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ВВЕДЕНИЕ 

По мере развитии эвотоliионного ʫʯʝʥʠʠ интерес биопогов к раз

пичным его аспектам не топько не оспабевает, но интенсивно нара

стает. Достаточно упомянуть, что копичество монографий и моногра
фnеских сборников, посвященных эвоmоционной теории и вышецших 
за поспецние 40 пет, исч~спиетси многимИ цеситками. Этот пов.ьr
шеввьrй нвтерес обусnовпев по крайвей мере двуми при'11!11амИ: во-пеР
вых·, данные бурно рааввва10111ейси генетихи поавопвпв rпубже пронвх
нуть в осноау звоn1011ионвого процесса - иЗменчивость; ~торых, sa·. 
основании накоnпенных цанных биопогии пришпи к ЭВIЧПОЧе~ию, что 

мощным эвоmоционным фактором в настоящее время ивпиетси чепо

век. И еспи возможность впиинии вица Homo sapiens на эвоmоцион
ные преобр&эовани.и отцепьных попупиций, вицов и со~ществ в прин
ципе уже не поцверrается сомнению, то нвправпенность этого впия

ния в поцавпиющем бопьшинстве спучаев остается неясной и непрец

сказуемой. В какой-то ·мере такав неясность вызывается своеобраз
ным 'nринципом неопрецепенности•: чтобы изучить механизмы 
эвоmоционных преобразований вицов и попупиций, чепове~ как прави
по, вынужцен нарушать нормапьныА хоц 'работы' естественных груп
пировок. В бопьwей степени ощущается эпементарная нехватка кон

кретных евеценнА о множестве разпичных живых организмов. Между 

тем цаже непрецнамеренное вмешатепьство в прироцу без необхоци

мых конкретных евеценнА такого роца впечет за собой резкие изме

ненив прироцных комппексов, на что спецкаписты обратипи внимание 

уже цостаточно цавно (Марш, 1867 ). Эта нехватка оказывается и 
при попытке соэнатепьного воэцействи.и на окружающую срецу ( цо
статочио упомSIНуть об интроцукции северного опеки с Таймыра на 
Ап.ис&у, массово.tо~~ уничтожении воробьев и т.ц.). В связи с этим 
аадежаые прецставпении о естественной скорости преобразований 

прироцных группировок ( попупиuий, вицов и ценазов), об относитепь
ной ропи раэпичньiх механизмов, в том чиспе и антропогенного про
исхожцении, регупирующих эту скорость, приобретают ·все -бопьшую 

и. бопьшую ·не топько теоретическую, но и практическую ценность. 

При решении таких карцинапьных пробпем, как цинамика чис.пен

ности попупиций и географическая изменчащость организмов, понима

ние факторов, oпpeцelJSIJOIЦИX генетическую структуру попупиций, 

nрецставпиетси чрезвычайно· ввжньiм. Особенно цискутируетси взаи

мосв~ь межцу генетическим составом попупицик и цинамикой ее 
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численности (Myers, ·Krebs, · 1974). · Нетрудно понять, что решение 
такого рода nробпем имеет не топько теоретическое значение. 

Эти nредставпения могут быть nопучены в результате nрогрссса 

в ряде наnравпений, nочему nри разработке эвоmоционного учения в 

настоящее время и nроспеживаютс"я по крайней мере две тенде~:~ции. 
Прежде всего бурно развивается и совершенствуется системати

ка громадного чиспа груnп живых органи:;~мов. В nервую очередь она 

затрагивает: низшие таксономические категории. Интерес к ним nоня

тен: nоскольку жизнь на Земпе nредставдека видами и э.воmоция есть 

nроце<:;с изменения видов (в пице иХ пРедставитепей - nоnупяuий), 
точное знание таксономического статуса многих форм совершенно 
необходимо, так как воздействие, оказываемое на nопупяцию, есть 

основная форма возд..ействии на вид, независимо от того, со стороны 

какого другого вида оказывается это воздействие (.видовые разпи
чии в воздействии на nоnупяции других видов 11осят не стопько ка

чественный, схопько количественный характер, и чеповек в этом от

ношении не составпиет искmочепия, а наоборот, ивпиетси наиболее 

эффективным видом). Поэтому четкое очерчивание видовых границ 
nредставпяетси сейчас чрезвычайно важным. 

В настоящее время nрогресс как .в теоретической, так и в nрак

тической систематике достигается nреимущественно за счет nроник

иовении в нее современных методов изучения И:;~Менчивости живых 

органИ:;~Мов. Еспи на nротяжении всей nервой nаповины ХХв. в систе
матике госnодствовал морфологический критерий вида и nоnу~ции, 

то в наши дни на смену и в доnопнение традиционным оnисаниям 

• внешности' nриходит комnлекс nризнаков, .в кточающий иммунологи
ческие отношении между изучаемыми формами, циТогенетические 

х:арактеристики и т.д. В наши дни накоnлено бопьшое количество сво

док, nосвященных оnисанию карнотиnов родов, семейств, отрядов, 

копичест.венноw.у и качественному составу бепков крови и т.д. Но 

даже.это внедрение современных методик не меняет методического 

nодхода к nробпеме: тиnологическая концепция .вида.и nоnупяциивсе 

еще достаточно nрочно держит умы исспедо.ватепей. Разница закmо
чается пишь в том, что в качестве nризнаков11 характеризующих nо

пупицию ·ипи вид, оерутся не nроnорции тепа Ипи окраска, как обыч
но, а соотношение белковых фракций, чиспо и 'форма· хромосом, со
держание ДНК и др. Даже ·современная чиспо.вая таксономия (Sokal, · 
Sneath; , 1963, и др.) по сути своей остается тиnологической: вмео
то одного nризнака берется некИй комnлексный nоказатепь, зачас'l'уЮ 
весьма абстракт~й. Поэтому nреодоление тиnопогическоrо мышле
ния сnраведпиво nризнается одной из важнейших задач современного 

эвоmоционного учения ·(Mayr, · 1965; Эaranescu, · 1974): в ~ротив"'ом 
спучае систематика не даст адехватной картины взаимо.отношений меж

ду живыми организмами на конечном таксономическом уровне, что мо

жет стать весьма серьезным nрепятствием nри оценке темnов эвото
циоН1W.Го nроцесса, в особенности.михроэвопюционных nреобр!iзоnаний. 

Преодоление консервативности в систематике возможно nрежде 
всего на базе изучения изменчивости видов (Jlу~:ин, 1940; Сине ... 
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ка.я, 1948i Mayr, 1944), которое .в с.вою очерець цоrокко основы
ваться на изуЧении изменчивости попупиций. Именно работы поцоб

ного роца составпиют основу второго направпения исспецований. 

Идея цин8мического поцхоца к попупициям роцИllась цавно и была 
впервЫе отчетпи.во сформу.riирована с.с. Четвериковым (1926), но
пучив дальнейшее развитие в работах Н.П. Дубинина и д.д. Ромашо

ва (1932), Райта (Wright, · 1931), Фишера (Fisher,· 1930), Хопце- · 
на (Haldane, 1932)·. и многих цругих. С поя~ением этих работ исспе
дования попупиций и видов. раэвивапись в основном в цвух направпени

ЯХ. в чем боllЬшую pollЬ сыграпи генетики. 

Уже во второй поповвне. ХIХв. биопогами быпо накоппено цо
статочное.коnичество _фактов, свицетеllЬСтвукхцих о напичии в попу

пяции векоего набора вариантов, четко отnичимых цруг от цруга и 

постоянно в попупиции в~тречающихся. Эти варианты описываnись в 
качес'):'ве вариететов. С появпекнем работ Менцепя, вернее, с пере

открытием их .начапось ~спецование генетической приРоцыотцепь-· 
нi.Ix морф. ПоС:коllЬку провецение генетического анапиза наибопее 
успешно осуществимо на формах, цnя. которых характерна относите.пь

но быстрая смена покопений, копичество "моцеllЬных' объектов сра
зу же окаэапось резко ограниченным. И, несмотря на то, что теоре

тически место вариететов быпо цовоllЬно быстро осмыспено система

тикаМи (Семенов-Тя~t-Шанский, 1910), генетическая прироца Их 
допгое время оставапась н~ясной и отдеllЬные морфы в ряде групп 

еще допгое время рассматривапись в качестве самостоятеllЬных ви

д9В• Процесс переописания таксономического статуса отдеllЬных 
морф. продолжается и в настоящее время. 

Однако ·.ЦllЯ генетиков окаэаllОСЬ бопее ваЖным ИСПОllЬЭОвать име
ющиеся модеllЬные объекты (преимущественно .из насекемых и меп
пЮсков) дl1Я изучения динамики попуnяций -~ таксономические пробпе
мы отодвинупись на второй ппан. Выявпен·ие генетической природы 

отдеllЬНЫХ признаков поэвоnипо соединить данные генетики с эво.пю

ционноit теорией (Четвериков, 1926\ и с этого момента начапось 
ппаномерное Изучение динамики поnуляций. Коnичество работ, посвя
щенных этому вопросу, еышедших за поспедние десятипетия, иэмери

ется .~ногими сотнями, но боiJЬшннство. их преспедует одну и ту же 

цеllЬ - опредепИть эФ;е~тивность естественного отбора в попупяциях, 
исnопьэуя nри этом (и модернизируя) созданный математический апnа
рат (Fisher, 193.0i Haldane, · 193 2). 

Логическим эааерше·нием этого ~кпа исследований явипось мате

матическое модеllИрование попупиционны~ процессов. Несмотря на 

всю свою ценность, иссnеЦования подобного рода оТмеч8ются одним 
существенным недостатком: они кередко оторваны от реаllЬной дей

ствИТеllЬности, так как при создании многочиспенных моделей· исход
ные парамеТры, характериэующио попупяцию, берутся, как правмо, 
априорно. 

Даже соэдание нового объекта исспецования, попученкого на базе 

многих теоретических исспецований, - эпементарноА (мендепевской) 
nо~пяцви -· в вавествой мере тормозит изучение попупяций, так как 
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одна из характеристик мевдеnеsской поnупи:ц'liи - свободНое- скрещива

ни·е· ,- явление, по-видимому, nостаточно редкое, и для природных 

популяц~ в большинстве случаев описываются случаи ограничения 
паимиксии. 

Формальный подход генетиков, а в еще большей степени матема

тиков, игнорирование многих факторов, опред.еляющих ·жизнь популя

ции, -- все это в значительной ·мере ограничивает, а возможно, и 
тормозит успешное разрешение многих вопросов, связанных с д!lна

микой nоnуляции (Van Valen, .Pitelka, 1974). 
Напротив, успешное nознанке закономерностей эвоmоционных пре

образований поnуляций возможно лишь с привлечением многочислен

ных конкретных данных, характеризующих реальные nриродные попу

ляции. Однако прежде чем получить необходимые сведения о прироц

_ных популяциях, биологи- вынуждены были составить более или менее 

надежные Представления о границах популяций, а для этого разрабо
тать методы очерчивания nопуляций в природе. ИспольЗование в ка

честве рабочего инструмента критерия степени паимиксии сталкив~ 

ется в природе с большими трудностями, и поэтому исследования 

многих природных популяций в большинстве случаев начинались и 

коичались описанием очень существенных их черт, как-то: возраст

ная и половая структура, nлотность, численность и ее динамика и 

т.ц. Однако уделяя большое внимание компонентам nоnуляции, кото

рые в значительной мере подвержены изменчивости, экологи тем не 

менее, как правило, не ставили себе целью четко представить с чем 

они имеют цело: с популяцией или ее частью, илИ же с груnnой nо
Пуliяций. Это прежде всего обусловлено тем, что на первом этапе 

своего существования экология не ставила своей задачей изучение 

nоnуляций, а nыталась в общих чертах охарактеризовать отношения 

особей конкретных видов с окружающими их условиями- существова

ния. В силу этого многие экологические исследования были·оторва

ны от проблем микроэвоmоции, хотя задолго до возникновения попу
лиционной экологии крупнейшие авторитеты целали серьезные шаги 
на nути слияния этих двух самостоятельRых направлений ( Северцов, 
1941). 

Характернейшей особенностью первых эколого-эвоmоционных работ 

было то, что, описывая популяцИи и проявив симпатию к самому 
понятию 'популяция', экологи вкладывали в него самый разнообраз
ный смысл. И как слеДствие такой субъективности возникла целая 

снетема разных популяций, отличаюшаяся даже известной иерархич

ностью, - система, в которой опсывались самые разнообразные 'по

пуляции' - местные, локальные, геогра~ические, ландшафтные и т.Д., -
но при этом смысл самого термина затушевывался (Пантелеев, 
1966, 1968, и др.). 

Но вместе с тем, хотя и грубые, эмпирические, представления 

экологов о популяциях оказались более сушес.твенвыми для формиро

вания прецставлений о скорости эвоmоцИонных преобразований, чем 

многочисленные .формально-популяционные исследования. Было бы 

грубейшей ошибкой утверждать, что подобного рода исследования 
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препятствуют познанию эвоmоционного процесса ипи лежат в стороне 

от·него. Но развитие попупяционной генетики, как справецпиво от

мечал оцин из крупнейших авторитетов в этой области, без экологи

ческого ее осмысления бессмысленно (F ord, 1971). 
Экопоги-профессliонапы, .в особенности экопоги 'классического• 

типа долгое время оставались в стороне от э.воmоционных пробпем. 

Понадобипось много пет; прежде чем стал необходимым и возмож

ным синтез дaJDIЫX экопоt"1111 и пепупsщиониой генетики, .в чем бопь

шую роnь сыграпо развитие последней. В резуnьтате возникла прин

ципиаnьно иная ветвь экопогии - попупяционная зкопогия, ставящая 

одной из своих задач установпение и привлечение нацежных конкрет

ных цанных о границах,структуре и сВойствах прироцных популяций 

цля определения направленности и способов .воздействия на них. Эта 

зацача сформулирована сравнитеnьно недавно (Шварц., 1965i Lack, 
1965), и, хотя в общих чертах принципы и методы эвоmоционн6й 
экопоniи сформулированы, цо сих пор нацежная конкретизация основ
ных ее положений остается актуаnьной. Боnьшинство конкретных 

цанных об отдеnьных особенностsц: попупяций (пространственная· 
структура, цинамика численности, скорость возобновления, генетИ"

ческая структура и т.п. ), леЖащих в основе популяционной и эвопю
ционной экопогии, поnучено (•снято•) с разных объектов, но наибо
лее ценным прецставпяется, на наш взгпяа, всестороннее изучение 

оцного вица или группы близких видов. 

Поэтому мы прецприняпи попытку опредепить степен~ и характер 

связи между экопогичесиой структурой попупяции и ее генетическим 

составом на пркмере изучения близкородственных .вицов с тем, что

бы оценить, наскоnько эффективны изменеJJИЯ обЬiЧНЬJХ g~{ЩQГИЧеСКiiХ 
параметров популяции с точки зрения изучения темпов микроэво~ 

ционного :процесса • 
Поскольку цепью работы явилось описание динамики популяций, 

преимущественно факторов, ее обусповпивающих, мы считаем необ
хоцимым прежде .всего сформупировать те прецставления, которые 

мы вкладываем в понятие 'попупяция•. 

Мы рассматриваем популяцию как. форму существо.вани.я вида. 

Эта точка.зрения общепринята и нахоцит свое отражение в много

численных руководствах. 

Далее, мы убеждены, что цаже на непрерывных участках ареала 
границы межцу популяциями впопне реальны и объективны, поскопьку 

разные популяции при прочих равных условиях нахоцятся под разпич

ным давлением отбора. Популяционная специфичность таких явлений, 

как цинамика численности, ппотвость, структура и другие, - спецет

вне • самоочерченности• популяции. Бесспорно, что обмен особями 
межцу сосецними попупящrями - явление нормаnьное (за искmочени
ем.спучае.в возникновения жесткой изопиции), но мера его нами не 
опредепяетси, так как этот обмен в принципе не нарушает специфики 

попупяциокного генофонда. 

И, наконец. последнее и наиболее существенное требование, прецъ

RВПS~емое в: попупsщвв ( вытеиа101118е из первого требоВ"аВии), - это 
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ее_самовосnроиаводство в течение неопределенно допгого промежут

о времени. 

Многочисленные популяционно-генетические исследования, 11а ос

нове которых возникли такого рода представления о популяции, одна

ко, не содержат никаких рекомендаций по поводу обнаружении •. вер
нее,. выделения популяций в Природе, особенно. если исходить из паи

миксии как одного из основных популяционных свойств (эта сторона 
жизни популяции будет обсуждена в закпюч:итеm.ной части работы). 
Поэтому определение популяционных границ до сих.пор остается в 

пределах· ко~петенции экологов, т.е. специалистов, работающих не

посредственно в природе. 

Один uэ факторов, ·определяющих границы попупяцn, - споеоб
иость особей к первмещениям и степень стеио- ипи эвритопиости 

вида. Поэтому биотопической структуре популяции экологи уделяют 
достаточно большое внимание. Как правило, систематик, эколог или 

даже эвоmоционист, работая с выборками с участков ареала вида 
разной степени удаленност~ различающихся преимущественно комп
лексом &биотических условий или же ус~овиями ландшафтного харак

тера, априорно исходит из того, что он сравнивает особи разных 

попу~ций. Любое сравнительно-популяционное исследование, проее

денное на природном материале, характеризуется именно таким: :иод

ходом. Следовательно, для наиболее тщательного анализа внутрвпо

пуляционных процессов наиболее выгодны те объекты, те виды, гра

ницы которых наиболее легко и достоверно очерчив~тся чисто тра

диционно экологическими средствами. 

Это требование к объекту возникло цостаточно цавно, в резуль

тате чего поn8впя~ее большинство популяциокных исследований 
выполнено на нескольких модельных объектах, относящихся в основ

ном к wonmocкaм и насекомым (т.е. формам относительно мало пе
ремещвющимся). Кроме того, число модельных· объектов ограничива
ется распростракеииостью полRNорфвэма в природе, так как· почти ис

кпюч:ительно полиморфные виды могут )tать обильный материал дnя 

анализа генетической иэменчивостL 
· Далее, непьзя забывать о том, что всякого рода микроэвоrооn~

онные исследования требуют значитеm.ного копичества изученного 

материала. Легкость сбора большого числа данных- также немапо

важное требование при выбq~ объекта. И, наконец, необходимо хотя 

бы грубое пр~~стааление о степени и харакТере наследственной 
закреплениости отдепькых признаков. 

В энaчll'l'eJ!bllol мере этим требованиям СООТВЕ!тствуют классичес

кие объекты - дроэофнпа, BIIROГpliдвaя ynii'I'Кa и. JIP7ГIIe, но бопьшин
ство этих форм не удовпетворsет U\i!ipК:aм эколога, так Q1t попу

ляции их не обнаруживают Te&Aew8tl 1lllИ не дают возможности выде
ления ввутрвпопуliЯIIИОIIВЬDt груrтвровок. В. то же время экологичес

кая структура ~опуляцив (простравственная, временная, этологичес
кая и mобая другаsа) в настояшее время рассматривается как если 
не обязательное, То естестве.нное и обычное условие. существования 
всякой популяции. Поэтому повышается интерес· к формам, в преде-
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пах nопуляций которых легко и объективно выделяются возрастные, 

поповые, территориапьные и другие группы, - мпекопитающим, пти

цам и др. Оrсутствие у многих из них четкого полиморфизма иш1 

трудность генетическогО анализа из-за бопьшой дпитепьности поко

ления ~аставляют искать новые методы обнаружения генетической 

гетерогенности попупяции. Однако использование этих методов эко

логами внедряется достаточн'о медленно, преимущественно в сипу 
специфиК'и профессионапьных интересов. 

С этих позиций весьма удобным объектом нам представляются 

амфибии. В~первых, среди этой группы полиморфизм весьма обычен. 

Достаточно вспомнить, что для травяной лягушки (Rana .temporaria L.) 
напичие несхопьких морф быnо оnисано уже стоnетие назад 

(SchreiЬer, 1875). далее сбор обипьных серий у амфибий не содер
жит практически ник:аких трудностей. АмфибИи удобны ·также и 
потому, что специфические особенности морф ( дет8J1И рисунка) у фик
сированных животных сохраняются· весьма долго, и материал не тр&

бует немедпенной обработки в попе. 

И, что самое важное для эколога, амфибии не проявляют в цепом 

с"Ипьной тенденции к миГрациим: индивидуапьные участки, например 

у Anura, •составляют лишь нескопько· десятков квадратных метров и 
даже меньше (Dole, 1965;Haapanen, ·1970). Протяженность мигра.:. 
ций в течение активного сезона не превышает нескопько сотмет

ров (Dole, 1967; Silverstone, · 197З,и др.). 
Многие виды амфибий проявляют тенденцию к размножению в 

одних и тех же водоемах, что nри малой склонности и способности 

к передвижению приводит к резкой очерченкости попупяций. Еспи 

nрitсовокупить к этому кередкую ограниченность постоянНых и на

дежных мест размножении, то обнаружение популяций у . многих ам
фибий с использованием простейших·средств классической экологии 

представпяетси делом если не совсем легким, то по крайней мере 

апопие ревпьным. Поэтому при выборе объекта исследовании мы 

остановипись именно на амфибиях. Среди отечественных видов амфи

бий наиболее попим.орфными и изученными в этом пnане являются 

бурые пяг.ушки (Rana s. ·str.), · на которых основана Эта работа. 
Считаю своим приятным долгом· nринести самую горичую благо

дарность Л.Я. Топорковой, Ю.С. Равкину и М.М. Ликупику, предос
тавившим собранные ими обиЛьные материалы, в значитепьной мере 
способствовавшие выполнению этой работы, а также Е.П. Щупак за 
многолетнюю дружескую помощь как при аыпопиении полевых экспе

риментов, так и при обработке материала. Но прежде всего неВОЗ!-'·• 

можно забыть· о той помощи, которую оказывал мне С. С. Шварц, до 
поспедних дней своей жизни сохранивший интерес к этой работе. 



ГЛАВА 1 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

На первом этапе предстояпо прежде всего опредепить степень 

попаморфности выбранных дпя исспедования .видов, общность и спе

цифику попаморфизма в предепах изучаемой группы. Поскопьку ареа

пы бурых пягушек в предепах СССР достаточно обширны (за искпю-. 
чение~ прыткой пягушки - Rana dalmatina ЕЬnар.), потребоВ8Jiись 
серии из разных частей ареапа, с тем чтобы не выпапи . из попя 
зрения возможные редкие. варианты. В то же время каждый вид 
допжен быть максимапьно попно представпев дпя достаточно надеж

ного выдепения наибопее характерных морф. В этом ппане, nоми

мо наших сборов, существенным подспорьем ·оказапись серии, пред

ставпенные другими зоопогами. 

В процессе сбора матеркапа мы стоп:кнупись с неизбежными во
просами таксономического ппана. Из-за споров о статусе отдепь

нь~ форм (в особенности кавказских и дапьневосточнь~ бурь~ пя
гушек) оказапось необходимым провести сnецкапьную обработку 
матеркапа по стандартной схеме, но одними и теми же руками1. По
этому бьиа изучена внешняя морфопогия всех бурь~· пягушек фау
ны СССР, и данные об изменчивости внешних признаков (окраска 
и пропорции) поспужипи основой дпя окончатепьRого решения воnро
са о статусе изученных видов. Дпя этого обспедовапись прежде 

всего серии взроспых животнь~. характерйзующих вид из разных 

частей. ареапа. При этом мы исходипи из того, что матеркап из 

каждой попупяции допжен быть nреДставпек no крайней мере нескопь
квМв аеситками особей. 

Напротив, при оценке фенообпика попупяции исnопьзовапись се

рии, характеризующие животных разных возрастов, по воз·можности 

от сегопеток_до наибопее взроспых, поскопЬку частота одного и 

того же фенотипа в разных возрастных группах может быть неоди

накова. 

Дапее нами быпи предприняты .спецкапьные сборы, позвопившие 

судить о .стабипьности фенообпик:а попупяции. с этой nепью быпи 

изучены дв8 вида: остромордая пягушка ( Rana arval is Nilss.) и ма
поазкатская пягушка ( Rana ntacrocnemis !Зoul.}. Серии остромор
дой пягушки собирапись· ва территории Ипьменского заповедника в 

районе биостанции Мкассово в 1966-1974 гг. (с перерывами), в 

1 
Эта схема привеДева в спедуюшем раздепе .. 
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одно и то же время - в первой поповиве августа, когда в популя

ции завершается (v.nи почти завершается) ~ь~од молодняка на су
шу. Серии малоазиатской пягушки брапись из популяции,. заселяю

щей район оз. Верхнее ( Гопубые озера, Советский р-н, Кабардино
Бапкарская АССР), в апрепе 1970-1972 гГ. и, поскопьку.мате
риап собирался в период размножения, подавпяюи:ее большинство его 

составили вэроспые особи. 

И, наконец, по возможности испопьзовапся весь материап, при

годный дпя анапиза попиморфизма отдепьнь~ поповых, возрастнь~. 

биотопических и инь~ внутрипопупяционнь~ групп. 
Естественно, что одни и те же вопросы оказапись изученными 

на·разнь~ в~ах в разной степени (конкретное распределение мате
риала буает описано в соответствующих гпавах). 

Нами бьm изучен спедующий материап, собранный в разпичнь~ 

пунктах. 

Rana arvalis Nilss., 18421 (рис. 1) 

1. Окрестности г~ Киева. В сентябре 1968 г. в пойме р. Днеп
ра студентами Киевского университета собрано 1056 экз. остро
мордой пягушки, преимущественно моподых. Серия представпена 

дпя обработки доцентом КГУ В.А. Межжериным. 

2. Пойма среднего течения р. Хадыты (юг п-ова Ямап, 67°40 
с.ш.)·. 

1) в июпе-августе 1958 г. собрано 43 взроспь~ экземпляра 
(сборы с.с. Шварца). 
- 2) в июпе-августе 1959 г. добыто 79 экз. (сборы С.С. Швар

ца, О. А. Пястоповой и наши). 
З. Низовья р. Соби и: Р• Хадыты. В июпе 1968 г. добыты 24 

экз. (сборы С.С. Шварца и О.А. Пястоповой). 
4. Окрестности с. Всевоподо-Бпагодатское Ивдепьского р-на 

Свердловекой обп. В июпе 1971 г. добыта 41 особь (сборы сот
рудника Института экопогии растений и животных (Урапьский на-
учный центр) (УНУ) З.В. Кузнецовой. . 

· 5. Г. Свераповск,береr оз. Шарташ. 25-ЗО апрепя 1974 г. нами 
поймано 26 вэроспых самцов. 

6. Бnиз пос. Кпючи Свердловекой обп. (11 40 км от Свердпов
ска 7 на территории биостанции Уральского университет~). Мате
ркап попучен от л.я"· Топорковой. 82 экз. собраны в июпе 1962г. 
Л.Я. ТоПорковой и студентами Уральского университета. 

7. Юго-восточная окраина г. Свердповска. 47 экз. собраны в 
июне 1960 г. Л.Я. Топорковой. · 

8. Челябинская обп., Ипьменский госуДарствеiDiьiЙ заповеiUiик, 
берег оз. Manoe Миассово в районе биостанции Института эхопогии 
растений ·и·животных YHU 'Миассово'. З-11 августа 1966 г. нами 
быпо собрано 1014 экз.; в первой поповиве августа 1967 г. -
510, в начапе августа 1969 г. - 415, 5-7 августа 1971 г. -
1 . 
. д4та описания вида. 
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Рис .1. Места сбора серий обспедованных в'Идов бурых nягушек. 

1 - Rana arvalis; 11 - Rana temporaria; · 111 _ Rana amurensis; 
IV- Hana dalmatina; ·V-Rana chensinensis (пояснения в тексте) -
893 Экз,; 26-28 августа эдесь же сотрудник Института экопогии 
растенИй и животных YHU В.С. Кругпов по нашей просьбе собрап 
47 2 эка. сеrоnеток. В сере11Ине авгусrа 197 4 г. эаесь же нами ц<>

бьrrо 130 зкз. 
В течение 1967-1975 гг. на территории Ипьменского заnовед

ника нроводипись сборы сегопеток остромордой пягушки сотрудни-· 

ком Института экопогии растений и животных Y:HU Е.Л. Щупак1, 
Общее чиспо собранных Е.Л. Щупак экэемппяров сегопеток сос

тавнпо бОпее 2000 особей. 
9. Оэ, Бускупь бпиэ ст. Бускупь Кустанайской обп. Летом 

1959 г. Л.Я. Топорковой собран 121. экз. остромордой пягушки. 
10. Берега оэ, Мапые Бурпи бпиэ noc. Бурпи Кустанайской 

обп. В июпе 1960 г. Л.Я. Топорковой добыто 232 экэ. 
11. Окрестности пос. Батапы Кустанайской обп. Летом 1959 г. 

Л.Я. Топорковой добыто 294 экз. 
12. Окрестности пос. Зипаирекий Башкирской АССР. В июне

июпе 1960 г. Л.Я. Топорковой добыто 147 особей (это единствен
ная серия, характеризующая горную попупяцию), 

13. Окрестности с. Бопотовка Оренбургской обп. В июне 1958г. 
Л.Я. Топорковой собрано 33 особи. 

14. Мордовская АССР, оКрестности с. Пыжмен Киэнерского 
р-на Уц~урrской АССР. 23-24 апрепя 197 5 г. Н. Г. Евдокимовым 
собрано 15 особей. 

15. Бпиэ ст. Черноярка Кокчетавской обп. В июпе 197 3 г. 

А. Васипьевым добыто 8 особей. · 
16. Район пос. Сухмень Курганской обп. 5-6 сентября 1966 г. 

сотрудниками Института экопогии растений и животных YHU В.Ф.Се>
синым и В.Ф. Бапахоновым собрано на берегу оэ. Корабейка и на 

берегу оэ. Гаврюши 469 особей. В начапе сентября 1967 г. на-
ми на берегу оэ. Корабейка добыто 133 экэ. 

17. Березовский р-н Тюменской обп., окрестности пос. Попн<>
вВ:т. В июпе 1965 г. О.А. ПястапОвой и С.С. Шварцем собрано 
95 особей. 

Помимо этих серий, мы имепи возможность просмотреть мате

риапы, собранньJе экспедициями Биопогического института СО АН 

СССР (Новосибирск) под руководством сотрудника ~того институ
та Ю.С. Рывкина. Эти серии бьmи собраны в спедуюших пунктах. 

1 
Поскопьку ряд исспедований проводился нами совместно с Е.Л.Шу-

пак, мы сочпи возможным привпечь опубпикованные и подготов

ленные нами к печати данные. 
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181, Окрестности пос. Полноват Березовского района ·Тюмен
ской обп, В июле - августе 1973 г. добыто 1088 особей, 

19, Окрестности с. Коломино, с, Шегарка и с, Карагай (~)Г 

Томской обл.). В августе 1970 г. собрано в различных биотопах 
4317 экз. 

20. Район с, Ларино Александровского района (север Томской 
обп.). В августе 1972 г. собрано 1799 экз. 

21. Район с. Уват. (нижнее течение р. Иртыша) Тюменской 
обп, В августе 1971 г. собрано 1885 особей. · 

22, Низовья р. Чуны, правого. притока р, Ангар'ы (юг. Краснояр
ского края). В августе 1971 г. собрано 647 экз. 

23, Туруханский р-н Красноярского края. В 1974 г. собрано 
344 экз. 

24. Пойма р. ЕнисеЯ, в 400 км южнее г. Туруханска. В авгус
те 1975 г. О.В. Бурским (Биологический институт СО АН СССР) 
собрано 470 экз. Присланы Ю.С. Равкиным. 

Таким образом, полиморфизм R. щrvalis бьщ изучен на основа-. 
нии просмотра почти 19 тыс. особей разных возрастов из разных 
частей ареала. 

Rana temporaria L., 1758 (рис. 1) 

1. Белоруссия, Минский р-н, с, Прилуки, 8-10 сентября 1974г. 
Сборы М.М. Пикупика, 142 взроспые особи. 

2. Ленинградская обл, В окрестностях пос. Мга в конце сентяб
ря 1972 г. нами добыто 108 взрослыХ особей. 

3. Полярный Урал, окрестности ст. Собь. Летом 1958 г. соб
рано 43 экз,, в июне 1959 г. - 38 экз. Сборы Л.Я. Топорковой 
и Э.А. Зубаревой. 

4. Полярный Урал. Водоемы близ станции Красный Камень. Ле
том 1961 г. л.я. Топорковой собрано 38 экз. 

5, Северный ~'рап, хребет Оббе близ ст. Кожим. В июие 1958г. 
Л.Я. Топорковой собрано 24 экз. 

6. Свердловска~ обп., окрестности пос. Ключи. В июне - июле 

1963 г. Л.Я. Топорковой собрано 37 экз. 
7. Свердловекая обл., пойма р. Чусовой близ дер. Раскунха. В 

июне - июле 1958 г. Л.Я. Топорковой. собрано 46 экз. 
8, Окрестности г. ВильнюСа. В апреле 1971 г. собрано 8 экз. 
9, Окрестности с. Слободчиково Архангельской обл, Летом 

197 4 г. собрано 9 экз. Сборы студентов Уральского университета. 

Всего при изучении попиморфиама R. ·temporaria бьщо просмотре
но 493 особи, 

1 
Здесь мы СОЧJ8ВЯем нумерацию· пунктов сбора, приведеиную на 
рис. 1. . 
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Rana chen~inensis David., 1875 
(-=Rana ~emplicata Nik., 1918) (рис. 1) 

Все сборы проведены нами (за исключением Хасанского р-на) 
в 1973 г. ' 

1. 194 экз, разного возраста, собранных 7-9 сентября в райо
не пос. Менделеево и оз. Лагунное на о-ве Кунашир (Курильские 
острова). 

2. 13 экз., пойманных 18 сентября в районе ст. Сокол (о-в Са
халин). 

3. 15 особей, добытых 29 августа - 1 сентября в окрестнос
тях г. Южно-Сахалинска. 

4. 16 особей, добытых 8-11 сентября в районе ст. Гвоздево 
( Хасанский р-н Приморского края) К, А. Киспоевым. 

5. 320 экз., собранных 25-27 сентября и 17 октября в пойме 
р. Комаровки ( Приморский край). 

Всего, таким образом, обследовано 558 особей R. chensinensis. 

Rana macrocnemis Boul., 1895 (рис.2) 
Серии этого вида собраны на Северном Кавказе. 

1. Подавляюи:;ее большинство материала добыто нами в районе 
оз. Верхнее (одно из серии Голубых озер, расположенных на вые. 

860 м над ур. м. в среднем течении р. Черека, левого притока 

Рис. 2. Места сбора серий кавказских бурых лягушек. 
1 - Bana macrocnemis; 11 - Rana camerani .(пояснения в тексте) 

15 



Терека). В перзоЙ попозиие anpeJIИ 1970 Г. здесь быпо поймано 
345 взрослых особей. В первой декаде aпpellfl 1971 г. - 605 вз
роспых особей, а при проведении экспериментов весной 1972 г. 
( 31 марта - 16 апреля) совместно с Е.Л. Щупак нами быпо 
просмотрено 1346 взрослых особей. В течение пета 1970 г. 
(15 июня- 15 июля) нами быnо собрано 1962 особи, топько что про
шедшие метаморфоз. 

2. 59 особей,· добытых 28-30 сентября 1972 г. в районе с. Верх
ний Баксан (среднее течение р. Баксана, певого притока Терека), 
на высоте 1500 м Httд ур: м. 

3, 93 особи, добытые в зимовальном водоеме близ с, Эльбрус, 
в 8 км от с. В. Евксан, вверх по течению р. Баксана, на высоте 
1800 м над ур. м. (29 сентября и 1 октября 1972 г.) •. 

4. 59 экз., собранных 30 сентябрЯ 197 2 г. в среднем тече
нии р. Адьrр-Су (правый приток р. Баксана), в ] 2 ~км от с. В. Бак
сан, на высоте 2400 м. 

5, 26 особей, добытых 30 апреля и в июне 1970 г. у водоема 
близ с, Тегенекпи (среднее течение р. Баксана, в 10 км выtLе 
с. В. Баксан) на высоте 2500 м uaa. ур. м; 

Всего просмотрено 4495 экз. малоазиатской лягушки. 

Rana camerani Boul.1, 1896 (рис. 2) 

1. В окрестностях с, Бахчаберт Лбовянекого р-на Армянской 
ССР ( 1300 м над ур. м~ в конце марта 1971 г. нами бьUiо добы
то 100 особей разных возрастов, вкпючая однолетних. Здесь же в 

. середине июля 1971 г. С.М. Руткевичем и С,С, Кругловым собРв-
·но 17 взрослых особей. · 

2. В пойме р. Дзкгнагет, Е> 1,5 км выше ее впадения в оз. Се
ван, у дер. Uовагюх ( 2000 м над ур. м), в сентябре 1971 г, мы 
собрали 1 О 1 О экз. разных возрастов. В апреле 197 2 г. нами бы

ло собрано здесь 34 7 особей, в подавляющем бопьu;инстве взрослых,, 

В ·апреле 197 3 г. нами бьUiа добыта здесь 191 взроспая особь, 
в июне 197 3 г. - 3024 MOiloa.ыe оооби. 

3. В пойме р. Маимаш (северный скпон г. Арагац) при впаде
нии ее в Маиташекое водохранипище ( 2800 м над ур. м,) во вто
рой половине августа 1972 г. мы добьUiи 487 особей разного воз
раста. 

Помимо этих материалов нами бьUiи просмотрены небопьшие се
рии;. хранящиеся в кс;тлекциях Зоологического института АН СССР, 
собранные И.С. Даревским. 

4. 18 экз., добытых на берегу оз. Сагамо ( !Сжная Грузия) 
17 июпя 1973 г. 

5. 9 экз., пойманных близ г. Степанаван (Армянская ССР) 
15 июля 1967 г. 

1 Нумерация на рис. 2 относится к обеим формам кавказских бурых 
лягушек. 
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в. 12 эк.з., собранн-ых И.С. Даревеким и Н.Н. Щербаком в Азер
баЙдЖанской ССР; 7 особей близ с. Шефекпи 22-25 мая 197 4 г. 
и 5 особей - с. Бипясар, детаринекий р-н, 1 июня 197 4 г. 

Всего нами бьщо обследовано 5215 экз. закавказской лягушки, 
а вместе с малоазиатской полиморфИзм и морфология кавказских 

бурых лягушек бьщи изучены на 9710 особях. 

Rana dalmatina Bonap. (см. рис. 1) 

В окрестностях г. Ужгорода 14-2в сентября 1972 г. нами до
быто 275 экз. 

Rana amurensis Boul •• 1886 
(-Rana cruenta P,.all.) ·(см. рис. 1) 

1. 31 экз. вместе с .Rana arvalis, добытых ю.с~ Равхиным в 
августе 1970 г. в Томской обп. 

2. 1_00 экз. также вместе с Rana arvalis, собранвых ю.с. Рав
хиным в августе 197 2 г. 

3. 21 эхз., добытый в 1971 г. в 20 км от Яку1'Ска Н.Г. Сол~ 
моновым. 

4. 112 особей, собранных Е.Н. Климовекой в августе 1974 г. 
в районе Якутска. 

5. 114 экз., собранных д.И. Тахтосуновым в мае 1972 г. в 
окрестностях г. Фрунзе. 

в. 34 особ'И';добытые вами вместе с Е.Л. Щупах 29 авrуста -1сев
тября 1973 г. в окрестностях г. Южн~апивс:ха (о. Сахалин). 

Всего просмотрено 412 экз. сибирской лягушки. 

Таким образом, примерно на 30 тыс. особей. были проанапизиро
ванЬI полиморфизм и мopфonoгiUI бурых лягушек :отечественной фауны. 

Подавляющая часть животных добьiта ручным выловом. Исключе
ние составляют серии Rana arvalis и Rana· croenta, собранные 
Ю.С. Равкивым. :nar матервап соб~ся парепnепЬко со сбором мЬПIIе
вкдньiХ грызунов с помощью повчих цилиндров, врытых в землю и 

наполненных частично 4-проце~тнЫм раствором формалина. Проме
жутки .между цилиндрами перегараживались заборчиками из полиэти

леновой опенки ( Равхин, Л)'ltьяном, 1972: Охотина, Костенко, 
1974). 

Сходная методика используетса и при учете численности а~вбий 

(Glowacinski, Witkowski.1970).· Поскольку повчие цилиндры функцио
нировали довольно дпитепьное .время (июпь-август 1970-1973:гг.), 
в них попадались особи разных · возрастов. Более того, в связи с 
тем, что в процессе учета мышемдных грызунов, проводившегося 

Ю.С. Равхвиым с сотрудниками, пипиндры и заборчихи устанааnива

пвсь в разных биотопах, представпенны~ серив оказапись вполне 

пригодными для анапиза размещения одних и тех же морф Цо био
тоnам. 
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. Весь собранный нами материал первоначапьно в течение суток 
фиксировался 2-3-процентным раствором формалина и затем пере

носипся в 70 -градусный спирт, У всех прошедших через наши ру
ки особей опредепяпся размер тела (длина тела в мм). поп и опи
сывапся фенотип, Кроме того, из имеюшегося матеркапа были отоб

раны типовые серии, преимущественно взрослых особей, дпя анализа 

пропорций тела изучаемых ВИдов. Эти данньiе послужили основой при 

решении вопроса о таксономическом статусе рассматриваемых форм. 

Поскольку существенным представлялось изучение возрастной 

структуры популяций, полезно быпо бы провести определение абсо

лютного возраста животных. Однако надежного способа определения 

возраста амфибий, по крайней мере на массовом материале, не су

шествует. К тому же подавляюшее большинство серий бЬUJо собрано 

в сжатые сроки; кроме того, разные возрастные группы в извест

ной мере обитают в разнь~ биотопах ипи в разное время присту

пают к размножению~ Поэтому мы ограничипись анализом кривых 

распределения д'nины тепа. 

Поскольку основное внимание бьmо уделено встречаемости одних 

и тех же морф в разнь~ популяциях ипи в разнь~ возрастнь~ груп

пах, в качестве критерия согласия использовался критерий х 2 (хн
квадрат) и нупь-гiПiотеза отвергапась при Р ~ O,Oq. 



ГЛАВА 2 

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ПОЛИМОРФИЗМА 
БЕСХВОСТЫХ АМФИБИЙ 

Попиморфизм - ивпение дапеко не редкое, и стеnень его встре

чаемости и изученности ивпиетси в ·какой-то мере функцией пюбо

знатепьности и вниматепьности исспедоватепи. Самое грубое пред

ставпение о нем можно почерпнуть nрактически из пюбой моногра

фич_еской фаунистической сводки, основанной на серийном материапе, 
nоскопьку ни одно современное серьезное описание невозможно без 

упоминании о внутривiQlовой изменчивости. АМфибии, в том чиспе 

бесхвостые, в этом ппане не составпиют искпючении. 

