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Проанализированы широтная и межвидовая изменчивость плодовитости 
и размеров тела самок двух видов хвостатых земноводных рода Salamandrella. 
Использованы результаты собственных полевых работ в Томской области, 
Еврейской автономной области, Хабаровском и Приморском краях, исследований 
музейных коллекций, а также литературные данные по 36 популяциям этих видов. 
Установлено, что для самок S. keyserlingii характерна выраженная широтная 
изменчивость размера тела и плодовитости: оба показателя увеличиваются 
с продвижением на юг. Схожие тренды для обеих характеристик связаны с 
прямой линейной зависимостью плодовитости от длины тела. Направленность 
географической изменчивости длины тела и плодовитости самок сибирского 
углозуба связана главным образом с широтным изменением количества тепла, 
что подтверждается наличием зависимости параметров от среднегодовой 
температуры воздуха. Для S. tridactyla со значительно меньшим размером ареала 
явных зависимостей плодовитости от широты местности и температуры 
не выявлено. Длина тела самок и плодовитость S. keyserlingii выше таковых 
S. tridactyla.
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Введение

Земноводные имеют сложный жизненный цикл, который связан со сме-
ной среды обитания в ходе онтогенеза [1]. Для них характерен комплекс 
адаптационных механизмов, обеспечивающих существование особи на раз-
ных этапах развития в водной или наземной среде. Размер кладки, или коли-
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чество яиц, производимое самкой, – важнейшая характеристика жизненного 
цикла земноводных [2, 3]. Наряду с другими показателями размножения он 
отражает репродуктивную стратегию – общую адаптацию к условиям среды 
и занимаемую популяцией вида экологическую нишу.

Зависимость размера кладки от размера самки у европейских видов лягу-
шек отмечал в конце XIX века Д.А. Буленджер [4]. В настоящее время име-
ется обширная литература по данному вопросу для земноводных (см. [2, 3]). 
Однако хвостатые земноводные исследованы в меньшей степени, чем бес-
хвостые. На примере нескольких филогенетических групп хвостатых земно-
водных показано, что связь репродуктивных показателей с размерами самки 
имеет разный характер и зависит от способа размножения [5, 6]. Кроме того, 
виды с крупными размерами тела, в отличие от мелких, имеют более явную 
внутривидовую изменчивость размера кладки [5]. Вариабельность размеров 
тела самки также определяет широкую географическую изменчивость за-
висящих от неё репродуктивных характеристик [3]. Абиотические факто-
ры среды – температура и осадки – влияют на активность взрослых особей, 
которая определяет продолжительность интенсивного накопления ресурсов 
для размножения и формирования кладки.

Виды рода Salamandrella Dybowski, 1870 – сибирский и приморский углозу-
бы – являются удобными объектами для эколого-эволюционных исследований 
вариабельности репродуктивных показателей и определяющих их факторов по 
ряду причин. Во-первых, представители данного рода, как и другие углозубые, 
имеют уникальный среди земноводных тип кладки: она состоит из парных 
икряных мешков с собственной оболочкой, под которой располагаются икрин-
ки [7]. Во-вторых, род Salamandrella включает два криптических вида [8]. 
Детальные данные по дифференциации и филогеографии рода Salamandrella 
свидетельствуют, что S. keyserlingii Dybowski, 1870 – быстро расселившийся в 
Северной Палеарктике вид, в то время как S. tridactyla Nikolsky, 1905 – форма 
с достаточно стабильной демографической историей [9, 10]. Среди механиз-
мов, обеспечивающих распространение и существование видов, значительный 
интерес представляет оценка роли их репродуктивных стратегий. В-третьих, 
данные виды распространены в широком диапазоне условий среды. S. keyser-
lingii обладает самым обширным ареалом среди современных земноводных: 
обитает в России (от Европейской части до Камчатского полуострова, Сахали-
на и Курильских островов), Северном Казахстане, Монголии, Китае, Корее и 
Японии [8]. S. tridactyla имеет значительно более узкое распространение – на-
селяет юг Российского Дальнего Востока (восток Еврейской автономной об-
ласти, юг Хабаровского края, Приморский край), а также восток Манчжурии 
и север Кореи [8]. Значительную часть ареала S. tridactyla занимает горная си-
стема Сихотэ-Алинь, где он встречается на различных высотах, вплоть до 1665 
м над ур.м. (гора Ольховая, Южный Сихотэ-Алинь) [11, 12]. 

Изменчивость размера кладки и размера тела у S. keyserlingii исследова-
ны ранее [13–15]. Для S. keyserlingii выявлена клинальная направленность 
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изменений размера кладки: наименьшую плодовитость имеют популяции на 
северо-востоке ареала [14]. Специальное исследование широтной и высотной 
вариабельности размеров тела сибирского углозуба выявило, что зависимость 
носит U-образную форму [15]. В ряде работ показано, что у гинобиид между 
размерами самок и кладок существует прямая положительная связь – чем 
крупнее самка, тем больше размер её кладки [5, 16]. Это предполагает нали-
чие сходных тенденций географической изменчивости обоих показателей, что 
подтверждено на других группах земноводных [3]. Однако приводимые для 
сибирского углозуба тренды изменения размеров тела [15] и размеров кладки 
[14] имеют различную форму. Причины данного явления не известны.

