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При действии нефти в пределах 0.2 − 10 ПДК в течение 5 суток наблюдается эритроцитоз и увеличение коли-
чества гемоглобина в крови озерной лягушки одновременно с лейкопенией. Кроме того, обнаружены разно-
образные морфологические и генетические изменения клеток крови. Исследованные нами концентрации 
нефти оказывают однотипное воздействие на динамику изученных показателей как красной, так и белой кро-
ви озерной лягушки, изменяя их в зависимости от градиента концентрации нефти. Следовательно, гематоло-
гические показатели озерной лягушки и их динамика могут быть использованы для достоверного и достаточ-
но просто проводимого определения концентраций, входящих в зону токсического действия нефти. 
Ключевые слова: озерная лягушка, гематологические показатели, нефть. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Загрязнение окружающей среды нефтью и 
нефтепродуктами оказывает постоянное влияние 
на живые организмы. Исследование характера 
этого влияния в основном проводится на рыбах 
и других гидробионтах, главным образом мор-
ских. Однако пресноводные организмы также 
испытывают воздействие этих загрязнителей. 
Хозяйственно-бытовые стоки, нефтехранилища 
на берегах, большой и малый флот − все это по-
стоянные поставщики нефти и ее производных 
для многих акваторий (Житенева и др., 2004). 
Нефть и нефтепродукты являются опасными 
поллютантами водных экосистем с широким 
спектром токсического действия на гидробио-
нтов всех трофических уровней (Горбатюк и др., 
2008). 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Материалом для работы служили половоз-
релые озерные лягушки Rana ridibunda, отлов-
ленные в окрестностях г. Краснодара, в относи-
тельно чистом водоеме за пос. Яблоновский в 
августе 2009 г. Исследование лягушек проходи-
ло при аномально высокой температуре воды и 
воздуха лета 2009 г. 

Лягушек поместили в растворы нефти 
концентраций 0.01, 0.05 и 0.5 мг/л, контролем 
служила чистая водопроводная вода, отстоянная 

в течение 2 − 3 дней. ПДК для нефти в воде водо-
емов различного назначения составляет 0.05 мг/л 
в воде (Перечень…, 1995). Зона токсического 
действия нефти, т.е. диапазон эффективных кон-
центраций, вызывающих у различных видов 
земноводных регистрируемые отклонения, судя 
по литературе, составляет 0.0005 − 0.05 мг/л (Да-
нилова, 1990). Таким образом, в опытах исполь-
зованы концентрации нефти в пределах 0.2 − 
10 ПДК, входящие в зону токсического действия 
ближе к ее верхнему пределу и выходящие за 
него. В трехлитровых емкостях находились по 
пять лягушек; контроль и каждый опыт были 
заложены в двух повторностях. Через пять суток 
после начала эксперимента лягушки были усып-
лены, кровь для анализа брали при разрезании 
сердца. При проведении эксперимента соблюда-
лись правила проведения работ с использовани-
ем экспериментальных животных, включая пра-
вила содержания животных в эксперименте, а 
также правила умерщвления животных (Прави-
ла…, 2009). Определяли следующие гематологи-
ческие показатели: количество гемоглобина (г/л), 
эритроцитов (1010/л), лейкоцитов (109/л); а также 
рассчитывали цветовой показатель. Основные 
гематологические показатели определяли с по-
мощью автомата Micros − анализатора крови не-
мецкой фирмы Carmay. Были использованы 
стандартные методы фиксации и окраски мазков 
крови, а также микроскопического исследования 



А.П. Кармазин, Т.Ю. Пескова 
 

 
4                                                                                      СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ   2010   Том 10, вып. 1/2 

мазков (Кост, 1973). Препараты для подсчета 
микроядер эритроцитов приготовляли стандарт-
ным способом (Давыдов и др., 2006). Для иссле-
дования на микроядерный тест были просмотре-
ны по два препарата от каждой особи; анализи-
ровали по 1000 клеток на препарат. На каждом 
препарате подсчитывали число клеток, содер-
жащих микроядра и ядерный материал, не 
оформленный в четкое микроядро; число таких 
эритроцитов относили к общему количеству 
просмотренных клеток. 

Полученный цифровой материал обрабо-
тан стандартными статистическими методами. 
Достоверность различий показателей определя-
ли с помощью критерия Стьюдента. Различия 
считали достоверными, если tфакт. ≥ tст. при 5%-
ном уровне значимости (Лакин, 1980). Все пере-
численные гематологические показатели опре-
делены нами для 77 половозрелых особей озер-
ной лягушки. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Основные гематологические показатели 
озерной лягушки при обитании в чистой воде 
(контроль) и в растворах нефти различной кон-
центрации приведены на рис. 1. 

 

 
По нашим данным, количество гемоглоби-

на в крови озерной лягушки в растворах нефти 
всех использованных концентраций достоверно 
выше, чем в контроле – в 1.1, 1.3 и 1.45 раз (в 
растворах трех исследованных концентраций со-

ответственно). При сравнении количества гемо-
глобина у лягушек в растворах нефти разных 
концентраций между собой также отмечены ста-
тистически достоверные различия. Следователь-
но, возрастание количества гемоглобина в крови 
озерной лягушки происходит дозозависимым 
образом. Аналогичная картина отмечена и для 
числа эритроцитов. Их количество статистиче-
ски достоверно возрастает в 1.1, 1.2 и 1.5 раз. 
Известно, что наиболее частой причиной эрит-
роцитоза является гипоксия (Козловская, Нико-
лаев, 1985). Коэффициенты вариации всех ос-
новных гематологических показателей озерной 
лягушки невелики (от 1.2 до 9.8%) и не имеют 
достоверных различий в опытах и контроле. 

Уровень насыщения эритроцитов гемогло-
бином, судя по цветовому показателю, у лягу-
шек не меняется по сравнению с контролем 
только после пребывания в самой низкой из ис-
следованных концентраций нефти (0.01 мл/л), а 
в более концентрированных растворах нефти 
происходит увеличение этого показателя. 

Увеличение как числа эритроцитов, так и 
количества гемоглобина в них (т. е. увеличение 
кислородной емкости крови) у амфибий при по-
стоянном обитании в водоемах, загрязненных 
поллютантами, можно считать адаптивным, это 
долговременная адаптация (Пескова, 2001). 

