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Аннотация. 
Актуальность и цели. У земноводных уменьшение скорости роста приво-

дит к увеличению возраста наступления половой зрелости и продолжительно-
сти жизни по мере повышения высоты над уровнем моря [1–2]. Авторами про-
анализированы данные характеристики в двух популяциях обыкновенной жа-
бы, Bufo bufo разных высотных поясов Кузнецкого Алатау. 

Материалы и методы. Исследованы выборки из популяций обыкновенной 
жабы низко- и среднегорного поясов Кузнецкого Алатау (2012–2016). Мето-
дом скелетохронологии определен возраст животных, оценены продолжитель-
ность жизни, темпы роста особей разного пола, проанализирована половозраст-
ная структура в течение сезона активности. 

Результаты. Установлено, что максимальная продолжительность жизни 
самцов и самок в популяциях B. bufo Кузнецкого Алатау составляет 10 лет. 
Большая часть особей достигает половой зрелости на год-два позднее (самцы – 
4–5; самки – 6 лет), по сравнению с популяциями европейской части ареала и 
равнинной части юго-востока Западной Сибири (самцы – 2–4; самки – 3–4 го-
да). В популяции B. bufo из низкогорья репродуктивное ядро составляют самки 
в возрасте 6–9 лет, самцы – 4–8 лет.  

Выводы. По мере продвижения в горы сокращается длительность периода 
активности B.bufo, что определяет снижение скорости роста и более поздний 
возраст наступления половой зрелости самцов и самок, а также повышение 
продолжительности жизни особей. 

Ключевые слова: обыкновенная жаба, Bufo bufo, горные популяции, вер-
тикальная зональность, Кузнецкий Алатау, юго-восток Западной Сибири, по-
ловозрастной состав, скорость роста, продолжительность жизни, межпопуля-
ционная изменчивость, возраст половой зрелости, скелетохронология. 
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Abstract. 
Background. In amphibians decrease in the growth rate leads to increase in the 

age of onset of puberty and life expectancy a pattern that is positively related with 
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altitude [1–2]. We analyzed these characteristics in two populations of the common 
toad, Bufo bufo in different altitude zones of the Kuznetsk Alatau Mountains. 

Materials and methods. During 2012–2016 we collected samples from two 
common toad populations located at low and middle altitude zones. We determined 
age, life expectancy and growth rate of individuals with the aim to analyze them 
during an active season. 

Results. We found that the life span of males and females in the common toad 
populations of the Kuznetsk Alatau is 10 years. Males reach sexual maturity after  
4 or 5 years, females – after 6 years. In the population of B. bufo from Kuznetsk 
Alatau breeding females aged 6–9 years, males – 4–8 years. We observed that as we 
move up in the mountains the duration of common toads active period decreases, de-
termining a decrease in the growth rate and a later age of onset of puberty, as well as 
an increase in the life span of individuals. 

Conclusions. Our study shows that at high altitude with a short active season the 
growth rate of B. bufo is decrease, which determines increase longevity of indivi-
duals and reach their sexual maturity later than populations located in the European 
part of the range and lowlands of the southeast of Western Siberia (males 2–4;  
females 3–4 years).  

Keywords: common toad, Bufo bufo, mountain populations, altitudinal variation, 
Kuznetsk Alatau, Western Siberia, age, growth, longevity, age of sexual maturity, 
interpopulation variability, skeletochronology. 

Введение 

Обыкновенная жаба, Bufo bufo – широко распространенный в Палеарк-
тике вид, ее ареал охватывает значительную территорию от Западной Европы 
до Восточной Сибири, его северная граница соответствует 63–64° с.ш., юж-
ная – проходит с запада на восток по правобережью Днепра, затем по север-
ной границе Казахстана до озера Байкал. Диапазон занимаемых высот от 0 до 
2500 м над уровнем моря [3]. Вид является удобным объектом для изучения 
адаптаций пойкилотермных животных к различным климатическим услови-
ям. Наиболее полно демографические характеристики B. bufo исследованы  
в странах Европы и европейской части России. Подробные исследования воз-
раста проведены в популяциях серой жабы в европейской [4–16] и централь-
ной [17–18] частях ареала, а в Западной Сибири исследованиями затронуты 
равнинные территории таежной зоны [19–20]. 

Авторами предпринята попытка оценить данные характеристики в по-
пуляциях B. bufo низкогорья (290–350 м над уровнем моря) и среднегорья 
(500–800 м над уровнем моря) Кузнецкого Алатау (юго-восток Западной Си-
бири). Данная горная система уникальна своими природно-климатическими 
условиями: при небольших высотах присутствуют несколько поясов – от ле-
сов до горных тундр [21]. Ледники и летующие снежники существуют на не-
обычно низких высотах – 1200–1500 м над уровнем моря [22], подобная кар-
тина не отмечена ни в одном из внутриконтинентальных районов северного 
полушария аналогичных широт.  

