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С помощью группового мечения завершивших метаморфоз особей и повторных отловов изучали 
многолетнюю динамику генераций популяции озерной лягушки, населяющей небольшой подо-
греваемый водоем-отстойник Нижнетагильского металлургического комбината. В зависимости 
от сроков завершения метаморфоза выделяли три группы особей: ранних (группа I), средних 
(группа II) и поздних, которые зимуют на личиночных стадиях и проходят метаморфоз в мае 
следующего после рождения года (группа III). Особи группы I по завершении метаморфоза были 
достоверно крупнее особей группы II, а особи обеих этих групп были достоверно мельче осо-
бей группы III. Неполовозрелые особи группы I после первой зимовки были достоверно крупнее 
особей группы II, а также завершивших метаморфоз (после первой зимовки) особей группы III, 
однако скорость роста последних была достоверно выше, чем у групп I и II, причем эти различия 
наблюдались как у неполовозрелых, так и у половозрелых особей. Выживаемость за период от 
завершения метаморфоза до окончания первой зимовки была достоверно выше у особей группы 
I и не различалась между группами II и III. Среди половозрелых особей максимальную выжи-
ваемость наблюдали у особей группы III, минимальную – у группы II, и эти различия воспроиз-
водились в каждом из возрастов, вплоть до четвертой зимовки. Однако в возрасте 4 и 5 зимовок 
максимальную выживаемость наблюдали у группы II, что можно рассматривать как компенсацию 
сравнительно низкой выживаемости этой группы в более младших возрастах. Все описанные в 
литературе случаи зимовки головастиков этого вида (за исключением зимовок в других термаль-
ных водоемах) представляют собой редкое отклонение от нормального пути развития. Поэтому 
выявленное формирование в каждой из генераций многочисленной группы зимующих голова-
стиков – новая адаптация, смысл которой состоит в снижении конкуренции между группами го-
ловастиков при практически круглогодичном использовании ими ресурсов термального водоема, 
отличающегося высокой продуктивностью. Преимущество в размерах и темпах роста не только 
личинок, но и завершивших метаморфоз неполовозрелых и половозрелых особей группы III ука-
зывает на то, что и после прохождения метаморфоза стратегия этой группы остается во многом 
более выигрышной. Причина этого – необычно крупные размеры по завершении метаморфоза, 
обеспечивающие также более высокую постметаморфозную выживаемость и более высокую 
плодовитость самок.



ЖУРНАЛ  ОБЩЕЙ  БИОЛОГИИ      том 72      № 6      2011

404 ФОМИНЫХ и др.

“Для амфибий, особенно для Rana ridibunda, 
термальные водоемы представляют собой своего 
рода лабораторию... Населяющие их популяции 
амфибий демонстрируют целый ряд особенно-
стей, которые отличают их от всех других по-
пуляций нетермальных местообитаний данного 
региона” (Covaciu-Marcov et al., 2003).

Многолетнее стационарное исследование 
одной популяции остромордой лягушки (Ляп-
ков и др., 2001а, б, 2006, 2007; Lyapkov, 2008) 
позволило выявить зависимость характеристик 
постметаморфозных стадий жизненного цикла 
от размеров и сроков выхода завершивших мета-
морфоз особей. На темпы роста неполовозрелых 
и половозрелых особей сильное влияние оказыва-
ют как размеры, так и сроки завершения метамор-
фоза, определяемые темпами личиночного роста 
и развития. Вместе с тем на другую компоненту 
приспособленности – постметаморфозную выжи-
ваемость – размеры по завершении метаморфоза 
оказывают более сильное влияние, чем сроки вы-
хода. Относительная численность особей, впер-
вые размножающихся уже в 3-летнем возрасте, 
также сильнее зависит от размеров по окончании 
метаморфоза, чем от сроков выхода, у особей 
генераций, численность которых при выходе на 
сушу сравнительно высока, и, наоборот, сильнее 
зависит от сроков выхода у генераций со сравни-
тельно низкой численностью покидающих водоем 
сеголеток (Ляпков и др., 2007). Влияние размеров 
по завершении метаморфоза и сроков выхода на 
выживаемость неполовозрелых и взрослых осо-
бей, темпы их роста и полового созревания, а так-
же на репродуктивные характеристики было пока-
зано и для других видов бурых лягушек (Berven, 
1988, 1990; Berven, Gill, 1983; Ляпков и др., 2009) 
и некоторых других бесхвостых амфибий умерен-
ной зоны (Smith, 1987; Esteban et al., 1999; Morey, 
Reznick, 2001; Altwegg, Reyer, 2003).

Таким образом, у бурых лягушек сроки завер-
шения метаморфоза в популяциях центральной и 
северной части их ареалов находятся под жест-
ким контролем отбора, поскольку климатические 
условия делают невозможным перезимовку голо-
вастиков в водоемах, а особи, завершившие мета-
морфоз в самом конце теплого сезона, не успевают 
подготовиться к зимовке. Существуют и другие 
свидетельства в пользу такого контроля. Так, при 
сравнении географически удаленных популяций 
остромордой лягушки было также показано, что 
темпы предметаморфозного роста и развития 
имеют наследственную компоненту, и в одинако-

вых лабораторных условиях личинки из северных 
популяций отличались сравнительно быстрыми 
темпами роста и развития. Сходные результаты 
были получены и для травяной лягушки (Ляпков 
и др., 2009). Другими словами, формирование 
изменчивости темпов предметаморфозного роста 
и развития, направленной против градиента усло-
вий среды, у каждого из двух видов обусловлено 
действием отбора, максимизирующего значения 
этих характеристик.

Существование наследственной компоненты 
межпопуляционных различий темпов пред- и 
постметаморфозного роста и развития было 
показано ранее при сравнении равнинной и гор-
ной популяций Rana sylvatica умеренной зоны 
(Berven, 1982a, b). Показав наследственную ос-
нову этих различий, Бервен поставил вопрос о 
причинах, препятствующих более широкому (чем 
наблюдаемое в природе) распространению “бо-
лее приспособленного генотипа”, характеризую-
щегося высокими темпами роста и развития. Из 
двух предложенных автором объяснений первое 
заключается в утрате преимуществ более быстро-
го личиночного развития в условиях более дли-
тельного сезона активности в равнинной популя-
ции, второе – во влиянии материнского эффекта, 
обусловленного более крупными размерами яиц 
самок горной популяции (Berven, 1982b). Однако 
оба объяснения нельзя признать универсальными 
прежде всего потому, что названные выше ре-
зультаты более поздних исследований показали 
сходный характер взаимосвязи обсуждаемых ха-
рактеристик с компонентами приспособленности 
взрослых особей и, следовательно, принципиаль-
ную возможность их контроля у амфибий посред-
ством отбора. Вместе с тем наши исследования 
межпопуляционных различий темпов не только 
предметаморфозного, но и постметаморфозного 
роста и развития (Ляпков и др., 2009) позволили 
выявить наследственную обусловленность срав-
нительно низкой скорости постметаморфозного 
роста до ухода в первую зимовку у особей север-
ных популяций, характеризующихся высокими 
темпами предметаморфозного развития. Это озна-
чает, что по крайней мере в самом начале жизни 
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на суше отбор не благоприятствует сравнительно 
быстро растущим особям северных популяций, 
т.е. может быть не направлен на максимизацию 
темпов роста, а следовательно, единственного 
“более приспособленного генотипа” просто не 
существует. Однако эти результаты нельзя ис-
пользовать для объяснения того, почему в более 
южных популяциях далеко не всегда происходит 
максимизация только лишь предметаморфозных 
темпов роста и развития. Ответ на этот вопрос 
мы попытаемся получить в данном исследовании 
характеристик жизненного цикла необычной по-
пуляции озерной лягушки.