В настоящей работе на основе собственных и литературных данных 
предпринята попытка проанализировать географическую изменчивость и 
межвидовые различия плодовитости и размеров самок углозубов рода Sala-
mandrella.

Материалы и методики исследования

Материалы авторов. Материалы по плодовитости и размерам самок 
получены в ходе стационарных и маршрутных полевых работ в Томской и 
Еврейской автономной областях, Хабаровском и Приморском краях (рис. 1, 
точки 15, 22, 28, 29, 31–36). Определение плодовитости проведено в период 
икрометания (апрель – май в зависимости от года и региона). Животных от-
лавливали с помощью стандартной ловчей траншеи с цилиндрами, а также 
сачком в нерестовом водоёме.

Музейные материалы. Данные о размерах самок в трёх популяциях 
S. keyserlingii и трёх – S. tridactyla (рис. 1, точки 2, 6, 14, 30, 32, 33) получены 
также в ходе обработки коллекций Зоологического музея Национального на-
учно-природоведческого музея НАН Украины (г. Киев; А253, А254F, А913F, 
А1555, А1542, 1586), Научно-исследовательского Зоологического музея Мо-
сковского государственного университета им. М.В. Ломоносова (г. Москва; 
A3309, A4543, 1103, 1111, 1120, 1142), Зоологического музея Института 
экологии растений и животных УрО РАН (г. Екатеринбург; H898, H009-588, 
H1171, H1725) и кафедры зоологии позвоночных и экологии Томского госу-
дарственного университета.

Литературные и неопубликованные данные. На основе анализа лите-
ратурных данных получены сведения о плодовитости и длине тела самок из 
25 популяций сибирского углозуба и одной – приморского углозуба (рис. 1: 
точки 1–14, 16, 18–27). Ещё для одной выборки S. tridactyla представлены све-
дения только по размерам кладок. В популяции Верхней Кважвы (рис. 1, точ-
ка 10) нами рассчитано среднее значение плодовитости сибирского углозуба 
по многолетним данным [17, 18]. Кроме того, размер кладки и размеры самок 
в популяции Верхней Тулы рассчитаны по неопубликованным материалам 
О.В. Григорьева (г. Новосибирск).
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Видовая принадлежность и номенклатура. В настоящее время исполь-
зуется два названия вида с Дальнего Востока: S. schrenckii (Strauch, 1870) 
[11, 19–21] и S. tridactyla Nikolsky, 1905 [8, 9, 22, 23]. В настоящей работе 
используется последнее название, поскольку S. schrenckii признаётся нева-
лидным [8, 22, 23].

Разделение данных по видам проведено на основе обширной литературы по 
молекулярно-генетической дифференциации рода Salamandrella [9–11, 19, 20], 
поскольку определение видовой принадлежности взрослых животных по внеш-
ним морфологическим признакам, а также кладок по морфологии невозмож-
но [8]. Из использованных в настоящей работе данных вблизи зоны контакта 
ареалов расположены лишь три точки – окрестностей г. Хабаровска, пос. Сми-
довича и пос. Николаевка. Проведённые ранее в данных пунктах специальные 
исследования с оценкой видовой принадлежности молекулярно-генетическими 
методами показали, что углозубы из окрестностей г. Хабаровска принадлежат 
к S. tridactyla, окрестностей пос. Смидовича – S. keyserlingii, а в окрестностях 
пос. Николаевка предполагается наличие гибридной формы [11]. В связи с этим 
анализ материалов из последнего локалитета проведён отдельно.

Показатели, климатические данные и статистический анализ. В ка-
честве показателя размера тела самок нами использована длина тела (L, мм) – 
расстояние от кончика морды до переднего края клоакальной щели. Все про-
меры произведены с помощью электронного штангенциркуля с точностью до 
0,1 мм. Всего исследовано 43 самки приморского углозуба и 241 самка сибир-
ского углозуба. Исходные ряды полученных измерений использованы только 
для межвидовых сравнений, во всех остальных случаях берется средняя длина 
тела для выборки. На основе собственных и литературных данных представ-
лены сведения по средней длине тела в 8 популяциях сибирского углозуба и 
3 – приморского углозуба.

Данные авторов по плодовитости получены путём прямого подсчёта чис-
ла икринок в целой кладке (S. keyserlingii: n = 266; S. tridactyla: n = 706). 
В исследованиях репродуктивной биологии углозубых иногда используют 
только количество эмбрионов в одном икряном шнуре [24–26]. Подобные 
литературные данные для углозубов рода Salamandrella нами исключены из 
анализа, поскольку полная кладка включает два икряных мешка, и только 
общее число икринок в нём точно отражает реализованную плодовитость 
самок. В анализе использованы средние размеры кладок для 27 популяций 
S. keyserlingii и 8 – S. tridactyla.