В тех частих ареапов пигушек, где удавапось собрать бопее ипи 

менее значитепьные серии в предепах ограниченного региона, их 

попиморфИзм бьш описан достаточно давно, задопго до возникнове
нии самого понятии. Не спучайно уже Шрейбером ( Schreiber, 1875) 
бьши оnисаны отдепьные морфы дпи Rana arvalis Nills. и Rana tem
poraria L. Наnрот11в, сп)"lайиые сборы отдепьных зк:эемппиров ипи 
небоnьшие серии, охватывающие мапыl диапазон изменчивости, при 

обработке наводliпи на мыспь о существовании бопьшего чиспа ви
дов, чем предпопагапось ранее.. Примером может спужить оnисание 

отдепьных морф пеоnардовой пигушки ( Rana pipiens Schr.) в качест
ве самостоитепьных видов - Rana kandiyohi и Rana bumsi {Weed, 
1922). Это взаимодействие двух тенденций в систематике nроспе
живаетси и в настоящее время и может быть проиnпюстрировано 

на многих nримерах. · Но !!. пюбом спучае попиморфизм так ипи ина

че остается отобраЖенным, так как веикий фаунист nри составпе

нии регионапьной ипи груnповой сводки обизав д4ть описание измен

чивости по крайней мере в- предепах рода. 

Ропь изучении nопиморфизма в микрозвопюЦионных исспедованиих 
очевидна (Ford, 1964), особенно в многочиспенных nопупиционно
генетических исспедованиих. у многих форм, в том чиспе у бесх
хвостых амltибd, изучение его диктуетек и иными сооб~ениими: 

общность nроявпения nопаморфизма вередко затушевывает разпичии 

меЖду в ~Щами и препятСтвует nравипьному диагнозу ( Lynch, · 1966 ). 
Но во всех ·спуча.~х остается необходимость ответа на вопрос: ка

ков смысп nопиморфизма? Ответ может быть попучен разными nу

тями - как изучёнием биопогических особенностей отдепьных морф. 
(адаптивность nопиморфизма), так и -опре.аепением стеnени nопи
морфаости крупных таксономических единиц, зкопогически разнород

ных (родов, семейств и т.д.). Дпи psrдa представитепей бесхвостых 
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амфибий полиморфизм вередко объясняется с позиций _учения о крип

тизме (Мilstead et.al.,•.l974; .Мerrell, ·1965, ·И др.). 
Если подходить· к полиморфизму с этих Позиций, то естественно 

ОжИдать, что для многих вИдов бесхвостых земноводных, обитаю

щих в сходных условиях существования, проявление его должно быть 

в .значительной мере общим. Поэтому мы nредnриняли nоnытку сос

тавить nредставпение о расnростран~нности полиморфизма в преде

пах отряда Anura. При этом, если сnециВльного уnоминания в ВИд()оо' 
вых оnисаниях о nолиморфизме не бьmо, nрИдавалось значение оnи

саниям тиnа 'у большинства особей. сnина nокрыта темными nятна
ми' (nредпопагалось, что часть особей, следовательно, лишена nят
нистого рисунка сnины). Поскольку ~бщий фон окраски и рисунок 
спинной стороны в известной мере гармонируют с фоном окружаю

щей среды, внимание в nервую очередь обращалось не·· только на вариа

ции рИСУJ!lШ сnины, но также и на характер n!П'ментации rорпа и брюха. 

В результате соответствующего ана~иза бь~и выделены следую

щие гру.nnы nрерывисто варьирующих nризнаков, 

1. U.IIIIIHUCFIOCIIIЪ спины 

1, На сnине nрисутствует более или менее обычный для ВИда 
набор темных (на светлом фоне) или светлых "(на более темном ф~ 
не) пятен. 

2. Количество nятен заметно уменьшено, 
З. Лятна отсутствуют, сnина окрашена равномерно. 

4. Г.ятна спиваются в более круnные или в nолосы. 

5, Пятна дробится на большое количество мелких ( "кpiln"), 
6. Форма характерного дли вИда nятна (или рисунка) прерывис-

то варьирует. 
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7. Оrсутствует. 
8. Присутствует. 
9. ·Широкая. 
10. Узкая. 
111. Д ОрСОА IJFIBpaA'ЬHW В 110AOCW 

11. Светлые. 
12. Темные. 
13. Оrсутствуют. 
IV. Uu~мен111ацuа ~оро~а 
14. Оrсутствует. (горпо "чистое'), 
15. Равномерная (горло серое ипи черное), 
16. Неравномерная (горло nятнистое). 
v·. flrнмeнmaцua бjJюza 
17. Оrсутствует (брюхо светлое, без пятен). 
18. Равномерная (брюхо серое, темное). 
19. Неравномерная (брюхо nятнистое). 

Vl, 0111pyuypa XOЖII CIIIIHW 
20. Кожа гладкая, небугристая. 
21. Кожа ·покрыта хаотически разбросанными бугорками. 
22. Бугорки расnоложены рЯдами. 



Представления о полиморфизме бесхвостых амфибий,_ полученные 

на основании сопоставления работ, посвященных систематике и мор

фологии этого Кnасса, оказалось возможным распопожить в .виде 

таблицы ( табл. 1). Естественно, в нее не вошли мономорфвые виды. 
И хотя она охватывает лишь около 5% мировой фауны бесхвостых 
земноводных, приведеиные в ней данные, на наш взгляд, достаточно 

полно характеризуют общность проявления полиморфизма в разнь~ 

группах отряда Anur а. Эта таблица могла бы быть существенно уве
личена, но, по-вИдимому, попучить принцшiИаnьно новые данные при 

этом вряд ли удалось бы. Кроме того, в таблицу не вошли видьi, 
Полиморфизм которых достаточно хор9шо изучен,· но не· имеет ана

логов у других видов, - например Acris crepitans, • у которой' варьи
рует цвет (Pyburn, · 1961 а, Ь) •. Во избежание различного рода но
менкпатурнь~ разногласий, родовые названия мы приводим не пQ 

авторским описаниям, а по последнему списку мировой фауны амфи

бий, составленному Горхэмом (Gorham, ·1974). 
Собранные в таблице сведения свидетельствуют прежде всего о 

том, что среди Anura рисунок спины и степень п~гментации Горла 
и брюха сильно варьируют. При этом ряд групп обнаруживает парал-· 

пепьный Полиморфизм. Он хара{tтерен, например, для родов Н ypero
\ius (Laurent,"·1965; Schi~tz, 1971), Phrynobatrachus (Stewart,1974}, 
Phrynohyas (McDiarmid,1968), Eleutherodactylus (Lynch, 1966), Cri-
nia (Straughan, Main, 1966) и многих другиХ. 

Сходнь~ полиморфизм отмечается не только у таксономически 
близких форм, но и ·уnаленных, зато близких экологически (Mils-
tead et а\.;, 197 4). Однако несмотря на широкое распространение 
полиморфизма в пределах отряда Anura, , мЕ!ханизмы, его контроли
рующие и подnерживающие, в популяциях во многих случаях не опре

делены. 

Задачей первортепенной важности является определение степени 

генетическQй детерминированности перечиспеннь~ фенатипических 

особенностей. ГенетическаЯ природа отnепьнь~ морф уставовпена 
на сравнительно небольшом количестве видов. Мур ( Moore, il. ~42) 
бьUI первым, кто показал на Rana pipien~, ·что резкое реnуцирова
юrе рисунка спины обусловлено действием nоминвитиого гена Ьuгnsi.
Дальнейшими исспеnованиями было установлено, что степень разви

тия или рецукции рисунка верха тела у этого вида обусловлена-эФ
фектом nозы гена и nействием внешних факторов, когnа локус burn-
s i nействует как простой доминант при высоких температурах сре
nы, а фенатипическая изменчивость гетерозигот зависит от,nейст
вия внешних факторов ( Davison, · 1961, 1964; Merrell, · 1972,и др.). 

Дпя Rana pipiens установлено также, что замена обычного пят

нистого рисунка (spoLted froк) сnожным мозаично-крапчатым (mot
tled · frog} определяется действием другого доминантн JГО гена - ''kan-
diyohi" (К), не сцепленного с геном 9 ("burnsi") (Volpe, •1955, 
1956, 1960, 1961а, 1961в; Anderson, .Volpe, 1958; Gi\1,1970). 

Дпя ряда видов установлено, что наличие светпой дорсомедиаль

ной полnг.ы определяется действием полностью доминантного ауто-
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сомкого гена "striata". ilnя ·Eleutherodactylus ricordiiэтa н·аспедст
венная обусловленность отмечена Гойном (Goin, · 1947). Она таюке 
описана для Rana limnocharis (~~oriwaki, ·1953), .Наnа niкromac11lata (Mo
riyu, ·1952), ·Discoкlossus pictus (Lantz, -1957), ·Rana sylvatica (Вrow
der et al.,. ·1966), .На nа зrvalis (Dely 1 -1964; Curry-Lindahl, ·1956; SLщ:~rгn, 
1966). ·У Rana niкromaculata пигментация на брюхе определяется реце1:
сивным геном (Moriya, ·1952). · 

Аналогичное исследование отсутствия рисунка и спинной попосы 

отмечается и для Chiasmocleis panamensis_ (Nelson,1972), пред
ставители совсем другой Группы - сем. Microhylidae. Характер
ный полиморфизм Rhacophorus leucomystax (даже в потомстве одной 
'кладки встречаются одноцветные, пятнистые и попосчатые особи, с 
поперечным пятном между глаз или с V- образным позади глаз, 
п~бо без этих рисунков) определяется, по-видимому,· действием не
скольких генов (Church, •1963). 

В цеhом развитие всей окраски (включая общий тон и плотность 
пигментации) определяют не менее шести генов (Husson, Chaudoпne
ret, . 1961). В то же время отдельные детали контролируются бо
nее простыми rенетJIЧескими системами, - как nравипо, оо.ной парой 

аппеnей.·Это относится не только к возможности поивпения специ

фического рисунка, но и к особенноетям окраски. НанбоРее изучены 

в этом отноШении лягушки-сверчки - Acris crepitans. Для этого ви
да характерна попоса зеленого, красного ипи серого цвета и пока

зано, что наличие зеленой ипи красной попосы "определяется дейст
вие~ двух доминантных генов ( Pyburn, 196la, 1961Ь), причем по
лиморфизм по окраске характерен даже дпя личинок этого вида (Не-
каn, -1969). . 

Такого же рода полиморфизм характерен и для квакши - Hyla 
reкilla, ·В популяЦиях которой встречаются коричневые, серые и зе
леные особи, нередко с красными пятнами, причем зеленая · окраска 
определяется действием двух доминантнь~ генов, а красная - одним 

рецессивным ( Lyerla, .J ameson, ·196 8). 
В то 'же время имеются указания и на то, что степень выражен

ности у Acris crepitans окраски спинной попосы определяется 'разме
рами несущих соответствующие пигменть1 клеток и генетическая 

специфика морф может затушевываться (Gray, · 1972). 
Наследование особенностей окраски.одной парой аллеnей показа

но таюке на представителях австралийских пептодактиn!Ui. рода Cri
nia (Main,. 1961, 1965а,Ь; Strauкha, .Мain, · 1966). 

Все эти данные важны прежде всего потому, что достаточно на

дежно свидетельствуют о генетических различиях морф и де~ают 

морфОлогический полиморфизм Anura надежным инструментом для 
попупяционно-экопогических исследований. Во-вторь~ (что, возмож
но, ~ще более важно). высокая общность проявлений попимqрфизма 
в отряде Anura и общность характера наспеаования одних и тех же 
черт у изученн~ в этом отношении видов делают весьма вероят-· 

ным такое же или аналогичное наследование тех же черт у видов, 

еще не изученных. На фоне того, что у представитепей .раэпи•шых 
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семейств ( llylidae, .Мicrohylidae, н·anidae, · Rhacophoridae, Leplodacty
lidae) uдна и та же особенность обусловливается действием еспи 
не одного, то по крайней мере сходных генов, трудно ожидать, что 

один и тот Же признак у близких видов (например, попоса у Паnа 
arvalis, Rana camerani, Rana amurensis) будет опредепяться принuинl-!аль
но различными механизмами. 

Напротив, накоппенные к настоящему временисведения представ

пяются достаточными дпя того, чтобы говорить, что параппепьный 

полиморфизм ·Anura контролируется весьма близкими генетическими 
механизмами у большинства представитепей отряда. В то же время 

закономерно ожидать, что даже в преДелах вида одна и та же фе

нотипическая особенность может контролироваться разными покуса

ми. Спинная попоса у Plethodon cinereus, ·например, в одних попу
ляциях обусловливается действием доминантного покуса, в других-

рецессивного. (Hiкhton, ·1975). . 
Но в любом случае остается весьма вероятной генетическая обус

ловленность пОJiиморфизма амфибий, и сходность его проявлений в 

~зных группах заставляет думать, что хараКТер генетической зак ... 
реппенности внешних особенностей отдеnьНых морф также весьма 
сходен, а распределение морф & пределах вида и популяции являет
ся отражением генатипической специфики популяций и внутрипопуля

ционных грум. 

Совершенно в иной степени изучены механизмы поддержания nо

лиморфизма в популяциях. Представпения 6 них могут быть попуче
ны прежде всего с помощью анализа распределения морф по apeany 
вида. Неравномерность распределения их весьма обычна и дпя ам

фибий отмечена многими авторами (Martoff, Humphries,1959; Church, · 
1963; Main, .1965; Inкer,. 1966; Stu~ren, •1966; ·Browder et al . ., . 
196'8; Merrell, , 1970; Fischbeck, ·Underhill, · 1971; McКinnell, .Oap
kus, 1973; Расе, 1974, и др.), но при.чины специфичности распре
де~ения морф нельзя считать достаточно изученными. 

Толкования этого распределения могут быть самыми разнообраз

ными. В простейшем случае они сводятся к действию генетико-авто
матических процессов (дрейф генов). Искпючитепьно с этих позиций 
объяснялось распространение формы striata у Rana arvalis (Stщ~ren, 
1966). Хотя работа Стугрена и охватывала 78 участков аревпа 
остромордой лягушки, но многие из них бьши· представпены. единич•· 
иыми экземплярами• РазумееТся, такой материал не позвопиет сос

тавить даже прибпизитепьно представпение о закоцомериостях расп
ределения морф по apeany. Как отмечает Мипьстэд с соавторами 
(М ils.tead et цl. •' · 197 4 ), большее распространение попучило объясне
ние распределения морф с позиций учения о криопизме. Так, различ
ная криптическая цениость морф допускается у песной пягушки -
Rana sylvatica (Fi·shЬeck, Underhill,l~71) и ·у леопардовой - Rana 
pipiens (Merrell,. 1965). В то же время некоторые авторы отмечают 
равную хриптическую цениость отдельных морф (Stuкren, · 1966). 

По-видимому, дпя -многих видов амфибий, особенно ведущИх суме

речнЫЙ образ жизни, хриптизм окраски оценить чрезвычайно трудно, 
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так как общий фон окраски мо.жет меняться в значительной степени 

в зависимости от освещенности и впажности субстрата. По крайней 

ljo(epe, нет надежных экспериментальных доказательств о различной 
криптической ценности морф бесхвость~ земноводных. 

Интересную гипотезу о под~ержании полиморфизма в популяциях 

Anura предложил Мипьстэд с соавторами (Milstead et al., 1974). 
Согласно их точке .зрения, полиморфизм может поддерживаться и апос

татическим отбором - давлением со стороны хищников, поедающих 

'привычные• морфJ>I. В пользу своего предположения авторы приво

дят ряд косвенных доказательств, в том числе и интересное наблю

дение Вендепькена (Wendelken, 1968,цит. пo~Ailstead et. ai., 1974), 
показавшего, Что краснопопосые особи Acris crepitans при приближе
нии хищника быстрее уходят в воду и в меньшей степени паедаются 

птицами. Однако упомянутые авторы справедливо указывают, что и 

в этом случае конкретнь~ экспериментапьнь~ даннЬ~. подтверждаю
щих их гипотезу, нет и она требует проверки. В то же время факт, 

приводимый Вендепькеном, моЖно отнести к категории случаев раз
ной выживаемости отдельных генетических вариантов, т.е. различ

ного адаптивного значения морф в широком понимании этого терми

на. Как справедливо отмечает Меррепп ( Merrell, 197 2), генетичеоw 
ский полиморфизм описан у очень большого числа самь~ разнообраз

ных видов, но адаптивное значение его понятно пока еще слабо. 

Составить представпение о нем можно прежде всего на основе па

раппепьного полиморфизма в пределах группы видов. 

Мэн ·(Main, 1965) на примере австралийских Leptodactylidae по
казал, что в зонах с постоянным· климатом (влажные леса и горы, 
пустыни и полупустыни) обитают виды, для которь~ полиморфизм 
не характерен, а в зонах с меняющимся климатом (сезонно арид
ные области) полиморфные вИды обычны. Естественно, что это мо.ж
но объяснить только разной экологической ценностью отдельных 

морф и мономорфкость видов в зонах с постоянным климатом мо.жет 

бь~ь следствием непосредственного отбора в пользу наиболее при

способленных морф. 

Анализируя полиморфизм более чем 30 видов рода Phrynobatrachus, 
Стю&рт ( Stewart, 197 4) показала, что параппепьный полиморфизм 
характерен для ~идов, об\l'rающих в одной и той же ландшафтной зо

не (саванны или влажные леса), но морфы, характерные для видов 
одной зонь~ не встречаются у видов другой зоньL 

В .принципе представпение о соответствии полиморфизма окраски 

многообразию условий среды довольно распространено ( :"<l evo, 197 3; 
М:ilstead et al., 1974). Оно находит свое подтверждение в ряде спе
циальных исследований. Для nягущки-сверчiЦ\ ( Acris crepitans) ус
тановлено четкое изменение частот и встречаемости краснополось~ 
и серополосых особей в пределах одного водоема: к осени копичест

во краснопопось~ уменьшается, а серопопось~ - увеличивается. Вес

ной картина меняется в обратную сторону ( Pybum, ·1961). Предпо
лагается, что селективная ценность морф меняется в связи с изме

нением количества прибрежной (водной) растительности и ее цвета, 
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что впоnне закономерно происходит в течение вегетационного сезо

на. В 'l!'eX популяциях, где. эти изменения биотопа выражены менее 
резко, сезонная изменчивость частот морф проявляется также в 

меньшей степени ( lsaacs, 1971). 
Дополнительные исследования позвопипи установить, что даже 

близко расположенные водоемы с разным цветом субстрата харак

те-ризуются разным и специфичным, сохраняюшимся на протяжении 

ряда пет, несмотря на сезонную динамику, соотношением цветов 

морф ( N evo, 197 3) • 
Для Acris crepitans и А. grillus установпена кпинапьная геогра

фическая изменчивость частот цветных форм, в ряде районов хорошо 

скоррепированиая с климатическими градиентами, и обнаружены раз

личия между морфами по сопротивляемости заболевания в назе~ьiЙ 

период ( Nevo, 1973). Значительная корреляция частоты одной из 
морф с высотой над уровнем моря описана и для Eleutherodactylus 
bransrordii (Savage, Emerson, 1970 l). На примере ряда видов рода 

Crinia установлено, что одна из морф (максимальное разв-итие пиг
ментации на спине), встречаюшаяся у всех полиморфных виi:r.ов, бо
лее других морф приспособпена к размножению при относительно 

высокой температуре среды (Strau~an, Main, 1966). 
В то же время для некоторых видов, например для Rana sylva

tica, не ебнаруживается корреляции частот морф с сезоном года, 
характером местообитания и т.д. ( Fishbeck, Underhill, 1971 ), в сипу 
чего и привпекается, хотя и предположительно, учение о криnтизме. 

Для некоторых видов (~пример, Hyla regilla) описан несколько 
иной механизм поддержания полиморфизма. Частота зеленых морф 

максимальна весной, краснЬIЙ и серых· - петом и осенью. При этом 
при растянутости периода размножения· в конце его частота зеле

ных морф повышается (разное время размножения отдельных морф). 
Но в сипу того, что в разные сеЗоны года направление отбора не

одинаково (смертность зеленых морф у молодых повышена), в по
пуЛиции поддерживается стабильное соотношение морф (Jameson, 
Pequegnat, 1971). 

Анализируя полиморфизм по покусу В (фенотиn bumsi к дикий 
тиП)·, Meppenn и Роделл ( Merrell, Hodell, 1968) установили, что 
потомство из различных скрешиваний (гетерозиготных по локусу В 
с· гетерозиготными ипи же с диким типом) развивается и растет до 
метаморфоза с одинаковой скоростью. Это не позволяет деlкаэать 
преимуЩества гетерозигот2, а также приводит авторов к мысли, что 

1 В то же время Сзвзаж в Эмерсон, не распопагая конкретными 
данными об адаптивной ценности отдельных морф, полагают, что 

частота их везде скоррепирована с количеством света в песной 

растительности, и отдельные особенности морф рассматриваются 
опять-таки с позиций учения о криптизме. 

2 Оценить степень преимущества гетерозигот по полиморфному пр~ 
наку у Anura чрезвычайно трудно, так как большинство особен
ностей flo!:Opф контролируется, как отмечалось выше, специфичными 

доминантными генами. 
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nолиморфизм no этому локусу nоддерживается сезонными сдвнгами 
давлен11я отбора (весной в nоnуляции частота фено.:гиnа "Lur11si" 
nр11мсрно вдвое выше, чем nеред уходом на зимовку). Авторы оnре
детши, что частота аллеля В осенью в nоnуляции равна 0,028, а 
весной - 0,043. Таким образом, во время замовки отбор идет про
тив дикого тиnа. В то же время Гилл (Gill, , 1970) показал, •Jто 
nотомство самок, гетерозиготных no локусу К· (фенотиn kaвdiyul1i), · 
в nериод эмбриогенеэа вьокивает лучше nотомства самок дикого ти

nа и гетероэиготнь~ no локусу.В независимо от отцовского гено
тиnа. Таким образом, nоддерживается nолиморфизм no локусу К. 

Имеются также частные данные, nокаэывающие селективную цен

ность отдельнь~ морф. 'Так, у индийского вида Rana cyanophlicta · 
Schn. ·8-12% особей обладают двумя сросшимися nозвонками, что 
обусловливается действием одного доминантного гена. У таких осо

бей nри nовышении темnературы воды до 40° в течение 48 часов 
вьокивает до 24-56% икры, в то время как у нормальных особей 

вьокивает лишь 0 ... 19% икры ( Dasкupta, ·Grewal, i 968). 
Таким образом, nриведеиные здесь, хотя и немногочисленные, 

данные nозволяют с уверенностью полагать, что основной меха

низм, nоддерживающий nолиморфизм в поnуляциях Anura, · - раз.лич
ная nрисnособленность отдельнь~ морф и соответствующее направле

ние и давление отбора. 

Безусловно, накоnление nодобного рода даннь~ необходимо, так 

как оно в значительной мере обусловливает развитие поnуляцион

ной экологии. Но, как уже отмечалось, в развитии этой дисциnли

ны необходимо и всяческое изучение структуры nоnуляции. Мэррелл 

( Merrell, ·1968) с'овершенно сnраведливо замечает, что для того 
чтобы оценить роль дрейфа генов или давление отбора, необходимо 

изучение структуры nопуляд~~~. Кроме того, как известно, структу

ра nопуляции сама может выстуnать в качестве фal(ropa, оnределяю

щего генетический состав. Поэтому, опираясь на данные о paCПjJCCi'-= 

ранениости nолиморфизма и о наследственной обусловленности 9Со

бенностей отдельнь~ морф, можно привпечь nолиморфизм Anura для 
решений ряда эколого-эволюционнь~ проблем. Но обсуждению соот

ветствующих вопросов мы считаем необходимым предnослать разбор 

таксономического статуса изученнь~ нами отечественнь~ видов 

Anura и оnисание полиморфизма бурь~ лягушек фayffbl СССР. 



ГЛАВА 3 

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА БУРЫХ ЛЯГУШЕК 

Состав фауны бурых лягушек СССР до сих пор остается пред

метом дискуссИЙ между· герпетологами. В первую очередь это ка

сается количества видов1. Несмотря на то, что на протяжении всей 
истории отечественной герпетологии описывапись новые виды ( Rana 
middendorffi.i, Rапа, ·mut8, Н. ;z~F!'rafi и т.д.), в наиболее крупных 
сводках общее количество видов бурых лягушек для территории 
СССР не превышапо 6-7. 

Так, А.М. Никольский ( 1905, 1907) вьщепяп 6 видов в этой 
группе рода Ra·na: R. 'llF!'ilis Thomas (ныне R. 'dalmatina Bonap.), H.amu-
~ensis BlF!'r.,, Н. :arvalis:Nilss.,· Н. :camerani BlF!'r.,1 R. !temporaria L. и 
R. macrocnemis. Blgr. В более поздней своей· сводке (Никольский, 
1918) он объединил R. macrocn.emis и R. tamerani (на основании 
работы Lantz et Cyren, 1913) в один вид R. macrocnemis, одобавип 
к списку фауны Рос_сии R. asiatica Blgr. , и R. 'Semiplicata, описанную 
им ранее (Никольский, 1913). В дальнейшем в результате многих 
ре~liзкй (Терентьев, 19.27 и др.) в фауну СССР вошли 8 видов: 
Rana dalm.atina Зоnар.,~ R. :arvalis Nilss.,· Н. temporaria L., Н. camera
ni BlF!'r.,: R. macrocnemis BlF!'r.,· Н. ;semiplicata Nik.,· Н. :ch~nsin~nsis Da
vid (= R. asiatica ... Н. :amu remsis) и R. ТUF\'OSB (= R. :emelJanovl) (Те
рентьев,· Ч~рнов, 1949). ·однако в связи с отсутствием надежных 
серий и номенкпа~урной путаницей долгое время не удавалось бо

лее или менее четко очертить ареалы этих видов. 

В цепом не вызывало сомнения распространение остромордой ля

гушки - Rana arvalis. Для этого вида До сих пор иеясным остается 
лишь . распространение, в горах вне пределов СССР и таксоиоми
ческИй статус окраинных Популяций. 

Бугорчатая лягушка была описана Никольским как Rana emeljano
vi ( 1913) по экземпляру, добытому в Северо-Восточном Китае. В 
дальнейшем она фигурировала как R •. :ruF!'osa emeljanovi и прЁщпопо
жИтепьНо обитапа на юге Приморского края (Терентьев, Чернов, 
1949). Но, поскольку дпя территории СССР не известно ни одной 
находки этого вида, нет никаких оснований включать его в список 

1 
В этой работе мы не затрагиваем вопросов синонимики. Она дос-
таточно подробко разобрана ( Боркик, 1975а,б), и мы согласны с 

его мнением. 
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ВIЩОВ отечественной фауны земноводных, и в дальнейшем мы его 

не рассматриваем. 

До последиего времени дискутируется распространение тr~вяной 

лягушки - Rana temporaria L.: Дпя этого вида длительнос время 
отмечался разорванный ареал. По мнению многих авторов, травяная 

пягуwка помимо Европы и Урала обитает на юге Средней Азии, в 
Северном Китае, Монголии и на Дальнем Востоке, включая Саха

лин (НикольскиА, 1918; Терентьев, 1923; Терентьев, Чернов, 
1949; Mertens, ·Wermuth, 1960; Upatmy,1~72). Лишь работы пос
ледних лет показали, что дальневосточная форма - самостоятельный 

вид (Шурьrииа, 1967; Коротков, 1972, 1974), четко отличающий
си от Rana temporacia строением голосовых мешков, брачными кри_. 
ка ми (короткие и звонкие трели у дальневосточной лягушки 
по сравнению с более длительными низкими у травяной) · и сте.. 
пенью развития сnиннобоковых складок. ,Помимо этого между 

названными формами существуют с;уществеииые. биохимичеGКИе 

различия ( БopкiUI, Пахомов, 197 5) и различиЯ' в характере 
роста и развития личiUiок в равных условиях среды ( Пястоло
ва, Иванова, 197 6). 

Оrносительно Rana temporaria warenzovi можно заметать. что пос
ле ее описания (Терентьев, 1923) по спиртовым экземплярам ни
каких находок этого типа в Копетдаге не сделано, и в даль

нейшем эта форма включалась в списки среднеазиатских амфибий 

автоматически (Лаптев, 1937; Рустамов, 1962). Однако в послед
нем справочнике ареал R. 1emporaria ограничен Европой и Уралом 
(Банников и др., 1971) и ·этот вопрос можно считать закрытым 
(Аннакулиева, 1977). 

Сравнительно крупные размеры эадНих конечностей прыткой ля

гушки ( Rana dalmatina) долгое время .. гипнотизировали "'зоологов, 
а так как особи с характерными для этого вида пропорциями и ок

раской отмечались в Малой Азии и на Кавказе, то ареал вида стал 

включать кроме Европы еще и Малую Азию и Кавказ . (Mertens, 
Wermuth, 1960). Однако основной диагностический признак Rana 
dalmatina - отсутствие внутренних реiзонаторов, и ее легко отличить 
от кавказских лягушек Rana macrocnemis,Rana camerani. Эта ошибка 
была недавно устранена, и морфологически близкие к R. ·dalmatina осо
би вьщелены в подвид Rana macrocnemis pseudodalmatina (Eiselt, 
Schmidtler, ·1971, 1973). 

В пределах СССР ареал этого вида ограничен исключительно За
падной Украиной. 

Ареал дальневосточной лягушки также бьт довольно длительное 

время неясеи. Поскольку считаnось, что на Дальнем Востоке оби

тает травяная лягушка, ареал дальневосточной ограничи~:~ался югом 
Приморского края, причем этот ВIЩ бьUI сведен в синонимы Rana 
japonica Gunt. (Терентьев, Чернов, 1949). Дальнейшие исследова
ния показали, что Rana semiplicata ~ik. ·-форма, отличная от Rana 
japonica, и ареал ее значительно выше и включает в пределах СССР 

Приморский и Хабаровский края, южные Курильские острова, о. Са-
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xan101, а также Северный Китай, и ее следует именовать Rana chens inen
sis Oavid. (Шурыгина, 1967; Коротков, 1972, 1974; Ворк101, 1975а). 

Границы ареала сибирской лягушки ( Rana amurensis 9oul.) также 
слуЖили предметом многих споров; в особениости это касапось ост
ровных популяций. В частности, признавалось наличие этого вида на 

южных Курильских островах - Кунашире и Шикотаие ( Перепешин, 
Терентьев, 1963; Терентьев, 1963). Предварительная ревизия 
( Боркии, 197 5) и наши сборы свидетельствуют о том, что вне пре
делов материка и мелких близлежащих островов Rana cruenta оби
тает почти повсеместно на Сахалине и близлежащих к ·нему остро

вах, но не на Курильских. Западная граница ареал~ ограничена Ура

лом (Топоркова, 1970, 1972), южная граниЦа в МонголиИ и Се
верном Китае точно не установлена. 

Распространение кавказских бурых лягушек в цепом не вызывало 

дискуссии, неясна лишь севере>- восточная граница ареала {в преде
пах Копетдага). Напротив, заслуЖивает уточнения систематическое 
положение Rana macrocnemis и Rana camerani. Ниже мы вернемся к 
этому вопросу. 

Несмотря на то, что граниЦы ареалов бурых лягушек, обследо

ванных· нами, не бьmи предметом нашего специального исследова
ния, мы тем не менее не могли оставить этот вопрос в стороне, 

поскольку дnя описания полиморфизма обСледованных видов жем
тепьно бьmо иметь серии и из oкpaiDIHЬIX частей ареалов. Поэтому 

в процессе сбора матеркапа оказалось возможным решение некото

рых таксоиомических пробпем, и наш~ согласие или иесогпасие с 

работами последних пет быпо основано на достаточном материале. 

Поскольку ряд предыдущих работ бып основан на сериях бурых 

лягушек СССР разиого объема и разной сохранности, мы провели 

специальные морфологические обследования, наиболее общие резуль

таты .которых изложены в коллективной _сводке (Банников и др., 
1977). 

Здесь мы приводим более подробные сведения, характеризующие 

внешнюю морфологию шести видов рода Rana и их внутривидовую 
изменчивость. 

РАЗМЕРЫ ТЕЛА И ПРОПОРЦИИ 

Практически в систематике бурь!Х лягушек Евразии основным 

критерием вида до сих пор остается морфологический (Fuhn, 1960; 
Berкer, ·MiChalowski, 1963; Шурыгина, 1967; Geiselmann et al., 
1971; Mlynarski,1971; Tomasik, 1971; Eiselt, Schmidtler, · 1971, 
1973; Коротков, 1972, и др.). В отличие от ряда предыдущих ис
следований накопленный нами материал позвопил обработать серии · 
всех. бурых лягушек фауны СССР по единой методике. При обработ

ке материала использовапись следующие морфологические признаки. 

1.L. - длина тела от кончика морды до анального отверстия. 

2. L.c. - длина головы от. кончика морды до затылочного отве~ 
стия. 
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3. Lt.o. - ширина головы - максимальная ширина головы. 
4. D.r.o. - дniDia морды от переднего края глазного отверстия 

до кончика морды. 

5.1 .• о. - дniDia глаза - длина (максимальная) глазного отверс
тия. 

6. L.tym. - максимальная длина. барабанной перепонки. 
7. Sp.oc. - расстояние между передними краями глазных от-

верстий. Зтот признак взят взамен признака Sp.c.r. · (расстояние 
·между носовыми полосками), использованного ранее (Терентьев, 
Чернов, 1949), как более точно измеряемый. 

В. F. - длина бедра. 
9. Т. •- длина голени. 

10. D. р. · - длина первого пальца задней конечности. 

11. C.in t. - длина внутреннего пяточного· бугра. В связи с тем, 
что форма бугра может значительно варьировать, длина его изме

рялась по основанию. 

12. ТТ - степень соприкасания голеней при наложении их на 
бедра и перпендикупярно к продольной оси тела. При этом знаком 

мiDfyc обозначалось несоприкосновение гопенос~опнь~ суставов. Ну

лем - соприкосновение, знаком плюс - захождение друг за друга. 

13. tt/o - при вытягивании задней конечности вдоль тела го

леноСТопный сустав может не доходить до глаза (...;), распопагать
ся на уровне глаза (О) или заходить за него (+). 

14. tt/r - при таком же расположении задней конечности ·сус

тав не доходит до конца морды (~), располагается на его уровне 
(О) или заходит за него (+). · 

Выбор этих признаков бьm обусловлен тем, что они используют

ся почти во всех видовых и подвидовых диагнозах и описаниях мно

гих представитепей рода Rana (Schreiber, 1875; Никольский, 1918; 
Okada,, 1931; Терентьев, Черцов, ··1949, Liu, 1950; Fromhold, 
1959; Fuhn, 1960; Ber~er, ·Мichalowski, 1963; Mertens, ·1964; 
Eiselt, ·Schmidtler,' 1973, и др.). 

На основании серии проведеннь~ промеров рассчитьшапись сле

дующие пропорции: L.;L.c.; L.c./Lt.a.; Lc.jL.o.; L.o./L.tym.; -L.c. 
/D.r.o.;:П.r.o.fL.o.; Sp.oc./D.I1.o.; П.р./С.iпt.; -L./T.;F./T •. ; -L./F. +Т. 

Естественно бьmо ожиаать, что nроrtорции в значи:тепьной мере 
опреаепяются размерами тела. Поэтому при провеаении морфологи
ческого анализа бьmи исnользованы топь:ко половозрелые особи. 
Размеры тела экземnляров обспеаованных в:Иаов привеаены в ·табп. 2. 
По ряау nричин разные поnуляции оаного виаа не всегаа харак:rе

ризоваЛиt:ь оаина:ковыми среаними размерами ·rела. В частности, в 
северных поnуляциях Rana arvalis в сипу специфики роста преобпа
ааюr более крупные особи (Шварц, Ищенко, нn 1). Оана:ко из при
веаенных аанных неrруано виае·ть, что эти различия, хотя и аосто

верные, как правило, намного меньше, чем. различия межау среани

ми значениями размеров теnа, харак:rеризу:tацими кажаый виа в це

.лом (размерный состав серий, испоnьзованных аnя виаоnых сравне
ний, отображен на рис. 3). Понятно такж~, что изменчивость ряаа 

36 



20 

.JO 

!О 

.JO 

10 

.JO 

10 

л 

Dl 

70 80 

Длина meлg, 

90 NN 

Рис. 3, Распредепение размеров тепа взроспых особей бурых пя
гушек (в % от объема выборок) 

1- R.arvalis,n = 892, .М = 50,8 ± О, 18 мм; 11- R. ·dalmatina, n= 
= 214, М = 49,0 ± 0,26 мм; lll- R. ·cruenta, n= 311, ·'.1 = 52,1 ± 0,31 мм; 
IV- R. -semiplicata, n= 195, .М= 51,8 ± 0,59 мм: V- R. ·temporaria, n = 
= 470, М= 64,9 ± 0,47 мм; Vl- R. ·camerani, n = 367, М= 65,0 .:t О,З~_ мм; 
V l/ -- R. macrocnemis, n = 333, М = 66,5 ± 0,34 мм 



'Fобnвца 2 

Р~меры '1'ella обспеаовавньiх вв_nов pona Rаnа,всnопьзовашiых ми морфопоrв 

Ввn Mecro в времи сбора 

. Rana arvalis Р. Xaaьrra, 111011Ь-8ВГУСТ 1959 г. 

Rana macro
cnemia 

Кабара.вио
Бапа.рскаи 
АССР 
Rana came
rani. 
ApN811CUII · 
ССР 

Нвэовьи р. Собв,среnвее -течение р. Хаnьrты, 1IIDA - авrуст 1968 г. 
Свермовск. 1960 г., 1962 г., 25-30 811pii.!UI 1974 г. 
Орекбурrскаи обп., с. Бonoroвu, 1957 г. 

CвepмoiiCUSI обп., с. Вceвonoa.-Бnaroa.arcii!D8, 1971 г. 
Туруханский р-н, 197 4 г. 
Туруханский р-в, 197 5 г. 

MOPIIOВCDSI АССР,. 197 5 г. 

КОJtЧаrавскаи обп~, 197 3 г. 
Попвоват, 197 3 г. 

Мвассово, 5-10 августа 1971 г. 
Киев, ое1m1б~ 1968 г. 
Томскаи обп., 197 2 г. . 
Томсuи обп., 25 августа 1970 г. 
ПpJDIPl'ЫIIИi август 1971 г. 

860 м ваа. ур.м., 31 марrа - 6 811peml 1871 г. 
1500 м ваn ур.м., 28 oeln'ибps в 1 OJn'ибps 1971 г. 
1800 м 11аа. ур.м., 29 оеln'ибри в 1 оиибри 1971 г. 
2400 м ilaa. ур.м., 30 сеln'ибри 1971 г. 
2500 м ваа. ур.м., 1971 г. 

с. ВоJtчаберr, 26 марrа 1071 г. 

оа. Севан. 1971 г. 
р. M8111'aw, 197 2 г. 

Rana. came· 10жва11 Грузии, оз. Саrамо. 197 3 г. 
rani · Оrепававав, 1967 г. 
Rana tempo- Беnоруссви, 1974 г. 
raria ЛеВJ11П11811о 197 2 г; • 

П01111РВЫI 'Ypan, 1958-1960 г. 
Севервыl Ypan, хребет Оббе, 1958 г. Cвepii/IOВCJЧ ·1958 г. 
Лвтва, окрестиости ВвnьВJОСа, 1971 r. · · · 
Архавrепьскаи обп., i974 r. 

Rana cbensi· YccypвlcDI З811овеnвD, 17 оиибри 19.7 & г. 
nensis Южвo-C8UIUIIICI!o 29 августа - 1 севтибри 1 97 3 г.,; · 

о; Куваwвр, Горsчвl JUUDК, · 8 oeln'Siбpи 197 3 r. ~. 

ХасавсквА р-в, Гвоаа.ево. 8-11 celn'~ 1973 г. · 
о-в Куваwвр, Лаrуваое, 9 оеln'ибри 197 3 r. 

~ana Фрунзе, 8llp8nЬ - маl 197 2 г; 
~шureaaia Яхуrви, 1971 r. 

ToмCIWI обп., авгуеr ·1970 r. 
Томсиаи обп., 197 2 r. 
Яхуrск, август 1974 r. 
Окрествоств Южво-:Саапввсиа, 29 августа-1 cc•rrllбps 197 3 r. 

Rana dalma- Yжropoa.cDI р-в, 2 2-25 сеln'ибри 197 2 r. 
tina 
П рвмечавве. n- lrOIDI'IeCТВO особей; М :!:.m - среа.в.u·оwибиа; Iim - пре-' 

QenЫ; t1 - IIВalepcJIL 



'leCIIDГO 8H8/IJI38 (в ММ J 

dd 

n lim м±т О' 

35 4()..58 50.66 ..t о. 784 4,569 
7 41-54 48,43 ± 2,08 5,095 

86 38-66 48,67 ± о. 7 00 6,462 
17 42-57 49,07 ± 1,082 4,337 
11 42-57 52,45 ± 1,337 4,4354 
17 39-64 51,23 + 1,659 6,651 
40 40-61 53,35 ± о. 702 4,388 

2 52-56 
3 41-53 

179 39-61 48,62 ± 0,348 4,664 
172 38-59 45,88 :!: 0,353 4,632 

4 47-50 
41 37-59 44,39 :!: 0,882 5,576 
48 39-50 43,81 -t. 0,47 2 3,24 
17 39-60 47,47 ± 1,659 6,634 

92 55-75 64,46 ± 0,486 4,634 
43 47-75 65,42 ± 0,866 5,611 
68 45-79 67,96 ± 0,728 5,956 
40 45-75 66,10 ± 1,080 6,743 
21 46-71 61,52 :!: 1,57 3 7,033 

63 5Q-75 61,51 ± 0,7 27 5,722 
125 5о-во 64,52 ± 0,543 6,087 
73 53-68 61,22! 0,412 3,501 

16 41-65 55,81:!: 2.081 8,060 

70 42-70 61,06 ± 0,596 4,039 
40 5Q-73 6 2,48 ! 0,8836 5,588 
61 57-81 69,49 ± 0,687 5,325 
46 48-77 60,09 ± 1,152 7,729 

58 4Q-65 54,45 ± О, 716 5,403 

9 47-57 50,78 :!: 1,101 3,114 
10 43-53 47,9 ± 0,949 2,846 
21 36-70 52,0 '! 1,704 7,622 

74 38-56 48,86 'i: 0,448 3,853 
11 41-66 52,18 ± 2,831 8,635 
13 4Q-62 55,00 * 1,958 6,782 
20 44-62 51,85 'i: 1,205 5t254 
77 37-65 51,29 ± 0,688 6,036 
18 50-65 58,0 ± 1,228 5,064 

105 38-58 45,80! 0,300 3,075 



Т абnица 2 (проаопжеиие) 

Воо 1 М.Ю.О и врем• diOpo 

Rana macro· 
cnemis 
Кабардино

Бапкарскаи 

АССР 

Rana came· 
ran.i 
Армиискан 
ССР 
Rana came· 
rani 

Rana tempo· 
raria 

Rana chen· 
sinensis 

Южиаи Грузии, оз. Сагамо, 197 3 г. 