Развитие индустриального рыбоводства, бази-
рующегося на тепловых водах энергообъектов, за 
последние 40 лет способствовало формированию 
локальных интродуцированных (в результате 
внесения головастиков вместе с мальками рыб) 
популяций озерной лягушки Rana (Pelophylax) 
ridibunda в Свердловской области (Вершинин, 
1990; Иванова, 1995, 2002). Появление озерной 
лягушки в Верхнетагильских водохранилищах-
охладителях вызвано случайной интродукцией 
при зарыблении водохранилищ в 1969 г. белым 
амуром и толстолобиком (Э.Л. Зубарева, личное 
сообщение). Изучение данной популяции было 
начато Л.Я. Топорковой (Топоркова и др., 1979) 
в 1975 г. К этому моменту популяция занимала 
уже значительную площадь, распространившись 
на несколько километров от места первоначаль-
ного выпуска головастиков. На сегодняшний 
день лягушки расселились по р. Тагил, достигнув 
г. Нижний Тагил и проникли в верховья р. Нейвы 
(пос. Нейво-Рудянка, г. Верх-Нейвинск). В конце 
70-х – в начале 80-х гг. XX в. озерные лягушки 
встречаются в Рефтинском водохранилище-охла-
дителе также вследствие интродукции, связанной 
с зарыблением водоема (Иванова, 1995). В после-
дующие годы в Свердловской области наблюдали 
случаи реинтродукции лягушек в водоемы-охла-
дители Белоярской АЭС и Серовской ГРЭС.

Первые находки озерной лягушки на террито-
рии г. Нижний Тагил, по свидетельству местных 
жителей, относятся к 1978 г. По всей видимости, 
появление вида в городе связано с естественным 
расселением верхнетагильской популяции по 
р. Тагил. Первое научное сообщение о нахожде-
нии вида на территории города связано с эксперт-
ным обследованием Нижнего Тагила в 1988 г. 
Тогда была отмечена только одна локальная по-
пуляция озерной лягушки в пределах городской 
агломерации. В 1999 г. этот вид был обнаружен 
уже на 14 участках, причем на 10 из них отме-
чено размножение. В настоящее время этот вид 

является фоновым на всей территории города. 
Для размножения озерная лягушка использует в 
городе разнообразные водоемы. Однако нерест 
наблюдается чаще в искусственных водоемах-
отстойниках технического назначения с высоким 
химическим и температурным загрязнением (Фо-
миных, 2007а).

Приспособления озерной лягушки к обитанию 
в искусственных водоемах, подверженных вы-
сокому антропогенному влиянию, определяются 
высокой толерантностью и экологической пла-
стичностью данного вида. Ранее (Фоминых, 2006, 
2007а) было показано, что в популяциях озерной 
лягушки в условиях техногенного воздействия 
вырабатываются специфические особенности, 
позволяющие животным существовать в этих 
условиях среды. В первую очередь это касается 
изменений в продолжительности периода актив-
ности в водоемах с более высокими, чем в при-
роде, температурами. К таким особенностям по-
пуляции относятся также необычная сезонность 
динамики численности (в связи с завершением 
метаморфоза частью особей к началу зимнего пе-
риода и после зимовки), преобладание в популя-
ции молодых особей и смещение соотношения 
полов в сторону самок. Выявленное численное 
преобладание самок свойственно и другим по-
пуляциям антропогенных местообитаний (Пес-
кова, 2002; Замалетдинов, 2003; Файзулин, 2008; 
Вершинин, 1997), хотя причины этого явления 
исследованы недостаточно полно.

Приобретение способности к более длительно-
му личиночному развитию и перезимовке голова-
стиков является, вероятно, наиболее адекватной 
реакцией на экстремальные условия техногенной 
среды (тепловое загрязнение нерестовых водо-
емов). Такое изменение стратегии жизненного 
цикла успешно реализуется в условиях химиче-
ского и теплового загрязнения, что повышает шан-
сы на выживаемость популяций озерной лягушки, 
например, по сравнению с автохтонными видами 
бурых лягушек. Так, известно, что остромордая 
лягушка – широко распространенный в Сверд-
ловской обл. и массовый вид – не размножается 
в отстойниках Нижнетагильского металлургиче-
ского комбината, а в Рефтинском водохранилище 
размножается только в заводях, находящихся вне 
территории, подверженной термальному загряз-
нению (Фоминых, неопубл. данные).

В результате предварительного исследования 
нами были выделены три внутрипопуляционные 
группировки завершивших метаморфоз особей, 
различающихся сроками размножения и соответ-
ственно завершения метаморфоза, т.е. “ранние”, 
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“средние” и “поздние”. Бόльшая часть “поздних” 
зимует головастиками и проходит метаморфоз 
весной следующего года (подробнее см. раздел 
“Материал и методика”). В связи с уникальными 
особенностями изучаемой популяции озерной ля-
гушки целью нашей работы было получение дан-
ных по росту и выживаемости этих трех групп на 
каждой из последовательных стадий жизненного 
цикла. Конкретными задачами были:

1) исследование изменчивости длины тела 
и темпов роста особей трех выделенных групп 
(потомков лягушек с различными сроками рожде-
ния) по окончании метаморфоза, до достижения 
половой зрелости и по мере дальнейшего роста;

2) исследование половых различий по разме-
рам и темпам роста в пределах каждой из этих 
трех групп;

3) выявление межгрупповых и половых разли-
чий в выживаемости;

4) выявление межгрупповых различий по пло-
довитости;

5) выявление факторов, способствующих 
устойчивому воспроизведению в ряду генераций 
особенностей каждой из трех групп и позволяю-
щих популяции формировать новую стабильную 
стратегию жизненного цикла.

МАТЕРИАЛ  И  МЕТОДИКА

Исследования проводили в г. Нижний Тагил, на 
небольшом искусственном водоеме-отстойнике 
Нижнетагильского металлургического комбина-
та (НТМК), созданном в 70-х гг. XX в. с целью 
охлаждения и осаждения отходов, сбрасываемых 
сточными водами НТМК. Сброс сточных вод 
НТМК осуществляется в “голову” этого водоема, 
расположенного в русле р. Малая Кушва. Оценка 
фактического состояния этого водоема-осветли-
теля по индексу загрязнения воды (ИЗВ=18.8) по-
казала, что он характеризуется как “чрезвычайно 
грязный”. Помимо гидрохимического загрязне-
ния водоем испытывает высокую температурную 
трансформацию воды. Разность температур воды 
по сравнению с естественными терморежимами 
составляет в среднем 12 ºC, в период ледостава 
достигает 13–15 ºC, летом – 9–11 ºC. Таким об-
разом, после установления стабильных отрица-
тельных температур воздуха температура воды не 
опускается ниже +14ºC, а летом – не ниже +29ºC.

С 2003 по 2008 г. завершивших метаморфоз 
сеголеток отлавливали при помощи заборчиков 
из полиэтиленовой пленки, расположенных возле 
уреза воды, и с помощью сачка. В зависимости от 

сроков размножения и завершения метаморфоза 
выделяли три внутрипопуляционные группиров-
ки. Сеголеток делили на ранних (проходивших 
метаморфоз в период с 15.07 по 05.08 со средней 
длительностью личиночного развития 110 сут – 
группа I), средних (соответственно 20.08–15.09 и 
130 сут – группа II) и поздних, бóльшая часть ко-
торых зимует на личиночных стадиях и проходит 
метаморфоз в период с 15.05 по 05.06 следующе-
го после размножения года (соответственно более 
250 сут – группа III).

У завершивших метаморфоз особей марки-
ровали год рождения и принадлежность к внут-
рипопуляционной группировке, отрезая по два 
пальца в определенных сочетаниях. С помощью 
такой групповой метки в дальнейшем определяли 
возраст и принадлежность к группе каждой по-
вторно отловленной особи. За все годы исследо-
вания было помечено 967 завершивших метамор-
фоз особей группы I, 1928 особей группы II и 330 
особей группы III (распределение числа меченых 
и повторно отловленных особей каждой из трех 
групп по годам приведено в табл. 1).