Цель исследования – оценить и проанализировать возраст, рост и про-
должительность жизни особей популяций обыкновенной серой жабы в гради-
енте высотной зональности Кузнецкого Алатау.  

Материалы и методы 

Материал для исследований получен в ходе экспедиционных работ 
2012–2016 гг. в двух вертикальных поясах Кузнецкого Алатау: таежно-черне-
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вое низкогорье (54°27' с.ш., 87°56' в.д., 290–350 м над уровнем моря) и темно-
хвойно-таежное среднегорье (54°13' с.ш., 88°57' в.д., 500–800 м над уровнем 
моря). Отловленных животных взвешивали на электронных весах с точно-
стью до 0,1 г, длину тела от кончика морды до анального отверстия измеряли 
с помощью электронного штангенциркуля с точностью до 0,1 мм. Затем жи-
вотных наркотизировали и умерщвляли путем декапитации. Половозрелость 
особей определяли по состоянию половой системы. После всех манипуляций 
и измерений земноводных и пресмыкающихся фиксировали в 4 % растворе 
формальдегида. Весь собранный материал оформлен в научную коллекцию 
кафедры зоологии позвоночных и экологии Биологического института Том-
ского государственного университета. Для оценки ключевого показателя – 
возраста – применяли метод скелетохронологии, который в настоящее время 
остается наиболее информативным и точным [23–24]. Метод основан на се-
зонных изменениях темпов роста животных [17, 23]. Для изготовления пре-
паратов использовали середину диафиза третьей фаланги четвертого пальца 
левой задней конечности [17]. Имеются данные, что у самых старых особей 
земноводных с возрастом прекращается отложение ростовых слоев на фалан-
гах пальцев [25–27]. Поэтому, чтобы оценить надежность определения воз-
раста по фалангам, у 20 особей дополнительно брали кости голени, после из-
готовления препаратов и подсчета линий склеивания сравнивали полученные 
результаты (рис. 1). Поскольку во всех случаях количество возрастных слоев 
в костях фаланги и голени совпадало, дальнейший анализ проводили на фа-
лангах пальцев. При оценке качества срезов из анализа исключены особи  
(n = 6), возраст которых был сложно определим [28]. Всего исследовано  
30 самок и 71 самец низкогорной, 36 самок и 26 самцов среднегорной попу-
ляций B. bufo Кузнецкого Алатау. 

 

 

Рис. 1. Поперечные срезы середины диафизов костей самца серой жабы, Bufo bufo  
(7 лет, низкогорная популяция, Кузнецкий Алатау, май 2015 г.): а – фаланга пальца,  
б – голень; гематоксилин Карацци; черными стрелками обозначены сохранившиеся 

линии склеивания; первая линия склеивания полностью резорбирована.  
Препарат и фото Л. А. Эповой 

 
Для микроскопии и изготовления микрофотоснимков использовали 

микроскоп AxioLab.A1 с камерой AxioCam ERc5s и программное обеспечение 
ZEN 2011 (Carl Zeiss Microscopy, Германия). При определении возраста учи-
тывали количество видимых линий остановки роста (линий склеивания – ЛС) 

а б
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и степень сохранности первых ЛС, определяли количество резорбированных 
первых линий склеивания.  

Для оценки темпов роста кости измеряли минимальный и максималь-
ный диаметры, ограниченные последовательными линиями склеивания, 
среднее значение между которыми и определяли как диаметр кости [29]. 
Кроме того, по результатам этих измерений выявляли случаи полной резорб-
ции одной или двух ЛС, сравнивая диаметр первой видимой линии склеива-
ния исследуемого экземпляра с диаметром кости впервые перезимовавших 
особей [30]. 

Для выявления достоверных межпопуляционных и межполовых разли-
чий использовали непараметрический U-тест Манна – Уитни. Статистическая 
обработка осуществлена с помощью программ Statistica for Windows 8.0 и  
MS Excel. 

