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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальносп. темы: Одна из важнейших проблем совремеиной зоологии - разработка 

теоретических основ кoкrpoJUI числеииосm и управпеиЮI пonyJUiцWiми живых орга­

низмов как в нарушенных природных комплексах, так и в сравнительно не затроиуrых 

деятельностыо человека (Шварц, 1973; Яблоков, 1987; Соколов и др.,I989; Северцов, 
1990). Эта проблема имеет, отношение как к видам с высокой численностью, играющих 

существенную роль в биоценозах, так и к редким, .11 даже исчезающим видам. Более 

того, разработка мер охраны редких и исчезающих видов допжна базироваться на ис­

следовании механизмов функционироваиЮI поnуJUiцнй наиболее обычных видов. Зада­

"'ей первостепеииой важности в этом плане ЯВJUieтcJI изучение механизмов, регули­

рующих феиетическое и генетическое разнообразие_поnуJUIЦНЙ, включи и такие харак­

теристики как особенности жизненных циклов,_опредСJUiющие воспроизводство попу­

JUIЦИЙ, их адаmивную реакцию на обычные колебанЮI условЮI существоваиЮI и на 

резкие акrропогенные воздействИJI, особенно при колебаиИJIХ численности. Перспек­

тивиым явJUiется изучение различного рода экологических механизмов, обеспечиваю­

щих поnуJUiционный гомеостаз, одним из которых ЯBЛJieтcJI струtnурироваиность по­

пуJUiцнЙ, в широком понимании этого термина (Soule and Kohm, 1989). Одним из наи­
более актуальных направлений исспедоваиий в настоящее время представпяется ис­

следование механизмов, обеспечивающих биологическое разнообразие, его возникно­

вение и поддержание, равно как и инвекrаризацня и мониторинг биоразиообразWI. Ис­

следование биологического разнообразWI на внутривидовом, попуJUiцнониом уровне 

приобретает особое значение (Северцов, 1990, Васильев, 1992, 1996), поскольку оно 

ЯBJUICТCJI обJiзаТСЛЬНЬIМ ИСТОЧИИКОМ разнообразЮI на более ВЫСОКИХ ypoBИIIX. При ЭТОМ 

стаиовигся все более ПOIIJI'ПIЫM, чrо характеристики жизненных циклов, динамика по­

nуJUiции и структура поnуJUIЦИи как сами .по себе, так и вместе азJIТЫе могут форми­
ровать пути взаимодеЙствЮI вида со средой и с другими вИдами, а также реагироввть 

на аtnропогеииые иарушеиЮI. Различиого рода rипаrезы отиосящиеся к ])ЭЗНообра­

зию на попуJUiциоином уровне могут бьrrь отнесены к нескольким иаправленWiм ис­

следоваиЮI. Одно из них имеет дело с последствWiми генетического разнообразЮI на 

биоразнообразие на более высоких уровИIIХ. Другая_ группа исспедоваиий имеет дело с 

воздействием попуJUIЦИоииой струtnуры на генетическое разнообразие включll!' эф­

фект пространствеиной фрагментации и эффект "бутылочного горла" на бноразиообра­

зие и третье направление отиосигся к взаимоотношенWiм биорвзиообразЮI и особен­

ностям жизненных циклов (Youпes, 1992), равно как и приложекие общей теории 

жизненных циклов (Steams, 1976, 1980, 1992) к пробпемеустойчивости попуJUiцнй. 
Сказаиное в полной мере относигся и к амфибЮIМ, особенно в силу того, что попу­

JUIЦИИ многих видов амфибий характеризуется высокой численностью и играют су~ 

щественную инередко специфическую (lllвapц, 1950; Глазов, 1975;Кузьмин, 1989; Рав­
кнн, Лукьянова, 1976; Zimka, 1976) роль во многих наземных и водиых экосистемах, и 
механизмы, обеспечивающие функционирование поnуJUiцнй амфибий привпекают 

внимание многих исспедователей (СеверЦов, 1995; Wllbur, 1980; Newman, 1992; Wi!Ьur, 
Collins, 1973; Travis, 1984; Кaplan, 1998). Несмотря на то, что факторам, регуЛирующим 



динамику численности поnуляций амфибий посвящено достаточное большое количе­

ство работ, особенно в течение nоследних 30 лет, до сих пор неясно, в какой мере ус­
ловия роста и развкгия особей в водной среде, на личиночных стадиях развiП'ИЯ, оnре­

деляют репродуктивный успех особи в дальнейшем, если таковая связь вообще суще­

ствует. Неясно iaic же, в какой мере нормальные внуrриnоnуляционные колебания 
различных характеристик жизненных циклов или качественного состава nоnуляций 

сопоставимы с меЖnоnуляционными и межвидовыми отличиями. Поэтому ОДИН из 

наиболее эффективных nутей решения nроблемы состоит в сравнении nоnуляцион­

ньrх и межвидовыХ отличий с такими nоnуляционными колебаниями различных харак­

теристик, которые можно счкгать нормальными. Последние мoryr быть получены 

лишь на основе долговременньrх эталонньrх исследований конкретньrх nриродньrх nо­

nуляций. Представленный цикл работ nосвящен одной из главных сторон nроблемы -
взаимосвязи струюуры nоnуляции в широком смысле термина с её генетическим со­

ставом и важнейшими характеристиками жизненньrх циклов. 

Цели и задачи исследования. Основной целью исследования являлось определение 

общности и ориГинальности в nроявлении разнообразия в nределах груnпы близких 
видов на различных уровнях: видовом, поnуляционном и на уровне внуrриnоnуляци­

онньrх групn (возрастных, nространствеиных и иных) двух категорий nризнаков - nо­

лиморфизма no окраске и ряда основных демографических характеристик (возраст nо­
лового созревания, размеры nри созревании и продолжительность жизни). При этом в 

nроцесее работы решались конкретные задачи: 
\. Исследование nолиморфизма груnnы бурых лягушек в целом. 
2. Оnределение межnопуляционньrх отличий no nолиморфным nризнакам для ши­

роко расnространенных на территории России видов. Изучение стабильности nо­

nуляционного фенаоблика на основе долговременных исследований одной nоnу­

ляции. 

3. Изучение роли отдельных внуrрипоnуляционных nространствеиных груnnировок 
в формировании фенаоблика одной nоnуляции. 

4. Изучение важнейших демографических характеристик видов: nродолжительности 
жизни, скорости nолового созревания и размеров тела nри созревании. 

5. Изучение внуrрипоnуляционной изменчивости характеристик жизненного цикла 
на основе долговременных исследований. 

6. Оnределение взаимосвязи между отдельными фазами жизненного цикла особи -
наземной и водной. 

7. Изучение зависимостей между фенатиnической и демографической струюурой nо-
nуляции. 

Научнаи новизна результатов исследования заключается в том, что вnервые де­

тально изучен полиморфизм груnnы близких видов амфибий с учетом разнообразных 

форм внуrриnоnуляционной изменчивости. Проведем тщательный эколоrический ана­

лиз nолиморфизма и nолно и четко обрисована роль различных внуrриnоnуляцион­

ньrх груnnировок .в формировании фенаоблика поnуляции и стабилизации генетиче­

ского состава. Проведена оце11ка этих рDличий на фоне тех, которые складываются в 

nрироде в результате микроэволюционного nроцесса ( межnоnуляционные и межви,цо-



вые). Впервые также проведсна сравнительная демографическая характеристика груп­

пы близких видов ляrушек на основе точного определенИJI возраста на уровне особи с 

учетом различных форм изменчивости этих характеристик - внуrривидовой и внуrри­

популяционной. Также впервые для амфибий на основе оригинального подхода к ре­

шению проблемы определена зависимость для природной популяции между размерами 

тела при созревании и репродуктивным успехом и показано, 'ПО эта зависимость, в 

противоположность существующим представленИJIМ, имеет обратный характер. Также 

установлены зависимости между фенотипячеекой структурой популяции или её гене­

тическим составом и демографическими характеристиками. 

Теоретическая эначнмос:ть работы заключается в том, что сложная экологическая 

структура популяции вередко связана со специфическим генетическим составом 

внуrрипопуляционных групп, что создает базу для юмененИJI генетического состава 

популяций. В то же время усложнение и динамичность экологической структуры и 

действие абиотических факторов делают специфику внуrрипопуляционных групп лег­

ко обратимой и случайной, и экологическая структура популяции выступает в роли на-

дежиого гомеостатнческого механюма, препятствующего действию генетнко-

стохастических процессов. Экологическая структура популяций амфибий является не­

обходимым и достаточным фактором обеспечения стабильности популяций. Показава 

важность популяционной структуры в формировании изменчивости характеристик 

жизненного цикла и обеспечении стабильности популяций в случае резких колебаний 

условий существованИJI. 

Практичес:кое значение состош в том, что описанные экологические закономер­

ности регуляции разнородности популяций амфибий могут быть использованы при 

мониторинге и управлении качественным составом популяций и их численностью. 

Это знание может быть положено в основу разрабоrки мероприятий по охране редких 

и исчезающих видов и коtпраля численности промысловых и утнлиrарно используе­

мьiХ видов амфибий, в частности ляrушек. Полученные данные о демографии видов 

могут и должны быть использованы при контроле численности отдельньiХ популяций. 

Кроме того, накоплен!IЫЙ материал был использован при составлении "Определителя 

земноводных и пресмыкающихся СССР", служащего в качестве учебного пособИJI для 

педагогических институrов, при составлении Красной Книги Среднего Урала и Крас­

ной Книги Ямало-ненецкого автономного округа и при составлении Атласа амфи~ий и 

реmилий Европы. Результаты исследований использовались при экологической оцен­

ке отдаленных последствий радиоактивного загряэненИJI в зоне Воеточно-Уральского 

радиоактивного следа {ВУРС) и при написании отчетов о выполнении заданий по Го­

сударственной программе "Экологическая безопасность России" по теме 1.4.21. 
Обоснование· реэультатов В основу работы положен большой фактический мате­

риал, как собранный автором лично, так и предоставленный в его полное распоряже­

ние другими зоологами. Всего изучено более 40 тысяч особей 7 видов бурых ляrушек, 
добытых в разнЬIХ частях ареалов в течение 20 лет . Все основные положенИJI и выво­
ды достаточно полно аргументированы и достоверны и изложены более чем в 60 

статьях и монографии. 



Апробации работы. Результаты исследований докладывались на 111-VII Всесоюзных 

герпетолоmческих конференциях (Ленинград, 1973, 1977; Ашхабад, 1981; Ташкент, 
1985; Киев, 1989), Всесоюзном совещании по фенетике (Саратов,1976), Всесоюзной 

конференции "ЭколоГИJI популяций" (Новосибирск, 1988), На Всесоюзной конферен­
ции "Cтp)'JC'I}'))a попутщий" (Свердловск, 1989), На рабочем Международном совеща­

нии "Cтp)'JC'I}'))a популяций" (Новосибирск, 1990}, Второй Кавказской герпетолоmче­

ской конференции (Тбилиси, 1988), Всесоюзной конференции "Вид и его продуктив­

ность в ареале" (Свердловск, 1984), на Третьей международной научно-практической 
конференции "ЭкологИJI и охрана окружающей среды" (Владимир, 1996), на научной 
конференции "Биолоmческое разнообразие животных Сибири" (Томск, 1998}, на 11 и 
Ш Азиатских герпетологических конференциях (Ашхабад, 1995; Алма-Ата, 1998}, III, 

VI-X Совещаниях Европейского герпетологического общества (SЕН) (Prague,1985; 

Budapest, 1991; Barcelona, 1993; Bonn, 1995; Le Bourget, 1998}, на 1, П и Ш Всемирных 

герпетологических конгрессах (CanterЬury, 1989; Adelaide, 1993; Prague, 1997}. 
Защищаемые положении Группа бурых ляrушек, обитающих на территории России 

и сопредельных с ней, характеризуется общим проявлением полиморфизма 

(параллельный полиморфизм}, и наиболее полиморфными ЯВЛJIЮТСЯ виды, заселиющие 

больший набор ландшафтно-климатических зон и биотопов. Оrдельные популяции 

или внутрипопуляционные группировки моrут характеризоваться специфическим фе­

нообликом, причем различИJI между ними моrут быть сопоставлены с межвидовыми 

отличИJiми. В пределах популяции наблюдающиеся различИJI между отдельными хоро­

логическими единицами непостоянны и обратимы, и эта неустойчивость обеспечивает 

поддержание стабильного фенаоблика популяции в целом в течение больших отрезков 

времени. Достаточно сложиu пространственнu cтp)'JC'I}'))a популяции может гаранти­

jювать стабильность её фенотипического разнообразИII. Поддержание полиморфизма у 

изученных видов может определiiТЬСII различной спецификой отдельных морф: физио­

логическими отличИIIми, демографическими особенноет~~ми и разной адаптивной цен­

ностью. 

Дл11 изученной группы видов бурых ляrушек характерна большu изменчивость 

основных характеристик жизненного цикла, а именно скорости полового созреванИII, 

размеров при созревании и продолжительности жизни. Видовые отличИII в демографи­

ческих характеристиках onpeдeJIIIIOТCII прежде всего степенью внуrривидовой измен­

чивости их, которu свDана со степенью распространенности н эвритопности видов. 

В то же времи видоспецифичность характеристик жизненного цикла в значительной 

мере определяет формирование и cтp)'JC'I}'))y современных ареалов изученных видов 

амфибий. 

Значительная внутрипопуляционнu изменчивость· характеристик жизненного 

цикла определяется действием прежде всего внешних факторов. РеакЦИJI на внешние 

условИII у отдельных внутрипопуляционных группировок в принциле не отличается от 

реакции отдельных популяций, заселяющих разные климатические и ландшафтные зо­

ны. В подавляющем большинстве случаев уменьшение размеров тела при созревании 

приводm- к увеличению продолжительности жизни и к увеличению репродуктивного 

успеха. 



В формировании скорости оборота популяции основную роль мoryr играть 

внешние факторы, в том числе и условия роста и развития личинок, в которых реали­

зуется присущая группе изученных видов большая ппастичносrь и которыми определя­

ется изменчивость размеров тела при метаморфозе, реапизующаяся и в размерах тела 

при половом созревании. Однако ускорение полового созревания или созревание при 

относительно больших размерах тела не имеет репродуктивного преимущества. В слу­

чае генетической опредепенносrи скорости роста н развития личинок, прохождение 

метаморфоза при крупных размерах тела не имеет селективных преимущесrв. 

Нанболее стабильными и устойчивыми популяциями должны считаться популяции 

со сложной пространствеиной структурой, поскольку эта СIJ>уктура обеспечивает зна­

чительную изменчивость характеристик жизненного цикла, обеспечивающую успеш­

ное воспроизводство даже при резком нарушении возрастной Сl]>уктуры и численности 

репродуктивной части популяции. Этот подход должен быть использован при разра­

ботке методов коmроля состояния популяций и охране отдельных популяций и видов. 

СОдРР~РАБОТЫ 

ВВЕДЕНИЕ 

Kpyr вопросов, охватываемый популяционной экологией животных, в том числе и 
амфибий, достаточно широк, но при исспедовании природных популяций зоологов 

прежде всего интересуют такие вопросы как численность популяции и её динамика, 

распределение особей по территории, величина репродуктивного потенциала популя­

ции и его реализация, вопросы роста и смертности а также различные формы внуrри­

популяционного разнообразия и межпопуляционных отличий. Конечнах цепь боль­

шинства исследований, как правило, закmочается в понимании механизмов, опреде­

nяющих успешное воспроизводство популяций, но подходы при решении задач зачас­

тую различны. В частносrи, популяция с точки зрения эколога, особенно в русскоя­

зычной литературе, представляет собой самовоспроизводящуюся группу на неопреде­

ленно длительном отрезке времени (Тимофеев-Ресовский, Яблоков, Глотов, 1973) при 
отсутствии катастрофических воздействий внешних факторов. Напротив, рядом бат­

рахологов популяцией считается группа, в пределах которой осуществляется свобод­

ное скрещивание в период размножения, и обмен особями допускается только в тече­

ние одного периода размножения, а территориальные образования более высшего по­

рядка рассматриваются в качестве метапопуляции (Tester, 1993 Edenhanm,1993). Учи­
тывая то, что даже при полной паимиксии в пределах одного водоема, воспроизводст­

во в сипу действия абиотических факторов может вообще отсутствовать, а осуществ­

ляться только на основе функционирования нескольких или большого числа водоемов 

на ограниченной территории, понятие "метапопуляцин" (Levins, 1970) зачастую полно­
стью соответствует используемому поиятию "популяция" в русской литераrуре. В на­

стоящее время количество популяционных (метапопуляционных) исследований срав­

нительно невелико (Нairston, 1997), и даже наиболее эффектные из их проведены на 
части популяции. В то ж~ время хорошо известная и давно описанная СIJ>уктуриро-



ванность популяций и обычность внуrрипопуляционных единиц (Беклемишев, 1959; 
Шварц, 1960; Наумов, 1963) значm-ельно услоЖНJiет решение многих популяционных 
проблем , а большм продолжительность жизни многих животных не позволяет полу­
чить многие даннЬiе, так как длm-ельность полного популяционного цикла может пре­

вышать длm-ельность полевого проекта (Вarrowclough, Rockwell, 1993). Эrо справед­

ливо и по отношению к амфибиим , тем не менее проблема нормального функциони­
ровании и устойчивости популяций у этой группы животных должна найти свое реше­

ние. Успешному решению её способствует то обстоятельство, что популяции амфибий 

зачастую характеризуются высокой численностью и плотностью· (Duellman & Trueb, 
1986), сбор обширных серий не представляет труда , а привязанность к определенным 
местам размножении в течение жизни и мередко слабм тенденции к миграциям (Dole, 
1%7; Silverstone, 1973) делают возможным достаточно надежно очертить границы 

природных популяций. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЙ 

В основу работы положены многолетние сборы серий семи видов лягушек фауны 

России и сопредельных территорий, собранные как автором в 1966-1996 гг., так и пре­
доставленные в полное распоряжение автора другими зоологами (Ищенко, 1978в). В 

число изученных видов вошли все представm-ели бурых лягушек, заселяющих терри­

торию бывшего СССР, а именно остроморда~~ лягушка (Rana arvalis Nilsson, 1842), тра­
вяная лягушка (Rana temporaria Linnaeus., 1758), малоазиатскм ляrушка (Rana macroc­
nemis Boulenger, 1885), прыткм лягушка (Rana dalmatina Bonaparte, 1840), сибирская 

ляrушка (Rana amurensis Boulenger, 1886), центрально-азиатскм ляrушка (Rana asiatica 
Bedriaga, 1898) и дальневосточнм лягушка (Rana chensinensis David, 1875). Вопросы 
синонимики и таксономии рассмотрены ранее (Банников и др.,1977; Ищенко.l978; 

Боркин, Даревский,1987; Kuzmin,1995; Frost,1985; Grossenbacher,1997; Ishchenko,l997Ь; 
Borkin, 1997; Tomoko et al.,1999). На территорию России приходитех значm-ельнм 
часть ареалов остромордой, травиной, дапьневосточной и сибирской лягушек, мало­

азиатская лягушка в России обитает лишь на краю ареала, а центральноазиатскм и 

прыткм обитают лишь на территорних республик СШ. Все перечисленные виды дос­

таточно обычны или многочисленны, лишь в некоторых чаС'ПIХ ареалов внесены в ре­

гиональные Красные Книги. 

В процессе работы в качестве меры полиморфизма у всех особей был изучен 

рисунок спины (Ищенко, 19786). Помимо описании полиморфизма и стандартных об­
следований (определение пола, размеров), у большинства особей был определен воз­

раст на основе метода регистрирующих структур (скелетохронологии), с использова­

нием срезов второй фаланги 4-го пальца правой задней конечности. Определение воз­

раста во всех cлyчiUIX проводилось на основе сравнm-ельного изучении днаметров ли­

ний склеивании, соответствующих зимовкам и относительного прироста кости. При 

этом во избежание возможных ошибок, определяемых резорбцией костной ткани по 

мере роста особи (Смирина, 1972,1974; Смирина и Макаров, 1987), во всех популици­

их были добыты и обследованы молодые особи ( сеголетки и однолетние), и в риде слу-



1 

чаев изготовлялись контрольные срезы третьей фаланги, в которой резорбция кости 

проявляется в меньшей степени. 

Анализ демографических процессов был проведен в популяции остромордой ля­

rушки в Талицком районе Свердловекой области в общей сложности в период 1977-
1997 годов. В течение этого периода определялась абсолютная численность размно­

жающихся особей на основе полных подсчетов числа кладок яиц на территории, за­

нимаемой популяцией, плодовитость животных, размеры тела и возраст, и одновре­

менно учитывались фенотипические особенности. В течение нескольких лет проводи­

лось исследование размеров тела при прохождении метаморфоза. 

Всего за период исследования полиморфизм был изучен более чем у 40 тысяч осо­
бей всех видов бурых ляrушек (включая сеголеток), а возраст определен более чем у 

12 тысяч особей ( 123 центрально-азиатских, 238 прытких, 347 сибирских, 379 дальне­
восточных, 500 травяных, 2566 малоазиатских и более 8000 остромордых). 
Статистическая обработка данных проведена с использованием пакета SAS РС 

v. 6.04 DOS (reg. #13074039) и SPSS v. 8.0 Win. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ПОЛИМОРФИЗМА БЕСХВОСТЫХ 

АМФИБИЙ И ОБСЛЕДОВ.АIПIЫХ ВИДОВ БУРЫХ ЛЯГУШЕК 

Полиморфизм в широком смысле слова распространен среди живых организмов 

повсеместно, но собственно полиморфизмом обозначаются те случаи, когда две или 

несколько морфологически достаточно хорошо различимых, генотипически разных 

форм в течение большого числа поколений одновременно существуют в популяции 

находясь в состоянии динамического "отборного" равновесия. Точное количественное 

изучение статики и динамики внутрипопуляционного полиморфизма служит основой 

для получения информации о значениях давлений отбора в пределах популяции и о 

влиянии элементарных биохорологических единиц на протекание микроэволюционных 

процессов (Тимофеев-Ресовский, 1964). 
В пределах группы бесхвостых амфибий полиморфизм известен достаточно давно, и 

отдельные морфы описывались в фаунистических сВодках (Schreiber, 1875). Присущий 
виду полиморфизм известен для многих видов бесхвостых амфибий, и нанболеё рас­
пространен как затрагивающий особенности рисунка спины или цвет (Savage and Em­
erson, 1970; Мi1stead et al., 1974; Stewart, 1974).Несмотря на широкое распространение 
непрерывной изменчивости, во многих случаях выявление морф по группе признаков 

не вызывает затруднения (Неуег, 1997). Нередко исследуемые особенности рисунка 

спины достаточно стабильны, причем частота отдельн_ых морф может ocтa!IIПЪCJI в 

пределах популяции постоянной в течение S-16 лет (Nevo, 1973; Stewart, 1974; Tordotr 
апd Pettus, 1977). Отмечено, что близкие виды могут характеризоваться сходным по­
лиморфизмом, что позволяет предполагать становление такой изменчивости от одной 

предв:овой линии (Goin, 1950; Nevo, 1973; Bull, 1977). Постоянство такого полимор­

физма вынуждает задаться вопросами , в какой мере он наследственен и какими эво-



люционными механизмами поддерживается. По крайней мере для 15 видов бесхво­
стых амфибий пяти семейств приведены доказательства менделевекого наследования 

полиморфизма рисунка спины (Вlouin, 1994), но гораздо менее данных о влиянии сре­
доных факторов на формирование рисунка дорсальной части. В частности показано 

менделенекое наследование светлой спинной полосы у Rana sylvatica (Вrowder et 
al.,1966) и Rana arvalis (IЦупак, 1977, Щупак, Ищенко, 1981), у Rana nigromaculata 
(Мoriya,1952), Rana limnocharis (Мoriwaki,1953), или наличия или отсугсrвия пятнисто­
сти у Rana pipiens (Мerrell, 1972; Richards and Nace, 1983) а также редукции характерно­

го рисунка спины у представителей Eleutherodactylidae (Goin, 1960; Bull, 1975) или ок­
раски у квакш (Мain, 1965; Mathews and Pettus, 1966; Blouin, 1994; Reznick and Jameson, 
1963; Pyburn, 1961). Согласно существующим представлениям, отбор может действо­
вать непосредственно на окраску или рисунок или косвенно через отбор на признаки, 

генетически коррелированные с окраской или особенностями рисунка. Некоторые ав­

торы допускают отбор на цвет особи или особенности рисунка сами по себе визуально 

ориентированны~и хищниками как ключевую отборную силу полиморфизма бесхво­

стых (PyЬum, 1961; Мilstead et al., 1974; Stewart, 1974).В некоторых случаях видовые 

различия в поли~орфизме связаны с различной биотопической приуроченностью, и в 

биотопах переходиого (смешанного) типа встречаJОТСЯ все типы морф (Мain, 1965). 
Обнаружено, например, что вариация в частоте морф между популяциями коррелирует 

с цветом и особенностями растительности по краям водоема (Nevo, 1973; Schueller and 
Cook, 1980), и кратковременные изменения в частоте морф в пределах биотопа могут 
вызываться изменением растительности (Pyburn, 1961; Mathews, 1971}. Лабораторны­
ми экспериментами установлено, что птицы и змеи поедают лягушек, не выбирающих 

субстрат (Тordoff; 1980), но природных данных для таких заключений нет гипотеза 
становления полиморфизма хищниками достаточно правдоподобна, но адекватно не 

проверена, а гипотеза об отборе на коррелированные характеристики с окраской адре­

сована прежде всего на поиски таких особенносrей. Показаны, например, отличия 

между генетически детерминированными морфами в устойчивости к болезням в лабо­

раторных культурах (Nevo,1973), плодовитости самок (Jameson and-Pequegnat, 1971), 
или выживаемости во время зимовки (Мerrel and Rodell, 1968). Однако полиморфизм 

среди амфибий настолько обычен, что трудно представить что балансирующий отбор 

действует на различный набор коррелированнЫх признаков у каждого вида. Неясно, 
возможно ли существование одного или нескольких ключей, адаiПИвньiХ черт, кото­

рые коррелированны с окраской или характером рисунка у большинства полиморфных 

видов. Одной из таких характеристик может бьrrь длительность личиночного развития, 

которая может быть коррелированна с особенностями окраски взрослых у различных 

видов. Экспериментальные доказательства корреляции между длиной личиночного 

nериода характером рисунка спины получены для Ranidella insignifera (Вull, 1977) и 
Rana pipiens (Мerrel, 1972). У обоих видов частота морф растущих более быстро отме­
чается в тех частях ареала, где время существования водоемов в среднем короче. Также 

отмечалось, что в условИJIХ засушливого года частота бесполосьtх остромордых лягу­

шек среди молодняка ниже обычного (Ищенко, Щупак, 1974), что свидетельствует о 
разной скорости личиночного развития у разных генотиrюв. 