В литературе есть сведения об изменении 
гематологических показателей озерной лягушки 
при трехсуточной экспозиции в растворах нефти 
концентраций от 0.0005 до 0.02 мг/л, то есть в 
пределах 0.01 – 4 ПДК, входящих в зону токси-
ческого действия нефти (Пескова, Шарпан, 
2007). Авторами установлено, что количество 
эритроцитов в крови озерной лягушки во всех 
вариантах эксперимента достоверно превышает 
их количество у контрольных животных, содер-
жавшихся в чистой воде, в 1.8 – 3.4 раза. Коли-
чество гемоглобина, наоборот, параллельно 
(практически дозозависимо) уменьшается в 1.2 – 
2.2 раза. Известно, что гипохромия (уменьшение 
среднего содержания гемоглобина в одном эрит-
роците) может быть следствием либо уменьше-
ния объема эритроцитов (микроцитоз), либо не-
насыщенности нормальных по объему эритроци-
тов гемоглобином. Микроцитоза у озерной ля-
гушки авторы не наблюдали, следовательно, к 
гипохромии приводила относительная ненасы-
щенность эритроцитов гемоглобином. 

Сравнение наших (пятисуточная экспози-
ция) и литературных (трехсуточная экспозиция) 
данных по влиянию двух одинаковых концен-
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Рис. 1. Количество гемоглобина, эритроцитов и лей-
коцитов в крови озерной лягушки  при  экспозиции  в

растворах нефти (по отношению к контролю) 
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траций нефти (0.01 и 0.05 мг/л) на кровь озерной 
лягушки свидетельствует об однонаправленном 
изменении количества эритроцитов (в обоих 
случаях отмечен эритроцитоз), но разнонаправ-
ленных изменениях количества гемоглобина: 
при трехсуточном пребывании лягушек в рас-
творах нефти его количество достоверно снижа-
ется, а при пятисуточном – достоверно увеличи-
вается. 

Разноплановые изменения количества ге-
моглобина можно попытаться объяснить разны-
ми реакциями отдельных особей при воздейст-
вии эффективных концентраций токсикантов. Из 
водной токсикологии известно, что зона токси-
ческого действия любого поллютанта условно 
подразделяется на три ступени – при низких и 
при высоких концентрациях вещества все орга-
низмы реагируют приблизительно одинаково 
(либо выживают, либо в большинстве случаев 
гибнут), а наибольшее разнообразие наблюдает-
ся при средних значениях доз токсикантов в 
пределах зоны токсического действия, когда 
происходят адаптации гидробионтов к загрязни-
телю (Лукьяненко, 1984). 

По нашим данным, после пятисуточного 
пребывания лягушек в самой высокой из иссле-
дованных концентраций нефти (10 ПДК) у них 
происходит дальнейшее увеличение количества 
гемоглобина и эритроцитов в крови – на 45 и 
50% соответственно, тогда как у двухлеток рыб 
красноперок Scardinius erythrophthalmus L., дос-
товерно повышается количество эритроцитов на 
12.5%, но снижается количество гемоглобина на 
28.3% (Абдуллаева, 2007). По данным Н.Т. Сер-
геевой и Н.Ф. Зубиной (1976), нефтепродукты 
угнетают эритропоэз, а количество гемоглобина 
резко колеблется в течение опыта. В хрониче-
ском опыте с карпом гематологические показа-
тели (концентрация гемоглобина, эритропоэз и 
др.) практически не отличались от контроля. 

Относительно реакции крови мешкожа-
берного сома Heteropneustes fossilis на действие 
неочищенной нефти есть следующие сведения. 
По одним данным, при летальных и сублеталь-
ных концентрациях неочищенной нефти с воз-
растанием концентраций наблюдали повышение 
количества эритроцитов и площади поверхности 
эритроцитов, но снижение концентрации гемо-
глобина. Симптомы воздействия неочищенной 
нефти на гематологические показатели были 
частично сходны с таковыми при гипоксии и от-
равлении тяжелыми металлами (Prasad et al., 
1987). По другим данным, при действии на про-

тяжении 30 дней сублетальных концентраций 
(1.0 мл/л) сырой нефти в крови мешкожаберного 
сома отмечено не только значительное снижение 
уровня гемоглобина (на 22 – 48%), но и числа 
эритроцитов – на 21 – 40% (Borah, 2006). 

Сходство реакции крови рыб и земновод-
ных на воздействие нефти, таким образом, за-
ключается в увеличении количества эритроцитов 
у подопытных животных, а различия сводятся к 
тому, что количество гемоглобина при этом у 
амфибий чаще всего возрастает, а у рыб снижа-
ется, то есть имеет место гипохромия. Некото-
рые авторы считают, что у рыб уровень гемогло-
бина не является характерным показателем ток-
сикоза (Житенева и др., 2004). 

На просмотренных мазках крови лягушек 
из раствора нефти концентрации 0.2 ПДК обна-
ружена вакуолизация почти во всех эритроцитах 
(до 90%); относительно слабая (25%) токсиче-
ская зернистость проявляется с пенетрантностью 
40%. В растворах нефти концентрации 1 и 10 ПДК 
отмечено усиление токсической зернистости (до 
50 – 75%), эритроциты часто имеют фестончатые 
контуры (45 – 50%), что свидетельствует о на-
рушении их осмотической резистентности, на-
блюдается пойкилоцитоз у 20 – 25% клеток и 
единично − анизоцитоз эритроцитов. Усиление 
вакуолизации цитоплазмы происходит под влия-
нием изменения проницаемости клеточной обо-
лочки при действии токсикантов (Житенева и 
др., 2004). Наличие в периферической крови, на-
ряду с нормоцитами, микроцитов и макроцитов 
говорит о нарушении механизмов, обеспечи-
вающих выход нормальных клеток из крове-
творных органов; это было отмечено ранее для 
рыб (Житенева и др., 2004), а сейчас мы отмеча-
ем для озерной лягушки. 

При просмотре мазков крови выявлено не-
сколько видов микроядер и неоформленного 
ядерного материала (Жулева, Дубинин, 1994). 
Мы обнаруживали в мазках микроядра эритро-
цитов, соединенные с основным ядром тонкой 
или достаточно толстой нитью. В некоторых 
случаях в клетках наблюдались округлые обра-
зования разрыхленного ядерного материала раз-
мером 0.5 – 0.8 размера основного ядра. 