Сведения о температуре в отдельных локалитетах получены из откры-
той электронной базы WorldClim database version 1.4 (http://www.worldclim.
org), созданной на основании на климатических данных за период с 1950 
по 2000 г. [27]. Для извлечения климатических данных использована про-
грамма ArcGIS 9.3 (ESRI, США). Среднегодовые температуры для каждого 
локалитета рассчитаны на основе многолетних значений среднемесячных 
температур.

http://www.worldclim.org/
http://www.worldclim.org/
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Рис. 1. Карта-схема ареалов Salamandrella keyserlingii (красная заливка) и S. tridactyla 
(синяя заливка) (по Н.А. Пояркову [10]) и географии материала, использованного 

в работе. Заштрихованный участок – область перекрывания ареалов
[Fig. 1. Distribution (shaded) of Salamandrella keyserlingii (red) and S. tridactyla (blue) 

(from NA Poyarkov [10]) and populations, for which our and literature data on body size and 
clutch size were used. The cross-hatched area is an overlap region of species’ ranges]

S. keyserlingii: 1 – дельта р. Колымы, Халерченская тундра, Якутия; 2 – Чаунская низменность, 
Чукотский АО; 3 – р. Хадыта-Яха, Ямало-Ненецкий АО; 4 – р. Омолон, Чукотский АО; 5 – Сорумский 
заказник, Ханты-Мансийский АО; 6 – верховья р. Колымы, Магаданская обл.; 7 – Центральная 
Якутия; 8 – Печоро-Илычский заповедник, Республика Коми; 9 – с. Лекма, Кировская обл.; 10 – 
с. Верхняя Кважва, Пермская обл.; 11 – с. Янгарка, Нижегородская обл.; 12 – с. Малые Килемары, 
Нижегородская обл.; 13 – г. Талица, Свердловская обл.; 14 – г. Екатеринбург, Свердловская обл.; 15 – 
г. Томск, Томская обл.; 16 – р. Береш, Красноярский край; 17 – с. Верхняя Тула, Новосибирская обл.; 
18 – предгорья хр. Тукурингра, Амурская обл.; 19 – с. Погиби, Сахалинская обл.; 20 – с. Промысловое, 
Сахалинская обл.; 21 – Хинганский заповедник, Амурская обл.; 22 – пос. Смидович, Еврейская АО; 
23 – с. Костромское, Сахалинская обл.; 24 – пос. Анива, Сахалинская обл.; 25 – г. Харбин, провинция 
Хэйлунцзян (Китай); 26 – пос. Головино, Сахалинская обл.; 27 – Кусиро, Префектура Хоккайдо 
(Япония). Предполагаемая область гибридизации видов: 28 – пос. Николаевка, Еврейская АО. 
S. tridactyla: 29 – хр. Хехцир, 18 км трассы Хабаровск–Владивосток, Хабаровский край; 30 – 
Сихотэ-Алинский заповедник, Приморский край; 31 – пос. Павло-Фёдоровка, Приморский край; 
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http://www.multitran.ru/c/m.exe?t=5632482_1_2&s1=%E7%EE%ED%E0 %EF%E5%F0%E5%EA%F0%FB%F2%E8%FF
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A5%D1%8D%D0%B9%D0%BB%D1%83%D0%BD%D1%86%D0%B7%D1%8F%D0%BD
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32 – Ханкайский заповедник, Приморский край; 33 – Уссурийский заповедник, Приморский край; 
34 – р. Киевка, с. Лазо, Приморский край; 35 – Заповедник «Кедровая падь» Приморский край; 
36 – пос. Хасан, Приморский край.
[S. keyserlingii: (1) Kolyma Delta, Khalerchensk tundra, Yakutia (Russia); (2) Chaun Lowland, Chukotka 
Autonomous Okrug (Russia); (3) Khadyta-Yakha River, Yamalo-Nenets Autonomous Okrug (Russia); (4) Omolon 
River, Chukotka Autonomous Okrug (Russia); (5) Reserve “Sorumskiy”, Khanty-Mansi Autonomous Okrug 
(Russia); (6) Kolyma Headwaters, Magadan Region (Russia); (7) Central Yakutia (Russia); (8) Pechora-Ilych 
Reserve, Komi Republic (Russia); (9) Lecma Village, Kirov Region (Russia); (10) Verkhnyaya Kvazhva Village, 
Perm Region (Russia); (11) Yangarka Village, Nizhny Novgorod Region (Russia); (12) Malye Kilemary Village, 
Nizhny Novgorod Region (Russia) (13) Talitsa Town, Sverdlovsk Region (Russia); (14) Ekaterinburg City, 
Sverdlovsk Region (Russia); (15) Tomsk City, Tomsk Region (Russia); (16) Beresh River, Krasnoyarsk Krai 
(Russia); (17) Verkhnyaya Tula Village, Novosibirsk Region (Russia); (18) Tukuringra Mountains, foothills, 
Amur Region (Russia); (19) Pogibi Village, Sakhalin Region (Russia); (20) Promyslovoe Village, Sakhalin Region 
(Russia); (21) Khingansk Reserve, Amur Region (Russia); (22) Smidovich Settlement, Jewish Autonomous 
Oblast (Russia); (23) Kostromskoe Village, Sakhalin Region (Russia); (24) Aniva Settlement, Sakhalin Region 
(Russia); (25) Kharbin City, Heilongjiang Province (China); (26) Golovino Settlement, Sakhalin Region (Russia); 
(27) Kushiro, Hokkaido Prefecture (Japan). Assumed zone of interspecific hybridisation: (28) Nikolaevka 
Village, Jewish Autonomous Oblast (Russia). S. tridactyla: (29) Khekhtsir Mountains, 18 km from Khabarovsk, 
Khabarovsk Krai (Russia); (30) Sikhote-Alin Reserve, Primorsky Krai (Russia); (31) Pavlo-Fedorovka Settlement, 
Primorsky Krai (Russia); (32) Khanka Reserve, Primorsky Krai (Russia); (33) Ussuriysky Reserve, Primorsky Krai 
(Russia); (34) Kievka River, Laso Village, Primorsky Krai (Russia); (35) Reserve “Kedrovaya Pad”, Primorsky 
Krai (Russia); (36) Khasan Settlement, Primorsky Krai (Russia)].