При исследовании полиморфизма бурых лягушек в процессе работы с сериями бы­

ли выделены следующие морфы по окраске спинной части туловища. 

1. Морфа "striata"(S). Полосатая. Для таких особей характерно присуrствие светлой 
дорсальной полосы, пересекающей туловище от заднего края спины до конца головы. 

У Rana arvalis, Rana asiatica, Rana amurensis и Rana macrocnemis (в популяциях из За­

кавказья) она четко отграничена от основного фона окраски, тогда как у Rana chens­

inensis, Rana temporaria и у северакавказских Rana macrocnemis эта полоса, если и име­

ется, то границы её нечетки, или она проходит не по всей длине туловища. 

2. Морфа "maculata".(М) Пятнистая. Для особей этой морфы характерен набор тем­
ных пятен на спинной части туловища и на голове. Обычно присуrствует "затылочное" 

пятно (Терентьев, 1950) и несколько (до 10 и более) крупных, диаметром до 5-7 мм, 
расположенных хаотически или рядами, особенно при наличии спинной полосы. 

3. Морфа "hemimaculata". Полупятнистая. Количество пятен заметно меньше, обыч­
но 1-3. Это или затылочное пятно и 1-2 дополнительных, или 2-3 пятна в задней час­

ти туловища. 

4. Морфа "punctata". Крапчатая. На спинной части туловища расположено много, бо­

лее 10 или до нескольких десятков мелких, диаметром 0.5-1.0 мм, пятен. 

5. Морфа "hemipunctata". Полукрапчатая. Количество мелких пятен невелико, как 
правило 1-5. 

6. Морфа "bumsi". Чистая. Пятна и крап на спине. отсуrствуют. Название заимство­

вано по аналогии с морфой леопардовой лягушки, Rana pipiens. Общий фон окраски 
может значительно варьировать. 

Приведеиная выше схема была принята на ранних этапах работы и при первых опи­

санИJIХ полиморфизма исследуемой группы в целом (IIIвapц, Ищенко, 1968; Шварц и 

др., 1972; Ищенко, 1973,1978). 
Поскольку наследование описанных черт, по-видимому, независимо, в популяцИJIХ 

многих видов встречаются различные комбинации признаков (табл.1 ). 

Разумеется, полученная картина не охватывает всех ситуаций, могущих быть встре­

ченными у разных видов, так как обследованный материал не полностью характеризует 

ареалы, а лишь их часть, но, тем не менее, собранные данные позвоЛJПОТ судить о раз­

личной степени проявления полиморфизма у изученных видов. Наименее полиморфны 

прьrrкая, сибирская и центрально-азиатская лягушки, у которых обнаружено Л!!ШЬ 6 

комбинаций рисунка спины, существенно больше полиморфны дальневосточная ля­

гушка (10 комбинаций рисунка) и травяная (11), и самыми полиморфными по изучен­
ным признакам ЯВЛJIЮТСЯ остромордая травяная и малоазиатская лягушки (14- 15 ком­

бинаций). 

Видовые различия в полиморфизме близких видов обычно свJIЗываютси· с разнооб­

разнем мест обитания, используемых видами (Мain, 1965; Stewart, 1974). Бесспорно, 

широко распространенные остромордая, травяная и малоазиатская лягушки характе­

ризуются большим набором используемых биотопов, поскольку остромордая обитает 

как в зоне степей, так и в предтундровом редколесье, как в равнинах, так и в горах на 

высоте более 2000 м и в пределах одной ландшафтно-географической зоны заселяет 

разнообразные биотопы (Равкин, Лукьянова, 1976). Травяная лягушка и малоазиатская 
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Таблица 1. Фенатиnические вариаJПы обследованных видов бурых лягушек 

arvalis tempo- amu- asiatica chensi- dalma- macro-

raria rensis nensis tina cnemis 

м + + + + + + 
hm + + + + + 
р + + + + 
hP + + + + 
в + + + + + 
МР + + + 
hmP + + + + 
МЬР + 
hmhP + + + + 
MS + + + + + + 
hmS + + + + + + 
BS + + + + + 
PS + + + + 
?vfPS + + 
ЬРS + + + + + 
hmhPS + 
hmPS + 

проникают достаточно высоко в rоры - до 2600 м иЗООО м соответственно 

(Grossenbacher,1997; Borkin,1997). Достаточно эвритоnна дальневосточная лягушка, 
обитающая как в широколиственных и смешанных лесах, так и на обширных болотах 

и по краям озер (Коротков, 1972; Белова, 1972; Белова, Костенко, 1974; Басарукин, 
1983, 1989; Боркин, Басарукин, 1987). Эвритопность может лроиВЛJIТЬСЯ не только в 

период активной жизни, но и во времв слвчки: малоазиатская лягушка, по нашим дан­

ным, может зимовать как на суше, тах и в воде (Ищенко, 19806). С другой стороны, 

прыrкая лягушка более сrенотопный вид- она ЗаселJiет более однородные типы леса, 

предпочитав светлые, открытые биотопы, не идет высо"о в rоры, XOТJI ареал её в Евро­

пе достаточно обширен Q1олушина, Кушнирук,1963; Obst,1971; Grossenbacher,1997). 
Сравнительно сrенотопна и сибирская лвгушка , имеющая досrаточно обширный аре­
ал, зaCeJJJIIOщaя, например, на обширных прострilнствах Западной Сибири значmельно 

меньший набор биотопов по сравнению с остромордой лягушкой (Равкин, Лукьинова, 

1972, 1976), XOТJI и этот вид проникает в зону и предl)'ИДровых редколесий, и лесосте­
пей. Центрально-азиатская лягушка обитает преимущественно в лесной зоне по доли­

нам rорных рек, и в сrепной и пустынной зонах, но повсюду- в непосредственной бли­

зости от воды. Поднимаетсв в rоры до ЗОООм (Боркин, 1986; Перешкольник, 1975; 
Токтосуиов, Портнвгина,1972, 1976; Kuzrnin, 1994,1995). Таким образом, можно ут­
верждать, что степень полиморфкости изученных видов в определенной мере корре­

лираванна со степенью их экологической пластичности, что отмечено и для некоторых 

других представmелей бесхвостых амфибий (lnger et aJ.,1974). 
Разумеетсв, более корректно оперировать не столько с констатацией наличия или 

отсуrствия различных морф в пределах вида , сколько с частотой их встречаемостью. 
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Так, в серии Rana dalmatina, собранной в сентябре 1972 в окрестиОСПIХ Ужгорода, из 
275 особей 40,4 +2.96% Имели полный набор ПJПСН спины (морфа М ), 55.6+3.00"/о 

имели редуцированный набор ПJIТСН и 4 + 1.18% не имели ПJIТСН вообще. Крапчатость 
встречена лишь у одной особи (0.36%) , попукрапчатость - у 6 особей (2.2%). Два ос­
новных фенотипа (М и Ьm) охватывают 96.2% серии. Существуют определенные раз­
личu между полами. ЧастОты фенотипов М, Ьm и hP у самцов. составmuот 42.0 , 54.2 
и 0.93%. У самок фенотип М составJJЯет 41.7"/о особей, Ьm- 54.3%,В -0.78% и hP-
3.15%. Светлu дорсомедиапьнu IIO.IIoca у этого вида не встреча= 

Сибирс1С811 JJЯI)'Шка ( Rana amurensis). У самцов ( IF201) MS- 72.1%, hmS- 19.9"/о, 

hPS- 6.7%, BS и PS- по 0.5%. У самок (n = 145) MS- 70.3%, ЬmS- 25.6%, hPS-
2. 07о/о, ЬmhPS, PS, В - по О. 7"/о. Попоные paзJJИЧWI недостоверны. 

Центрапьно-азиатсКIUI JJЯI)'Шка. Все 123 особи (96 самцов и 27 самок) из Киргизии 

имели один и тот же фенотип - MS. 

Травинu JJЯI)'Шка. Из 493 обспедованных особей М -42.4%? Ьm- 38.9"/о, В- 18.7"/о, 

р -5. 7"/о, hP - 7.3%. s -2.4%. 

Да.льневосточнu JJЯI)'Шка. Из 521 особи ПIIТНистые составтпот в цепом 26.3 %, 
особи с уменьшенным набором ПJ1ТСН- 56%, без ПJIТСН- 17.7"/о. Часгота напичu крапа 

и попукрапа- 1.3% и 3.6%. Полоса присуrствуету 16.9"/о особей. 

Мапоазиатс1С811 JJЯI)'ШKa. Обспедовано 2723 особи. М- 73.6%, Ьm ·- 24.1%, В -
2.3%, Р -16%, hP -0.07"/е, S - 0-78% в разных попуJJЯциих .. Что касаетсJI встречаемости 

отдельных комбинаций, то , например, в попуJJЯции с Севериоrо Кавказа ( 850 м над 
ур.м.) среди особей, добытых в период размноженu, у 151 самок ПIIТНистые состави­
ли 31.1%, по.nуrurтнистые- 45%, В -12.6%, ЬmР, Мhр и МР- по 1.3%, hmhP и hP- по 
0.65%. У самцов, из 735 особей, ПJIТНИСТЫе сотавИJIИ39.2%, по.nуrurтнистые -33.06%, 
В- 9.11%, Р -7.1%, hP и ЬmР- по 3.26%, ЬmhP- 2.86%, МР- 1.63%, МhР- 0.4% и 

hmhPS - 0.14%. 

Остромордu лиrушха- у 7255 взрослых особей. М -67.4%, Ьm- 19.4%, В- 13.2%., 
р -1.25%, s - 37"/о. 

Анализ соприжениости частаr отдельных признаков (М, hm, Р, hp, S) с видовой 

принадпежностью показал, 1fi'O во всех случаих велИчина криrери.в х2 достигала высо­
ких значений ( от 101.956 до 508.887 при d.f.=б и р-<0.001). Величина хоэффициеиrа 

контингенции (С) варьирует от 0.140-0.151 ДJIJI крапчатости и попукрапчатоС'JИ до 
0.466 ДJJЯ признака "полоса•. Учитывu, 1fi'O махсимапьноrо значении ( 1 ) коэффициент 
контингенции достигает при не лимкrироваином хопичестве признахов, можно гово­

рить о существенной СВJIЗИ между видовой прннадпежносrыо и частотой тех ИJIИ иных 

признахов, т. е. об определенной степени видоспецифичиости полиморфизма. 
Совершенно очевидно, 1fi'O эта видаспецифичность может быть резуль'ПIТОм как 

того, 1fi'O одна из попуJJЯций вида харахтеризуетси наибольшим фенотипичесхим раз­
нообразием, так н того, 1fi'O все популиции вида будуr содержать мuсимапьный набор 
фенотипичесхих комбинаций, в то времи как У другоrо вида набор фенотипичесхих 
комбинаций может значительно уменьшен во всех популициих, и это может быть кос-

• о 



венным свидетельством адаmивности полиморфизма, и СIП)'ация значительно прояс­

няется при сравнении отдельных популяций одного вида. 

Однако прежде всего надо отметить, что при исследовании полиморфизма амфи­

бий как правило, не рассматриваются половые отличии, но различия в проявлении 

полиморфизма между полами могуr сказываться на межпопуляционных отличиях в 

случае неодинакового соотношения полов в разных выборках. Из 44 анализированных 
случаев в большинстве из них не обнаружено достоверных отличий между самцами и 

самками. Не обнаружено различий у прьrrкой, центральнаазиатской и сибирской лягу­

шек. У осгромордой лягушки из 21 обследованных популяций лишь в трех случаях 

отмечены достоверные отличия между самцами и самками. У особей нз Белоруссии 

(Минская область), нз лесостепной зоны Челябинской области (район оз. Бускуль) и в 

одной нз nопуляций Свердловекой области (Талицкий район, лесная зона) обнаружены 

небольшие половые отличия в частоте особей с нормальной пятнистостью , хотя зна­

чения коэффициента контингенции и невепики-от 0.140 до 0.196 nри р=О.ОО5 - 0.012, 
но nри долговременных исследованиях эти различия отмечались не ежегодно и пре­

имущественно за 5чет различий в возрастной сгруктуре. Незначитепьные отличия ме­

жду самцами и самками Rana chensinensis обнаружены только в частоте особей со сла­
бо выраженной краnчатостью (hp) лишь у сеголеток с о. Кунашир. У Rana macrocnemis 
лишь в одном случае - у трехлетних особей в nопуляции с Северного Кавказа (850 м) -
отмечены достоверные отличия между самцами и самками в частоте особей с полным 

набором nятен (М). В целом, различия между полами достаточно редки и невепики, и 

при различного рода межпопуляционных сравнениях смешанные в отношения пола 

выборки вполне допустимы для анализа. 

Популяционные отличu 

Rana anшrensis. В значительной мере исследованные популяции ( четыре выбор­
ки из Якутии и по одной выборке из Томской области, окрестностей Южно­

Сахалинска и Монголии, Ищенко, 19786) отличаются по частотам морф М, hm, Р и hp. 
Частота морфы М варьирует от 33.3% до 76.6% в различных частях Южной Якутии, 

в Северной Монголии составляет 47.2%, а на севере Томской области - 90.9"/о, на Са­

халине - 56.3%. В цепом неравномерность распределения морфы по ареалу статистиче­
ски подтверждается . х~4.524, d.f.=б, р<О.ОО1. Коэффициент контингенции равен 
0.339 при р<О.ОО1. Дли морфы hm частоты всгречаемости в Якутии варьируют от 8.3 

до 33.3.%, максимальная частота ei! отмечена в Северной Монголии - 41.7%, мини­
мальная вне Якутии- в Томской области.- 9.1% и на Сахалине- 18.8%. Коэффициент 

контингенции равен 0.255, р<О.001. Морфа Р редка- в двух популяциях частота её 

составила 25.0 и 5.6% и на Сахалине - 6.3%. В остальных. случаях она не обнаружена. 

Коэффициент контингенции- 0.35, р<О.ОО1. Морфа Ьр более Обычна- всгречена в 

трех Якутских сериях с частотой 4.7- 8.3%. На Сахалине её частота равна 18.8%, в 

Монголии - 8.3%. В цепом различия между популяциями достоверны - X~l6.438, 
d.f.= 6, р=О.О12; С= 0.214. Частота особей с полосой (S) ва всех популяциях одинако-



ва. Неемотри на досrаточно значительные раэпичИJI между попуmщИJIМИ, какой-либо 

захономерной географической изменчивости в фенатипических раэпичИJIХ попутщий 

не прослеживаетси. 

RlliUJ chliinensis. Сравнение только двух популиций ( с Кунашира и нз Комаров­
ского заповедника) не поэволиет говор1ПЪ о каких-либо закономерных географических 

отличИJIХ популиций. Тем не менее популиции сущесrвеино и достоверно отлич810ТСJ1 

по частоте морфы М, часrота которой на Кунашире состаВЛJiет 34.2%, а в Комаров­
ском заповеднике- 16.0"/о. Дли морфы hm соответствующие часrоты равны 50.0 и 

61.5%, но наиболее сравниваемые популиции отличаюТСJI по частоте морфы S- 51.3% 
на Кунашире при отсуrствии таковой в Комаровском заповеднике. Значение коэффи­

циента конгиигенции очень высоко дли случаи сравиеиИJI только двух популиций -

0.525 при р<О.ОО1. 1 

RlliUJ temporruia. Четыре изученные популиции (БелоруссИJI, Минский район, Ле­

иииградскаи обл., Свердловскаи обл. и Полирный Урал) досrоверно отличiiЮТСJI по 

частоте морфы М, котораи варьирует от 26.9"/о (Полириый Урал) до 48.1% 
(Ленииградскаи обл.). Коэффициенг коJПИнгеиции равен 0.144 при р=О.О33. РаэпичИJI в 

частоте морфы hm (от 24.4% до 34.4%) недостоверны. Коэффициенг коJПИнгенции 

равен 0.091, р=О.383. Также достоверны различия между популициями по частоте 

морфыР-от 6.7% и 7.1% в Ленииградской области и Свердловекой области до14.6% в 
Белоруссии и 25.2% на Полирком Урале. Коэффициенг ко!П'Ингеиции равен 0.207, 

р<О.ОО1. Дnи морфы hp раэпичИJI также достоверны- коэф. конгиигеиции равен 0.151, 

р=0.02, и часrота ее варьирует от 5.1% (Свердловекаи область) до 26.9"/о (Полириый 
Урал). Популиции Минской и Ленииградской областей по частоте этой морфы не от­

личаюrси- 16.7 и 18.Зо/о). Что касаеТСJ1 морфы S, то она утравJiной лиrуwки очень ред­

ка и частота ее в Свердловекой и Ленинградской облаСТJIХ составила лишь 1%, а в 
Минском районе и на Полирком Урале она не встречена. В целом различия недосто­

верны. 

Приведеиные данные поэвоЛJПОт утвержда:rь. чrо закономерные географические 

раэпичИJI в распределении морф на имеющемСII материале не обиаружи&аЮТСJI, хоти на 

ограниченных участках ареала микрогеографические тенденции мoi)'J' быть обнаруже­

ны (Пихулик, 1985; Косова, 1997). 

RIUia nuu:rocnemis. Обитание в различных горных системах, на разной высоrе над 

уровнем мори и соответственно в разных климаrических условИJIХ, естесrвенно может 

накладывать отпечаток на различия в фенаоблике популиций при условии той или 

иной степени адаптивности полиморфизма, чrо иногда отмечаетси при исследовании 

высотно-зависимой изменчивости (Savage, Emerson, 1970). 

Значительный полиморфизм вида вместе с большой морфологической изменчиво­

стью ивилси в свое времи основанием дли описания двух отдельных видов Rana mac­
rocnemis Boul. и Rana camerani Boul.), поскольку некоторые. популиции или группы по­
пулиций значительно отличались по окраСке и пропорЦИ!Iм тела. Сравнение рвда цо­

пулиций с Северного Кавказа и ЗахавкаэЬJI (Ищенко, 19786) позвопило установить су­
щесrвениые раэличИJI в проивлеиии полиморфизма в исследованных частих ареала. К 

настоищему времени даже в пределах только Кавказского реi!ИОИа, т.е. сравнительно 



небольшой части ареала, обнаруживаетСJI значительнах изменчивость в проявлении 

полиморфизма этого вида (Ищенко, 1978б; Tarkhnishvi1i, Gokhe1ashvili, 1996). Так, час­

тота особей морфы "maculata" составляет 92.7- 96.6% на высоте 2500 м в районе юж­
ного побережья оз. Севан, на северных склонах г. Арагац (2600м) и в зоне сухих степей 

вблизи г. Ереван на высоте 1300 м. На Северном Кавказе (Кабардино-Балкария) на 

высоте 2500 м она составляет лишь 46.9"/о, в окрестноспх г. Нальчик (560 м)- 19.1%, 
а на равнине в Колхндской низменности ( районо г. Поти)- 25.1%. Также велики раз­
личия между популяциями по встречаемости морфы "striata" - в Грузии на высотах 

1000-2500 м частота её варьирует от 4 до 87%., причем обиаружены значительные раз­
личия между популяциями, обитающими на одной высоте. На Северном Кавказе час­

тота этой морфы вообще невелика - на высоте 850-950м в разные годы она не встре­

чалась или же обнаруживалась у 0.5% особей, а на высоте 2500 м (верховья р. Баксан) 
частота её достигала 3.1%. В тоже время в Армении отмечено значительное возраста­
ние особей со светлой полосой при продвижении в горы от 1300 м до 2600м от 15.9"/о 
до 69.6%. В цепом распределение морф по ареалу в пределах Кавказского региона не­
равномерно- значения коэффициентов контингенции достоверны и составляют 0.106-
0.553, причем наиболее они велики для морфы "maculata" (0.463) и морфы "striata" 
(0.553). В тоже время нельзя говорить о строгих корреляциях между частотой морф и 
высотой над уровнем моря. 

Rana arvalis. Уже первые специальные исспедования полиморфизма остромордой 

лягушки (Stugren, 1966) обнаружили значительную неравномерность распространения 
морф в пределах ареала при отсутствии четких корреляций между ландшафтно­

географической зональностью и частотой морф, хотя и на крайне небольшом материа­

ле. Проведеиное нами изучение полиморфизма остромордой лягушки в пределах Ура­

Ла и Западной Сибири и некоторых пунктов Европейской части ареала вида (Ищенко, 

19786) позволило выявить определенные тенденции в распространении отдельных 
морф. Неравномерность распределения отдельных морф по ареалу в пределах россий­

ской его части статистически высоко дос10верна - для всех морф значения коэффици­
ента контингенции варьируют в пределах 0.229- 0.384 при р < 0.001. В ряде случаев 
отсутствуют какие-либо видимые закономерности географические закономерности в 

распределении морф по ареалу. Частота, например, особей лишенных пятнистости 

(Ьumsi) сравнительно низка ( 2.3- 8.3%) в некоТорых популяциях в степной зоне Юж­
ного Урала, на юге п-ова Ямал и в окрестностях Киева. Но она значительно выше 

(14.8-26.6%) в окрестностях Свердловска, в низовьях Иртыша, в горах Южного Урала 

и в одной из популяций Оренбургской области( Ищенко, 19786). Наименьшая частота 
особей со светлой спинной полосой (stria,ta) отмечена в пойме р. Чуна (приток р. Та­
сеева, левого притока Ангары) и в окрестностях Киева ( 5.1-6.5% из 647 и 1054 экз. 
Соответственно). На Урале прослеживаются определенные широтные изменения час­

тоты особей со спинной полосой, связанные с зональностью. В четырех популяциях 

лесной зоны Свердловекой области частота морфы "striata" колеблется в пределах 

17.7-21.6%, но южнее, в предлесостепной зоне, на границе с Челябинской и Курган­
ской областями, частота её повышается до 34.3- 41.70%, а в Курганской области она 
достигает 52.9"/о. На Южном Урале (Челябинская обл. и Башкирия ) в территориях, 



приуроченных к горам часюта этой морфы составляет 34.9 -41.4%. но в равнинных 
участках, в степной зоне Челябинской и Оренбургской областей достигает 66.9 -
81.8%. Таким образом, можно говорить о большей частоте этой морфы в открьпых 
биотопах. В пользу этого свидетельствует достаточно высокая частота этой морфы в 

низинных открьrrых болотах Западной Сибири ( до 51.5-59.2%, Ищенко, 19786), на 
низинных открытых болотах в Германии - более 80"/о ( Biichs, .1987) и в открытых био­
топах антропогенных зон (Вершинин, 1997). В Белоруссии установлена повышеинаJJ 
частота встречаемости морфы "striata" различных участках поймы р. Приrurть на 

большей части её протяженности по сравнению со всеми остальными участками рес­

публики Беларусь (Пикулик, 1985), но связывать эти различия с вероятным загрязне­

нием территории нет оснований, так как по нашим данным фенотипическое разнооб­

разие популяций остромордой лягушки из зоны Воеточно-Уральского радиоактивного 

следа (БУРС) не отличается от такового от соседних популяций предлесостепной зо­

ны, но все они значительно отличаются по фенаоблику от близкорасположенных по­

пуляций лесной зоны. РазнаJJ приуроченность отдельных морф бурьiх лягушек к раз­

личным биоценотическим комплексам прослеживается и при изучении географиче­

ской изменчивости проявления полиморфизма на сравнительно небольших участках 

ареала (Косова, 1996; Пикулик, Косова, 1992). 

ВнутрипоnуЛRцuонна изженчивость 

Стабильность популиционного фенооблнка во времени может свидетельство­

вать как об определенной адаптивной ценности различных морф, так и о достаточно­

сти даже одноразовых выборок для характеристики отдельных популяций. Несмотря 

на немногочисленность долговременных исследований популяций амфибий, имеются 

сведения о достаточно стабильном соотношении различных морф в переделах популя­

ции в течение длительного времени .. (Вrоwn, 1965; Nevo, 1973; Stewart, 1974 и др.). Эта 
стабильность подтверждается и на нашем материале. В популяции малоазиатской ля­

гушки на Северном Кавказе в течение трех периодов размножения доля особей без 

спинного рисунка (bumsi) варьировала от 5.2 до 8.9% при том, что в среднем в разных 
популяциях она составляет от О до 12.8%. Частота морфы "striata" в популяции из 

Челябинской области (Ильменский заповедник) li Р&;JНЫе годы варьировала от 39.6 до 
44.8% (Ищенко., 19786). В популяции из Свердловекой области среди размозжав­

шихся в период 1983-1996 гт. Часюта морфы "striata" варьировала в пределах i7.8 -

27.4 о/о (коэффициент контингенции равен 0.045 при р=О.203). Временные различия, 
таким образом, значительно ниже различий между популяциями. Различий в частотах 

иных морф нигде не обнаружено. 