Результаты и обсуждение 

Темпы резорбции. Одной из проблем при определении возраста являет-
ся наличие резорбции со стороны костномозговой полости; при этом ее тем-
пы могут варьировать не только у различных видов и популяций, но и в раз-
ных костях у одной особи [24, 29]. Поэтому для точного определения возрас-
та особей необходимо каждый раз заново отрабатывать методику и оценивать 
степень резорбции [31]. Наиболее активный рост кости происходит до насту-
пления половой зрелости [1]. После ее наступления темпы резорбции снижа-
ются или прекращаются вовсе [17]. Известно, что у земноводных могут быть 
разрушены две первых линии склеивания [8, 17, 30]. В объединенной выбор-
ке (n = 167) из популяций серой жабы Кузнецкого Алатау частично или пол-
ностью первая ЛС резорбирована у 43 %, вторая – 22 % особей. Полная со-
хранность всех линий склеивания отмечена у 35 % особей. Для большей час-
ти самок и самцов низкогорной популяции B. bufo отмечено разрушение 
только первой ЛС (рис. 2). В среднегорной популяции первая ЛС разрушена  
у 54 % самцов и 64 % самок, вторая – 15 и 45 % соответственно. По срав-
нению с самками, у самцов обеих популяций темпы резорбции ниже  
(φэмп = 4,785, p < 0,01). 

 

 
а) 

Рис. 2. Встречаемость (%) особей с резорбированными первой и второй линиями  
склеивания (ЛС1 и ЛС2) в костях фаланг пальцев самцов (n = 71; 26) и самок  

(n = 30; 36) среднегорной (а) и низкогорной (б) популяций Bufo bufo  
(Кузнецкий Алатау, 2012–2016 гг.) (начало) 
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б) 

Рис. 2. Встречаемость (%) особей с резорбированными первой и второй линиями  
склеивания (ЛС1 и ЛС2) в костях фаланг пальцев самцов (n = 71; 26) и самок  

(n = 30; 36) среднегорной (а) и низкогорной (б) популяций Bufo bufo  
(Кузнецкий Алатау, 2012–2016 гг.) (окончание) 

 
Дополнительные линии склеивания. Другой проблемой при определе-

нии возраста является наличие дополнительных или двойных линий задержки 
роста, что нарушает стандартную картину последовательного уменьшения 
приростов от центра к периферии [24]. Особенно часто подобные случаи от-
мечены в горных популяциях земноводных [29, 32]. Дополнительные или 
«фальшивые» линии задержки роста заслуживают особого внимания ввиду 
их связи с нетипичными климатическими условиями, неблагоприятными воз-
действиями окружающей среды, а также с кормовыми флуктуациями в тече-
ние активного периода [16, 24, 28]. У большинства исследованных нами осо-
бей серой жабы линии склеивания (ЛС) хорошо различимы, только у 10 % из 
них отмечены добавочные ЛС (рис. 3). 

 

 
                                       а)                                                                  б) 

Рис. 3. Поперечный срез диафиза фаланги четвертого пальца левой задней  
конечности Bufo bufo с добавочной линией (самец, низкогорная популяция,  

Кузнецкий Алатау, май 2014 г.): а – общий вид среза; б – крупный план участка среза 
с двойной линией склеивания; черными стрелками показаны линии склеивания,  

белыми – двойная линия склеивания; ЛР – линия резорбции, КМП – костномозговая 
полость, КС – участок хода кровеносного сосуда в кости, П – внешний край кости. 

Препараты и фото Л. А. Эповой 
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Анализ наших данных подтверждает предположение о том, что на об-
разование добавочных линий влияют климатические условия в определенный 
год в прошлом [28, 33]. Так, в годы, соответствующие появлению дополни-
тельных ЛС (2008, 2011, 2013, 2014), весенне-летний период отличался низ-
кими дневными температурами (от –3 до +13 °С) и большим количеством 
осадков (до 25–33 мм за сут), или ранним потеплением весной с последую-
щим возвратом холодов (до –10 °С) в начале лета (по данным метеостанций 
«Центральный рудник» и «Ненастная» [34]).  

Таким образом, в костях фаланг исследованных особей серой жабы мо-
гут быть разрушены одна или две первые линии склеивания, причем темпы 
резорбции ЛС в костях самок выше, чем у самцов. Это связывают с более вы-
сокой скоростью роста и поздним наступлением половой зрелости самок [16]. 

Согласно литературным сведениям, в популяциях земноводных темпы 
резорбции в костях фаланг пальцев сильно варьируют. Так, умеренно высо-
кая резорбция кости (первая ЛС разрушена частично или полностью) харак-
терна для особей B. bufo из окрестностей Белграда (Сербия), Беларуси и за-
падной части России [16, 18]. О резорбции первой, а в отдельных случаях  
и второй ЛС известно для популяций B. bufo из европейской части ареала  
[6, 8, 14, 35]. Это явление отмечено также для Sclerophrys pentoni [36] и  
Bufotes viridis [37]. Разрушение первой, иногда и второй линий склеивания 
отмечают также для популяций B. bufo из зоны с умеренным континенталь-
ным климатом [30]. На северной границе ареала B. bufo в Западной Сибири 
А. В. Матковский [20] отмечает полное разрушение второй или третьей ли-
ний склеивания. Однако в популяциях B. bufo и Epidalea calamita из зоны  
с умеренным океаническим климатом первая линия склеивания хоть и затро-
нута резорбцией, но не разрушается полностью [5, 10]. Таким образом, темпы 
резорбции зависят от климатических условий местности, длительности ак-
тивного периода и индивидуальных изменений скорости роста [6, 30, 35]. 