Стапаиаваи, 1967 г. 

Бепоруссии, 197 4 г. 

Леиииграа, 197 2 г. 

Попириый Урап, 1958-1960 г. 
Севериый Ypan, хребет Оббе, 1958 г. 
Свермовсх, 1958 г. 
Лиrва, окрестиости Випыuоса, 1971 г. 
Архаигепьскаи обn., 1974 г. 

УссурИЙский заповеаиn 17 опября 197 3 г. 
Южно-Сахапиисх, 29 августа - 1 сентября 197 3 г. 
о. Куиашир, ГорячИЙ ПМIЖ, 8 сентября 197 3 г. 
Хасаиский р-и, Гвозаево, 8-11 сеиrибря 1973 г. 
о-в Куиаwир, Лагунное, 9 сектибря 197 3 г. 

Rana amuren· Фрунзе, апрепь - май 197 2 г. 

40 

sis Якуrии, 1971 г. 
Томскан обn., август 1970 г. 
Томскан обn., 197 2 г. 

Якутск, август 1974 г. 
Окрестиости Южио-Сахапикска, 29 августа- 1 сентябри 197 3 г. 

Rana dalma· Ужгороаский р-и, 22-25 сектибри 197 2 г. 
tina 



!f!!f! 

n lim м±т и 

68 36-57 48,32 :!: 0,57 3 4,289 
17 43-65 53,53 ± 1,764 7,054 

30 39-60 45,86 :1: 1,050 5,655 
15 42-57 49,28 + 0,949 3,544 
12 41-57 52,83 + 1,242 4,3028 
21 38-60 48,53 t 1,458 6,533 
47 40-64 52,85 ± 0,655 4,447 
13 44-57 

5 4о-53 

100 39-59 48,02 :!: 0,615 6,155 
73 38-55 44,52 ± 0,514 4,365 

2 46-47 
22 43-57 48,41 :1: о, 764 3,501 
14 39-48 42,07 ± 0,717 2,586 
12 39-59 45,25 ± 1,800 5,972 

9 58-66 63,33 :!: 0,935 2,646 
13 51-83 66,69 ± 2,968 0.283 
24 55-79 70,38 ~ 1,269 6,085 
19 58-78 68,47 :!: 1,145 4,858 

4 46-71 61,25 .:!:' 6,189 10,72 
28 47-73 60,04 :1: 1,118 5,809 
30 52-86 67,47 ± 1,450 7,811 
22 54-68 61,68 ± 1,082 4,961 

1 57 

67 39-70 60,8 ± 0,876 3,917 
67 47-80 64,10 ± 0,839 6,864 
50 54-82 70,32 t 0,7443 5,263 
19 52-85 67,15 :!: 2,456 10,703 
28 51-77 62,32 :!: 1,637 8,507 

56 4Q-74 57,82 ~ 1,307 9,70 

9 43-70 56,11 ± 2,95 8,343 
6 45-70 54,67 :!: 4,593 10,27 

17 40-69 59,35:!: 1,930 7,721 

23 37-62 51,13 t 1,540 7,226 
5 43-72 51,00 :1: 6,032 12,063 

11. 50-63 58,27 :!: 1,176 3,718 
12 42-61 50,5 :!: 1,5565 5,161 
35 39-67 52,91 ± 1,308 7,629 
12 53-65 57,42:!: 1,132 3,753 

109 36-63 52,03 ± 0,502 5,243 
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т абnица 2 (оиоll'lаиве) 

Ви11 

Raaa arvalis 

Rana macro· 
cnemis 
Кабаравво
Бапкарскаи 

АССР 

Rana came
rani 
АрМIПiскаи 
ССР 
Rana came· 
rani 

Rana tempo• 
raria 

Rana chensi· 
nensis 

Место и времи сбора 

Р. XaAьrra. JDQ7Do-eвrycr 1959 r. 
НвзоВЬII р. Собв,среuее те"'l!нве р. Ха11Ы1'ы1 
В1011Ь - август 1968 r. 
Свермовси, 1960 r., 1962 r., 25-30 апрепи1974 r. 
OpeвбyprciWI обп., с. Бопотовка, 1957 r, 
СвермоВСJWJ обп., с. Всевопо11-Вnаrо11атсиое, 1971 r. 
Турухаис1011 р-в, 1974 r. 
TypyxaвclDII ~ 1975 r. 
МopiiOВCIWI АССР, 1975 r. 
КoneraвcJWJ обп., 197 3 r. 
Поmюват, 197 3 r. 
Мвассово, 5-10 aвrycra 1971 r. 
Киев, севтибр. 1968 r. 
ToмCIWI обп., 197 2 r. 
TOMCIWI обп.1 25 aвrycra 1970 r, 
Прнврrышье, aвryor 1971 r. 

860 м 8all ур.м., 31 марта - 6 811penll 1971 r. 
1500 м 8all ур.м., 28 севтибри в 1 опибри 1971 r. 
1800 м ва11 ур.м., 29 севтибри в 1 опибри 1971 r. 
2400 м 9а11 ур.м., ЗО оеиибри 1971 r. 
2500 м ва11 ур.м., 1971 r. 

с. Вохчаберт, 26 марта 1971 r, 
os. Севан, 1971 r. 
р. MIUП'aw, 197 2 r. 

Южваи Груэви, оэ. Саrемо. 197 3 r. 
Степаиавав, 1967 r. 

Бепоруссви, 1974 r. 
Левввrра11, 197 2 r; 
ПOIIIIpiiЬII Ypan, 1958-1960 r, 
Севервый Ypan, хребет Оббе, 1958 r. 
Свермовск, 1958 r. 
Литва. окресrвосrв Ввпыооса, 1971 r. 
Архавnw.с:ваи обп., 1974 r. 

Yccypdcкв'll эаповеuвк 17 OIEI'IIбpи 197 3 r. 
Южво-Сахапввск, 29 aвrycra - 1 севтибри 197 3 r. 
о. Кувашвр, ГоРRвl JUUIЖ1 8 севтибри 197 3 r. 
Хаса8сквl р-в, Гвоs~~ево, 8-11 севтибри 197 3 r. 
о-в Кувашвр, Лаrуввое, 9 севтибри 197 3 r. 

Rana amuren• Фрувэе, апрель - маl 19 7 2 r. 
sis Якутви. 1971 r. 

ToмcJWJ обп., aвryor 197 О r. 
TOMCDII обп., 197 2 r, 
ЯlltYJ'CК• aвrycr 1974 r, 
()кpecrifocrв Южво-Сахапввска, 29 августа - 1 севтибри 197 3 r. 

Rana dalma· Yжropo11CJUII р-в, 22-25 севтибри 197 2 r. 
tina 
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f1f1+f4f4 
n lim м±т о' 

110 36-58 49,48 t 0,47 8 4,986 
24 41-65 52,04 "t 1,430 6,856 

116 38-66 47,60 t 0,592 6,343 
32 42-57 49,04 ± 0,686 3,825 
23 41-57 52,65 "t 0,910 4,271 
ЭВ 38-64 49,85 t 1,092 6,647 
87 40-64 53,08 t 0,227 2,117 
15 44-57 49,34 t 1,102 4,134 

8 40-53 46,17 :!; 1,924 5,120 
279 39-61 48,40 "t 0,316 2,298 
245 38-59 45,47 :!: О, 142 2,222 

6 46-50 47,67 + 0,67 з 1,506 
вз 43-59 45,81 t 0,6"Z4 5,309 
62 39-50 43,42 t 0,406 3,17 
29 39-60 46,55 t 1,201 6,356 

101 55-75 64,36 t 0,450 4,496 
56 47-83 65,70 ~ 0,922 6,841 
92 45-79 68,59 "t 0,634 6,051 
59 45-78 66,86 t 0,822 6,257 
25 46-71 61,40 "t 1,522 7,456 

91 47-75 61,08 "t 0,611 5,801 
155 So-86 64,63 t 0,380 6,602 

95 53-68 61,32 t 0,398 3,863 

17 41-65 55,88 t 1,952 7,809 
9 43-75 58,50 t 2,117 8,198 

142 39-70 61,09 "t 0,493 4,007 
107 47-80 63,21 t 0,633 6,516 
111 54-82 69,62 t 0,510 s.349 

74 48-77 60,69 :!: 0,956 8,164 
8 59-76 67,62 t. 2,34 6,61 
9 50-79 67,89 t З.347 10,043 

114 4Q-74 55,48 ~ 0,868 9,227 
9 44-62 53,11 t 2,433 6о882 

18 43-70 53,44 ~ 1,624 6,697 
16 43-70 50,44 t 1,852 7,174 
за 36-70 55,55 t 1,37 2 8,343 

97 37-62 48,99 t 9,509 4,989 
16 41-72 51,81 :!: 2,434 9,425 
24 4Q-63 56,54 :!: 1,184 5,68 
32 42-62 51,34 ± 0,93 5,178 

112 38-67 51,42 :1:. 0,638 6.726 
зо 5o-6s 57,40 ± 0,687 3,701 

214 36-63 48,97 ± 0,255 3,725 
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морфологических nризнаков можеr бьrrь связана ·с попом (Т опорко
ва, 1970а). Вмеате с тем неnьзя сравниввrь популяции или виr:\ы 
тапько на основании ц,анных иссnец,оваНИSI особей оц,ного поnа. П оэ

тому вое внутри- и межви11.овые сравненм мы основывали на сме

шанных -выборках, аосrаrоЧНо полно харапериэуtацих и самцов и 

самок. Эrо аtособсrвовапо тому, что не:которые копичесrвенные 
разпачия межау особями разного попа в оrаепьных поnуляциях в 

взВеетвой мере компенсировапись унификацией размеров тела обсnе
аованных групп. Поскопьку при виаовой виагностиim бурых лягушек 

nишь· небопьшое копичесrво признаков имеет onpeaensпaцee значе
ние (см~, наnример, Tornasik, 1911 ), мы осrанавпиваемся 'з11есь 
лишЬ иа самых: распростраиениых: • Данные, характеризующие иэмен
чивосrь основных проnорций тела, иmопьэуемых при IUiaгRocrикe 

бурьrх пиrушек, отображены на рис. 4. Дпи и_ас они интерес... 
ньr ~прежде всего ·тем, что свидетепьС'l'Вуют о зиачитепьt~ОI ~ 

фопоrвЧескоА: общиости изучаемых видов2. В частности это ка
саетсs отпичий таких видов, как Rana temporaria и кавказс
кие виды рода Rana. 

Еспи учесrь. что фиксация маrериапа привоiUIТ к значительному · 
нивелированию раэпичий в окраске, nравипьная виагиосrика экэем

ппяров, повверПilихся бопее ипи менее IUlJri'enьнoмy храиеИJОО, cra
иoвarCJI (в cnyo1ae иеточвостей в ухаэакии. месrа !=Юора маrериапа 
и nри отсутсrвии TJDIOВЫX 'коln'роnьных' оерий) нереако эвrруо.ни
тепьной, а порой и невоэможной. Этим, по-вио.имому, и обьисмется 

поивпение ОПИС811ИS1 nоввио.а Rana· temporaria warenzpvi Ter. ;}lэ-поц, 
Ашхабао.а (~. Терентьев, 1924). Поскоnьку никаких nромежуточ
ных нахоо.ок апя R. temporaria в Срео.вей :и Малой Азии не отмече
но, можно впапне согпасаrься с мнением Айэеni.та и Шмиll'rnepa 

(Eiselt, Schmidtler, . 197 з) о ,-ом, что в npeo.enвx Копетваi"а скорее 
всего обиrает коротконогая форма R. · camerani (ипи R. macro;:ne
mis). 

ЗНачJU'епьиое_ морфопогическое сховсrво R. temporaria· с R. t:hen
sinensisз_noэВOJiяer о.умаrь. что преiПiопожеиие ·о напичии R •. tem
poraria на терриrории Монгопии (Opatmy, •197 З) тuже апибочно. 
Привео.енные з~ морфологические о.аниые (см. рис~4) _пoэВOIUital' 

1помимо привеQенных ЗQесь ванных об изменчивости проnорций те-
па, вами быnо изучено еще свьапе 1 О nриЭнlUIХ)в, во поскопьку 
при зrом ниuких серьезныХ ви110вЫХ раэпичий не быпо выявлено, 

. мы не СО'ШИ веобхоо.имым привоо.иrь зо.есь эти _ванные. 
2 Оцев~ сrепеии морфопогв:ческого схоо.сrва и разпиЧия, бесспор
но, требувr nрипожевия шециапьного маrематвчесиоrо anпapara, 
но посиоnьку мы не сrаввпи перео. собой Зrу эао.ачу в вастоящей 
рабоrе, то сочпи возМОЖИЬIМ осrавовиrься на привео.ен-НОм уровне 

3 обрабо'r101 матервапа. _ · . · 
Как буо.ет покаэаио ииже, .зти вио.ы в эиачиrепьной мере охоаны 

тuже и по своей окрасJ[е и IUiагностиu их крайне заrруо.

ииrеnьиа. 
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ограничиrь apean R. temporaria ИСКllючиrепьно Европой. Что касаеr
ся запа[{ной гpatDIIlЬI-apeana R. ·chensinensis,тo она [{О сих пор точ
но не опре[{еnена. Весьма верояrно, что оnисанная мя Монголии· 
П. temporaria (Opatmy, · 197 3) есrь именно R. ;chensinensis. 

Поетому На[{о поnагаrь, что приве[{енные З[{есь морфологич~кие 

[{анные не харакrериэу:юr мапаэон иэменчивосrи Rana chensinen-
s is в цеnом - они свойсrвенны популяциям лишь небольшой, точно. 

не опрецеnенной часrи apeana этогр .ви[{а. 
Зато Пре[{сrавnяется возможным С:осrавиrь более ипи менее окон

чаrельное суж[{ение о такоономическом craryce кавказских бурых 
лЯгушек. Описанные Буланже (9oulen~er, · 18850 1886) R. macro
cnemis и R. :camerani раэnичаnись nрежае всего nроnорциями тела 
(раэпичной оrносиrельной миной ног и осrромораосrью) и окрас
кой. Некоrорые авторы на основании изучения оrносиrельно бопь

шого маrериаnа раосмаrриваnи их как е[{ИНЫЙ виа (Lantz, . Cyren, . 
1913; Bodenheimer •. 1944; Ищенко, Пясrолова, .197 3). 

Дельвиг (Delwig,, 19 28) рассмаrриваn Rana camerani как nоавИ[{ 
R. macrocnemis. В то же время nопуляции, харакrеризукщиеся вы~ 
оокой сrеnенью оанороаносrи (как no nроnорциям, так и no окр8с
ке особей), навоаипи иссnе[{оваrеnей на мыспь о том, что эти ФОР-. 
мы являются самосrояrепьными виаами (Тереиrьев, Чернов, 1949; 
Mertens, .1952). Более того, МЯ Маnой Азии быn оnисан оr[{еЛЬ
ный виа Rana holtzi (Wemer, · 1898), рассмаrриваемый заrем как 
синоним Rana camerani (Boulenger, 1898; Wemer, · 1902). В [{апь
нейшем наnичие авух виаов бурых лягушек на Кавказе и в Маnой 

Азии nринимаnось ряцом авторов (СобоnевскиЙ, 1929; Даль, 1954; 
:Аnекnеров, 1961; Папанин, 1961, и [{р.). 

При этом некоторые авторы, в Часrносrи Папанин (1961 ), nри·· 
оnреаеnении таксономического craryca изучаемых nопуляций, ес
тесrвенно, исхоаипи из н·аибоnее общих описаний (Тереиrьев, Чер
нов, 1949) и ort~ocиnи nоnуляцию· к тому ипи иному виау на осно
ве оовnааения аанных автора с аанными, nривоаимыми в описани~ 

виаов. Примерно такой же no[{XO[{ исnопьЭоваn и Бэрэн (Baran, · 
1969), изучивший боnее 200 взрослых ~беЙ .из раэnичных час
тей Анаrолии (Запааная Турция). Анаnизируя всrречаемосrь морф 
в оrаепьных nооуnяuиях, Бэрэн таюке уrВераипся в мнении, что в 

обсnеаованном районе обиrает no меньшей мере ава виаа. Нам nреа
сrавипось необхоаимым Иэучиrь большие серии из месr, · апя · коrо
рых nринимаnось наnичие только оаного виаа. 

Учитывая, что к&sкаэскИе бурые лягушки засепяюr самые разно
образные биоrопы в самых разнообразных высоrных по.ясах (Апек
nеров, 1961; Папанин, ·1961; Банников и ар., НJ71, и ар.), мы 
исnопьэоваnи апя аиаnиэа серJ!и, nеречисленные · в табп. 3. Сnеаущ: 
особо nоi:lчеркиуrь, что вое круnные серии Rana ;macrocnemis (с вы
соr 860-2400 м) вэяrы из· nесной зоны. Лишь nоnуляЦия, обиrаю
щая на высоrе 25 00 м, Эасепяеr воаоемы, расnоложенные в зоне 
альпийских лугов. Напроrив, серИи Rana camerani ообраны в пoпyilя
IUIЯX, эacenЯIOIIDIX воаоемы · orкpыrbllt · npocrpaиcrв (на высоrе 
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ношению к: гпазу иnи к:онцу морцы (в %) 

tt/0 tt/r 

о + о + 

3,96 96,04 39,6 32,7 27,7 
10,7 89,3 78,6 14,3 7,1 

1,1 28.,6 70,3 92,3 6,6 1,1 
1,7 32,2 66,1 81,3 15,2 3,4 

100,0 46,1 23,1 30,8 

7,8 92,2 43,0 31,1 25,9 
2,0 15,0 83,0 68,0 21,8 10,2 
2,5 20,0 77,5 78,3 19,2 2,5 

22,5 47,2 30,3 100,0 
. 24,1 31,5 44,4 87,1 12,0 0,9 
46,0 41,0 7;0 100,0 
25,0 62,5 12,5 100 
15,6 59,0 25,4 100 

32,9 58,5 8,6 100 
27,3 54,5 18,2 100 

18,8 81,2 87,5 12,5 
8,7 41,0 50,3 87,8 11,3 0,9 

77,5 22,5 100 
50,0 46",9 3,1 100 

100,0 100 
64,7 32,4 2,9 100 -

11,7 88,3 77,7 22,3 

0,5 0,9 98,6 22,7 32,5 44,8 

97,5 2,5 100,0 
82,9 17,1 100,0 
95,2 3,6 1,2 100,0 
19,2 48,1 32,7 &8,1 1,9 
90,1 9,9 100,0 
39,8 53,8 6,4 100,0 
52,2 47,8 100,0 
26,6 53,4 20,0 93,3 6,7 
87,1 12,9 100,0 
93,1 6,9 100,0 
92,7 7,3 100,0 
97,7 2,3 100,0 
40,4 54,0 5,6 100,0 
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Табnица 3 

Чaerora а4ЬIК8НИSI rопевостоп!IЬIХ сусrавов и раах011ожевu nяrки по от 

В на Месrовахожаевие попупя-
ции и высота ваа ур.м., 

R.mac- 860 
rocne· 1500 
mis 1800 

2400 
2500 

R.came· 1300 
rani 2000 

2800 

R.tJem· 
poraria 

БenopyCCJUI 

Левивrраа 
ПопярВЫй Ypan 
Севервьdl Ypan 
CвepP.nOВCit 

R.chen· о-в КувашИр 
sinen• о-в. C8X8IUDI 
sis оз. Хасав 

р. Комарова 

R.amu· Яи.ytCJt 
rensis p.Otlь, 197 2 

Tot.t:CJtaЯ обп., 1970 
о-в Сахапив 
Фрунзе 

R.dal- Ужrороа 

matina 
Rana 
arvalis 

5О 

Приирrышье 

р. Xaaьrra 

Томск, 1970 
Квев 

П011110ват 
Миасоово 

Воевоnоа-БпаrоаатсJtОе 
Yaмypru 
Оренбург 

Обь. 197 2 
Турухавсв:. 1974 
Турухавсв:. 1975 
СвермовсJt 

м -
-

0,8 

+ 

2,6 

4,8 

17 

1,8 

20,0 
64,0 
10,7 

24,4 
6,4 

39,1 
46,7 
38,7 
27,8 
51,2 
39,1 
14,2 

1 
1 

т т 

о 

-
1,1 
1,7 

1,7 
2,0 
2,5 

2,1 
3,7 

13,1 
25,0 

3,6 

6,9 

0,9 

15,3 
9,4 

5,9 

40,0 
24,0 
23,8 

3,7 
34,4 
25,3 
17,4 
33,3 
22,6 
37,5 
14,6 
37,9 
30,0 

1 

' 
+ 

100,0 
100,0 

98,9 
98,3 

100,0 

98,3 
98,0 
96,7 

97,9 
96,3 
84,3 
75,0 
91,6 

91,4 
100 
100 

99,1 

82,9 
90,6 

100,0 
94,1 

100,0 

100,0 

40,0 
12.0 
65,5 
96,3 
41,2 
68,3 
43,5 
20,0 
38,7 
34,7 
34,2 
23,0 
55,8 



1300 м - воаоемы .в преагорных пусrынях. на высоте 2000 м -
в горно-степном поясе и на высоте' 2800 м - в апьпийском поясе 
на границах с гольцами), Таким обрвэом, мя кажаого виаа облов
Ленные биотопы имели много схоакых черr, 

EcтecrвeiiHO, что прежае всего мы сзтремились анализировать 

изменчивосrь аиагносrических признаков. Полученные результаты 

привеаены на рис. 5, 
СиСТематика кавказских бурых лягушек основывается, во-пер

вых, на таком признаке, кalt осrромораосrь (отношение ширины 
мораы к ее мине). На рис. 5 в:sщно, 'lfl'O если сравниrь Rana ca
merani (Севан, 2000 м) с R. macrocnemis (Севан, 2400 м), то, 
аейеТвиrепьно, кривые распреаеления инаекса Sp. ос./0. r. о. nерекры
ваются, но не очень сильно. С аруrой стороны, изменчивосrь это

го nризнака у Rana macrocnemis с высоты 150D-1800 м nрапи
чески nолносrью укпааывавrся в рамки изменчивосrи R. 'Camerani 
с высоты 1300 или 2800 м. Межnооупяционные различия у каж
аого из виаов незначиrельны и, более того, резче выраЖены, чем 

общевиаовые. 

Другой аиагносrический признак, которому уаепявrся болЬшое 

значение, - относиrельные размеры конечностей. Обычно использу

еrся сrеnень захожаения голеносrоnного сусrава за глаз или ко

нец мораы nри выrягивании эааней конечносrи вnереа ваоль оси 

тела. Насколько нам уааnось усrановиrь (см. табл. 3), межау об
слеаованными виаами, как и межау nопуляциями кавказских бурых 

лягушек, различия не насrолько велики, как это обычно принима

еrся в сисrематике. Более того, э-rот признак нельзй счиrвть иае

апьным, ·rак как нааежно он оnреаеляеrся толь·ко у свежеаобыrых 
экземnляров. У· 'фиксированных особей значиrельно ·меняется no авиж
носrь сусrавов и, кроме ·rого, ей преnяrствует различная "nолно

та• ·разных особей (особенно апя беременных и отметавших иКру 
самок). Поэтому преасrавляеrся более целесообразным испqль~ 
в8ть преможенное Бэреном (Baran, ·1969) отношение WIИНЫ тела 
к сумме длины гоЛени и бедра, которое количесrвенно отражает об

щеприняrый прием. На рис. 5 вИдно, что величина этого пока38'rе
ля, по-виаимому, сильно связана с высотой наа уровнем моря: кор

реляция четко nрослеживается у обоих виаов. Т акая тенаенция за

метна, оанако, только на больших сериЯх. В извесrной мере э-rи 

различия в величине э-rого пока38'rеnя явля.ются слеасrвием изме

нения соотношения .мины беара и голени и относительного размера 

голени (см. рис. 5). 
Общая тенаенция - укорочение конечносrей с проавижением в 

горы - может быrь объяснена относительно меньшей апивносrью 

и поавижносrью особей в условиях более низких температур. При 

э-rом слеаоваnо ожиаать, что самые короткие конечносrи у Rana 
macrocnemis буаут отмечены в популяции, обиrаюшей на высоте 
25 00 м. В аейсrвиrельносrи наблюаавrся иная карrина. Можно 
прецnоложиrь, 'lfl'O относиrельно WIИННЫе конечносrи у этой группы 

обусловлены вынужденной nовьDIIенной апивносrью в связи с охо-
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той на J1рямокрьmых1, как на наибоnее ПОQВJDКНЫй корм, который, 
суая no нашим набnюаениям, иаибоnее обычен в зоне альnийсхих 
nyroВi но эта гипОтеза требует сnеl,lИальной nроверки. В местах 
обиrания Паnа camerani nовсеместно IЮМИНируют nрямокрЬUiые, и 
высотные разnичия зцесь могуr быrь выэвакы тапько низкой nоц

вюкносrью в связи с низкой темnературой срецы. В то же время 
эти разnичия мoryr бьrrь сnецствием разriичий в скорости роста в 
усnовиях раэnичной темnературы срецы. 

Т ак:им образом, зцесь набnюцается известная анмоrия с укоро

чением ног у широко расnространенных вицов. пяrушек с nроQВюке

нием на север (Тереитьев, 1950; Martoff, · Humphries, 1959, То
nоркова, 1965; Шв.арц. Ищенко, 1971). Но в цанном сnучае нам 
важней цруrое. Из ,nрецставпекноrо материма ясно вицно, что сnу

ча:Аное еравнекие серий, собранных с разных мест, может nривести 

к nрецставпению о сушесrвенных морфоnоrичесхих раэпичиях вицов, 

То же самое nросnеживается и nри анмиэе относитеnьной мины 

rоповы у R. camerani и относитеnьных размеров внуrреннеrо nsrroч-
нoro бугра (См. рис. 5 ). 

Поскопьку самостояrепьность вr:и:Х. вицов цо сих пор утвержца

nась тапько на основе морфоnоrическоrо анмиза небопьших серий, 

мы на основе наших цанных с уверенносrь.ю можем утверждать, что 

в настояшее время нет кнкахих морфопоrичесхих основ.аний мя раз.;. 

цеnекия вrих форм и их сnецует рассмаrреать в :Качестве оцкоrо 
вица Rana macrocnemis.Этo ПОР:rвержцается таюке и тем обсrояrепь
ством, чТо вrи формы свобоцно скрешив.аtотся. (Ишенко, Пястоnова, 
197 3) и цают соеершенно нормальное nотомство. Хотя в nабора
'rорных усnовиях некоторые вицы бурых лягушек nри искусственком 

осеменекии цают иормалькые гибрицы (Kuramoto,1974) и каши ре
зуцыrаты ск:решиваиий не мoryr Явиrься решаtа~t:им цокаэатепьством 
вицовой _общности кавказсхих форм, тем не менее легкость скреши

ваиия, иабnюцаемоrо нами, nиш&ий раз nоатвержцает наше nрешхо

nожение. СсЬUiки на разnичия в теnпоустойчивосrи тканей· \Банни
ков· и цр., 1969) уже не мoryr явпяться решахш:им цокаэатепьсi'
вом вицовой самостоятельности, так как накоnлено цостаточное ко

личество даИВЬIХ о широком дИапазоне внутривидовой иэменчивооти 

теnлоустойчивости тканей. 

Сnециального обсужцения засnуживает ВНУ'I'РИВИцовая система

тика· Rana macrocnemis. На основании имeвwlixcSi материапов мы 
склонны бЬUiи ооrпасиrьСя с мнекием ЛaJrrцa и Uирека (Lantz; Cy
ren, ·1913) о nоQВицоВом статусе кавкаэсхих бурых лягушек (Ишек
ко, Пястопова, 197 3). Оцкако вк:иматепькое озиакомпение с цак
кыми Бэрэка (1969) и. боnее: тшатепьиая обработка наших матери-

1 
Хотя мы ие npoвor:umи· cneiUI8liЬКoro учета, но во время. экскур-

сий и сбора материма нам nостоянно nрихоципось отмечsrь бопь

шое количество разных вицов nрямокрыпых по еравнекию с ару

ПIМИ груnп:ами насекомых хак в альnийской·nоnупяции R. macro
cnemis, •так ив попуiulциях Н. camerani. 
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алов nривоnят нас к заключению, что формы, рассмаrриваемые в 

качесrве поавивов, всrречаюrся в самых .разных •шстях вивового 

ареала, что nротиворечиr зоогеографическому npишumy вьщеnеищr 

поввивов. Что касается описанного иевавио (Eist>ll,, Srhmidtler, ·1971) 
nоавива Rana macrocnemis pseцdodalmatina, ·Характери:зу1W!егося наи
более llЛИННЫМИ конечностями, то такие оС:оби всrречаюrся и в Аэер
бай11Ж8Ие (5 особей, собранных н~н. Щербаком и и. с. ДаревекИм в 
Асrарииском районе АзербаЙдЖанской ССР 1 июня 197-4 г., имеnи 

· L .L 
иивекс Т= 1,53-1,62 и иивекс ~Т = 0,80..0,85). Кроме того, 

·аналогичные особи встречаюrся и в превгорьях Севериого Кавказа 

и вывелекие этого поввива таюке, по-виllИМому, иецеnесообразио. 
Правильнее рассмаrриваrь Rana macrochemis Boulen~er (1885) как 
еllИНЫй монотипический виQ, состоящий из nооупяций, хараперизую

щихся опревелеиной морфологической спеЦИФИкой, опревепяемой вей

сrвием комплекса абиоrичес:ких и биоцеиоrичес:ких фапоров. 
Есnи таксоиомичесЮiй craryc Rana temporaria и Rana chensineR

sis сейчас можно счиrаrь окончаrеnьио выясненным, то иеясиым 
110 сих пор оставался cтetryc -некоТорых nооупяций рява вивов." Как 
быпо отмечено выше, самостоятельность Rana temporari.a warenzovi. 
исключается. Самостоятельность Rana arvalis woltersto~ffi основыва
лась на том, что этоr поавив имеет боnее вnиввые голени по от-

F 
ношению к бевру (Т = 0,85-0,94 против 0,95-1,07 у номиналь-

ной формы) и ареал этого поавива ограничивается Южной Европой. 
Оциако, как вицио на рис. 6, этот nризнак востаrочно изменчив и 
особи с минными Гоnенями могут быть встречены в значиnтьиых 
кonJrчecrвax на большей части ареала. · 

Напротив, особи из северных частей ареала (Архангельск и Се
верный Урал), характеризующиесf!: короткими ГQпенями, бьmи вьще
nены в самостоятельный поавиц Rana arvalis issaitshikovi (Терен
тьев, 1927 ). Коротконогие и с :круn.ным nяточным бугром особ~t 
с Алтая бьm:И описаны в качестве поцвиnа Rana arvalis altaica Kast., 
но анализ большого материала (см. рис. 6) не позвоnиет скоnько
нибуць нацежно очертить морфоnогичесЮI границы этой формы. Пра

~ипьнее бьmо- бы согласиться с rv~нением Стугрена (Stu~ren, 1 966) 
о нереапьности уnомянутых выше поавицов. 

Поскольку границы ареала вива Rana chensinensis ·тЕ>Чно не оnре
цеnены и географическая изменчивость этого вица не описана, го

вориrь о внутрививовой циффереНЮ18ЦИИ этого вица прежцевременно. 

Мож.но отметить, насколько позвопяе-т наш материал, относительно 
длииные ноги у особей матерцовых: популяций (рис. 7). Хотя серии И· 
иецоСРаrочио обильны, ·теивеиция nросnеживается востаrочно отчет

nиво. Дпя nрыткой лягушки (Rana dalmatina Воnар.} поцвицы не опи
саны. 

дпя посnециего из изученных нами вицов, Rana amur1~nsis (= R. 
cruenta), бьm описан поавиц. Rana cruenta (= chensinensis) balcha-
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. L. R h . 
Р не. 7. Распредепеиие индекса-- в попупsmиях ana с ens~nen-
s is (в % от объема выборок:) Т • 

1 - о-в Сахапив; 11- о-в Куиашир; Ш- Хасаиск:ий р-н; /V-р.Ко
маровк:а 

schensis из Семире'lья, характериэующийся относительно длинными 

L. ) rопенями (- > 2 • Хотя мы не распоnагаем бапхашским материалом 
~- . 

и наши серии преаставпяют аалеко не весь ареал виаа, вместе с 

тем из общего ппана, как спеаует из рис. 8, выпааают особи из 
Киргизии, · хара!С1'еризуtациеся не топько бопее минными эваними 
конечностями, но и бопее минной и узкой головой и крупным внут

ренним пяточным бугром. Эта группа насrопько резко выаепяется 

среаи всех остапьных, 1fro, по-виаимому, эаспуживает поавиаового 
статуса. Но поскоiiьку схоuые экземпляры обнаружены в Семире

"ЧЬе, спеаует, по-виаимому, ряа попупяций юго-эапааной части аре

ала Rana amurensis выаепиrь в поавиа Rana amurensis balchaschen
sis Terentiev (1923). 

Таким образом, в нашей рабоrе мы рассматриваем п.опиморфиэм 

монотипИ'IесКИХ (в преаепах СССР) виаов: Rana arvalis 1, R. tempo
raria, R. ·macrocnemis, R. ·chensinensis, R. dalmatina;. а таюке R. amu
rensis с номинапьной формой, распространенной по всей отечест

веиной 'lacrи ареала, за искn'Ю'Iением ереанеазиатских пmуnяций, 

заселенных поавиаом R. ·amurensis Ьalchaschensis, границы коrорого 
тО'IНо не опреаепены. 

1 Лишь на эапаuой граи~ СССР обиrаеr Ran!'t awalis wolterstorff 
( Щербань, 1977). 
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РИс. 8. Распредеnение пропорций тепа в попупяциях Rana amurP.nsis 
(в % от объема выборок) 

1 - Фрунзе; ll - верховья р.Оби; lll - среднее течение р. Оби; 1 V
Якутск; V - Южно..Сахапинск 
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Приве11.енные в этом paэD.ene 11.анные нагnя11.но nоо:rверж11.ают вы

сказанное уже D.остаточно 11.авно мнение (Шварц, 1959, 1963), 
ч-го межви11.овые разпичия не могут быгь оценены без учета внутри

виD.овой D.ифференциации, 

ОКРАСКА И ПРОЯВЛЕНИЕ ПОЛИМОРФИЗМА 

Еспи nponopuии теnа бурых nягушек .явпяnись обьею-ом nристапь

ного изучения в сипу их таксономnеской ценносги и многократно 

nоD.Бергаnись коnnественной оценке, то их окраске у11.епяnось эна

чигеnьно меньше внимания. Искпючение составпяnи спучаи, когD.а в 

npe11.enax на11.ежно вы11.еnяемого ВИD.а встречапись D.ве ипи бопьwее 

коnnество боnее ипи менее четко раэпnимых морф. Как уже от

мечаnось, раэпичные варианты окраски мя таких форм, как Rana 
arvalis и Rana temporaria, ·оnисываnись неоD.нократно (Boulen~er, 
1898; Schreiber, 1912; Тереmъев, 19 24; Dely, 1964, и D.p. ). Обш
носгь nроявпения nоnиморфиэма у многих ви11.ов Anura nоэвопяет 
nреD.Поnожигь наnnие его и у изучаемых: нами форм. Несмотря на 

·ТО, чго во многих ви11.овых оnисаниях соа.ержагся указания на вари

ации окраски, а.етаnьное оnисание морф мя отечественных виа.ов 

роа.а Rana отсутствует. Поетому ·nрежа.е всего мы счигаем необхо
а.имым а.ать а.остаточно nоа.робное оnисание ота.еnьных морф, тем 

боnее что выявпение эnементарных nриэнаков, варьирующих nреры

висто, nреа.ставпяется сейчас оа.ной из существенных эаа.ач nри ре

шении ряа.а микроэвоn'ЮI1Ионных вопросов. 

В nроцессе работы мы уа.епяпи внимание спеа.уJаЦИМ а.етаnям 

окраски. 

1. Вариации коПИ'Iества круnных (2-5 мм и боnее) тем;~ых nя
тен, расnоnоженных на верхней (сnинной) стороне туповиwа. 

2. Появпение неэависимо от кonnect'вa круnных nятен много
чиспенных меnких 'точек' - краnа (а.иамеТром 0,5-1 мм). 

З. Hannиe ипи отсутствие светnой а.орсомеа.иапьной nonocы. 

4. Hannиe · ипи ·отсутствие темной nнгментаuии на общем свет
nом фоне горnа и брюха.· При этом мы не a.enanи nринципиапьных 

раэпичий межа.у равномерно nигментированным низом теnа и nятни

стой nигментаuией. 

5. Струпура кожи сnины (кожа может быгь гnаа.кой ипи бу
горчатой). 

В реэуnьтаге изучения серий обсnеа.ованных виа.ов .роа.а мы вы

депяем основные морфы, характерные дпи отечественных видов Rana. 

1. Maculata· (М). Пsатнистая (рис. 9 А, В, lOA,-11A).l На верх
ней стороне туnовиwа nрисутствует ряа. круnных (от 2-З а.о 6-7мм 
а.иаметром) nятен. КОПИ'Iество их, как и харапер расnоnожения, 
варьирует. Обычно их окоnо 10, но может быrь и эначигеnьно бопь
wе. Пятна могут быгь разбросаны хаотически MJI расnоnагаться 
а.вумя про11.оnьными ряа.ами, а в некогорых спучаях (nри напичии 
свегnой D.орсомеа.иапьной nonocы) спиваться в а.ве nро11.оnьные те~-

1Рис. 0-14 см. между стр. 64-.;65. 
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ные полосы. Нереако в области затылка имеется пяrно в виае пе
ревернутой латинской буквы V (Л-пяrно). дnя формы щaculata час
·rо хара:к:rерны ава пяrна, прахоаяшие от края глаз к ереuинной ли

нии головы в виае авух прямых или изогнутых: поа углом полос. 

Могут присутсrвовать и аополюrrельные пяrна на голове 1. Степень 
проявления пяrнисrости также варьирует, особенно у разных виаов 

(см. рис. 9-14), и пяrна могут быrь от очень четких ао неясных, 
размытых. Естественно, что морфа maculata у разных виаов не
сколько различна. 

2. Hemimaculata (hm). Полупяrнистая (см. рис. 9, 8,12,Б). Коли
чество пяrен заме·rно уменьшено: обычно их 2-5. Нереако исчеза
ет или меняет форму Л -пяrно. Как правило, изменяются количество 

или размеры пяrен на голове. 

З. Burnsi (В). Чистая. Эrа морфа названа по анапогии с тако
вой у Rana pipiens • .lliul нее хара:к:rерно полное (или почrи полное) 
отсутсrвие пяrнистости на верх:ней части тела. 

4. Punctata (Р). Крапчатая. На верх:ней части тела вместе с 
крупными пяrнвми (или без них) присутсrвуют в большом коnичесr
ве мелкие 'точки' - крап. 

5. Hemipunctata (hp). Поnукрапча·rая. Крапчатость количественно 
вЫражена слабо (см. рис.10, Е)- чисnо 'точек• невеnико. 

Поскольку появление крапчатости (независимо or сrепени ее вы
раженности) не сопряжено с обычной пяrнистостью (встречаются 
феноrипы МП, hmP, ВК(-Р), Mhp и hmhp), можно рассматривать по
явление этого фенотипа как генетически независимое. Если генети

ческие фа:к:rоры, обусnовливаtаJiие реаукцию пяrнисrости (появление 
~ноrипа В), аостаточно полно изучены у Rana pipiens, то мя фене1-
·rипа punctata они неизвестны. Можно провести грубую аналогию с 
фенотипом kandyiohi леопараовой лягушки, когаа вместе с обычной 
пяrнисrосrь.ю (или без нее) присутствует сложный мозаичный мел
кий рисунок. Но крапчаrость у Rana pipiens обычно или хорошо вы
ражена, или попкостью или вовсе оrсутствует. У исслеаованных на

ми виаов выражекие ее варьирует сильнее. Истинный феноrип kan
diyohi у лягушек умеренной зоны Папеар:к:rики встречается весьма 
реако (рис. 1З,З), тогаа как морфа punctata более или менее обыч
на у всех виаов. Так или . иначе мы оцениваем частоту фенотипа Р 
независимо or частоты фенотипа М (т.е. морфа МР относиrся и к 
фенотипу М, и к фенотипу Р). 

6.Striata (S). Полосатая (рис. 10,8, 11,8 ).Цnя этой морфы ха
ра:к:rерна светлая аорсомеаиапьная полоса, ограниченная ряавми 

темных пяrен, могуЩих сnива'IЪся в темные полосы (феноrипы MS, 
PS, hmS, hpS) или же без них: (фенотип BS). Иногаа поnоса прохО
аиr не через все тело, а лишь. от конца туловища ао головы ( ао 
затьихочного Л -пятна). Правильнее такие особи относиrь к феноти-

1 
Пяrнисrосrь верх:а головы обычно варьирует сопряженно с nяrЩI-

стостью спины, поэтому при аальнейшем рассмотрении полимор

физма мы ограничиваемся рисунком спинной части тела. 
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пу lн·111islriata (hs) (см. рис. 9, Д), но они крайне реа.ки (всrречено 
лишь несколько особ!ё!й из просмотренных нескольких а.есяrков ты

сяч), и W1Я просrоты изпоженJiя мы рассматривали их в совокупно
сrи с особями фенотипа striata. · 

Б011ее сущесrвенным преа.сrавляется а.ругое. Степень выраженно

сrи rnинной п011осы весща разmiчна. У многих особей разных ви
а.ов роа.а Rana (R. Hmnocharis, .R. ·sylvatica, R. :arvalis, ·R. amurensis, 
R. macrocnemis и а.р.) спинная полоса выражена очень четко, грани
ца межа.у полосой и основным фоном очень коиrрасrна. в ряа.е слу
чаев она, напротив, выражена очень нечетко, перехоа. к основному 

фону плавный (R. temporaria, R. macrocnemis, R. chensinensis).•П~этo
мy, несмотря ·на выа.еление фенотипа striata у изученных нами ви
а.ов, мы не а.олжны забывать о том, что W1Я R. ·temporaria и R.chen
sinensis это вьrа.еление основано лШllь на аналогии с фенотипом 

s tria ta у а.ругих виа.ов. Если генетическая прироа.а четr,юй полосы 
более WJИ менее опреа.елена, то мя слабо выраженной п011осы ·она 
неизвесrна. Извесrно ЛШIIЬ. что при скрещивании особей Rana lim
nocharis со слабо выраженной п011осой.в поrомсrве появляюrся. осо
би с очень четкой ПОilооой и этому виду приписы.вается полиал
лельпая обусловленносrь названного признака (Moriwaki,195З). 'В то 
же время фенотип striata (независимо от сrепени его выраженно
сrи) а.иаr.носrируется а.осrаточно легко1 •. и ~асrота его может ана-_ 
лизироваться ·с а.осrаточно полным основанием. 