Возрастные отличии. При анализе сопряженности возрастной структуры популя­

ции с её фенатипическим составом могут возникнуть по крайней мере две ситуации. В 

первом случае наблюдаемые различия могут быть следствием того, что одна из возрас­

тных групп (генераций) может отличаться по своему фенаоблику "аЬ ovo" и сохраиять 
свою специфику до исчезновения генерации. Во втором Случае исследователь может 

столкнуться с возрастными различиями 5ensu stricto, т.е. может иметь место диффе­
ренциальнаJJ смертность разных морф. Такие ситуации могут бьrгь обнаружены лишь 



при специальных исследовамиях. Тем не менее даже решение первой задачи nредстав­

ляет существенный интерес, так как возрасrная структура может накладывать оnреде­

ленный отnечаток на формирование брачных пар и, соответственно, на фенаоблик но­

вых генераций. Первые данные о связях возрасrной структуры nonyJUЩИи с генетиче­

ским разнообразii"ем nоnуляции (как следствие фенотиnического разнообразия) были 

nолучены нами на основе оnределения возраста по размерам тела и исnользовамы nри 

nостроении математических модепей (Шварц, Ищенко, 1968; Ищенко, 1969,1978б; Бе­
зепь и др., 1974; Мазуров и др., 1972), и nоэтому, естесrвенно, нуждаюгся по меньшей 

мере в корректировке. 

Изучение расnределения часrот различных морф в разных возрастных групnах во 

всех обспедованных nоnуляциях nозволило усгановiПь, что отсутствуют какие-либо 
статистически достоверные ОТIС.!Iонения от случайного расnределения морф по возрас­

тным группам у прыткой и цеитрапьиоаэиатск:ой лиrушек:, или же они настолько 

малы, 'ПО связь между возрастной структурой и фенаобликом выборки не обнаружива­

ется. 

У сибирск:ой л~rуwк:и в двух поnуляциях из Якутии обнаружена достоверная 

связь между возрастом и часrотой морфы "maculata" . В одной из них (район Хаты­
Урях) часrота этоЙ морфы у двух- и трехлетних особей сосгавпяет 77.8 и 71.8%, тогда 
как у четырех- и пятипетних - 40.0 и 52.6%. Значение коэффициента коJПингенции в 
этом случае равно 0.343 при р=О.О33. В другой поnуляции (район с. Покровское) к этой 

морфе относиrся все однолетние особи, у двухлетних доля ей сосгавляет 82.4%, у трех­

и четырехпетних ~ 54.5 и 20.0"/о. Коэффицие!П коитннгенции равен 0.499 nри p<O.OOI . 
В выборках из Томской области, Моиr-олии и с Сахалина какие-либо достоверные воз­

растные различия не обнаружены. 

В двух сериях дальневосточной лиrуwк:и, собранных на о. Кунашир и в Комаров­

ском заповеднике, обнаружена достоверная связь между возрастом и частотой неко­

торых морф. Особи с Кунашара характеризуются сравн!Пепьно большой часrотой 

морфы "maculata" среди сеголеток ( 31.6%), тогда как в других возрастных группах 

частота ее колеблется в пределах 4.0 - 8.3%. Коэффициеm коJПингенции равен 0.33 

при р<О.001. В серии из Комаровского заповедника такой связи не обнаружено. В то 

же время в обеих поnуляциях обнаружена достоверная свJIЗь с возрастом частоты 

морфы "hernipunctata" (козф. коитннгенции С равен 0.457 при p<O.OOI и 0.253, 

р=О.ОО6). У экземпляров с Кунашира часrота этой морфы составляет 0.77% у особей в 

возрасте 1-3 года и 22.7% у четырех- - шестипетних особей. В Комаровском заповед­

нике соответствующие часrоты равны 7.5% и 21.4%. 

Если в перечисленных случаях можно. говориrь об определенных "возрастных трен­

дах" в изменении часrот морф, то иные СJПУациИ набтодаюгся в поnуляциях травяной 

ляrуwк:и. Прослеживается неодиородиость распределения ·морфы "maculata" по воз­
расrным группам, частота её варьирует от 8.3% до 55.0%, С=О.409 nри р=О.О12, но оп­
ределенный возрастной тренд не набпюдается. В поnуляции нз Свердловекой области 

( окрестности с. Раскуиха) доля крапчатых особей (punctata) среди неполовозрелых со­

ставляет 2.47%, а среди nоловозрелых 33.3%, nреимущественно за счет четырехлетних 
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особей, среди которых частота этой морфы достигает 44.4%. В целом С=О.517 при 
р<О.ОО1. Во всех остапьных случаях (в популяциях из Белоруссии и Ленинградской 

области) достоверной возрастной изменчивости не обнаружено. 

При сравнении частот морф в разных возрастных группах разных популяций мало­

азиатской лягушки обнаружено, что ни в одной из 11 изученных популяций ( 14 вы­
борок) не обнаружено достоверных возрастных различий в частоте морфы "maculata". 
Наибольшие различия отмечены в популяции из окрестностей г. Нальчик (высота 560 
м), где частота морфы "hemimaculata" у двухлетних особей составляла 86.4%, а у одно­
летних и трехлетних- по 33.3% ( С=О.469, р=О.О13). Достоверные зависимости между 

возрастом и частотой морфы "punctata" обнаружены в популяции из Армении с высо­
ТЬI 1300 м (С=О.334, р=О.О28) и в популяции с Северного Кавказа ( 850 м, C=0.17l, 
р=О.ОО3) в серии, собранной в период размножения 1971 года. В последнем случае от­
мечено постепенное увеличение частоты морфы при увеличении возраста от О до 50%. 
В этой же популяции, но в серии собранной в период размножения 1972 года , отмече­
но увеличение с возрастом частоты особей с небольшой степенью крапчатости 

("hemipunctata") от О до 28.6% (C=0.30l, p=O.OOl). Сходная зависимость частоты этой 

морфы от возраста обнаружена в серии, собранной весной 1972 г. на побережье оз. 

Севан (1950 м): частота её измеияетси от О до 37.5% (С=О.285, р=О.ОО4). В этой же се­
рии обнаружены возрастные различия в частоте морфы bums~ у двух- - четырехлетних 
особей она варьирует от 1.2 до 8.3%, но у питилетних достигает 28.6% (С=О.301, 
р=О.ОО1}. Но различия в частоте этой морфы среди разных возрil.стных групп в попу­

ляции из окрестностей Нальчика совершенно иные - у однолетних она встречаетси у 

50% особей, а у трехлетних и старше- с частотой от 8.2 до 20.8% (C=O.SS6, p<O.OOl). 
Наконец, возрастные изменения частоты морфы striata наЙдены в популяции из Арме­
нии с высоты 1300 м, где полосатые особи среди старых ( старше четырех лет) вообще 
отсутствуют, а частота их в возрастных группах от двух до четырех лет падает с 45.8% 
до 7.1% (С=О.397, р=О.ОО2). Таким образом, те или иные возрастные отличия, обнару­
жены у малоазиатской лягушки в 8 из 84 возможных случаев (14 серий и 6 признаков), 
причем далеко не всегда можно говорить именно о возрастных сдвигах в частотах 

морф у малоазиатской лягушки, а лишь о фенотипической специфике одной из возрас­

тных групп (генераций). 

При обследовании 21 популяции остромордой лигушки установлено, что нет .зави­
симости между возрастом и частотой морф maculata , hemimaculata и bumsi. Лишь в 
одном случае (Челябинская обл., окрестности с. Баталы) обнаружены разлИчия в час­

тоте морфы striata между двухлетними и трехлетними особими - 59.0 и 86.7% 
(С=О.358, р=О.О21). Но зти различия оruпь-таки не ивляются возрастными в строгом 

смысле слова, так как все однолетние и четырехлетние особи· имели спинную полосу, 

и правильнее говорить о фенатипической специфике одой возрастной группы - двух­

летних особей. 

Исходя из стабильности фенаоблика популяции во времени, можно предположить, 

•rro эта стабильность, или слабое варьирование фенаоблика во времени, может бьrrь 
следствием того, что различия в фенаоблике между возрастными группами в разные 

периоды существования популяции могут бьrrь различными. Такого рода сmуации мо-



ryr бьrrь изучен~~ лишь nри долговременных исследованиях возрастной и фенетиче­
ской струкrуры nоnуляции. Проведеиное длительное исследование nоnуляции остро­

мордой лягушки ·(Свердловская обл., Талицкий р-н) nозволило оnределить зависи­
мость между возрастом животных и частотой морф на основе данных о 8171 особях, 
добьrrых в разлиЧные периоды размножения в течение 14 лет. При рассмотрении зави­
симостей для все~ групnы в целом установлено, что действительно имеются статисти­

чески достовернЫе, но слабые зависимости (С=О.О57- 0.098 nри р=О.ОО1) между воз­
растом особей и частотой различных морф. В частности, отмечается снижение доли 

морфы striata у особей старше 6 лет и снижение частоты морфы maculata (Ищенко, 

1990; Ishchenko, J;.?94b ). Однако определение тех же свJIЗеЙ между возрастом особей и 
частотой морф дЛя каждой ежегодной выборки отдельно позволяет обнаружить иные 

результаты. Исследуемы зависимости в разные периоды размножения или отсутству­

ют, или, наоборот, прояВЛЯЮТСJI более четко. В шести из четырнадцати случаев обна­

ружено достоверное снижение с возрастом частоты морфы maculata (С = 0.150 -0.186, 
р=О.ОО1 -0.018), в одном случае- увеличение с возрастом частоты морфы hemimacu­

lata, в двух случ~ выявлены достоверные иенаnравленные различия между возрас­
тными группами '11 частоте морфы punctata и в двух случаях -·снижение с возрастом 

частоты морфы ~triata. Иенаnравленные возрастные различия, являются следствием 
специфики отдельных генераций, закладываемой nри её возникновении, так как в раз­

ные годы сеголеiки, проходящие метаморфоз, мoryr характеризоваться различной фе­

нетической струК"rурой (Ishchenko, 1989Ь). Случаи, когда отмечаются направленные 

возрастные изменения, когда можно говорить не только о соnряженности между воз­

растной структурой и фенетическим разнообразии поnуляции, а уже о корреляции при­
знаков, мoryr являться следствием дифференциальной смертности различных морф 

(генотипов). Такая ситуация была исследована nри прослеживании судьбы отдельной 

генерации, с момента вступления её в размножение до полного отмирания. Было уста­

новлено, что , с одной стороны, морфа striata характеризуется меньшей продолжитель­
ностью жизни по сравнению с бесnолосыми особями и, во-вторых, морфа burnsi харак­
теризуется не только большей nродолжительностью жизни по сравнению с морфой 

maculata, но и более поздним nоловым созреванием (Ishchenko, 1994Ь). 
Таким образом, имеется достаточно оснований утверждать, что в nоnуляциях бу­

рых лягушек нередкн ситуации, когда по тем или иным nричинам наблюдается нерав­

номерное распределение морф (генотиnов) по разным возрастным груnnам, но выяв­

ление таких случаев и анализ их ,nо-видимому, требует долговременных исследований 

поnуляций. 

Бнотоnическ:ие различии. Неравномерность расnределения различных морф по 

территории, занимаемой nоnуЛJiций, может бьrrь следствием прежде всего различной 

возрастной струкrуры насёiiенм';~фибий в разных-биотопах в том случае, если сами 
по себе возрастные груnпы характеризуются различным генетическим составом, нахо­

дящем свое отражение в фенооблике этих групn. Расхождение по биотоnам животных 

различных возрастов, особенно неnоловозрелых и половозрелых особей, достаточно 

хорошо известно для pJiдa видов амфибий (Duellmaп апd Trueb, 1986). Даже на основе 
анализа только размерной струкrуры nоnуляций, позволяющего достаточно надежно 



выделить лишь младшие возрастные группы, различное распределение животных раз­

ных возрастов на терр1П0рии становИТСJI очевидным, при этом даже в пределах одной 

размерно-возрастной группы в разных биотопах обнаруживается разная частота одних 

и тех же морф (Ищенко, 19786). Наибольший интерес представляет распределение 
морф на террiПОрии популяции в период размножения, поскольку судьба потомства в 

разных нерестилищах, как правило, неодинакова (Ищенко, 1977, 1979а, 1982). Уже на 
ранних этапах наших исследований было показано, что отдельные пространствеиные 

группировки малоазиатской ляrушки в период размножения характеризуются и весьма 

различным размерным составом и специфическим фенообликом (Ищенко, IЦупак, 

\975). В дальнейшем была хорошо документирована различная возрастная струк-rура 
отдельных брачных скоплений в популяции остромордой ляrушки (Ищенко, Леден­

цов, 1985а, 1987; Ishchenko, 1989). Анализ данных о полиморфизме и возрастной 
струк-rуре различных брачных скоплений в популяции остромордой ляrушки показал, 

что в различные годы степень неравномерности распределения морф по терр1П0рии, 

используемой популяцией, различна. В отдельные периоды размножения частота 

морфы maculata в разных нерестилищах может быть одинакова, но может и сильно 

отличаться, варьируя от 26.6 до 41.1% в 1987 году или от37.5% до 52.6% в 1995 г. 

Частота морфы striata ·в 1990 г. составляла в разных брачных скоплениях от 10.0 до 
23.1%, а в 1994 г.- от 19.2 до 28.1% (р<О.ОО1). Однако сами по себе частоты встречае­
мости морф могут бьпъ недостаточны для того, чтобы характеризовать вклад отдель­

ных пространствеиных группировок в генофонд новой генерации, поскольку числен­

ность размножающихся особей в них может быть различна в разные годы. Вполне ве­

роятны и обычны сиrуации, когда в пределах одного биотопа в разные годы может 

размножатъсJI или значитепьная или, на11ротив, весьма небольшая доля всех половоз­

релых особей. Например, в одной из популяций осrромордой ляrушки в Свердловекой 

области, на заболоченной вырубке площадью около 1 га ежегодно размножается от 

11.4 до 52.1% всех половозрелых особей популяции, но результативность интенсивно­
го размножения контролируется преимущественно гидрологическим режимом во~о­
емов, т.е. вероятностью их пересыхания. С другой стороны, в подавляющем большин­

стве исследований при обнаружении биотопических различий в распределении морф 

по терр1П0рии численность популяции 8 целом и на разных участках её террiПОрии 

обычно игнорируется. Позтому более корректно, на наш взгляд, ставить вопрос иначе. 

Если распределение какой-либо морфы в популяции случайно и не зависит от биаrопа, 
т.е. она равномерно распределена по терр1П0рии, то относительная её численность в 

любом конкретном биотопе должна совпадать с относительной численностью раз­

множающихся в данном биотопе животных, т.е. долевое участие биотопа 8 период 

размножения во вкладе 8 численность должно совпадать с таковым для конкретной 

морфы. Проверить это достаточно легко, определив на основе данных о численности 

размножающихся особей в биотопе (на основе подсчета всех отложенных яйцевых 

масс) и определив абсолютную численность морфы в данном биотопе на основе воз­

растной структуры размножающихся особей и фенотнпического состава выборки. На 
основе выборочного обследования нескольких биотопов определяется абсолютная 
численность отдельных морф в конкретный период размножения и сравнивается с аб-



солютной численностью размножающихся животных. Проведеиное нами такого рода 

сравнение для морфы bumsi в популяции остромордой лягушки позволило установить, 
'ПО в разных биотопах в разные периоды размноженИJI наблюдаются существенные 

отклоненИJI от теоретического соотношения вклада !.численность популяции и в чис­
ленность генотиnа (Ishchenko, 1991,1994). Не меньшие различИJI обнаружены и при 
анализе частоты морфы punctata: участок территории популяции, в котором размно­

жалось в течение двух сезонов 30"/о особей популяции, содержаn в то же время в раз­

ные годы от 20 до 50"/о общей численности морфы. В то же время для морф maculata 

и striata значительных отклонений не обнаружено. Такого рода различИJI могут быть 
результпом действИJI разных факторов, включая разную миграционную активность 

разных морф (Ищенко, 1979а; Ishcbenko, 1994Ь ). 

Специфика пространствеиных группировок при формировании генофонда новой 

генерации хорошо прослеживается при анализе частот отдельных морф в ряде генера­

ций сразу после зав.ершенИJI метаморфоза. Так, в одной из популяций остромордой ля­

гушки (Свердловская обл.) общая частота морфы striata среди сеголеток в разные го­

дьi варьирует от 17.7 до 24.0"/о. Но среди сеголеток, выходящих из различных водо­

емов, в разные ГОдУ она варьирует от О до 28.8%, от 3.8 до 59.0"/о и т.д. Таким образом, 

вклад отдельных nространствеиных группировок в генофонд новой генерации может 
быть существенно различным, но поскольку вклад в численность отдельных про­

странствеиных грУппировок может быть значительно различным, общий аллелофонд 

популяции может быть сравнительно стабильным (Ищенко, 1982). 
Если неравномерное распределение генотипов по территории, занимаемой популя­

цией в период размножении, определяет изначально разный вклад отдельных про­

странствеиных группировок в генофонд популяции, то реализация этих различий мо­

Жет определяться не только действием абиотнческих и биотических факторов, контро­

лирующих продуirГИвность водоемов, но и определенными эколоrнческим особеино­

СТIIМИ разных генотипов, в частности, различИJiми в скорости роста и развитИJI личи­

нок. Такого рода различИJI известны для некоторых видов бесхвостых, в частности для 

разных морф Rana pipiens, и они привлеквются для объясненИJI различий в распро­

странении морф в пределах ареала вида (Мerre~ 1981 ). В пределах изучаемой нами 

группы видов данные подобного рода получены по крайней мере для трех видов - тра­
вяной, остромордой и малоазИ!n"Ской лягушек. Для травяной лягушки установлено, 

что генетический состав, определяемый по частотам морф, сеголеток выходящих из 

разных водоемов , с разными условИJiми роста и развНТИJI личинок, может быть суще­

ственно отличен, но в той же мере различен генетический состав сеголеток, выходя­

щих из одного водоема, но в разные сро!(и. (Пикулик, 1977, 1978, 1985). Ранее такого 

рода данные были получены для остромордой лягушки (Ищенко, 1978а; Ищенко, IЦу­

пак, 1974; IЦуnак, 1973, 1975) и для малоази!n"Ской лягушки (Ищенко, 1978б; Шварц, 

Гурвич, Ищенко, Сосни, 1972). Наиболее общий результат этих исследований состоит 

в том, что при исходно равном фенетическом составе родителей, размножающихся в 

разных частях территории популяции ( в разных водоемах), у новой генерации этот со­

став может определяться как спецификой условий личиночиого развитИJI и роста, так и 

реальным временем для личиночного развитИJI (скоростью роста и развИТИJI отдельных 



генотипов). Таким образом, разнообразие новой генерации может определятьси при 

прочих равных условИIIХ дейсrвием абиотических факторов из-за разной реакции раз­

личных генотипов уже на личиночных сrадиих развитии. 

Естесrвенно, при исследовании фенетической струкrуры попутщий или внутрипо­

путщионных групп нельзи обойти вниманием возможные адаптивные особенности 

различных морф, т.е. их различную селективную ценность Хоти данных такого рода 

для амфибий в целом немного, уже различнаи степень проивлении полиморфизма у 

близких видов, обитающих в разных биотопах, позволяет полагать определенную 

адаптивность полиморфизма в пределах rруппы (Мain, 1965; Stewart, 1974). В риде 

случаев допускается различнаи криптическаи ценность разных морф (РуЬuщ 1961), в 

том числе и спинной полосы (Вrowder et al., 1966). По нашим данным наблюдаются 

существенные различии по содержанию гемоглобина в крови между особями Rana 

macrocnemis, имеющими спинную полосу (striata) и бесполосыми (53.0 и 43.4% соот­

ветственно), и на основе этих различий становитех объяснимым преобладание особей 

striata во многих горных популяциих вида (Ищенко, 19786). К этой же категории 

адаптивности полиморфизма относитех различии в интенсивности газообмена у раз­

ньiХ морф (полосатой и бесполосой) остромордой лягушки (Добринский, Ищенко, 

1981), в ионной проницаемости покровов (Вершинин, Терешин, 1996; Вершинин, 

1997), позволяющие понять увеличение доли морфы striata у остромордой ляrушки в 

открьrrьiХ биотопах акrропогенньiХ зон и в тех частях ареала, где инсоляции достигает 

сравнительно высокой степени. Важной особенностью морф ивляютси различии в 

уровне окислительно-восстановительных процессов и чувствительности у тироксину у 

различных морф личинок (полосатые и бесполосые) остромордой лягушки (Рункова, 

1975). Описанные нами различии в продолжительности жизни между морфами ост­

ромордой лягушки также, по-видимому, носит определенный адаптивный характер, 

хоти в различных экологических уславних они могут реализовываться по-разному и 

могут наблюдаться ситуации, когда эти различии не .,аблюдаются. С другой стороны, 

в некоторых ситуацИIIХ отмечается разнаи завнснмостъ между размерами тела и пло­

довитостью у самок striata и бесполосьiХ особей. 

Специального рассмотрении заслуживает свиэь между полиморфизмом и размgпми 

тела. Во-первых, размеры тела самок определяют в значительной мере плодовитость 

(Salthe, Mecham, 1974) а у самцов- репродуктивный успех в конкретный период раз­

множении (Нoward, 1978). Во-вторых, на размерно-возрастных отличиих морф строи­

лись модели, описывающие изменении генетического состава популяции при направ­

ленном изменении её возрастной струкrуры (БеЗель и др., 1975; Мазуров и др., 1982). 

Анализ всех имеющихси в нашем распорижении серий лягушек показал, что в боль­

шинстве случаев достоверные свиэи между особенностими рисунка спины и размера­

ми тела не обнаруживаются. У четырех видов - пръпкой, сибирской, травяной и даль­

невосточной лягушек - они отсутствуют полностью, по крайней мере на том материа­
ле, который имеетси в настоящее времи. В северокавказских популяциих малоазиат-



ской лиrушки при сравнении особей с нормальной ruпнисrостью (maculata) с осталь­

ными установлено, что в фактор "ruпннстость" определиет 15-20"/о изменчивости 

размеров тела при сравнении его роли с влИIIнием возраста, а в популиции из окрест­

ностей г. Поти его дом в дисперсии размеров тела состаВЛJiет 45%. В популиции с 
высоrы 2600 м (Армения) обнаруживаютс11 небольшие различИII в размерах между 

особями морфы "bumsi" и остальными, но не во всех возрастных групnах, а в попули­

ции об~ающей в Армении на высоте \300 м 28.7"/о.дисперсии размеровДела опреде­
лиется признаком полосатости. В большинстве популиций остромордой лигушки не 

найдено различий в размерах тела, определиемых именно особенностями рисунка спи­

ны, т.е. полиморфизмом. Лишь небольшие различия обнаружены у особей морфы 

hemimaculata по сравнению с другими в поnулиции Челибинской области ( район оз. 
Бускуль) и в Оренбургской области. Наблюдающиеся в ряде случаев различия в раз­

мерной структуре и средних размерах особей разных морф в пределах одной nопули­

ции наиболее вероятно могут быть следствием небольших различий в возрастной 

струпуре и продолжительности жизни. 

Оnисанные · проявления фенетического, а следовательно и генетического разно­

образИ11 внутрипопулиционных групп могут явиться достаточным основанием дли nо­

строенИII различного рода логических nостроений поддержания этого разнообразия 

благодаря наличию сложной структуры (как минимум - nространствеиной и возрас­

тной) популиций исследованных видов и амфибий в целом, но nоскольку они в той 

или иной мере связаны с демографией популиций, необходимо nонимание мacurraбa 

изменчивости в nределах групnы различных демографических характеристик. 

ДЕМОГРАФИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ПОПУЛЯЦИЙ БУРЫХ ЛЯГУШЕК 

HecмorpJI на то, что nроблема сохраненИJI биологического разнообразия может быть 

усnешно решена лишь на основе мониторинга различных групп организмов и экоен­

етем (Яблоков, Остроумов, 1985; Чернов, 1991; Алимов, Ленченко, Старобоппов, 
1997; Savage, 1995; Soule, Kohm, 1989), исследование механизмов, оnределJIЮщих ди­
намику численности nоnуЛJiций и скорость оборота их, равно как и изучение демогра­

фии конкретных nопулиций играют очень существенную и, зачасrую, первостепеиную 

роль в сравнении даже с nоnуЛJiционно-генетическими (Laude, 1988). Основные ха­
рактеристики поnуЛJiций, необходимые дли этого - смертность и рост (EЬenman and 
Per8son, 1988). Исследование этих nроцессов в nonyЛJIЦИJIX амфибий нанболее надежно 
nри использовании индивидуального меченИJI (Нalliday and Verrell, 1988; Donnely, 
Guyer, JuterЬock and Alford, 1994). Однако многие амфибии характеризуются высокой 
плодовитостью и, как следствие, высокой смертностью, особенно на ранних стадиях 

онтогенеза. В то же вреМJI динамика возрастной структуры может быть достаточно 

npocro определена на основе скелетохронологических исследований поnуЛJiционных 
выборок. Кроме того, скелетохронологические исследования достаточно перспектив­

ны дли изучения роста на уровне особи (Augert and Joly,l993), да и ~мо оnределение 
возраста основывается на базе измеренИII приростов кости. С другой сrороны, резуль-



таты скелетохронологических исследований могут зависеть от изменчивости условWI 

обитанИJI животных, которые примуждают к проведению сравнительных исследований 

(Castanet, 1986). Поскольку в последнее время отмечено снижение численности рида 
популиций многих видов амфибий, включаи и бурых лигушек (Кuzmin, 1994), необхо­
димость исследованИJI возрастной структуры конкретных видов становитси очевид­

ной. 