С 2004 по 2009 г., во время пика размножения 
в июне, проводили повторные массовые отловы 
взрослых лягушек для выявления среди них мече-
ных особей. Кроме того, повторные отловы осо-
бей группы III проводили в конце лета, поскольку 
часть самцов этой группы достигала половой зре-
лости в том же году, когда они заканчивали мета-
морфоз. Отловы взрослых лягушек осуществля-
ли сачком и сетью. У каждой отловленной особи 
измеряли длину тела. Плодовитость определяли 
в апреле 2010 г., до начала размножения, путем 
вскрытия самок и полного подсчета зрелых яиц 
в яичниках, полости тела и яйцеводах. Плодови-
тость была определена у 45 самок группы I, 55 
самок группы II и 27 самок группы III.

Среднюю скорость роста оценивали как отно-
шение длины тела данной особи к ее возрасту, 
т.е. к среднему времени (в сутках), прошедшему 
от рождения (т.е. времени массового икромета-
ния) до отлова особей данной группы. Выживае-
мость этой группы оценивали как число повторно 
отловленных особей к численности завершивших 
метаморфоз особей данной группы. При этом мы 
исходили из предположения о равной численно-
сти полов среди этих особей (обзор см. Matsuba 
et al., 2008) и о сходных сроках завершения мета-
морфоза самцами и самками (Vorburger, 2001).

Различия между тремя группами в пределах 
одного пола у особей, завершивших метаморфоз, 
а также у неполовозрелых и половозрелых особей 
оценивали с помощью двухфакторного дисперсион-
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ного анализа (факторы “группа” и “год рождения”, 
оба с фиксированными градациями) и последую-
щих множественных сравнений. Различия между 
полами оценивали с помощью трехфакторного 
дисперсионного анализа (факторы “пол”, “группа” 
и “год рождения”, все – с фиксированными гра-
дациями) и последующих множественных срав-
нений. Попарное сравнение выживаемости групп 
проводили с помощью t-критерия для сравнения 
долей. Для обработки материала использовали 
пакет статистических программ STATISTICA 6.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

I. Межгрупповые различия по длине тела по 
завершении метаморфоза и темпам предмета-

морфозного роста
Различия по длине тела. Особи группы I по за-

вершении метаморфоза достоверно крупнее осо-
бей группы II (табл. 1). Особи обеих этих групп 
намного (и достоверно) мельче особей группы 
III. Кроме принадлежности к данной группе на 
длину тела по окончании метаморфоза достовер-
ное влияние оказывает фактор “год рождения”, 
т.е. межгодовые различия, причем влияние этого 
фактора почти такое же сильное, как различия 
между группами (табл. 2). Отличие особей групп 
I и II от группы III может быть обусловлено как 
более высокой скоростью роста особей группы 
III, так и существенно более длительным их пре-
быванием в водоеме до метаморфоза, который, 
как уже отмечалось, проходит у них после первой 
зимовки. Такие сильные различия в сроках ме-
таморфоза указывают на необходимость анализа 
межгрупповых различий по скорости роста.

Различия по скорости роста. Как и следовало 
ожидать, исходя из времени предметаморфозного 
развития, максимальное значение средней скоро-
сти роста до завершения метаморфоза наблюда-
лось у особей группы I, а группа III по скорости 
роста занимала второе место, уступая группе I, 
но обгоняя группу II (табл. 2, все отмеченные 
межгрупповые различия достоверны). Это озна-
чает, что условия роста головастиков группы III в 
течение поздней осени, зимы и весны лучше, чем 
у особей группы II, завершающих метаморфоз в 
конце лета – начале осени.

Кроме различий между группами, на скорость 
роста достоверное влияние также оказывает фак-
тор “год рождения” (табл. 2). Влияние этого фак-
тора на скорость роста несколько сильнее, чем 
на длину тела, что указывает на более сильную 
чувствительность скорости роста к межгодовым 
различиям. Особенно сильные межгодовые раз-

личия по скорости роста наблюдались у групп I и 
II, т.е. при условии сравнительно короткого пред-
метаморфозного периода, связанного с метамор-
фозом в том же сезоне, без зимовки. Эти различия 
между двумя группами позволяют предположить, 
что условия личиночного развития в пределах 
данного сезона активности могут сильно изме-
няться, что и отражается на изменчивости скоро-
сти роста головастиков групп I и II.

II. Межгрупповые различия по длине тела 
и темпам роста у неполовозрелых особей

Различия по длине тела. Неполовозрелые особи 
группы I после первой зимовки достоверно круп-
нее особей группы II, а также завершивших мета-
морфоз (после первой зимовки) особей группы III 
(табл. 1). В отличие от влияния принадлежности к 
данной группе на длину тела неполовозрелых осо-
бей фактор “год рождения” (т.е. межгодовые разли-
чия) достоверного влияния не оказывает (табл. 2). 
Это означает, что уже после первой зимовки разли-
чия по длине тела между этими группами воспро-
изводятся устойчиво, независимо от межгодовых 
различий в условиях их роста. Следует отметить, 
что особей группы III, только что завершивших 
метаморфоз после первой зимовки, можно лишь 
формально сравнивать с неполовозрелыми осо-
бями двух других групп, поскольку особи группы 
III были отловлены в среднем раньше (в конце 
мая – начале июня). Следовательно, для межгруп-
повых сравнений на этой стадии жизненного цикла 
также необходимо использовать скорость роста.

Различия по скорости роста. Темпы роста 
особей группы I были достоверно выше, чем у 
группы II. Если с этими двумя группами сравнить 
особей группы III по окончании метаморфоза, то 
их скорость роста оказывается достоверно выше, 
чем у групп I и II. Это означает, что рост на ли-
чиночных стадиях с задержкой метаморфоза – 
более выигрышная стратегия, чем сравнительно 
ранний метаморфоз перед зимовкой. Возмож-
ной причиной такого преимущества может быть 
лучшая кормовая база личинок в сравнении с 
таковой завершивших метаморфоз особей. Как 
и в случае сравнения длины тела, межгодовые 
различия в отличие от межгрупповых достовер-
ного влияния не оказывали, хотя взаимодействие 
этих двух факторов было достоверным (табл. 2). 
Это взаимодействие указывает на неодинаковую 
чувствительность скорости роста к межгодовым 
различиям у особей трех групп, скорее всего – по 
причине различий в условиях роста и развития 
личинок группы III, с одной стороны, и завершив-
ших метаморфоз особей групп I и II – с другой.
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III. Межгрупповые и половые различия по 
длине тела и темпам роста 

у половозрелых особей
Межгрупповые различия по длине тела. Сам-

ки группы III после второй зимовки достоверно 
крупнее самок группы I (самки группы II дости-
гают половой зрелости на год позднее – табл. 1). 
Среди самцов особи группы II после второй зимов-
ки достоверно мельче особей двух других групп, 
а группы I и III достоверно не различались между 
собой. У каждого из полов межгодовые различия, 
а также взаимодействие факторов “год рождения” 
и “группа” достоверного влияния на длину тела в 
этом возрасте не оказывали (табл. 2).

У обоих полов после третьей зимовки устанав-
ливалось сходное с наблюдаемым годом раньше 
соотношение размеров: особи группы II были 
достоверно мельче особей двух других групп, а 
особи групп I и III не различались между собой. 
Межгодовые различия, а также взаимодействие 
двух факторов достоверного влияния на длину 
тела в этом возрасте также не оказывали (табл. 2). 
После четвертой зимовки выявленные ранее со-
отношения размеров между особями трех групп 
также сохранялись. Таким образом, различия по 
длине тела между тремя группами воспроизводятся 
устойчиво в каждом из возрастов, а также незави-
симо от межгодовых различий в условиях их роста.