Статистическая обработка осуществлена в программе Statistica 8.0 (Stat-
Soft, США). Для оценки связи размера кладки с длиной тела самок, а так-
же этих двух показателей – с широтой местности и среднегодовыми тем-
пературами применён линейный регрессионный анализ. Значимость связей 
оценена по критерию Фишера (F) при уровне значимости (p) больше 0,5. 
Межвидовые сравнения длины тела и плодовитости по нашим первичным 
рядам данных проведены с использованием тестов Стьюдента (tst) и Ман-
на–Уитни (U-test). Для каждого показателя рассчитаны средняя (x̅), границы 
минимальных и максимальных значений (lim), стандартная ошибка средней 
(mx̅). Межвидовые по средней сравнения плодовитости в выборках осущест-
влены с помощью ковариационного анализа (ANCOVA), где в качестве кова-
рианты использованы среднегодовая температура, а группирующего факто-
ра – видовая принадлежность.

Результаты исследования и обсуждение

Связь размеров тела самок и плодовитости. Для многих земноводных, 
в том числе и углозубых, показана положительная связь между размерами 
тела самок и размером кладки [2, 4–6, 16, 28, 29]. Нами выявлена аналогич-
ная закономерность и для S. keyserlingii: между показателями существует 
сильная положительная линейная связь (рис. 2). 

Широтная изменчивость плодовитости и размеров самок углозубов 
рода Salamandrella. Максимальные средняя плодовитость и длина тела са-
мок отмечены для S. keyserlingii на острове Хоккайдо, в Екатеринбурге, до-
лине р. Береш, а минимальные значения показателей – на Северо-Востоке 
Азии – в районе Чаунской губы и верховьях р. Колымы (таблица). Однако 
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необходимо отметить, что для хоккайдской популяции S. keyserlingii изме-
рения проведены другим способом: длина тела измерена от кончика морды 
до заднего края клоаки, а не до переднего [15]. Минимальные средние раз-
меры самок зарегистрированы в Центральной Якутии, но при этом средняя 
плодовитость выше, чем в популяциях из района Чаунской губы и верховий 
р. Колыма (см. таблицу).

 

Рис. 2. Средний размер кладок и средняя длина тела (L, мм) самок в восьми популяциях 
Salamandrella keyserlingii (y = 21,9283x – 1139,12; n = 8; R2 = 0,60; F1,6 = 8,82; p = 0,03)

[Fig. 2. Mean clutch size and mean female body size (SVL) in eight populations 
of Salamandrella keyserlingii (y = 21.9283x – 1139.12, n = 8, R2 = 0.60, F1,6 = 8.82, 

P = 0.03). On the Y-axis - Mean clutch size; on the X-axis - Mean female SVL (mm)]

Линейный регрессионный анализ выявил значимую зависимость между 
средней длиной тела самок и широтой (рис. 3).

Рис. 3. Межпопуляционная изменчивость средней длины тела 
(L, мм) самок Salamandrella keyserlingii в широтном градиенте 

(y = 71,1308 – 0,2105х; n = 8; R2 = 0,66; F1,6 = 11,71; p = 0,01)
[Fig. 3. Mean female body size (SVL, mm) variation among populations from different latitudes

in Salamandrella keyserlingii (y = 71.1308 – 0.2105х, n = 8, R2 = 0.66, F1,6 = 11.71,
P = 0.01). On the Y-axis - Mean female SVL (mm); on the X-axis - Latitude (°N)]

В.В. Ярцев, В.Н. Куранова, И.В. Маслова, В.Х. Крюков
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Для среднего размера кладки сибирского углозуба выявлена достоверная 
слабая линейная связь с широтой, в то время как у приморского углозуба за-
висимость между данными параметрами отсутствует (рис. 4).