В контроле и концентрации нефти 0.01 мг/л 
(0.2 ПДК) у озерной лягушки количество эрит-
роцитов с микроядрами одинаковое – 0.17±0.029 
и 0.23±0.034%; tфакт = 1.34 при tст = 1.96 (рис. 2). 
При повышении концентрации нефти до вели-
чины 1 ПДК − 0.05 мг/л − процент клеток с мик-
роядрами достоверно возрастает до 0.28±0.037% 
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(tфакт = 2.34 при tст = 1.96). При содержании ля-
гушек в растворе самой высокой из исследован-
ных концентраций нефти – 0.5 мг/л (10 ПДК) 
доля эритроцитов с микроядрами втрое превос-
ходит их долю у контрольных лягушек, т. е. чис-
ло эритроцитов с микроядрами возрастает с 
1.7/1000 клеток в контроле до 5.3/1000 в раство-
ре нефти (tфакт = 5.63 при tст = 1.96). Увеличение 
числа клеток с микроядрами, отмеченное под 
действием концентраций нефти, входящих в ее 
токсический диапазон, происходит в 1.22 – 
1.90 раза. По литературным данным, доля кле-
ток, содержащих микроядра, у озерных лягушек, 
обитающих в местах, загрязненных полицикли-
ческими ароматическими углеводородами и рту-
тью, а также хлорорганическими пестицидами, в 
окрестностях г. Сумгаит (Азербайджан) была 
повышена по сравнению с контролем с 1 до 
4/1000 (Matson et al., 2005). 

 

 
Общее количество лейкоцитов, по нашим 

данным, максимально у лягушек в контроле (см. 
рис. 1). Во всех вариантах опыта (концентрации 
нефти от 0.01 до 0.5 мл/л) у озерных лягушек по-
сле пяти суток статистически достоверно умень-
шается число лейкоцитов по сравнению с контро-
лем, то есть имеет место лейкопения. Степень 
этой лейкопении разная: в самой низкой концен-
трации нефти число лейкоцитов в 1.2 раза ниже, 
чем в контроле, а в самой высокой концентрации 
нефти − ниже почти вдвое (в 1.85 раза). 

Судя по литературе, при действии токси-
кантов у бесхвостых земноводных, как правило, 
наблюдается лейкоцитоз (Пескова, 2001). Одна-

ко отмечено и снижение числа лейкоцитов по 
сравнению с контролем у амфибий, обитающих 
в озерах с высоким значением индекса загрязне-
ния (Романова, 2005; Романова, Егорихина, 
2006). Авторы предполагают, что уменьшение 
числа лейкоцитов могло быть связано как с уг-
нетением лейкопоэза, так и с усиленным удале-
нием этих клеток из крови. 

М.Н. Данилова (1990) отмечала, что диа-
пазон эффективных концентраций нефти являет-
ся видоспецифичным для различных земновод-
ных. Так, для остромордой лягушки Rana arvalis 
Nilss. он находится в пределах 0.0005 – 0.05 мг/л, 
а для дальневосточной жерлянки Bombina orirn-
talis Boul. – 0.01 – 0.05 мг/л. Судя по получен-
ным нами сейчас и ранее (Пескова, Шарпан, 
2007) данным, для озерной лягушки диапазон 
токсического действия нефти составляет 0.0005 – 
0.5 мг/л. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

При действии нефти в пределах 0.2 – 10 ПДК 
в течение 5 суток наблюдается эритроцитоз и 
увеличение количества гемоглобина в крови 
озерной лягушки одновременно с лейкопенией. 
Кроме того, обнаружены разнообразные морфо-
логические и генетические изменения клеток 
крови. Исследованные нами концентрации неф-
ти оказывают однотипное воздействие на дина-
мику изученных показателей как красной, так и 
белой крови озерной лягушки, изменяя их в за-
висимости от градиента концентрации нефти. 
Следовательно, гематологические показатели 
озерной лягушки и их динамика могут быть ис-
пользованы для достоверного и достаточно про-
сто проводимого определения концентраций, 
входящих в зону токсического действия нефти. 
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Рис. 2. Количество эритроцитов с микроядрами в
крови озерной лягушки в контроле и вариантах опыта
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USAGE OF HEMATOLOGICAL INDICATORS 
OF MARSH FROG RANA RIDIBUNDA (PALLAS, 

1771) FOR OIL TOXIC ZONE ESTIMATION 
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On 5-day oil action within 0.2 – 10 MPC, erythrocytosis and a hemoglobin increase in marsh frog blood 
are observed, simultaneously with leukopenia. Besides, various morphological and genetic changes of 
blood cells are found out. The oil concentrations studied have the same influence on the dynamics of the 
examined indicators of both red and white blood of marsh frog, changing them depending on the oil con-
centration gradient. Hence, the hematological indicators of marsh frog and their dynamics can be used for 
reliable and simple estimation of concentrations within the toxic zone of oil. 
Key words: marsh frog, hematological indicators, oil.  
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Рассмотрены особенности возрастной структуры и динамики численности гемипопуляции трематоды Proso-
tocus confusus (Looss, 1894), паразита кишечника озерной лягушки (Rana ridibunda Pallas, 1771). В период ак-
тивной жизнедеятельности хозяина (с мая по октябрь) гемипопуляция P. confusus представлена двумя гене-
рациями, которые находятся у хозяина менее 1 года и отличаются темпом созревания.  
Ключевые слова: трематода, Prosotocus confusus, стадии зрелости, динамика численности, пополнение, ос-
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ВВЕДЕНИЕ 

На сегодняшний день совершенно очевид-
но, что материалов, ранее собираемых при аутэ-
кологических исследованиях паразитов, абсо-
лютно недостаточно для исследования их на 
уровне популяций.  

Для этого необходим сбор количественных 
данных по численности популяций гельминтов, 
по их возрастной и половой структуре, рождае-
мости, смертности, эмиграции и иммиграции, по 
распределению в пределах популяции хозяина, 
биомассе паразитов и другим показателям (Бре-
ев, 1980). 