До сравнительно недавнего времени данные, относищиеси к демографии амфибий 

(продолжительность жизни, время полового созреванИII и т.д.) были получены или на 

основе сведений о жизни животных в неволе, или на основе меченWI и повторного от­

лова (Tumer, 1962; Due1\man & Trueb, 1986). Однако развитие и прогресс скелетохро­
нологических исследований, позволиющих помимо точного, проводить и прижизнен­

ное определение возраста особи, nривело к заключению о необходимости полного пе­

ресмотра данных, по крайней мере о nродолжительности жизни и росте амфибий 

(Смирина, 1972, 1974; Ищенко, Леденцов, 1987 и др.). Несмотря на то, 'ПО исследова­

НWI регистрирующих структур у амфибий и определение возраста на их основе начаты 

достаточно давно (Клейненберг, Смирина, 1969; Смирина, 1972, 1974), результаты их 

не были исnользованы при nодготовке достаточно современного учебника по биоло­

гии амфибий (Duellman & Trueb, 1986). В то же время уже давно отмечено, что лишь 

два nодхода - мечение с повторным отловом и скелетохронологические исследованWI 

могут обеспечить прогресс в исследовании демографии nопулиций земноводных ( Hal­
liday &Verre\1, 1988). Благодаря достаточной nростоте и достуnности nоследнего мето­
да, интенсивность\исследований демографии популиций земноводных настолько воз­

росла, 'ПО если в сравнительно недавнем их обзоре (Smirina, 1994) сообщались данные 

о nродолжительности жизни 30 видов земноводных, полученных на основе скелето­
хронологических исследований, то в настоящее время число обследованных в этом от­

ношении видов возросло более чем вдвое (не менее 65 видов), и количество nроводи­
мых исследований nродолжает увеличиваться. Напротив, индивидуальное мечение с 

повторным отловом, хотя, безусловно, и нанболее корректно дли изученИII роста и 

смертности в nопулициях земноводных, дли круnных nопулиций часто малоэффектив­

но, так как требует больших затрат времени и, соответственно, финансовых затрат, а 

также из-за большой смертности и расселенИII моло~ особей (Вerven, 1988) не всегда 

дает корректные результаты. В связи с определенной новизной скелетохронологиче­

ских исследований, значительпаи часть их nроведсна или на разовых, или небоЛьших 
выборках, но все большее значение nриобретают длительные исследованИJI возрас­

тной структуры nопулиций амфибий, основанные на определении возраста животных с 

nомощью скелетохронологии. (Ryser, 1988,1996; GtЪЬons & McCщthy, 1983,1984; 
Ishchenko & Ledentsov, 1986; Ishchenko, 1989; Kuhn, 1994). С друтой стороны, отмеча­
етси , 'ПО nри nроведении скелетохронологических исследований земноводных nолу­
чаемые результаты зависят от изменчивости условий обитанИII и в связи с зтнм необ­

ходимо проведение сравнительных исследований (Castanet, 1986). 

ИсследованWI демографии nопулиций амфибий, nроведеиные в течение nоследних 

двух десятилетий, nозволили сделать несколько наиболее общих выводов. Во-nервых, 

установлено, 'ПО возрастпаи структура nопулиций в uределах ареала может варьиро-



вать в значительной степени благодаря различной максимальной продолжительности 

жизни (календарный возраст) в разных популяциях. Эта продолжительность жизни, 

как правило, увеЛичивается с юга на север и с продвижением в горы (Нemelaar, 1986; 
Caetano, Castanet, 1993). Во-вторых, возрастная структура популяций, как правило, не­
стабильна во врёмеии, что в свою очередь, делает практически невозможным исполь­
зовать распределения возрастных групп для анализа смерnюсти без данных о числен­
ности (Smirina, 1994). 

Определение некоей средней продолжительности жизни для конкретных популя­

ций на основе исследования выборочного распределения возрастных групп может 

приводить к значительным ошибкам из-за кередкого отсутствия или низкой числен­

ности отдельных возрастных групп независимо от возрастно-специфической смертно­

сти (пересыхание водоемов может приводить к почти полному исчезновению генера­

ции на ранних этапах онтогенеза), и средний возраст в выборке может соответство­

вать генерации , численность которой минимальна (распределение возрастов в таком 

случае является двухвершинным), что было отмечено и для бурых лягушек (Ryser, 
1988; Ищенко, Леденцов, 1987). 

Существуют · ряд ограничений, препятствующие корректному демографическому 

анализу популяЦий амфибий даЖе при наличии метода точного определения возраста 
на уровне особи. ,Так, при условии что рост молодых лягушек начинается сразу после 

выхода из спячки, а взрослых - вскоре после икрометания и миграции от нерестовых 

водоемов (Ryser, 1989), размер животных в сериях, собранных в середине сезона ак­

тивной жизни, трудно точно привязать к определенному возрасту, и наиболее пред­

по'Пительны выборки, собранные или в период размножения, или в период з\верше­

ния роста перед уходом на зимовку, т.е. в конце летнего сезона. Позднелетние или 

осенние выборки наиболее предпочтительны, поскольку в это время уже заканчивается 

созревание половых продупов и легко определяется достижение зрелости лягушек, 

хотя биотопическое распределение животных разных возрастов может быть неодина­

ковым (Ищенко, Леденцов, 1987). Последнее особенно заметно в период размноже­

ния, когда неполовозрелые особи вблизи водоемов, используемых для икрометания 

практически отсутствуют, да и возрастной состав размножающихся особей в разных 

нерестилищах может сильно отличаться (Ищенко, IЦупак, 1975; Ищенко, Молов, 

1979; Ищенко, Леденцов, 1987; Ishchenko, 1989Ь, 1996). Таким образом, ряд демогра­

фических вопросов даже при точном определении возраста может бьrrь решен только 

при условии корректного сбора исходного материала. 

Исследование ряда серий бурых лягушек, собранных как нами, так и другими зоо­

логами Qshchenko, 1996) на территории России и сопредельных с нею, позволило оха­
рактеризовать некоторые демографические особенности популяций и видов и внести 

соответствующие коррективы в существующие представления в ранее высказанные 

заключения. Очевидно, что определение неких усредненных видовых характеристик 

демографических паттернов видов невозможно, так как оно требует не только данных 

о демографии отдельных популяций, но и данных о численности вида в разных частях 

ареала, необходимых для расчета взвешенных характеристик. Поскольку данные вто­

рого рода практически отсутствуют и появляются в публикациях крайне редко ( см., 



например, Пикулик, 1985), возможные видовые сравнения МОI)Т бьпь осуществлены 
лишь в рамках изучения географической изменчивости отдельных видов (Ishchenko, 
1998Ь). Ниже nриводятсЯ основные демографические данные относительно всех изу­
ченных видов. 

Наименее изученными в отношении демографии являюrся два вида - nрьrrкая (Ra­

na dalmatina) и цеmрально-азиатская (Rana asiatica) ляrушки, сведения о которых по­
лучены нами на основе исследования единичных серий. 

Имеющиеся в нашем распоряжении данные о возрасте и росте прыткой ляrуwки 

(Rапа dalmatina) получены (Ishchenko, 1994,1995Ь •. 1996; Ищенко, 1996) на основе 

обследования серии в 256 экземпляров, собранной в секrябре 1972 г в Ужгородском 

районе Львовской области. При этом возраст определен только у 131 самки и 107 сам­
цов, nоскольку значительная резорбция кости в процессе роста препятствует точному 

определению возраста по'П'и 10% особей. Период активности составляет около 7 меся­

цев (Полушина, Кушнирук, 1963). Период роста сеголеток перед зимовкой - 2-2.5 мес. 
По нашим данным, сеголетки перед зимовкой или, по крайней мере, в конце периода 

роста (конец секrября) имеют размеры тела 23.8-28.8 мм (в среднем - 27.6 мм). По­
скольку размеры при метаморфозе и рост после первой зимовки сильно варьируют, 

размер животных пред второй зимовкой также сильно изменчив. Длина тела самок со­

ставляет 31.4-50.0 мм (в среднем- 36.1 мм), самцов- 34-47.5 мм( М=40.4 мм). Рост 
между второй и третьей зимовками также интенсивен - средние размеры тела перед 

третьей зимовкой составляют у самок 49.76 мм ( 39.6- 58.3 мм), у самцов - 44.37 мм 

(36.8-49.0 мм). Перед четвертой зимовкой средние размеры самок достигают 52.7 мм, 

перед пятой- 53.14 мм, причем одна явно пятилетняя мелкая самка имела длину тела 

40.9 мм. В то же время размеры двух самок перед шестой зимовкой равнялись 59.4 и 

61.5 мм, а одной- пер.щ седьмой зимовкой- 63 мм. Средние размеры самцов nеред 

четвертой зимовхой равны 46.52 мм (n = 54 экз.) и варьируют в пределах 38.5 - 50мм. 

Шесть самцов перед пятой зимовкой имели среднюю долину тела 47.07 мм и одиноч­
ные особи перед шестой и седьмой зимовками имели длину тела 51.4 и 58 мм. В иссле­

дованной популяции особи крупнее 60-70 мм встречаJОТСJI рtЩКо, хотя и достигают, 
по некоторым данным, 70-80 мм (Полушина, Кушнирук, 1963), в целом же обычно 

размеры тела не превышают 70-мм (Кuzmin, 1995) независимо от пола. Наши данные 
позволяют утверждать, что максимальная продолжкrельность жизни самцов и самок 

прыткой ляrушки не менее 7 лет, и до предельного возраста доживают не самые "круп­
ные особи. При этом относкrельно более заметные различия в размерах между шести­

и семилетними особями по сравнению с четырехлетними и пятилетними чем, напри­

мер, при сравнении пятилетних с четырехлетними, МОI)Т опредетпъся не возрастио­

специфичесхим ускорением роста, а условиями года или же исходными размерами в 

начальный период роста на суше. В пользу последнего свидетельствует сл.щующие 

данные. Поскольку размер тела коррелирует с диаметром кости (Смирина, 1983; Ле­
денцов, 1997; Ryser, 1996), и именно с диаметром фаланга в средней части диафиза, 
мерилом зависимости между nредыдущим и последующим размерами МОI)Т быть 

корреJ!Jiции между диаметрами фаланг в определенном возрасте. В данном случае кор­

реляция между диаметром линии склеивания, соответствующей nервой зимовке и дна-



метром таковой для второй зимовки равна 0.548 (р=О.О1), т.е. размер тела перед вто­

рой зимовкой лишь на 300/о определяется размерами тела после выхода с первой зи­

мовки, а остальная часть дисnерсии длины тела определяется иными факторами. Еще 

менее выражена зависимость между диаметром кости nри третьей зимовке с таковым 

для первой зимо~ки (коэффициент корреляции равен 0.312), но корреляция между 

диаметром кости соответствующим третьей зимовке существенно скоррелирована с 

таковым второй зимовки ( r=0.776, р<О.О1) . Таким образом изменчивость размеров 

тела перед третьей зимовкой в значительной мере (nримерно на 600/о) определяется 

размерами тела nри второй зимовке. 

В целом различий в возрастной струкrуре самцов и самок не отмечено (х2=3.28, 

d.f=6, р=О.772; 't = 0.02), но зависимости между полом и размером тела достоверны. 

В тоже время в общей дисперсии размеров тела в выборке доля влияния пола незначи­

тельна и составляет лишь 5.6%, тогда как возраст определяет большую часть этой из­
менчивости - 68.5%. 

Сравнительные данные о демографии прыткой ляrушки, основанные на данных ске­

летохронологии или мечении практически отсутствуют, и лишь на основе небольшой 

выборки с юга Италии установлена максимальная продолжительность жизни в 5 лет 

(Quarino, Angelini, 1994), что вnолне согласуется с более длинным nериодом активно­
сти в течение года в южной части ареала вида, где период роста составляет около 8 ме­
сяцев. 

Поскольку данные о демографии цеитральиоазиатск:ой ( Rапа asiatica ) ляrушк:и, 

помимо наших (Ishchenko, 1995а,Ь; Ищенко, 1996)), вообще отсутствуют, имеющийся 
материал может быrь исnользован лишь для наиболее общего сравнения. На основе 

полученных нами данных (серия из окрестностей Алматы, собранная весной 1972 r., 

включающая 27 самок и 96 самцов) можно утверждать, что максимальная зарегистри­

рованная нами продолжительность жнзни у самцов и самок - 5 лет (lshchenko, 1996). 
При этом максимальная длина тела самок 62 мм, самцов - 55.4 мм . Наименьший 

возраст половозрелых особей - 2 года, как у самок так и самцов при минимальных 

размерах тела соответственно 38 мм и 41 мм. Нанбольший рост происходит на втором 

и третьем годах жизни. Несмотря иа отсутствие в выборке особей, nереживших только 

одну зимовку, судя no размерам костномозговой полости и остаткам линии склеива­

ния, соответствующей nервой зимовке, размер особей после nервой зимовки должен 

варьировать в пределах 20-25 мм. В то же время длина тела двухлетних самок варьи­

рует в пределах 32.3-48.8 мм, самцов - 33.0-52.0 мм. У трехлетних особей эти коле­
бания составляют 40.5- 62.0 мм и 35 - 55 мм соответственно. Размеры тела четырех- и 

nятилетних самок составляют 53.2-61 мм, самцов- 48.8-55.4 мм. Связь между полом 

и размерами в целом достоверна, достоверна (х2=97.7, d.f=64,p=0.004), но лИшь за счет 
различий только в одной возрастной груnпе (трехлетние особи), хотя различия в воз­

растной струкrуре самцов и самок недостоверны (Х~ 2.93, р=О.403). Преобладающей 
возрастной групnой являются трехлетние особи (62%), доля четырехлетних и nятилет­
них особей составляет 5.5% для каждой груnnы. 



Существенно больший материал ямелея в нашем распоряжении ДJ1J1 оnределе­

ния возраста сибирской (Rana amurensis) лкrушки - возраст оnределен у 347 экземп­
ляров из Якутии, Томской области, Северной Монголии и с Сахалина (lshchenko, 
1995а, 1996). При этом устанавливается, 'ПО само оnределение возраста в различных 

поnуляциях (успешность его оnределения) различно в силу неодинаковой скорости 
резорбции костной ткани в процессе роста. Так у экземпляров, добьпых в Якутии, пре­

имущественно не далеко от Якутска, линия nервой зимовки сохраняется у 43.% сам­
цов и 52% самок , в то время как у Сахалинских экземпляров она сохранена поJJНо­

стью лишь у 18% особей. В то же время эти различия мoryr бьпь связаны и конкрет­
ными условиями роста в оnределенный вегетационный nериод и отражать в большей 

стеnени именно эти условия, а не географические раЗличия. Поэтому в случае работы 

с разовыми выборками, особенно с небольшими, определить nричину различий в ха­

рактере роста на основе скелетохронологического анализа не всегда nредставляется 

возможным. Тем не менее, максимальный возраст устанавливается достаточно надеж­

но. В частности, нз 198 особей добьrrых в Якутии семилетние (только самки) соста­

вили 2.0 %, и одна особь (также самка) была отловлена nеред восьмой зимовкой 
(0.5%). Самцы старше шести лет в Якутских сериях нами не обнаружены. Согласно 

данным Белимова и Седалищева (1984) сибирская лягушка в Якутии доживает до воз­

раста 9 лет. Однако, как отмечалось в этой работе, возраст оnределялся (на срезах бед­

ренных костей) пуrем добавленИJI к числу видимых линий склеиванИJI еще двух, а 

нами установлено (на срезах фаланг), что вторая линия зимовки у этого вида никогда 

не резорбируется и часто полностью сохраняется nервая, поэтому вполне оправдано 

предnоложить, что авторы завысили длительность жизни вида по крайней мере на 

один год, а ДJlJI особей с медленным ростом это превышение могло бьпь еще боль­

шим. В то же время нельзя исключать того, 'ПО в разные nериоды существования по­

nуляции максимальная продолжительность жизни может быть различной нз-за разной 

продолжительности жизни различных когорт (генераций). Максимальная продоJDКИ­

тельность жизни сибирской лягушки, по-видимому, составляет 8 лет, по крайней мере 
на тех данных, которые имеются к настоящему времени. Также важно и то, что заклю­

чение авторов о том, что самцы этого вида созревают nозже самок, может бьпь спед­

ствием методических расхождений, XOТII их данные и рассм;привались как исключи­

тельный случай (Smirina, 1994). На самом деле поЛовозрелость у сибирской лягушки 

обычно достигается как у самок, так и самцов к третьей зимовке, grдя по тоМ'j, что 

среди особей собранных в середине августа 1974 г. в районе Якутска были обнаружены 

половозрелые самцы и самки nеред третьей зимовкой, но в то же время небольшое ко­

личество созревающих самцов отмечается перед второй зимовкой, так же как и встре­

чаются незрелые самки и самцы перед третьей и четвертой зимовками. Что касается 

экземпляров нз Монголии, то ДJlJI этого вида отмечалось (Кузьмин, 1986; Боркин, 
Кузьмин, 1988) ,01'М8Ч&j100Ь наличие в поnуляциях особей с не более чем пятью ли­

ниями склеивания, соответствующими зимовкам, и полагалось, 'ПО максимальный 

возраст в Северной Монголии у сибирской лягушки - 5 лет. Однако, по нашим данным, 
у более чем 95% особей нз Монголии уже· перед второй зимовкой резорбируется линия 

склеивания, соответствующая первой зимовке, а соответствующая второй - никогда. 



Поэтому максимальная продолжительность жизни сибирской ляrушки в Монголии - не 

менее 6 лет. При этом если в цекrральной Якуrии период активной жизни (роста) со­

ставляет около 3.5 месяцев в год, то в Северной Монголии- около 4.5 месяцев. Не­

смотря на то что особи старше шести лет обнаружены только в выборке из Якуrии и 

только среди самок, не найдено половых различий в распределении возрастных групп 

(р=О.772). Наблюдаемые различия в размерах тела между популяциями, наиболее ве­

роятно, связаны с различным возрастным составом выборок. Анализ дисперсии разме­

ров тела сибирской ляrушки позволил установить, что большая её часть определяется 

возрастом (81.7%), небольшая- (1.44%)- взаимодействием возраста и пола и 16.7%­

остаточная дисперсия. При этом связь пола и размеров очень невелика- 1: =0.024 при 

р=О.735, тогда как для связи размер- возраст 1: =0.76 при р=О.О1. 

Возрастной состав популяций дальневосточной лиrушки (Rana chensinensis) изу­

чен на основе двух серий, собранных в конце се!ПIIбря - начале октября 1973 г. на о. 

Кунашири в Комаровском заповеднике. Всего определен возраст у 379 особей. Боль­

шая часть самок ,цостнгает половозрелости к 3 зимовке, и минимальной длина тела 

зрелых самок составила 48.8 мм, но среди особей, доживших до третьей зимовки есть 

и незрелые- ДЛИt\ОЙ 43.5мм и менее. Самый молодой зрелый самец (перед второй зи­

мовкой) имел длнну тела 48 мм. Максимальные размеры тела в изученных выборках -

61.5 мм для самцов и 74.3 мм для самок. Максимальный возраст особей с Кунашира- б 

лет для самок и 5 лет для самцов, в Комаровском заповеднике - 5 и 4 лет соответст­

венно. Обследованные популяции характеризуются примерно равным периодом ак­

тивной жизни в течение года - около 5 месяцев. Зависимость между полом и длиной 

тела отсутствует ( х.2=221.662 , d.f=206, р=О.216). В общей дисперсии размеров тела 
доля возрастной компоненты составляет 84.46%, взаимодействия пола и возраста -

2.19"/о и остаточной- 13.35%. Различия в размерах между двумя выборками определе­

ны различиями в возрастном составе их, которые явЛJUОТСя достоверными (х.2=31.275, 
d.f=5, p=O.OOI) - среди особей с Кунашира особи старше 4 лет составляют 7.8%, в Ко­

маровском заповеднике- 0.9"/о. 

Данные о перечисленных выше четырех видах бурых ляrушек ( Rana asiatica, Rana 

amurensis, R. chensinensis, R. dalmatina) позволяют рассматривать эту группу ляrушек 

как виды со сравнительно короткой продолжительностью жизни - максимальный заре­

гистрированный нами возраст - 8 зимовок у одной особи. Вместе с тем , по крайней 

мере по нашим данным, зти виды не являются сравнительно крупными видами (см., 

например, Банников, Даревский, Ищенко и др., 1977; Kuzmin, 1995). Для всех изу­

ченных популяций характерно половое созревание преимущественно в три года и 

сравнительно небольшое количество репродуктивных периодов на особь в течение 

жизни- 3-4 и очень редко- 5. Д1U1 них также не обнаружено сильных географических 

различий в перечисленных выше демографических характеристиках. Остальные три 

вида - Rana arvalis, Rana temporaria и Rana macrocnemis характеризуются значительно 

большими ареалами, обитанием в более разнообразных ландшафтно-географических и 

климатических зонах и сравнительно высокой степенью полиморфизма. Рассмотрение 

их демографических характеристик приводится ниже. 



Демографии травиной л11гушк:и (Rana temporaria) была изучена нами на 4 сериях 

общим объемом в 500 особей, собранных Минской области, окрестноСТIIХ Петербурга, 
на Среднем Урале и на ПоЛJiрном Урале (lshchenko, 1996). Наибольший интерес пред­

сrавЛJiет рассмотрение изменчивости скоросrи полового созревания и скорости pocra 

и размеров при созревании (lshchenko, 1993). 

Среди 144 особей, собранных в сеИТJiбре 1974 г. В Минской области, максимальный 

зарегистрированный возрасr был 7 лет как у самцов, так и самок, т. е. были обнаруже­

ны особи дожившие до седьмой зимовки. Наименьший возрасr половозрелых самок в 

серии равен трем годам (созревание достигается перед третьей зимовкой). При этом 

размеры трехлетних самок варьировали от 55.8 до 65.4 мм и в среднем равнялись 60.01 
мм (n=IO). В тоже время в выборке обнаружены также трехлетние, нонеполовозрелые 

самки. Их размеры колебались от 46.1 до 56.8 мм (М= 51.13 мм, n=30). Длина тела 

половозрелых четырехлетних самок варьирует от 62.7 до 68.0 мм (М=64.85, n=б). 

Минимальный возрасr половозрелых самцов также равен 3 годам. Длина тела этой 

группы особей сосrа&ЛJ~ет 54.2-69.4 мм (М=60.58 мм, n=38). В то же время размеры 

тела трехлетних неполовозрелых ( по сосrоянию гонад и развитию брачных мозолей) 

самцов колеблются в пределах 45.4-52.3 мм (М= 49.23 мм, n=12). Таким образом, как у 

самцов так и самок, наблюдается почти хнатуе по размерам зрелых и незрелых особей 

в пределах одной возрастной группы, что позвоЛJiет noлanrrь, что половозрелосrь в 

данном случае достигается прежде всего досrижеиием определенных размеров тела, 

что, по-видимому, осуществляется не ранее чем в трехлетнем возрасте. Однако в се­

рии была обнаружена незрелая самка перед второй зимовкой размером 58.6 мм, XOТJI в 

целом размеры двухлетних варьируют в пределах 40-53.2 мм у самок и 41.6-51.8 мм у 

самцов. Средние размеры равны соответственно 49.05 и 47.61 мм. Длительность веге­

тационного периода, т.е. периода потенциального pocra в этой попуЛJiции сосrа&ЛJ!ет 

около 6 мес. (Пикулик, 1985). 

Иная картина наблюдается у травяных ЛJirymeк из Ленинградской области. 

Изученная серия собрана в начале оJСПJбря 1972 г. за зимовке в районе г. Мга. Мини­

мальный определенный возраст зрелых самок - 2 года, но обнаружена одна самка раз­

мером 59.2 мм. Большую часrь половозрелых С0СТВ11Jl1110Т трех- и четырех летние осо­

би. При этом размеры зрелых трехлетних самок равны 56.6-69.6 мм, а четырехлетних -

61.8-80.2 мм. Размеры тела трехле'Пiих неполовозрелых самок равны 50.5-59.3 мм, и, 

таким образом, наблюдается определенное перекрытие по размерам тела одновоЗраст­
ных зрелых и незрелых особей. Но размеры незрелых двухлетних самок равны 49.6-
53.2 мм, т.е. существенно меньше незрелых трехлетних. Минимальный возраст заре­

гистрированный в серии ДЛJ1 половозрелых самцов- три года при размерах 58.2-70.0 

мм Размеры тела незрелых трехле'ПIИХ и двухлетних самцов не превышают 52.3 мм. 

Длительносrь потенциального периода pocra на суше не превышает 5 месяцев. 

Принципиально иная картина наблюдается на ПрипоЛJiрном Урале. Изучение серий 

ЛJiryweк, собранных преимущественно в период размножения в районе сrации Крас­

ный Камень и на хребте Оббе в 1958-1960 гг. позволило усrаиовить, что минимальный 

возрасr половозрелых самок равняется 5 годам (размножение после rurroй зимовки). 
Размеры тела зрелых пятилетних самок равны 59.0-72.7 мм. Однако в выборках при-



суrствовали и nережившие пять зимовок незрелые самки- с размерами 40-59.6 мм и 
незрелые четырехлетние самки длиной 46.2-61.5 мм. Ясно, что некоторые молодые 

особи достигают минимальных размеров, nри которых достигается nоловозрелость в 

относиrельно раннем возрасте, но или не nристуnают к размножению, или nерестают 

расти nосле достижения оnределенных размеров. 