Рис. 4. Межпопуляционная изменчивость среднего размера кладки 
Salamandrella keyserlingii (чёрный маркёр; y = 329,957 – 3,21214x; n = 27; 

R2 = 0,23; F1,25 = 7,34; p = 0,01) и S. tridactyla (белый маркёр; y = 158,82 – 0,9539x; 
n = 8; R2 = 0,006; F1,7 = 0,04; p = 0,85) в широтном градиенте

[Fig. 4. Mean clutch size variation among populations from different latitudes 
in Salamandrella keyserlingii (solid circles; y = 329.957 – 3.21214x, n = 27, R2 = 0.23, 

F1,25 = 7.34, P = 0.01) and S. tridactyla (open circles; y = 158.82 – 0.9539x, n = 8, R2 = 0.006, 
F1,7 = 0.04, P = 0.85). On the Y-axis - Mean clutch size; on the X-axis - Latitude (°N)]

Как и в случае с широтой, средние размеры самок сибирского углозуба 
обнаруживают значимую линейную связь со среднегодовыми температура-
ми (рис. 5).

Рис. 5. Межпопуляционная изменчивость средней длины тела (L, мм) самок 
Salamandrella keyserlingii в градиенте среднегодовой температуры воздуха 

(y = 0,205941x + 59,7783; n = 8; R2 = 0,75; F1,6 = 17,64; р = 0,006)
[Fig. 5. Mean female body size (SVL) variation among Salamandrella keyserlingii populations from 

locations varying in the mean yearly temperature (y = 0.205941x + 59.7783, n = 8, R2 = 0.75, F1,6 = 17.64, 
P = 0.006). On the Y-axis - Mean female SVL (mm); on the X-axis - Mean yearly temperature (°C)]
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Средний размер кладки сибирского углозуба характеризуется достоверной 
зависимостью от температуры (рис. 6). Причём стоит отметить, что при значе-
ниях среднегодовой температуры около –4°C и выше резко увеличивается раз-
брос плодовитости. У приморского углозуба значимой зависимости среднего 
размера кладки от температуры не выявлено (рис. 6).

Рис. 6. Межпопуляционная изменчивость размера кладок Salamandrella 
keyserlingii (чёрный маркёр; y = 4,6792x + 157,17; n = 27; R² = 0,31; 

F1,25 = 11,34; р = 0,003) и S. tridactyla (белый маркёр; y = 4,6569x + 98,933; n = 8; 
R2 = 0,14; F1,7 = 1,0; р = 0,36) в градиенте среднегодовой температуры воздуха 

[Fig. 6. Mean clutch size variation among Salamandrella keyserlingii populations (solid circles; y 
= 4.6792x + 157.17, n = 27, R² = 0.31, F1,25 = 11.34, P = 0.003) and S. tridactyla populations (open 

circles; y = 4.6569x + 98.933, n = 8, R2 = 0.14, F1,7 = 1.0, P = 0.36) from locations varying in the mean 
yearly temperature. On the Y-axis - Mean clutch size; on the X-axis - Mean yearly temperature (°C)]

В наиболее общем виде тенденции внутривидовой изменчивости плодо-
витости и размеров самок для земноводных взаимосвязаны и выражаются 
следующим образом [3]. В популяциях северных широт и высоких горных 
поясов при коротком периоде активности наступление половой зрелости 
происходит позже, чем в южных и равнинных популяциях. В связи с этим 
в данных регионах размеры самок больше. Крупные самки способны про-
дуцировать больше яиц в абсолютном выражении [3]. Наши данные пока-
зывают, что с ростом широты местности происходит постепенное уменьше-
ние средних размеров самок S. keyserlingii, и как следствие – уменьшение 
среднего размера кладки. Аналогичное градуальное увеличение размеров 
самок отмечено и при увеличении среднегодовой температуры. Исследо-
вания географической изменчивости размеров тела (средняя длина тела 
(M–SVL), средней общей длины тела (M–TOL) без разделения по полу) в 
пределах ареала S. keyserlingii показали, что длина тела уменьшается в ши-
ротном градиенте от 43 до 57° с.ш. и увеличивается от 57 до 69° с.ш. [15]. 
Сходная картина получена при сопоставлении с температурами воздуха: 
длина тела уменьшается при снижении температур до –7°C и увеличивается 



138

при дальнейшем снижении с –7° до –15°C [15]. Выявленные нами тренды 
географической изменчивости длины тела самок и её зависимости от темпе-
ратуры в большей степени соответствуют данным, полученным по другому 
широкоареальному виду Северной Палеарктики, серой жабе Bufo bufo [47]. 
Для обоих видов характерно уменьшение размеров тела при продвижении 
на север. Вероятно, что в основе таких зависимостей у сибирского углозу-
ба лежат онтогенетические механизмы, подобные тем, что выявлены при 
сравнении данных о возрасте, размерах и росте животных в горной (Дар-
хатская котловина, Монголия) и равнинной (Кусиро, о. Хоккайдо, Япония) 
популяциях: в горах с более холодным климатом половая зрелость наступает 
позже на 2–3 года при меньших средних размерах, чем в равнинном регионе 
с тёплым климатом [15]. 