Одним из приоритетных вопросов совре-
менной паразитологии является определение 
численности (плотности) паразитов в популяции 
хозяина. Сложный и многообразный характер 
данной проблемы требует для ее исследования, 
прежде всего, систематических и многосторон-
них сведений о состоянии популяции и среды ее 
обитания. Определенные трудности в получении 
достаточно полной информации, связанные со 
спецификой гельминтологических объектов, вы-
зывают необходимость поисков характерных и 
наиболее важных биологических свойств попу-
ляции, определяющих динамику ее численности 
(Якушев, 1985). 

Рядом авторов показано, что для характе-
ристики динамики численности паразитов весь-
ма удобно использовать сезонные изменения 
возрастной структуры их популяций (Якушев, 

1985; Иешко, 1992; Евланов, 1993; Аникиева и 
др., 2007; Минеева, 2007 и др.). 

При анализе возрастной структуры попу-
ляций гельминтов обычно применяют соотно-
шение возрастных групп (Малахова, 1963; Каш-
ковский, 1982; Иешко, 1983; Жарикова, Изюмо-
ва, 1990; Кашковская и др., 1992; Жохов, 2004; 
Лебедева, 2006; Аникиева и др., 2007 и др.). Оп-
ределение возрастной структуры популяции гель-
минтов позволяет установить не только абсолют-
ный возраст паразитов (в данном случае – про-
должительность нахождения в хозяине), но и со-
отношение разных поколений, т. е. количество ге-
нераций, поступающих в хозяина (Евланов, 1996).  

Трематода Prosotocus confusus – широко 
распространенный паразит амфибий, жизненный 
цикл которого протекает с участием 2-х проме-
жуточных хозяев. Для развития трематода ис-
пользует брюхоногих моллюсков, стрекоз, вод-
ных жесткокрылых, ручейников, вислокрылок 
(личинок и имаго) (Шевченко, Вергун, 1961; 
Шевченко, 1962; Краснолобова, Илюшина, 1991; 
Odening, 1959). Широкий круг промежуточных и 
окончательных хозяев говорит о пластичности 
жизненного цикла трематоды P. confusus. Об 
этом же может свидетельствовать и изучение 
сезонной динамики встречаемости и возрастной 
структуры популяции. 

Цель настоящей работы – изучение осо-
бенностей сезонной динамики численности и 
возрастной структуры гемипопуляции Prosoto-
cus confusus – паразита озерной лягушки. 
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Возрастная структура гемипопуляции ма-
рит P. confusus изучена на 1257-ми трематодах 
от 94-х озерных лягушек (табл. 1). 

 
Таблица 1 

Количество исследованного материала 

Месяцы Количество V VI VII VIII IX X 
Среднее 
за сезон 

N 23 15 15 15 19 7 94 
n 366 149 100 422 128 92 1257 

Примечание. Здесь и далее: N – количество 
вскрытых амфибий; n – количество обнаруженных 
гельминтов. 

 
Материал собран в период с мая по ок-

тябрь 2008 г. в акватории Мордовинской поймы 
Саратовского водохранилища (район стационара 
«Кольцовский» ИЭВБ РАН). Сбор, фиксация и 
камеральная обработка гельминтологического 
материала выполнялись по общепринятой мето-
дике (Быховская-Павловская, 1985).  

По степени развития половой системы 
гельминтов разделяли на 4 возрастные группы 
(стадии зрелости): I группа – молодые гельмин-
ты с зачатками гонад; II – растущие особи с раз-
витыми семенниками и желточниками, но с не-
дифференци-рованным яичником; III – растущие 
гельминты, у которых развит яичник, но отсут-
ствуют яйца; IV – паразиты с яйцами.  

Для характеристики динамики численно-
сти гемипопуляции P. confusus нами использует-
ся такой критерий, как соотношение между по-
полнением и остатком (паразитами новой и пре-
дыдущих генераций) (Евланов, 1992). Для харак-
теристики интенсивности поступления гельмин-
тов новой генерации в популяцию хозяина нами 
используется термин «индекс обилия пополне-
ния», под которым понимается средняя числен-
ность паразитов каждого вида на I стадии разви-
тия в исследуемых выборках. 

Не имеющих существенных деформаций 
тела фиксированных зрелых трематод (с яйцами) 
измеряли при помощи окуляр-микрометра. Фик-
сация паразитов осуществлялась нагреванием. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Установлено, что для P. confusus харак-
терна выраженная сезонная динамика численно-
сти и возрастной структуры гемипопуляции, свя-
занная с особенностями биологии окончательно-
го хозяина – озерной лягушки. 

Паразит регистрируется у хозяина на про-
тяжении всего периода исследований. Вместе с 
тем с мая по октябрь показатели зараженности 
трематодой претерпевают определенные изме-
нения (табл. 2).  

 
Таблица 2 

Параметры заражения озерной лягушки 
трематодой Prosotocus confusus 

Месяц ЭИ ИИ ИО ИОп 
Май 39.13±10.41 6–144 15.91±7.08 0.00 
Июнь 40.00±13.09 1–78 9.93±5.68 0.13±0.13 
Июль 53.33±13.33 1–35 6.67±2.73 0.27±0,27 
Август 93.33±6.67 4–92 28.13±7.10 7.00±5.21 
Сентябрь 42.11±11.64 2–39 6.74±2.60 1.37±0.67 
Октябрь 6 из 7 1–22 13.14±3.53 1.71±1.71 

Примечание. ЭИ – экстенсивность инвазии, %; 
ИИ – интенсивность инвазии, экз.; ИО – индекс оби-
лия, экз.; ИОп – индекс обилия пополнения, экз. 

 
Величина показателя экстенсивности ин-

вазии (доли зараженных амфибий) с мая по ок-
тябрь изменяется более чем в 2 раза, что опреде-
ляется уровнем потребления лягушками орга-
низмов, служащих промежуточными хозяевами 
в цикле развития трематоды. Максимальное чис-
ло инвазированных амфибий отмечается в авгу-
сте, минимальное – в первые месяцы после вы-
хода животных из зимовки.  

Наибольшее значение величины индекса 
обилия также регистрируется в августе, наи-
меньшие – в июле и сентябре (см. табл. 2). В те-
чение периода активной жизнедеятельности хо-
зяина средняя численность P. confusus изменяет-
ся более чем в 7 раз. Такие значительные флук-
туации величины индекса обилия связаны с осо-
бенностями протекания процессов поступления 
(заражения) и вывода (элиминации) червей на 
протяжении периода исследований.  