В целом выраж,енность спинной полосы возрасrает в ряа.у dalma
tina - temporaria -che.nsinensis- macrocnemis - a.rvalis и amurensis. 

7. Rugosa (R). Бугорчатая. ;:n-a мoptla хараперизуется разпич
ной степенью бугрисrости кОжи. Бугорки могут быrь сопряжены с 

пяrнами (фенотипы MR, hmR, .PR, hpR и ·r.a.. ), быrь независиМыми 
or них, всrречаться у 'Ч}Iсrых' особей (фенотип BR). ]Они м9гут 
быrь разбросаны хаотически и расп011агаться ря11.ами, особенно в 

случае присутсrвия спинной п011оеы (фенотип ВRS, opatrium). 1 

Генетические факrоры, опре11.еmпощие crpyкrypy кожи, таюке не 

выяаtены. Но признак этот варьирует прерывисrо (глаа.коirожие и 
бугорчатокожив особи а.иаrnосrируюrся легко), и поэтому он таюке 
уа.обен WIЯ анализа фенатипической структуры популяции. Пос:копьку 

он не свя:зан с харапером рисунка спины, часrота его в а.альней

wем анализируется нами от11ельно (фенотипы R и Q). :Есrесrвенно, 
чrо: в сочетании с а.ругими признаками он образует многочисленные 

комбинации. 

8. 'Hкricollis (NC) И niкriventris (NV). Темногорлые и темнобрю
хие. A\Ьicollis (АС) и a\Ьiventris (А V). Свеrлогорлые и светлобрю
хие. За.есь е11е11.ует ЛШIIЬ замеТиrь, чrо, аак правило, перехоD.Ьr от 
пигмеиrации к ее отсутсrвиtо ·(см. рис. 9-14) реа.ки, и независимо 

1 . 
.МетоD.ИЧеское замечание: наиб011ее легко фенотип описывается на 

све-жеаобыrых или влажных экземtШЯрах. П<»-tеwение аавн6 кон

сервированного животного в· воау часrо имеет pewaJaiiee значение 
пр~ выяснении присутсrвия слабо в~аженной- полосы. 
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от сrщюни выраженности пип.~ентации (равномерная или пятнисr;•я), 
мы ш,щсляем D.ва фенотипа: с пип.~ентированным горлом (или брю
хом)NС и NV и чисrым - АС и AV. 

Изучение имеющихся в нашем распоряжении серий по единой мето

цикс, основанной на выделении пеwчисленных вьппе морф, позвопи

nо нам обрисоваrь общую карrину полиморфизма бурых лягушек, 

обиrаЮ1ЦИХ на терриrории СССР. Пос:кЬльку меrоцика вьщепения 

морф отшлифовывалась в nроцессе работы, не у всех ·серий были 

проанализированы часrоты всех ~нотипов (например, сборы Rana 
arvalis Ю.С. Равкин:а, nровеценные в 1970 г,, просмотрены лишь 
мя опрецеления частоты фенотипа striata). ·Кроме того. в ряD.е слу
чаев (например, у заполярных экземnляров Rana arvalis) отмеча
лось появление необычных фенотипов -пятна верха имели светлое 

пятно в центре и таким образом явпяпись скорее темными кольца

ми, чем пяrнами. Эти особенности мы отцельно не рассмаrривали. 

Перечисленные обстояrельства (а таюке то, что не все вицовые се
рии охватываюr ареалы полностью в особенности .апя R. ·amurensis, 
R. dalmatina, R. chensinensis) не позвапяюr нам безоговорочно ут
ве:РжD.аrь, что мы в совершенстве харакrеризовапи фенатипическое 
разнообразие изученных вицов. Но мы полагаем, что наши серии 

аостаточно обильны и нааежно харакrеризуюr nреаставпяемые ими 

виаьr, отражая во всяком случае самое основное. По крайней мере 

такого роаа попыrок апя изученных нами виаов пока еще не nреD.

nринималось. 

В результате анализа мы обнаружили значиrельную степень по

пиморфности у всех изученных нами виаов. Те или иные фенотиnи

ческие комбинации отображены в табn. 4. Из nреаставпенных. аан
нь:rх. отчетливо виако, что мя бурых лягущек фауны СССР харакrе
рен четко выраженный парапnепьный полиморфизм. Прежае всего он 

проявпяеrся в реаукции спинного рисунка у всех виаов. Во-:вторь:rх., 

у большинства виаов nроявляется с разной частогой и в разной 

сrепени развиrая крапчатость. В--rреrьих., у всех виаов присутст

вует или отсутствует свеrnая спинная поnоса (лишь у Rana dal
matina ее всегаа неr ). У всех виаов варьир'ует струкrура коЖи 
(встречаюrся как глаакокожие, так и бугоF,~вrокожие особи). И, 
наконец, у всех. виаов встречаются особи как с пип.~ентированным 

горпом и брюхом, так и с неnШ'Ментированным. 

nроявление поаобного роаа napannenизмa ке слеаует·считаrь не
ожиаанкым: мкогочислеккьхе nиrераrуркые аанкые сами по· себе ка
воаяr ка мысль· об общкости _ проявления полиморфизма у Очень· мно
гих виаов бесхвосrь:rх. амфибий. 

Привеаекные заесь маrериапьr обращают ка себя внимание преж

ае всего тем, что из шести обслеаованкь:rх. виаов четыре oбnaD.aюr 

богаrым .набором феиатиnических комбинаций (or 20 у R. thensi
nensis ао 27 - у R. macrocnemis), тогца как остальные D.J!Ш - за
метко обеD.кеккЬIМ (8 - у R. dalmatina и 12 - у R. ·amurensis). 

Естесrвекно, возникает кеобх.оаимость исrоnковакия причин это

го сущесrвенного различия. 
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Таб.11ица 4 
Фенотипические варианты обс.11едованных видов рода Rana 

Фенотип arvalis temporaria amurensis cbensinen- dalmatina macrocne· 
sis mis 

м + + + + + + hm + + + + + 
в + + + + + 
MR + + + + + 
hmR + + + + + 
BR(=R) + + + + + 
MR + + + + + 
hmP + + + + 
Р(:ВР) + i + 
мs + + + + + 
hmS + +· + + + 
8S + + + + + PS + + + + 
hPS + + + + 
MRS + + + + + 
hmRS + + + + 
BRS ~ + + + + 
PR + + + 
hpR + + + + 
MRP + + 
hmRP + + 
MPS + + + 
MRPS + + 
hmhpS + + 
ЬР + + + 
hmhpR + 
hmhp + + + + 
PRS + + 
hmPS + 
hmRPS + + 
hmPR + + MhP + 
hPRS + + 

Обычно поnегаеТся, что степень поnиморфности виr:tа прям:о про-

порционапьна разнообразию усnовий его обиrания. С эrой точки эре 

IUISI можно · быnо ОЖJШ.ать, что наибопее шИрОко распространенные 
ВИIU>I, чьи apeanJ>t охватыва.IОr максимум nанашафrно-геогра4&1ческих 
зов, буауr хара·пер-.зоватьси наибопьшей степеныо пооиморфности. 

ИЗ обСDеаованных виаов относиrеnьно меньший (по пnowai!И) apean 
вtdeюr прыrкаи, мапоазиатская и r:tаnьневосrочнаи пигушки. Есnи 
перваи иэ в:вх бопее ици менее мономорфна. то посnеr:tние D.Ве весь-
ма Jiопиморфвы. Напроrив, сибирс:каи пягушка. имеiОО!аи чреэвычай-
но ШИрОКИЙ apean. хараперизуеrси оrносиrеnьной мономорфносrыо. 
Оанако размер apeana сам по оебе не явпяеrси покаэатеnем шири-
ны ЗКОIIоrической ниши. Наибопьшей информ:srивной ценностыо в 
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этом отношении облааает набор биотопов, заселенных виаом. С этой 
точки зрения изученные нами виаы существенно разнятся. 

Rana macrocnemis, явпяясь виаом, в той или иной мере nриурочен
НЬIМ к горам (фаи:rически весь ареал этого виаа охватывает горные 
районы - Кавказ, Закавказье и Малую Азию), естественно, сталки
вается со всем биотоnическим разнообразием, хараи:rерньiМ аля гор 
в разных nоясах.. Она заселяет nреагорные nоnуnустыни (Даль, 
1954; Паnанян, 1961), преагорнЬхе широколиственные леса (Собо
левский, 1929; Красавцев, 1939; Вaran, 1969), встречается в куnь
туркых naнawaфrax (Жукова, 1967; Вепиева, 197 5 ), обкrает в 
поймах горных ручьев и рек, заселяет многочисленные горные озе
ра, аохоая no гольцов (Сатунин, 1905; Нестеров, 1911; Чернов, 
1926; AneiOiepoв, Н)49, 1961; 1954; Банников, 1954; Молов, 
197 4; Эфенаиев, Ищенко, 197 4, и ар.). Этот виа, безусловно, яв
ляется эвркrопньiМ. Даже во время зимовок, как показв.пи наши. наб

люаения, он занимает самые разнообразные биотопы - зимует в 

воае, в лесной nоастипке и в ряае случаев - в норах грызунов. 

Rana temporaria заселяет таюке очень широкий набор биотоnов: 
от открытых пространств речных nойм, стариц и озер ао темнохвой

ных лесов (Рузский, 1893; Tepelfl'ьeв, 1924; Румянцев, 1926; 
Крень, 1939; Uеми, 1939; Банников, 1948; Пашенко, 1955; 
Fromhold, ·1959; Гайжаускене, 1968; Котляревская, 1969; Шалаы
бин, 197 2). 

К числу эвркrопных виаов, безусловно, относится и остромораая 

лягушка Rana arvalis. Набор ее биотопов весьма широк - от nойм 
крупных рек и открытых озер стеnной и тунаравой зон до преагор

ных лесов, гае она заселяет многочисленные мелкие ручьи и вре

менные воаоемы. Обычна во всех частях ареала в мелколиствен

ных, широколиственных и смешанных лесах, на болотах, торфяниках 

и в светлохвойных лесах.. В nротивопоnожносrь травяной лягушке 

в темнохвойНых лесах встречается реже (Кашенко, 1902; Чугунов, 
1911, 1913; Румянцев, 1925; Uеми, 1939; Хоэацкий, 1951; 
Гагина, 1955; Калецкая, 1958; Гаранин, 1961; Кушнирук, 1963; 
;Вerger, Michalowski,, 1963; Кречмар, 1965; Искакова, 1967; Gel
der, Oomen, 1970, и ар.). 

·в настоящее время можно говоркrь и об эвриrопносrи Rana 
chensinensis. Этот виа обкrает в хвойных и смешанных (кеарово
широкоnиственных) лесах, эахоая в nреагорья и широко расnростра
няясь на равнинах (Шурыгина, 1967; Коротков, 197 2, 197 4; :Бе-. 
лова, 197 2; Белова, Костенко, 197 2). 

Гораэао более стенотоnньiМ :еиаом является прыгкая лягушка -
Rana dalmatina. В преагорьях Карпат она заселяет nреимуществен
но открытые, 'Хорошо прогреваемые nростраНства (опушки, большие 
поляны, nрШiойменные участки). В очень влажных nоймах, на боло
тах и поа пологом леса встречается горазао реже (Поnушина, Куш
нирук, 1963; Хоэацкий, 1951; Obst, 1971, и ар.) • 

.LI.литеnьный учет амфибий, провеаенный в раэньDt зонах Заnаа

ной Сибири, позвопил установкrь, что по сравнению с осrромораой 
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лягушкой сибирская Rana amurensis заселяет почти искшоч:итеnьно 
открыrые низинные nоЙ!V1енные болота, реако захоая в наапоймен

ныс террасы (Равкин, Лукьянова, 197 2, 1976), Для аругик час
тей ареала ·rаюке отмечается ее nриуроченность к поймам ипи же 

к крупным воаоемам, гае она обиrает в узкой nрибрежной зоне 

(Банников, 1958; Кривошеев, 1966; Белова, 197 З, и ар.). 
Таким образом, из отечественных виаов бурых лягушек четыре 

tR. )arvalis, Н. temporaria, Н. macrocnemis,, R. •semipliC'ata) явпяюrся 

эвриrопными, тогаа как остальные ава - сrенотопными. Первая 

группа высокопопиморфна, вторая - оrносиrеnьно мономорфны~ ви
аы (Ищенко, 197 3). 

Есrественно, что поаобного роаа корреляции аоliЖ'НЫ устанавпи

ваrься Н{'! бопьшем коnячестве виаов, но сам по себе факr не вы-. 

зывает возражений. К тому же имеюrся аанные, свиаетепьствующие 

о наибопьшем генетическом разнообразии виаов амфиби~ экоnогиче

ски наибоnее пластичных (1 n~er et al., -197 4). 
Но, разумеется, набор комбинаций фенО"rиnов еще не свиаетеnь

ствует об истинном гене·rическом разнообразии виаа. Паявпение 

какой-либо реачайшей комбинации nракrически может не впияrь на 

общий фенотипячеекий облик (и генеrический состав) nопуляции. 
Правипьнее оцениrь относиrеnьное обилие тех ипи иных комбина

ций в общевиаовом фонае фенотиnов. Сооrвеrствующая обработка 

маrериала nривела нас к c.пelly'IWIИM результатам. 

У Rana dalmatina (см. рис. 12) из 275 особей 111 отнесены 
к морфе maculata (40,4%), 153 - к морфе hemomaculata (55,6%) 
и лишь 11 особей имели фенотип В (4%). ·крапчатость (Р) встре
чается топько у 1 экэ. (0,36%), непоnная крапчаrосrь (hp)-:- у 
6 ( 2, 2%). В собранной серии не оказалось ни оаного экземnляра, 
nринамежащего к морфе striata. Несмотря на ·ro, что у Rana dal
matina веrречаюrся оеоби с nросветленным участком кожи ваоnь 
ереаннной nин~и туnовюца, поnоса эта насrоnько сnабо выражена, 

чrо феноrип striata у этого виаа мы не выаеnяпи. Вое экземnляры 
имели белое, лишенное ·rемной пигментации брюхо, лишь у ие:каrо

рых особей на брюхе · встречаюrся (при жизни) Rебопьшие розовые 
пяrна. Слабое разви:rие темной пигментации на горле отмечено 

Лишь у 7 экэ. (2,5%). Степень этой пигментаuии гораеао ниже, 
чем у аругих виаов, в сиnу чего эта особенность отсутствует в ви

аовом аиаrnозе. 13,1% особей имели в разной стеnени бугристую 
кожу спины, остальные - rnаакую. Всего из собранной серии на 

аолю фенотиnов М, ·hm, .МR и hmR nришпось 96,2% особей. Осталь
ные морфы, встреченные у этого виаа (~Р, hp, hmP и В) ,соС'rав
nя:юТ заметное меньшинсrво. 

R. -amurensis (см. рис. 12) .rаюке заметно мономорфна. Из об· 
сnеаованных 391 особей, собранных в Запааной Сибири, Киргизии, 
Якутии и на Сахалине, 316 (80,9%) имели фенотип М (в разных 
сочетаниях), 53 экэ. отнесено к морфе hemimaculata(l3,6%). Поn
ное оrсутствие nяrнистосrи (но nри крапчаrости) встречено лишь в 
5,5% сnучаев. Фенотип punctata отмечен лишь у 4 особе~ а hemi-
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Рис. 9. Фенотиnячеекие варИации (морфы) Ranachensinensis 
А- Б- maculata (М); В - hemimaculata (hm); Г - burnsi (В); Д- he

mimaculata-striata (hmS); Е- punctata-striata (Ps); Ж - bumsi (В); 3 
nif'\"riventram (NV) 
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Рис. 10. Хараtстерные морtlы Rana macrocnemis 
А- М; Б- МР; В- MS, Г,.... hm; д-Р, Е- hP; Ж- hmR; 3 - BR; 

И - ac/av, К- Nc/NV 



Рис, 11. Морфы Bana camerani 
А-Б -М; В- MS; Г- МР, Д- hmP, ·Е- hmR, Ж ,_ BS; З - ac/av, 

И- NC/av 
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Рис. 12. Морфы Rana amurensis (верхний и средний ряды) и Rana 
dalmatina (нижний ряд) 

А - MS; Б- hmS; В - PS; Г- hpS; .Ц- BS; Е- !ЗRS; Ж- М ; З -
hm; И- В 



А 

Р и~. 13. Морфы Rana arvalis 
А ;_М; Б- MS; В- МР; Г- hmS; Д- hm; El- В; Ж- hmhp; J,- МР; 

и.- В; К- AC/AV, Л- AC/NV, М- NC/NV 
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Рис. 14, Морфы Rana teniporaria , 
А-В- М; В- hrn; Г-Р; Д- hp; Е-Ж- Н; З . - hrnRS; И- NA/NV 



punclalu - у 16. На всем ареале вое особи имеют светлую спииную 
nonocy, лишь у оnного экземnляра из-nоn Фрунзе она отсутствова
ла. По-виnимому, виn Rana cruenta: практически-на 100% состоит из 
морфы striata. 

Бугорчатость кожи - очень харакrерный nриЗнак сибирской ля
гушки: она отмечена у 88,5% особей и, естественно, является ско
рее nравилам, а не исключением, как у Rana daimatina. В цеnом 
виn состоиr из трех морф: MS (7,4%), MRS (73,2%) и hmHS 
(16,20%). На nолю фенотиnов hpS и hpRS nрихоаится 4%, а на ао
nю фенотиnов BS, PS, PRS, ·hmPRS и BRS - всего 3, Zfo особей. 
Что касается темной nигмеитации на нижней стороне тела, то она 
о-тсутствовала у всех име.ЮlllИХся у нас 34 сахалинских экземtиlЯ
ров; у всех заnаnносибирских и якутских особей она, наоборот, nри

сутствуе·r. Лишь киргизская груnпа оказалась nолиморфной по это

му nризнаку: из 112 особей 42 совсем не имели nиГмeRrawm на 
нижней стороне тела, у четырех особей бьmо nигме!lТировано топь

ко брюхо и у четырех -только горло, и, наконец, 63 особи имели 
nолностью пигментированный низ тела. 

Rana temporaria аемонстрирует горазnо больший фенатиnический 
cneк:rp (см. рис. 14). Морфа maculata выражена в разной степени, 
но в целом аля R. ·temporaria харакrерны в бопьшинстве случаев 
четкие nятна, более резко выраженные, чем у этой морфы Rana 
dalmatina (см. рис. 12), Частота ее nовольно велика. Из 493 экз. 
фенотиn maculata имели 209 особей (42,4%), hemimaculata.- 192 
(38,9%) и burnsi- 92 особи (18, 7%). Вариация punctata встречает
ся не очень реnка: фенотиn Р встречен у 5, 7% особей и hp - у 
7,3% особей. 

Фенотиn striata у этого виnа в обшем nостгrочно реnок. Поми
мо того что по сравнению с этим фенотиnом у R. 'amurensis он nло
хо вы:ражен (см. рис. 12), как nравило, он характеризуется nопа
сой, nрохоnsпцей не через вое тело, а от конца туnовиша no его 
оереnины, реже no за:rьmка, горазnо реже .;. no конца морnы. Еще 
Буланже (Boulenger, ·1898) отмечал, что среnи R_. temporaria име
юrся особи, фенотиnически схоnные с Rana arvalis, и nривоnил со
ответствующий рисунок. Такие вариа!lТы крайне реnки, но nаже у 

них nопоса нечетко отграничена от основного фона. Общая чacrora 

этой морфы nnя виnа - 2,4%. Фенотиn ru~osa - оnин из наиболее 
обычных и встречен у 161 из 493 особей (32,6%). Пигме!lТация 
низа тела ·rаюке обычна аля Rana temporaria и, как nравило, имеет 
характерный мраморовианый рисунок, хотя и не ваегnа четко выра

женный (см. рис. 14). В цеnом по исспеnованным сериям она оr
мечена у 95,8% особей (4,2% ИМЕНОТ nолностью чистую нижнюю 
nоверхность ·rena). 

Rana chensinensis nоnиморфна в той же мере, что и Rana tempo
raria, ·в силу чего (в nоnолнение к морфологичес:кDму схоаству) ото
жnествлялась с Rana temporaria. Морфа maculata выnеляется легко 
(см. рис. 9,А 8) хотя в цеnом встречается реже, чем у травяной 
nягуWки (26,3%'). Более обычна (56%) морфа hemimaculata, а фе-

65 



нотип burnsi найаен у 17,7% особей. Морфы punctata и hemiouncta
ta. У аапьневосточной лягушки встречаюrся не часто - часгота пх 
равна соответственно 1,3 и 3,6%. С той же частотой, что и у Нз
nа teщporaria, .встречается фенотип ru~osa (32,0%). Но в ог;шчие 
от травяной лягушки у Rana chensinensis горазао чаще ветречаеген 
фенотип striata (у 16,9% особей), в основном за счет островных 
nсnуляций. Пиrме~ttация горла nрисутствует у 44% особей, брюха -
у 53,2%, т.е. менее обычна, чем у Rana temporaria. Особи с чистым 
горлом и брюхом аовольно часты_ и составляют 44, 5%. 

Rana macrocnemis" .аля которой отмечено наибольшее количество 
фенотипически:,х комбинаций, большей частью nреаставлена морфой 
maculata (7 3,6% от 27 23 экз. ), Морфа hemimaculata у эrого вида 
составляет в среанем 24,1%, а burnsi - 2,3%. Неnоонокраnчатые 
особи у эТого виаа крайне реаки: встречено всего 2 э'КЗ.; t~аnро
тив, нормально краnчатые (фенотип Р) аовОllЬно .обычны и состав
шtют 16% особей. 

Обычен цля вица и фенотип ru~оsа,отмеченный у 20,2% особей. 
В среанем у 34,7% особей встречается морфа striata. ·Из обслецо
ванных нами виаов Rana macrocnemis - еа.инственный виц, у кото
рого встречаются и типичная морфа stritata, . и морфа pseudostriata 
(pdS) (нечетко выраженная полоса), причем обе встречаются в nре
аелах оаной популяции (в особенности в различных пунктах СевеР
ного Кавказа, реже в Закавказье). Кроме того, хотя мы и не рас
подагаем обильными сериями млааших возрастных групп (не сего
леток:! ) эrого вица, тем не менее нами было неоцнократно отме
чено, что в северной части его ареала (в частности, в Баксанеком 
ушелье) среа.и оцно-, авухлетних особей фенотип S более обычен, 
чем pdS, · а в старших возрасТных группах наблюаается обратная 
картина. 

Во многих популяциях ·Rana m. crocnemis встречаются особи с 
пигментированным горлом: в срецнем no обсЛецованным популя

циям частота их аостигает 36,4%. ПигментаWIЯ брюха, напротИв, 
крайне реака и отмечена лишь у 8 из 2412 особей. 

И, наконец~ п6слециий из обслеаованных нами виаов, Rana arvalis, 
также облааает высокой степенью и полиморфности, и проявления 

различного роаа фенотипических комбинаций. Из 7 255 особей из 

разных частей ареала в преаелах СССР 67,4% отнесены к морфе 
maculata, ·19,4%- к морфе hemimaculata и 13,2%- к морфе burnsi. 
Бугорчатость кожи весьма обычна и отмечена у 68,8% особей. 
Краnчатость, хотя и явно выражена (см. рис. 13,8), встречается 
ре!lКо и отмечена лишь у 91 экз., но в некоторых популяциях час
тота этого фенотипа более или менее высокая (в окреСтностях Кие
ва аостигает 4,~%). Характернейшая аля остроморцой лягушки МОР
фа striata встречена у 37% особей, причем всегца хорошо выраже
на. Фенотип pds не отмечен ни р8зу .- Пигментация горла в разной 
мере выражена у 29,1% особей, но пигментированное брюхо встре
чается ре!lКО и отмечено у 161 экз. (из них 157 - запацносибирс
кие) из всех просмотренных остроморцых лягушек. 
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Табпица 5 

Встречаемость морф с попным и ре~цированным набором пятен 
в,обспеr:ховаккых cepиsrx бурых пягушев: фауны СССР (чиспо 
экземппsrров) · 

Морфа 
Виr:х 

hm 
Всего 

в м 

R. вrvalis 959 1404 4892 7255 
R. -amurensi.s 22 53 316 391 

. R. 1emporaria 92 192 209 493 
R. ·chensinensis 92 292 137 521 
R. ·dalmatina 11 153 111 275 
R. ·macrocnemis 63- 656 2004 2723 

Всего 1239 2750 7669 11658 

Общее пре~авпекке о С'l'епекк попиморфиости изученных нами 
виr:хов !!ает табп. 5;, Зr:хесь мы проаиапизнровапи откосИ'I'еnькое оби
пив фенотипов М, bm и В у всех изучекных нами виr:хов. Зкачекке 
крИ'I'ериsr coгnacиsr х2, рассЧИ'I'аккое цпя этих !!аккых, оказапось 
равкым 1004,5, т.е. с вероsrткостью бООее 0,999 можно· утверж
r:хать~ что такаsr ос;:обеккОС'l'Ь, как реr:хукциsr Ji:onичeC'l'вa пятен спикы, 
у этих виr:хов пposrвnsreтcsr в разкой мере. Такого por:xa обработку. 
м_атериапа можно быпо бы про!!опжитЬ, но привеr:хекные выше r:хак

кые убе!!И'I'епько свиr:хетепьС'l'вуют о том, что цпя изучекных нами 

виr:хов хар8Ктерек не тОпько параппепькый попИморфИзм, ко и раз
каsr степень его IIpOSIВlleниsr. 

Бесспорно, что общевидовые характеристики допжны бьrrь сос

тавпекы С, rчетом ВRутриви!!ОВОЙ ИЗМеiАИВОСТИ. К рассмотрекию раз

nичКЫХ эхопогических мехаккзмов, peгynиpy'IOIIlRx· !!Кr:ховое и попупsr

циоккое разнообразИе, мы и перехоi!ИМ. Поокопьку в пре!!епах кажr:хО
го виr:ха б6пьшую часть составпsrют неск~о · фекотнпических ком
бинаций, в r:хап.ькейшем рассмотрекии мьt оdJ'аиовимсsr · топько ка ккх. 



ГЛАВА 4 

СТРУКТУРА ВИДОВ 
И ФЕНООЕЛИК ПОрУЛЯЦИЙ: 

Считаете• непреnожным, что основи&SI форма существоваиJUI ви

ца - ПOOYПSIIUISI И отцепьиые ПОDуlDЩИИ отnичаютсSI цруг ОТ цwа 

тем • что нaxoa:urrc• поц разпичным (по сипе и иаправпеRию) цавпе
нием отбора. Эта причина и SIВПSIEiтcSI оциой из важнейШих, oбyc
noвnивaiOIIUIX спецвllичиость генетического сост~ попунций и их 
феиоОбпиJ:а. Естественно поетому 1 что изучение генетической спе- · 
цифихи Jtoпynsiций · (разпичными срецствами - от обычных морtюпо
гичес:ких цо сnожиых биохиМических и цитоrенетичес:ких) имеет 
оrромв.ое· зиачевие при oпpeцeneiDIИ отиоситеnьной ропи разпичных 

эвоmоаиоииых факторов, тах же ках точное опрецеnение гравиц по
пуngций в приiюце. Посnецнее Важно прежце :ecero потоМу. что пo
пyuiiИSI иыие восприиимаетсg не тоnько хав: основн&SI ецииица эво

mоаионноrо. процесса, но и как основной объеrr хозdствеивой· ц~ 

теnьвости чеповев:а, сВSIЗ&Аиой с живой прироцой. В nервую очерець 

sто касаетсSI промысnовых виаов. 

OIUOI из наибоnее расПJ)остранеииых пр~емов опрецепени• границ 
попуngций - иэучеце фенообпив:а nonynsriiiiН, ~раженного соО'I'Иоше

нием частот отцепьиых морф. При атом возникновение иного соот

вошеНИSI морф на кахом-пибо участке apeana вица рассматриваетсg 
в:.ав: перехоц от оцвой пonynsiiiiН к цругой, особенно в спучае от-· 

с)'ТСТВИSI itахих-пибо миграаиоiПIЫх барьеров. Разумеете•, эти ~ 
nичиS1 . ЦОПЖИЬI существова'i'& цпитепьио~ BpeMSI И ОцеJIИВ&ТЬСSI на 
фоне хронографической изменчивости (Шварц, 1963). При :есей на
аежвости .етоrо метста труцаемкость его очевицна. Jiецостаток sтого 
приема з8хточаетсSI еще и в .том, что, хав: правиnо~ попиморфизм 
изуч4етсSI по ограниченному чнспу nов:усов. Ках Известно, концiш
циg поавица критиковапась по причине разной географической из

меН'IИВОСТИ разиых признаков (границы поавиаов oпpeцensnoтcg Гр&
ниu.ами распространеНИSI тех nризнахов, которые изучаютс•: Бере

говой, 1967). Анапоrичн&SI картина мажеТ сnожитЬСSI и при опре
цепевии . гравиц попуuцнй: границы распространении разных морф 
могут не совПацать. 

· С цругой стороиы, изучение значитепьно уцапеJПIЫх цруг ur цруга 
внутривицовых груmmровок, в особениости у вицов с маnой миrра

циоивой способностыо и при напичии SIВНЫХ миграциоюТЬiх барьеров, 
хиr• и ,Qставuет осиовани• au ·критики, тем не менее оправцав

но, так в:.ав: в этих cnyч&SIX вероgтность работы с разными попупв-
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IUUIМВ а:остаточно вепиха. Поскоnьку наши серии собраны в пункт&Х, 
9'J'tt&neJDIЫX оцин от а;ругого многими а:еситкамИ и сотнsми в:ипомеоr

ров, мьi с поn.jой уверенностью рассматриваем их как ~борки из 
самостоитеnьRЬIХ ПOIJYJUIIIIIЙ. Так, выборки Rana arvalis, R. · tempo
raria, R. вmurensis в R. 'Chensinensis взsты из пунхтов, а;апеко отстоя
щих a;pyr от a;pyra, в некоторых сnучаих на тысJАВ кипометров (см. 
рис. 1, 2) i и вероgтвость МИГраiDIЙ ос~й на 8ТИ p&cc'rOJIНШI нич
тожна. Поэтому мы . рассмотрим за:есь взопsiцию групп nвшь иа при
мере мапоазватской· пsгушк:в - Rana macrocnemis. 

Попуuцив, распоnоженнав иа высоте 860 м иаа: ур. м., заии
мает ~ервю воа:оемов бпиз оз. Верхнего (среа:иее течение р. Че
реха,. певого пpil'roкa р. Терека, Кабардиио-Бапкарская АССР), 

а таюке рва; запввов этого озера. Вне периоа;а размножении взрос

пые особи а;ержв.тсв иа прибрежиых nyrax, а иепоповозрепые ·- иа 
гРаввце буковых лесов, oбpaмlUitOШRX озеро. С!!гоnетки при рассе
~еввв отхоа:вт от мест выппоа;а по системе горных ручьев в пес 

на расстОJIВВе а:о 1. ·км. Возможные миграции и размножение мигран
тов не имеЮт поспеа;стввй, поскопьку на протвженив иеекопьк:вх ки
лометров · OТCY'I'C'f~ постовввые воа;оемы, а икра, отпожеНн:аи во 
времеввые воа;оемы, попвостью погвбает ипи же · пОпкостью гибкут · 
пичвнк:в. МиrраQВВ взроспых особей ограНичены также горными ре-

ками, прореза'IОШИМи песньlе массивы и обРазуюшими гпубов:ие 
ушепьв. С а:ругой стороны преа:еп рассепеввю устававпивает верх.. 

1UIII граввца ~есщ в апьпнйском повсе в районе оз. Верхнего пoQ

xoQSIIIIИe места rvur размиожеивя амфвбцй отсутствуют. Как показап 
учет 1970..1972 гг., в периоа; размиоЖеiЦUI в попупвции првсут
ствует окоnо 8000 поnовозрепых особей, причем ·окоnо 65% осо
бей Обитает ва участке протвженностью окоnо 500 м, 25%- рщ~
множаютси во времеввых воа;оемах (мнrpaJrrы) и потомства не · 
оставтnот, и Шшrь. окопо 1 ~ особей размножаются примерно в · 
.З . км от арноввой части территории, заiUIТой попупвцней. Дальней
шее. их проа:вижевве ограничено· обширными сепьскохозвйствевными 

угоцЬSIМИ, многочисленными пост'ройками и особенностями рельефа 
(преиМуш~нно отвесными скапами). Поа:авпвющее боnьшИиство 

. особей зимует в оз. Верхнем (Моnов, Ищенко, 197 Зi Ищенко, 
Щупав:, 1975). . . 

ПопуПВ~UU~, ра(:попоженнав на высоте 1500 м, засепвет пойму 
р. Баксана бпвз с. Берхпй Баксан. Перемещепв особей в сипу 
особевностей рельефа воЗможно топько ва:011Ь русла реки и ограни

чено, как и в первом случае, сепьскохозвйственнымв угоа:ьями · и 
мвогочвспе~Ц~Ь~мв постройками. ПоэтОму особи, обитаЮшие на вы
соте 1800 м, в 10 км выше с. В.Баксан по течению р. Баксана, 
мы рассматриваем в качесТве самостаительной попупяцни, тем бо
лее что овв за~аtОт отвоситепьво небопьшуtо территориЮ (окоn о 
1 км2), оrраввчеввую как хребтами, так и посепк:ами. 

Попуmшив, обитающав· ва высоте 2400 м, .. нахоа:втсв всего в 

12 км от с. Верхввй Баксан, но обмен особвми межцу етими пушr.
тами~ по крайвей мере в весенн~етввй периоа;, Праlt'J'ически ис

кпючен, так как межа;у вими пpoxoiUIТ р. AIU>Ipcy (правыl приток 
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р.. Баксана), которая явпяется nnи R. macrocnemis непреоцопимой 
преграцой. Особи, обитаюшве на высоте 2400 м, занимают серию 
мепких ·воцоемов в пойме р. Ацырсу и вне периоца рвзмножеiDiя 
нахоМтся среци пойменных кустарников и на пугах. Расееление· 
вверх по течецю р. Ацырсу невозможно иэ-еа бпиэости гопьцов~ 

го пояса. Ециж::твенная., на наш ~пяц, возможность миграшm по
ивпяется :3Jft4oй, когца при мапом течении реки особи, зимуюшве 

в воце, Могут по цну перебраться на цругой берег. Как нам уца.. 

лось установить в наЧапе охтибри 1972 г., в звмовапьных воцо~ 
о 

мах при темпераrуре воды 2-З малоазиатская лягушка сохраня-
ет высокую поцвижность и с:;вобоцно перемешаетси по цну. Анапе>. 
гичные первмещении отмечеНЬJ и nnи Rana chensinensis (Коротков, 
1974). 

Изучеиные нами закавказсхие пonynяiDIJI этого вица очерчеRЫ 

еш~ бопее резко. Особи, обитаюшве на высоте 1300 м, собраны 
нами бпиз cen Джрвеж и Вохчаберт, в 8 км севернее Еревана. 
Зttесь они. эасе11И10'1' серию воцоемов и их прибрежные участки, п~ 

имушественно тростниковые бопота, окружеiПIЫе харахтерНЬI).fи прец

гориыми попупустынями и распаханНыми аемпями. Зиачвтепьнаи су
хость окружающих террrrорий не П03801Uiет зцесь мапоазиатской 

nягушке вне периоца размножеНИя уцапиться от воцоемов бопее 

чем на несколько метров. Перецвиже~ЦU~ от изопита к изOlUI'I'y воз
можны топьв:о ·по скуцной ороситепьной сети, котораи нерецко пе~ 

в:рывается. Вся пonylUПOUI занимает участок Протяженностью не бо-

лее 1,5 км и шириной 100..150 м. · 
R. rnacrocnemis, собранная на побережье о.з. Севан (1971-

1973 гг.), засепяет пойму р. Дзкгнаrета бпиз с. Uоваrюх (се~ 
ро-запацная часть оз. Севак). Выхоц за прецепы поймы ограничен 
горами (в течение пета 1973 г. во время иногочвспенных ев:с~ 
свй, провеценных спецнапьно nnи опрецеления границ расселении 

особей этой пonynяiDUI, мы не :встретипи IDI оцной особи, ~oiUIШeй 

на склоны). Перецвижение вин~ по пойме невозможно, так как за
сепеиный вицом уqасток распопажен в нескоriьв:их сотнях метров_. 
от побережьir озера, прецставпяюшего ·собой преимущественно от-. 
в:рыТЬJе г~ечники. Перецвижение вверх по пойме воаможно, но ог
р8НИ'Iено резким сужением ущепья и самой поймы и, слецоsаrепь

ио, . КЩJИЧеством поцхоiUIШИх м~ nnи раЗмножения. Вся территория·, 
засепениая зцесь Rana macrocnemis, насчитывает ов:опо 2,5 км2 
и на этой ппошацв размножается окопо 30 000 зрепых особей. 

ПonymDUU~, распопожgнная на высоте 2800 м, засепяет пойму 
р. Манташа на северном склоне r. Арагац, и естественной прегра... 
цоl цпя cocт8ВIUI10iiUDt ее особей явпяетси. крупное воцохранипише 

с пnO'I'IIнol, берега которого почти :вплотную примыкают к Крутым 

склонам ущепьа. Вверх по течению ущепье .резко сужа6'1'Ся, и к 
поlые :вппотвую пoцxocurr гonьJDoJ •. Из этой rionynя~ в какой-то 
мере· Вероитев выхоц особей вниз по течению реки, но притрку 
особей сипьно пр8ПsrrсТвует ппотИиа. 

Не меВЬUJу10 степень самостоsrrепьности DpODlUIIO'I' и обсn~· 
QOII8НIIble rруппы ·~UU~Jовевосточных пиrушек. В частности, цве груn.. 
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Рис. 15. Встре:чаемость раэпиЧНЬJх морф в 
попупяции Rana macrocnemis в разные годы (в 
% от объема выборок) 

1 - bumsi (В); ·2 - punctata {Р), .J - striata (S) 

пироВХJ.1 1 обповпениые ·на о-ве Куиаwир, раэа.епеиьi участком mrх.
товьlх лесов протsrжеииостью около 10 км. Оа.иа из них засеm~ет 
открытую пойму ручьи; охаймпенНую пихтарнпом и ограниченную морс

ким побережьем, Другая - берега озера. вокруг которого рас
положены помимо темнохвойных лесов верховые болота. где 

цальиевосточиая пягушха редха. С другой стороны озеро nри

мыхает х океаническому побережью. от которого отдепено не

большой nеремычкой. 

Эти прiМеры а.остаточно yбeQН'I'em.Ho свв.цетепьствуют о том, 
'I'I'O при прер;~вистом распреа.елевии пoa.xoiUIIIDJX биотопuв амфибии, 

в том числе и обспецоваииые нами ВИ11Ь1, про&в1U110'1' тена.евiiНIО ·к. 
образованию изопированиых посепеиий, иа базе которых возМожно 

(и осушествпяетсв) а.питепьное самовоспроизвоцотsо (первейiпее 
условие цпв Э'I'Ого - напичие поотоJIИНЬIХ мест ив:рс)метаиии). 

Оа.на из важнейших характеристик попупвции - отвОСИ'I'еnьно вы

сокав стабипьность общего гевофона.а попупвции на протsrжешаr рва.а 
покопеиий. Она описана при изучении п01111fоfорфизма мonnюcкo~
(Goodhart, 1956), нвсекоыых (Ford, 1964; НоВQЖенов, 1972) 
и а.ругих групп животных. Из амфибий в етом ппане а.остойва упоми

нанu безпегочиав сапамаиа.ра {Plethodon cinereus), ·у которОй соот
ношение цветовых фаз по гоа.ам варьирует в а.овопьво узцх преце

лах (Brown, 1965). В некоторых спучавх выеохав стабит.вость фе
нообnпа попупипии отмечаетси довольно длительное времи ивмеряе-· 

мое ТЬEII'IeDe'l'llliмв {Wolda, · 1969}. 
Наши a.aJIВЬie в зтом отношеивв нeiМUI8ql, во и они цовопьво ~ 

Qll'l'enЬHO говорит о том 1 '1'1'0 мы имеем цепо со стабит.ньrми попу

NIЦИЯМИ. Так, сборы особей. провеаеНВЬiе в попупвпии R. macrocnemis 
в 1970-1972 гг. в первоа peaмнoжeiiJUI ва ВJ>Jсоте 860 м (соот
ветствеi!:Но 345, 569 и 1346 особей), позвопипи ,становить, что 
мoptla bumsi составпвпа в выборках соответствевВ~ 5,2, 6.2 и 
8 19%; морфа punctata-15,7, 20,4 и 16,2%, мoptla striata - 7,2, 
.3.)2 и 5,0% (рис. 15). В попупSrцви Rana arvalis, ··засепвюшеl б&-
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Табnица 6 

Чисnо поnосатых (S) и беспоnосых ( +) особей в попупяции остро. 
морr:tой пягушки (Rana arvalis) (Чепябииская обn., биостанции 
Миассово) в разные гоЕtЫ 

Гor:t 

1 

·s + Всего 
обсnеr:tовании 

1966 434 580 1014 
1967 224 286 510 
1969 186 229 415 
1971 354 539 893 

Всего ·1198. 1634 2832 

рега о.э. Бопъшое Миассово (Чеnябинская обn.), сборы проiюr:tИnисъ 
в течение psrr:!a nет в периоr:!, когl{а выхоr:t моnоr:!ивха на сушу прак
тически эахаRЧИВапсs (первая ПОПОВНИВ августа) 1 И ЖИВОТНЫе от
nавпиваписЪ поСтовнно в о[(Иом и том же биотопе (в местах иагуnа 
переа ошмией спячхой). При атом во все ГО!tЫ работы нагрузка на 
попупяцию быпа равной (выnавпиваписъ все встреченные особи) 1. 
При ащшизе собранного матеркапа оказаnосъ, что частота морфы 
striata в цеnом по попупиnки остается практич:есв:и неиэмени·ой 
(табn. 6). Значение критерия )(2 I.UUI этих r:tавиых равно 4,325, 
т .е. вероятность того, что в цеnом в nопуnяции существенно ко

nебпетсв частота фенотипа striata~ составпяет менее 0,95. 
· Таким образом, стабипьность фенообпвха исспедуемых групп 

наряду с их ~опя:uией убеждает в том, что изученные нами серия: 
характеризуют самостоятеnьные попупяuии, . а не их подраэдепении. 
Кроме тоrо, практически все иЗученные нами серии nредставпяют 

собой разновозрастные· групnы, т. е. возможные ошибки в оценке 
фенообпика nonynиium "IIЭ-Ga спучайного nоnадания в выборку какой
пибо одной возрастной группы быпи ~с!ШЮЧены • 

. мноrочиспенвые данные,· нвКоnпенные биопогами, свИдетеnьствуiОТ 
о том, что еспи кахой-lJИбо ВИд попиморфен, то расnредепение морф 
по apeany, .как правипо, веравномерно. Иными .сnовами, спучаи, ког
Да мвогочиспенные nопупя:uии ВИда имеют одинаковЫЙ фенообпик, 

явпиются скорее исiЩJОчением, чем правиmм. Безусnовно, они пред-· 

ставпSnот существен·НЫй теоретический интерес, но обычно пегче 
nоддаются анапиэу бопее ипв мекее стандартвые ситуации. к.огда 

отдеnьные поnупя:uив проивпиют свою специфику в характерном дпя 

них феиообпихе. Изученные нами виды не составпяют в этом пnане 

1Это обстоsrrеnьство важно, так в:ах существуют указании, что 
ивтевсивностъ выnова ов:аэьrвает вnJUIВJie на. соотиошеое морф 

в выборке (Wendelken, ·1968; -WiШams et al., 1968). 
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Лопuлнции 

Рис, 16. Фенотипичесхая характеристика попуnиций Rana amurensis 
(встречаемость фенотЩtа в % от объема выборок) 

1- Фрунзе, n = 114; 11 -Якутск, n = 112; lll -Томская обп., п = 
= 79; 1972 г.; IV- Томехая обn., n = 31, 1920 г.; V- о,Саха
пин, n - 34; 1 - maculata (М); 2 - ruкosa (R); З - punctata (Р) 

искnючеиии. НИже мы приводим данные, характерИЗуi<ИЦие расnрост
ранение морф в предепах ареаnов этих видов. 