Выявленная нами сходная форма широтной изменчивости плодовитости 
и размеров самок сибирского углозуба, может быть обусловлена наличием 
достоверной сильной связи первого и второго параметров. Однако увеличе-
ние размера кладки в пределах ареала с севера на юг происходит быстрее, 
чем рост значений показателей длины тела самок. Более явно разница в ин-
тенсивности увеличения размеров кладки по сравнению с размерами самки 
проявляется при анализе корреляций с температурой. Если размеры самок 
увеличиваются постепенно, с ростом температуры, то размеры кладок в этом 
же направлении увеличиваются значительно быстрее. Причём при переходе 
среднегодовой температуры через значения около –3°C наблюдается больший 
разброс значений размеров кладки с сохранением тенденции к увеличению. 
Возможно, в более теплом климате (со среднегодовыми температурами выше 
–3°C) температура перестаёт быть лимитирующим фактором для изменения 
плодовитости. Наблюдаемые тренды в географической изменчивости пло-
довитости, вероятнее всего, связаны с межпопуляционной вариабельностью 
репродуктивных стратегий, связанных с соотношением количества яиц и их 
размеров. Так, например, у Rana temporaria и R. arvalis выявлено, что репро-
дуктивная стратегия зависит не только от длительности периода активности, 
но и от локальных условий [48]. Это определяет различия в репродуктивных 
показателях самок в популяциях с одинаковой длительностью периода актив-
ности. Кроме того, для многих видов земноводных, в том числе и гинобиид, 
показано, что размер кладки находится в обратной зависимости от размеров 
яйца [2, 49]. Для H. nigrescens описано увеличение размера яйца при умень-
шении плодовитости, связанное с увеличением высоты местности и сдвигом 
даты начала размножения [50]. Формирование крупных яиц отмечено и при 
задержке размножения в равнинных популяциях этого вида [50]. К сожале-
нию, для сибирского углозуба данные о размерах яйца малочисленны, что не 
позволяет определить закономерности его изменчивости, а также сопоставить 
с выявленными тенденциями по плодовитости [14]. Механизмы, лежащие в 
основе такой формы географической изменчивости, могут быть установлены 
только в специальных детальных экологических исследованиях.
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Отсутствие трендов в географической изменчивости плодовитости при-
морского углозуба и в её связи с температурным фактором, возможно, связа-
но с тем, что нами проанализированы данные в интервале от 42 до 49° с.ш. 
Такому диапазону соответствуют среднегодовые температуры от 1 до 7°C, 
в котором у сибирского углозуба наблюдается широкая вариабельность дан-
ных показателей. На разнообразие репродуктивных стратегий в отдельных 
популяциях приморского углозуба определённое влияние может оказывать 
характер нерестовых водоёмов. Так, если сибирский углозуб откладыва-
ет икру в непроточных водоёмах, то S. tridactyla может использовать как 
непроточные водоёмы, так (в некоторых частях ареала) небольшие ручьи. 
Это отмечено, например, в Уссурийском заповеднике [8, 51] и окрестностях 
Хабаровска [52]. Кроме того, описан случай типичного «реофильного раз-
множения» в постоянном горном ручье, когда личинки S. tridactyla сосуще-
ствовали с личинками узко специализированной реофильной формы – уссу-
рийского когтистого тритона Onychodactylus fischeri [53]. Установлено, что 
у хвостатых земноводных при прудовом размножении плодовитость выше 
при меньшем размере яиц; при ручьевом – наоборот, плодовитость ниже, 
а диаметр яиц выше [5]. Оба способа размножения отмечены у видов рода 
Hynobius [49, 54, 55]. Причём, например, H. lichenatus размножается в водо-
ёмах разного типа – временных мелких ручьях и небольших непроточных 
водоёмах, что сказывается на вариабельности размеров яиц [49].

Межвидовая изменчивость плодовитости и размеров тела са-
мок углозубов рода Salamandrella. Ковариационный анализ показал, что 
имеют место межвидовые отличия средних размеров кладки (ANCOVA: 
F1,32 = 11,56; n = 35; p < 0,05). По результатам объединения данных по сред-
ней плодовитости в отдельных популяциях средняя плодовитость S. keyser-
lingii – 149,82 яйца (n = 27), а S. tridactyla – 116,38 (n = 8). Аналогичные 
результаты получены при сравнении первичных данных о размерах кладок 
S. keyserlingii (n = 266, объединённые данные по пунктам 15, 17, 22, рис. 
1) и S. tridactyla (n = 706, данные по локалитетам 29, 31–36, рис. 1). Пло-
довитость сибирского углозуба выше (x̅ ± mx;̅ lim; n: 141,01 ± 3,49; 37–366; 
266) таковой приморского (101,2 ± 1,46; 31–310; 706) (tst = –12,33; p < 0,001). 
Кроме того, вариабельность размера кладки S. keyserlingii также несколько 
выше, чем у S. tridactyla (Cv = 40,42 и 38,23 % соответственно). В окрест-
ностях пос. Николаевка (рис. 1; точка 28) размеры кладок сильно варьируют 
(Cv = 34,38 % при n = 8) и составляют в среднем 148,0 ± 17,99 (78–200) яиц. 
Они не отличаются от таковых у S. keyserlingii (U-test: Z = 0,62; p > 0,05), но 
значимо выше в сравнении с S. tridactyla (U-test: Z = 2,58; p ≤ 0,01).