Рядом авторов (Иешко, Голицына, 1984; 
Иешко, 1988; Тютин, 1997) показано, что причи-
ной значительных колебаний величины индекса 
обилия трематоды Bunodera luciopercae в Ры-
бинском водохранилище и озерах Карелии могла 
послужить массовая гибель моллюсков семейст-
ва Pisiidae, продуцировавших церкарий B. lucio-
percae в исследованных биотопах. Это вполне 
возможно при условии, что среди зараженных 
моллюсков преобладали старые особи, например, 
двух – трехлетки Pisidium amnicum, для которых 
этот возраст является предельным (Жохов, 1991). 

Таким образом, максимальные значения 
основных показателей инвазии озерной лягушки 
трематодой P. confusus приходятся на август. 
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Очевидно, это связано с наиболее благоприят-
ными условиями для развития и проникновения 
личиночных стадий паразита в организм хозяина. 

В табл. 3 представлены материалы, отра-
жающие сезонную динамику возрастной струк-
туры гемипопуляции P. confusus. 

 
Таблица 3 

Сезонная динамика возрастной структуры 
гемипопуляции Prosotocus confusus 

у озерной лягушки 

Численность возрастных групп, % Месяц I II III IV 
Май 0 0 3.5 96.5 
Июнь 1.3 16.8 3.4 78.5 
Июль 4.0 10.0 2.0 84.0 
Август 24.9 7.3 6.2 61.6 
Сентябрь 20.3 1.6 1.6 76.5 
Октябрь 13.0 17.4 29.4 40.2 

 
Согласно нашим исследованиям, поступ-

ление новой генерации паразита в популяцию 
хозяина осуществляется с июня по октябрь. Сле-
дует отметить, что встречаемость гельминтов 
I стадии зрелости в течение периода исследова-
ний крайне невысока (за исключением августа и 
сентября) (см. табл. 3). Вероятно, при высоких 
летних температурах воды происходит возраста-
ние резистентности лягушек к заражению, бла-
годаря чему гельминты элиминируются хозяи-
ном (Chubb, 1979). 

Данные табл. 3 подтверждаются материа-
лами табл. 2. Колебания средней численности 
паразитов I стадии зрелости (индекс обилия по-
полнения) в течение периода активной жизне-
деятельности хозяина весьма значительны (бо-
лее чем в 53 раза). Максимум численности по-
полнения и количества инвазированных лягушек 
отмечается в августе (см. табл. 2). 

В первый месяц после выхода амфибий из 
зимовки (май) остаток (прошлогодняя генера-
ция) P. confusus представлен гельминтами на III 
и IV стадиях развития, значительно преобладают 
черви с яйцами (96.5%) (см. табл. 3).  

Вместе с тем в октябре 2007 г., т. е. непо-
средственно перед уходом хозяина на зимовку, 
возрастную структуру гемипопуляции P. confusus 
формируют 4 группы гельминтов, подавляющее 
большинство обнаруженных трематод (60.6%) 
были с яйцами (рис. 1). 

Следовательно, можно говорить о том, что 
в зимний период развитие P. confusus не только 
не приостанавливается, но и продолжается весь-

ма высокими темпами. После выхода амфибий 
из зимовки нами обнаружено некоторое количе-
ство (порядка 5 – 6%) «перезревших» гельмин-
тов с деформированными половыми железами, 
полость тела которых заполнена массой дегене-
рирующих яиц. Элиминации таких червей в зим-
ний период не происходит ввиду отсутствия мо-
торной деятельности кишечника хозяина.  

 

 
Данные по росту марит P. confusus во вре-

мя зимовки хозяина подтверждаются материалами, 
приведенными в табл. 4. Согласно нашим иссле-
дованиям, средние размеры зрелых марит (с яй-
цами) за зимний период возрастают (различия 
статистически достоверны). 

 
Таблица 4 

Средние размеры зрелых марит Prosotocus confusus 
до и после ухода хозяина на зимовку 

Период  
исследования n Lср R Cv 

Октябрь 2007 г. 37 0.951±0.029 0.630 – 1.456 18.53±3.05
Май 2008 г. 111 1.108±0.017 0.728 – 1.484 16.35±1.55

Примечание. n – число исследованных зрелых 
марит, экз.; Lср – средняя длина зрелых марит, мм; R – 
лимиты изменчивости средней длины зрелых марит 
(min – max), мм; Cv – коэффициент вариации средней 
длины зрелых марит, %. 

 
Наши исследования (Минеева, 2006) пока-

зали, что развитие и других массовых видов ки-
шечных трематод озерной лягушки (Opisthiogly-
phe ranae, Diplodiscus subclavatus, Pleurogenes 
claviger) во время зимовки хозяина продолжает-
ся, активность созревания паразитов в отдельные 
годы может несколько отличаться. Таким обра-
зом, мы не согласны с мнением М.Н. Дубининой 
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Рис. 1. Встречаемость стадий зрелости Prosotocus
confusus  перед  уходом  хозяина на зимовку  (октябрь

2007 г.) 
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(1950), согласно которому «кишечные тремато-
ды погружаются вместе с хозяином в “спячку”, 
их развитие в зимние месяцы прекращается со-
всем». 

Как было показано ранее, первые случаи 
нахождения червей I стадии развития наблюда-
ются в июне (1.3% от общей численности геми-
популяции). В это же время обнаруживаются и 
паразиты на II стадии зрелости (16.8%), что мо-
жет свидетельствовать о высокой активности со-
зревания поступающих трематод. Элиминация 
зрелых паразитов ведет к снижению доли зрелых 
гельминтов в структуре гемипопуляции P. con-
fusus (до 78.5%) и обеспечивает новое заражение 
промежуточных хозяев. 

В июле наряду с некоторым снижением 
встречаемости червей на II и III стадиях разви-
тия наблюдается возрастание доли зрелых 
P. confusus (до 84.0%) (см. табл. 3). Очевидно, 
оплодотворение поступивших в июне гельмин-
тов может происходить в течение месяца.  

Активное созревание трематод продолжа-
ется в августе. Часть особей P. confusus имеют 
возможность в конце лета отложить яйца и по-
кинуть организм хозяина, о чем свидетельствует 
снижение доли зрелых марит в структуре геми-
популяции паразита (см. табл. 3). 