Межгрупповые различия по скорости роста. 
У обоих полов (в каждом из возрастов) темпы 
роста особей группы III были достоверно выше, 
чем у особей двух других групп, а у группы I – до-
стоверно выше, чем у группы II, причем различия 
между группами I и II были выражены не столь 
сильно (табл. 1 и 2). Межгодовые различия, а так-
же взаимодействие двух факторов достоверного 
влияния на темпы роста обычно не оказывали. Та-
ким образом, в отличие от длины тела различия по 
темпам роста были выявлены между всеми тремя 

группами, причем эти различия воспроизводятся 
устойчиво в каждом из возрастов и независимо 
от межгодовых различий в условиях их роста.

Половые различия по длине тела и скорости 
роста. Половые различия в размерах наблюдались 
уже после второй зимовки в группах I и III, а во 
всех более старших возрастах – в каждой из трех 
групп (табл. 1 и 3). Во всех этих случаях самки 

Таблица 2. Результаты двухфакторного дисперсион-
ного анализа (уровень значимости) характеристик не-
половозрелых и половозрелых особей

Признак
Фактор

год рождения (1) группа (2) 1 × 2

Lm 0.000 0.000 0.000
GRm 0.000 0.000 0.000
Lsad 0.315 0.000 0.221
GRsad 0.155 0.000 0.000
L2♀ 0.809 0.001 0.563
L3♀ 0.846 0.000 0.325
L4♀ 0.544 0.000 0.966
GR2♀ 0.001 0.000 0.065
GR3♀ 0.589 0.000 0.009
GR4♀ 0.878 0.000 0.356
L2♂ 0.246 0.000 0.317
L3♂ 0.774 0.000 0.780
L4♂ 0.740 0.000 0.757
GR2♂ 0.601 0.000 0.000
GR3♂ 0.695 0.000 0.127
GR4♂ 0.216 0.123 0.223

Примечание. Lm – длина тела завершивших метаморфоз 
особей; GRm – скорость роста завершивших метаморфоз 
особей; Lsad – длина тела неполовозрелых особей; GRsad – 
скорость роста неполовозрелых особей. Число в нижнем 
индексе обозначает возраст (число зимовок) особей.

Таблица 3. Результаты трехфакторного дисперсионного анализа (уровень значимости) характеристик полово-
зрелых особей

Признак
Фактор

год рождения (1) группа (2) пол (3) 1 × 2 1 × 3 2 × 3 1 × 2 × 3

L2 0.762 0.002 0.001 0.770 0.598 0.348 0.194
L3 0.672 0.000 0.000 0.552 0.957 0.509 0.692
L4 0.974 0.001 0.011 0.795 0.529 0.335 0.766
GR2 0.003 0.000 0.000 0.126 0.513 0.175 0.143
GR3 0.457 0.000 0.000 0.003 0.944 0.501 0.679
GR4 0.083 0.000 0.011 0.043 0.552 0.338 0.792

Примечание. Обозначения признаков – как в табл. 2.



ЖУРНАЛ  ОБЩЕЙ  БИОЛОГИИ      том 72      № 6      2011

410 ФОМИНЫХ и др.

были достоверно крупнее самцов. Выявленным 
размерным половым различиям соответствуют 
различия в темпах роста: в пределах каждой из 
групп самки росли быстрее самцов в возрасте 
после двух и трех зимовок (табл. 1 и 3). Половые 
различия в темпах роста особей более старших 
возрастов были недостоверными, вследствие чего 
достигнутые ранее размерные половые различия 
сохранялись.

IV. Межгрупповые различия по плодовитости
Средние значения плодовитости самок групп 

I и III после второй зимовки достоверно не раз-
личались (табл. 4 и 5), причем плодовитость этих 
возрастов была минимальной в сравнении с бо-
лее старшими возрастами. Плодовитость самок 
группы II после третьей зимовки (впервые раз-
множавшихся в этом возрасте) была достоверно 
ниже, чем у самок двух других групп; такое же 
соотношение между группами сохранялось после 
четвертой зимовки. Следует также отметить, что 
средние для групп значения плодовитости (полу-

ченные путем объединения данных по всем воз-
растам) достоверно между собой не различались, 
хотя самки группы I характеризовались макси-
мальным средним значением, а самки группы 
III – минимальным. Такое отсутствие различий 
по объединенным данным, наиболее вероятно, 
связано со сравнительно низкой долей особей 
старших возрастов в группе III (см. табл. 1).

Корреляция длины тела самок с плодовитостью 
(среднее значение длины тела самок, у которых 
определяли плодовитость, составило 61.57 мм) 
была высокой (и достоверной) как в целом 
(r = 0.928), так и в пределах каждой из трех групп 
(0.925; 0.952 и 0.877 соответственно при средней 
длине тела 61.98; 61.36 и 61.34 мм).

V. Межгрупповые и половые различия 
по выживаемости

Межгрупповые различия по выживаемости 
у неполовозрелых особей. Выживаемость за 
период от завершения метаморфоза до повтор-
ных отловов особей после первой зимовки раз-
личалась между группами: она была достоверно 
выше у особей группы I и не различалась между 
группами II и III (табл. 6). Следует отметить, что, 
поскольку особи группы III метаморфизировали 
только после первой зимовки, для оценки их вы-
живаемости использовали данные по численно-
сти самцов и самок этой группы уже после второй 
зимовки, т.е. полученная оценка была несколько 
заниженной.

Межгрупповые и половые различия по вы-
живаемости у половозрелых особей. Среди по-
ловозрелых особей одного пола достоверные раз-
личия в выживаемости воспроизводятся в каждом 
из возрастов, вплоть до четвертой зимовки: мак-
симальная выживаемость наблюдалась у особей 
группы III, минимальная – у группы II (табл. 6). 
Однако в возрасте четырех и пяти зимовок мак-
симальная выживаемость наблюдалась у группы 
II, что можно рассматривать как компенсацию 
сравнительно низкой выживаемости этой группы 
в более младших возрастах.

Половые различия в пределах каждой группы 
наблюдались уже после второй зимовки и далее – 
во всех более старших возрастах. Во всех случаях 
выживаемость самок была достоверно выше, чем 
у самцов, что принято объяснять более ранним 
наступлением половой зрелости у самцов и их 
большей уязвимостью, связанной с более высо-
кой активностью и заметностью в период размно-
жения.

Таблица 4. Плодовитость (количество зрелых яиц, 
среднее значение) самок озерной лягушки трех групп

Возраст
Группа

I II III

2   860.4   856.0
3 1265.2   880.9 1336.5
4 1839.1 1453.7 2018.7
5 2166.0 2148.5
6 1975.0

Все вместе 1319.6 1237.0 1198.7

Примечание. При сравнении групп в пределах одного воз-
раста: выделение цветом – различия недостоверны, жирным 
шрифтом – достоверны.

Таблица 5. Результаты двухфакторного дисперсион-
ного анализа влияния возраста и группы на плодови-
тость

Фактор d.f. MS F p

Группа (1)   2 1838796 30.3 0.000
Возраст (2)   1 5143703 84.8 0.000
1 × 2   2     12602   0.2 0.813
Ошибка 86     60628

Примечание. d.f. – число степеней свободы, MS – средний 
квадрат, F – F-критерий, p – уровень значимости. Градации 
факторов: возраст – 3 и 4, группа – I, II и III.
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ОБСУЖДЕНИЕ

I. Формирование новых особенностей 
жизненного цикла

Увеличение продолжительности периода 
размножения. Наиболее важной предпосылкой 
формирования группы головастиков, поздно за-
вершающих метаморфоз (или уходящих в зимов-
ку), является сравнительно позднее икрометание 
в каждом данном сезоне, связанное либо с рас-
тянутым периодом размножения, либо с возмож-
ностью откладывания повторной кладки при уве-
личении продолжительности сезона активности. 
Тенденция к увеличению длительности сезона 
размножения выявлена при сравнении централь-
ноевропейских популяций озерной лягушки с бо-
лее южными (Kyriakopoulou-Sklavounou, 2000). 
Было также показано (Kyriakopoulou-Sklavounou, 
Loumbourdis, 1990), что самки греческих популя-
ций вида могут откладывать икру не только в нача-
ле (март), но и в середине (июнь) и в конце сезона 
размножения (ноябрь), причем одна и та же самка 
может давать повторно позднюю кладку. Такая же 
тенденция наблюдается и у близких видов в ре-
гионах с мягким климатом. Так, R. saharica в Ма-
рокко размножается с марта по ноябрь (Esteban et 
al., 1999; Meddeb et al., 2007), причем из поздних 
кладок также формируется группа зимующих 
головастиков. Наиболее сильная растянутость 
сезона размножения наблюдалась у румынских 
популяций озерной лягушки в термальных водо-
емах, где размножение происходит практически 
круглогодично, хотя в зимний период активность 
спаривания невысокая (Covaciu-Marcov et al., 
2003; Sas et al., 2010). Следует отметить, что в 
исследованной нами популяции поздние кладки, 
вероятно, дают в основном самки, поздно созре-
вающие в данном сезоне, и в оплодотворении 
этих кладок участвуют рано достигающие поло-
вой зрелости самцы группы III.