Сравнение по длине тела самок двух видов также выявило значимые 
различия (U-test: Z = 2,37; p ≤ 0,05): самки сибирского углозуба (n = 241; 
59,65 ± 0,96; 42,1–78,5 мм) крупнее самок приморского (n = 43; 57,88 ± 0,91; 
50,2–72,5 мм). При этом изменчивость длины тела самок S. tridactyla близка 
таковой S. keyserlingii (Cv = 10,35 и 9,43% соответственно).
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На различия по плодовитости между видами рода Salamandrella указы-
валось ранее на основе сравнения ограниченного материала и отдельных 
популяций видов. Отмечено, что кладки S. tridactyla вдвое меньше по ко-
личеству яиц, чем S. keyserlingii [13]. По результатам наших сравнений эта 
разница составила 1,3–1,4 раза со значительным перекрыванием границ 
распределения данного параметра. Географическая и межвидовая изменчи-
вость размера кладки с широким перекрыванием между таксонами отмечена 
у близкородственных форм комплекса Hynobius boulengeri [56].

Различия размеров тела самок и плодовитости между видами рода Sala-
mandrella могут быть связаны видовыми особенностями репродуктивных 
стратегий и онтогенетических механизмов, а также, возможно, являться 
следствием филогенеза группы. На основе анализа молекулярно-генети-
ческих данных предполагается, что демографическая история видов явно 
различается [9, 10]. Для S. tridactyla характерно длительное существование 
локальных популяций в стабильных демографических условиях, а также вы-
сокий межпопуляционный генетический полиморфизм, обусловленный изо-
ляционным действием горной территории Приморского края. S. keyserlingii 
при наличии обширного ареала имеет выровненный генофонд, в некоторой 
степени обособлены лишь островные популяций. Предполагается, что для 
вида характерен недавний рост численности за сравнительно короткий про-
межуток времени, приведший к быстрому расселению и формированию 
огромного ареала [9, 10]. На наш взгляд, одним из вероятных механизмов 
этого процесса мог быть отбор самок по плодовитости. Рост численности 
сибирского углозуба в прошлом, по-видимому, обеспечивала высокая пло-
довитость самок. У S. keyserlingii в сравнении с S. tridactyla действие отбора 
могло привести к повышению плодовитости и увеличению размеров самок.

Заключение

Размеры тела самок S. keyserlingii имеют выраженную широтную из-
менчивость: увеличиваются с продвижением на юг. Аналогичный тренд ха-
рактерен и для плодовитости, что определяется отчасти и прямой линейной 
зависимостью данного параметра от длины тела самок. Направленность гео-
графической изменчивости длины тела и плодовитости самок сибирского 
углозуба связана с изменением количества тепла в широтном градиенте, что 
подтверждается наличием зависимости параметров от среднегодовой тем-
пературы воздуха. Для приморского углозуба, характеризующегося меньши-
ми размерами ареала и, следовательно, обитающего в более узком диапазоне 
среднегодовых температур, явных зависимостей плодовитости от широты 
местности и температуры не выявлено. Длина тела самок и плодовитость 
сибирского углозуба выше в сравнении с таковыми приморского. Для опре-
деления конкретных причин, лежащих в основе выявленных трендов и раз-
личий, связанных с репродуктивными стратегиями и онтогенетическими 
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особенностями отдельных популяций видов из разных частей их ареалов, 
необходимы подробные экологические исследования, основанные на ком-
плексном анализе демографических и репродуктивных параметров.
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from different latitudes for identification of geographical and interspecific variations of 
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We calculated the mean clutch size and mean female body size for studied localities. 
We tested relationships between the mean CS, mean FBS, latitudes and mean yearly 
temperatures via regression analysis. We used Student’s t-test, Mann-Whitney U test 
and ANCOVA for detecting interspecific differences.

We detected significant variations of FBS and CS in S. keyserlingii. Both parameters 
increased with decreasing latitude (FBS: n = 8, F1,6 = 11.71, P = 0.01; CS: n = 27, 
F1,25 = 7.34, P = 0.01), because there was a significant linear relationship of the CS with 
the FBS (n = 8, F1,6 = 8.82, P = 0.03). These patterns were connected with latitudinal 
variation of air temperatures, because both parameters had relationships with the mean 
yearly temperature (FBS: n = 8, F1,6 = 17.64, P = 0.006; CS: n = 27, F1,25 = 11.34, 
P = 0.003). In S. tridactyla, which have a smaller range in comparison with that of S. 
keyserlingii, we identified no significant relationship of the CS and temperature. At 
interspecific level, the FBS (59.65 ± 0.96 mm, n = 241) and CS (141.01 ± 3.49, n = 266) 
in S. keyserlingii were significantly larger than those of S. tridactyla (57.88 ± 0.91 mm, 
n = 43 and 101.2 ± 1.46, n = 706, respectively): Z = 2.37, P ≤ 0.05 for FBS (Mann-
Whitney U test) and t = – 12.33, P < 0.001 for CS (Student’s t-test).
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rule in amphibians : combining demographic and ecological parameters to explain body 
size variation among population in the common toad Bufo bufo. J. Zool. Syst. Evol. Res. 
2009;47(2):171-180. doi: 10.1111/j.1439-0469.2008.00504.x