Оrиоситеnьио R •. dalmatina мы ниЧего не моЖем схазать, так как 
paCfJDПaraeм всего liИJIIЬ одной серией, а исспедоваиии nщшморфизма 

этого зида не проводипись. 

R. am.urensis в сиnу своей мапой nопиморфиости прои8nИет сущест
веиную nоnупициоиную однородиость (рис. 16). Как видно из диаr
раммы, весьма удап:еииые друг от друга nonynиmm (г. Фрунзе, север 
и юг Томской обn.) очень схожи прежде всего своей вЫсокой феио
тиnической однородностью: в них nопкостью отсутствуют фенотиnы 
Р и hp и редки ухпоиении от фенотиnа М. Зиачитеnьио удаnениые 
друг от друr-а якутские и сахаliииские особи также nроиВIIИют зна
читеnьИD е сходство: и у тех и у других обычна редукции nятен 
сnины и nоивпение краnчатости. Наибопьшую стеnекь фенотиnичесхой 
разкародиости прои811Иет сахапинскаи груnпа - в ней наибопее обыч
ны укпоиении от нормапьной морфы (MR). Небопьшой обьем выбоР-
ки ( 34 экз.) эдесь явnиетси скорее nревмущестsом, чем недостат
ком - даже на таком матеркапе yдanoCI:i уповить сущестзенное фе

иотиnическое разиообраэке. В аепом· же· серии Rana·crnenta. взяты из 
оrраНИ'Iеииого 'IИcna тo'IU громааиого apeana, Можно пишь констатиро
вать вавбопьwее фенотипическое разиообразве У. островвОй попупиции. 

73 



Серии, хараkтериэующие nопиморфиэм nоnуляций Rana ar\·alis 
( табл. 7), охватывают nреимущественно воеточную часть ареа.1а 
-урал, Заnадную и Сред!UОЮ Сибирь, но вмес'):'Е! с тем характеризу

ют остромордую лягушку из иескопь~их лаидшафтио-географическ.их 

зон, Согласно Стугреиу ( Stu~ren,. 1966), в восточной части 
ареала nреобладает· морфа striata,. которая явпяетсЯ исходной дпя 
этого вИда. Но nоскопьку, no Стугрену, четкой корреnяiiИИ между 
частотой морфы striata и характером зоны, заселенной. nоnуляцией, 

нет, им высказывалось nредnопожеии;е, ч~ соотношение этих морф 

оnределяется топъхо дейСТвием геветико-сrохастич:еских процессов. 

Приведеиные здесь данные nрежде всего свИдетельствуют о том, 

что сравнимые nоnуляции проивпяют высокосnецифичный феиообпик. 

Частоты всех фенотиnов __ варьируют географически, однако, в nроти
вовес мнению Стугреиа, самые восточные поnуляции не характери
зуются наибольшей частотой морфы striata. : Наnротив,·· в nоnуляциях, 
занимающих nоймы Енисея и Ангары, она встречается достаточно 

редко. Большой объем и разиов<Х3растиость выборок исключают ~оЗ.: 
можиость ошибки. Ни дпя одной морфы Частота ее не nроивпяет за
кономерного географического варьирования. l1ишь на иебопьwой чао

тв ареала Rana arvalis (ъдопь Уральского хребта) отм~чеио зако
номерное уменьшение частоты морфы striata с юга на север в 

старших в<Х3растиых груnпах (Тоnоркова, 1965)-. Тем не менее это 
_не <Х3Иачает, что сnецифика nоnуляцИй оnределяется действием геие

:тихо-автоматичесхих процессов. Общеизвестно. что од_ии и тот же 

rеиотиn в разных: nоn'уляциях может иметь разную селективную rеи

иость, и действие отбора в этом спуч:ае отнюдь не исхпючается • . 
Лишь no частоте фенотиnа ru~osa обследованные поnупиции более 

или менее сходны, и общую картику нарушает лишЬ киевехая nоnу
Ляция, в которой частота этого фенотипа крайне_ Иизка (27,8%). Как 
уже отмечалось вьпuе, в этой поnуляции с впопне реальной ч:астотоit 

( 4,3%) встречается морфа punctata, ·в остаnьиых: nопуляциях nри .. 
сутствующая в крайне незначитепьиых: копичес:rвах (0,1-1,2%)2, 

Так же высокосnецифичны no своему фенооблику поnуляцИи тра
виной пягушхи (R. ~emporaria} и дапьиевосточ:ной JJЯJ:'УЩХИ (R. ch~n
sinensis) (рис. 17, 18). И здесь ~ы може~ констатировать лишь 
заметкое отличие попупя!Uiй друг от друга, не расnопагая ма'fЕ!риа

лом для суждения о закономериостsrх географической из~еичИвости. 
Однако еспи С:равиить поруnяiiИИ R. ltemporaria, обитающие nрИмерно 
11а равнай долготе (белорусские экземnлЯры - с лекииградскими и 
сверs:иховские ~ с особями с Попяриого Ypaha; см. рис. 1 7), ·то у 
севериых: особей отмечается 1$ обоих случаях н~сkопькО меньшее 
количество особей фенотиnа rugosa и бопьшее - striata. 

1 к о n~'!...-~ . 
этому вопросу мы вернемся при "'""'.7.._ении адаnтивной ценноо-

2 ти отдепьиых морф. . 
. По устиому сообщеИRJО В.А. Межжервна, Предоставившего нам 
серию Rana arvalis иэ-под · Киева. собранную ка левом берегу 
Днепра, ка прОТВ8ОJIОЛожиом берегу морфа. puncta·ta вообше не 
IIСТречается. 
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I л ш 1У 

Rопlлнциu 

Р не. 17. Феиотипическз.и характеристика попуп.иций Rana temporaria 
1- Свердnовск, n = 83; 11 -Поп.ирный Ypan; IIl- Ленинград, n= 

108; Беnорусси.и, n = 142 
1 - М, ·2- hm, J- В; -4- R; ·5 - Р;6- pdS 

1-

1- r. 11: 
1- ~ 

~ 

1- ~ 
1- ~ 

1- ~ 

~ ~ ~ &] ~ 
~ ~? ~ ~ 

I л ш 

Ron!lliiЩUU 

Р не: 18. Феиотипический состав попуn.иций Rana chensinensis 
1 - о. Кунашир; 11 - о. Сахалин; 111 - Хасанский р-н; 1 V- Кома

ровка 

Остальные обозначения здесь и на сnедуюших рисунках те же, что 

и на рис. 17 

Дл.и R. semiplicata nрежде всего заметны отличия островных ло
пупяций от материковых, особенно по частотам фенО'rилов В, hm и 
М и по количеству морфы striata. Дл.и последней прослеживается 
некоторое уменьшение ее доли в полул.ици.их с продвижением па 

север (рис. 18). · 
Нескопько иная картина наблюдается в nолупяци.их R. macтrн:ne· 

mis (рис. 19). Прежде всего полул.иции Северного Кавказа сушест-
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Run§RIIцuu 

Рис. 19. Фенатипический состав попупяnий Rana macrocnemis 
1 - Северный Кавказ; /1 - ЗакавкВ.зъе 

венно отличаются от популяций Закавказья по частотам фенотИпов 
М, ·R и S. При этом наиболее бпиэко расположенные популяции 

Северного Кавказа с высот 1500и 1800м, к тому же относитепь

ко недавно изолированные, проявпяют наибопьшее фенотШiическое 

сходсТво. Другие сравнения дают более существенные различия.· 

·Обращает на себя вни~ание другое. В поnупяпиях Северного Кавка
за морфа striata хотя и малочисленна, но в общем встречается ча
ще .на бопьших высотах. У закавказских nопупяций зависимость чао

т~ы фенотипа S от высоты над уровнем моря проспеживается яв,;. 
но • НечеткостЬ проявления этой корреляции среди популяций Се
верного Кавказа может быть связана с тем, что эти попупяции, 

помимо того, что они обитают на разных высотах, отличаются еще 

и характером местообитаний (занимают предгорные широколиствен..: 
ные леса, хвОйные леса и апъпийские nyra), :В то время как закаъ
каэские популяции, обследованные нами, заселяют искпючитепьно 

открытые пространства. Распределение морф, в особенности морфы 
striata, у этого вида наводит на мь~слъ, что генетический состаВ 

1 
Сходная закономерность отмечена и у Eleutherodactylus. bransfor-
dii (Sava~~;e, ·Emerson, ·1970).' 
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noпymtuий у неrо onpeдenиeТCSI действием отбора на выживание в 

оnреДеленных климатических н биоценотических условвsх. 

Данные, nриведеиные в этом раздеnе, nрежде всеrо nозволяют 
оценить масштаб межnопуnиЦ~~ониых различиА. Однако главной за
дачей для нас остается ~снеиие путей становпеивs и механизмов 

nоддержаивs стабильного nопупяпионноrо генетического состава 

(фенооб.пика). Резупьтаты, nриведеиные здесь, в равной мере можно · 
толковать и с nозиций учении о дрейфе генов и как результат дей

ствии отбора и изоnяшm. Но, насколько свидетельствуют мноrочио
пеиные данные попуnsmиоввой экологии (Шварц,. 1969; Наумов,· 
19 7 3) , nоnуnяция обладает не меньшей структурноЙ сложностью, 
чем вид, и отдельные внутрmоnуnяilИониые. груnnы nри оnределенных 

обстоительствах MOI'y'I' находиться в условиих относительной изоnя
ции, могут выступать в качестве· 'основатеnя• noпyliяшm (nри рез
ких нарушеивsх структуры nопуnяшm) и часто находятся nод Р.~ 
личным давлеинем отбора. Поэтому в той же мере, как изучение 

структуры вида необходимо дпя nоиимаивs ero. целостности, . так 
и изучение структуры nonynиilИИ необходимо дnя nоиимаивs ее 

сnеJIИфики и единства - ках морфологического, тех и фуикциоиапьноrо. 



Г.lАВА 5 

ВЗАИМОСВЯЗЬ ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ 
И ГЕНЕТИЧЕСКОГО СОСТАВА ПОПУЛЯЦИИ 

Экоnогическаи.аискретность попупяции1 как фактор ее стабипиэа
ции в настоящее время установnена на многих виаах живых организ

мов и, более того, учитывается в ряае попупяционных моаеnей (Vuil
leumier, · 1973). В то же время конкретные зависимости межау 
структурой попупяции и ее генетическим составом описаны явно не-

аостаточно (оаносторонне и на ограниченном числе объектов). Прfщ
ставляется крайне важным установnение · относитепьной роли различ
ных внутриnопуляционных групп ( ипи раз.iiичных тiшов аробnении 
популяции) в помержании стабильного генетического состава. Для 
этогО прежае необхоаимо рассмотреть роль кажаого типа аробnении 

популяции в отаепьности. 

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СПЕЦИФИКА 

ОТДЕЛЬНЫХ ХРОНОГРАФИЧЕС~ИХ ЕДИНИЦ 

генетическая специфика отаельных генераций и возрастных групn 

во многих случаях остается неоnреаеnенной. Как nравило, она уста

навпивается на основании изучении полиморфизма животных, оановре-

менно существующих в популяции, но рекрутированных в нее в раз

ное время, ипи же сравнением полиморфизма оаной генерации на 

разных· стааи~ ее сУществования. Так, Меррепам и Poaennoм (Mer
rell, ·Rodell, · 1968) ·установлено, что частота гена В в попупяции. 
Rana pipiens Schr. (взрослые особи) осенью nepea зимовкой равна 
0,02.8, а весной, в периоа размножении, она аостигает 0,043(1\р "" 
.,;0,015). Авторt-r объясняют это изменение сезонным савигоw. аавnе
нии отбора, но этот результат может быть простыw: сnеаствием раз

личной смертности во вр~я зимовки отаельных возрастных групп, 

кажаая из которых может характеризоваться раэпичным и специфич
'НЫW- генетическим сосТавом. Дру_гие случаи савига направления се-

зонного отбора, описанНI:Iе аляамфибий (Jameson, .Peque~at, 1971), 
также не сопровожаапись анализом сезонной аинамики возрастной 

1 
Заесь и аапее noa экологической аискретностью мы понимаем есте--
сrвенную аробимосrь попуnsции на разпiАные группы; поnовые, воэ

.расrные, биоrопические, эrоnогичесхие и т.а. 

1_? 



структуры. Имеются пишь отдельные указания на стабильност.ь ге

нетического состава разных возрастных групп в попупяциях. 

В то же время варьирование возрастной структуры во времени -
явление достаточно обычное, и на его основе и быпа сформупирована 

идея возрастного отбора (Anderson, КinR, 1970). Тем более необ
ходимым становится выиснекие вкпада отдельных возрастных групп 

.в общий генофонд попупяции. 

У же на первом этапе наших исследований мы установипи сущест

венную разницу в генетической стру.ктуре отдельных возрастных 

групп в попупяции R. arvalis (Шварц. Ищенко, 1968). В дальней
шем нами был накопnен обильный анапогичный материап. результаты 

обработки которого мы здесь при.водим. 

Прежде всего спедует оговориться, что возрастная структура 

попупяции (точнее, .выборок из них) опредепяпась нами на основе 
изучения размерно.rо состава собранных серий. Как уже отмечапось. 

подааruпцщее большинство матеркапа собрано ипи .весной, в период 

раамвожени.и, ипи в конце пета, веаадопrо перед уходом живот

ных на зимовку. В . первых спуча.их мы имепи деnо топько с 
поповоэрепыми животными, .во .втором - со всеми возрастными 

группами, от сеrопеток до самых старых .вкmочитеnьво. Естест

венно, что аваnив кривых распределения приводит к известным 

ошибкам, во пр11ВЦИПИат.воrо значения зто не имеет, так как. 
мы можем раэдепвть животиых на заведомо кру1mых и мепких 

и с бопьшой уверенностью ·рассматривать их как разновозрастных. 

Кроме того, ошибки подобного рода, допускаемые одним исследова

телем, .всегда происходит '.в однУ сторону' и .влияние их тем самым 
заметно ни.вепируется. 

В то же время при анапизе осенних .выборок необходимо иметь 

.в виду, что вскоре после .выхода на сушу сеголетки начинают актив

но мигрировать (.в этом отношении один из рекордсменов средипя
гушек - моподняк R. pipiens, мигрирующий от мест .выплода на рас
стояние от 800 м до 5,2 км1 Dole, 1971). Поэтому при сборе ма
териапа .в довопьно узкий промежуток .времени можно стопкнутьси 

пишь с небоnьшой группой сеголеток. например ипи только что по

кинувших .водоемы, ипи давно мигрировавших от них и, естественно, 

успевших заметно .вырасти, что разумеется, отразится на определе

нии размеров тепа этой .возрастной группы. Поэтому наиболее на

дежные данные .в этом отношении могут быть поnучены в результа

те дпительного сбора матеркапа .в разных биотопах. Безукоризнен

ными нам представпяютси сборы Ю.С. Равквна. так как посредством 

павчих канавок и uипиндро.в отпавпв.вапись практически .все мигриру

ющие в каждом биотопе осаби1 • 

1 
Попьзуись спучаем, считаем необходимым заметить. что результа-
ты маршрутного учета аиjвбий, хак и оценка .вqзраствой струк

туры собравкых .во .время них выборок, широко испопьзуемые зоо

логами, практически .всегда дают явно оwибочкые рузуnьтаты. 

Эrо .вызывается тем, что бесхвостые амфИбии (из обследованных 
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Что касается nериод.а размножения, то в это время размерно

возрастная структура nonynяuии может быть над.ежно оnред.елена 

лишь на основе вылова животных в разных вод.оемах и в разное вре

мя икрометания, так как, во-nервых, особи разных .возрастов nрис

туnают к размножению в разное время, что nри коррепяшm количества 

икры в клад.ке с размерами самки (Терентьев, 1960) наход.ит свое 
отражение в изменении размера кпа..а.ки (Щуnак, Ищенко, 1968). В 
резуnьтате вскрытия 14 самок R. macrocnemis, д.обытых 22-24 
марта 1971 г. по берегам· оз. Верхнее (Кабард.ино-Балкарская 
АССР), было установлено, что количество готовых к отклад.ке яиц 
варьировало у них от 2233 д.о 3200, а у 10 самок, отлОвnенных 
2 аnреля,- от 1141 д.о 2212. Во-вторых, было выяснено, что в · 
разных вод.оемах в пред.епвх этой nоnупяции размножение начинает

ся в разное время, так же как и то, что в разных вод.оемах раз

множаются особи разных размеров. Наnример, в трех нерестилищах 

размножапись лягушки, имеющие д.пину тела. соответственно 58-7 6, 
77-86 и 68-85 мм. Нетруд.но видеть, что в nоnуляции разныевоз

растные груnnы расnределяются в nериод размноже_ния неравномерно 

как в nространстве, так и во времени.- Кроме того, необходимо учить~-о 

вать быстрый (в течение суток) уход самок из водоемов nосле икроме
тания, в то время как самцы держатся в водоемах до двух-трех 

недепь. 

Иы;ея в виду все. nеречисленные выше nричины, мы nровод.ипи 

соответствующую обработку материала. В результате ее мы nолучи

ли след.ующие д.анные. 

В поnупяции R. э.rvalis, обитающей на территории Ильменекого 
заnовед.ника, в середине августа сеголетки ИМР.ЮТ д.пину тела 18-
28 мм, од.нолетние особи - 30..36 мм, д.вухпетние - 37-42 мм, 
трехлетние - 43-48 мм1 четырехлетние - 49-53 мм1 nятилетние -
54-60мм и более (более старшие возрастные груnпы не выд.епяют
ся. так как численность их горазд.о ниже и количество круnных ля-

нами видов все, даже R. dalmatina) малоподвижны и многие особи 
при отлове, нахQQ.Всь на расстоянии всего лишь полуметра от 

челове:кв., не выпрыгивают, а остаются в убежище (коч:кв., пень, 

камень и т.д.) даже в часы наибольшей активности. Так, в Иль
менеком заповедJIИке, где амфиоии скапmmаются перед спячкой 

на првбрежной поnосе ширивой 1-2 м (между урезом воды в су
хими сосняками), на маршруте дпнной 500 м, в течение 30 мни 
можно встретить и в.ыnовить 15-20 особей. На обратном маршруте 
( проведеином сразу же) за тот ае промежутек можно встретить 
(и выповеть) как 3-5, так и 30-40 особей. Поэтому на.д.еЖНЬJе ре
зультаты могут быть получены тоnько не основе или длитепьного 

ленточного (отлова) (Равкин, Лукьянова, 1972; Охотнна, Костенко, 
1974), ипи же в результате полного отлова ив. намеченной заранее 
строго определенной (более того, огороженной) территории (Glowacmski 
Witkowski, 1970). . 
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Табnвца 8 

Частоrа морфы st6ata в разных .вoэpaorJIЬIX rpJDIIIIIt .раэвl.аt mmynsцd 

.•' .. 
ВоЗ- К}'Рrав- ТомОкаи обп.. 197 О r, 
paor- Мваосово, 

екая обn., 
р. Xa11ъrra.. 

1966 r. 1959 r. .. 
иаи 1966 r. Копомвво Карагай Шеrарка 
rpyDJI8 . 

39,1 50,0 28,8 . 45,4 37,4 
Ot- (402) (386) (7) (335) (246) 

1+ 
49,2 61,2 55,6 60,0 37,2 28,2 
(132) (18) (9) (1434) (140) (1104) 

2+ 
44,1 71,4 37.,5 59,3 33,3 32;6 
(261) (7) (8) (17 2) (36) (322) 

·З+ 
44,1 63,1 34•6 68,1 38,9 34,3 
(180) (37) (26) (22) (18) (32) 

. 4+ 42,1 76,1 38,2 73,7 о 
(38) (21) (23) (19) (3) 

5+' 
100,0 2~.6 66,7 
(1) (1~) (9) 

6+ 

Все-
42,7 52,9 36,4 57,6 30,0 30,5 
(1014) (469) (88) . (2991) (197) (1704) 

ro 

Првм·ечанве. В сiШбках - общее копиче_оrво особеl в каж1101 rруш~е. 

гуwек нецостаточно д11Я анапиза). Аналогичные резу:IЬтаты бьши 

попучены в европейской части СССР (Окский заповедник Ря
занской обп.) (Павч:евко, 1973), и в Гоппаидни (\-~n Gelder, 
Oomen, 1970). 

Быпо также установnено, что в попупиции Rana macrocneпiis на 
·высоте 860 м весной 197 2 г. перезимовавшие сегопетки (рожде
нии 1971 г.) имепи z:tnинy тепа 3Q-35 мм, особи поспе второй 
зимовки - 4Q-45 мм~ nocne третьей - z:to 58 мм (раэмножающиеся 
caМIIЬI - не менее 57 мм). Особи сnе~вх воэраст~U>~х групп име
пк мину теnа 59-67, 68-76 в 77 мм в бопее (z::ta 86 мм). Анапо
гnные z:tанные быпи поnучены в z:tns z:tРУГВХ ~ов. 

На основанив этого мы смогпи оценить частоту Оz:tНВХ и тех Же 
морф у разных воэраствых групп. Попученные резупьтаты свеz:tены 

в табiL 8 в отОбражены на рве. 2Q-22. 
Навбопее обвпьвый матеркап z:tnи анапвэа z:tают нам серив R. в г-· 

valis. :Везусnовно, размах хронографnеской изменчивости интересен 
сам по себе, во в п~рвую очерець QВ важен пр~ оценке степени меж

попупицвовных раэпв:qвй (Шварц, 1963). Как ввz:tНо вэ 'данных, при-

82 



Rana arvalis (в %) 

Ирrыш, Р.Чука, Р.Обь, С. Попно:ваr, 
Турухав- Турухав-

1971 г." 1971 г. 1972 r. 1973 г. ский р-н, ский,. р-в, 

1974 г. ·1975г • .. 

36,3 . 5,35 49,8 52,6 16,0 35,7 
(874) (412) (737) (93) (287) (350) 

37,4 8,58 64,0. 47,3 11,8 66,5 
(573) (35) {282) (36) (17) (23) 

36,0 5,26 49,8 54,5 
(12~) (19) (422) (114) 

32,8 2,7 47,3 46,6 5,6 40,0 
(86) (37} (148) (75) (18) (15) 

41,2 7,06 57,5 45,5 46,8 
(34) (85) (160) (22) (48} 

40.0 14,0 42,3 43,3 14,3. 23,3 
(30) (50) (104) (30) (21) I33) 

34,0 
. (47) 

36,6 6,26 51,5 50,3 15,2 37,1 
(1725) (638) (1920) (370) (343) (469) 

веаевных в табп. 8, среание .разпичИSI между попупsщиими R. arva
tis по частоте морфы striata в рвае сnучаев укпа/1Ьiваются в рамки 
раэпвчий Mm~C/JY отаеnъными вОGрастными группами О/1НОЙ попупяции. 

Это mniiвий раз убеЖ/lает в Том, что характеристика попупяции всег
ае аопжва основываться на преАставитепях разных возрастных групп 

в rенераuий, в противном спучае могут в()3Jiикнуть серьезные ошиб

ки в оnенке ст~певи межnопупsционных раэпичий. из преаставпенвых 
аанных также несомненно ВЬJтекает, что генетическая специфака С:rr
аепЬных воэрастиых групп у этого вваа - обычное SIВnение. В ботr
швнстве ИЭ)"'еиных попупяций 'lастота морфы striata иеоаинакова 

в разных еоарастиых. группах. При этом иавбопее резкие разпичИSI 

в преаепах . оаиой попупицви могут быть отмечены меж111 трех- и 

четырехпетними особSIМи .(нижнее течение Иртыша), сегопетками и 
навбопее старыми особиМи (Курганскав обп., окрестиости с. Копами
но Томс~tой обп. ), оанотwиими и пвтипетвимв особими (nойма р. Ха
аытьi) и To/lo В то ~ времs. обраuiает на себв внимание и другое: 
частота мор41.1 strtata у. О/1ИопетнИХ в бопьwвистве cnyqaeв выше, 

.. чем ·у сегопеток. Это может SIВИТЬСЯ указанием на б6пьшую выжи-
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Р не. 20. Фенотипическаи характеристика возрасТНЫх rpynn 
Rana dalmatina 

веемость в этих попупициих особей фенотипа striata, по крайней 
мере ка первом году жизни. 

Поскопьку кажцаи попупиции характеризуется не топько специфи

ческой средней частоты морфы striata, • но и специфической частотой 
морфы в разных возрастных ГР.уппах, можно попагать, что в разных 
попупициsiх генетический состав устанавпи.вается разными способами 
и контропируется разными причинами. Непосрецст.венных эксперимен

тапьных цанных у нас нет, но можно цумать, что решающим. факто
ром регуnиilИи генетического состава попупиций ·явпиется их ВОЗрас

тная структура.· По крайней мере в при.веценных цанных, .несо!l!!ненно, 
прослеживается специфика .возрастного состава изученных .выборок1, 
Поскопьку цпи не~орых попупиц~й разпичии межцу .возрастными 
группами не.вЕ!пики, можно попагать, что в разных попупициих морфа 

striata имеет разное сепев:тивное значение. 
Дпя другого BIUla, R. dalmatina, .хоти ·и мапо изменчивоrо; также 

характерны ра3l!ИЧИИ между непоповозрепыми и зрепыми особями, 

особенно по ·частоте фенотипа М (см. рис. 20). ПоскоЛьку уста.
новпено, что характер рисунrщ спины с возрастом не меняется (Си-

1 
В ряце попуnиций проспежи.вается я.вно низкая цопи однопетних 
особей по сравнению с двухпетвими. Это не доткво .вЫзывать 

удивпенИи, rак. как подавпиюшее бопьшинсrво особей собрано вбпи
зи месr размножения, а однопеrние особи ( непоповозрепые) уда
пены or эrих мест. бопее, чем взр~е. Конценrрация эrой ге
нерации ·бпиз месr размножения начинаеrси с прибпижением по

пового созревании (конец вrорого года жизни, не счИтая. "ГОДа 

выхода на сушу). Эrа сиrуация можеr. считаться норма.пьной цпи 
многих вицов рода Rana. 
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Рис. 21. Фенотипическая характеристика возрастных групп 
попупяtхии Rana amurensis из окрестностей Якутска ( 1974г.) 
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Рис • 22. Феиот'ИПическая хараи:теристика возрастных групп по
пупsции Rana macrocnem~s с оз. Севан ( 1971 г.) 

бер, Гуторова, 1971), всяческие раэпичия между группами по· час
тотам фенотипов М, .. ~В и Р представпяют явный интерес. 

Спабые раэпичиЯ между возрастными группами набпюдаются у 

Rana amurensis (см. рис. 21). У сибирской пягуwки проспеживает
ся заметное уменьшение особей ~~отипа rypa1 у особей старших 
возрастных груiШ. 
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Уменьшение допи фенотипа ni~osa. в старших возрастных груп-
пах отмечено и у Rana temporaria;. В то Же время у этого 
в.ида половозрелые особи из-под Минска характеризуются бопь

шеft частотой фенотипов В и Р (вместе с hp). Посхоnьку крап
чатость и пятиистость мы рассматриваем хах признаки иеэависи

мые, можно попагать, что некоторое уменьшение допи морфы hemi
mac!J]a~t~t у поповазрелых животных в какой-то мере компенсируется 
повышением частоты морфы punctata. 'Llвойиой' фенотип •в• · 
(отсутствие пятнистости и крапчатости) отмечен nвwь у трех 
поповазрелых особей этой популяции ( 2,1 %). Кроме того, ес
ли увеличение размеров пятен с увеличением размеров тепа 

кажется впопие о.правданным, то обратное изменение крайне 

маловероятно. 

Ках уже отмечалось выше, в некоторых сnуч~ях заселение мес
тообитаний с экстремальными условиями приводит к общему сниже

нию изменчивостИ в пределах популяции; это на:tодит свое отраже

ние в отиоситепьном фенотипичесхом однообразии высокогорной по

пуляции R. macrocnemis (Манташ, Армянская ССР). В этом сnучае 
и Разпичия между возрастными группами также спабо заметны. Из 
26 моподых особей (Длиной 18-35 мм)~ 59 неполовозреnых (37-
47 мм) и 400 поповозреnых (51-76 мм) фенотип М имеnи соот
ветственно 100, 91,5 и 96,5% (р < 0,05), фенотип S - 84,5; 
83,0 и 82,5%. По-видимому, адаптивная ценность относительного 
мономорфизма популяций настолько высока, что он строго собпю

дается во всех возрастных группах. Бопьшое фенотiшичесхое сход
ство проявляют и возрастные группы севавехой популяции R. :macro
cnemis (см. рис. 22). Дnя этой популяции заметно nиwь уменьше
ние допи фенот~па ru~sa в старших возрастных группах. 

Четкие различия между отдельными генерациями прослеживаются 
и в популяциях R. r::hensinensis (рис. 23). Ках в материковой (Ус
сурийский заповед.iик), тах и в островной (о-в Кунашир) популя
циях заметна в младших возрастных Групnах бопьшая доnя фен.отипа 
М, заменяемого частично у старших особей фенQтипом Р. Также 

проспеживается·повьnuение с возрастом частоты фенотипа В и умень

шение доли морфы rugosa• : 
Приведеиные матеркапы nиwюrй раз убеждают, что специфичес

кий генеtический состав отдельных генераци··- явпение обычное. 
Правипьнее было бы утверждать, что отсутствие генетической спе

цифичности отдепьных возрастных групп - редкое явление и может 

быть следствием бопее иnи менее жесткого отбора, когда предста
вители всех генераций ·оказываются под равным воздействием одних 

и тех же усnовий существования. Дпя амt»ибий решаюшее зна
чение мОJКет иметь резкое ограничение набора биотопов (нап
ример, в высоко~орье) при заселении зоны с ·пониженными 
температурами. 

Однако устаиовпение самоt'о факта генетической специфики от
дельных возрастнЫх групп еше недостаточна для· устаиовnения опре

деляющих ее механизмов. Эта специфика может быть следствием 
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Р-ис • 2 3. ФенОтиn'ическая характеристика возрастньцt групп в попу
пвцивх Rзna chensinensis 

1 - У ссурийсхий заповедник; 11 - о. Кунашир 

спецификИ :rенерации при поступлении ее в nопуляцию (в разные го-· 
ды сегопетки, выходящие на сушу, могут иметь разный генетиче

ский состав); разной ВЬDКиваемости одних и тех же генотиnов на 
разных стадиях поцупяционного цикла; ппотнос'I_'и популяции ( Gains, 
Krebs, . 1971); результатом постоянного селективного преимущест
ва какой-либо морфы; следствием неизбиратепьной элиминации · 
(Шварц, 1965). ' 

Разрешению этих воnросов, безусловно, может помочь лишь ис

следование популяционной динамики. Поскольку большинство иаучав

шихся нами популяций характеризуетсЯ единичными выборками, мы 

сконцентрируем наше внимание на динамике популяции Rana arvalis. 
Так квх популяция R. :arvalis, •заселяюшая берега оз. Миассово, 
обс"едовапась нами на протяжении нескольких пет, мы смогли па-

87 



'Габnвца 9 

Чвспо особей разного возраста в попупиции Rana arvalis ( Чеnябинсаи 
обп,, оз. Б. Миассово) в разные годы 

По:зрастная 
1966г. 1967 г. 1969 г. 1.971г, 1974 г. 

группа 

~+ i32 42 69 1.'7 20 
(21,6) (8,9) (~7,6) (6,3) ( 15,3) 

2+ 261 134 75 58 36 
(42;6) (28,2) (30,0) (21, 7) (27,5) 

3+ 180 198 68 132 60 
(29,4) (41,8) (27,2) "(49,2) (45,8) 

4+ 38 66 23 54 14 
(6,2) ( 13;9) (9,2) (20,2) (10, 7) 

5+ 1 34 15 7 1 
(0,2) (7,2) (6,0) (2,6) (0,8) 

Всего 612 474 250 268 131 

Примечание~ В скобках- допи возрастной группы (в %), 

рапnепьно с анапизом генетической структуры провести анапиз ее 

возрастного состава. Попученвые данные сведены в· табп. 9. 
Возрастной состав попупяций многих видов амфибий может быть 

оценен как с учетом· чиспенности поступающей ~ попупяции генера

ции (сегопетки), так и без него. Здесь мы умЬПШiенно ·не приводим 
копичество добытых сегопеток, так как оно скорее отражает ycи

nиsr, эатрачеwые на их .добывание, чем· относитеп~ую (по отноше
рию к старшим возрастам) чиспенlfость. Особи же других возраст
ных групп в местах отпоВа выпаiшивапись попиОС'IЪю1, и соотноше
ние особей разного возраста практически точно отражает относи

теnЬl_lое· обипие возрастных групп в обпа.впиваемых биотопах. Из.-за 
разного биотопического размещениЯ разных возрастнь~ групп копи

чество оанопетних особей постояиио·ниже дву~етних, хоти можно 

допустить, что выcousr смертность в течение первоГо Года жизни 

.У амjlибий компенсируетсsr их повышенной выживаемостью на ·вто

.РDМ гоау. 

Из прнведеввы:х. данных .ветJ)удио видеть, что в рвзпичные 

годы отвоситещ.вое. ~ипве разных.. воорастны:х групn разпИчио. 
Так, доминируюшей группой в 1966 и 1969 гг·. ивипись двухпетиве 
особи, в ·1967 и · 1971 гг. - тl)ехпетние. Сушеетвеины также раз-

.. пвчв в отвоситепьном Qб~Иif самых старших возрастных групп: 
1 . 
В процеосе сбора матеркапа мы подсчитапи, что при пересечении 
территории, поапежашеl отпову, ·не удавапось пойw..ать в среднем 
ПRUIЬ ОДНОГО ИЗ 20 ЭКЗ, 
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общая доля четырех- и пятипетних особей изменипась в популяции 

за период 1966-1971 гг. с 6,4 до 22,8%1. 
Значение критерия х2 , рассчитанное для этих данных, равно 

203, 5, что позволяет с вероятносхью более О, 999 утверждать, что 
наблюдаемые р8зличия в возрастном составе популяции в отдельные 

годы не случайны. 

Как было показано выше, судя по частоте фенотиПа striata, ·дан
ная популяция R. вrvalis ежегодно характеризуется стабильным ге
нетическим составом. В то же время обследование генетической 

структуры отдельных возрастных групп позволяет утверждать, что 

одни и те же возрастные группы в разные годы характеризуются 

разным генетическим составом (табn. 10). Таким образом, мы мо
жем не только констатировать генетические различия разнь~ воз

растных групп, но и проследить судьбу отдеnьнь~ генераций. 

В 1966 г. в популяции в большом количестве присутствовали 
сеголетки (нами добыто 402 экз., но число это могло быть зна
чительно бол~ше). многочисленны бьmи и старшие возрастные груп
пы. Но животные старше трех nет составляли явное меньшинство, 

а пятилетняя (по иВ.шему определению) особь была встречена nиuiь 
однажды. Среди сеголеток особи морфы striata соетавлялlf 39,1 %, 
тогда как среди старших возрастных групп их доля колебалась от 

42,1 до 49,2% (р > 0,05}, и генетический состав одно-~ четырех
nетних животных был примерно равным. В 1967 г. в популяции 
наблюдалась совсем иная картина. Из-за небпагоприятных климати

ческих условий большинство мест выплода молодняка пересохло и 

поступление сеголеток•в популяцию было ничтожным: при интенсив

ных поисках в течение 10 дней удалось собрать только 36 экз. 
( 7, 06% всей взйrой выборки в 51 О . экз.). Невысоким оказался 
также и процент одноnетних особей, что при большой числе!иности 

сеголеток· в 1966 г. является свидетельством высокой смертности 
молодняка. Напротив, смертиость более взросль~ ·лягушек была мень

шей: отнi:>сltrельное обилие особей старше трех лет резко возросло. 

Причи~ы ерушения возрастной структуры nопуn~ции в 1967 г. по
нятны. В результате засухи не только пон~иnся .уровень воды в 

воДоемах, что привело к гибели многих личинок R. :arvalis, но и рез
ко !JОнизипась влажность почвы в окрУЖаюЩих биотопах, что приве
ло к повыше!lной смертности молодЫх лягуШек, несп()Собных мигри
ровать на далекие расстояние в поисках влажных мест .обИтания 

(наиболее далекие МЩ"рации .совершаются сразу после выХода на су
шу, а поспе первой зимовки молодН$1К прИJiерживается одних и тех 

же биотопов и начинает ~игрировать лишь с приближением полового 

созревания- в двухпетнем воз~сте). Изменение ·возрастной струк-

l Разумеется, этот сдвиг непостоянен, так как в противном епучае~ 
т.е. если бы сохранялись эт·и темпы изменения, популяция вскоре 
почти цеnиком состояла из бы с.тарых особей. Напротив, сборы 

1974 г. (131 экз.) показали, что долЯ четырех-, пятилетних 
особей в этой популяции составпяла 11,4%, 
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Табnица 10 

Частота морфы striata в разных возрастных гpyiDiax попуnяции 
Rana arvalis. в разие годы ( Ипьмеиский заnоведник) 

Возрастная 
1966г. 1967 г. 1969 г. 1971 г .... 1974г. 

групnа 

О+ (сего- 39,1 27,8 42,7 36,9 41,8 
neтJtJ) 
1+ 49,2 50,0 42,1 35,3 25,0 
2+ 44,1 44,8 57,3 43,1 44,5 
3+ 44,1 39,4 45,5 43,1 31,7 
4+ 42,1 60,6 47,8. 68,5 26,6 
5+ 100,0 67,6 60,0 57,2 о 

Всего 42,7 47,7 44,8 40,2 35,0 

туры сопровождаnось и изменением генетического состава в nреде

пах разных возрастных rpynn. 
Есnи допустит~ что осеинее соотношение генотипов у взросnых 

повторяет весеинее ( т.е. искпючить впиииие сезонного отбора), то 
мы nопучим, что ·в 1966 г. производитеnи, характеризуюшиеся час
тотой striata 42~44%, даnи потомство с частотой striat~~:· 40%. В 
1967 г. среди производитеnей доnя striata бЬUJа заметно выше. 
ЕСтественно бЬUJо nредnоnожить, что и в потомстве эта доnя ока
жется также выше. В действитеnьиости же иабnюдаnась обратная 

КаРтина. Среди собранных в 1967 г. сегоnеток striata составшши 
всего·27,8%. Здесь мы вnраве.доnустить ипи повышеиную чувстви

теnьиость striata к замориым явп~tииим .(естественным при пересы
хаиии воДоемов), ипи боnее низкую скорость их развития. Специапь
иа'Я обработка матеркапа показапа (см. гпаву ·е), что дnя striata 
характерно в риде·сnучаев боnее дnитеnьиое nичииочиое развитие 

(йiцеико, Щупах, 1974). 
Эти данные по крайней мере убедитеnьио свИдетепьствуют о д+ 

ференцкроваиной с~ертиости разных генотипов, которая и может 

в зиа.читепьиой мере опредепить генетический состав отдеnьиых ·воз

растных групn и всей попупиции в цеnом. 
Бопьшой интерес nредст&впвет бопее дпитеnьиое иабluодеиие 

над генерацией. В 1966 r. сегопетхи составпипи минимум 40% пО.: 
пупяШпt. В 1967 r. допя ·их бЬUJа ЯВflО низкой, а в 1969 г. иа 
дото этой генерации приходипоСь 27,2% попупиции без учета се~ 
nетох 1969 r. Таким обраэом, выеохая смертиость иа первом ~ 
ду хо!'.mенсировапась ПОВЬ1111ениой выживаемостыо в поСnедуюшие 
rоды и, возможно, яввпась сnедствием смертиости в бопее старших 

возрастных rруппах. В то же время сеrопетхи рождении 1967 r.., 
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выходившие на сушу в ничтожных копичествах, в 1969 г. (двух
летние) составипи 30% nonynяJIИИ и даже в четырехпетнем возрас
те (в 1971 г.) играпи существенную ропь в попупяци:и, составпяя 
20,2% ее. Неэначвтеnьное nOC'rynneниe молодияка хомnенсировалоа:. 
его nовьпuенной выживаемостыо на . nервом году жизни, когда в 

'нормапьных• условиях смертность моnодияка очень высока. Сами 
по себе эти данные МОГ)'Т сввцетельствовать о том, что факторы,. 

зависящие от пnотнОС'l'И, nр051втоот свое дейСТвие и на уровне ге

нерации, а не топьк:о на уровне nonynяiiИИ. 

Но более важным nредставпяетсs другое. Пар811llеЛЬИО с nовы

шенkем допи этих генераций в чисnенносtи всей nonynяiiИИ заметно 

повьпuаеоr.св и содержание в них особей феноТипа striata. · ЕстествеШiо 
ожицать, что и nотомство в 1969 и 1971 гг. допжно характерИ
зоваться nовьпuеннОй доnей striata. В Действительности же среди 
сеголе'J.'()х 1969 г. striata составт~пи 42;7%, те. nрактически 
стот.хо же, сколько и в 1966 г. (Р > 0,05). ·· 

Повьпuение в nоnупяци:и допи старших возр~стных груnп nри 

бопьшей встречаемости в них морфы striata, естественно, озна
чает существенное nовьпuение частоты. annenя S (исходя из того, 
что ген S nолностыо домииантен, мы не .можем оnредепить, за 

счет какого генотипа - SS ипи Ss - осушествпяется повышение 
частоты морфы striata ). Точно так: же и поиижеиве допи стар~ 
возрастных груnп nри той же, а тем бопее при пониженвой ковцент

рации в них морфы striata доткио nривести ~ nонижеНИJО частоты 

аппепя S у род&тепеl. В обоиХ случаях nотомство допжио харах-: 
теризоватьсs ·разпичиой частотОй морфы striata., Сравнивав час
тоту Этой морфы у родитепьсхих возрастных груnп с частотой ее у 
молодияка (рис. 24), ··мы Иабтодаем картины совершенно nрОтJЩ~ 
nоiюжные. В то времsi как хонцентрация морфы striata в старших 
возрастных груnпах варьирует сушест:венио (Р < 0,05), у се~ 
ток эти разпичия ничтожны. Мы стапхиваемсs с парадо~сапьным 

явлением: изменение возра~нОй структуJ)ы nonymtiXИИ неизбежно 
имеет своим следствием изменение ее генетического состава, но 

этИ едвиги нихак не отражаются нs генетической структуре посту-
пакnцей вновь генерации. . 