У самцов мини";!альный возраст nоловозрелых особей равен 4 годам, и размеры зре­
лых четырехлетних равны 61.2-70 мм, а nятилетних- 62.0 -70.5 мм. Размеры незрелых 
трехлетних в изученной серии самцов равны 32-46.3 мм. Можно nолагать, что на се­
верном nределе ареала вида (в одном из участков) у самцов nоловозрелость оnределя­

ется достижением··дьстаточно крупных размеров тела при быстром росте после третьей 

и до четвертой зимовки, а у самок, по-видимому, половозрелость достигается в nер­

вую очередь особями, растущими медленно, nоскольку именно между 4й и 5й зимов­

ками nроисходит созревание яиц, и рост замедляется. Достижение размеров, необхо­

димых для наступления nоловозрелости, в более раннем возрасте , видимо, достигает­
ся высокими энергозатратами на рост, а не на развитие nоловых продуктов. 

Максимальная n'родолжнтельность жизни зарегистрирована для самок 17-18 лет, 
самцов - 12 лет. Общий период роста не превышает 2-2.5 месяцев в год (Тоnоркова, 
Зубарева, 1965; Шварц, Ищенко, 1971). Продолжительность жизни в 10 :Лет может 
рассматриваться нормальной. 

Для травяных лягушек, обитающих на Среднем Урале ( южная часть Свердловекой 
области), наиболее старыми особями оказались самцы и самки , пережившие 7 зимо­
вок (lshchenko, 1996). Максимальные размеры тела Свердловских особей 76.2 мм для 
самцов и 77.4 мм для самок, но наиболее старый самец имел длину тела 63.3 мм , а 
самка -77.4 мм. Из общей дисnерсии размеров тела на долю возрастной компоненты 

nриходится 72.82%, взаимодействие возраста и nола- 0.82%, остаточная дисnерсия со­
ставляет 26.36%. 

Полученные данные в целом подтверждают высказанную ранее точку зрения об 

увеличении nродолжительности жизни с продвижением на Север (Шварц. Ищенко, 

1971), и наблюдаемая картина соответствует наблюдаемой иногда nри сравнении рав­
нинных и горных травяных лягушек - скорость роста в северной поnуляции соизме­

рима с таковой в более южных на достаточно большом временном отрезке, по крайней 

мере в nервые годы жизни, хотя максимальные размеры тела отмечены именно у осо­

бей северной поnуляции (рис.lа). В то же время достаточно хорошо известно, что 

длиrельность периода активности в разных климатических зонах может значительно 

отличаться, (Licht, 1975; Hemelaar, 1986), что накладывает отnечаток на общую сред­
нюю скорость роста (Licht, 1975). Зависимости, описывающие соотношение между 

размерами тела и возрастом, выраженным как количество зимовок, пережитых осо­

бью, могут быть недостаточно корректны, так как не учить1вают длиrельности nерио­

да активности в разных участках ареала. Позтому корректнее оценивать возраст жи­

вотных, выраженный как количество месяцев, nрожитых животными вне nериода 

зимней спячки. При этом, естественно, приходится прибегать к доnущению, что этот 

период потенциального роста реализуется полностью во всех случаях. По крайней ме­

ре для травяной лягушки известно, что молодые особи начинают активно расти сразу 
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после выхода с зимовок (Смирина, 1980). Полученные нами таким образом кривые 
роста (рис.1 б) позвотпот придти к совершенно иному выводу - северные тр8В11ные 

лягушки характериз)'ЮТСJI не большей продолжиrельностью жизни, а более высокими 

темпами ро~ Причин этому (вернее, объяснений) может быть несколько, но по 

меньшей мере два обсто.ительства заслуживают вниманИJI. Во-первых, эксперимен­

тально показано, что молодые леопардовые J\Jirywки (Rana pipiens) в условИJIХ дJIИ­

:rельного фотопериода (а д~~ительность его в Субарктике значительно больше по 

сравнению с лесной зоной) растут быстрее по сравнению с обычной фотопериодиче­

ской сиrуацией (Richards and Lehrnan, 1980). Во-вторых, суммарная биомасса наземных 
беспозвоночных в условиях, например, Припощного Урала и Южного Ямала не ни-



же таковой подтаежных лесов Среднего Урала, но реализуетсJI в течение гораздо бо­

лее короткого вегетационного периода (Ольшванг, 1992), и, таким образом, среднесу­
точные обилие и доС'J)'Пность ресурса дт1 северных амфибий оказываютсJI значительно 

выше, а рост амфибий зачаС'I)IЮ oпpeдenJIIeтcJII условИJiми питанИJI (Smith, 1976; 

Claussen, Layne, 1983; Seale, 1987). Одним из факторов, опредеЛJПОщих увеличение 
продолжительности жизни в северных поnуЛJiциях может JIIBИТЬCJII вреМR, необходимое 

дт1 достиженИJI половозрелости. В частности, в условиях ПрипоЛJiрного Урала в силу 

климатических особенностей региона, молодые особи сразу после завершения мета­

морфоза не имеют возможности расти и уходят на зимовку (Топоркова, Зубарева, 

1965), и, таким об~азом, размер молодых после перовой зимовки соответствует тако­

вому при прохождении метаморфоза, который в различных частих ареала вида варьи­

рует очень слабо (Ryser, 1996). Поэтому дт1 достиженИJI размеров, необходимых дт1 

полового созревания в условиях короткого вегетационного периода, требуетсJI боль­

шее количество ~онов роста, что может иметь следствием увеличение продолжи­
тельности жизни, ~поскольку она зависит и от времени полового созревания (Каrа, 

1994). При этом ~ммарнаи продолжительность жизни, выраженная во времени актив­

ной жизни, может:~ыть сопоставимо близкой. 
Достаточно р~о различИJI в характеристиках жизненных циклов у амфибий в це­

лом и бурых лигушек в частиости могут npoяiiJIJП'ЬCJII при сравнении горных и рав­

нинных популиций: На территории России и сопредельных с нею два вида проникают 

относительно выооко в горы - малоазиатскан и остромордан лиrушки. При этом мало­

азиатскан ЛJIIrywкa поднимаетсJI в горы повсеместно на ПрОУJ!Жении всего ареала 

(Вaran, 1969; Baran, Atattur, 1986), а остромордан - только на Алгае (Яковлев,1979, 

1980). 

ИмеющиесJI в литературе данные относительно демографии этого вида (Тер­

тышников, Лоrачева, Кутенков, 1978; Леденцов, Мелкумян, 1987; Pagano, Giacoma, 

Balletto, 1988; Gokhe1ashvili, Tarkhnishvili, 1994; Tarkhnishvili, Gokhelashvili, 1996) осно­

ваны на сравнительно небольших сериях, собранных в разные сроки периода активно­

сти, и определение возраста проведено с использованием различных костей, что зна­

чительно затруДНJ!ет проведение сравнительного анализа. Обширный материал, полу­

ченный на основе определенИJI возраста 2566 особей из 10 попумций Северного Кав­

каза и Закавказы (lshchenko, 1996) позвоЛJiет внести существенные коррективы в 

имеющиеся представленИJI о демографии этого вида. 

Исследование изменчивости демографических характеристик малоазиатской ЛJI­

rушки предстаВЛJiет интерес в свси с тем, что, как бЫJJо показано ранее, степень 

морфологического сходства меж,цу попуЛJiцИJiми у этого вида (в пропорциях тела и 

размерах) не JIBЛJIIeтcJII следствием только различий обитанИJI на разной высоте над 

уровнем мopJII, но и действием иных факторов (Ищенко, 1986). Поэтому можно ожи­

дать, что изменчивость скорости роста и, соответственно, продолжительности жизни 

коррелирует не только с приВJIЗанностью к определенному высотному пoJIIcy. 

Наибольший материал был получен из поnуЛJiции, обитающей на высоте 850-900 м 

в районе Голубых озер (Кабардино-Балкария), где в течение трех периодов размноже­

ния (1970-1972 г.г. ) были собраны большие серии и возраст определен у 909 особей 



(150 самок и 759 самцов). Минимальный зарегистрированный возраст размножаю­

щихся особей - 2 года, и животные этой возрастной группы cocraВJIJiют в среднем 

12.8% самок и 12.4% самцов. Большую часть размножающихся состаВJIJIЮТ трех- и че­

тыреХJiетние особи- 43.6 и 30.2% у самок и 43.8 и 34.8% у самцов. IЪrги- и шестилет­

ние особи cocтaвJI.IIIOТ в среднем IJ.4% самок и 8.7"/о самцов. Лишь весной 1971 г. Бы­

ли добыгы два самца лережившие 7 и 8 зимовок. Таким образом, можно говорить о 

том, что в данной поnуляции встреча самцов старше 6 лет маловероятна (0.2%), тuже 

как и маловеро.IIТНа продолжительность жизни самок более 6 лет. КорреляцИ.II между 

полом и возрастом отсутствует, вклад пола в днелерсию размеров тела нулевой, доЛII 

BЛИ.IIHИ.II возраста- 54.1%, взаимодействИ.II пол- возраст- 4.75% и остаточная диспер­

сия cocтaВJIJieт 41.15% общей дисперсии размеров тела половозрелых животных. Раз­

личий между годами не обнаружено. 

Анализ большой выборки (возраст определен у 673 особей) собранной на побе­

режье оз. Севан (1950 м над ур. моря) позволил установить, что минимальный возраст 

размножающихся - 2 года, и животные этой группы среди самцов и самок состаВJIJIЮТ 

9.5%. Особи, лережившие три, четыре и пять зимовок составляют среди самок соот­

ветственно 39.7, 33.2 и 14.6%, у самцов- 35.9, 33.8 и 17.3%. Шестилетние cocтaвJI.IIIOТ 

по 3% самцов и самок и лишь три самца ( из 474 ) пережили 7 зимовок. КорреЛIIции 

между полом и возрастом недостоверны, и в днелерсии размеров тела доля возрастной 

компоненты состаВЛIIет 51.31%, взаимодействИ.II пол - возраст - 5.43%, остаточная 

дисперсИ.II- 43.25%. 

Иная картина наблюдается при анализе животных собранных в пойме р. Маи­

таш на северных склонах г. Арагац на высоте 2600м. Общий объем выборки - 487 осо­

бей, но возраст определен только у 455 особей. Среди особей доживших до третьей 

зимовки встречаются как половозрелые так и не созревшие, и у самок минимальный 

размер половозрелых 48.4 мм, а у самцов - 49.5 мм. Среди четыреХJ~етних встречены 

также незрелые особи- менее 47 мм, но большинство особей перед четвергой зимов­

кой- половозрелы. Максимальная продолжительность жизни у самок в этой поnуляции 

- 10 лет, у самцов- 12 лет. Среди половозрелых особей четыреХJiетние составили 6.4% 

у самцов и 6% у самок." Особи 5-10 лет у самок составили 33.3, 9.5, 19.0, 14.3, 8.3 и 
9.5%. У самцов эти доли были соответственно равны 19.4, 14.7, 18.7, 19.4, 11.4, и 8.0"/о. 

Особи 11 и 12 лет составили 1.67 и 0.33%. Для этой поnуляции харакгерна не тОлы:о 

сравнительно большая продолжительность жизни, но и достаточно высокая часТота в 
выборке старших возрастных групп, что может свидетельствовать о сравнительно вы­

сокой выживаемости после достиженИ.II половой зрелости до предельного возраста , 

причем большей у самцов нежели у самок. Для этой поnуляции достоверны зависимо­

сти между полом и возрастом и доля половой компоненты в дисперсии размеров тела 

равна 11.2%, а возраста- 71.28% при остаточной дисперсии лишь 17.5%. 

Рассмотреиные выборки характеризуют поnуляции не только обитающие на раз­

ной высоте, но и в значительной мере удаленные ( на сотни километров )И изолиро­

ванные друг от друга. ПредстаВJIJiет определенный интерес сравнение поnуляций, оби­

тающих на разных высотах, но в пределах достаточно оwаниченной территории, меж­

ду которыми обмен особями если и не известен, то, по крайней мере исходя из наибо-



лее общих представлений о миграционной споеобиости лягушек, весьма возможен __ 
Такого. рода выборки были изучены нами из биотопов среднего течения р. Баксан 

(Кабардино-Балкария), собранные осенью 1972 г. Так , в пойме р. Адыр-су, правого 
притока р. Баксан, на высоте 2400 м, в конце сеiП'Ября из 61 особей малоазиатской ля­
гушки (38 самцов и 23 самки), собранных на зимовке (на суше). 3 особи (две самки на 
Че'J'IIе}ЛОЙ зимов~е размером 45 и 51.4 мм и одна на второй зИмовке- размером 44.3 
мм) были неполовозрелыми, а остальные- самцы от 4лет (от 56 мм) до 12 лет, и сам­

ки от 4 лет (от 57.8 мм) до 10 лет, все были половозрелы. Максимальный размер са­
мок составил 77.6 мм ( 8 лет), самая старая (10 лет) имела длину 69.4 мм. Самый круп­
ный самец имел iJ.азмер 73.2 мм (8 лет), а самый старый (12 лет)- 72 мм. Достоверно 
значимой связи м~жду полом и возрастным составом не обнаружено. В общей диспер­
сии размеров тела доля возрастной компоненты составляет 51.51%, пола - 11J.76%, 
взаимодействия rioл- возраст- 13.76% и остаточная дисперсия- 23.97%. 
В тоже самое время серия малоазиатских лягушек (24 самки и 69 самцов) была со­

брана в зимовальном водоеме близ с. Тегенеклина высоте 1800 м, на расстоянии в 4.5 
км (по прямой) от предыдущей популяции. Все особи были собраны при температуре 

о . 
воды около 4 С ,и вс~ самки находились в амппексусе и сохраюши достаточно высо-
кую активность (при поимке перемешались по дну водоема). Поскольку размеры пой­

маиных на зимовке лягушек отличались от размеров отлавливаемых на этой терр!ПО­

рии в период размноЖения не более чем на 2-3 мм, а в период разм.'!ожения измерения 
проводились на снежедобытых экземплярах, можно с уверенностью бьwо полагать, что 

все зимовавшие были половозрелыми, что в дальнейшем подтвердилось вскрытием. 

Максимальный возраст в этой серии был равен 9 зимовкам у обоих полов. Минималь­
ный размер тела половозрелых самок 56.3 мм (3 года) , самцов-56.1 мм (2 года). Мак­
симальная длина тела самок 77 мм, самцов - 80.0 мм ( в обоих случаях - в возрасте 9 
лет). Достоверной связи между полом и возрастом не обнаружено. Возраст определяет 

67.56% изменчивости размеров тела, взаимодействие возраст- поп- 9.83% и остаточ­
ная дисперсия- 22.61%. 

Наконец, третья серия была собрана в 7 км вниз по течению р. Баксан близ с. Верх­

ний Баксан, на высоте 1500 м. (15 самок и 43 самца), где лягушки находились еще в 
активном состоянии. Большинство самок имели возраст 2-4 года ( добыты перед вто­
рой, третьей и Че'Т!IертоЙ зимовками), но одна имела возраст 9 лет ( перед деаитой зи­
мовкой). Среди самцов большую часть составили также особи 2- 4 года, но по одной 
особи были добыты rurrи-, шести, и восьмилетние лягушки и два самца в возрасте семь 

лет (зимовок). Минимальная длина тела двухлетних половозрелых самок составила 

53 мм, максимальная для незрелых в том .же возрасте - 47.4 мм. Максимальный размер 
самок- 85.5 мм в·возрасте 9 лет. Минимальный размер двухлетних самцов- 59.8 мм и 
все бьwи половозрелы. Максимальная длина тела самцов в серии - 75.3 мм в возрасте 8 
лет. Достоверной связи пол - возраст также не обнаружено, вклад возраста в общую 

изменчивость размеров тела составляет 38.65%, пола- 1.161%, взаимодействия пол­

возраст- 31.49"/о и остаток- 28.24%. 
В то же время в нашем распоряжении имелась небольшая cepИII малоазиатских ля­

гушек, собранная в 2 км от с. Тегенекли, но на противоположном берегу р. Баксан на 



высоте 2500 м, в зоне аJJьпийских лугов, где m~гушки постоянно размножаются и оби­
тают в близи небольшого водоема, в котором и зимуют. Из-за MaJJOЙ численносrи ля­

гушек в данном пункте всего было собрано только 6 самок и 26 самцов разного воз­
раста. Несмотря на то, что максимаJJьные размеры отловленных здесь m~гушек равия­

лись у обоих полов 72 мм, не было обнаружено животных старше 5 лет. Так же как и 

во многих других попуm~циях, не обнаружено связи между попом и возрастом и доля 

возрастной компоненты в изменчивости размеров тела составm~ет 83.3%б а пола -
лишь 1.17%. 

Такая же низкая продолжительность жизни обнаружена в попуm~ции маJJоазиатской 

m~гушки, обитающей в совершенно иных условиях - в Колхидской низменности. В 

1985 г. В окрестноСТJIХ г. Поти было добыто 17 самок и 20 самцов этого вида, где он, 
по-видимому, достаточно маJJочислен, так как данная небольшая серия собрана при 

достаточно интенсивных поисках. МаксимаJJьный зарегистрированный возраст у са­

мок оказался 6 зимовок, у самцов -5. МаксимаJJьные размеры самок - 72.8 мм, самцов -
65.8 мм, половозрелость самцов достигается в возрасте 2 года при размерах не менее 
45.6 мм, самок- также в 2 года при длине тела не менее 48.4 мм. Доm~ возраста в из­
менчивости размеров cocтaiiЛJieт 54.6%, оСТаJJьная часть дисперсии размеров прихо­
дится на остаточные факторы. 

Сравнительно небольшая макснмаJJьная продолжнтельносrь жизни обнаружена в 

серии маJJоазиатской m~гушки собранной в 1985 г. в Армении в долине р. Аргичи у 

пос. Мартуни, в горно-степной зоне на высоте 2500м, вкточающей 16 самок и 39 сам­
цов. Ранее (Леденцов, Мелкумян,1987) сообщалось, что максимаJJьный возраст маJJо­

азиатской m~гушки в этой попуm~ции - 5 лет (без указания пола). По нашим данным, 
максимальный зарегистрированный здесь возраст сосrавm~ет не менее 7 лет. Однако 
большая часть самок имела возраст 2- 4 года, пяти- и шестилетние особи в выборке 

отсутствоВ8Jiи, но одна особь пережила 7 зимовок. Самки после двух зимовок были 

половозрелыми (во второй половине лета после второй зимовки) при длине тела не 

менее 50.4 мм н максимальная длина тела их была равна 60 мм (трехлетняя особь). 
Брачные мозоли у самцов развиты после второй зимовки при длине тела не менее 50.7 
мм и максимальный возраст самцов- 6 лет при длине тела 59.8 мм. Также кедосто­

верны отличия в возрастной структуре самцов и самок, и 54.9"/о измеичивосrи разме­

ров тела oпpeдeJIJIIOТCИ I!ОЗрастом, а оСТаJJьная частЬ дисперсии- остаточными факто­

рами, но не полом. 

Наконец, достаточно репрезентативная выборка маJJоазиатской m~гушки была соб­

рана нами в период размножения в марте 1973 г. в Армении, в районе с. Гехадир на 

высоте lЗООм. Всего была добыта 51 самка и 62 самца. Поскольку в данном районе, в 
зоне сухих горных каменистых степей, количество биотопов, пригодных ДЛJ1 амфибий 

весьма ограничено, особи всех возрастов обитаюr в прибрежной полосе небольших 

тростниковых болот, в результате чего собранная серия включала в себя животных са­

мых разных возрастных групп, от особей переживших одну зимовку до самых старых. 

МаксимаJJьный зарегистрированный возраст самок составил 5 лет при длине тела 48 
мм, половозрелость зафиксирована у жи11отиых не моложе трех лет: МаксимаJJьная 

длина тела- 73.5 мм (в возрасте 4 года). Половозрелость самцов также зарегистриро-



вана в 3 года при размерах не менее 49 мм. Максимальная длина тела- 71.3 мм ( 5 лет). 

Большая часть особей доживает до 6 лет , но обнаружен один самец, переживший 9 
зимовок. Вероятно нз-за разницы в максимальном возрасте между полами 3 года об­
наружены достоверные отличия в возрасгной crpyrrype самцов и самок - значение ко­
эффициента контингенцин равно 0.476 при р=О.О15 а величина коэффициента корреля­
ции Спирмена равна 0.523 при р=О.О1. В дисперсии размеров тела доля пола сосrав­

ляет13.47%, возрасrа- 64.4% и осrаточная дисперсия- 22.13%. 
Изученный вид в определенной степени может служить моделью для решения не­

которых демографических проблем амфибий, в чаСТносrи изменчивости характерн­

егик жизненного цикла. Полученные данные о демографин малоазиатской ляrушки 

(табл.l) позволяют оценить относительную роль различных факrоров в формировании 

демографической crpyiCI)'pы вида у амфибий, в частиосrи у лягушек. 

Во-первых, очевидно, что само по себе продвижение в горы не гарантирует как 

увеличение продолжительности жизни (увеличение календарного возрасrа), так и по­

тенциального пер11ода pocra. Наименьшая максимальная продолжительносrь жизни 
обнаружена как в равнинной популяции (Колхидская низменносrь), так и на высоте 

2500 м (Баксаиское ущелье, зона альпийских лугов). Объем выборок в данном случае, 
как ни сrранно, по-видимому не сказывается на результатах, так как· в сравнительно 

небольших выборках с Северного Кавказа (высоты 1500, 1800 и 2400м) обнаружены 
практически все возрастные группы. В то же время максимальная продопжительносrь 

жизни, безусловно; характерна для популяций, обитающих на сравнительно больших 

высотах. Что касается максимально возможного периода роста, то он, разумеется , 
также значительно варьирует, как следует из сравнен~ных популяций, но он мо­

жет варьировать н в пределах одной популяции из-за изменчивости прежде всего сро­

ков пробуждения от спячки и начала размножения( Эфеидиев, Ищенко, 1976). Лишь в 
трех случаях отмечены достоверные положительные корреляции ( при значениях r от 
0.674 до 0.944)- между максимальной продолжительносrью жизни и максимальным 

периодом pocra и количеством периодов размножения на особь, но не найдено зави­
симости между минимальными размерами тела при созревании, как самцов, так и са­

мок и количеством репродуктивных периодов или продолжительносrью жизни Наибо­

лее вероятно влияние конкретных условий существования и pocra животных, которые 
могут быть сходны на разных высотах, так и различны на одинаковых или близких. 

Использование сумм накопленных температур (Ryser, 1996; Tarkhnishvili, Gokhvelashvili, 
1996), превышающих определенный порог ( например, 5°С), не всегда корректно, так 
как сrандартно они определяются на высоте 1-1.5м над землей, а в условиях сильной 

инсоляции в зоне альпийских лугов или J:Орных степей доступные температуры на по­

верхносrи почвы, где обычно обитают ляrушки, могут быть значительно выше чем в 

лесной зоне при прочих равных условиях. Очевидно, что продолжительносrь жизни и 

количесrво репродуктивных периодов, а следовательно и скорость оборота популяций, 

определяются взаимодействием как длительносrи периода активносrн в течение года, 

температурами среды и, возможно, биоценотической обсrановкой, определяющей на­

личие и доступность ресурса (Ishchenko, 1998а). Результатом различий по комплексу 



Табл.2. Некоторые демографические харахтерисrики nопутщий малоазиатской 

лягушки 

высота мини- мини- макс и- макс и- макисма- количе-

над мальный мапьный мальная мапьный льны е ство 

уровнем n возраст размер продолжи- nериод размеры периодов 

моря, созреваню поло во- тельность роста тела, мм раз м но-

пол (леr) зрелых, JКИЗНИ (леr) (мес.) жения 

мм 

5 " 20 2 45.6 5 33 65.8 4 

9 17 2 48.4 6 39 72.8 5 

850 " 759 2 52.3 8 44 79.7 7 

9 150 2 52.8 6 36 78.2 5 

\300 " 62 3 49.0 9 56 71.3 7 

9 51 3 48.0 5 30 71.5 5 

1500 " 43 2 59.8 8 42 75.3 7 

9 15 2 53.0 9 ,. 47 85.5 8 

1800 r:r 69 2 56.1 9 43 80.0 8 

9 24 3 56.3 9 43 77.0 7 

1950 r:r 474 2 47.0 7 33 81.0 6 

9 199 2 51.8 6 28 84.6 5 

2400 r:r 38 4 56.0 12 46 73.2 9 

9 23 4 57.8 10 38 77.6 7 

2500 r:r 26 3 59.2 5 24 72.0 3 

С.Кав. 9 6 3 63.7 5 24 72.0 3 

2500r:r 39 3 50.4 6 22 59.8 4 

Арм.9 16 3 50.7 7 26 60.0 5 

2600r:r 341 3 49.5 12 46 72.8 10 

9 117 3 48.4 10 38 70.7 8 

внешних факторов ЯВЛJIЮТСЯ различия в росте, наблюдаемые при сравнении разных 

популяций (рис.2). В приведеиных результатах обращает на себя винмание не только 

то, что наиболее высокогорная популяция харахтеризуеrся наименьшим ростом, '"ПО в 

большинстве случаев рассМ~Приваеrся нормой (ICara, 1994) , но и то, что сравнительно 

небольшой рост отмечен и в равнинной популяции. Представляеrся весьма вероJmtым, 

что несмотря на длительный период активносrи в условиях Колхидской низменносrи 

(не менее 7_месяцев по сравнению с 3.5-4 месяцами в высокогорных популяциях) ма­

лоазиатские ляrушки, как и иные амфибии, питающиеся на суше, нередко, а именно в 

период интенсивных осадков, сталкиваются с малодоступностью корМа из-за низкой 

активности многих насекомых. Кроме того, как было показаио В.Н. Ольшваигом 

(1992), и в Колхидской низменносrи суммарная сезонная биомасса наземных беспо­

звоночных сравнима с таковой для лесной зоны Среднего Урала или юга Субарктики, 

но распределена во времени в гораздо большем отрезке его, в силу чего еднновремен-



ное количество корма ДЛJ1 земноводных может оказаться значительно ниже, чем в 

иных сообществах, включая и высокогорные. 