48. Lyapkov SM, Kornilova MB. Geographical variation of reproductive strategies and sexual 
dimorphism in age distribution and growth rate in Rana temporaria and R. arvalis. Scientific 
Bulletin of the Uzhgorod University. Series Biology. 2007;(21):63-67. In Russian

49. Takahashi H, Iwasawa H. Egg size variation among various breeding habitats in the 
salamander, Hynobius lichenatus. Ecol. Res. 1990;5(3):393-398. doi: 10.1007/BF02347013

50. Takahashi H, Iwasawa H. Interpopulation variations in clutch size and egg size in the 
Japanese salamander, Hynobius nigrescens. Zool. Sci. 1988;5(5):1073-1081.

51. Kuzmin SL, Maslova IV. Zemnovodnye rossiyskogo Dalnego Vostoka [Amphibians of the 
Russian Far East]. Moscow: Tovarishchestvo nauchnykh izdaniy KMK Publ.; 2005. 434 p.

52. Yartsev VV. Reproduktivnaya biologiya khvostatykh zemnovodnykh roda Salamandrella 
(Amphibia: Caudata, Hynobiidae) [Reproductive biology of salamanders of genus 
Salamandrella (Amphibia: Caudata, Hynobiidae). CandSci. Dissertation, Biology]. Tomsk: 
Tomsk State University; 2014. 253 p. In Russian

53. Kuzmin SL. Feeding of sympatric species Hynobiidae in the Primorye. Zoologicheskiy 
Zhurnal. 1990;69(5):71-75. In Russian

54. Nishikawa K, Matsui M, Tanabe S, Sakamoto M. Occurrence of a lotic breeding Hynobius 
salamander (Amphibia, Urodela) on Kamishima of the Amakusa Islands, Japan. Current 
Herpetol. 2003;22(1):1-8. doi: http://doi.org/10.5358/hsj.22.1

55. Zhang P, Chen YQ, Zhou H, Liu Y, Wang X, Papenfuss TJ, Wake DB, Qu L. Phylogeny, 
evolution and biogeography of Asiatic Salamanders (Hynobiidae). Proc. Natl. Acad. Sci. 
2006;103(19):7360-7365. doi: 10.1073/pnas.0602325103

В.В. Ярцев, В.Н. Куранова, И.В. Маслова, В.Х. Крюков

http://www5d.biglobe.ne.jp/~hasumi/abstract/1_22.html
http://www5d.biglobe.ne.jp/~hasumi/abstract/1_22.html
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1439-0469.2008.00504.x/abstract
http://www.pnas.org/content/103/19/7360.long


149Географическая и межвидовая изменчивость размеров кладок

56. Nishikawa K, Matsui M, Tanabe S, Sato S. Morphological and allozymic variation in 
Hynobius boulengeri and H. stejnegeri (Amphibia: Urodela: Hynobiidae). Zool. Sci. 
2007;24(7):752-766. doi: http://dx.doi.org/10.2108/zsj.24.752

Received 11 April 2016; Revised 30 April 2016;
Accepted 11 May 2016; Published *** 2016.

Author info:
Yartsev Vadim V, Cand. Sci. (Biol.), Senior Lecturer, Department of Vertebrate Zoology and Ecology; 
Researcher, Laboratory of Biodiversity Monitoring, Institute of Biology, Tomsk State University, 36 Lenin 
Pr., Tomsk 634050, Russian Federation.
E-mail: vadim_yartsev@mail.ru
Kuranova Valentina N, Cand. Sci. (Biol.), Ass. Professor, Department of Vertebrate Zoology and Ecology, 
Senior Researcher, Laboratory of Biodiversity Monitoring, Institute of Biology, Tomsk State University, 36 
Lenin Pr., Tomsk 634050, Russian Federation.
E-mail: kuranova49@mail.ru
Maslova Irina V, Cand. Sci. (Biol.), Senior Engineer, Laboratory of Theriology, Institute of Biology and 
Soil Science, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, 159 100-letie Vladivistoky Pr., 
Vladivostok 690022, Russian Federation. 
E-mail: irinarana@mail.ru
Kryukov Victor Kh, Researcher, Lazo State Nature Reserve name LG Kaplanov, 56 Central’naya Str., 
Lazo 692980, Lazovsky rayon, Primorsky Krai, Russian Federation.
E-mail: vik-kryukov@yandex.ru

http://dx.doi.org/10.2108/zsj.24.752
mailto:vadim_yartsev@mail.ru
mailto:kuranova49@mail.ru
mailto:vik-kryukov@yandex.ru