Зимовка головастиков: один феномен – раз-
ные причины. Очевидно, что наиболее суще-
ственным внешним фактором, определяющим 
возможность перезимовки головастиков в водо-
еме, является сравнительно высокая температура 
воды, благодаря которой нерестовые водоемы зи-
мой не замерзают. В ряде случаев головастики ак-
тивно питаются в таких водоемах и продолжают 
расти и развиваться, хотя и не так быстро, как в 
теплое время года (Фоминых, 2008б; Berven et al., 
1979; Covaciu-Marcov et al., 2003). Чтобы пока-
зать своеобразие исследованной нами популяции, 
рассмотрим сначала несколько известных случаев 
зимовки головастиков.

Зимовка головастиков зеленых лягушек мо-
жет быть следствием нарушения гормональной 
регуляции личиночного развития и метаморфо-
за, а крупные перезимовавшие головастики – 
представлять собой редкий вариант в пределах 
внутрипопуляционной изменчивости (обзор см. 
Боркин и др., 1981; Боркин, 1984; Milto, 2009). 
Одной из внешних причин такого нарушения 
может быть сравнительно низкая температура 
воды во время личиночного развития. Это под-
тверждается случаями регулярного массового 
ухода в зимовку головастиков озерной лягушки в 
сравнительно холодных горных водоемах побли-
зости от Алма-Аты (Войткевич, 1952), а также 
случаями зимовок головастиков на юго-востоке 
Азербайджана (Велиева, 1975). Аналогичная си-
туация ограничения скорости личиночного разви-
тия низкими температурами была исследована в 
Англии у травяной лягушки (Walsh, 2007; Walsh 
et al., 2008): с продвижением от южных районов к 
северным наблюдалось увеличение доли голова-
стиков, которые не успевали завершить развитие 
в данном сезоне и оставались зимовать в нересто-
вом водоеме. Такое сравнительно медленное раз-
витие у травяной лягушки – явление необычное, 
поскольку во многих регионах континентальной 
части ареала головастики этого холодоустойчиво-
го вида способны к наследственному изменению 
скорости своего развития в условиях существен-
но более короткого (чем в Англии) теплого сезона 
(обзор см. Ляпков и др., 2009; Lindgren, Laurila, 
2009).

Связанные с зимовкой головастиков изменения 
наблюдаются в жизненном цикле и у широкоаре-
альных теплолюбивых видов, близких к озерной 
лягушке. В южной части своего естественного 
ареала североамериканская лягушка-бык Rana 
(Lithobates) catesbeiana обычно завершает личи-
ночное развитие в том же году или (реже) после 
одной зимовки, а в северной части – после одной 
или двух зимовок (Govindarajulu et al., 2006). 
Бóльшая продолжительность личиночного разви-
тия связана со сравнительно крупными размера-
ми, при которых проходит метаморфоз и которые 
обеспечивают особям ряд преимуществ в течение 
постметаморфозного периода. В более теплых 
регионах, куда этот вид был интродуцирован (на-
пример, в Бразилии – Kaefer et al., 2007), личи-
ночное развитие проходит всегда за один сезон, 
без зимовки, и всегда быстрее, чем в южной части 
естественного ареала. Таким образом, темпы ли-
чиночного развития и количество зимовок голо-
вастиков, предшествующее началу метаморфоза, 
зависят не только от ограничивающего влияния 
температурного режима в нерестовых водоемах, 
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но и от минимальных размеров, при которых у 
данного вида (или данной его популяции) прохо-
дит метаморфоз. Как уже отмечалось, у зеленых 
лягушек размеры по окончании метаморфоза ока-
зывают на постметаморфозную выживаемость бо-
лее сильное влияние, чем сроки выхода (Altwegg, 
Reyer, 2003). Было также показано, что размеры 
сеголеток озерной лягушки оказывают влияние 
на длину их прыжка, которая отражает способ-
ность особей избегать хищников (Tejedo et al., 
2000). Следовательно, зимовка у головастиков 
многих сравнительно крупных и теплолюбивых 
видов зеленых лягушек – адаптивная реакция, 
сформированная в результате предшествующей 
эволюции.

Для бурых лягушек тропической зоны показа-
но, что зимовка головастиков является следствием 
сдвигания периода икрометания на более поздние 
сроки. В горах Тайваня на высотах более 2000 м 
над ур. моря Rana sauteri размножается в начале 
теплого сезона (в мае), чтобы минимизировать 
неблагоприятное воздействие на головастиков 
низких зимних температур, причем часть голо-
вастиков даже при таком раннем размножении не 
успевает завершить метаморфоз в том же сезоне 
и зимует в нерестовом водоеме (Lai et al., 2002, 
2003). На высотах менее 450 м икрометание про-
исходит в октябре – декабре, головастики зимуют 
в более теплой, чем на больших высотах, воде и 
затем завершают метаморфоз не позднее апреля, 
тем самым избегая неблагоприятного воздействия 
высокой летней температуры воды.

Очевидно, что в рассмотренных выше случаях 
зимовки головастиков озерной лягушки, в том 
числе и в термальных водоемах (Sas et al., 2010), 
не было выяснено, насколько часто происходит 
переход головастиков на этот путь онтогенеза. По-
этому выявленное нами формирование в каждой 
из генераций многочисленной группы зимующих 
головастиков, устойчиво воспроизводящих такое 
направление развития, которое ранее было прису-
ще только немногим особям этого вида, – принци-
пиально новая адаптация. Такой вывод основан 
прежде всего на том, что в условиях термального 
водоема температура воды с наступлением зимы 
хотя и снижается, но остается настолько высокой, 
что не должна вести к резкому замедлению раз-
вития, которое, собственно, и определяет переход 
к зимовке. Другими словами, снижение темпера-
туры воды становится не причиной сильного за-
медления личиночного развития, а сигналом к вы-
бору иного направления развития. В дальнейшем 
устойчивость этого пути развития существенно 
повышается, что и ведет к формированию новой 

нормы в соответствии с концепцией эпигенетиче-
ской теории эволюции М.А. Шишкина (Шишкин, 
1988, 2006). Сходные условия формирования та-
кого нового пути устойчивого развития у озерной 
лягушки описаны ранее только в аналогичной 
ситуации термальных водоемов северо-запада 
Румынии (Covaciu-Marcov et al., 2003; Sas et al., 
2010). Очевидно, что адаптивность такой массо-
вой перезимовки головастиков состоит в том, что 
в условиях теплых водоемов, отличающихся вы-
сокой продуктивностью (на юге умеренной зоны 
и в более низких широтах либо в термальных во-
доемах в умеренной зоне), становится выгодным 
использовать их ресурсы практически круглого-
дично, т.е. в пределах каждой новой генерации 
формировать несколько когорт головастиков. 
Исследованная нами популяция озерной лягушки 
характеризуется длительным периодом размноже-
ния и ежегодно формирует три группы головасти-
ков, демонстрируя большое сходство со сроками 
икрометания и сроками развития групп голова-
стиков исследованной ранее популяции другого 
вида зеленой лягушки, Rana clamitans, характе-
ризующейся растянутым сезоном размножения 
(Berven et al., 1979, fi g. 3 – ср. с табл. 1). Еще более 
выраженной “интенсификацией” использования 
термальных водоемов является круглогодичное 
размножение и одновременное существование в 
них более крупных и более мелких головастиков 
(Covaciu-Marcov et al., 2003), использующих вы-
сокую продуктивность таких водоемов. Сходной 
адаптацией является формирование двух когорт 
головастиков (весенней и летней) с различными 
темпами роста и развития у индийской рисовой 
лягушки Fejervarya limnocharis. Можно предпола-
гать, что в отмеченных случаях высокая продук-
тивность термальных водоемов и слабое перекры-
вание трофических ниш позволяют существовать 
в них вместе с личинками и особям всех постме-
таморфозных стадий.