Если наблюдаемое разнообразие жизненных стратегий (время наступления половой 

зрелости, изменчивость размеров тела при созревании, продолжительность жизни и 

т.д.) можно связьiвать с мозаичностью условий существования среды, характерной для 
горных систем, то особый интерес представляет изучение изменчивости тех же харак­

теристик в пределах более или менее сходных условий существования, по крайней 
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Рис.2. Зависимость между размерами тела и возрастом в популяциях 

малоазиатской ляrушки на разной высоте на уровнем моря 

мере в сходных климатических условиях. Исследование такого рода проведено на 

остромордой лкгуwке ( Rana arvalis Nilss.). Предварительные исследования (Шварц, 

Ищенко, 1971; Леденцов, Ищенко, 1984) позволили придти к выводу об увеличении 
продолжительности жизни у остромордой ляrушки при продвижении на Север и про­

движении в горы, причем в первом случае заключения основывались только на основе 

исследования размеров тела. Однако при этом не затрагивались вопросы роста, скоро­

сти оборота популяций. Накопленные в дальнейшем материалы (Ishchenko, Ledeпt­
sov,"1993; Ishchenko, 1996; Ищенко,1996) позволили достаточно полно охарактеризо­
вать изменчивость характеристик жизненного цикла этого вида. 

Обработка данных ДЛJ1 выборок из различных частей ареала в целом (1420 особей 
из различных частей Урала, Западной Сибири и Европейской части России) позволила 

установить, что, например, в изменчивости размеров тела доля фактора "популяция" 

составляет 3.76%, пола - 13.72%, а возраста - 60.81% при доле взаимодействия 

"возраст- популяция" в 9,47"/о, взаимодействия "популяция- пол"- 1.76% и ошибке-
10.48%. Таким образом, нанбольшие отличия в размерах между выборками определя­
ются прежде всего различной возрастной структурой выборок, причем зависимость 



между фактором "пonymщИJI" и возрастной струкrурой достаточно высока - значение 

коэффициента контингенции достигает 0.751 при р < 0.001. 

Нанболее детально исследована демографИJI вида в поnутщии, обитающей в юга­

восточной части Свердловекой области, и результаты, подученные на основе длнтель­

ньiХ исследований, во многом могут бьrrь использованы в качестве эталоннЬIХ. Разме­

ры тела впервые размножающихся самок в этой поnутщии составтпот 37-52 мм, при­

чем эти размеры относJrГСи именно к нанболее молодым животным - двухлетним сам­

кам, хоти первое размножение происходит обычно после третьей или четвертой зи­

мовки, и значительно реже - после питой. Максимальнаи продолжительность жизни 

самок- 11-12 лет, самцов- 8 лет. Максимальные размеры - 64 мм. Число репродук­

тивньiХ периодов ДЛJ1 самок варьирует от 5 до 10 в разньiХ генерацИJIХ. В общей дис­

персии размеров тела влИJiние пола определиет от О до 6.58%, взанмодействИJI пол -

возраст- 8.93%- 22.47%, возраст определиет 31.82- 50.76% дисперсии и ошибка со­

ставляет 45.71- 37.94% в разные периоды существованИJI поnуляции. При рассмотре­

нии всех данных, собранных за 15 летний период исследований, на основе определе­

НИJI возраста у 8166 особей, устанавливаетси, что ВЛИJIНИе пола на изменчивость раз­

меров тела составляет лишь 2.91%, взаимодействИJI пол - возраст- 0.97"/о, возраста-

57.68% и ошибка (остаток) - 38.44%. Достоверные СВJIЗИ между возрастом и полом 

обнаруживаются не ежегодно и они незначительны, но при с~ИJ!н~и" даннЬIХ за рид лет 
обнаруживаетси , что значение коэффициента контингенции ДЛJ1 зависимости пол -

возраст составляет лишь O.ll9 при-р < 0,001. 

ПопуляцИJI, обитающаи в северной части Тюменской области (Березовский район, 

Северо-западпаи часть Ханты-Мансийского округа) характеризуетси продолжительно­

стью жизни до 6 лет. Половозрелость отмечена у самцов перед второй зимовкой при 

размерах тела от 46 мм, у самок - перед третьей зимовкой при длине тела 42 мм. Раз­

личИJI в размерах тела между полами свJ!Заны преимущественно с возрастом - досго­

верной свJ!Зи пола с возрастом не обнаружено, доля возраста в изменчивости размеров 

тела составляет 42%, а пола- лишь 3.51%. Максимальные размеры тела в имеющихси 

у нас выборках - 58 мм. 

Однако в наиболее северной популяции (юг п-ова Ямал) наблюдаетси совершенно 

инаи ситуацИJI - даже в сравнительно небольшой выборке (23 самца и 37 самок) всrре­

чены особи, дожившие до 9-й зимовки (отлов производилеи в конце лета) у обоих по­

лов. При этом особи старше rurти лет составили 78.6% самок и 56.4% самцов. О,Анако 

все особи , дожившие до 4-й зимовки были неполовозрелыми, а зрелыми иВЛJ!Лись 

самки перед 5-й зимовкой при длине тела 44.8 мм и самцы того же возраста крупнее 

50 мм. Таким образом, ДЛJ1 данной популяции отмечаетси позднее половое созревание 

при сравнительно круnнЬIХ размерах тела. Учитываи короткую протиженность периода 

роста в условИJIХ Субарктики (2 месица) и отсутствие возможности роста сразу после 

завершенИJI метаморфоза, общий период роста перед первым размножением составли­

ет около 8 месяцев, что соответствует созреванию в умеренных широтах перед третьей 

зимовкой, а иногда и перед второй. Количество репродуктивньiХ периодов дли данно­

го региона в жизни остромордьiХ лягушек- не превышает rurти. Реально оно еще мень­

ше, так как в серии была обнаружены две неполовозрелЬIХ самки - длиной тела 38 мм 



(перед шестой зимовкой) и 44 мм (перед седьмой). В этой серии также незначwrельно 
влияние пола на изменчивость размеров тела (5.89"/о) и велико влияние возраста -
62.9"/о. 

Небольшая серия ( 5 незрелых особей, 12 самок и один самец) собранная в окрест­

ностих г. Игарка, как выяснилось, состояла из особей разного возраста- от 2 до 10 лет. 
Единственный самец длиной 50.7 мм после 6 зимовки был зрелым, а половозрелые 
~ки (от 5 лет) имели длину тела от 44 мм. 

Различия, сходные с различиями среднеуральских и северных популяций, наблюда­

ются и при сравнении горных и предгорных популяций остромордой ляrушки. Для 

сравнения нами использовались серии, собранные А.В. Яковлевым на Алгае, в районе 

Алгайского запов~дника на высоте 560 м и в районе оз. Тетыколь на высоте 1860 м, 

где различия в длИтельности периода активной жизни составляют в среднем 40 дней и 
более (Яковлев, 1 985). В целом достоверных различий в возрастной структуре выбо­

рок на основе критериев сходства не обнаружено, но в предгорной популяции поло­

возрелые особи ПJ?едставлеиы животными пережившими от 4 до 8 зимовок, причем 
самки встречены ' только четырех и rurrилетние, размером от 58.1 до 64.4 мм, тогда 

как самцы представлены большим количеством возрастных групп - от трехлетних до 

восьмилетних (lshchenko, 1996) при длине тела 53.5-68.2 мм, хотя самый старый име­
ли длину тела лишь 62 мм. В высокогорной популяции половозрелые самки представ­
лены в серии тош,ко трех и четырехлетними особями длиной тела 51.8-57.2 мм, тогда 
как половозрелые самцы имели возраст от 3 до 11 лет при длине тела 41.4 (3 года)-
63.0 мм (9 лет). Самый старый (11 лет) имел длину тела 57.5 мм. При сравнении этих 
двух выборок наблюдалась достаточно редкая ситуация - обнаружены статистически 

достовернЫе различия в возрастной структуре самцов и самок (х2 =18.836, d.f=8, 
Р=о.О19 при высоком значении коэффициента контингенции- 0.461 , р= 0.019). Учи­
тывая, что размер выборок, по-видимому, достатОчен (23 самки и 41 самец) можно го­

ворить о разных репродуктивных стратегиях у представителей разных полов ( Steams, 
1976), а именно о разном количестве репродуктивных периодов на особь у самцов (7-

9) и самок (2). Для алтайских остромордых ЛJiryweк не отмечено достоверной связи 

размеров тела с высотой и несколько иная роль факторов, опредеmпощих изменчи­

вость размеров тела -доля возраста COC1'81IJJJieт 36.95% и взаимодействия пол - возраст 

-41.05%. 
Принципиально иная картина наблюдаете~~ при сравнении выборок, собранных в 

различных участках Среднего Урала и на Южном Урале, в разных зонах. В большой 

серии (213 особей), собранной в период размножения на юго-востоке Свердловекой 
области, а именно в предлесостепной зоне (Талицкий район), не обнаружено особей 

переживших более S зимовок, причем переживших rurrь зимовок было только 0.97% 
самцов, а среди самок были только 2-3-летние особи, тогда· как среди самцов - 3- 5-

летние. Минимальный размер размножающихся самок - 36.6 мм, самцов ~ 32.4 мм, 
максимальный - 55 мм. Пол не определяет размеры тела и влияние возраста сравни­

тельно невелика- 18.21%, т.е. для этой популяции характерна сравнительно высокая 
изменчивость рммеров тела в пределах одной возрастной группы, высокая по крайней 

мере по сравнению с возрастными различиями. Это может быть связано с достаточно 



быстрым созреванием и быстрым ростом перед созреванием и сравнительно короткой 

продолж~rrельностью жизни. 

Анализ трех выборок, собранных на расстоянии 15-20 км друг от друга на rранице 
Свердловекой и Челябинской областей, примерно в 100 км западнее предьщущей, но 
также в предлесостепной зоне, позволил установ~rrь что в этом районе половозрелы­

ми становились самцы и самки перед второй зимовкой при длине тела 36.6 и 33.6 мм 
и при максимальных размерах - 53.6 и 49.8 мм. Максимальная продолжительность 
жизни 5 лет- встречена лишь у двух особей (2.32%), доживших до пятой зимовки. В 
этой группе влияние фактора "популяция" на размеры тела неиелико и составляет 

лишь 2.47%, но влияние возраста значительно - 68.92% при доле остаточной диспер­
сии в 28.28%. Между выборками отмечены небольшие различия в возрастной структу­

ре (;r;2=20.995, d.f.=8, р=О.ОО7). Величина коэффициеmа коmингенции равна 0.447 при 
р=О.ОО7). 

Анализ серии остромордых ляrушек, собранных в конце лета 19171 г. В Ильменеком 

заповеднике (Челябинская обл.) на rранице лесной и лесостепной зон, позволил уста­

новить, что как у самцов, так и у самок наиболее старыми животными являются осо­

би, дожившие до четвертой зимовки. Примечательно, что ранее, когда анализирова­

лась возрастная структура выборок из данной территории на основе размеров тела, 

определялось, что в популяции nрисутствуют особи старше 6 лет (Шварц, Ищенко, 
1968; Ищенко, 19786). Половозрелые самцы и самки встречены среди особей, дожив­
ших до второй зимовки, nричем среди "двухлетних" половозрелые составляют около 

50%., а более взрослые являются все половозрелыми. Таким образом , количество ре­
продуктивных периодов не превышает трех. Среди nоловозрелых доля доживающих 

до четвертой зимовки составляет 10.5% у самок и 12.7% у самцов. Размеры половоз­
релых самок- 35.0- 52.7 мм, самцов - 35.2 - 57.6 мм. Доля возраста в изменчивости 
размеров тела составляет 55.34%, пола- 12.02%. 
Сходная картина наблюдалась в серии остромордых ляrушек, собранных в степной 

зоне на юге Челябинской области близ с. Баталы. Половозрелыми являются особи, 

дожившие до второй зимовки, и среди самок не встречено особей переживших более 

трех зимовок, а самцов - более двух, т.е. обнаружены особи дожившие соответственно 

до четвертой и третьей зимовок. Минимальный размер зрелых самок- 41.2 мм, сам­
цов- 37.5 мм при максимальных размерах 57.3 мм и 57.8 мм среди большей части вы­
борки, НО один самец имел длину тела 64.7 ММ. Возраст определяет 84.03% изменчи­
вости размеров тела, остальная часть дисперсии приходится на "случайные" факторы 

(внутриrрупповую, независящую от пола дисперсию). 

Также показано, что в ряде популяций остромордой ляrушки Белоруссии и Ук­

раины наблюдаются сходные демоrрафические особенности Qshchenko, 1996). 
Наконец, представляет иmерес анализ данных, характеризующих остромордую ля­

rушку в целом. При допущении, что описанные различия или сходства между изучен­

ными популяциями являются стабильными и численности в пределах ареала , вернее в 
разных частях его сопоставимы, допустимы слияние имеющихся данных в единую вы­

борку и общий анализ дисперсии размеров тела. Такой анализ 1420 особей остромор­
дьiХ ля1-ушек позволил установить, что на общую дисперсию размеров тела в большей 



степени влияет возраст. Доля этого фактора составляет 60.81%. Досr.rrочно высоко 

влияние пола (благодаря его эффепу в некоторых популяциях) - он определяет 
13.72% всей изменчивости. Роль фактора "популяция" сравнiПСЛьно невелика-он оп­
ределяет лишь 3.76% дисперсии размеров тела, взаимодействие "популяция-пол" оп­
ределяет 1.76% дисперсии, взаимодействие популяция-возраст - 9.47% дисперсии и 
остальные 10.48% дисперсии определяются не учитываемыми факторами. Это позво­
ляет полагать , что в пределах ареала зависимости размер- возраст в целом сходны у 

самцов и самок, а Отмечаемые различия между полами в размерах тела опредеЛJIЮТСя 

преимущественно различиями в продолжительности жизни или просто различиями в 

возрастном составе выборок разных полов. Сходные закономерности отмечены у не­

которых видов хвоСтатых амфибий (Caetano, Castanet, 1993) 
На основе вышеизложенных данных можно сделать некоторые заключения , спра­

ведливые для всей изученной группы в целом. 

Во-первых, устанавливается, что если популяция достаточно возрастно­

структурирована, то все возрастное разнообразие улавливается даже в небольших ( 20-

30 особей) выборках. Следовательно, отсутствие широкого набора возрастных групп в 

выборке, даже небольшой, свидетельствует о сравнiПСЛьно небольшой продолжитель­

ности жизни животных в исследуемом регионе, XOТJI большой объем выборок для ис­

следования демографии всегда предпочтительнее. 

Несколько неожиданным оказывается достаточно малая роль у всех исследованных 

видов пола в формировании изменчивости размеров тела. В ряде случаев при расщеп­

лении дисперсии размеров тела на составЛJIЮщие влияние пола вообще не обнаружи­

вается, как, например, у травяной, дальневосточной, сибирской и центрапьноазиатской 

лягушек. Решающее значение имеет возраст и лишь в некоторых случаях - взаимодей­

ствия пол - возраст. Это делает возможным при сравнении зависимостей размеров 

тела от возраста использовать совместно самцов и самок. 

В случае большого ареала вида мoryr существовать зоны , в пределах каждой из ко­

торых различия в демографической структуре популяций ниже, чем между ними. 

Примером этому служат популяции остромордой лягушки лесостепной и лесной зон. 

Помимо различий в биоценотнческих обстановке, неизбежных для разных природных 

комплексов, нельзя сбрасывать со счетов и историю формирования ареалов, т.е. некую 

филогенетическую переменную, которая практически не может быть измерена. С дру­

гой стороны, если рассматривать внутривидовую изменчивость характеристик жиз­

ненного цикла как безусловно адаптивную стратегию, то изученные виды существенно 

отличаются по степени внутривидовой изменчивости, и если пластичность онтогенеза 

рассматривается как адаптация, то не исключено, что возможности расселения видов и 

формирования их ареалов мoryr определirrься именно возможностью адаптивно реа­

гировать на изменения среду путем изменения характеристик жизненного цикла. 

Важнейшим результатом отличий в продолжительности жизни являются отличия в 

количестве репродуктивных периодов на особь в разных популяциях в разных частях 

ареала вида и, соответственно, разная скорость оборота популяций и их устойчивость. 

Так, в лесостепной зоне Среднего и Южного Урала подавляющее большинство особей 

разl\IНОжается не более двух раз в жизни, и в результате двух последовательных за-



сушливых сезонов воспроизводство nопуляции может бьпь значительно подорвано. 

Напротив, увеличение количества репродуктивных периодов на проnжении жизни 

особи создает базу для большей устойчивости популяций в случае даже повторяюще­

гося неблагоприятного воздействия внешних фахторов. С этой точки зрения, как ни 

парадоксально, горные и северные популяции широко распространенных видов, т.е. 

популяции, заселяющие с общепринятой точки зрения экстремальные условия, могут 

бьrгь значительно устойчивее. 

В то же время продолжительность жизни sensu stricto, т.е. выраженная как дли­
тельность активной жизни, при сравнении разных популяций варьирует существенно 

меньше по сравнению с количеством реnродуктивных nериодов. Причины, опреде­

ляющие продолжительность жизни у амфибий (физиологические механизмы) иссле­

дованы весьманезначительно (Ноtа, 1994; Kara, 1994), так как различные физиологи­
ческие сравнения проводились преимущественно на животных разных размеров с не­

известным возрастом. Одним из факторов, определяющих удлинение продолжитель­

ности жизни рассматривается большее во времени пребывание в состоянии спячки и 

большая частота нахождения в условиях приводящих к снижению метаболизма в гор­

ных и северных nопуляциях (Нemelaar, 1986). В целом можно говорить о существен­

ных различиях изученных видов в длительности активной жизни. Для травяной лягуш­

ки максимальная продолжительность жизни оnределяетСя нами в 34-38 месяцев в раз­

ных популяциях, у прыткой - 36-40 месяцев, у малоазиатской - 36-40 месяцев, у даль­

невосточной и сибирской лягушек - соответственно 20-25 и 25-30 месяцев. В то же 
время длительность жизни особей разных генераций в пределах одной популяции у 

остромордой лягушки может варьировать от 20 до 55 месяцев. 

Согласно общей теории жизненных циклов (Stearns, 1976, 1977; Stearns and Koella, 

1986 и др.), задержка роста на ранних этаnах онтогенеза, в частности до времени нор­

мального nолового созревания, может иметь следствием как задержку созревания но 

при "нормальных" или более крупных размерах тела, так и созревание в "обычном" 

возрасте, но при меньших размерах тела, причем эти результаты получены при срав­

нении жизненных циклов разных видов. При этом оnисываемые различия рассматри­

ваются как разные реnродуктивные тактики, ХОТ!! зачастую данные о внутривидовой 

изменчивости до сих пор остаются небольшими (Smirina , 1994). Вместе с тем как не­

достаток распространенных nодходов к трактовке разнообразия хараперистик жиз­

ненного цикла отмечаетси определенная фиксированиость как времени наступЛения 
половозрелости, так и размеров nри созревании, т.е. допускается их статичность 

(Houstin and McNarnara, 1997). С другой стороны, некоторыми авторами отмечается 

значительно большая роль размеров тела nри созревании по сравнению с возрастом 

достижения половой зрелости (ВarЬault, 1988). Исследование аmосительиой роли раз­
меров nри созревании и скорости nолового созревания _ может быrь достаточно кор­
ректно осуществлено на основе долговремеиных исследований жизненных циклов от­

дельных генераций (когорт) в пределах одной nопуляции. Ниже nривоДJГГСя результа­

ты такого рода исследования. 



ДОШОВРЕМЕlПIЫЕ ИССЛЕДОВАIПIЯ <.'ТРУКТУРИРОВАЮIОЙ ПОПУЛЯЦИИ 

В популяционной экологии многих групп организмов, и прежде всего видов с 

большой продолжительностью жизни, включu амфибий, существует достаточно 

большой круг вопросов, моrущих быть удовлетворпгельно решенными только при ус­

ловии проведения дшпельных стационарных исследований. Помимо определения ес­

тественных, не зависимых от антропогенного пресса, пределов колебаний численности 

популяций (Pechinann et al., 1991), результаты их моrут быть положены в основу для 

оценки результатl?в экспериментальных исследований и оценки роли естественных ко­

лебаний условий среды во времени. Во-вторых, может быть оценена роль редких или 

катастрофических событий в жизни популяции или сообщества и, в-третьих, совре­

менные события или состояния популяций моrут быть оценены в историческом кон­

тексте (Нeske, 1997; Cody, Smallwood, 1996). В то же время неясно, какова должна 
бьrгь длительность исследований для того, чтобы они могли рассматриваться в каче­

стве долговременных, тах как для видов с большой продолжительностью жизни даже 

десятилетия моrут быть недостаточны для того чтобы исследовать скорость оборота 

генераций избеГ~~!~ при этом возможных автокорреляций (Нairston, 1996). Кроме того, 

любые долговременные исследования неизбежно связываются с возможными мигра­

циями как в пределах популяции тах и в результате контактов с соседними и должны 

проводиться с учетом пространствеиной структурированности популяций· (Sjogren­

Gulve, Ray, 1996; Gilpin, 1996). Поэтому выбор территории для исследования играет 
весьма существенную, если не решающую роль. Необходимые долговременные иссле­

дования проводились нами в популяции остромордой ляrушки (Rana arvalis). 

В процессе работы выбор был остановлен на популяции, заселяющей сосново­

березовые леса на юга-востоке Свердловекой области, где большинство водоемов, ис­
пользуемых для размножения, возникло в результате лесохозяйственной деятельности 

человека, и наблюдаемu ситуация является типичной для территорий, охваченной 

деятельностью леспромхозов (Ищенко, 1978г, 1979а, 1987). Изначально размножение 

остромордых лягушек было приурочено к водоемам расnоложенным в пойме неболь­

шой лесной реки .и к нескольким небольшим водоемам, расположенным на территории 

поселка. В дальнейшем, в процессе лесохозяйственной деятельности, для вывоза леса 

в 1963-64 гг. были обустроены лесные дороги, вдоль которых в результате выемки 
грунта возникли многочисленные бульдозерные ямы размером от 10 до 200 кв. м и 

глубиной от 0.5 до 1.5 м . В начале 1980-х годов в районе исследований рубка леса 
практически прекратилась и население земноводных к этому времени использовало 

для размножения как заросшие сформированные водоемы, расположенные вдоль до­

рог, так н заполняемые талыми водами понижения в лесных массивах на вырубках 

или колеи на просеках. Исследуемu территория с востока и запада ограничена много­

километровыми сельскохозяйственными угодьями, засеваемыми зерновыми культура­

ми, с юга - заболоченными массивами, где численность земноводных крайне низка, а с 

севера - преимущественно сухими сосново-березовыми лесами. Общu площадь, засе­
ляемu земноводными и исследуемu нами определяется в 35-40 кв. км, и на этой тер­

ритории помимо доминирующего вида земноводных - остромордой ляrушки - обитает 



травяная ляrушка, численность которой на два порядка величин ниже, серая жаба 

(ежегодно размножается несколько сот особей), обыкновенный трктон и сибирский 

углозуб. Численность последнего вида достаточно высока - ежегодно размножается 

несколько тысяч особей. Возможные иммиграции сведены к минимуму - в nериод ин­

тенсивного расселения сеголеток ляrушек (июль-авrуст) на краевых участках иссле­

дуемой территории за 20 лет исследований отмечены лишь единичные встречи ляrу­
шек, а в периоды размножения на этих участках отмечались лишь немногие десятки 

кладок икры. 

Изначальной целью исследований было изучение динамики возрастной струКJУрЫ 

популяции остромордой ляrушки на основе выборочного определения возраста и дан­

ньtх об абсолютной численности размножающихся животных, поскольку аналогичные 

исследования до конца 70-х годов на амфибиях вообще не проводились. В nроцессе 

накоnления данных и совершенствования методик исследования бьшо установлено, 

что получаемые материалы могут быть усnешно использованы для определения зави­

симости между особенностями жизненного цикла и окружающих условий и репродук­

тивным успехом особи (Fisher, 1930), интерес к которому все более возрастает 

(Amold,Wade, 1984; Clutton-Brock, 1988; Newton, 1989; Паевский, 1985 и др.) 

Сами по себе данные о времени полового созревания и/или размерах при созрева­

нии могут быть недостаточно информативны, поскольку единожды определяемые они 

характеризуют лишь некое стационарное состояние популяции или вида, или генера­

ции, но не характеризуют репродуктивного вклада особи в течение всей ее жизни. В то 

же время достаточно хорошо известно что ценность какого-либо генотипа определяет­

ся прежде всего его репродуктивным успехом, тем, что в настоящее время называется 

Life-tirne reproductive success (LRS). Эта величина определяется в демографии наиболее 

трудно, и данных о ней, по крайней мере для амфибий, практически не сущестаует для 

природных популяций. Трудность определения этой статистики обусловлена рядом 

причин. Прежде всего, потому что часто продолжительность жизни особи может быть 

значительно больше длительности полевого проекта, т.е. такого рода исследования, 

как правило, не финансируются. С другой стороны, на уровне особи зта величина 

может быть достаточно стандартно определена nутем индивидуального мечения 

большого количества особей с последующим наблюдением над смертностью, иссле­

дованием nлодовитости и продолжительности жизни и, естественно, роста. Для амфи­

бий такое решение практически немыслимо, поскольку тривиально то, что пара jюди­

телей должна доводить до половозрелого состояния по крайней мере пару потомков с 

тем, чтобы популяция не исчезла при условии, что особь размножаете~~ один раз в 

жизни, т.е. из тысячи отложенньtх ииц к моменту размножения должны выжить два. 