В сентябре наряду со значительным уве-
личением поступления инвазионного начала в 
популяцию хозяина отмечаются самые низкие 
показатели встречаемости гельминтов на II и 
III стадиях развития и рост численности гель-
минтов с яйцами (см. табл. 3), что обусловлено 
высокой активностью созревания червей. 

В октябре встречаемость P. confusus IV ста-
дии развития минимальна за весь период иссле-
дования (40.2%). Очевидно, бóльшая часть ге-
мипопуляции трематоды успевает отложить яйца 
и покинуть организм хозяина до его ухода на 
зимовку. Однако определенная часть особей 
P. confusus не успевает закончить своего разви-
тия; эти особи окончательно созревают и откла-
дывают яйца после зимовки.  

Таким образом, гельминты, находящиеся 
на IV стадии зрелости, обнаруживаются с мая по 
октябрь, но индивидуальное созревание червей в 
течение года происходит неравномерно.  

В литературе описано подобное неравно-
мерное созревание трематод (Малахова, 1963; 
Жохов, 2004; Лебедева, 2006). На примере тре-
матоды Sphaerostomum globiporum Д.И. Лебеде-
вой (2006) показано, что оплодотворение посту-
пивших в октябре паразитов может происходить 

уже в декабре, однако созревание обычно проис-
ходит позднее (в марте). Как считает автор, этот 
факт демонстрирует индивидуальные особенно-
сти развития трематод, связанные с более ран-
ним созреванием и показывающие потенциаль-
ные возможности вида. Мы считаем, что мате-
риалы, приведенные в табл. 3, позволяют гово-
рить о наличии двух генераций P. confusus, от-
личающихся темпом созревания. 

Как было показано выше, оплодотворение 
поступивших в июне трематод возможно уже в 
июле, и в августе происходит элиминация неко-
торого числа гельминтов, отложивших яйца. Од-
нако созревание бóльшей части особей гемипо-
пуляции P. confusus заканчивается к октябрю. 
Паразиты, успевшие завершить свой жизненный 
цикл до ухода хозяина на зимовку, получили на-
звание «весенне-летней генерации». Те же гель-
минты, которые в период активной жизнедея-
тельности хозяина не успевают закончить своего 
развития, окончательно созревают и откладыва-
ют яйца после зимовки. В нашем случае это 
«летне-осенняя» генерация и ее развитие закан-
чивается к июню (см. табл. 3). 

Динамика численности P. confusus пред-
ставлена на рис. 2. В мае динамика численности 
гемипопуляции P. confusus определяется нали-
чием только одной генерации – остатка. С июня 
по октябрь обнаруживаются две генерации тре-
матоды. Несмотря на то, что соотношение между 
пополнением и остатком постепенно изменяется, 
динамика численности P. confusus характеризу-
ется значительным преобладанием остатка (см. 
рис. 2).  

 

 
Подобный тип динамики численности от-

мечен для некоторых других трематод озерной 
лягушки (Opisthioglyphe ranae, Diplodiscus sub-
clavatus, Pleurogenes claviger) (Минеева, 2006, 

 100
90
80
70
60
50
40
30
20
10

0
V               VI              VII           VIII             IX              X 
                                                                                       Месяц

 – 1 
 – 2 

 
Рис. 2. Изменение соотношения между пополнением (1)

и остатком (2) Prosotocus confusus 



О.В. Минеева 
 

 
12                                                                                    СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ   2010   Том 10, вып. 1/2 

2007) и цестоды Caryophyllaeus laticeps, инвази-
рующей леща (Евланов, 1992). Однако даже в 
пределах одного типа динамики численности 
гемипопуляций гельминтов обнаруживаются оп-
ределенные различия, связанные с особенностя-
ми поступления, созревания и элиминации пара-
зитов. 

Наличие двух генераций (пополнения и 
остатка) описано и для круглогодично посту-
пающих в популяцию хозяина паразитов (скреб-
ней Pomphorhynchus laevis (Hine, Kennedy, 1974), 
Acanthocephalus lucii (Brattey, 1988), Echinorhyn-
chus truttae (Балданова, Пронин, 1998), цестоды 
Proteocephalus exiguus (Аникиева и др., 1983), 
нематоды Camallanus truncatus (Евланов, 1995). 
Однако в данном типе динамики нет столь зна-
чительных флуктуаций численности как раз в 
силу круглогодичного поступления паразитов. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, динамика численности ге-
мипопуляции P. confusus из озерной лягушки ха-
рактеризуется наличием двух генераций. После 
выхода хозяина из зимовки преобладает «летне-
осенняя» (прошлогодняя) генерация. Поступле-
ние новой, «весенне-летней», генерации в попу-
ляцию хозяина осуществляется с июня по ок-
тябрь. Гельминты двух генераций находятся в 
хозяине менее одного года и характеризуются 
разным темпом созревания. Следует отметить, 
что между генерациями нет разрыва. 
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Проанализирована внутри- и межпопуляционная изменчивость карпатского тритона (Lissotriton montandoni) 
из шести пунктов на северо-восточном макросклоне Украинских Карпат. Установлено, что самцы, по сравне-
нию с самками, имеют меньшие размеры тела и некоторые специфические пропорции: они характеризируют-
ся более длинными конечностями и укороченным туловищем. Обнаружено ослабление уровня морфологиче-
ской дивергенции между самцами и самками в градиенте увеличения гипсометрической высоты обитания и 
удаленности от края видового ареала.  
Ключевые слова: карпатский тритон, Lissotriton montandoni, половой диморфизм, морфологическая измен-
чивость, Украинские Карпаты.  

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Карпатский тритон Lissotriton montandoni 
(Boulenger, 1880) (Caudata, Salamandridae) – мо-
нотипический вид земноводных, эндемик Кар-
пат. В Украине он встречается в Карпатском ре-
гионе и на смежных территориях в границах че-
тырех административных областей (Банников и 
др., 1977; Щербак, Щербань, 1980; Кузьмин, 
1999; Писанец, 2005, 2007; Писанец и др., 2005 и 
др.). 