Особенности постметаморфозного роста, 
развития, плодовитости и выживаемости в 
термальных водоемах. Завершившие метамор-
фоз особи групп I и II характеризовались более 
крупными размерами в сравнении с особями 
из природных популяций (табл. 7). По мнению 
В.Л. Вершинина (1985), на территории с высокой 
антропогенной нагрузкой преимущество имеют 
сравнительно крупные сеголетки, что объясняет 
и более крупные размеры головастиков НТМК 
в сравнении с естественными популяциями. 
Согласно нашим данным, сеголетки со всех ис-
следованных участков достигают сравнительно 
крупных размеров по сравнению с сеголетками 
из загородных популяций (Фоминых, неопубл. 
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данные). Вместе с тем размеры завершивших 
метаморфоз особей популяции НТМК были 
меньше, чем у особей, завершающих метаморфоз 
в Рефтинском и Верхнетагильском водохранили-
щах (Иванова, 2002), что, вероятно, обусловлено, 
сравнительно небольшими размерами водоема-
охладителя НТМК, а также высокой плотностью 
головастиков. По данным В.Л. Вершинина (1995), 
средняя длина тела сеголеток городских популя-
ций Екатеринбурга составляет 26.7 мм, что также 
превышает размеры сеголеток НТМК. Согласно 
результатам исследования нескольких популяций 
озерной лягушки Нижнего Тагила, сеголетки, ли-
чиночное развитие которых проходило в других, 
менее загрязненных водоемах, по завершении ме-
таморфоза были еще крупнее (Фоминых, 2007а). 
В целом наблюдается отрицательная корреляция 
(r = – 0.76) размеров сеголеток и степени загряз-

ненности водоема, где они развивались (Фоми-
ных, 2007б), поэтому сравнительно мелкие раз-
меры сеголеток исследованной нами популяции 
могут быть обусловлены также сильной загряз-
ненностью водоема-охладителя НТМК. Недалеко 
от Екатеринбурга, вниз по течению р. Пышмы (на 
участке, где тепловое загрязнение незначитель-
ное), длина тела сеголеток по завершении мета-
морфоза составляет в среднем 24.1 мм, на севе-
ро-восточной границе ареала озерной лягушки в 
Курганской обл. – 18–26 мм (Фоминых, неопубл. 
данные).

Длина тела завершивших метаморфоз особей 
исследованной нами популяции НТМК в возрасте 
1 года была близка к максимальной, выявленной в 
популяциях Греции и Грузии (табл. 7), однако на-
чиная с двухлетнего возраста длина тела в каждом 

Таблица 7. Зависимость длины тела (мм) озерной лягушки от возраста, сравнение наших данных с литератур-
ными

Место сбора Пол
Возраст

Источник
мет-з 1 2 3 4 5 6

НМТК н.п. 21.23а 44.36 б Наши 
♀ 44.34 в 57.65 59.34 64.31 69.40 данные

 ♂  50.99 53.75 57.90 62.62 67.67  
Винницкая обл., ♀ 78 83.2 Ремiнний, 
Украина ♂    79.92 75.67 78.5  2007
Греция ♀ 51 70 75 85 95 Kyriakopoulou-

♂ 50 60 65 75 85 Sklavounou
  et al., 2008
Ущелье Боржоми, н.п. 19 Tarkhnishvili, 
Грузия ♀ 47.5 79 87 98 Gokhelashvili,

♂  47.5 77 78 80  1999
Трабзон, Турция ♀ 80 82 83 Yilmaz 
 ♂ 58 70 72 et al., 2005
Рефтинское н.п. 27.48 43.27 Иванова,
водохранилище ♀ 83.5 92.7 108.92 118 2002
Верхнетагильское н.п. 23.14 27.48
водохранилище ♀ 71 79.5
Юго-запад ♀ 16.23 28.5 г Socha,
Польши ♂ 16.55 28.1 г Ogielska,

♀ 41 62.9 79.8д 2009
 ♂ 40.3 71.1е

Кицманский рыбо- ♀ 86 99 107.77 111.67 Савчук, 
комбинат, Украина ♂ 73.6 98.87 97.83 113.85 2009

Примечание. н.п. – неполовозрелые особи, пол которых не определяли. а – группы I и II, б – группа III, в – неполовозрелые 
особи групп I и II, г – перед первой зимовкой, д – длина тела самок в возрасте 3–7 лет, е – длина тела самцов в возрасте 
2–6 лет.
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из возрастов была меньше, чем у особей из других 
популяций, в том числе из Рефтинского и Верхне-
тагильского водохранилищ (табл. 7). Выявленная 
неравномерность в темпах постметаморфозного 
роста в популяции НТМК можно объяснить силь-
ным замедлением роста после наступления по-
ловой зрелости. Отметим также, что первое раз-
множение у самцов групп I и III происходит уже 
после первой зимовки, у самок этих групп – после 
второй зимовки, а у самцов и самок группы II – 
соответственно на 1 год позднее. Столь быстрое 
достижение половой зрелости и размножение уже 
после первой зимовки отмечено только в южных 
популяциях в Греции (Kyriakopoulou-Sklavounou 
et al., 2008). Размножение после первой зимовки 
отмечено в южных популяциях близких видов зе-
леных лягушек: R. saharica (Bellakhal et al., 2008) 
и R. epeirotica (Tsiora, Kyriakopoulou-Sklavounou, 
2002). Согласно данным скелетохронологии, 
было сделано предположение, что половое созре-
вание самцов прудовой лягушки г. Казани может 
происходить уже после первой зимовки при сред-
ней длине тела 44.6 мм, причем в пределах одной 
популяции имеются две группы самцов, разли-
чающихся по скорости полового созревания, но 
не различающихся существенно по скорости ро-
ста (Замалетдинов и др., 2005). Таким образом, 
резкое замедление роста по достижении половой 
зрелости можно объяснить перераспределением 
ресурсов в репродуктивную сферу, что было по-
казано нами для южных популяций остромордой 
лягушки (Ляпков и др., 2008). Еще одной причи-
ной замедления роста особей, достигших половой 
зрелости, может быть особенность их зимовок: в 
исследованной популяции взрослые особи уходят 
в зимовку, перемещаясь в более холодную часть 
водоема, где остаются малоактивными. В отли-
чие от них неполовозрелые особи проводят свою 
первую и вторую зиму в активном состоянии, 
продолжая питаться в теплой части водоема.

Вместе с тем медленный рост половозрелых 
особей более старших возрастов (сравнительно 
с особями других популяций) позволяет также 
предположить, что в условиях водоема-охла-
дителя НТМК происходит ограничение кормо-
вой базы в целом. Состояние кормовой базы в 
водоеме-охладителе, включая численность и 
биомассу донных беспозвоночных, определяли 
посредством количественного отбора при помо-
щи циркулярного скребка, а также качественным 
отбором (Фоминых, 2008а; Фоминых, Кочетков, 
2011). Выявленное количество кормов непосред-
ственно не могло лимитировать постметаморфоз-
ный рост, в пользу чего указывает и сравнительно 
высокая избирательность питания (Фоминых, 

2008а). Вместе с тем было выявлено довольно 
высокое перекрывание состава кормов между 
сеголетками и неполовозрелыми, которое оцени-
вали по индексу Мориситы: в летнее время оно 
составляло 0.3–0.4 (за счет сухопутных кормов 
разных размеров – Фоминых, неопубл. данные), 
а в зимнее время – не ниже 0.7.