Скорость роста. Нами были оценены темпы прироста диаметра кости 
в ширину у особей серой жабы разного пола и возраста (табл. 1). Коэффици-
ент корреляции между длиной тела и внешним диаметром кости особей ис-
следованных популяций был высок, наиболее сильно эта зависимость выра-
жена у самок (низкогорье rs = 0,77, среднегорье rs = 0,87, p < 0,01), чем у сам-
цов (низкогорье rs = 0,69, среднегорье rs = 0,77, p < 0,01). 

 
Таблица 1 

Средневозрастной диаметр фаланги пальца (мкм) самок и самцов Bufo bufo 
(Кузнецкий Алатау, 2012–2016 гг.) 

Популяция и пол 
Возраст, лет 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

Низкогорная самки – 405 559 618 696 753 708 752 792 – 

Низкогорная самцы 388 421 496 559 626 647 625 608 523 – 

Среднегорная самки 321 440 494 518 576 639 684 659 723 698

Среднегорная самцы 343 423 493 570 613 – – – – – 

Примечание. Жирным шрифтом отмечены достоверные половые различия  
(р < 0,05). 
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Увеличение различий в темпах роста кости у самок и самцов серой жа-
бы отмечено с возрастом (см. табл. 1). В первые два года жизни внешний 
диаметр фаланги у самок и самцов не имеет выраженных отличий. После 
второй зимовки в низкогорной популяции B. bufo у самцов по сравнению  
с самками диаметр кости становится больше, а в среднегорной – наоборот.  
У самок и самцов низкогорной популяции в возрасте 3, 4 и 6 лет, а в средне-
горной – 4 лет, наблюдаются отличия средневозрастных диаметров фаланг  
(р < 0,05).  

Таким образом, для самок обеих популяций наиболее интенсивный 
рост характерен до третьей зимовки, после чего темпы роста снижаются и 
становятся более равномерными (рис. 4,а,б). У самцов по сравнению с сам-
ками интенсивность приростов кости в ширину более низкая. У особей стар-
ших возрастов средний диаметр кости может быть меньше, чем у более мо-
лодых. 

 

 
а) 
 

 
б) 

Рис. 4. Зависимость диаметра фаланги пальца от возраста (мкм) самцов (n = 71; 26)  
и самок (n = 30; 36) среднегорной (а) и низкогорной (б) популяций Bufo bufo  

(Кузнецкий Алатау, 2012–2016 гг.) 
 
Считается, что с повышением абсолютных высот местности скорость 

роста земноводных снижается, а продолжительность жизни, наоборот, увели-
чивается [38]. Эта закономерность подтверждает теорию о том, что медлен-
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норастущие особи живут, как правило, дольше [23]. Для горных популяций 
серой жабы А. Хемелаар [39] отмечает снижение скорости роста, увеличение 
продолжительности жизни и, как следствие, более крупные размеры тела 
особей. Однако результаты исследований Д. Цветкович с соавторами [38]  
не согласуются с данными А. Хемелаар [39]. С ростом абсолютных высот 
отмечена большая продолжительность жизни, но очень медленный рост 
особей. Таким образом, размеры тела с подъемом в горы не увеличиваются. 

Возраст и длина тела. Анализ зависимости длины тела самцов и самок 
серой жабы от возраста показал, что длина тела недостаточно точно отражает 
возраст особей, и на ее основании нельзя выделять возрастные группы. В об-
щей выборке самые старые особи оказались не самыми крупными (табл. 2, 
рис. 5).  

 
Таблица 2 

Длина тела (мм) самцов и самок разных возрастных групп низкогорной  
и среднегорной популяций Bufo bufo (Кузнецкий Алатау, 2012–2016 гг.) 