Этот фаКт отИЮА~ не исхпючает влияния возрастной структуры 

nоnупяци:и на ее. генетический состав. Он пишь свидетепьствует 

о том, что nопуляция nрисnособ.тельио реагирует на изменение 
своей возрастной и генетической структуры: в зависимости от 

·хоiUlентрации генотипа (в частности, морфы striata) меияется его 
выживаемость с тем, чтобы очереднав Генерация nопучипа более ипи 

менее. нормапьНЫй генетический состав1. В эхстремапьных условиях, 

1 
Имеютсs интереснейmие эксnериментапьные данные, свидетельст-

вуDЦИе о том, что nрисnособитепыiая реакция поnупяци:и R. •arva
lis на воз~жные нарушения генетического состава осушестВ.ля
ется уже в nериод пвчиночного развиТИJI (Щупах, 1975). Ниже 
мы :вернемси х этому воnросу. 
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1 i f 
2 2 2 

1966 1967 1968 1969 1971 197'1 Гоiи 

Р не. 24. Частота фенотипа striata у взросnых· и моnодых особей · 
Rana arvalis в разные годы в попупяции Ипьменского заповедника 

1 ..; взросnые; 2 - моnодые 

таких, как засуха, когда соотношение. генотипов в генерации опре

депяется разпичиой скоростыо иХ роста, генетический состав гене
рации может сипьиQ нарушаться (как в l967 г.), но тогда авто
матически меняется выживаемость разпичиых генотиnов (у сегопеток 
1967 г. особи морфы striata составпяпи 27,8 ± 7,47, у двухnет
них в 1969 г. - 57,3%, у четырехпетних в 1971 г. - 68,5%). 

Таким образом, изменение генетическОй структуры nоnупяции, 

nроисходяШее всnедствие изменекия ее возрастной структуры и па

рапп~пьио с ~й, вызьmает адекватное изменение выживаемости раз

ных генотиnов на разных этапах сушествоваиия генерации и, nо-ви

димому, соответствуюшую реакцию генотиnов на их пnотиость. Во 

всяком сnучае одна из форм экоnогическОй разнородиости nоnупяци:и -
ее вазрастим структура - ·выстуnает как маnиый фактор стабипи
зации ее гепетического состава. 

ПРОСТРАНСТВЕИНАЯ СТРУКТУРА ЦОПУЛЯЦИИ 
КАК ФАКТОР СТАБИЛИЗАЦИИ 

ЕЕ ГЕНЕТИЧЕСКОГО СОСТАВА 

В той же мере,- в какой сnожиая возрастная структура характеР

на дпи попуnяiiИА животных, жвзиеиИЫЙ шпс:n которых охватыВает 

иескопько nет, дпя них обычна и cnoжиasr пространствеиная струк

тура. СВое выражение она. находит преЖде всего в образовании 

микретопупяци:й - временных :грУJ:1ПИРовак, грани меЖду которыми 

стираются в процессе миrраiiИЙ особей в вредеnах попупяции. Дuя 

амфибий такого рода хоропоrическими единицами явпяются преЖде 

всего изопированиые места размножения, роста и развития пичииок -
как водоемы, так в участD одВого водоема. Естествевво,·что тав:ве 

У'18С'1'КВ моrут раапвчатьсs. как усnовВSIМИ сУществования развиваiОПlВх-
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си в них особей, так и спецификой вароспых раамиожающихси в них жи

вотных. 

В сентябре 1966 г. нами бьmа обспедована попуiiяция R. ·ar
valis, · засеnяQЦая прибрежные бопота озер Гаврюши и КоробейХа 
Курганской обп. (песостепное Заурапье). ОбGпедуемые озера ра~ 
попожены ·на расстоянии окопо 1 О км ·одно o:r другого, и в период 
размножения взроспые особи изопированы. Однако бпагодаря серии 

мепких водоемов и участков мепкопиствениых .попУзабопоченнЬIХ пе
со в обмен особими межДу ниМи совеJИПается постоянно за счет 
рассепения моподиика. Это, естественно, отражается на генетиче~ 

ком составе животиЬDt, обитающих в районе обоих. озер. Из 216 
особей, собраниых по берегам оз. КоробейХа, 4 7, 7% .± 3,4 отиоси
пись к морфе striata; · из 253 особей, собраниых у оз. Гаврюши; 
striata составипи 57 ,4%± 3,11. Разпичии, безусповио, статисти-
чески достоверны (р < 0,05), но при сравнении с данными, приведеи
ными вьппе, видно, что они заметно меньше мног~ возрастИЬDt и 

межпопупяциониых разт~чий. 

Интереснее, однако, сравнить генетический состав сегопеток и 

поповозреnЬDt животных в этих микропопупяцшtх. Оказывается, что 

среди сегопеток, собранных в оз. Коро($ейХа, striata составпяпи 
· 43,9% (из n = 180), а среди сегопеток из ·оз. Гаврюши - 55,3% 
(из n = 206) при (р < 0,01). В то же время допя striata среди 
поповозреnьiХ составпяпа соответственно 66,7 (из n = 23) и 65,8% 
(из n = 35) при Р > 0,1. Эти разт~чия поиитиы. Личинки двух 
разиых микропопупяuий развиваются в разиьiХ · усповиях, а исспед(). 
вании попупяции R. arvalis в Миасоово показапи; что изменение 
усповий среды ведет к резкому и быстрому изменению генетической 
структуры. Но первмещения взроспых ( ипи поnувзроспЬDt) пягуwек 
приводят к иивепировв:нию Этих разпичий. · 

С одной стороны, усповия развития noкaiiьнЬDt микропопупяций · 
могут привести к изменению их генетического состава. С друГой 
стороны, совпадение спучайиЬDt изменеi.Пiй структуры двух ипи ие

скопыmх самостоятепьно развиваDUихся микропопуnяllИЙ край.ие 

маповероятно. Поэтому возможное при спиянии их в единую попу
nяilИЮ иарущение ее структуры, не соотеетств'ующее усповиям среды 
(и спедоватеriьио, и иаправпению естествеиного отбора), не оказы-" 
вает на попупяПИJО в це·пом сипьиого воздействия. Таким образом, 

спожиая пространствеиная структура попупяции ограничивает дейст

вие геиеТИК().СТОХастических процессов и сОздает наибопе.е бп8Г(). 

приятные усповия дnя действии естествеиного отбора. 

Однако иапичие в попупяции двух вариантов (фенотипов) не дает 
возможности в попной мере оценить втtяние проСтранствеиной струк
туры попуnяции как фактора стабипизiЩИИ ее генетического состава. 
Оtециапьньiе исспедоваиия в этом ппаие быпи проведеиы нами на 
маnоазиатскоА nя:ryweк (Rana macrocnemis), поскопьку этот вид 
наибопее попиморфеи. Все эксперименты проведеиы нами в попупя

ции на высоте 860 м (Гопубые озера, Кабардино-Бапкарская · 
АССР). 
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Весной 1970 г. нами быпи собраны серии взроспых особей с 
ТреХ !\ОдоеМО!\0 !\ХОДЯЩИХ !1 территоршо, ОККуnируемую ПОDуЛЯUИей 
11 nериод размножения. Озеро Верхнее - круnный зодоем (nлощадь 
окопо 70 тыс. м2) с мкогочиспенными запизами, сп:ужащими ме~ 
тами икрометания Rana macrocnemis. :Водоем у оз. Секретное (эту 
микроnоnупяцию мы назьmаем Секретное) - небопьшой nруд (nло
щадью окопо 150 м2), расnоложенный (с учетом р~а) на рас
стоянки около 1 ·км от оз. Верхнего. Микроnоnупяция 'Бабугент' -
дза д011оnьно. круnных (около 500 м2 и более 1000 м2) nруда 
ниже Оэ. Веflхнего, расположенных по nрямой nримерно 11 3-3,5 км 
от него. Обмен особями. между микроnопупяциями 'Секретное' и 
'Верхнее' осущестзпяется nостоянно 11 течение одного сезона, меж

ду ними обеими и микроnоnупяuией 'Бабугент' - так же регуnярно 
бпаго~аря серии мелких зодоемоз, хотя и nересыхающих,· но, естест

зенно, менее интенсИ!Iно. Как отмечалось зьшrе, эту групnу nоселе

ний мы рассматризаем 11 качестзе единой поnуляции. 

Собранные серии мы обследозапи на nредмет их фенатиnического 

состаза. При этом к фенотиnу М мы относили особей разной стеnе
ни nятнистости и бесполосых (М и -МР), •К фенотиnу Р - тиnичных 
punctata (Р · и hp), к фенотиnу S ;.. имeJQЦivt nолосу, незазисимо 
от nятнистости, к фенотиnу В - не имеJаЦих nятен и бугристости 
кожи (В), к фенотиnу R - имеющих бугристую кожу и без nятен 
(RB). Поllученные данные сзедены !1 табл. 11. 

Эти данные С!lидетепьстзуют о том, что 11 год обспедозания мц
роnоnупяцни характеризозапись 11 общем разным зкладом 11 генофонд 

поnупяцни (имеется 11 зи.а:у зклад родителей 11 генерацшо). Генети~ 
ческий состаз микроnоnупяuий ·•Верхнее' и 'Секретное' nрактичео
ки совnадает ( разпичия статис:Тически недостозерны), а 'Бабугец,т' 
отличается от nepзoJt пищь меньшим количест110м. 

В то же зремя эти зодоемы с точки зрения условий роста и раз

вития личинок nринциnиалыiо различны. Они различаются как nлот

ностью развития личинок, так и степенью раззития растительности, 

числом хищников '! температурай воды. Сбор сегоnеток, покадающих 
водоемы, в течение всего периода их выхода на сушу позволИл обна

ружить существенные генетические различия между молодником раз

ных микропоnупяций. При этом мы отдельно анализировали генети

ческий состав сегопеток, выходящих на сушу в разных частих 

оз. Верхнего, поскольку· развитие личИнок в них идет самостоитель
но (личинки не перемешаются от участка к участку). Поnученвые 
дацные сзедены в табл. 12. Анализ табтщы показывает, что раз
личия в генетическом состазе сеголеток не только разных микро

nопуПиций, но и разных участков одного и того же озера оказы
ваются гораздо более сущестзенными, чем различии в генетической 

структуре взрослых особей. Эти результаты практически полностью 

соответствуют тем, которые бЬUiи nопУчены при работе с Rana arva
lis. При этом бросается в глаза, что даже распространенность наи~ 
более обычной ·мqрфы - maculata- 11 раэпичных микропоnупяциих се
голеток зарьирует, хоти у взросль~ она практически идентична. 
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По частоте встречаемости этого фенотипа залив NcJ 2 (оз. Верх:... 
нее) сушественно отпичается от·запивов М 1 и З ( р < 0,05), 
а микропопуляция 'Секретное' - от микроnоnуляции "Бабугент" 

(водоемы м·l и 2). Даже близко расnоложенные водоемы Бабу
гент -1 и Бабугент-2 ( раздеJЩJDIЫе nеремычкой шириной З м) обна
руживают различия в частоте фенотипа В ( р < 0,01). 1-ie ИМЕ_ЭЯ 
данных для того, чтобы всесторонне судить о конкретных причинах 

этого различия, мы заметим лишь, что ·nлотность развития личинок 

в этих. водоемах различается ~?алее· чем в 1 О раз и в водоеме Ба
бугент-2 nрактически отсутствуют хищники, обычные и обильные в 

водоеме Бабугент-1. 

Сходные результаты бьmи nолучены нами и nри обследовании 

nоnуляции Rana mасrосnеmis,заселяющей nойму р. ДзкГнагет близ 
вnадёiния ее в оз. Севан. В 197 З г. в .nроцессе работы бьm nрове
ден учет интенсивности икрометания в разных микроnоnуляциях, хо

тя генетическая структура родителей nри этом не изучалась. 

В результате мы nолучили вОзможность nроанализировать гене
тический состав сегоnеток, поК11дающих разные водоемы, разпичаю

щиеся nрежде_ всего nлотностью развития личинок и временем разм

ножения в них взрослых. Полученные результаты сведены в табл.1З. 

По характеру условий существования личинок микроnоnупяции су- · 
щественно различаются: водоемы М З и 4 - самые разреженные и 

nроточные (водоем М З соединяется с ручьем, а водоем. М 4 - с за
ливы ручья), водоемы М 6 и 7 - самые nлотные и т.д. Ранее отме
чалос-. (Шварц и др., 1972), что дпя морфы striata как у Rana mac
rocnemis, гак и у Rana arvalis характерно несколько более позднее 
nриступание к размJfожению, nоэтому наиболее цепесообразно срав

нивать водоемы, в которых размножение проходило одновременно. 

Таковыми являются водоемы М З и 6, и различия в генетиче

ском составе этих микроnоnупяций наиболее существеннь1. 

В цепQм, насколько можно вrmеть из приведеиных в табп. 1 З 
данных, микроnо~упяции nроявляют вь~окую сnеЦифичность во вкла

де в генофонд nоnуляции, но оnять-таки эта сnецифичность нивели

руется при расселении молодняка. Иногда в nQnупяции могут скла
дываться исключительные ситуации, когда, в размножении nринимают 

участие моиаморфные nары. Т акая ситуация бьUiа имитирована нами 

заселением в один из водоемов, расnоложенных вдалеке от nоnуля

ции, особей исключительно фенотиПа striata. 10 nолученных нами 
неnопных кладок мы nеренеспи в один из водоемов 60 1142 nри глу
бине в центре. О, 8-0,9 м. В результате этот водоем дал наиболь

ший nроцент striata (93%).· Эти данные, nомимо всего nрочего, nод
тВерждают доминантность фенотиnа S. В цепом же эти данньiе nоз
воляют думать, что nовЫшение nлотности личинок· в микроnоnупяциях 
nриводит к nовышенной гибели· морфы striata~ · · 

РезулЬтаты согласуются с данными, nолученными nри работе с 

R. arvalis в 1967 г. Весьма интересные данные бЬUiи попучены 
Е.Л. Щуnак nри работе с R. ·arvalis. Оnерируя с нескоnькими при ... -
роnными микроnопупяциями, она создала одну искусственную, отпи-
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Таблица 13 

Генетический состав разныХ микропопуляций сеголеток Rana mac
rocnemis ( оз. · Севан, июпь 197 3 Г.) (число особей, в скобках
частота морфы striata) 

Краткая 
Генотипь1 

характеристика 
Всего 

водоема ss, Ss 1 
ss 

N.! 1. Замкнут, плотность 24 (34,8%) 1 45 69 
средняя, икрометание 

rаннее 

N! 2. Замкнут, плотиость 133 (34,0%) 259 392 
средняя, икрометание 

раннее 

N.! З •. Разрежен, икромета- 139 (41,6%) 195 334 
ние позднее, полуnроточен 

No 4. Разрежен, икромета- 31 (36,9%) 53 84 
НИ<' позднее 

N.! 5. Проточен (ручей), 111 (29,6%) 264 375 
икрометание ПоадВее 

. N.! 6. Замкнут, nлотный, 31 (17,4%) 147 178 
икрометавне поsдвее 

N.! 7 •. Плотный, мелкий, 7 (25,0%) . 21 28 
замкнут, ранний 

N.! 8. Поздний, эксперимен- 294 (93,0%) 22 316 
· тапьный 

чающуюся от всех остальных тем, что в ней развивалась икра, от

ложенная самыми поз.ано размножающимися особями, причем в наи

более разреженных условиях. В дальнейшем определялась частота 
морфы striata на стадии развития N.! 30 (начапо метаморфоза) 1. По
лученные автором результаты ( табл. 14) весьма убедительно по
казали, что в ряде случаев микропопуляции могут вносить равнь~ 

вкла.а в общий генофон.а nопуляции, но резкое изменение популяцион

ной структуры (возникновение мик:ропопуляции, отличающейся от 
других временем размножения и плотностью) может привести к 
существенному изменению ее генетического состава. 

В то же время специальное обследование естественнь~ и искус

ственно созданных (из икры, отложенн.ой рано и поздно размно
жающимися животными) . микропопупяций позволило 1Цупак констати
ровать генетическую и.аентичность изученнь~ хорологических еди

ниц: частота фенотипа s triata колебалась в внх лишь от 36,7 2 до 
38,85% (р > 0,10). 

i. 
По Терентьеву ( 1950). 
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Таблица 14 

Частота фенотипа striata среди головастиков Rana LJrvalisнa 

Основная часть 

Дата сбора 
Бопото Водоем 1 

матеркапа 
+ :!:.. р т n р т n 

19 июпя 20,0.±8,00 25 25,39-!:,5,48 63 
20 июпя 20,0.±8,94 20 24,6.±9,66 199 
21 иiопя 22,8.±7,09 35 32.8.±4,17 117 
22 июпя 23,5.±9,79 18 26,0.;t4,48 9р 
23 июпя 26,6.±8,07 30 
25 июпя 14,3,±6,51 28 

Среднее 

за весь 24,6.±1,49 ( n 830) 
период 

При.мечан и е. Р - процент, m - ошибка. 

Приведеиные данные, как · и данные табл. 14, получены при· ра~ 
боте. с разными популяциями, и это позвопиет думатьt что прост

рS,нственная структура в разных популяциях может играть различ
ную роль в регулировании генетического состава попупяu~:~и, но ги

потеза требует специальной проверки. 

Специфика микропопуляции может проявляться не только в раз

ном рl!.ёпределении животных по стадиям размножения и разном вре

мени размножения. В ряде случаев одновозрастные· животные могут 

размножаться одновременно, но потомство их в силу неравномернос

ти действия абиотических факторов будет проходить свое развитие, 

по крайней мере н8 первых этапах, в разных условиях. Достаточно 

хорошо установлено, что ппотностьi · например, может оказывать вли
яние не только на размеры развиваюшихся личинок амфибий ( т.е. 
на скорость роста), но и на скорость их развития (Шварц, Пястоло
ва, 1970а, б). Естественно поэтому, что по мере выхода личинок. 
из водоема оставшиеся в нем будут оканчивать свое развитие в 

условиях иной ппотностil: по сравнению с быстро развиваюшимися 

особями. Впопне понятно, что вс'l"ает вопрос,_· различаются ли моло

дые · особи, выходяшве на сушу в разное время из одного и того же 
водоема, по своему генетическому составу. 

Первые [(&ИНЫе nо~обного ро~а были nолучены нами nри работе 
с Rana macrocnemis в 1970 г. (табл. 15). В обсле~ованной нами 
nonyJUJШOJ выхо~ сеГЫiеток в разных микроnоnуляциях милея в об
шей сложности с ·15 июня по 15 июnя (в каж~ой конкреТной микро-
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стадии развития N.! 30 (по Щупак, 1973) (в %) 

популяции 

Водоем 

P±m 

20,()±5,96 
23, 2.±4, 56 
20,3.±4, 74 

2 

n 

41 
86 
72 

Экспериментальный водоем 

Дата сбС>-' 

ра мате-

риала 

1 июля 

5 июля 

7 июля 

8 июля 

р ±.т 

60,0:!;Цi,5 

57,1:!;8,36 
52,6.;!:8,09 
54,2:!;10,1 

n 

23 
33 
37 
24 

54,.6:!;4,37 ( n = 117) 

популяwm этот периоц, раэумеется,был более сжат). Для уцобства 
обработки материала мы в некоторых микропопуляциях условно вы

целили сеголеток, прошеmuих метаморфоз относительно рано и от

носительно позцно. Прецставленные цанные покаэывают, что межцу 

сравниваемыми группами сеголеток обнаруживаются четкие разли
чия. Степень этих различий в разных поселениях, как и спецовало 

ожицать, разпИчна. Но обнаруживаются они во всех микропопуля

циях. Оцнако более сушестве1rnым прецставляется то, что напра&

леннос:rь различий межцу ранними и позцними сеголетками не сов

пацает. Поэцние сеголетки микропопуляций rВерхнее• и •ва'бугент-1' 
_отличаются от ранних значитепыi:о большим количеством морфы 
rщ~osa (р< 0,05), ·в микропопуляwm rБабугент~2' оно остается 
неизменным, а близ оэ. Секретного незначительно снижается. На 

оз. Верхнем количество punctata среци поэцних сеголеток резко 

снижается (Р < 0,05 ), а на оз. Секретном- заметно повышается 
и т.д. 

Эти цаивые показывают, что изменения срецы, вызываюшве от
носительное изменение количества сеголеток, эаканчиваюших мета

морфоз в разное время в раэнь1х микропопуляциях, привецут к раз

личным изменениям генетического состава микропопуляций. Пере
сыхание воцоемов, например, nривецет к гибели отставших в.раэви
тии особей, и сеголетки буцУт прецставленьi преимушественно или 
исJUiючительно группой особей, успевших пройти метаморфоз в более 
сжатые сроки. Вслецствие разной реакции разных микропопуляций 
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'Табпица 15 

ГенетичесDJ~ cтpyrrypa микpoпonYiuriiRA сегопетох Rana macrocne.mis, . 

ОбспеQоваииые михропооуlUПDIИ, время :выхоца сегопетох 

Фен о-
OIUПI иэ участков 
оа. Верхиего Оэ. Секретвое Бабугент 

'1'ИП 

3o.vr..;.в.vп, 1~15.VП, 30. Vl-2. Vll, 9 •. vп,. 2~22. Vl, 
n .. 77 п• 89 n;. 89 n• 57 n"' 117 

м 58.4,i6,62 59,6,±5.20 57,6±5,23 49,1,±6,62 70,3,±4,22 
р 15,6+4,13 ·5,6±2,44 12,9±3,56 22,8,±5,56 4,3±1,8.8 s 11,7±3,66 11,2,±3,34 10,6,±3,26 3,5±2,44 5,1±2,03 
з 6,5±2,81 6,7±2,65 13,<>±,3,56 22,8,t5,56 10,2±2,80 
R 7,8±3,06 16,9,±3,97 5,9±2,50 1,8±1,76 10,1.;t2,78 

на о~U~наковое изменение срецы поццерживается стабильность обще
популяционной структуры, так как при неизбежной миграции сеголе

ток нарушения в структуре их генетического состава погашаются 

и возможный [Щапазон колебаний популяционного генофонца снижает

ся. Опять-таки слщкная внутрипопуляционная структура является 

фактором стабилизации генетического состава популяции. 

Весьма схоцные результаты быпи попучеНЫ при работе с Rana 
arvalis (Щупах, 1975). Автор просле[ЩЛ !ЩН8МИКУ выхоца сеголе
ток из трех воцоемов, из каrорых OIUIH явился контропЬНЬIМ, а цва 

цругих - опытными, в которых развивалось потомство особей, раэ
множаюшихся в начапе и в конце периоца mсрометания. Результаты, 

riопученные Е.Л. Щупах, позвопипи прежце всего установить·, что 
неэависимо ar сроков развития liИ'Щиок в конечном итоге все мик
ропопуляции вносят равный вклац: в генофонц: популяции. Основная 

(контрольная) часть популяции ц:апа nОтомство, состояшее на .3 8,6% 
из striata _(из n = 332);- потомство pSHo раэмножающихся живОт
ных соц:ержапо 39,2% striata (из n = 822), а позц:но раэмножаю
щихся - 36,7% (из n = 648) (разпичия статистически нецостовеР
ны). Этот результат может бьrrь слец:ствием ипи равного генети
ческого состава роr:tИТелей, раэмножавшиХся в разных !IOI:I:oeMa."t, ипи 
же, как мы виц:епи выше, результатом реакцИи микропопуляций на 

разную концентрацию генаrипа при внесении егО в воц:оемы при 

икрометании (гомеостатические реакЦИ11). Но в ц:аннь1х, полученных 
Е.Л. Щуi.IаК (рис. 25), большой интерес прецставпяет ц:ругое. Как 
в контрольной микропопуляции, так и в оц:ной из опытных (потомст
во рано раэмножающихся особей), в процессе выхоц:а молоаияка иа 
сушу частаrа· морфы striata ц:е~ась на более ипи менее стабиль
ном уровне (раЭIIИЧИЯ статистич.Юки иец:остоВерны). В третьей же 
микропопуляЦЩt: (паrомство наиболее позц:но раэмножавшихся осо
бей) копичество осбей морфы- striata понижапось ar 48% (из n = 
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noJaщaюiiUIX воаоемы в· разное времи (частота. фенотипов, в %) 

обспецоВ81111Ь1х· групп на сушу, 'Ufcno особей (n) 

воцоем Jlh 1) Бабугеliт (воцоем Jlh 2) 

26. Vl, 13. VII, 20..22. Vl 26. Vl,. 13.VII 
n .. 48 n .. 55 n = 107 n • 196 n • 17 

72,3,±3,68 52,7;!13,73 66,5;!:4,56 67,9,±3,33 64,7.!'11,6 
3,6,;t2,51 4,6±.2,02 4,1.t1,41 . 5,9j:5,71 

3,7±.1,82 4,7±.1,57 
10,1,±2,48 20,0;:!:5;39 3,7±.1,87 4,4±.1,46 11,8±.7,82 
17,6;!:3,13 23,7±.5,74 21,5~,97 18,9±.2,80 17,6,19,23 

3,7 6,7 . 8,7 15,7 2~7 

Дат11 . сбора lиloptJK 

Рис. 25. Дm~амика метаморфоза особей фенотипа striata 
(частота фенотипа в % от объема выборки) в попупяuии Ra
n·a arvalis (по данным Е.Л. Щупак, 1975) 

1 - ранние кладки; 2- .поздние кладки; 3 -контро11Ь 
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Табnица 16 

Частота фенотипа striata сре101 rопов8стиков Rana arvalis на cтaQIIJI 
P838lmls N! 30 (в 'К.) (по Щупах, 1973) 

Дата ,. P.:!:m 

11 
Дата • P±m 

18 И1011R 156 58,97;t3,9l 29 И1011R 303 35,31±2,74 20 ИIOIIR 127 44,88,±4,41 4 JI10lUI 52 48,07,i6,92 23 И1011R 194 41,23±3,53 9 JI10lUI 73 42,46,±5,78 26 И1011R 192 25,00±3,14 14 JI10lUI 56 35, 71,i6,4 

= 100) в начаnе выхоца на сушу цо 23,8% (из n= 210) в сере
цине перио~tа и затем к концу выхоца на сушу по~tнимаnось ~to 

45,2% (из n = 104 ). ОпятЬJrаки напицо разная реакция микропо
пупяций на оцинаковое изменение среnы. Схо~tные ~tанные быпи по

пучены Щупак и при анапизе генщического состава пичинок в пре~t

метаморфозный периоц ('l'aбn. 16 ). 
Попученныв резуnь'l'аты не могут сЧИ'J'аться абс'J'РакТНЫМИ, 'l'ак 

как возникновение микропопуnяций с 'l'акой спеЦIIфико:А в peзym.'l'a
'l'e ~tейс'I'ВИя абиО'I'ИЧес:ких фаrrоров впопне ес'l'еС'I'венио. О~tнако 
прежде чем судить о ропи этих факторов в РЕ!ГУ'тiц·вв Генетического 
состава попупяQИИ, ПОПЫ'I'аемся ус'l'аноВН'I'Ь, :кахнми механизмами 

может устаН8В11ЩJаться генетический oбmut О'l'цепьвой гeвepaiDOI. 

ФОРМИРОВАНИЕ СПЕЦИФИЧНОСI'И ГЕНЕРАЦИИ 

ЕС:пи все привецеННЬJе выше. матеркапы убеЦитепьво с•цетепь
С'I'Вую'l' о 'I'ОМ, что проС'I'рансТвениая и возрас'I'Ная структуры поnу

nяцнй сами по себе ипи в комппексе могуоr oпpeцensrrь геветичес

~ обпик попупяцнй в сипу специфичности О'l'цепьных rевера~, 
возраС'I'НЬJХ групп и ввуrрипопуnяционных хоропоmесквх ецивиц, 

'l'o мехавизмы, обеспечивающие генетическую спецнфичвость О'l'цепь
ных · генерацвй, До сих . пор окончатепьно не ярны. В. равной 
мере можно отдать папьму первенства в ненаправпенному дей

ствию абвотических факторов, и рв.зпвчиой выживаемости rено

твпов при конкуренЦии, :и предшеС'I'Вующему генетическому Qб
пвку поnупяцвв. 

.дпя выяснения этого весной 1972 г. с ·поnупяцвей Rana macrocne
mis бып осущес'l'вnев специапьный зкспериментl. 

В пер!оц размножения, с 2_9 марта по 18 апрепя, на семи. н&
~овых уч8С'I'ках про".ноiUШИсЬ O'l'noв, меqевие и повтор'liый выпов 

пягушек. Всего быпо O'l'noвneвo и поме11ево 1346 особей (962 
самца и 384 самки). У всех ЖИВО'I'ВЫХ опрецепяпи миJ:iу 'l'ena; поп 
и фенО'I'ип. Всего быnо проанапизировано окопо 22% самок, внося-

1Эта рабО'I'а быпа провецева ив.ми совмес'l'ио с Е.Л. Щупав:. 
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щих реапьный1 вкпаn в генофонn популя!UIИ, и примерно 15-16% 
той же группы самцов. ПолучеiПIЫе nанные позвопили составиТь 

преnставпение о nинамике размерно-возрастной ст~туры и гене

тического состава популяции в riepиon размножения. 

Прежnе всего нам повааобилось сост8ВJ11Ь преnставпение о про
странетвенной структуре популяции. На осtfовании работ, провеnен-о 

ных в районе исслеnований в 1970-1971 гг., мы смогли легко 
очертить граНИW>I популяции, исхоnя из.миграционных возможностей 

животных и напичия мест размножения и зимовок. Это позвопило 
нам составитьсхему мест икрометаний, которая, как буnет пока

зано ниже, значительно помогает понять воэмо~е причины, обус

ловливающие генетический состав отnеnьных микропопуляций. 

Наиболее уnапенные воnоемы, N.! 1 и 2, нaxor:urrcя на границе 
популяции, близ с. Бабугеит, и, насколько можно суnить, преnстав
пяют конечную цель возможных миграЦIIй, осушестмяемых через 

сеть мелких. водоемов, лесных ручьев и оврагов. В периоn размно

жения эти воnоемы совершенно изолированы оnии от nругого и 

преnставпяют ·самостоятельные еnиницы. Нерестилище N.! З - во

nоем у оз. Секретного. Остальные нерестипиша - заливы оз. ВеJJ»
него, за исключением ВОD.оема N! 7, расположеиного за аамбой, пе
регораживающей озеро. Нерестилище Ni 5 со стабипиэацией уровня 
вOitbl в озере . изолируется и функ~U~онирует как мепкий замкнутый 
воаоем. 

В пepиoltbl размножения 1970-1972 гг. было установлено, wo 
в _воаоеме N! 1 ежегоnно раэмножаетсsr 200..230 самок, в воаое
ме N! 2 - 60-100, в воаоеме N! 3 - 200..230~ на участке :tФ.· 5 -
около 450, N! 7 - около 300, в нерестипищах М 4 и 6 и некото
рых аругих частsrх озера ;_ 600-700 самок. Воnоемы N! 1 и 2 
постовнпо полностью замкнуты, а воnоемы М 3 и 7 постоянно сла
бопроточны. По температурному режиму участки N! 1, 2, 5 и 7 
практически· не отличаются оnии от аругого. ·Они не затенены, хо
рошо проl'реваются, · во время икрометавиА температура вoltbl в них 
12-151'. Напротив, участки N! 3, 4 и 6· ;_ QаИбоnее холоцные. И&-38" 
затенеииости и постоянного пonxona грунтовЫх ·воn (уЧастки N.! 3 
и 4) и И&-Эа первмещения ВOltbl в озере (уЧасток ·N! 6). Весной 
температура ВOltbl в них обычно· 5-7°. Не менее резкие раэпичив 
меж~ участками сохраниются и в течение всего периоаа · раэви-. 
ТИ51 пичинок. В то же время из-за разного времени вскрь!'I'JIЯ во

аоемов раэмиож~иие на участках N! 3, 4 и 6 начинаетсsi на 7-
1 О аней поаже, чем в· остапьных воаоемах. В воnоеме N! З раэмно
жаются преимушес:твенно особи, зиыуюшие в нем, так же как и 

на уч~тке N! 4. Но бОnьШ851 часть особей, зимующих. в оз. ВерхнеМ 
в районе аерестилища N! 4, мигр~рует после пробужавиня от спsiчки 
в 11ерестипмnе N! 5. В нерестилишах ~ 6 и 7 размножаются П<>'n'И · 

1 В реаупьтате уqета икры было усоrановпено, что потомство при-
1\!ерво 25% всех самок обязательно ГJJбиет иЗ-за развития в не
поа.~ОIUППИХ условие .. 
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исхntочитеnьно особи, зимуюшве в бпиэпежаших участках оэ. верх... 

него. Места разВИТJUI mlчинок существенно отnичаютсв и по ппот
ности. Так, в период поввпеввв задних ·конечностей средаее копичест
во пичинок на 1 n воцы в воцоеме М 2 составпвет 1,84, в воцо&
ме М 1 - 0,18, а в воцоеме М 7 - 5. Таким образом, при про
чих равных усповввх, в микропопуnвЦIIвх пс>-раэному проивпветсв 

цействве абиотичес:ких и биотичес.rщх факторов. 
Кроме того, за счет разных сроков икрометани$1 на· разных участ

ках р~sщутость его цостигает 20-25 ttней, ко и в прецепах оцно
го участка оно тщке раствиуто: в местах ракиего размножевив -
на 10-15 цней, ка участхах N, 3 и 4 - на 7-10 дней. 

Поскопьху веской 1972 г. бып собран каибопьший материап, 
характеризуtоший попупвцию Rana macrocnemis, он поавопип про

~ сРавнитепьный :феноаиапиз самцов и самок._ Как. у самцов, 
так и у самок встречаютек все укпокеиив от 'цикого' типа (~ 
иотипы S, Р, R, В, ·NC - пи~еитироваииое горnо); ко в цепом цпя 
самЦов укпоиевив бопее характеРJiЬJ. Например, мopjla щaculata бо
пее характерна iUUI самцов, чем ц.пв самок (табп. 17). Вепичина 
}(2 цnя етих цаиных равна 7 ,21, что при цвух степених свобоцы 
позвопиет отбросить нупь-nm:отеэу ( 0,01 <Р< 0,05). Точно так же 
отмеЧаетсв И раэНИ~ ~ KonJ11189'r8e феНQТиiJ:а ГЩ~ОSа: ИЗ 962 zам
ЦОВ он встрече~ у l.::J5, а иэ 384 самок - у 208 особей ( ')( =; 

=. 230; ·р < О;С01). Также с веровтностьtо бопее 99% обнаружи
~~ ~ввэь с;: попом частот фенотипов Р и 'nнrмеh"ТИрованвое го~ 
по' ( ')( • 48182 и 32,06 соот~венво при оttной степени сво... 
боцы) и по частоТе фенотипа S (')( "'4,47, О,О2<Р<О,О5).По
зтему в дапьнейшем, .анапиэвруи фенотипвческуtо структуру вку

трипопупициоввых групп, мы самцов и самок рассматриваем от

цеnьно. 

Прежце всего мы пРецприквпи пОПЬI'I'ку оценитьвоэраетвуtострук

туру раэмножаюшихси . животных. На основании изучении размеркого 
состава мы пришпи к захпючеиию, что у самцов .выцепиютсв по 

крайней мере четыре возрастные rpymtЬI. Перван группа вхntочает 

самцов· с IUDIHOЙ тепа менее 59 мм и самок цпикой 56 мм и мень
ше; втораи - животных цпикой соответственно 5 9-6 7 и 5 7-6 7 мм; 
животные третьей группы имеют цпину 6 е-76 мм (самцы) и 6 е-
79 мм (самки); четвертаи -соответственно боnее 76 и 79 мм. 
В резупьтате МЬi смогпи опрецепить соотношение· возрастных групп 

Rana macrocnemis, раэмиожаюшнхси в разных микропопупвцивх 

(табп. 18). Дпи цаквых табп. 18 (мы не привоаим цаивые по во
цоему М 3, так как в нем цобыто всего 60 зкз. обоих попов) ве
пичииа_ }(2 равна 113,36, что с веровтностью бопее . 99% СIШ-. 
цетепьствует о- раэпичвом возрастном составЕ:~ животных~ ~эмно

жающихси ка разных участках территории, заивтой Р~пвцией ма

поаэватсхой пвгушки. Таким образом, быпо уqтановпено, что обра
зование Х?ропоrических ецивиц в noпyn.вiiim в периоц размкожекии 

усипиваетси спе~U~Фичностью ц возрастной структуры • 
. Оа.нв,ко, как отмечапось 1dblшe, особи разных возрастов могут 

размнож8тьсв в развое ~ремв и возрас:тКаи специфика микропопу-
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Таблица 17 

РаспрецелеiDiе особей Rana macrocnemis с полным или реау-

шrрованиым набором пsrreн на спине (число эк:земпJUiров) 

1 

~ .. 
ФенОТJШ с1с1 -~~ Всего 

в 73 39 112 
hm (7,6) (10,2) 

356 163 519 
(37,0) (42,4) 

м 533 18"2 715 
(55,4) (47,4) 

Вс-его 962 384 1346 

nримечанне. в скобках - частота в %. 

JUIIDIЙ может быть слеаствием того, что размножеiDiе в них проис
ХО!UIТ в различные сроки. Поэтому правильнее сравiDiвать животных, 
размножающихся в разных частях пonyJUIIDIИ в фенологически оаина

к:оВЬrе сроки. С помощью мечеiDiя мы смогли на всех обспеаов~ннъrх 
участках выаелить особей, размножаюпхихся в первую очереаь (в · 
пер:вьrе 2-3 аня ик:рометаiDiя), и особей, прихоаsпцих с зимовок: на 
нерестилища на нецелю позже •nионеров•. В частности, на участке 

N!! 4 (см. табл •. 18) сравiDIВалнсь сборы, провеаенные 29 марrа -
1 aпpe1UI и 8 апреля, на участке N9 1 - сборы от 29 марта - 2 ап
ре1U1 и 11 апреля и т.ц. ПОпученвые аанные (табл. 19) свицетель
ствуют. о том, что в разное время ик:ром,-аиия возрастной состав 
размножаtоiШIХСЯ животных кеоаинак:ов ( х = 36, 78, р < 0,001) 
и наиболее моло~U>~е ( метсие) особи приступают к: р8.змножению в 
послецнюю очереаь. Для самок: это пonoжeiDie по[l'l'вержЦается и 
тем, . что количество готовых к: отк:лаr:uсе яиц в ЯИЧIDIК:ах у живот

ных, аобытых в начале икрометания и в конце периоаа, в среанем 

отличается почти. на тысячу. Схоаиая картина наблюаалась нами и 
в пoпyJUIIDIИ R. 9-rvalis (Щупах, Ищенко, 1968). 

Мик:ропопу1U1ции, таким образом, характеризуются не только спе
цифичным возрастным составом, но и тем, что в одно и то же 

время в них размножаютсв особИ разных возрастов. Как: слеаует 
из табл. 19, .наиболее крупные самки (к:ак: И с8мцы) размножают
ся в первую оЧереаь. В силу этого при формиро!!ВИИИ брачных пар 
наибопьшее :ареимущество аОJIЖИЫ полуЧать генотипы самцов, раэ
множаtоПDDtсв в первую очереаь, rак: к:ак:, благодаря большей плодови

тости рано размножающкхся самок, они будуТ представлены в пoпy
JUIIDIИ бОльшим. количеством. Это справеr:umво при условии, что в 
разное времs ик:ром~аiDiя размножаются генетически спешrФичные 

группы. 
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Таблица 18 

Воэрастиаи структура от[(епьных михропопуляций (ilepecтиimщ) · 
Rава macrocnemis (чисnо зхземппяров) 

Не рее-
Размерно-возj:lастные группы 

Всего типище,М 1 11 111 IV 

1 29 201 87 9 332 
и 2 (8, 70) (62,4) (26,2) (2,71) (100,0) 

5 8 84 91' 8 191 
(4,2) (44,0) ·(47,6) (4,2) (100,0) 

4 8 63 98 12 181 
(4,4) (34,8) (54,1) (6,6) (100) 

6 12 74 130 10 226 
(5,3) (32, 7) (57,5) (4,4) (100) 

7 13 102 213 28 356 
(3,6) (28,6) (59,8) (7,9) (100) 

Всего 70 530 619 67 1286 

Примеч~ние. В схобхах ... частота в %. 

Таблица 19 

Копичество особей (самЦЬJ) разных возрастных групп популяции 
Rana macrocnemis,, размиожаtощИХСs в разное времи 

Размерно-возрастные группы 

Эхопогичес~аи группа 

1 1 1 
Всего 

11 111 IV 
1 1 1 

Рано размвожаюшиеси 14 188 199 34 435 
Поздно размвожаюшиеси 49 250 220 8 527 

·всего 63 438 419 42 962 

Установить посnе[(нее можно преж[(е всего, оценив связь межQУ 

возрастом и чаС-готой фенотипов. Анализ атоl связи у самцов 
(табп. 20) приво[(ИТ к эахmочеНJm, что от[(ельные вoзpaO'rllble груп.
ПЬI (не381!11СИМо от места и времени размножения) раэцичаiО'J'С"sа по 
Частоте полосатых, буrрlстых в с mrn.~emиpoвa~ горлом осоо
бей. Вепичвиа )(2, р8ССЧВТЬIJ:!8ем851 [(ЛЯ Х8Ж[(ОГО феНОТIЩа ОТ[(еЛЬНО 
(пвшь в некоторых случаях првхо[(Иnось объе1UП18'Р& животных фе

готвnов В и hm в трех-, четыре~них возраствых групп по усло
вивм испопьэоваНIUI хрвтериg х ) , почти во всех случаях превьпuа
zиi 95-процеmный уровень эвачвмости: IVUI фенотвnа 'mrгментиро-
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ванное горпо' C'IC) х2 = 11,14 (при d.f. '• 3, р < 0,05 ); IWI 
2 . 2 

фенотJПiов В и I1m х = 3,20 (р > 0,10); !UUI фенотиnа Р х = 
= 3,76 (р> 0,10); !UU1 фенотипа S х2 = 365,0 (Р>О,ОО1); 1W1 

фенОТJПiа В )(2 = 45,75 (р< 0,001). дnи. самок все значения у2 
чрезвычайно малы, и, TaJCИll.{ образом, отцеnьные возрастные груn

пы самок (в цанном спучае) характеризуютсв nримерно равнЫм 
вкпацом в генофонц попупвции. · 

Сами по себе микропопупвции уже в сипу специфичности своей 

возрастной структуры обяэатепьно буцут иметь специфичный гене

тический соСтав (фенообпик) (табп. 21). Срав~еnьно небопьшое 
копичество самок и меньшав по сравнению с самцами распростр&

ненность у них отцепьных вариантов не позвопиют проанапизиро

вать у них связь межцу пространствеиной и генетичесfой структу

рой попупвции, но цпв фенОТJПiов R и B-hm значения х малы (0,564 
и 7,22), и таким образом устанавпивается, что в ~ришumе в раз
ных частях попупвции все самки характеризуются примерно равным 

вкпацом в обшепопупвционный генофонц, хоти не искпючено, что 

рассмотрение бопьшего матеркапа привепо бы к иному резупьтату. 