Выявленные нами половые различия темпов 
роста сводятся к тому, что после наступления 
половой зрелости размеры самок в каждом из 
возрастов превышают размеры самцов. Эти ре-
зультаты полностью совпадают с данными боль-
шинства исследований, в которых половые раз-
личия выявляли отдельно для каждого возраста 
(табл. 7). Более крупные размеры самок объясня-
ются сильным влиянием на длину их тела отбора 
на увеличение плодовитости (обзор см. Monnet, 
Cherry, 2002).

Полученные нами средние значения плодови-
тости намного меньше в сравнении с данными 
Н.Л. Ивановой (2002) по Рефтинскому (7443 яйца) 
и Верхнетагильскому (3124.4 яйца) водохрани-
лищам, что может быть связано с существенно 
более крупными размерами самок этих двух по-
пуляций. В свою очередь выявленные различия в 
размерах самок можно объяснить тем, что разме-
ры водоема-охладителя НТМК (площадь зеркала 
0.24 км²) намного меньше размеров Рефтинского 
(25.3 км²) и Верхнетагильского (3.5 км²) водохра-
нилищ. Однако на размеры взрослых особей не 
исключается влияние различий в происхождении 
этих интродуцированных популяций (популяция 
Рефтинска основана особями из Одесской обла-
сти, а популяция Верхнего Тагила – особями из 
Краснодарского края). Данные по средней плодо-
витости греческой популяции (3373 яйца при сред-
ней длине тела самок 93.15 мм – Kyriakopoulou-
Sklavounou, Loumbourdis, 1990) более сходны с 
данными Н.Л. Ивановой (2002), чем с нашими, 
вероятно, также из-за более мелких размеров са-
мок исследованной нами популяции.

Литературные данные по выживаемости зеле-
ных лягушек в естественных условиях встреча-
ются редко (Altwegg, 2002; Altwegg, Reyer, 2003). 
В сравнении с результатами опыта, проведенного 
в искусственных условиях (где выживаемость со-
ставила от 85 до 95% – Altwegg, Reyer, 2003), оце-
ненная нами выживаемость до первого повторного 
отлова была приблизительно в 2 раза ниже, одна-
ко существенно выше, чем выживаемость за тот 
же период у бурой лягушки R. sylvatica (Berven, 
Gill, 1983), что свидетельствует в пользу очень 
высокой выживаемости в целом. Если судить по 
такому косвенному показателю, как возрастной 
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состав (см. табл. 7), то можно заключить, что, 
как и в большинстве других популяций, взрослые 
особи популяции НТМК редко доживают до воз-
раста 5 лет. При этом в более южных популяциях 
зеленых лягушек не наблюдалось заметного сни-
жения среднего возраста, выявленного у бурых 
лягушек (Ляпков и др., 2009).

Выявленное в нашем исследовании преимуще-
ство в размерах и темпах роста не только личинок, 
но и завершивших метаморфоз, неполовозрелых 
и половозрелых особей группы III (в сравнении с 
двумя другими группами) указывает на то, что и 
после прохождения метаморфоза стратегия этой 
группы остается во многом более выигрышной. 
Причиной этого могут быть необычно крупные 
размеры по завершении метаморфоза (см. табл. 1), 
которые должны обеспечивать также более высо-
кую постметаморфозную выживаемость, а кроме 
того, более высокую плодовитость самок (табл. 4). 
Уточним, что небольшая часть особей группы III 
очень мелких размеров может завершать метамор-
фоз без зимовки, в ноябре–декабре, т.е. в том же 
сезоне, но их выживаемость сразу после метамор-
фоза очень низкая. Очевидно, удлинение периода 
личиночного развития, дающее возможность 
избежать недостатков такого быстрого развития, 
и было отправной точкой формирования новой 
стратегии этой группы. Следует отметить, что 
эта стратегия направлена на максимизацию как 
пред-, так и постметаморфозных темпов роста, 
но не предметаморфозного развития, т.е. связана 
со сравнительно поздним завершением метамор-
фоза, и может быть реализована лишь в условиях 
теплых водоемов, без существенного замедления 
роста в течение зимы. Таким образом, увеличе-
ние температуры воды и соответственно продол-
жительности сезона активности практически до 
круглогодичного позволяет личинкам из поздних 
кладок расти и развиваться в водоеме до следую-
щей весны, достигая по завершении метаморфоза 
существенно более крупных размеров.

Как уже отмечалось, для нескольких видов бес-
хвостых амфибий умеренной зоны было показано, 
что сравнительно крупные и/или рано завершив-
шие метаморфоз особи имеют преимущество в 
выживаемости до первого размножения, а также в 
темпах постметаморфозного роста и достигнутых 
взрослыми особями размерах (см. обзор Ляпков и 
др., 2001а; Altwegg, Reyer, 2003). Наши данные в 
основном соответствуют этим результатам: и не-
половозрелые, и взрослые особи группы I имели 
преимущество перед особями группы II, которые 
завершали метаморфоз позднее, но в том же сезо-
не. Исследование зеленых лягушек R. lessonae и 
R. esculenta (Altwegg, Reyer, 2003) показало, что 

на постметаморфозную выживаемость размеры 
по завершении метаморфоза влияют сильнее, чем 
сроки выхода. В соответствии с этим результа-
том особи группы III, завершающие метаморфоз 
лишь после зимовки, но при крупных размерах, 
имели после метаморфоза преимущество не толь-
ко в сравнении с группой II, но ряде случаев – и 
в сравнении с группой I, характеризующейся наи-
более быстрым личиночным ростом и развитием, 
а также более быстрым (чем у группы II) постме-
таморфозным ростом.

Исходя из понятия емкости среды, можно 
утверждать, что основное различие между иссле-
дованной нами популяцией озерной лягушки и 
ранее изученной популяцией остромордой лягуш-
ки (Ляпков и др., 2006, 2007) состоит в сильном 
ограничении местообитания первой популяции 
размерами водоема-охладителя (т.е. его аквато-
рии и прилегающего узкого участка прибрежной 
суши), обеспечивающего пищевыми ресурсами и 
головастиков, и завершивших метаморфоз осо-
бей. Следствием этого должна быть сравнитель-
но высокая плотность особей озерной лягушки 
как на личиночных, так и на постметаморфозных 
стадиях и соответственно сильное влияние этой 
плотности на рост, развитие и регуляцию числен-
ности. Следствия такого влияния – сравнительно 
мелкие размеры по завершении метаморфоза, 
медленный постметаморфозный рост и низкая 
плодовитость (обзор см. Berven, 2009).

Следует также отметить, что исследованное 
нами временнóе расхождение трех групп голова-
стиков позволяет поддерживать не только более 
высокую численность головастиков, но и непо-
ловозрелых особей, поскольку до наступления 
половой зрелости особи озерной лягушки не 
территориальны и способны существовать при 
сравнительно высокой плотности. Среди взрос-
лых особей более выраженным территориальным 
поведением обладают самцы, что позволяет так-
же увеличивать численность половозрелой части 
популяции за счет самок. Таким образом, форми-
рование новой популяционной стратегии, заклю-
чающейся во временнóм расхождении трех групп 
головастиков каждой из генераций, позволяет 
увеличить емкость среды и поддерживать более 
высокую численность популяции.