Вопросам морфологической изменчивости 
этого вида на территории Украины посвящено 
относительно немного работ. Полвека назад 
М.Ф. Никитенко (1959), изучив собранные в 
Черновицкой области материалы, пришел к вы-
воду, что у этого вида самцы отличаются от са-
мок более мелкими размерами. Он также уста-
новил, что тритоны, живущие в горной зоне, по 
сравнению с таковыми из предгорий, характери-
зируются более крупными размерами тела и его 
частей. Позже Н.Н. Щербак и М.И. Щербань 
(1980) проанализировали изменчивость четырех 
индексов, определяющих пропорции тела трито-
нов, из семи выборок  (популяции Закарпатья и 
Прикарпатья) и не обнаружили между ними су-
щественных отличий. Сравнив свои материалы с 
данными по смежным регионам, цитируемые 
авторы не выявили клинальной изменчивости по 
максимальным значениям длины тела; в то же 
время они в некоторой степени подтвердили 
мнение М.Ф. Никитенко (1959) о бóльших раз-

мерах животных из высокогорных популяций, 
по сравнению с особями из низкогорий. Впо-
следствии А.А. Беляев (1981) проанализировал 
комплекс морфологических и этологических 
признаков карпатского тритона в рамках работы, 
посвященной анализу значения отдельных мор-
фометрических и других параметров для систе-
матики тритонов.  

Современные исследования морфологиче-
ской изменчивости карпатского тритона в гра-
ницах его ареала проводятся чаще всего в срав-
нительном аспекте – в основном при изучении 
морфологической дифференциации представи-
телей рода Lissotriton Bell, 1839 (Скоринов и др., 
2007, 2008; Скоринов, 2009 и др.) и гибридиза-
ции между карпатским и обыкновенным (L. vul-
garis (Linnaeus, 1758)) тритонами (Babik, Ra-
fiński, 2004; Poyarkov et al., 2005 и др.), реже 
анализируют половые различия по размерам и 
пропорциям тела (Dandova et al., 1998 и др.). 

К настоящему времени остаются недоста-
точно изученными вопросы географической 
(экологической) изменчивости карпатского три-
тона, степени проявления полового диморфизма 
в популяциях, обитающих в различных природ-
ных условиях, и ряд других. Хотя анализ этих 
аспектов, наравне с другими популяционными 
характеристиками (численность, возрастная и 
половая структура и пр.), может способствовать 
пониманию процессов, происходящих в отдель-
ных популяциях, и при необходимости  позволит 
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разработать меры, необходимые для охраны это-
го узкоареального вида. 

В настоящем сообщении представлены ре-
зультаты изучения морфометрической изменчи-
вости карпатского тритона в северо-восточной 
части Украинских Карпат. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Материалом для работы послужили особи 
карпатского тритона, промеренные прижизненно 
автором во время полевых исследований в 2003 
– 2010 гг. и экземпляры из коллекции Черновиц-
кого краеведческого музея. Они собраны в шес-
ти пунктах на северо-восточном макросклоне 
Украинских Карпат (рис. 1) в границах физико-
географической области Внешних Карпат: 1 – 
Ивано-Франковская область, Надворнянский 
район, природный заповедник «Горганы», окре-
стности с. Быстрица (далее для краткости – Гор-
ганы) (48º29′ N, 24º17′ E), 700 – 760 м н.у.м. 
(33 самца и 13 самок); 2 – Черновицкая область, 
Вижницкий район, перевал Шурдин (далее – 
Шурдин) (47°57′ N, 25°15′ E), 1170 м н.у.м. 
(22 самца, 15 самок); 3 – там же, Вижницкий 
район, окрестности с. Долишний Шепот (далее – 
Шепот) (47º59′ – 48º00′ N, 25º16′ E), 700 – 750 м 
н.у.м. (12 самцов, 29 самок); 4 – там же, Вижниц-
кий район, национальный природный парк «Виж-
ницкий», окрестности пгт. Берегомет, урочище 
Стебник (далее – Стебник) (48º08′ N, 25º16′ E), 
515 – 560 м н.у.м. (24 самца, 29 самок; из них 
1 самец и 2 самки зафиксированы в формалине); 
5 – там же, Сторожинецкий район, общезоологи-
ческий заказник «Зубровица», 
окрестности с. Банилов-Подгор-
ный (далее – Банилов) (48º01 – 
02′ N, 25º26′ E), 530 – 590 м н.у.м. 
(14 самцов, 22 самки); 6 – там 
же, Вижницкий район, нацио-
нальный природный парк «Виж-
ницкий», окрестности пгт. Бере-
гомет, урочище Сухой (далее – 
Сухой) (48º09′ N, 25º16′ E), 
500 – 525 м н.у.м. (12 самцов, 
12 самок). 

В общей сложности мы 
изучили 237 половозрелых осо-
бей тритонов, собранных в ос-
новном в нерестовых водоемах 
на протяжении периода раз-
множения (апрель – июль). Ам-
фибий измеряли штангенцир-
кулем с точностью до 0.1 мм по 

следующей схеме: L. – длина туловища (рас-
стояние от кончика морды до переднего края 
клоакального отверстия); L.cd. – длина хвоста 
(расстояние от переднего края клоаки до кончи-
ка хвоста (без включения хвостовой нити у сам-
цов)); L.m. – длина рта (расстояние от кончика 
морды до внутреннего края межчелюстного сус-
тава); Lt.c. – ширина головы (на уровне углов 
рта); P.a. и P.p. – длина передней и задней ко-
нечностей соответственно (расстояние от кончи-
ка самого длинного пальца до основания конеч-
ности); Li.E. – расстояние между задним краем 
передней и передним краем задней конечностей. 
Рассчитывали общую длину тела (TL = L. + L.cd.) 
и 12 индексов, обычно применяемых при изуче-
нии хвостатых земноводных (Таращук, 1989; 
Литвинчук, Боркин, 2009; Скоринов, 2009 и др.): 
L.m./L., P.p./L., TL/L., Lt.c./Li.E., Pa./Li.E., P.p./ 
Li.E., L./L.cd., P.a./P.p., Lt.c./L.m., Lt.c./L., P.a./L., 
Li.E./L. Некоторые из них оказались в значи-
тельной степени скоррелированы друг с другом, 
поэтому при дальнейшем анализе, во избежание 
искажения результатов, мы использовали лишь 
шесть последних индексов. 