У самцов существенные разпичия обнаруживаютсв при2 анапизе час
тот фенотипов Н иВ-hm. ·в первом спучае вепнчина х равна 162,5, 
i30 втором- 27,02 ( р < 0,001). Таким образом поцтвержцается 
генетическав специфика отцеnьных микропопуlUlЦИй. 

К этому мы можем добавить реэупьтаты набпюцений нац попу

пвцией Rana macrocnemis из окрестностей Еревана: в оцном из 
цвух нерестипищ, распопоженных нецапеко цруг от цруга, среци 

взроспых самцов морфа rugosa быпа встречена у 31,2% особей, 
в то: время как в другом ни у одного не отмечен этот фе
нотип (в обоих спучаях б111nо просмотрено по 34 самца). 

Наконец, преiiСтавпяется важным _спецуюwий- вопрое: еспн в от

цепьных микропопупвциих в разное время и цаже в оцно и то же 

времв размножаются животные разных .. возрастов, то наскопько, при 
прочих равных усповиях, разпичаютсв по генетическому составу жи

вотные оцного возраста, размножаюwиесs в разное время? 
Соответст.вуюшав обработка наших цанных 'показапа, что в не

рестипише ~ 1 межцу сроками икрометаиив и частотой ФЕ!НОТJПiа 
S есть заметпав сввзь · ( х2 = 32,8, р < 0,001); в нересrипише 
М 7 эти сроки сввзаны с частотой фенотипов В и hm. 1 ( х 2 
= 18,205, при d.f • .,. 2, р < 0,001). Спецует поцчеркиуть, что при 
этом анапизе мы сравнивапи животных оцной возрастной· группы, 

к тому же частота фенотJПiов B-hm не сввзана с возрастом. В от
цепьныХ микропопупвпиях картина может. нескопько измеивтьсв, но 

обшав тенl;{еНЦIUI сохраuетсв веэце: особи фенотипа S размножают
св позже. ({астота морфы striata в отцепьных микропопупвцивх об-. 
спецованной попуlUIПИИ Rana macrocnemiii"" :от начапа к коицу икроме
таиив измеuетсSI 'от 2,45-2,6 цо 4,68-5,77%, а на участке М 1 ..;. 
цаже от 4,46 цо 11,38%. ·В то Же время частота фенотипов В и 
hm на участке М 7 пацает с 54,5 цо 38,8% ~р < 0,05). В цеnом 
по попупвuии в начапе икромет.аиив особи фенОТJПiа В составпяют 
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Таблнца 20 

Чиспо особей (n) разных фенотипов в разНЫх возрастных группах 

Фенотипы 
Раэмерн<>-воэ- n 
растная группа s в 

63 6 15 
(9.53) (23.8) 

11 439 26 92 
(5.92) (20.9) 

111 418 23 27 
~5,5) (6.45) 

IV 42 1 1 
(2.38) (2,38) 

Всего 962 56 135 
(5,82) (14,0) 

Примечанне. В скобках- в %от объема группы. 

10,9%. а в конце ...;, 6,6% всех размножаюшихся особей. Ясно, что 
эти раэпичия непьэя обЪАснить топько сцвигами возрастной струк

туры популяции в перио[{ икромета1Пiя, тем более что эксперименты. 

прове[{енные на Raria arvalis, также навоiUШИ на мысль о раэпичном 
времеЮI разМноже1Пiя разных генотипов ( Щупак, 197 3) .. 

Эrи результаты ПОЭВОJIЯЮТ состаВИ'I'Ь пре[{ставnе1Пiе о .тех фактО.. 
рах, которые контролируют генетический состав популяции (точнее, 
генерации, .поступающей в популяшrю). Совершенно ясно ВИ[{но, что 
экологическая структура популяции, в особенности ее возрастной и 

половой состав, играЮ'r опре[{епяtощуЮ роль, так же как существен

ной nре[{ставпgется роль прсх:транственной структуры популяции и 

экологической специфи:К:и разных генотипов. Но в любой перио[{ свое
го суш"ествоваЮiя популяшrя по[{вержена раэпичному [{ействию аби<>
тических факторов. которые моГут П<>-раэному усиливатЬ или осnаб

пять роль ·экологической структуJ:Ы популяшrи. 

В рассматриваемом спучае могут скпа[{Ываться несколько харак

терШ!IХ (и обычных [{ЛЯ многих ВИ[{ОВ амфибий) ситуашrй. 
Наибольшая волна ик:рометаЮIЯ отмечается сразу псх:nе тая1ПIЯ 

снега ·и nь[{а (вскры'rие во[{оемов), и в это время откладываю!' 
икру наиболее крупные сх:оби. НереQКопри этом уровеньво[{Ы в во-.' 
[{оемах, особеР.Но проточных (как, например, оэ. Верхнее), па[{ает 
на 10..15 см. Псх:кольку икра откnа[{Ывается в наибооее мелких 
участках озера, поиижекие уровни ВО[{Ы приво[{ИТ к масссвой гибели 

потомства, в результате чего в некоторых микропопуляшrях (участ
ки М 5 и ч8стично М 6) гибель [{сх:тигает 100% и вкnа[{ ОТ[{еnь-
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самцов Rana macrocnemis 

Фен0'1'ИПЬJ 

р NC (JШn.telml-
в 

1 

hm 
роваввое горпо) 

8 6 4 -2.], 
(12,8) (3,53) (6,35) (23,4) 
94 76 30 171 
(21,4) ( 17,3) (1,83) (38,9) 
84 101 34 145 
(20,0) (24,1) (.8,13) (34;,6) 
5 12 5 19 
(11,9) (28,6) (11,0) (45,3) 
131 125 73 356 
( 19,85) (20,3) (7,58) (37,0) 

вых гекераций, и ааже цепиком микропопупициА, в гекофонtt попупв

ции ка зтих участках оказывается КИЧ"I'ожвым ипи ttaжe cвorurrcя 

к куmо. Потомство же особей, приступаюших к размножению поаже, 
бJJarottaps быстрой стабипизацви уровки воttЫ, оказывается в бопее 

преr:utоЧ'I'И'rепьном попожеiЦIИ и развивается кормапь-ко. В ttаnькей

шем его ЕЫ:живаемость кo1rrponиpye'rcя иными факторами. 

Обраткаs картива скnаttЫва&тся, · когttа при стабипьком уровне 
ВОI!ЬI. кабmоttаются резкие весеквие эаморо.эхи. В ето время икра 

особей, размкоЖающихся рано, уЖе развита, а икра, отпожеШJая 
поаttкораэмкожаtОDUIМИся особима, гибнет из-за промерэавии м~ 

ких участков воttоема (что кабпtоtt~ось камu веской 1971 r.) и 
попупиции . опить-таки кеttопооучает (копичествевно иnи качествекио) 
наб_ор генотипов. ПокИ'J'Ио, что совместное· ttействие обоих упомиву

тых факторов вызовет каИбопее резкий сttвиг генетического сост&
ва генерации ипи же ока может вообще не поступить в попупицmо. 

В атом спучае зкопоnrческаи разкороttкость попупиции всТупает в 

противоречие с усповиими существоваШJя. Еспи ttJI.скретность попу

пиции .соэr:tается и поttttержимется ttnИ· обеспечениЯ rеиетического 
разнообразии папупиции, то цействие абиотических факторов, хоти 

и некаправпеШJо, ко резко нивепирует реэупьтат зкопогической раэ

нороцкости и ограничивает (снижает) г.енетичеекое разнообразие по.. 
пупиции. Абиотические фактор.~ к~ оказываi!)Т впиикии на гекетичес..:. 
кий состав генерации пишь 'В том спучае, еспи зкопогическаи раэ

нороцкость попупицаи не усипивается специфичностью вкутрипопу

пиаоквых еttИНИц. что бывает peuo. 

109 



Табnвца 21 

Геиетвчесхвй с()!::Тав отаепь8Ых мичюпоауuцвА (иepecтiUIIIDI) Rana macro• 
cnemis в периоа размиожеВiUI · 

феиотипьr 

Нереств- Nc (пиn-
пище, Nt. 

n 
s R р 

мell'rИ~ 
в hm 

ваииое 

ropno) 

1 205 и 26 45 26 _ц 58 
1 18 2 7 1 тз 

2 127 д_ 23 _н. ~ ....§. .).А 
6 41 5 15 9 24 

з 60 ..±. д_ ~ ..1!. ....1.. _J.Q. 
о 7 о 4 1 5 

4 181 _§_ 10 ..!1. н i з4 
з 5"7 4 53 11 46 

-5 191 .JQ. 38 22 29 11 ..§!! 
1 21 о 12. 2 13 

6. 226 Д_ 16 22 зз .1.2... ..§.1.. 
о 45 11 20 9 45 

7 356 13 28 69 73 26 115 
о 19 5 24 6 . 17 

Всего 1346 _...§§._ ....1.М. ....1Ш: ...1a.Q. ..ва_ . . ....ЗМ 
(962) 11 208 27 135 37 163 

о 384 

Приме'Iаиие. В 'IIIICnirrene -самцы, в аваменатепе -сама. 

Оrсюца бесспорно вьrrекает искпючитепьная· рецкость попной реа
пизацни популяцией своего генетического разнообразия при образо

вании новой генерации. Бпагопривтньiе drтyaфDI, когца поТомство 
во Всех микропопуляШUIХ выживает попиQСТью ·(ипи хотя бы нормапь
.но), крайне рецки, и в этом спучае спожиая экопоrическая струк
тура популяции выступает в ропи храНИТеля генетического разно

Образия, попкостью отцающего свои богатсТва. При этом может 
соэаатъся чреавЬlчайио Высокая чиспеиность ипи ппотнqСть И цапь
нейшая суаьба генетического состава генерашm буает опрецепяться 
аействием факторов, эавис5ппих от ппотности. Мы уже высказы:вапи 
Преапопожеиие, что эти факторы Могут прс)явпить свое цействие на 
уровне генотипа. Резуriьтаты эксперимеJrrов, пРове[\еНЙЫх в попу
пяшm Rana macrocnemis на ОЗ. Севан, поэвопяiот цумать, что ппет
иость раэвивающвхся пичинок может впиять на геиетич.ес:кий состав 

сегопеток, по:киаающих воцоемы. Аиапогичиые реэупьтаты попучены 
нецавио на Rana temporaria (Пикупик, 1976)• · 
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Но вс&Jrаки такие ситуашm, П~I!ИМому, очень решш. Горазао 
· чаще попупяция так ИШI инаtiе теряет часть своей генерации в са
мый начвп:ьный· момент. своего сушествов8иии (на. стааии икры), и 
ilepeaкo пишь часть генерации (потомство оаной ·возрастной группы 
ИШ1 otttюй михропопупиции) ивпиетси ецинствеиньrм поставщиком · 
генов в попупsщионный фона. Но отсюаа СJ}еаует, что генетический 

состав генерации' - резуnьтат спучайиых процессов, Прежае всего 

в сиnу ненаправпенности процессов, которые усповно можно наз

вать экопого-стохастическими. Веаь в этом сnучае все paзlПI'IJUI, 
возииквющие в преаепах оаиой генерации, привимаtот сnучайиый ха

рщtТер и, сnеаоватепьно, становsrrси liегкообратвмымJi. Таким обра

зом, · ecm1 генетический состав попупяции опреаепиетсв гёнетическим 
составом отаепьных генераiОiй (возрастных rрупп), то специфика 
посnеаиих ввпиетси спучайным и необхоiUIМЬIМ резуnЬтатом взаимо
аействии Зкопогичесв:ой СТIJктуры попупиции в &биотических факто
ров. Но генетический состав riопупиции в цепом уже не спучаен, 
поскоriьв:у, как сnеаует из аиапиза возраствой и. генетической струк.
туры попупиции Rana arvalis, ·в авп:ьиейшем суцьба генерации о~ 
аепиетси общепопуnиD:IIоИИЫМИ иужаами и в аействие вступаtот раа

пичного роаа rомеостатические мехаиJiзМЫ. Напичие ·их в пoiiynи
IUISIX уже на первых стааиих существовании гeиepaiDDI (пичиночный 
периоа) описано· апи Rana arvalis (Щупав:, 1975 ). 

Специфичность генераruiй в рвзиых попупициsХ может опреаепить
сs приишmивп:ь~о РазнЫми причииами. При ра,боте с Rana macrea• 
nemis нами быnо установпено~ что в разных п(mynиiUISIX вэроспые 
особи (поповозрепые) зимуtот в 'разных усnовИВХ~-тав:, в пaпynи
IUISIX в пойме р. Дзкгиагет (побережье оз. Севан) и в попупяциях 
на высоте 1500 и 2400 м (Бав:саиское ушеnье) nягушки зиМуtот 
на ~уше. Напротив, в п~пициих на высоте 86 О и 1800 м живот
ные зимуtот искnючитепьно в воае. При этом в конце сектибри 
1971 г. быnо установпено, что в зимовапьных воаоемах на высоте 
1800 м оциночные самки практически не встречВШiсЬ, в бопьuшист
~. отмечены быШI пары и· 'хопостые' caмiU>J. Точно так же вес
ной 1972 Г. в поруnяции на высоте 860 м шщи набnюаапси выхоа 
с зимоввп:ьных воаоемов уже сформированных пар. 

В попупsщиих, гае особи зимовапи на суше, как осенью, при за

nегаиии в спичку, так и весной, при пробужаеиии, ни оаной сформи
рованной пары на суше. отмечено не быnо. Таким образом, при зи
мовке в воае ропь самцов, прихоцивших в места икрометании ааже 

на 2-З ани позже первых, особей, с точки зрении их вкпааа в гене

тический состав попупяции оказывается ничтожной (сформированные 
пары распаааtотси крайне реако). Оrсюаа сnеаует, что раз'Щ>Iе эко
nогичеекие усnовии в разных попупиiЬurх по-разному ааtот возмож

ность апи осушествпенИ:и панмиксии. В некстор.JХ сnучаи:< она ста

новится (в периоа размножении) практически невозможной, в то 
время как в цругих попупициях может оставатьсs попе апи ее осу

ществпении. Но ecm1 учесть, что описанпаи специфика условий оби
тании в попупяциях не спучайна, а постоинна, то нетруано виаеть, 
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что свобоnа скрещивании в разных попуmщиих пpoяВlUIE!'I'CSI постоян

но п~разному. 

Таким образом, мы oпsrrь прихоiUIМ ·к ВЬ!воnу, что генетический 

обпик генерашm, еnини11ЬJ, отвечаюшей за генетический обпик пo

пynsrшm, формируется поn аейстъием риnа случайных причин. 

СПЕЦИФИКА БИОТОПИЧЕСКИХ ГРУППИРОВОК 

Мы уже неоанокр8.тно поачеркивапи, что наибопее попиморфные 
виаы - виаы эвритопные. Q::оби этих виаов стапхиваютси с наибопЕ

шим набором усповий существовании. Естественно~ встает вопрОс, 
раэпичаютСи пи генетически особи, обИ'I'аюшие в разных биотопах. 
Закономерно ОЖJЩ8'1'Ь 0 ЧТО 011НИ И те же факторы среаы буl]уТ а.ейст
вовать по-разному на особей, эасеmnоших разные биотопы. Матерка

пы учета Rana arvalis в ряае nуНК'I'ов Запаr:tной Сибири позвопSIЮ'I' 
nать некоторые конкретные сведении по этому вопросу. 

В частности, на основании уЧета установпено, что васепение 
Rana arvalis в разных биотопах имеет разный возрастной состав 
(табп. 22; см. также Равкин, Л~ьинова, 1976). Это понятно:
разпичные биотопы разпичаютси межау собой прежае всего копи-

чеством мест, поахоiUПUИХ апи размножении, что нахоаит свое от

ражение в относИ'I'епьном обипик сегопеток. Труано сказа'I'Ь, на

скопько стабипьна возрастпаи структура насепении отnепьных био
топов, но бееспорно, чТо nаННЬiе, · привеаеННЬiе в табп. 22, в зшi
ЧИ'I'епьной мере отражают относитепьную ропь отаепьных биотопов 

в попопнении чиспенности пoпynsrшm. Поскопьку учет провоnипев в 

июп&Ооавгусте, т.е. в периоn, когnа животные активно питаются пе

реа ухоаом на зимовку, ес1:ественио аопустить, что в перкоn обспе

цовании попупsrциА: в них присутствоват.iИ особи, ксторы.е. no оконча
ния активного сезона уже 11е буаут мигрировать и буnут раэмно

жатьси в аанном биотопе, т.е. поповозрепые особи. С nругой сто

роны, особи непоповозрепые,. имеющие возможность мигрироВа'tь, 

в разных биотопах встречаются с ра:;~кой чаr.тотой. 

Например, в поймеННЬiх римах, гnе размножение провехоnит от

иоситепьио реnко (относитепьно~ обипие поповозрепых животных 
невепико), в бопьшем КОlJИЧестве встречаются оnиопетние особи -
иаибопее мигрируюшеи возрастпаи группа. Существеиное уменьше

ние аопи кажnой из поспеаующих возрастных групп ивпиется резупь

татомипи постепенного уменьшения чиспенности генерашm с воз

растом, ипи· откочевывании особей в ·иные биотопы. 

ПоймеННЬiй пес характеризуется низкой чиспенностью старших 

возрастных групп, и помимо сегопеток, в нем встречаются в бопЕ-. 

шом КОlJИЧестве оnиопетние особи. Учет материала бып построен та

:ким образом, что вылавпивапись все обитаюшке в районе повчих 

канавок особи, поэтому отиоситепьиое обипие выnепеииых возраст

ных групп (см. табп. 22) практически точно соответствует тому, 
которое имелось в прироnе во время обслеа.ования поnупsrций. Ниэ

каи встрсча~МОС'I'Ь старших возрастных групп в поймеННЬiх Gиотf)оо 
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Табn1111а 22 

Воараствой COC'I'a& вaceneiiJUI Rana arvalis paэ'IIЬIX биотопов (в %) (сборы 
Ю.С. Равкииа, 1971 r.) 

Про~рrЫШье Прванrарье, правый 
берег р. Чуны 

~ ЛевобережRU Прцобережвые · ва1111оl0-

pscr- пойма меRВЫе террасы .. Перехоц-

.Эабоnо-
Эапесев- Оrкры- ное бо- Лес 

группа 
Поймев- ное ни- тое ни-PSIМ чевНЬIА 

пот о 

НЬIА пес зинное зинное 
пес 

боnото. боnото 

О+ 20)0 604 82.5 55,5 7,14 76,4 61,3 ' 1+ 61,3 36,7 9,7 12,7 31,15 5,~9 5,45 
2+ 9,51 1,61 2,69 9.,53 36,8 .5,76 1,91 
3+ 6,23 1,~ ,2,69 11,1 10,72 3,85 5,73 
4+ 1,64 0,15 1,46• ~,53 9,17 7,21 17,45 
5+ 1,31. 0,97 1,59 4,08 1,44 7,36 
n 305 670 412 63 196 208 367 

пах (рямы и пойменный пес), на наш взгnя[{, просто отражает от
носительно иебопьшую численность Rana arvalis в этих биотопах. 
По-виммому, лягушки встречаются в них в иеб.ольшом чиспе посто

янно. В биаrопах иаа:mоймеииых террас, напротив, относитепьиое 

обипие половозрепых особей заметно выше. По-ви[{ИМому, в них в 

осиовном и осуществляется размножение, за искточением открытых 

низинных болаr, Г[{е [{ОЛЯ сеголеток крайне низка. В разных пан[{

шафтио-геогрвфических зонах картина может быть разпичной. Напри

мер, в . южной тайге и. по[{таежиых песах Приобья наибольшая чис
пенность Rana arvalis отмечается в поймеиных сорах и болотах, в 
то время как на На[{Поймеииых террас·ах она низка (РаВJmн, Лукья-
нова,. 1972). . 

Для нас прежQе всего мжно то, что пасепение аrQеr.ьиых био

топов может характеризоваться ра;:sиой возрастной структурой. ОQ

нако этого, в общем, Qостаточно QЛЯ того, чтобы закпючить, что 

аrQепьиые биотопические груiJПЬI буQут хараrrеризоваться спе!Uiфи
ческим генетическим составом. Действитепьно, частота морфы 

striata в рослых рямах поймы Иртыша составпиет 30,4% (из n = 
= 306), а в заболоченных наDдоймениых песах на ее Qomo прихо
[{ИТСЯ 39,6% (из n = 4) обитаюпuос в них ос:: обей ( Р < О, 05) • 
. Частота морфы macul:ш1 (фенотип М) соответственно составляет 63,5 
и 7 4, 7%. В то же время пишr; население рямов характеризуется низ
кой (относительно) частотой морфы striata: во всех остапьных биото
rиц, в том чиспе и надпойменных; она копебпется от 36,8 до 39,6%. 

Нам преQСтавляется цепесообразным провоQИТЬ qравиеиия в ином 

ппане. Учет амфибий в южной ~айге (Равкин, Лукьянова, 1976) 
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позвотrп установить, что, р8змножение Rana arval is осуществпяет-
ся преимущественно в биО'J'Опах, так ипи иначе сввзанных с пойма
ми (соры, бопата). Оанако Паnа arvalis обЬIЧIIВ и в биО'I'ОПах, хотя 
и поймеиньrх, но тех, . гае размножения, как правипо, не пpoиcxorurr 
(пуга, Iiокосы, выпасы,. пойменные осиннихи и т.ц.). В зтих пocneQ
Jiиx биотопах, как правиnо, присутствуют oeolSи, Мигрирующие ИЭ 
основных мест обИ'J'аНИЯ. Аиапиэ сборов IO.G. Р8вквна и И.В. ЛукЬll
новой поэвопип устаноВИ'l'Ь, что в районе с. Шегарка Томской обп. 

у особей, аобьrrых на ниэиввом нацпоймеввом бопоте, частата мор.. 
фы·striata cOC'J'aвnиna 29,2% (n "" 288), на внэивном бопоте наr:t
пойменных террас .:.;, 23,3% (n =403), на эапесениом поймеином 
бопоте- 28,2% (n = 34) и на ииэиввом поймеином- 31,6% (n • 
"" 381). В то же время среци особей, собранных на попях, пок~ 
сах, ·выпасах, перепесках и в r:tругих отвосИ'J'еnьно сухих биотоПах, 

гr:te раэмножеiDiв не пpoиcxor:tin' (ипи происхоr:tИ'l' в эв8ЧИ'l'еnьно 
меньшей степени) и в бопыuей мере пpиcyrc'J'Вylo'J' мигрируtощие 
особи, частота морфы striata cOC'J'aвnиna 41,7% (n • 290). 

Аиапиэ материапов, собраввых Равкиным и Лукьввовой в 1972г. 
в пойме Оби (окрестиОС'J'И с. Лариво Апексанr:tровского р..на Томс
кой обп.), поэвопип установить, чт.о во впажных бИотопах (темко
хвойные, хвойнО-пис'J'Веииые и мепкопиС'J'Венные neca) среци веп~ 
повоэрепых (беа сеГОliеток) особей striata cOC'J'a~nи 40,4%, а 
среци поповоэрепых - 43,6% (n • 93), а в зтих же возрастных 
группах у особей, аобЬl'J'ЫХ в бопее сухих биатопах, оmrrь-таки не 
c1JY)КAIIDIX местами раэмвожевив (пуга, выпасы, осиивики), striata 
COC'J'aВliSIПИ СОО'I'Ве'J'С'J'ВеВНо 53,2 И 49,2% (n • 342). . 

Среаи поповоэрепых особей,, собранных в раЙоне с. Паnвоват 
Тюменской обп. (пoQ.ЭOJia северной тайги) в августе 1973 г. на 
раэпичвого '1'ИП8 бопатах, striata составпsши 45,6% (n ... 127), а 
среци особей, собранных там же на· cyxoaonax - · 54,5% ( n.... 145). 
Во всех спучап проспеживается общав тeвaeВJDUI: Ч8С'I'ота морфы 
striata в бопее сухих биатопах ;381\fетно выше. Труаво оr:tноэнвчно 
уст~новить причины, обусповпивающие · неравиое .распреаепевие мopll 
по би0'1'0Пам. Оно может бъrrь спе~'I'ВИем раэпичной миграшrовной 
способносТи, раэпичной устОЙЧИВОС'I'И к поиижеивой впажное'l'И ипи 
ааже раэпичвой крпiтической цеввОС'J'И отr:tепьвых морф. 

Имеющиесs у вас аавные мы можем uper:teтamrrь в нес:;копько 

ином виr:tе. В районе пос. Шегарка ТОМОJtой обп. в 1970 г. в б~ 
nee сухи~ биатопах быпи r:toбЫ'J'bl живатиые Чe'l'blpeX вОэрвс'I'ИЫХ 

Групп - от сегопеток r:to трехпетвих. Еспи преr:tСТаВВ'rь, что на 11811-
ной террrrории сушес'J'Вуют цве попуnsшrи, оана иэ котор.а: cor:tep.. 
ЖИТ гевС11'ИПЫ SS и Ss, а цругаs - топько .rевоrиПы ss, и счв
.'1'8'1'1-, чТо смертвОС'l'Ь в кажr:tой геверашrи оаннакова, то спеаует 
ОЖИIIВ'I'Ь ПОС'J'епеивого убывввив аопи бопее стар.~х животных (прr 
ПОС'J'оsНС'J'ве .иJrrевсивиости раэмножевиs) в кажr:tой иэ етих пoпylis
IUiй. Дns особей, не имеюПDIХ аОМИваВ'J'вого annenв, такав картива 

как раз и набп10118етсs ( табп. 23 ) , во в 'попупsшrи', СОС'J'оsшей 
иэ морфы strlata, ·картина инаs - цons r:tвухnетивх особей заметно 
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Табннца 23 

Возрастно-генетИческая структура сухих биотопов (пons, похосы, 
пос~лхи) попуJUJции Rana arvalis (пос. Шегарха Томской обп., 
1970 г.) (число зхз.) 

Возрастная 

1 

Генотипы 

1 

группа Всего 
SS, Ss ss 

О+ 68 81 149 
1+ 17 55 72 
2+ 33 25 58 
.3+ 3 8 11 

Всего 121 169 290 

выше цопи сеrопеток. Это может быть сiiецствием И1ПI nовышенной 
выживаемости геверацни1 ипв высокой ее численности в гоц ее 

поступленив в •noпyJUJцию'striata, И1ПI же повьпиенной миграШiои
ной способностью особей морфы striata, поскопьку весь этот мат&
риап собран в уцапенни от мест раэмножениs. 

Так ипи иначе, в noпyJUJШIЯX обычны ситуаШIИ, хогца цаже вне 

периоца размножении эхологическая cтpyrrypa пoпyJUJшm оказы

вается тесно свиэаиной с ее генетическим составом. Нетруцно вицеть, 

что в ряце случаев суцьба отцепьных биотопических группировок 

может быть сушественно различной (выживаемость striata на зимов
ках, например, в воцоемs и иа суше, может резко раЭ1П1ЧатЬСя) и 
цейС'I'~е оцних и тех же внешних факторов может выэывать разные 

изменения генетического состава внуrриnопуJUJционных гpymi. Меру 
воэцействия вне111Иих фаrrор6в можно нацежио опрецепить иcxor:ur 

из опрецепения сепеrrивной ценности отцепьных морф. К · обсужц&-
нию этого вопроса мы и перехоцим. · 



ГЛАВА 6 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ СПЕЦИФИКА 

ОТДЕЛЬНЫХ МОРФ 

И РОЛЬ АБИОТИЧЕСКИХ. ФАКТОРОВ 

В РЕГУЛЯЦИИ ГЕНЕТИЧЕСКОГО СОСТАВА 

ПОПУЛЯЦИИ 

Позкакие сеnепивкой· ценкости разпичных геноrиnов, безурп:овно, 

явпяется кп.ючам к пониманию фапоров, апре~~:еnяющИХ специфику 

ген~ического состава пс:пупяции, и преж~~:е всего ропь генетико

стохастическиХ процессов. В самой общей форме она принимается 

бопьшинством биопогов и прояВпяется ~~:остаточно часто. Наибопее 
nerкo по~~:~~:аются расшифровке спучаи, ког~~:а аr~~:епьные морфы име

m явную криnтячеекую ценность (например, промьшшенный мепа
ниэм у бабочек}. А~~:атrrивность попиморфиэма вьпекает и .. из того 
фапа, что каибопьшая степень попиморфизма хар8Ю'ерна мя поnу

пяций ипи виD:ов, эаним8JС111ИХ бопее разнообразный набор биоrопов 

ЮaCunha,, Oobzhansky,, 1954; · DaCunha et al.,,·1959; ·lnp;er et al., · 
1974, и ар.). Не менее яа~о эта uенносrь .усматривается в тех 
спучаях, когаа бпизкие ВИD:Ы (иnи груnnы ВИD:Ов), обиrая в разНЫХ 
усповиях существования, проявпяm раэпичную степень попиморфно

сти. Примером тому. могут спужиrь nenтonaииnиllЬI Австрапии ро~~:а 

Crinia {Main, ·19~5) и африкансхие пре~~:ставиrепи роаа Phrynobatra
chus из сем. Ran1dae {Stewart, ·1974). Наконец, многочиспенные спу
чаи проsiВI!екия 'сезонного попиморфизма' явnя.10ТСЯ прекрасной ип~ 
mосТрацией разmiЧI!Ой сепепивной ценности аrщiпькых морф. {Тimo
feeff-Ressowsky, ·1940; .ГерWензон, 194~; Test, 1955; ·Pyburn, ·19б1Ь; 
Merrell, Hodell, ·1968). 

Обычно 'сезонный попиморфиэм' объясняется разпичкай выжива-
емостью разных геноrиnов ипи же nовьппекно:Й жиэкеСIIос:Обностью 
гетерозигот tЗурабян, Тимофеев-Ресовский, 1967 ). Как правипо, 
по~~:обного рсща набпю~~:ения прове~~:ены ка живоrкых с быстрой -сме
ной похопений (насехомые, грызуны), но к: насrоSDЦему времени се
зонные изменекия каnравпекия оrбора описаilы и D:nя амфибий. В 
часткости шui Acris crepitans установпена э8кономерное изменекие 
аопи краснопопосых особей в поnупяции - увепичение ее петом и 

<уменьwение к осени. При этом установпеко, что оепеиивкая цен

кость морф в каж~~:ый момевт . опре~~:епяется копячеством прибрежкой 
растиrепьности и ее JmeТOM {Pyburn, ·1961 Ь). В тех спучаях. ког
~~:а попупsция эаоепяет серию· во~~:оемов с разным аветом субстрата, 
эти микроnопупяции четко раэпичаtаrся по распре~~:еnению цветовых 

вариа~в {Nevo, ·1973). Meppenn и Родепп (Merrell, Rodell~ 1968), 
анапиэируя частелу гена burnsi в щrrи пс:пущщиях Rana pipiens, · 
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усrановипи иаучением осенью и весной феноrипов живых и погибших· 

на зимовlф живоrных, что во всех обсnеаованных' популяциях чacro

·ra гена э8ме·rно повьПIIаеrся весной (L'lp = 0,015). Бооее того, 
Гипп (Gill, .1970) показал, 'lro оооби Rana pipiens, ·геrероэигоrtще 
по гену kandiyohi (потомсrво самок геноrипа К/+ независимо от 
геноrипа .самца), вьDКивают в периоа эмбриогенеза лучше, чем осо
би 'аикоГо типа', В ro же самое время эrи геноrипы гибнуr в боль
шей сrепени в периоа выхоаа на сушу~ Легко увиаеrь, что измене:... 

ние условий pocra и развиrия личинок на разных этапах этого рос
та привеаеr к различному по эсtФе.кrУ. изменению генеrического сос
тава генерации. 

Спучаи сезонного савига аавпения оrбора описаны и апя квакши 
Hyla reкilla (Jameson, .Peкueкnat, 1971). Оанако вскрьrrь конкретные 
причины, обусnовпиваюшие этоr савщ-, уааеrся аалеко не всегаа, 
так как апя этого необхоаимо Конкреrное знание биооогических осо
бенносrей оrаепьных геноrипов. Набnюаения Венаепькена (Wendel
~en, 1968) наа разной скоросrью реакциИ'··разных морф Acris crepi
taпs ка хшцника хорошо иnпюстрируют повеаенчесtше различия меж

ау оrаепьными генотипами (у этого же виаа различные морфы раз
личаются н а сn е а с т в е н н о по своей сопротивпяемосrи эабооевани~ 

ям, в оообенносrи в наземный периоа жизни) (Nevo, 1973). · РазлиЧ
ная реакция на впажносrь преаполагается у разных цветовых морф · 
(полосатые и бесnоnосые) Plethodon cinereus ( Test, ·1955): Чисnо 
примеров можно бьихо б.l!lt проаопжить, хоrя оно относ:вrепьно неве

лихо. Нам важнее осrановиrь свое внимание на оообенносr.ях морф 

изученных нами виаов. 

- Высказываемое некоторыми иссnеаоватеnями преапоnожение о 

разной кр:шrrической цеиносrи оrаепьных морф у некоторых виаов 

Anura, есrесrвенно, иaвomrr на мыспь, 'll'O в оаиих и тех же усло

виях при аопущеиии разной кршrrической цеиносrи морфы могут ха

раю-ериэоваться различной. поавижносrью и аю-ивиосrью: бооее крип

тячеекие морфы могут бооее свобоаио перемешаться в окружа.tадем 
просrрансrве. Эrи различия могут и8йти свое отражение в разной 
:интенсивкосrи обмена. тем более что, как бьихо показано вьПIIе, 
раЭпичиые морфы могут хараю-ериэоватi.ся разкой миграционной сnо·
ообносrью. Поэтому бЬUiа преапринята поп~ка иэучиrь газообмен 

разных морф у сегоnеrок Rana arvalis (поскольку эта воэрасrная 
грУIIПа проявпяеr наибольшую тeиaeiПUI'IQ к миграциям). Исnопьэуя 
оптико-акусrический газоанализатор ОА-55 07, Л.Н. Добринекий у(?а 

. таиовил (на особях, аобьrrых в окресrносrях г. Свермовска), что 
оооби морфы sti'iata обпааа'!Щ' повыше!iиым обменом: выделение со2 
в еаиницу времени ка 1 г веса тел~ у нИХ по сравнению с особя
ми морфы maculata выше .в ПOill'Opa-aвa раза. Эrи результаты наш
ли свое иео:жиаанное поаrвержаен::ие при анализе обмена поnосатой 

и беопооосой морф авух BИilOB наземных M01UlioexOB - Bradybaena 
fruticum и Bradybaena schrenkii (Хохуткин, ДобрИН:сJШй. 1.973). 

Далее, ка тех же особях Ra·na arvalis было· усrановпено, что 
морфа striata отличается or морфы maculata более выооким исхоа-

117 



'* 
!11~ 1::. 

~ 
1::. 

150 1::. 1::. 

1::. 1::. 1::. 
§ li 1::. • • 
~ iO 1::. 1::. • • • • 1::.1::. • 
~ • 1::. 

1::. • 
~ ~Q • •• • • 1::. • 
~ • 
~ • 
~20 • ь.{ 
~ •2 

1 

30 50 70 
Д лuни те ли" "'"' 

Рис. 26. Содержание гемогпобииа у двух морф Rana macrocnemis 
1 - попосчатые; 2 - беспопосые · 

ным: уровнем охистrrепьно-воссrановиrепьных проuесоов и чувстви

тепьностЬlо их к тирокеиву (Рункова, 1975 ). Еспи эти разпичия 
аействиrепьно oпpeaenst'10'1'C51 геном striata и (ипи) Связанными с 
ним генетическими сисТемами. то становнrся понsrrиой б6:nьшая спо
собность ·к миrрапиям особей фенотJШа striata. Точно так же стано
внrся понsrrной и nовЬШiенная кен:uектрация морфы striata в горных 
ПСJiупяциюt Rana macrocneniis (еспи аоnустнrь. что оD.НИ и те же 
морфы у бпиаКИХ ВИD.ОВ хара:в:rеризу'юrся СХ.ОD.НЫМ:И · фиэиопоrичесхи

МИ особенностями). 
Исходя . из тогО, что у мноrих ·животных nроДвижение в горы свя

зано с nовЬDПением концентрации rемоrпобина в крови, а также учи
тывая явное nовЬDJiение концентрации морфы s triata в горах, петом 

1973 r. мы изучипи со~tержание rемоrпобина крови у серии Rana 
macrocnemis на высоте 2000 м ( оа. QЗан). Попученныв реэуnьтаты 
отображены на рис. 26. Эти данные убедитепьно свидетепьствуют 
о том, что морфа striata бопее выгодна в усповиях существования 
в горах: среднее содержание гемоrпобина крови у особей этой моР

фы- 53,CJX., в то время как· у бесnопосых особей- 43,4%. Таким 
образом, дпи дВух морф еше раз установпены существенные физиопо

rические разпичвя. Здесь уместно наnомнить, что Дпя nопосатых и 

бесnопосых особей Rana ridibunda характерны раэпичия в относитепь
ных размерах nечени (Шварц, 1959). Некоторые раэпичия по этому 
показатето в попьэу .Морфы striata отмечены нами и дпя сегопеток 

Rana arvalis (Шварц, Ищенко, 1968). 
Помимо этоrо, нами быпо опредепено копичество эрепой икры в 

яичниках у самок Rana arvalis, собранных в августе 1971 г. в 
Ипьмеиском заповеднике. БЬUJо устаиовпено, что по пподовитости· трех-, 

четырехпетиве особи как striata, так и беспопосые nрактичес~и не· 
отпичаются (среднее коnичество яиц равно соответственно 930 и 
939 дпя· трехпетних и 1140 и 1161 дпя четырехпетних). Но самые 
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крупные особи (пятипетние и старше) существенно разнятся по 
этой важнейmей физиопогической характеристике. Дпя особей этой 

возрастной группы, име1С8Ilих доминантНЫЙ ген S, средняя пподоnн

тость составпяет 1161 ± 83 яиц (как у четырехпетних), а для 
особей, ГОМОЗIП'ОТНЬIХ по рецессивному annenю s.,- 1461 ± 46 яиц. 
Огаода понятна важнейmая ропь возрастной структуры попуnяШIИ в 

формировании ее генетического сОстава. СушественНЬJМ представпяет

ся и дpyroei внешне, казапось бы, иеАтращ,ный прИзнак оказывается 
'сцеппенным• с важнейmими физиологическими особенностями. Эти 
особенности в значитепьной мере снижают возможность действия 
генетико-стохастических процессов. 

Учитывая эти особенности;- мьi предприняпи специапьную обработ
ку име1С8I1ИХСЯ у нас материапов. В процессе работы с Rana ar
valis в Чепябинскай oбli. мы неоднократно Имепи возможность убе
диться, что особи разпичиых фенотипов проходят метаморфоз в раз

пичные сроки. ПервоЕ! набnюдение было проведено в 1968 г., когда 
в резупьтате сипьного пересыхання водоемов, спужащих местами 

развития .пичинок Rana arvalis, ·на сушу успепи выйти сегопетки, 
прошедшие свое развитие в наибопее сжатые сроки. Допя морфьi 
striata среди иих оказапась необычайно низкой: и составила пи~ 
2 7,8% по сравнеишо с 40% в обычные годы, когда пересыхаиня 
не происходит. Экспериментапьно это бьрю подтверждено Е.Л. Щу

пак (1973, 1975). Наиболее интересный резупьтат, попученный 
ею, закnючается в том, что пичиики, вышедшИе из .икры, отпоженной 

в самую поспеднюю очередь, прошпи свое· развитие в наибопее сжа

тые сроки (на 20 дней быстрее). При этом допя морфы striata 
в опытном и контрольном ·водоемах оказапась существенно разпич

ной - 24,6 и 54,6%. Эти набпюдеиня проведеиы в· иных водоемах; 
расnопожеиных на много десятков кипометров от nостоянно обспе-

дуемой нами попупяции. . 
Что касается основной хтопупяции, то в ней сроки выхода мопод

ияка на сушу, естественно, от года к году варьируют, но к концу 

июпя в основной части nonynяJUm метаморфоз попкостьЮ завершал

ся, nочему мы и собирапи серии всегда в первой декаде августа. 

При этом размРры тепа сеголеток, обитающих на суше, варьируют 

слабо: в середкие августа 1968 г. и в поспедней декаде августа 
1969 г. они составпяпи с09тветственно 21,58 ( n = 277) и 
21,82 мм (n = 210), а в начале августа 1971 г. - 22,86 мм 
( n = 626). Но скорость роста моподняка на суше в разные годы 
может быть разпичной: средняя дпина тепа сеголеток в конце сен

тябри 1969 г. и в середине сентябри 1970 г. равнялась соответст
венно 22,73 ( n = 83) и 26,12 мм ( n = 57) в одном и том же 
биотопе. 