II. Нерешенные вопросы. 
Направления дальнейших исследований

Остается пока невыясненным, отличается ли 
(и насколько сильно) характер зависимости пло-
довитости от размеров у самок трех групп. Если 
предположить, что эта зависимость от длины тела 
сходная, тогда получается, что R0 (число потомков, 
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произведенных за все время существования дан-
ной группы в пересчете на одну самку, т.е. удель-
ная скорость роста данной группы) у групп I и III 
должна быть больше, чем у группы II, за счет более 
высокой плодовитости в возрасте 3 и 4 лет, а также 
за счет более высокой выживаемости. С другой сто-
роны, самки именно группы III менее долговечны. 
Кроме существующих неопределенностей с оцен-
ками R0 трех групп неясно также, каковы величины 
времени их оборота T, а также значения времени 
оборота каждой из исследованных генераций. На 
основании сравнительно невысокого среднего 
значения возраста половозрелых особей можно 
допустить, что это время должно быть сравни-
тельно небольшим. Но это только предположения, 
проверка которых невозможна без вычисления 
R0 и T. Эти оценки будут сделаны после получе-
ния нами более полных данных по плодовитости.

Неясно, насколько часто особи, относящиеся к 
каждой из трех групп, размножаются в те же сро-
ки, что и их родители. Ранее достижение половой 
зрелости самцами группы III, впервые размно-
жающимися в конце того же теплого сезона, когда 
они проходят метаморфоз, выявлено в каждой из 
исследованных генераций. Этот результат указы-
вает на возможность существования механизма 
воспроизведения в ряду поколений сроков рожде-
ния по крайней мере одной из трех исследован-
ных групп.

Наблюдаемое сильное удлинение личиночного 
периода в условиях высокой загрязненности водо-
ема может оказывать и неблагоприятное влияние, 
удлиняя время воздействия поллютантов и снижая 
выживаемость головастиков. Насколько сильным 
может быть такое неблагоприятное воздействие, 
остается пока невыясненным. Мы не располагаем 
данными по предметаморфозной выживаемости 
трех исследованных групп головастиков, посколь-
ку получение оценок начальной численности 
этих групп было невозможным (см. Методику). 
Однако согласно литературным данным по се-
вероамериканской R. clamitans (Snodgrass et al., 
2005), сильное удлинение личиночного периода, 
соответствующее зимовке головастиков, в загряз-
ненной воде ведет к высокой гибели головастиков.

Неясно также, насколько интенсивно проис-
ходит рост и развитие головастиков в течение 
зимовки, и в частности формируется ли линия 
склеивания в трубчатых костях во время их пер-
вой зимовки. Согласно результатам исследования 
популяции лягушки-быка, интродуцированной в 
Японии, у головастиков после первой зимовки в 
отличие от завершивших метаморфоз особей ли-
ния склеивания в бедренных костях и фалангах 

пальцев не формируется (Khonsue, Matsui, 2001). 
Этот вопрос касается и особей после завершения 
метаморфоза, поскольку четко выраженная спяч-
ка в зимний период у них отсутствует.

Неисследованными остаются условия наруше-
ния нормальной эндокринной регуляции (т.е. влия-
ния гормонов гипофиза и щитовидной железы) 
личиночного развития, вызывающие у уходящих 
на зимовку головастиков остановку развития (но 
не роста) на прометаморфозных стадиях (стадии 
31–40 – Gosner, 1960). Поскольку нами было по-
казано, что в исследованной популяции зимовка 
головастиков (и соответствующая ей остановка 
развития) представляет собой новый стабильный 
путь развития, возникает вопрос о том, каким 
образом преобразуются эти механизмы, давая 
другую реакцию на внешние факторы, в резуль-
тате которой и происходит выбор другого креода 
онтогенеза. Как уже отмечалось, таким фактором 
может быть снижение температуры воды к нача-
лу зимнего периода. В пользу такого сигнального 
воздействия снижения температуры указывает то, 
что в исследованном водоеме температура воды 
остается сравнительно высокой в течение всего 
года и поэтому не должна ограничивать личиноч-
ное развитие. Точнее, в процессе эволюционного 
формирования зимующей группы головастики 
начинают уже по-другому реагировать на измене-
ния температуры: в исходном состоянии, т.е. не-
посредственно после интродукции, головастики в 
необычно теплой воде должны были развиваться 
быстро (согласно нормальному механизму гор-
мональной регуляции в исходной популяции), а 
осеннее понижение температуры (всего до 14 ºС) 
не должно было вызывать снижения темпов 
развития, поскольку головастики “исходной” 
популяции не обладали таким высоким порогом 
чувствительности. Другим таким сигнальным 
фактором может быть сезонное сокращение дли-
тельности светового дня: головастики “исходной” 
популяции, вероятно, должны были реагировать 
ускорением развития, поскольку должны были 
заканчивать развитие до завершения теплого 
сезона. В отличие от них головастики сформиро-
ванной зимующей группы замедляют развитие по 
мере сокращения длительности светового дня.

ВЫВОДЫ

1. Формирование многочисленной группы зи-
мующих головастиков, стабильно воспроизводя-
щейся в каждой из генераций, – новая адаптация, 
выявленная в популяции озерной лягушки тер-
мального водоема.
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2. По темпам пред- и постметаморфозного 
роста и достигнутым размерам эта группа мета-
морфизирующих после зимовки особей прибли-
зительно равноценна группе, характеризующейся 
наиболее ранним завершением метаморфоза, и 
превосходит группу, у особей которой метамор-
фоз происходит в том же сезоне, но позднее.

3. Различия по постметаморфозной выживае-
мости, а также по плодовитости между тремя вы-
деленными группами обусловлены (так же, как и 
темпы роста) характером зависимости от возрас-
та, но выражены в целом не столь сильно.

4. Формирование новой адаптации и соответ-
ственно  временнóе расхождение трех групп голо-
вастиков обеспечивают каждой из генераций бо-
лее полное использование ресурсов термального 
водоема, тем самым снижая конкуренцию внутри 
каждой данной генерации, и позволяет популяции 
поддерживать более высокую численность.

Авторы благодарны Н.Л. Ивановой и В.Л. Вер-
шинину за ценные замечания. Работа выпол-
нена при финансовой поддержке РФФИ (грант 
№ 10-04-90042).
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The formation of new characteristics in life cycle 
of the marsh frog (Rana ridibunda) in thermal pond conditions
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Using mark and recapture approach, the long-term population dynamics in the marsh frog (Rana ridi-
bunda) was studied. Group-marking of metamorphs was conducted in a small thermal pond serving as a 
sedimentation basin for discharged waters from Nizhny Tagil metallurgic works. Depending on the time 
of metamorphosis, three groups of individuals could be singled out, namely: early ones (group I), middle 
ones (group II), and late ones that overwinter as tadpoles and complete metamorphosis in May of the 
next year (group III). Upon metamorphosis completion, individuals of group I were found to be signifi -
cantly larger than those of group II, and individuals of both these groups to be signifi cantly smaller than 
those of group III. After fi rst wintering, immature individuals from group I were signifi cantly larger than 
either individuals from group II or metamorphs from group III, though a growth rate of the latter was 
signifi cantly higher than in groups I and II. These discrepancies were observed both between immature 
and adult individuals. Over the period from metamorphosis completion to the fi rst wintering ending, sur-
vivorship in group I was signifi cantly higher and did not differ between groups II and III. In adult frogs, 
maximum survivorship was registered in group III and minimum one in group II; the detected differences 
recurred in each age class till the fourth wintering.  However, in age classes that overwintered 4 and 5 
times, maximum survivorship was observed in group II, which can be treated as a compensation for rath-
er low survivorship of this group at younger ages. All the events of tadpoles of this species overwintering 
(except in other thermal water bodies) that are described in literature, correspond to rare deviations from 
normal ontogenesis. Therefore, the revealed formation of a numerous group of overwintering tadpoles in 
successive generations should be considered as a new adaptation which sense is a decrease of competi-
tion between tadpole groups when using the highly productive resources of the thermal pond practically 
year-round. The advantage in body size and growth rate of not only tadpoles but also of metamorphs, 
immature and adult individuals of group III indicates that after metamorphosis the strategy of this group 
still remains successful. The reason for that is unusually large body size of metamorphs which provides 
higher postmetamorphic survivorship and greater female fecundity. 