Но nоскольку ляrушки живут по нес1юлько лет и размножаются несколько раз в жизни 

зта выживаемость будет значительно ниже, порядка 1:2000-1:3000. Таким образом, 
для получения данных о репродуктивном вкладе в течении всей жизни 100 особей, не­

обходимо мечевне сотен тысяч особей на уровне ийца, или, даже в случае круnных nо­

nуляций, необходимо метить индивидуально всех метаморфизирующих в популяции 

сеголеток. Реально эта задача практически не решается, так как требует больших фи­

нансовьtх затрат. На наш взгляд, возможен иной nодход, предлагаемый и исnользо-



ванный мною при решении такой задачи. Он заключается в спедующем. Вnолне осу­

ществимо определение некоего усредненного успеха особи на уровне одной генера­

ции, исходя из данных о животных, размножающихся в течение одного конкретного 

периода размножения, т.е. в случае бурых лягушек, одного года. Чиспенность новой 

генерации может ~сходя из количества размножающихся самок, которое легко опреде­
ляется по количеству кладок икры, отложенных в один сезон. При этом доnускается, 

что все nоловозрелые особи размножаются, и размножаются в течение всей жизни 

ежегодно до смерти. Разумеется это доnущение, но и нет оснований полагать обрат­

ное, поскольку за все годы исспедований на Среднем и Южном Урале равно как и nри 

анализе серий бурых лягушек, собранных в Западной Сибири и на Дальнем Востоке (R. 
arvalis, R. amurensls, R chensinensis, R. asiatica) лишь однажды nри вскрытии была обна­
ружена одна самка из nримерно 5000 особей (R. arvalis), взроспая, перед зимовкой, но 
без икры. Разумеется, такие ситуации возможны, но они, по-видимому, крайне редки и 

в расчетах ими можно пренебречь. Итак, ежегодно достаточно легко оnределить ко­

личество кладок, отложенных за весь nериод размножения на территории, заселяемой 

конкретной nоnуляцией. Таким образом оnределяется численность новой генерации на 

уровне отложенных кладок икры. Далее, через, например, два года можно проводить 

отлов размножающихся самок, оnределять их возрастной состав по выборке и при 

этом опять-таки определять количество всех самок, размножавшихся на исследуемой 

территории по количеству кладок. Таким образом легко определяется абсолютная чис­

ленность отдельных возрастных групп (двух-, трехпетних и т. д.), принимающих уча­

стие в размножении в конкретный период времени. Аналогичный сбор данных повто­

ряется ежегодно в течение нескольких лет и, таким образом, попучаются данные о 

чиспенности одной и той же генерации на размножении в каждом поспедовательном 

возрасте вплоть до полного исчезновения генерации. В резуль-nrrе репродуктивный 

успех (усредненный) определяется как отношение чиспа кладок, отложенных одной 

генерацией, к исходной чиспенности генерации на уровне кладки. Этот успех можно 

выразить и как отношение количества спариваний, произведенных генерацией, к ис­

ходному количеству родительских самок. Второй приt!м, который может быть исполь­

зован, - исследование количества яиц, отложенных во всей поnуляции. При этом опре­

деляется чиспенность новой генерации на уровне яйца и затем определяется общее ко­

личество яиц, отложенных конкретной генерацией, также за всю et! жизнь. Этот способ 

также корректен и также достаточно прост, поскольку определение плодовитости не 

представляет спожности. И третий путь, который предлагается и используется нами, 

состоит в определении чиспенности генерации на уровне сеголетки и определения в 

дальнейшем, сколько сеголеток дали эти "новые" сеголетки за всю свою жизнь. Это 

наиболее трудоемкое решение задачи, так оно требует знания средней смертности от· 

яйца до метаморфоза в разных водоемах в разные годы, причем на достаточно боль­

шом количестве материала. В идеальном варианте такая работа должна nроделываться 

ежегодно на большом количестве водоемов. Технически задача вполне решаема, но 

nрактически не осуществима,, так как требует опять-таки больших финансовых затрат 

из-за необходимости привлечения большого количества рабочей силы. Однако пред­

ставляется возможным на начальном этаnе nроделать :лу раб<nу на нескольких водо-



емах в течении нескольких первых лет исследованИJI и в дальнейшем пользоватьсх не­

коей усредненной величиной. Тогда ДJ1:11 определенИJI численности новой генерации на 

уровне сеголеток необходимо использовать средние данные об эмбриональной и ли­

чиночной смертности, ИJJH же еуммарные, и знать количесrво водоемов, ежегодно 

продуцирующих сеголеток, количесrво особей (самок), отложивших икру в эти водо­

емы и плодовJПОСIЪ самок. Все три способа, перечисленные выше, в равной мере оп­

равданы логически, но в разной мере трудоемки. Таким образом, неэависимо от спо­

соба, реально определиrь, какое количество потомсrва дает генерацИJI ·за всю жизнь, а 

при знании начальной численности генерации - средний репродуктивный успех 

(сколько одна "среднестатистическах" новорожденпах самка дает кладок, яйцо - яиц, 

сеголетка - сеголеток, самка- самок). Далее. Поскольку работа должиа проводИfЬС:II не­

сколько лет, параллельна изучается не только плодовиrость размножающихся особей и 

возраст их,. но и их размеры. Таким образом, определяются размеры тела самых моло­

дых особей, размножавшихся каждый год, т.е. тем самым определяютех размеры тела 

при созревании генерации. Это и есть вторах часть задачи. И третье, что необходимо 

учитывать, это численность размножающихся животных, которах, естесrвенно, колеб­

лется .год от года (Pechmann et al., 1991; Gelder, 1987; Ishchenko, Ledeпtsov, 1986, 

lshchenko, 1989а,Ь; Ищенко, 1991а,б), численность новой генерации также может коле­

баться год от года даже независимо от колебаний численности родителей, поскольку 

гидрологический режим водоемов колеблется сИJJьно, а именно он, в первую очередь, 

определяет успешное завершение метаморфоза. Позтому общий вклад генерации, её 

общий репродуктивный успех необходимо всегда делить на её начальную численность 

(на уровне кладки, ИJJИ яйца, ИJJИ сеголетки-это не принципиально), с тем чтобы оп­

ределить, сколько, в среднем, одна самка, ИJJИ особь независимо от пола, новой гене­

рации, дает сеголеток ИJJИ яиц ИJJИ самок. Таким образом определяется усредненный 

жизненный репродуктивный успех одной особи. Эrа величина не индиви.цуальнu, но 

она, по крайней мере, может быть получена достаточно точно. И эту величину мы мо­

жем сравнивать со средними размерами тела генерации по достижении половой зре­

лости. ПОСJJеднее обсrоJIТеЛЬСТВо важно потому, что именно размерам при созревании 

отводится ведущая роль при формировании и эволюции репродуктивных тактик 

(Steams, 1976, 1977, 1992; Steams and КоеПа, 1986}. При этом оказывается, что вполне 

достаrочно иметь дело с самками, поскольку когда мы изучаем аналоmчную ситуацию 

у самцов, то мы должны знать ежегодное соотношение полов в популяции, ИJJИ же по 

крайней мере в ei! половозрелой части и исходить также из поГОJJовноrо и пожизнен­
ного размноженИJI всех половозрелых особей. Эrа задача также трудно решаема, хотя 

импонирует точка зренИJI DueПman and TrueЬ (1986), согласно которой определяемое 
соотношение полов в популяции зависит 00' тщ;rrельности исследователя и методов 

его исследования, и при корректном исследовании оно оказывается близким к 1:1. В 
нашем случае, когда мы имеем дело с популяцией остромордой ляrушки, мы неодно­

кратно сталкивались с ситуацией, когда оказывалось. что при отловах канавками летом 

ляrушек соотношение полов оказывалось 2:1 ИJJИ 3:1 в пользу самцов, а при сплошных 

обловах на этой же терригорви на площадках (ВarЬault, 1971) это соотношение оказы­

валось равным ИJJИ близким к 1: 1. Или же, с другой стороны, массовые отловы, про-



ведеиные нами в популяции в период размножения с помощью канавок, независимо от 

водоема, дали нам соотношение почти идеальное 1: 1. 
Поскольку изначально допускалось, что в разных частях популяции мoryr размно­

жаться животные. разного возраста (неравномерное распределение животных разных 

генераций JIO территории, оккупируемой популяцией в силу различной продуктивности 

различных водоемов), выборочное изучение возрастного состава проводилось ежегод­

но на основе проб, взпых из 3-4 основных нерестилищ, в которых размножается око­

ло 80% всех особей ежегодно. Уже на первом этапе исследований было установлено, 
что распределение животных во время размножения по территории, занимаемой попу­

ляцией неравномерно, и степень этой неравномерности нестабильны во времени. Раз­

личные пространствеиные группировки характеризуются различным долевым участи­

ем во вкладе в новую численность генерации, и величина этого вклада варьирует во 

времени (Ищенко, 1982, 1983, 1988, 1989а). Во-вторых, в период размножения разные 

нерестилища (водоемы или группы близкорасположенных водоемов) характеризуются 

различным возрастным составом производителей, и эта специфика определенных био­

топов может сохраняться во времени в течение ряда лет (Ищенко, Леденцов, 1985а, 

1987; Ishchenko, Ledentsov, 1985, 1986, 1993). Например, в 1984 г. на долю трехлетних 
особей во время р8змножения в разных участках территории популяции приходилось 
от 1.3 до 13.3% размножающихся особей, а особи старше пяти лет составляли от 0.4 

до 6.6%. При определении сопряженности возрастной структуры и биотопа в этом слу­

чае х,2=27.556, d.f~10, р=О.ОО2, а величина коэффициента контингенции равнялась 
0.244 при р=О.ОО2. В 1994 году доля четырехлетних особей в разных нерестилищах 

варьировала от 5.7 до 15.5%, шестилетних - от 12.6 до 27.1% (х,~3.589, d.f=15, 
р<О.ОО1; коэффициент контингенции - 0.239 при р<О.ОО1). Эrи обстоятельства в из­

вестной мере усложняют проведение исследований, так как становится очевидной не­

обходимость раздельного сбора исходных данных при условии что икрометание в раз­

ных нерестилищах, удаленных на расстоянии до 10-14 км друг от друга, может проис­
ходить одновременно и порой в очень сжатые сроки, вплоть до нескольких часов. С 

другой стороны, не учиты11ать возможного эффепа пространствеиной структуры по­

пуляции нельзя, так как разнообразие мест размножения амфибий в лесной зоне, осо­

бенно в результате лесохозяйственной депельности, можно считать тривиальным 

(Ищенко, 1978г, 1979а; SjQgren-Gulve and Ray, 1996). 

Поскольку уже в начале исследования возрастной структуры такие сmуации до­

пускались, удалось избежать возможных, порой значительных, ошибок в определении 

общей возрастной структуры популяции. Средние размеры половозрелых особей и 

плодовкrость также определялись отдельно для каждой пробы и ежегодные средние 

размеры для генерацИи в целом, равно как и плодовитость определялись как взвешен­

ные средние величины. В результате исследований численности и возрастной структу­

ры популяции с 1980 по 1996 год были получены все необходимые нам данные. 
Прежде всего было определено, что разные генерации характеризуются разной про­

должительностью жизни, которая для самок варьирует от 6 до 11(12) лет (Ищенко, Ле­
денцов, 1987; Ishchenko, 1989 Ь, с; Ищенко, 1991а,б; Ishchenko, 1997 и др.). При этом 



различия в продолжительносrи жизни отдельных генераций вполне сопоставимы с 

различиями между геоrрафически удаленными популяциями, обиrающими в разных 

ландшафгно-геоrрафических или климатических зонах (см. выше). В то же вреМJI 

влияние годичной измеичивосrи длительносrи периода роста не может дать такого 

эффекта, так как укорочение или удлинение периода роста в конкретный год дейсгвует 

одновременно на несколько генераций, и при различии в максимальной продолжи­

тельносrи жизни генераций в 5-6 лет на долю изменчивосrи календарных сроков ик­
рометания приходится лишь два-три месяца. 

Во-вторых, устанавливается, что разные генерации, т.е. животные проходившие 

метаморфоз в разные годы, характеризуются разным ростом (рис. 3). Разумеется, в 

данном случае мы имеем дело с rрупповым ростом, и каждая последующая средняя 

величина является следствием pocra и смертносrи. В то же вреМJI различия между 

двуМJI зависимостями поразительно сходны с таковыми, наблюдающимися при срав­

нении разных популяций. И, наконец, обращает на себя внимание различие в размерах 

тела при созревании. На основе сравнения двух кривых роста можно придrи к заклю­

чению, что увеличение размеров тела при созревании имеет следсrвием более круnные 

размеры тела и в последующем календарном возрасте и сокращение продолжнтельно­

сrи жизни. Безусловно, приведеиные кривые не исчерпывают всех возможных случа­

ев, н более корректно оперировать с данными о среднем репродуктивном успехе гене­

рации, учитывающем не только pocr и смертность, но и плодовитость. 

При сравнении статисrики, характеризующей репродуктивный успех генерации, со 

средними её размерами при созревании, полученными для 12 генераций в исспедуемой 

популяции мы получаем достоверную обраrную зависимость (рис. 4). Во всех осталь­

ных случаях, при использовании иных статистик (количество кладок, отложенных ге­

нерацией в пересчете на одну самку или количество сеголеток, произведенных генера­

цией или количество яиц, отложенных в пересчете на одно яйцо при возникновении 

генерации) коррспяции варьируют в пределах от ..().674 (р=О.О16) до ..().771 (р=О.ООЗ). 

Таким образом, однозначно усrанавпивается, что увеличение размеров при созрева­

нии не приводит к увеличению общего репродуктивного успеха ·(lshchenko, 1997). В 

пределах достаточно большого интервала размеров тела при созревании (46-52 мм) ре­

продуктивный успех варьирует относительно слабо, но, поскольку в популяции быва­

ют ситуации, когда по тем или иным причинам, размеры тела при созревании резко 

уменьшаются, существенно возрастает продо.пжительность жизни и, соответсгвенно 

или несоответсrвеино, возрастает суммарный репродуктивный успех. Т.е. вывод может 

быть таковым. При существенном уменьшении размеров тела при созревании репро­

дуктивный успех не снижается, а напротив, увеличиваете~~. По-видимому, нельзя гово­

рить о том, что увеличение размеров тела при созревании приводит к снижению реп­

родуктивного успеха, он осrается примерно в норме, но важнее другое, что при сни­

жении размеров тела при созревании репродуктивный успех увеличивается. Таким об­

разом, созревание при низких размерах тела дает определенные репродуктивные пре­

имущесrва. В связи с этим целесообразно рассмотрение оrраниченных данных о вели­

чине репродуктивного усилия и зависимосrи его от размеров тела. 
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Рис.З. Рост различных генераций в популяции остромордой лягушки 

Величина репродупивного усилИJI явпяетси одной из хrоочевых характеристик в попу­

шщионной экологии животных (Piaпka, 1970), поскольку она свJIЭана со скоростью 
роста, продолжительностью жизни и скоростью оборота популяции. Существующие 

оценки репродупивного усилИJI у амфибий в большинстве случаев основаны на опре­

делении относительной массы кладки или диаметра яйца и плодовиrосrи (Gelder, 1986; 
Ryser, 1996; Gibboпs and МcCarthy, 1984; Черданцев и др.,1997). Однако при этом, как 
правило, не учиrывается содержание воды в организме, как в каркасе, так и в половых 

пpoдyJmiX. Также допускается, 'П'О энергетический эквивалеiП' яйца постоянен и про­

порционален размеру яйца (Кaplan, 1980). Кроме того, практически не изучены зави­
симосТи между величиной репродупивного усилИJI и возрастом животных. 

При проведении нами в 1987-1988 годах исследований плодовитости и возрастной 
стр}'IСI'}'РЫ в популяции остромордой лягушки, как обычно, отловленные в природе 

брачные пары в амплексусе помещались в отдельные СТСКЛJiнные сосуды и свежсот­

ложеиная икра изымалась, от кладки бралось 30-50 яиц, которые отдельно выдержива­
лись в воде до стадии первого дробленИJI (два бластомера). На этой стадии определял­

СJI днаметр яйца под бинокуляром с точностыо до 0.05 мм. В основной массе кладки 

все хйца пересчиrывались, после чего икра помещалась в сушильный шкаф и высуши­

валась до постохнного веса· при температуре 60° С . Самки после откладки икры умер­
щвпялись эфиром, определялась длина тела штангенциркулем с точностью до 0.1 мм, 
после чего они также высушивались до постоянного веса. В некоторых случаях опре­

делялсх и вес хйцеводов. В результате были получены данные о сырой и сухой массе 

тела 56 самок остромордой лягушки, сырой и сухой массе хиц, диаметре яйца. При оп­

ределении плодовитости сухой массы половых продуктов учиrывалось количество 

хиц, использованных при определении диаметра хйца. 



Рис. 4. зависимость между числом яиц, откладываемых rенерацией 
( в пересчете на одну самку при прохождени метаморф033) 
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Средняя Д1И1а теnа при созревании, l8ot 

Изученные самки имели длину тела 41.2- 61.0 мм и возраст от 3 до 9 пет (зимовок). 
Пnодовm-ость у изученных особей коnебапась от 335 до 1499 яиц, диамеtр яйца- 1.69-

2.25 мм . Средний сухой вес яйца коnебnетс11 от 0.434 до 2.67 мг . Ku: и следовало 
ожидать, пnодовm-ость в значительной мере скоррепирована с размерами тела 

(г-0.657, р=0.001) и не зависит от возраста (г-0.120, р=О.449), но длина тела хорошо 

коррелирует с возрастом (г-0.622, р=О.ОО1). Коэффициент частной хорреляции между 

пподовm-остью и возрастом без влияния размера тела равен -0.490 при р=О.ОО1, таким 
образом, можно полагать, что при старении и отсутствии роста пподовm-ость может 

снижаться, х0111 в действительности этого не происходит, так кu: рост у амфибий на­

бnюдаСТСII в течение всей жизни, и скелетахронологические исспедования nиш~:. под­

тверЖдаЮТ зто. Диаметр яйца практически независим от возраста ( r= -0.271, р=О.105) 

и длины тела самки (r= -0.151, р=О.359) и пподовm-ости ( г-0.048, р= 0.771). Средний 

сухой вес яйца в пекоторой степени увеличивается с возрастом (г-0.419, р=О.ОО6) и не 

зависит от длины тела ( г-0.139, р=О.375), пподовm-ости (r= -0.180, р=О.247) и сухой 

массы каркаса тела, т.е. сухой массы тела без массы Поnовых продуктов (г-0.214, 

р=О.174. В тоже время отмечена слабая отрицательная его связь с его диаметром ( r= 
-0.326, р= 0.046), что может быть обусловлено различным содержанием воды в яйцах 
разного размера. Величина репродуктивного усилии, определяемая как отношение 

сухой массы половых продуктов самки к общей сухой массе организма, варьирует в 

широких пределах - от 15.9 до 47.9"/о, но не зависит от возраста особи (r= 0.001, 



р=О.993), длины тела самки (r= 0.074, р=О.596), но, есrественио, связана как с nлодо­

вJПостью (r= 0.442, р=О.ОО3) так и с сухой массой яйца ( r=0.486, р=О.ОО3). Среднее 

значение реnродуктивного усилия равно 33.36% при коэффициеJПе вариации 21.2%. В 
то же время коэффициеJП вариации среднего диаметра яйца составляет 6.6%, а средне­
го сухого веса яй.ца (межсамковая изменчивость) - 33.6%. Различия nоследних двух ве­
личин особенно важны, nотому что сравниваемые nризнаки характеризуются близкой 

размерностью, и различия в коэффициеJПС вариации не моrуг бьrrь объяснены разли­

чиями в средних значениях. Эти данные моrуг бьrrь дополнJПСЛьным подтверждением 

различного содержания воды в nоловых nродуктах разных самок. Об этом же свиде­

тельствуют и небо.llьшие данные о сухой массе яйцеводов. При исследовании самок до 

и nосле овуляции установлено, что в результате овуляции и сырая и сухая масса яйце­

водов уменьшаются в несколько раз. 

Для ИIП'ерnретации полученных данных требуется определенное допущение, кото­

рое СОСТОIП' в том, что энергетический эквивалеJП единицы массы тканей организма 

или стабилен, или же его изменчивость достаточно низка для того чтобы существенно 

влиять на количество энергии, заключенное в единице 1\о!ассы половых продуктов или 

каркаса организма. При этом допущении можно утверждать, что величина реnродук­

тивного усилия не зависит от возраста или размера животного и определяется прежде 

всего nлодовJПОСТью особи и сухой массой яйца, но не его диаметром и, следователь­

но, объемом. Следовательно такие величины, как диаметр или объем яйца, равно как и 

объем половЫх nродуктов не моrуг надежно характеризовать репродуктивное усилие. 

Главные составляющие реnродуктивного усилия - nлодовJПОсть и сухая масса яйца -
nодвержены сильной индивидуальной изменчивости, определяемой условиями роста в 

nериод созревания половых nродуктов (темnература среды, специфика биотопа и ха­

рактер nиrания особи) и, возможно, генетической индивидуальной изменчивостью. В 

природных условиях определить роль конкретных факторов, по-видимому, не пред­

ставляется возможным. Тем не менее отсутствие связи между величиной репродуктив­

ного усилия и возрастом или размером тела представляется принципиальной характе­

ристикой, так как на основе ранее полученных данных о продолжительности жизни и 

размерах тела при созревании можно утверждать, что половое созревание при более 

низких размерах тела (при общем диаnазоне длины тела у впервые размножающихс11 

самок 37-52 мм) не имеет следствием снижения репродуктивного усилия , но наобо­
рот, в свси с увеличением продолжительности жизни и количества репродуктивных 

периодов на особь, приводит к увеличению суммарного репродуктивного успеха осо­

би на nрот~~Жении жизни. Как следствие из полученных результатов можно принять 

утверждение, что в случае, когда размеры тела при созревании определяются размера­

ми тела при метаморфозе, также очевидно, что скорость роста на личиночных стадиях 

не влияет на величину реnродуктивного усилия на стадии имаго. Главное следствие 

созревания при небольших раЗмерах тела - увеличение количества репродуктивных пе­
риодов на особь с сохранением нормального репродуктивного усилия и увеличение 

общего репродуктивного успеха. 

Есrественно, при подобного рода исследованиях нельз11 исключать и то обстшrгель­

ство, что различные генерации моrуг достигать nоловозрелости с разной скоростью, в 



разном (в среднем) возрасте, что такЖе может иметь следствием созревание при раз­

личных размерах тела. Таким образом, вопрос может быть сформулирован достаточно 

просrо: имеетсJI ли корреляцИJI между скоростью созревания генерации и её репродук­

тивным успехом? Определить среднюю скорость созревания без массового индивиду­

ального мечении практически невозможно. Однако, на наш ВЗГJIJIД, вполне допустимо 

иное решение задачи. На основании ежегодного определения размерно-возрастной 

структуры размножающихсJI особей и данных об абсолютной численности определяет­

с,. абсолютна. численность одной и той же генерации в разные периоды размноженИJI. 

Именно эти данные и кладутсJI в основу ДЛJ1 расчетв реnродуктивного вклада генерации 

и её репродуктивного успеха. ДJ1J1 исследованной попутщии они приведсны в табл.З . 
Как отмечалось выше, эти данные пonyчaiOТCII на основе исследования численностей и 

возрастной структуры различных нерестилищ. В некоторые годы в поnуЛJiции встре­

чаютсJI на размножении двухлетние особи, но численность их всегда невелика и в 
дальнейших расчетах ею можно пренебречь. Ясно, что значiП'СЛьнu часть самок лю­

бой генерации размножаетсJI после третьей зимовки. В то же вреМJI численность той 

же генерации на размножении в последующем, четырехлетнем возрасте .IIВЛJICТCJI ре­

зультатом как созреванИJI части генерации к четвертой зимовке, так и смертностью 

части особей после первого размножения в трехлетнем возрасте. Оrношение этих чис­

ленностей (Nз : N4) может условно, в первом приближении, бьrгь nриИJIТО за скорость 
созревания генерации. В нашем случае это отношение варьирует от 0.355 (генерацИJI 

1979 года роЖдения) до 1.157 (генерация 1989 года). Определение связи этой величи­
ны со средним репродуктивным успехом генерации обнаружило отсугствие каких­

либо досrоверных корреляций независимо от характера использованных статистик 

(см. выше). Если этот прием достаточно корректен, то можно утверждать, что ско­

рость полового созреванИJI не определяет продоJDКIПСЛьность жизни ·и реnродуктив­

ный успех особи. К сожалению, отсугствие каких-либо иных аналогичных данных ДЛJ1 

амфибий не позвоЛJiет безоговорочно nриюrrь это утверждение. 

Существует еще одна большu проблема, к решению которой можно подойrи не 

выхоДJI за рамки проведеиного исследования. В нанболее общей форме она формули­

руетСJI достаточно просrо: JIBЛJIIOТCJI особенности жизненного цикла в наземной стадии 

следствием особенностей его на личиночных craдиJIX развiП'ИJI? 

Достаточно хорошо известно, из болыпой серии работ (Ищенко, 19896), проведен­

ных, как на бесхвостых, так и на хвостатых амфибИJIХ, что размеры тела при меТамор­

фозе МОI)'Т оnределятьсJI массой факторов, а именно плотностью, температурой, пи­

щей, конкурентными отношениями с другими видами, химическим взанмодействИJiми 

и т.д. Но общu теорИJI (Wilbur, Collins, 1973; WdЬur, 1980; Travis, 1984; Северцов, 1995; 
Шварц и др., 1976) отдает предпочrение прохождению метаморфоза nри крупных раз­

мерах тела, поскольку допускаетс11, что более крупные особи более конкуреиrо~пособ­

ны. Действительно, логично ожидать, что более крупные сеголетки, nри прочих рав­

ных условИJDС, МОI)'Т использовать более широкий спектр пищевых объектов по срав­

нению с мешаtми. Более того, прохождение метаморфоза при более крупных размерах 

тела по сравнению с мелкими энергетически дешевле, XOТJI этому вопросу посвящено 
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Табл.3. Расчетные численности самок различных генераций в популяции 

остромордой ляrушки в период размножения в 1981-1996 гг. 