Среднегорная популяция 

Возраст,  
лет 

длина тела, мм (самцы) длина тела, мм (самки) 

n M ± m min–max n M ± m min–max 

1 – – – 3 35,7 ± 3,4 32,2–42,4 

2 6 51,7 ± 1,8 46,5–59,7 – – – 

3 3 68,4 ± 0,7 67,2–69,6 8 57,2 ± 1,7 51,5–66,5 

4 10 73,4 ± 1,6 62,4–81,2 1 65,4  

5 4 72,4 ± 1,2 69,7–75,3 1 101,0  

6 3 78,4 ± 2,2 74,3–81,7 3 97,2 ± 1,1 95,7–99,3 

7 – – – 7 96,9 ± 2,5 88,7–107,3 

8 – – – 8 94,7 ± 1,1 91,9–100,5 

9 – – – 5 100,5 ± 2,3 95,1–107,6 

10 – – – 1 91,8  

Низкогорная популяция 

Возраст,  
лет 

длина тела, мм (самцы) длина тела, мм (самки) 

n M ± m min–max n M ± m min–max 

1 4 25,7 ± 3,2 17,4–31,3 1 27,2  

2 – – – – – – 

3 1 69,0  – – – 

4 5 70,3 ± 0,9 68,1–73,3 – – – 

5 12 72,0 ± 1,2 65,3–78,5 – – – 

6 27 74,5 ± 0,9 64,0–83,8 10 89,9 ± 1,6 83,9–98,5 

7 11 73,4 ± 1,2 67,3–81,0 10 86,2 ± 1,7 76,2–92,5 

8 7 76,9 ± 1,3 72,3–80,5 6 91,5 ± 2,2 86,9–99,6 

9 3 75,6 ± 0,6 74,9–76,7 3 90,2 ± 2,7 86,1–95,2 

10 1 81,1  – – 
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а) 
 

 
б) 

Рис. 5. Зависимость длины тела от возраста самцов (n = 71; 26) и самок (n = 30; 36) 
среднегорной (а) и низкогорной (б) популяций Bufo bufo  

(Кузнецкий Алатау, 2012–2016 гг.). 
 
На рис. 5 отмечено: самки обеих популяций крупнее самцов (р < 0,05); 

R2 – величина достоверности аппроксимации. 
Так, в низкогорной популяции наибольшая длина тела – у восьмилет-

ней самки (99,6 мм) и шестилетнего самца (83,8 мм). В среднегорной популя-
ции B. bufo наибольшие размеры тела имеют самка в возрасте 9 лет (107,6 мм), 
и самцы в возрасте 4 и 6 лет (81,2 и 81,7 мм соответственно). Таким образом, 
длина тела не может быть критерием определения возраста, что согласуется  
с литературными данными [2, 23]. 

Половозрастной состав популяций. Анализ возрастного состава попу-
ляций B. bufo выявил следующее. Самки в обеих популяциях старше самцов: 
в низкогорной популяции средний возраст самок составляет 6,9, самцов –  
5,9 лет, в среднегорной – 5,7 и 3,8 лет соответственно (p < 0,05). 
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Возрастной состав репродуктивной части популяции имеет географиче-
ские, межгодовые и межпопуляционные различия [43]. У большинства земно-
водных существует половой диморфизм по длине тела и возрасту. Самки  
B. bufo старше и крупнее самцов [2, 7, 38]. Считается, что это связано с более 
поздним возрастом наступления половой зрелости у самок [16]. Согласно ли-
тературным сведениям, самцы B. bufo могут впервые участвовать в размно-
жении в возрасте от 2 до 6 лет [5–7, 9, 11]. В Северных Альпах самки B. bufo 
приступают к размножению в возрасте 5–6, самцы – 4–5 лет, а продолжи-
тельность их жизни достигает 15 и 11 лет соответственно [2]. 

Заключение 

В условиях Кузнецкого Алатау с ростом высоты у особей B. bufo на-
блюдается снижение скорости роста, увеличение возраста наступления поло-
вой зрелости у самцов и самок, что приводит к росту их линейных размеров и 
продолжительности жизни. Наиболее интенсивный рост особей B. bufo про-
исходит до 3–4-й зимовки. К моменту полового созревания и с замедлением 
роста у самцов и самок серой жабы полностью или частично резорбируются 
одна или две линии склеивания, причем темпы резорбции в костях фаланг 
пальцев самок выше, чем самцов. В обеих популяциях выявлен половой ди-
морфизм по длине тела – самки крупнее самцов. Длина тела половозрелых 
особей разных возрастных классов перекрывается, самые старые особи не 
всегда самые крупные. Межпопуляционные различия по длине тела самцов и 
самок не выявлены. Репродуктивное ядро популяции B. bufo из низкогорья 
составляют самки 6–9 лет и самцы 4–8 лет. Максимальный возраст особей 
обоих полов – 10 лет, средний возраст размножающихся самок в низкогорье 
выше, чем у самцов. 
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