Естественно, что нас заиитересовап вопрос: с одинаковой пи 

скоростью растут на суше разные генотиnы? С Э":\'ОЙ целью мы изу
чипи распределение размеров тела сеГопеток, собранных в 1969 
( n = 758) и в 1971 гг. ( n = 1097), и дпя характеристики раз
мерного состава этой возрастной групnы оuенипи степень асиммет-
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Таблица 2.4 

Размеры тела и степень асимметрии (А) их расnреаеления у се
гооеток Rana arvalis в популяциИ 'Миассово' (НЭ69) 

Время сбора 
Показа-.r----------------,-----------------r----------------
тель 

м+ -т 

А± тА 
n 

Mt.m 

А~ тА 
n 

первая цекаца 

августа 

20,10 ± 0,16 
+0,308+ 0,175 

200 

третья цекаца 

августа 

striata 

21,8 :!:0,17 
+0,026± 0,235 

110 

macu.Iata 

20,20 :!:0,17 21,90 :!:0,16 
+1,125:!: 0,150 +0,624:!: 0,240 

265 110 

Вся генерация 

20,16 :!:0,12 21,82 +0,12 
+0,834:!: 0,114 +0,235±0,169 

465 210 ' 

серецина сен

тября 

22,40 +0,44 
-0,084± 0,414 

35 

23,00 +0,34 
-0,205f 0,350 

48 

22,73 +0,27 
-0,283~ 0,269 

83 

рии кривых распреДеления длины тела как для всей групnы в целом, 

так и дпя .отдельных морф. Полученные nри этом резулътатьх nри
ведены ·в табл. 24. Сразу nосле завершения выхода сеголеток на 
сушу распРеделение их размеров резко асимметрично. Ранее было 
nоказано (Щупак, 1969), что в теченuе всего nериода выхода на 
c)rwy сеголетки имеiОТ равную длину тела. Поэтому наблюдаемая 
nоложительная асимметрия отражает nрисутствие в обследованной 

выборке сегопеток, nрошедшИх метаморфоз в наиболее короткие 

сроки (уже частично выросших на суше). По мере роста молодняка 
.на суше это nре'!lмуwество1 теряется: в конце авгусТа асимметрия 
выражена заметно меньше и в nоnуляции сеголеток nримерно с 

равной частотой встречаются особи, отклоиЯющиеся от средних по 
размерам ( р < 0,01). К середине сентября для кривой расnреде
ления размеров тела сеголеток·харакiерна.слабая отрицательная 

асимметрия (но не достоверная). Естественно, что такой· сдвиг 
кривой расnределения можно пегко объяснить неравномерным 1'~ 

том особей разных размеров. 

1 Более крупные особи имеют сравнительно большие относительные 
размеры nечени, что, безусловно. является nреимушеством' nеред 
уходом на зимовку. 
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Это nредnопожение находит свое nодтверждение nри аиапиэе 

отпоситепьиых размеров nечени: расnределение этого nоказателя в 

середине августа характеризуется nопожитепьиой асимметрией (А= 

= + 0,422.± 0,098), а в середине сенТября- отрицатепьИЫй (А"= 
= -0,453 t 0,273) nри р < 0,01. Поскопьку относитепьные раз
меры nечени сегопеток в nервыА nериод жизни на ~е nопожитепь

но скорреnкровавы с размерами тепа (Щупах, ·1;971), ·то изменение 
характера расnределения индекса nечени свндетепьствует о том, 

что nеред уходом на зимовку ропь особей, быстро nрошедших ме

таморфоз, снижается. Сравнение морфы striata с морфой бесnопо
СОЙ nриводит к закпючеиию, что разные генотиnы растут с равной 

скоростью - средние размеры их nраКтически одю•аковы в течение 

роста. nеред зимовхой. Но резкие разпичии в характере распредепеиии 

дпины тепа у обеих морф nозвопиют утверждать, что по завершекии 

выхода на сушу среди рано nрошедших метаморфоз. сеГОJiеток бес-" 
nonocaя морфа составпиет бопьшииство, т. е. особи этой морфы nро

ходят пичииочное развитие быстрее. 
Эти разпичия могут иметь оЧень сушествеиное значение, как 

.отмечапось вьпие, nри резком изменении условИй роста и развйтия 

пичинок, особенно nри nересьDtании водоемов (что и выэвапо nовы
шенное содержание бесnопосой морфы в генерации, поступившей в 

1967 г.). Разпичия с бопьшей вераятиостью могут быть и спедст
вием разиого времени размножения разньDt ге!iотиnов, но в nonynя

uии икрометание может происходить в. сжатые сроки, и тогда особи 

разНЬDt генотиnов будут nроходить метаморфоз оДновременно. Осо
бенно отчетпиво это nроявипось в 1971 г. Расnредепеиие размерОв 
тепа сегопаток обеих морф, добытых 5-7 августа ( n = 626),бы
по симметричным (А = -0,057 и 0,145 nри р > 0,10).8 этом 
спучае и дапьиеАший рост nротекап равномерно. Еспи мина тепа 

nonocaтьDt и бecnonocьDt вариантов равнялась в иачапе августа 

соответственно 22,86 и 22,94 мм, то 27_.28 августа она быпа 
равной 23,65 и 23,50 мм и характер р.асnредепеиия размеров те
па не измеияпся (коэффициенты асимметрии Р,авияпись 0,120 и 
0,071 nри Р· > 0,10). Эти данные свидетепъствуют о том, что в 
разньDt условиях существования разные генотиnы растут с разной 

скоростью, и поэтому в зависимости от ситуации, скпадывающейси 

в попупиции, абиотические факторы могут ~'Казать разное воздейст

вие на генетический состав nопупяuии. 

Многочисленные данные, в том чиспе и nриведеиные здеСь, убе
дитепьио свидетепьствуют о том, что, по-видимс;>му, иейТрапьИЫй 

nопиморфизм- явпение бопее ипи менее редкое. В бопьшей своей 

части он поддерживается благодаря высокой физиопогической и 

экопогической сnецифике отдеnьНЬDt генотиnов и, бопее того, явпЯ
етси, возможно, nобочным (но обизатеnь11ЬJМ) nродуктом сложной 
физиоnогической дифjlереиuиаuии пQnуnяuии, наnравленной на повыше
ние ее адаnтационных свойств. Не исключено, Что дифjlереипиация 
nопупяции начинается с качествеиньDt реоргаииааuий генома, вто

рично маркированных внешним попиморфизмом, ·необходимым, nо

вид~ому, nри формировании брачНЬDt пар. 
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Материапы, nриведениые в этой и nредыдущей главах, П(Х)воляют 

говорить об очень тескоА связи эко.rюгической структуры nоnушщип 

(в самом широком смыспе спова) с ее генетическим составом. Не
обходимость изучения nодобного рода связей подчеркивапась уже 

неоднократно (Шварц, 1965, 1969; _Шварц, Ишенко, 1968; Vuil
leumier, 1973, и· др.). Знание этих зависимостей n<Х3воляет не тот
ко коккреТJЩировать ропь отд~пькых эвопюциокных факторов, .ко и 

наметИть ~ каnравпениого воздействия на генетический состав 

естественкых групnировок животных. Обсужденюо этого воnроса 

мы nосвяшаем Закпючитепькый раздел 11астоящей работы. 



ГЛАВА 7 

ЭКСПЕРИМЕНТ АЛЬНОЕ ИЗМЕНЕНИЕ 
ГННЕТИЧЕСКОГО СОСТАВА ПОПУЛЯЦИИ 
и возможности· 

НАПРАВЛЕННОГО ВОЗДЕЙСТВИЯ НА НЕГО 

Пос:копьку уже в самом начаnе наших иссnеаований мы пришпи 
к закп.ючени:ю, что изменение возрастной струхrуры популяции неиз

бежно привеает к изменению ее генетического состава в цеnом, то 
можно nегхо аопустиrь. что поаобного роаа изменение может быrь 

nостигнуто искусственным вмешатеnьством в суаьбу популяции (ипи · 
ее части). Необхоаимость поаобного роаа попыrок н~ нужаается в 
рекпаме. Разумеется, управпение экоnогической струхrурой популя

ции - зааiАа горазао боnее nегкая, чем управпение инаивиауапьным: 

отбором, но аапеко не простая, и труакости рабоr этого направпе

ния впопне очевианы. 

В 1970 г. в ПСIIуnяции Rana macrocriemis на оз. Верхнем бьих 
поставпек первый экахерямет в этом li:аправпении. Мы не буаем 

вновь остапавпиваться на описании . попупяции - это nостаточно поа

робно саеnано в гпВве 5. Заметим nишь. что керестипише .N'!! 4 -
самый хоnоаный учасrок озера, так как непосреаственно в него впа

ааеr горный ручей, пиraJWU~й оз. Верхнее. Всnеаствие этого мета

морфоз Rana macrocnemisтaм прохоаиr в посnеанюю очереаь. Эrот 
Участок явипся апя нас котропьным. Участки N!! 5 ·и 6 мы в 
1970 г. исnопьзовапи как опыruые (соответственно опыrный .N'!! 1 
и опыrный .N'!! 2). Еще при рабоrе с Rana arvalis· за нескопько ner 
ао рабОты с Rana macrocnemis мы убеаипись, что . генетический сос
тав сегоnеток, покиаmацих воаоем в разное время, раэпичен, ·И ре

шипи усипиrь уже име:ющиеся разпичия ·в феноnоП!И размножен~ и 
соаr:еетсrвенио развития гоповастиков на выбранных нами. участках. 

В течение 9-1 О а:rрепя на обоих эксnериментапьных участках бьихи 
уааnены все кпааки икры (резупьтат икрометания примерно 150 са
мок). В воаоемах смогпи проnопжить развиrие nишь пичинки, .ус
ревшие пройти эмбрионапьные · стааии (т.е. потомство самок, при
ступивших к размножению в самую первую очередь). Таким 
образом, оезапась ис_кусственно сформированной микропопупяция 

из потомства размножающихся особей ( ипи из особей с вы
сокой скоростью эмбрионапьного развития). В даnьнейшем на 
всех трех участках в. течение всего периода метаморфизма мы 
проводиnи ежедневные сборы сегоnеток, выходящих из водоемов. 

Результаты обработки собранного· матеркапа сведены в табп. 

25. 
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Таблица 25 

Генетическая структура сеголеток контропьной и оnь~нь~ микро 

Феноrиnы, частоrа, % 
Участок 1l 

м р 

Контропь 211 53,0 ± 3,44 5,2 ± 1,53 
Оnыrный N.! 1 448 7 2,3 ± 2,11 5,8 + 1,10 
Оnыrный N~ 2 98 61,2 + 4,92 9,2 f 2,92 

Как быпо nоnробко оnисано вьШiе, микропоnупЯllИИ существенно 
разпичаюrся по своему генеrическому составу,, Поэтому нас в nер

вую очере/lЬ nопжны 'mrrересовать nанные с оnь~нь~ участков, рез

ко оrпича'Кiuи.еся or nаннь~ с контрольных участков. Но и nри ~ом 
мы можем оцениrь nолученные результаты nоложиrепьно. В n~ne

лai nоnуляции сре/lИ вЫХО/lЯЩИХ на сушу сеголеток особи striata со
ставпяюr 1,9-11,4% (см. табп. 12). На опыrном учасТке N.! 1 они 
составипи 1,8%, т.е. nримерно стопько же, скопь:кр в воцоемах 
близ с. Бвбугент, гце размножение начинается несколько раньше, 
чем в оз. Верхнем, и nриrом nри более. высоких темnературах сре

цы. В воnоеме Секретное, бопее хоооцном и более nозцно вскры
ваtадемся, частоrа (естественная) морфы striata составляnа 7 ,1%, 
а на эксnериментальном участке N~ 2 она цостигапа 14, 3%. Эror 
участок. в оrпичие or nервого, бодее холоцный и nозже становиrся 
nриго1111ым мя размножения. В нем размножаются особи, зимующие 

nоблизости. Что касаетСя участка N.! 1, то, как мы установипи уже 
в 197 2 г., размножаюrся в нем nреимущественно особи, вышеwuие 
с зимовки с · контропьного участка. На· ко!n'ропьном участке, наибо
лее хоriоцном, таким образом, nомимо веего nрочего, размножают
ся особи, nробуцивш:иеся or сnячки в nocnenнioю очере/lЬ, Спецо
ватепьно, они в бопьшей стеnени сnособны nереносиrь зимнюю сnяч

ку, более сnособны вьщержеать ее уминение. Результаты, nолу

ч'енные в 1970 г., нашли свое тоiiкование в цаннь~ эксnеримеl.frов, 
nровеnенных в 197 2 г. (см. главу 5). · 

Результаты nровеnенного оnь~а nоrпвержцаюr возможность ис
кусственного наnравленного изменения генетического состава nо

nуляции. При этом становиrся очевиnным, что, копь щrоро оrnель

ные микропоnупяции реагируют на изменение среаы раепично, наn

равленного изменения генетиЧеского состава nооуляции оказываео:rся 
возможным nостичь лишь резким и необратимым нар~ением ее 

nространствеиной струпуры, а именно нивелированием вкпаnа всех, 

за искп.ючением какой-либо оцной, микропоnуnяций в численность 
.генерации. Ацекватный эксnеримент бьш nровеnен в nопуляции Па
nа ;нvalis Е.Л. Щуnак, когnв: из оцного воцоема в самом конце нк-
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nonynsщий Rana. macrocnemis 

] s 

20,9 '! 2,80 
3,8 ± 0,90 

14;3 ± 3,54 

ФенОтиnы, частота, 

в 

7,1 ± 1,77 
6,7 ± 1,18 
6,1 ± 2,42. 

% 

R 

13,8 ± 2,37 
11,4 ± 1,50 
~.2 t 2,92 

ромвrания бып~ уаапена вся икра Rana arvaHs и взамен ее быпО 
nомешеНО Нес:копько самЫХ СвеЖИХ (nocneQнвx) IШВIIОК. И заесь 
быпе искуссrвевно оозааиа михропоаупsщии из nотомства пяrушек, 

пристуJiВDПИХ к ра:эмножевию поаасе. 

Помимо nрочих резу)П:(rаrов; ЭТот зкспер:вмеtrr пр:ееп к очень 
сипьJIЫМ оrпичиим в частоrе морфы stri'ata межау опыrным ·и кон
тропьвЬlм воаоемщи: она равНяпась оооrветсrвевно 54,6 и 24,6% 
nри Р<0.01 (Щуnак. 197 3). Сmааываетси вnечаrnевве, что рез
ИDе разовое возаейоrвие ва naпynиJUDO может привесrи к сушесrвен

ному · изменевию ее генетического оосrава. 0101а.О з:кспер:вмеnы, 
Щiовеаенные 'с Rana macrocnemis в 197.2 г., наВОаят на мыСпь, 
чrо . в nрироае, независимо от вмешаrепьсrВа ~еnовека, nростраи
сrвеииаи и возрасrнаs~ .структуры 'поnупицви, равно как и поnоВВSI. 
nосrоянво и nорой оllевь сипьно нарушаiОТСв. Дейсrвиrеnьно, резкИе 

изменения: уровив воiJ.ы в меоrах ра:эмJiоженU ипи . заморозки м о~ 
нацеnо уJIИ'IТОЖИI'Ь проаукцию нескопь:ких микрФ:оnупSПОIЙ ипи возра
сrНЫх rpynn. ТОчно так же усnовия зимовки взроспых особей мо
гут преаоеrавиrъ самкам свобоtшый выбор самцов в ме.сrах разм
J1'80КеНИВ (ипи, что то же самое, преаооrавИI'Ь самцам возможносrь 
конкурировании) ипи же llJDUJn'Ь их этого выбора. 

· ТВIОiМ образом разнообразное возаейсrвие а~иаrичес:ких фаЕrо
ров nocroiiВНO •осУшествпяет' в nрироае 'зкспер:вмеnы' по резко
му .(и в конеч11ом иrоге направпевному) измевевию зк0110rической 
crpfEl'ypЫ nonynиiUIИ и, оnеаоваrеnьно, ее генетического оосrава. 

В то· же времи, неС:моr~я ка 81'И. изменения:, папупицви nоааерж~
IОТ в ·цепом хараJСrервый ми них нормапьный коаааnтироваивый ге

вофона. OrCJOaa сnеаует, .ЧТQ разовое вооаейсrвие ва пaпyniiJUDO ве 
aacr нужного зффеЕrа ипи оно буает временным, Поскопьку мн~rие 
nросrравсrвенные ·и генерационные p8ЗIIИЧJUI носит сnучайвый xa
paJCrep и. nerкo обраr:вмы. В пр~шmе ми того, чтобы аобиrъси 
направilенвоrо измеtiен:iш ге_llеrического оооrава поо:уmщии, веобхо
а:вмо и'зменвrь ха.рв.кrер формирования: брачвых пар, т.е. изменвrь 

сушесrвуiСЩую в naпyтnDm оrеnень nавмиксии, а зто возможно топь

ко в резупьтате IUIIII'eiiЬiro~ воЗаейоrВШI, по крайвей мере ва про-
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Таблица 26 

Чисnо оообей фенотJDiа striata, прохоцяших метаморфоз в папуля. 

Выхоа из разных воаоем:ов 

Чисnо ооо-
Г011 об- бей, вьппе11.- Частота 
cne11.o- TJDI воr:~.оем:а ших из во- фенотJDiа, % 
~ r:~.оем:а 

1968 Запив озера 884 37,3 + 1,63 
1972 Замкнутый разреженНЫЙ 759 39,9 ± 1,77 
1972 Зам:кнуrый плотный 540 36,5 ± 2,0'6 
1973 Запив озера 785 38,7 ± 1,73 
1973 Зам:кнуrый плотНЫЙ 398 36,9 t. 2,42 

тяжении or:~.нoro попупяционного uикпа, на всю nmупяцию в цеnом:. 

При· этом: необхоi!ИМо утurrываr:Ь и возможное впияние абиотических 
фаюоров, тах же хак и сеnекrивную цекность отr:~.епьных геноrипов. 

Понятко, что nрежае чем: осущеотвJt'l'Ь nоцобного роца попыrку, 

необхоi!ИМо oueUJt'l'Ь возможную аффекrивность nper:u'Ionaгaeм:oгo воз
цейеТвия, иначе о вм:ешатепьстее ·в генетическую струкrуру пoпy

lUIJDIJI, не говоря. уже о его направпенности, ие м:оhСет быrь и ре

чи. Прецвариrеnьнаи оценха такого возцействия может быrь nолу- . 
чека на осноее м:аrем:аrической м:оцепи, учиrыва.'I<Хдей вза.им:оцейст
вие экологической стр~уры пonynsuuш и генетического состава 

внуrрJDiоnуmщионных rpynn, основанной, разумеется, на оценке па
рам:етров из nриро11НЫХ n~упя.ций. ИмеНно такого ро11.а попыfха бы
nа npeiUipИНsrra В.С. Безеnем при опрецеnении необхоцим:ой м:еf:>ы 

возцействия на геJiетический оостав nоnуляции через :кзм:енение ее 

экопогической струкrуры ( Безель и ·_ар., 197 5). 
Чисnо м:вrемвrических .м:оцепей, ставsпцих своей цеnью оnреце

nение ЭФ~~ехrивности естественного отбора, ныне аоствrочно еепи
ко, но большинство из них основано на прецставпении о том:, . что 
э:вопюшюнные изменения nоnупяции есть сnеаствие разпичного вкпа

ца отцельных геноrиnов в генофонц поспецуюших покоnений. При 

этом: npeiUioлaraercя, что эсjфе·кrивность отбора зависаr r:л многих 
фаiаоров, ·таких. кait генетичесКая струкrура поnупяции, харакrер и 
степень геlfетической аетерм::ииированносrи оrаельньDt признаков 

(Moran, 1968; O'Donald, 1969; Miller, Gill, McGШard, 1971), исхоц
наи :чacrora разпичных anneneй (Jlевинс, 19681 O'Donald~ 1969, 
способ размножения (Pincus 1970), цикам:ика чиспенности (Hair· 
ston «'1 ul., 1970), система формирования брачных пар (Croize-Pour• 
celet, ·1%8; Cook, 1971), харакrер взаимоотношений с близким: ви
цом: (Levin, 1971) и т.ц. 

Пoнsrruo, что вое эти м:оцепи, хак и множество им: аналогичных, 

построены на Классических прецставпениях об инцивицуальном: отбо-
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ции Hana arvalis (no Щуnах. 1975) 

Выхоа из оаного воаоема · 

Дата 
Чисnо особей, 
BЫWeiUil:ИX из 

выхоаа во11оема 

19 И1011Я 54 
23 июпя 118 
2 aвrycra 53 
11 aвrycra 63 
17 августа 84 

Часrота 

фенотиnа, % 

46~93 "t ,8,18 
43,90 ± 5,47 
20,45 ± 6,08 
34,04 + 6,92 
44,82 ± 6,55 

ре. Вмесrе с тем реэуnьтаты многочисnенRЬIХ зкоnогических зк~е
римеflТОВ наво11ЯТ на мыспь о воэможносrи осущесrвпения в npиpo

lle 'КОСВ!3ННОГО отбора', 3аJШЮЧВ.'К1ЦеГОСЯ В HaJipaвneHНOM И npell
cкaэyeMOM изменении генетического сосrава nахуnяции nри измене

нии ее зкоnогической струпуры. Эrи nреасrавпения воэникпи с 

nоявпением nервых аанных о механизмах генетической иэоnяции в 

npe11enвx nоnупяции (Adamczyk, .Petrnsewisz, 1966; Anderson, ·1966) 
и теоретических обобЩений многочисnенных зкопогических ааииых 
(Шварц, 1969; Шварц и 11р. 1 197 21 и ар.). Необхоаимосrь такого 
noaxo11a к nоnупяционным nробnемам crana выскаЗываться все ча
ще (Anderson, Кiпк, 1970; Vuilieumier, 1973). В часrносrи, Ан11ерсон 
и Кинг на основе этих nреr:~сr8впений соэаапи моаепь, оnисывающую 
впияние воэрасrного сосrава nоnупяций на ·ее ·генетическую сrрук

туру. OIUiaкo авrоры не с:могnи оnреаепить зффе:пивносrь воэr:~ей
сrвия савига струпуры nоnупяции на ее генеrический соеrав, nо

схопьку в моаепи не. бЫ11И .иахопьэованы 11анные, хара:пеt>иэукwдие 

реапьную nоnупяцию. 

Позтому мы решипи иахопьэов8rь мо11еnь Аваереона и Кинга мя 
оnисания зфtlе:па воэаейсrвия воэрасrиой сrрупурьl nоnупяции Ra
na arvalis на ее генетический состав. Вое параметры быnи· onpelle
neны нами на основе матервапов, собранных в nопупяции • Миассо
во'. Авапизу. nоаверrнуты быnи часrоты трех генотиnов, образуе
мых комбИН8IUIЯМИ авух anneneй (S и s) ОllНОГО аутосомного nоку
са. Часrота гена onpe11enяnacь в npe11enax каж11ой из шесrи выr:~е
nенных воэрасrных групn (от оегоnеток 110 nиrипетних особей). 
Поскопьку гетероэиготы ввешне неотпичимы от гомоэJU'QТ по аоми

наii'ТИому annenю (annenь S nоnносrью аоминаRrен), часrоты anne
neй во всех воэрасrных групnах nоnучены на основании расчетов 

no формупе Хараи - Вайкберга. Дапее, мы aonycrиnи, что на змб

рнонапьной и nичиночной crallJUIX хозфtlиuиенты выживаемосrи от
аеnьных генотиnов не эависиr ·ОТ nпот~осrи как самих г.енотипов, 
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Табnица 27 

Основвые параметры попуlUIПИИ Rana ·arvalis 

Среаиее чисnо особей в разных возрастных 

ГенотШI 

О+ 1+ -2+ 3+ 4+ --

ss 14 8,4 4,5 
Ss 102 52,6 19,5 
ss 184 83,0 21,0 
Частота 0,207 0,241 0,317 
ге.на, Ps 

так и суммарной. Хоти спе1018llЬНЫХ экспериментов в этом пnане 

мы ве прОвоr:оши. материмы. опубпикованные Е.Л. Щупак (197 5 ), 
позвотnот аумать, что ппотность и усnовия развиrия не впии:ют на 

mвечвый иrm· работы отцепьиых воаоемов: генетический сост8в 
оегоnеток оказЫвается иае~rrичным (табn. 26). В. То же время, сог
nасно мнению Щупак {1975), в кажаый mнкретный отрезок време
ни О11ИН и тот же ~HOТJDI по-разному реагирУЕr!' на ппотносri:>, но 

копь скоро усnовия развиrия и роста nичинок резко мениюrси, . ме
IUiетси и pe811IU151 reнoтJDia · lia ппотносrь. В нашей моаепи мы не 
учиrывапи этоrо фаиорао 

В резупьтате обработки наших аанных ( четырехпетних' набnюае
ний наа попуmщией Rana arvalis) быnи опреаеnены mэсtФипиенты вы
живаемости (Aij), •харакrеризуnцие аоп.ю живаrных, перехоаищих из 
оаиой возрастнОй групnы в apyrrю, В табn. 27 привеаены аанвые, 
хараперизупцие поповозреnых животнЫх, принимаtа11их участие в 
размножении. Кроме тоrо·, мы опреаепипи ппоаовиrость самок·~

аой возрасiной группы (поасчетом яиц в яичниках) и, исхоаи из 
того. что в nериоа размножения коnичество самцов вавое nревьппа

ет копичество самок, оnреаепипи среанее. mпичество оппоаотворен

ных ииц на оану особь к:ажаоrо фенотJDiа. Эrот nоказаrепь мы рас

см:атривапи как :коэсМмпве~rr ппоаовитости ( Bi i ). Жизнеахособность 
и nnоаовиrость рваных поnов принимапась равной. Также аоnуска

nась высокая сrеnевь nавмиксии в течение к:ажаоrо nериоаа разм

ножении. На основе аавиых о ппоаовиrосrи reнoтJDIOВ в разных воз

Растных ·группах быпо рассчИrаво :копичество оегопеток к:ажаоrо 
генотипа с учетом :козффиwrеата обшей выживаемосrи на пичиноч

ных cтaiUISIX {Ri}. · Сегоnетки, nоивившиеси в nопуlUIПИИ в И!n'ервап 
(периоа) размножения Т,, харакrеризуюrси · ахецифичным по еравне
кию с poiUII'eПЬCIDIМ rеиетJРiеск:им составом и к nериоау размноже

ния Т+1 nepвXoasrr в спеаупцую возрастну:ю'груrmу (oцвoneтiDie 
особи) с соотвеТствухшим кОэсtФипвеln'Ом выживаемосrи (Aii). Ана-
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Чисnо оnnоnаrворенных икринок на 
группах о~ну особь (Вii) в разных возрасr-

5+ 

4,5 
9,5 
5,0 
0,487 

ных группах 

3+ 

310 
310 
313 

4+ 

387 
387 
380 

5+ 

387 
387 
487 

н. 
1 

0,00248 
0,00358 
0,00512 

логичные сnвиrи пpoиcxoiUfl' во веех возра~ньос группах, повторя

ясь в кажnом посnеnу:t<ХЦем интервале времени. 

Такого pona моnепь, учиrываtаUая размер популяции, ее возраСт
ной сосrав и возрасrно-специфическую ппоnовитость, реализована 

нами в виnе сисrемы уравнений в конечньос разносrях. В рамках 

эrей моnеnи мы рассмаrреnи изменение генетического сосrава по

пуляции при равномерном, не зависящем от генотипа снижении про

nоmкиrеnьносrи жизни живаrных ar 5 no 3 nет. Поnобнов возnей
сrвие nосrигается нами как nесятикратное уменьшение коэфjlициен
тов выживаемосrи мя трехпеТних и боnее сrарших. живаrных. В· 
результате мы оцекипи изменение часrоты аплеля s как конечный 
иrог возnейсrвия на популЯцию в течение 20 шrrервапов размноже
ния. в нашем сnучае (рис. 27) изменение часrаrы аплеля s за гоn 
весьма заметно -!!.р s = 0,07. Исхоnя из того, что 'возрасr• оnко
го покопения у Rana arvalis ~~~ 3 гоnам, !!.р5 = О, 21 (измене~ 
Ние частоты ге11а за по:копение). 

Поnученпая ·оценка ЭФРе:в:rивносiи изменения возрасrной crpyxry
pы близка к реальным значениям. Извесrно, что наивысшей эфt!ек-

Рис .• 27. Изменение частоты (Р) 
annenя S .. 

41~----~----~~--~ 
10 20 

lk/НIW loМrtJcmluA Htr Al?~.lim 
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тивности есrественный отбор аосrигает в тех спучаях, когnа наn

равnение изменчивосrи совпацает с наnравпением изменения окру

жаtwiей среnы. Кпассическим примером тому спужиr распростране
ние меnанисrов березовой пsщеНИJlЫ на урбанизированных территориях 

(в этом ·сn·учае ~Ps"" 0,017 за одно покоnение). Таким обра
:аом, мы вынужnены пtэизнвrь, что изменение возрасrной crpyxrypы 

поnупsщии- по своей эфtlепивности по меньшей мере соответсrвует 

:кпассической форме отбора, которая в прироnе без вмешатеnьсrва 
чеnовеu, по-виnимому, никогnа не набп.юnается. 

EQnee сушесrвенным. преnсrавпяется nругое. Управпение экоnо
П!Ческой crpyxrypoй поnупяций - заnача, впмне ре8пьная. Извесr
но, что отnеnьные ~коnогические груnпы в преnепах попуruшии по

разному реагируют на возnейсrвие со сrороны чеnовека (яnы, ин
оепиnиnы и т.n.). Эффепивность такого возnействии показана оо 
воей очевиnносrью. Сnеnоватеnьно, наnравnеиное и преnсказуемое 

изменение генетического оосrава поnупяции реапьно. Но оно nоnж

но базироваться на· nосrаrочном знаиии попупяционной crpyxrypы и 
осушесrвпяться путем цпиrеnьного и наnравnенного возnейсrвия на 

f!Тry crpyxrypy. 
К насrояшему времени прецпожено нескоnько моnеnей, учитьтаю

щих возnейсrвие. сrрупуры поnупяции на ее эвопюnионные преобра

зования (Anderson, Кiri~?;, 1970; Anderson, ·1971; ·Streifer, 1974; Ко
новаnов, 1975 ). Наша nonыrкa - оnна из первых, основанных на 
прироiJ.НЫХ nанных. Бесспорно, что -развитие такого pona иссnеnо
ваний не топько поЗвопиr nовесrи no конца р8зработки теории, но 
и поможет разработать конкретные праtn'ические рекоменnации. 



ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Разнообразное nроявпение внутривидовой изменчивости, nроспе

женное нами на изученных nриэнахах, nоевопиет составить общую 
картину nотlморфизма изученНЬJХ видов. При этом средние частоты 
фенотиnов, ках и их· дисnерсии, оnредепяпись нами с учетом внут

рИ.: и межnоnупяционных межгруnnовых дисnерсИй. Попученвые дан
ные сведены в табп. 28. 

Прежде вс8rо .спедует отметить, что в бопьшиистве спучаев .раэ
пичия между видами статистически недостоверны. Отсюда спедует, 

что в цепом в nредепах изученной груnnы мы редко имеем депо с 

видасnецифичным nопиморфизмом, т. е. ·видообразование у обспед~ 

ванной груnnы Anura не затрагивает изученных нами сис;:тем мор.. 
фопогическоrо nопиМорфизма. Поскопьку выше уже отмечапся nара.в

пепиэм nопиморфвзма дпи многих видов Anura, ·ем можно nонять 
пишь ках ВОЗНИКШIIЙ задопrо до дифференциац1iи ... вв.ztов ( Вавиnов, 
1922). ' 

С другой стороны, даже бernoe ·сравнение этих данвых с м~ 

чиспенными nриведен11Ь1МИ выше nо5вопиет убедитьсsr в том, что 
_,о миогщ спучанх внутриnоnупиционная изменчивость (не говори 
уже . о. межnоnупиционной) nерекрывает межвидовую ипи no крайней 
мере размах nервОй соизмерим со средними. видовыми разпиЧИ11ми. 

Сходная картива отмечапась и nри анапвзе внуТривидовОй взме~ 
BOC'I'II тканевой весовместимости ( ОазlомОва, .. 197 3) • Эrо nншИИА 
раз убеждает в том, что без анапиэа внуТривидовОй изменчивосТи 
непьзи nодходить к оценке мОрфопоrвчесхих разпичий между вида

Ми. С другой стороны, в рнде спучаев ооrдепьные МОJ:+mогические 

особенности в npeдenax вида (как в npeдenax apeana, тах и в npe
дenax одной цоnуnиllИИ) варьирУJОТ очень спабо. Примерам тому 
спужит ~Jастота 'фенотиnа striata:y R. amurensis. ·В других cnyч&Rx 
Эта изменчивость выражена свпьво (частот·а фенотиnа striata . у 
R. arvalis). 

Еспв учесть, что в psrдe с.аучаев nроявпеиве вопиморфизма ин

ках не. связываетС:и с rеоrрафическим paaJpOC'Ipaнeimeм како......ПИСЮ 
морфы, в в дpyria; спучвкХ, .наоборот, nроивпенве nопиморфвзма ~ 
ражево так, что разВые морфы nриурочевы к разным частим ареапа 

(nримером. тому могут спужвть nодВИдЫ. Salamandra salamandra и 
Lacerta a,Plis), · то можно думать, что ·эти раэпичви в рааJрОСТраие-
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Табпиаа 28 

Ф,!&tnВiiВ'UICIUI:8 ~ 671нх. mD'1JUВ: фауны СССР (частоrа фено 

Вид 

1 

. 
1 

ФeвOI'JIIIbl 
п 

8 hm m 

R. dalmatina 265 4,0t,1,18 55,6t,3,00 40,4t,2,96 
В-. temporaria 476 19,_2 t.11,8 38,4t,6,88 ·42,4-t. 9, 76 
R. ehensinens~ 543 17;6t,4,41 56,6±,::1,99 25,13±,10,14 
R. 'ВDiurensis 370 4,0t. 7,88 13,8±,14,19 82,2 ±.19,09 
R. macrocnemis 1583 8"Зt.1,92 41,2t. 7,39 50,5 t,6,44 
R. eamerani 1635 1,2't,3,00 14,7t. 8,19 84,1±,9,63 
R. -a"alis 9608 12,2t, 7,44 21,2 ±,10, 79 66,6 t. 11, 7? 

IIИH морф вьnываются тем, что селективная цешюсть одной и ·гой· 
же морфы у разкых, видов и в разных nопупяциях вида оказывается 

различной. СЛабое варьilроваце признака у вида ... свидетеnьство 
его важности. 

Из атих даВВЬ1Х спедует также, что морфоооrический пОпиморфизм 

выгоден ие стопько дпя аиаnвэа видообразования, скопько дпя изу

чения. динамики rеиетвческоrо состава попупяци:и и факторов, ее 
.~ycli08JJИB8IQIIRX, . 

На протяжеиии JIOerO предыдущего изnожения мы С'J'Р8МИliись по 
возможности иа· обипьиом матеркапе показать, Что в такой же мере, 
в какай попупяцвонная организацИи вида явпиется необходимым и 

достаточным усооввем ero существования, зкоnоrическая opraниз&
IOUI попупвавв ·- усповве ее вормапьвоl *ВэВедеsrrепьвоств. Генетвч~ 
:каи раввородВость веобХ().авма .М.И существования: попупиции во фnюкту

нруюшп ycmвВJix средьr и при вамевевив чисnеввости. ПозтоМу вауче
вве мехавваМев, обеопечива1011111Х зто раавОФбравие попупвавв,ве топько 

оправдано, во и обиэатепьво, и иевэбеж'iiОСТЬ рассмотрении попУпя
llИИ как зкопоJ'Оооо«'еиетиЧескоrо единства вытекает из мноrочисnеиных 

зыпврвческих данных екопоrов в резупьтатов моделирования попу

пяцвоииых пропессов (Шварц, 1969, 1973; НаУмов, .1973; Vuil1eц
mier,1973i Streifer,· 1974, и др.). 

Миоrочиспе1111Ы8 исспедоваиия показапи, Что зкооогическая диск.
ретвость nоnупицви - ивпеиие обычное и находит свое выражеиие в 

самых разRОО(iразиых аrособах дробпеН1D1 noпynиlDПI (возрастИЬIЕI, 
поповые, биотопические и другие rруппы) • Мы же попытапись коик.
ретвзироватъ наибопее общее попожеиие о генетической аrецифич

ноств разпичвых ВИТJ'РИПОпу.пяцвоииых едиnп. Наши. матеркапы поз

вотnот nрийти к закточе111110, что сбаnаксированкый' попуnици:оккый 
rевофоиа ивпиется продуктом взаимодействия генетического разиооб

·раэии попупяцви, ее экопоrической структуры, разпичкай адаптивной 

цениости разиых rеJIОТИПов, деаств'ИSI абиотических факторов и тай 

ипи вROI степевв паiiМIIКсви. 
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nшов в %) 

Фенотиnы 

~- " р R NC NV 

о _2,55t,0,95 13,1+2.03 u о 

2.7Зt,2.6~ 13,2t,6,89 :З2.8i:2о.04 46,7±20.60. 92,9i;.11,98 

17.D-t22,8 6.2t,2;65 27,4t,.7,39 46.1t21.1 58,8t.16.19 

99,8±9-60 4.6t.7.44 90.0±,12.,83 50.4t,19.8 53.8t,21,41 

5,45t.2.30 15.3t.3.45 28,4t,8,73 31.9i:.17.38 1,7t.2.01 

49,9t,21.00 18.ot4,97 32,0t.9.39 37.3'!:,11.54 1.56t_3,69 

41. 7t,20,60 1.0t,1.39 73.7'!:,19~37 29,6'!:,19.81 

При этом первостепенную роль в поддержании стабильного гене

тического состава попупяции мы отводим ее экологической структу

ре. Это вызывается тем, что возникновение тобых внутрШiопуляцион

ных структур сопровождается обязательной генетической диверген

цией, создающей условия дпя дейСтвии внутрШiопупяциониого группо

вого отбора. Однако этот отбор в большинстве случаев не 
осуществпяется, .. так как в каждый конкретный nериод виутриnоП)"
ляциониые структуры характеризуются различИЪIМ генетическим 

составом (в разные годы распределение генотиnов на территории, 
занимаемой популяцией, . может быть совершенно различным, 'Так же 
как и в разные nериоды существовании попупяции одни и те .же воз

растные групnы могут характеризоваться различным соотношением 

.генотШiов) • Случайность и .обратимость генетической специrtмки 
виутриnспупяционных групп - фактор, обусловливающий поддержание 
генетического разнообразии nопупяции. · 

Вместе с тем специфика ~нутрШiоrtуляционliых единиц создает 

предnосылку дпя быстрой эвотоции nопуляции в случае резкого на
рушеииsr ее экооогической ·структуры под действием абиотических 
факторов. Но эта возможность реализуется лишь в том спучв.е. когда 
систематически возиикающие виутрiПiопуляционные структуры nос

тоянно характерИзуются одним и тем же генетическим составом 

(более ипи менее строгая nриуроченность разных генотипов к раз
ным биотоnам, nостоянно различная, но специфичная выживаемость 
разных геноТипов с возрастом и т. д.) и когда действие абиотичео
ких факторов строго направленно. В действительности же в популяции 

такие· ситуации складываются рецко, .и поэтому даже если в каждый 

конкретный отрезок времени любая внуТрипопуляционная единица гене

тически спецаjlична, то в дальнейшем та же самая спецаjlичность ме>

Жет быть проsiвлена у другой внутрипопуляЦионной группы, в сипу че
го популяциЯ: и функционирует как экопоге>-генетическое единство. 

В случае нарушеииsr этого единства генетическое разнообразие 

может nоддерживаться различными гомеостатическими механизмами. 
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Действие их ·особенно отчетпиво nрослеживается nри резком кару-_ 

шении структуры полуmщии - nри искусственно~ создании внутри-_ 

популяционных групп, отличаюшихся по какому-либо признаку ( iцу
пак, 1975). rtопуляция приспособительно реагирует на наруше
ние своей экологической структуры, и необратимость нарушения 

может быть следствием лишь спома гомеостатических меха

низмов. 

Весьма существенным nредставпяется то, что спожная экологи

ческая структура лолуnяции, усилекная экологической сnецификой 
отдепьных генотиnов, является мощным фактором, ограничиваnцим 

панмиксию. Последняя, как свидетепьствуют резуnьтаты наших 

набтодений и эксnериментов, может единовременно .осуществпиться 
в nределах одной микроnопупяuии, но и то в сnучае еспи ~аrаюшие 

микропопупяцию генотиnы одинаково реагируют на окружаiQцие ус

ловия существования. Несомненно, что степень паимиксии обратно 

nропорционапьна сложности структуры популяции, и у многих видов. 

она возможна пишь nри нарушении экологической структуры nопуля

ции (nрИ равномерном распределении генотиnов в nоnуляции в nрост
ранстве и во времени). Учитывая обычность экопогической дискрет
ности nоnуляции, спедует nризнать, что высокая степень паимиксии 

характерна топько дпя 'низкоорганизованных' nоnуляций, а следо
ватепьно, и для нестабипизированных. Дпя спожно организованной 
полупяции бопьшую ропь играет не равновероятное _скрещивание . 
двух пюбых генотипов, а равновероятное возникновение микроnопу
ляJIНй, характеризующихся в каждый конКретный nериод размноже
ния разпичкым · генетическим составом. Паимиксия .в таких поnуля
циях есть резупьтат бопее _ипи менее дпитепьного существования 

поnупяции. ИНыми словами, nаимиксия - следствие стабипьности 
поПупяuии, а не условие. ее возникновения. Стабипьиость же обео
nеqивается спожностыо экопогической структуры. 

Разнообразная экопогическая специфика отдепьных генотипов 

( поскоnьку усповия существования особей, слагающих популяiХИIО, в 
nространстве и во времени неоднородкы) в жизни популяции также 
играет важнейШую ропь, · так как оГР.аничивает паимиксию и под
держивает специфику внутрипопупяционных групп. При сипьном на

рушении экологической структуры поnуляции (как и nри сохранении 
небопьшого чисnа внутрипопупяционных груnп, так и при той ситуа-· 

ции, когда все микроnопупяuии попиостью реапизуют своА, вклад в 

генофонд попупиции) могут возниккуть усповия ипи крайне разреже~t
ной, ипи, напротив. nовышенной ппотности. В этом случае встуnает 

в .действие разпичкая реiuщия отдепьных генотипов на мотность. 
Общая схема взаимодействия факторов, обусповпиваюших· rеttетмчео
кое разнообразие nonynяuии, может быть такой. Экопогическ:ая · 
структура популяции обеаtечивает ее генетическое разнообразие. 
Де.йствис абиотических факторов, ненаправпенио ме~ экопогичео
кую структуру попупяuии nри неравномерном распределении гено

типов по экопогическим группировкам особей, может значитепьно 
снижать генетическую разнор.одность попупяции через изменение 
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численности. В свою очередь, генетическое разнообразие восстанав

ливается в силу разной реакции генотипов на изменениli! чисnенности. 

Развиваемые здесь взгпяды основаны на данных, полученных при 

работе с попуnяШIЯми нескопьких видов бесхвостых· амфибий. Мы. 

поnагаем, что взаимоfействия между экоnогической структурой· по

пупяции и ее генетическим составом, описываемые здесь, нормапь

ны дпя попуnяiХИй всех видов, способных на образование виутрипо

пупяционнь~ экоnогических единиц. 

Бесспорно, что у разнь~. 'даже бпизких ви.ilов образование внут
рипопупяционных единиц будет по-разному отражаться на их гене

тической специфике. Знание такого рода закономерностей - необхо

димое условие дпя осмысленного воздействия на генетический состав 

популяции живых организмов. ·То, что такое воздействие возможно, 

очевидно из всего сказанного вьппе. 
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