Год Возраст (количество зимовок) в период размножения 

рожденИII 

генерации 2 3 4 5 б 7 8 9 10 11 

1979 50 4938 13897 11200 4653 1655 636 259 25 12 

1980 38 3491 8446 6497 46.10 968 513 115 

1981 1788 1830 954 528 311 166 

1982 4693 5314 2133 1519 363 83 

1983 56 6984 8432 5022 1764 772 371 73 

1984 1685 2907 2505 1201 187 219 

1985 1461 2587 1992 436 97 28 

1986 4043 5769 4438 1201 748 377 

1987 ;213 11782 18123 7714 3736 2231 197 

1988 2130 3548 2649 1777 543 

1989 33 2796 2415 2{)16 647 

1990 144 11131 25924 3804 156 

1991 3446 3804 407 

1992 2691 835 ? 

1993 44 4571 ? 

лишь одно кoppeimfoe исследование (Crump, 1981). Кроме того, из ограниченного 

числа исследований известно, 'ПО увеличение размеров тела при метаморфозе приво­

дит к увеличению размеров тела при созревании или ускорению созревания, что в той 

или иной мере имееr непосредсrвенное отношение к адаmивности.(Веrvеn, 1988, 1990; 

Smith, 1987; Semlitsch,1987; Semlitsch et al., 1988,1993; Scott,1994). Данные о дальней­
шей судьбе животных, созревающих при разных размерах отсутствуют. Проведеиное 

нами исследование показывает, что да, действительно, в природе наблюдается боль­

шая изменчивость размеров тела при метаморфозе, как у сеголеток, выходящих на су­

шу из одного водоема в разные годы, так и в пределах одной популяции во время од­

ного года, т.е. эта изменчивосrь и хоралогическая и хронографическая, определяемая 

прежде всего структурой популяции (Ищенко, 1991а, б). Для остромордой лягушки 

нами установлено (Ищенко, 1991а), что.в пределах популяции на уровне одной гене­

рации метаморфоз может в разных воДоемах завершаться при сырой массе тела от 70 

до 1030 мг и длине тела от 9 до 22 м. При этом эти различия мoryr бьrrь вовсе не свя­

заны с плотностью, поскольку в природе плотность личинок практически никогда не 

бывает таковой, каковой она устанавливается в экспериментальных исследованиях, так 

же как и смертность в природе личинок не бывает такой низкой, как в лабораторных 

экспериментах (Petraпka, 1989), что зачасrую не позволяет использовать лабораторные 



данные для анализа или расчета nриродных СИ'J)'аций. Тем не;менее, есть все основа­

ния уrверждать, что именно средовые факторы, оnределяют размеры тела nри мета­

морфозе. Так, nри изучении изменчивости сырой массы тела сеголеток остромордой 

ляrушки сразу nосле завершения метаморфоза, было установлено, что из общей дис­

персии сырой массы тела на долю фактора "водоем" приходится 54.37%, на взаимо­

действие факторов "год рождения" и "водоем"- 18.5% дисnерсии, неnосредственно на 

долю фактора "год рождения"- 1.9"/о и остаточная дисnерсия составляет 25.22% общей 

дисnерсии. ПоследНJIJI включает в себя межсамкавые отличия и внуrрикладковую из­

менчивость, т.е. nреимущественно генетические факторы. Таким образом, большая 

часть изменчивости размеров тела nри метаморфозе nрихощrrся на долю средовых 

факторов, хотя оnределенная роль генетических факторов не исключается 

(Newman, 1990, 1992; Kaplan, 1998). 

Однако больший интерес nредставляет дальнейшая судьба этой изменчивости. По­

скольку исследование роста с nомощью мечения у амфибий может быть неэффехтив­

ным из-за значительной смертности nреимущественно в молодом возрасте, уже nеред 

nервой зимовкой (Ляnков, 1992) и, возможно, за счет разной миграционной активно­

сти животных разных размеров (Вerven, 1990; Smith, 1987), решение задачи может 

быть осуществлено nоэтаnно. На nервом этаnе возможно мечение сеголеток сразу nо­

сле завершения метаморфоза с nоследующим отловом вскоре nосле nервой зимовки. 

Проведеиные исследования на травяной и остромордой ляrушках(Ляnков, 1995, 1996, 

1997 и др.) nоказали, что в nрироде могут наблюдаться разные ситуации: более мелкие 

сеголетки могут частично догоНJIТЬ в размерах исходно более круnных nеред уходом на 

зимовку, более поздно вышедшие на сушу тахже могут достигать размеров близJОtХ к 

сеголеткам, прошедшим метаморфоз в более сжатые сроки, но могут наблюдатьси и 

обратные ситуации, причем различные ситуации могут бьпь nроележены и у разных 

видов, и в разных популяциих одного вида. Для остромордой ляrушки нами бЫJJО ус­

тановлено, что если средний вес сеголеток сразу по завершении метаморфоза был ра­

вен для четырех водоемов 112, 223.2, 222.9 и 405 мг, то у особей, отловленных по 

берегам тех же водоемов сразу после выхода из nервой зимовки он был равен сооrвет­

ственно 621, 1190, 1032 и 2228 мг. Это и аналогичные данные дали основание пола­

rlть, что более крупные исходно (при метаморфозе)_сеголетки, в возрасте одного года 

( юсле зимовки) также остаются более крупными (Ищенко, 1980а). Однако в ТllkJ!X си­
т rациях нелЬЗJI исключать эффект миграций животных из других водоемов, поэтому 

f mee корректными JIIIJIJIIOТCJI результаты, nолученные на основе индивидуального ме­
• ения. Полученные нами данные в результате индивидуального мечения и повторного 

< тлова (Ищенко, Леденцов, 19856) позволяют полагать, что изменчивость роста сего­

.. е rок достаточно значительна, но ситуации, когда более крупные сеголетки остаютси 

jолее круnными и в более старшем возрасте нередки. Эти результаты в значительной 

мере совпадают с результатами, полученными на других видах амфибий (Scott, 1994). 

Для решения задачи на nоследующем этапе могут быть использованы результаты ске­

летахронологических исследований. Основанием для этого служат описанные поло­

жительные корреляции у бурых ляrушек между днаметром фаланги в наиболее узкой 

части её эnифиза и размером тела. Известно, что как У самцов, так и самок травяной 



лягушки и серЬIХ жаб величина коэффициенrа корреляции между этими величинами 

достигает 0.9-0.95 (Смирина,1983; Ryser,1996), а у остромордой лягушки - 0.98 
(Леденцов, 1996). По нашим данным корреляция между диаметром фаланги и разме­
ром тела в разли:нЬIХ поnушщиях малоазиатской лягушки варьирует в пределах 0.85-
0.95, у прыткой л,ягушки она составляет 0.874, у дальневосточной- 0.886. Таким обра­

зом, достаточно высокие корреляции измер,.емЬJХ диаметров кости (фаланги) с исполь­

зованием регрессионного анализа позвоJUПОТ ретроспективно оценивать размеры тела 

особи в ряде преДыдуших возрастов. В то же время очевидные зависимости дают дос­
таточно веское основание для использования диаметров костей при анализе роста на 

уровне особи и судить об изменчивости темпов роста разлнчнЬJХ поnуляций у разнЬIХ 

видов (Augert, Jo1y, 199З).Весьма важным представляется то обстоятельство, что сред­

ний диаметр фаланги высоко коррелирован с площадью среза, т.е. достаточно точно 

характеризует прирост кости и, следовательно, размеров тела (Леденцов, 1991}. Таким 

образом, решение задачи о зависимости между размерами при созревании и размерами 

тела после перво,~ зимовки может бЬIТЬ найдено на основе скелетохронолоrических 

даннЬIХ по крайlf!!:й мере для исследуемой группы видов. В качестве исходного поло­

жения можно пp!fJUIТЬ то, согласно которому однолетние особи с более крупным диа­

метром кости обЛадают и более крупными размерами тела. Здесь, однако, следует 

иметь в виду, что описанные высокие корреляции получены при анализе серий, охва­

тывающих практйчески весь спектр изменчивости размеров тела - от сеголеток или 
однолетних особей до самЬ/Х крупнЬJХ. Простейший прием - сравнение кривЬIХ роста 

кости на уровне особи - уже обнаруживает то, что исходно круriные особи чаще оста­

юте,. более крупными в более Старшем возрасте, и это справедливо и для амфибий, и 

для рептилий (Нagstrom, 1977; Smirina, RojtЬerg, 1996; Леденцов, 1986 и др.). Анализ 
многолетних данных, полученных при долговременном исследовании поnуляции ост­

ромордой лягушки позволил установить следующее. Во-первЬIХ корреляции между 

диаметром кости в возрасте первого размножения и после первой зимовки в значи­

тельной мере paзИJIТCJI у самцов и самок, причем у самок они всегда более низкие и 

равны 0.3-0.4 по сравнению с самцами, у которых они достигают 0.4-0.6 у разных rе­

нераций. Это может быть обьиснено большой изменчивостью энергоЗатрат на репро­
дукцию самок (большая изменчивость плодовитости и размеров ,.иц) при одних и тех 

же размерах тела . Данные о тратах на репроДукцию и рост для самцов бесхвОСТЬ/Х 

амфибий пракrнчески отсутствуют, но сравнительно низкая изменчивость размеров 

семенников ( Jorgensen, 1992) или их относительной массы, по-видимому, находят свое 
отражение в том, что корреляции между размеf'ами самцов при половом созревании и 

в ювенильном возрасте значительно выще, чем у самок. Во-вторых, и что более важ­

но, не следует ожидать больших корреляций между диаметром кости в возрасте три 

или четыре года с диаметром в однолетнем возрасте, тах как .рост у исследованнЬIХ ви­

дов (см выше) по крайней мере в течение первых нескольких лет не линейный. По­

этому важным представляется следующее. Достаточно высоки корреляции между раз­

мерами кости в возрасте один и два года и при оценке корреляции между диаметром 

кости в возрасте два и три года и три и четыре года. Иными словами, размеры тела в 

каждый конкретный период размножения, могут в определенной, хоп и необ,.зательно 



большой сrепени, опредетrrься размерами тела в предыдущем возрасrе. Другой спо­

соб обработки данных- анализ компоне!П' дисперсии диаметра косrи в трехлетнем воз­

расrе у остромордой ляrушки - показал, что дисперсия размеров тела при созревании в 

знач!П'ельной мере (на 60-70"/о) опреде1111ется размерами тела животных после первой 

зимовки (за суррогат размеров тела, как указано выше, исполъзовались средние диа­

метры фаланги ). В целом , насколько можно судить по нашим данным, в нанболее 
общей форме следующее утверждение может быть принято. Несмотря на большую ин­

дивидуальную изменчивость скорости роста, отмечающуюся у всех изученных видов, 

наибольшие шансы имеrъ крупные размеры при половом созревании имеют особи, ха­

рактеризующиеся сравн!П'ельно крупными размерами в пределах одной возрасrной 

группы в более младшем возрасте, в том числе и в возрасrе одного года. Размеры же в 

возрасrе одного года моrуг определяться рядом факторов, в том числе и размерами 

тела при метаморфозе. Таким образом, нанболее крупные размеры тела при половом 

созревании моrуг опредеJUIТЪСЯ и размерами тела при метаморфозе и, следовательно, 

условиями личиночного развития и роста. В то же время эффект размеров при мета­

морфозе может проявляться у разных популяций одного вида или у разных видов по­

разному, равно как и затушевываться дейсrвием иных факторов. Тем не менее это не 

исключает возможносrи влияния размеров тела при метаморфозе на размеры при со­

зревании. 

Таким образом, первое следсrвие из наших данных сосrоит в том, что прохождение 

метаморфоза при крупных размерах тела не дает репродуктивного преимущества . Да­
лее, если прохождение метаморфоза при крупных размерах тела опреде1111ется rенети­

ческими факторами), то, следовательно, крупные размеры тела при метаморфозе не 

имеют селективных преимущесrв. В-третьих, как было показано, морфологическая 

разнородность новой rенерации, выражающuся прежде всего в сильной изменчивости 

размеров тела при метаморфозе, опреде1111ется разнообразием биотопов, используемых 

популяцией при размножении, т.е. струпурированностью популяции (Ищенко, 1977, 
1983, 1987, 1988, 1989а, 1991а,б). Поэтому достаточно крупные пространсrвенно 

струпурированные популяции всегда будут обеспечивать большее разнообразие жиз­

ненных стратегий, которое по своим масштабам не менее всеrо разнообразия; харак­

терного ДJUI всей группы изученных видов, за исключением видоспецифнчносrи ско­

росrи pocra, определяющей знач!П'ельные различия видов в размерах тела. С этой точ­

ки зрения, способность вида использовать широкий набор биотопов в период раЗмно­
жения (разные типы водоемов) явно адаптивна, ибо если прохождение метаморфоза 

при сравн!П'ельно крупных размерах тела может иметь следствием созревание при бо­

лее крупных размерах тела и соответственно большую плодовитосrь уже при первом 

размножении, т.е. обеспечивает увеличение скорости оборота популяции, то низкие 

размеры тела при метаморфозе моrуг иметь следствием или созревание и первое раз­

множение при более низких размерах тела, или же задержху созревания, но в любом 

случае- увеличение колнчесrва репродуктивных периодов на особь, и такие особи (или 

rенерации) будут иметь определенные преимущества в случае воздействия на популя­

цию неблагоприятиых факторов среды (повторяющиеся засухи или иные причины, 

снижающие численность новой rенерации). 



ЗАJСJПОЧЕНИЕ 

К настоящему времени накоплено большое количество данных, свидетельсr­

вующих о том, что для изученных видов бурых Лllrушек характерно образование не 

только крупных и стабильных популяций во многих ча.стих их ареалов, но и, как пра­

вило, сильно Сiрукrурироваиных, прежде всего Сiрукrурированных прОСiранственно. 

Так же хорошо известно, что становление таких популяций и их успешное функцио­

нирование, определяется не только естественными лроцессами, но и в значительной 

мере хозяйственной деятельностью человека. Как результат этой деятельности во 

многих частях ареалов видов возникает большое количество новых мест размножения 

и развития и роста новых генераций. Эrот положительный эффект деятельности чело­

века, естественно, не снимает с повестки дня волрос о нарушении многих биотопов и 

снижения численности популяций многих видов амфибий также во многих частях 

ареалов. Тем не менее исспедование Сiрукrурированных популяций амфибий ларал­

лельно со сравнительным изучением межлопуЛIIционных и межвидовых отличий по 

многим признакам может служить основанием для суждений о скорости прообразова­

ния лопуЛIIций и их устойчивости, степени воздействия на них человека и разработки 

мер контроля численности или охраны конкретных видов. 

Достаточно хорошо известно, что лроСiранственная струкrура лопуЛIIций у амфи­

бий проявляется прежде всего в период размножения, когда, в результате миграций, 

происходит распределение особей по различным водоемам. Пр!' этом в сипу разной 

абиотической обстановки в разные периоды существования популяции (разные перио­

ды размножения) на территории, занимаемой популяцией, количество водоемов, при­

годных для размножения, может варьировать, равно как может меняться и биотиче­

ская обстановка в пределах одной лрОСiранственной группировки. ПрОСiранственная 

Cipyкrypa популяций для большинства видов амфибий является нестабильной. Фор­

мирование проСiранственной Сiрукrуры попуЛIIции нередко сопровождается нерав­

номерным распределением генотипов по территории, занимаемой популяцией, причем 

отличия между отдельными внутрипопуЛIIционными хорологическими единицами по 

частоте отдельных морф могут быть не менее различий между географически значи­

тельно удаленными пoпyЛIIЦIUIMH. Эrот феномен создает основу для быСiрых микро­

эволюционных преобразоваиий попуЛIIций в случае изменения прОСiранственной 

Сiруктуры попуЛIIций. В тоже время одни и те же проСiранственные группировки в 

разные периоды размножения характеризуются различным Bk.IUIДOM в численность но­

вой генерации. И вкпац этот во времени непостоянен как из-за перераспределения жи­

вотных по территории, занимаемой попуЛIIцией, так и непостоинства абиотической об­

становки, определяющей длитеnьность существования водоемов в разные годы, в сипу 

чего в норме ни одна из микропопуЛIIций не характеризуется постоянным специфиче­

ским вкладом во внутрипопуЛIIционное разнообразие. Таким образом, любые неиа­

правленные изменения пространствеиной СЧIУJПУРЫ популяции могут оказывать лишь 

кратковременное воздействие на внутрипопуЛIIционное фенетнческое и генетическое 

разнообразие, и в последующие периоды существования популяЦ1tи аналогичное изме­

нение структуры популяции может иметь обратный эффект. Нестабильность во време-



ни пространствеиной структуры и иенаправленное действие абиотических факторов 

преrurгствуют быстрому и направленному изменению генетического состава популя­

ций. 

Вместе с тем имеется ряд ада!ПИвных черт популяций бурых ляrушек, кокrроли­

руемых также пространствеиной организацией популяций, но гораздо более эффек­

тивно и с большими последствиями. Эти признаки относятся к различного рода демо­

графическим характеристикам, т.е. характеристикам жизненного цикла, которые так­

же подвержены различным формам внутрипопуляционной изменчивости, по размаху 

сходной также с межпопуляционными или межвидовыми отличиями. Различные 

внутрипопуляционные хорологические единицы характеризуются прежде всего тем, 

что отличаются условиями роста и развития личинок (в самом широком понимании 

этого термина), и от распределения половозрелых особей по территории в период 

размножения зависит не только численность новой генерации, но и её исходная раз­

мерная структура. В дальнейшем специфика этой структуры сохраняется, и она в зна­

чительной мере определяет размеры тела при созревании, возраст полового созревания 

продолжительность жизни и репродуктивный успех особей. Генетическая детермини­

рованность демографических характеристик, связанная с полиморфизмом, · при этом 
не искточается, но, по-видимому, играет меньшую роль в формировании широкой 

внутрипопуляционной изменчивости по сравнению с действием абиотических и био­

тических факторов. Эта внутрипопуляционная изменчивость характеристик жизненно­

го цикла, естественно, отражает присущую всем изученным видам пластичность, адап­

тивность которой очевидна (Caswell, 1983; Remik, 1990). Однако реализация этой пла­
стичности в значительной мере определяется сложной структурой популяции, прежде 

всего пространственной. Кроме того, реализация потенциальной изменчивости может 

зависеть и общих климатических и биоценотических условий региона, определяющих 

в значительной мере реализацию возможностей роста и развития не только на личи­

ночных стадиях у ляrушек, но и имаго. Это создает предпосылки для разработки ме­

тодов и осуществления эффективного контроля над демографическими процессами в 

популяциях изученных видов. 

выводы 

1. Дпя группы бурых ляrушек, обитающих на территории России и сопредельных с 
нею характерно общее проявление полиморфизма по рисунку дорсальной часги туло­

вища (параллельный полиморфизм), и в пределах изученной группы наблюдается ши­

рокая изменчивость в его проявлении, как между видами, так и значительная внутри­

видовая. Наиболее полиморфными являются виды с более обширным ареалом и ос­

ваивающие наибольшее количество биотопов. 

2. Дпя популяций изученных видов характерна сложная пространствеино-временная 

организация, в разных частях ареала вида проявляющаяся в разной степени. Во мно­

гих случаях отдельные хорологические единицы и возрастные группы характеризуются 

различным фенообликом и, следовательно, разным вкладом в генофонд популяции. 



Однако в силу нестабильности среды, перераспределения особей по террwrории, зани­

маемой nопуляцией и иных факторов, вклад различных внуrриnопуляционных групn 

в генофонд nопуляции оказывается не стабильным, и устойчивость nопуляции оnре­

деляется именно лабильностью отдельных хоралогических единиц. На nримере ис­

следования nолиморфизма двух видов - малоазиатской и остромордой ляrушек - nока­

зано, что генетическая структура и экологическая структура популяций в значJПель­

ной мере взаимосвязаны и nопуляция функционирует как эколого-генетическое един­

ство. 

3. Различия в проявлении полиморфизма между отдельными популяциями и груnnами 
nопуляций nри стабильном фенаоблике во времени свидетельствуют об адаiПивности 

оnределенного фенаоблика популяций. Эта адаnтивность проявляется и в экологиче­

ской и физиологической специфике отдельных морф. В большинстве случаев значи­

тельное внуrривидовое разнообразие обеспечивается спецификой nопуляционного 

разнообразия. 

4. В пределах изученной группы видов существует большая изменчивость основных 

характеристик жизненного цикла - скорости роста и полового созревания, размеров 

тела при созревании, смертности после созревания и максимальной продолжительно­

стИ жизни. Существующие отличия по этим характеристикам между видами nроявля­

ются прежде всего в различном размахе географической изменчивости. 

5. Наибольшая географическая изменчивость демографических характеристик отмече­

на у наиболее экологически пластичных видов, заселяющих наибол~ший набор ланд­
шафтно-географических зон или поясов, nроникающих как в пред-rундровые редколе­

сья, так и высоко в горы. Освоение "экстремальных" условий существования сопро­

вождается в большинстве случаев увеличением максимальной продолжительности 

жизни и изменением скорости роста. 

6. При исчислении продоЛЖJПельности жизни как общего периода активной жизни за 
исключением периода зимних спячек устанавливается, что географически удаленные 

популяции, заселяющие разные климатические зоны, равно как и популяции, обитаю­

щие в различных высотных поясах, могут характеризоваться близкими величинами 

nродолжwrельности жизни. Географические различия в пределах вида как и различия 

между видами nри таком подходе в значпrельной мере сглаживаются. 

7. Изученные виды характеризуются сходным возрастом nолового созревания. Этот 

возраст увеличивается при продвижении широко распространенных видов на север и с 

продвижением в горы. В большей степени при этом увеличивается максимальная про­

должwrельность жизни. Таким образом, продвижение в горы и на север не сопровож­

дается общим увеличением продолжпrельности жизни, но имеет следствием увеличе­

нием количества реnродуктивнь~ nериодов на особь в экстремальных условиях и 

снижение скорости оборота nопуляций. 

8. Между исследованными видами существуют значJПельные различия в скорости 

роста, следствием чего и являются значwrельные различия между видами в средних 

размерах nоловозрелых особей. Видоспецифичность роста проявляется прежде всего в 

различиях в росте до nолового созревания. 



9. При анализе географической и высотной изменчивости роста у изученных видов 

усrанавливается, 'П'О различия между nоnуляциями мoryr быть объяснены как разным 

количесrвом nериодов зимних спячек, так и разной биоценотической обстановкой в 

разных nоnуляциях. Достижение nоловозрелосrи может nронсходиn. при сравни­

тельно сходных размерах тела в разных nоnуляциях, но календарный возрасr nолового 

созревания определяется временем, необходимым для досrижения минимальных раз­

меров тела. 

10. Размеры тела при первом размножении значительно варьируют во всех поnуляциях 

всех изученных видов, и эта изменчивосrь может оnределяться большой изменчиво­

сrью размеров тела при метаморфозе и изменчивостью роста за nериод от прохожде­

ния метаморфоза до насrупления возраста полового созревания. Оrмеченные зависи­

мосrи между скоростью полового созревания и размерами nри созревании и макси­

мальной nродолжительностью жизни между отдельными поnуляциями в той же мере 

прослеживаются и при сравнении различных генераций (когорт) в пределах одной по­

nуляции. Различные генерации в пределах одной поnуляции мoryr характеризоваться 

разными размерами при созревании и разной продолжиrельностью жизни. 

11. На основе специальных долговременных исследований, проведеиных на поnуля­
ции остромордой лягушки, впервые для амфибий устанавливается, что снижение раз­

меров тела при созревании в пределах поnуляции приводит не только к увеличению 

максимальной продолжительносrи жизни, но и к значительному увеличению колнче­

сrва репродуктивных периодов на особь, 'П'О имеет следсrвием увеличение среднего 

для генерации репродуктивного успеха. Наибольший репродуктивный успех имеют 

особи, досrигающие полового созревания nри минимальных размерах тела. 

12. Внуrриnопуляционная изменчивость размеров тела nри созревании определяется 

многими факторами, но в том числе и размерами тела при метаморфозе. Наиболее 

крупные метаморфозирующие особи имеют больше шансов или досrичь полового со: 

зревания раньше, или при более крупных размерах тела. Учитывая вышесказанное, 

следует признать, что прохождение метаморфоза при более крупных размерах тела не 

имеет в дальнейшем репродуктивных преимуществ и в случае генетической опреде­

ленносrи не имеет селективных nреимуществ. 

13. Учитывая, что во многих случаях размеры тела при метаморфозе опредетоотся 

дейсrвием многих биотических и абиотических факторов, в разной степени действую­

щих в разных хорологнческих единицах в nределах поnуляции, можно утверждать, что 

демографические особенности поnуляций мoryr в значительной мере определяться их 

nространсrвенной структурированностью. 

14. С точки зрения скоросrи оборота поnуляций и количества репродуктивных перио­
дов на особь, нанболее устойчивыми по отношению к колебаниям факторов среды 

следует считать северные и горные nоnуляции широко распространенных видов и по­

пуляции умеренной зоны но со сложной nросrранственной структурой. 

15. Полученные данные nозвотпот разработать просrую и надежную сисrему мер кон­
троля численносrи поnуляций амфибий, особенно на территория с интенсивной лесо­
хозяйсrвенной деятельносrью. 
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