Статистическую обработку полученных 
данных проводили с помощью пакета программ 
Statistica 6.0. Изменчивость изучали с использо-
ванием стандартных методов вариационной ста-
тистики (Лакин, 1990). Вычисляли следующие 
показатели: среднее значение (M), стандартное 
отклонение (σ), размах изменчивости (min – 
max), ранговый коэффициент корреляции Спир-
мена (R), уровень достоверности различий (р). 

 
Рис. 1. Пункты сбора материала (отмечены звездочками): 1 – Горганы, 2 –

Шурдин, 3 – Шепот, 4 – Стебник, 5 – Банилов, 6 – Сухой 
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Поскольку распределение некоторых признаков 
отличалось от нормального, для подтверждения 
достоверности различий использовали тест Кол-
могорова-Смирнова. Внутри- и межпопуляцион-
ную изменчивость карпатского тритона изучали 
с помощью компонентного, кластерного и дис-
криминантного анализов. В качестве меры 
обобщенных различий использовали дистанцию 
Махаланобиса, которую рассчитывали для семи 
(L., L.cd., L.m., Lt.c., P.a., P.p., Li.E.) абсолютных 
признаков (MDa) и шести вышеперечисленных 
индексов (MDi). При использовании многомер-
ных методов анализировали предварительно 
дважды нормированные значения всех абсолют-
ных признаков и их индексов. Степень морфоло-
гической дивергенции определяли с помощью 
коэффициента С.Р. Царапкина (Царапкин, 1960; 
Егоров, 1983), который вычисляли по формуле:  

δi = (Mср – Мст) / σst, 

где Mср – среднее арифметическое сравниваемой 
группы, Мст – среднее арифметическое стандар-
та, σst – среднее квадратичное отклонение стан-
дарта. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Половой диморфизм 
Половые различия по абсолютным значе-

ниям признаков. Результаты сравнения самцов и 
самок карпатского тритона представлены в табл. 1 
и 2. Оказалось, что самки обладают достоверно 
бóльшими размерами тела и хвоста (признаки L., 
Li.E., L.cd., TL), что мы отмечали ранее (Смир-
нов, Хлус, 2006; Смірнов, Хлус, 2006; Хлус та 

ін., 2006). Эта закономерность проявляется как 
при анализе обобщенных выборок (см. табл. 1), 
так и для каждой локальной выборки отдельно 
(см. табл. 2), с некоторыми исключениями (в 
Шепоте и Горганах статистически недостоверна 
разница по L.cd., в Горганах – по Li.E.). Анализ 
литературных источников показал, что анало-
гичные тенденции выявлены ранее при изучении 
других выборок карпатского тритона с террито-
рии Украины (Щербак, Щербань, 1980; Скори-
нов и др., 2007) и Польши (Babik, Rafiński, 2004). 
Половой диморфизм по размерам головы обна-
ружен при анализе обобщенной (см. табл. 1) и 
локальных выборок из Шепота, Банилова и Су-
хого (Lt.c.), а также Стебника (L.m. и Lt.c.) (см. 
табл. 2), что в целом также соответствует имею-
щимся литературным данным (Щербак, Щер-
бань, 1980; Babik, Rafiński, 2004). Достоверные 
половые различия по размерам конечностей об-
наружены при анализе обобщенных выборок (у 
самок больше P.a.) и в одной локальной группе 
(Шепот). При учете того, что самцы отличаются 
достоверно меньшими размерами тела, приве-
денные данные характеризирует их в целом как 
более длинноногих по сравнению с самками. 

Дискриминантный анализ семи абсолют-
ных признаков (L., L.cd., L.m., Lt.c., P.a., P.p., 
Li.E.) показал, что надежность идентификации 
особей разного пола относительно высока и со-
ставляет 89.4% (самцы – 91.4, самки – 87.5), что 
свидетельствует о довольно отчетливых половых 
различиях по комплексу абсолютных признаков. 

Половые различия по индексам. Самцы ха-
рактеризируются бóльшими относительными 

размерами некоторых частей те-
ла (P.a./L. и Lt.c./L.; см. табл. 1). 
В целом самцы и самки из Сухо-
го достоверно отличаются по 
одному, Горган, Шепота и Стеб-
ника – по двум, Шурдина – по 
трем, а Банилова – по четырем 
индексам (см. табл. 2). Во всех 
группах половой диморфизм не 
обнаружен по признакам, кото-
рые характеризируют пропор-
ции головы (Lt.c./L.m.) и соот-
ношение длины передних и зад-
них конечностей (P.a./P.p.). Из 
полученных данных можно сде-
лать вывод об увеличении у 
самцов относительных размеров 
обеих пар конечностей  (об  этом 
 

Таблица 1
Статистические показатели и достоверность различий 

морфометрических признаков самцов и самок карпатского тритона 

♂♂ (n = 117) ♀♀ (n = 120) Признак M σ min–max M σ min–max p 

L. 39.45 2.70 31.3–46.6 45.39 3.80 33.3–54.2 < 0.001 
L.cd. 39.15 3.73 30.4–55.2 45.69 4.41 31.2–53.3 < 0.001 
L.m. 7.49 0.57 6.1–9.3 7.84 0.66 5.8–9.2 < 0.001 
Lt.c. 7.49 0.53 5.9–8.8 8.01 0.56 6.6–9.4 < 0.001 
P.a. 16.70 1.29 13.2–19.7 17.09 1.32 12.6–20.2 < 0.01 
P.p. 16.64 1.36 13.1–19.9 16.74 1.43 11.2–19.7 н/д 
Li.E. 22.76 2.10 18.7–28.5 26.80 2.74 18.9–32.4 < 0.001 
TL 78.64 5.86 61.7–101.8 91.08 7.75 64.8–105.0 < 0.001 
L./L.cd. 1.013 0.071 0.844–1.180 0.997 0.064 0.875–1.239 < 0.01 
Lt.c./L. 0.190 0.010 0.170–0.217 0.177 0.009 0.160–0.202 < 0.001 
P.a./L. 0.424 0.028 0.358–0.534 0.377 0.020 0.336–0.452 < 0.001 
Li.E./L. 0.577 0.037 0.509–0.656 0.591 0.037 0.494–0.700 < 0.05 
P.a./P.p. 1.007 0.069 0.873–1.340 1.024 0.060 0.906–1.239 н/д 
Lt.c./L.m. 1.002 0.067 0.831–1.238 1.025 0.076 0.892–1.226 н/д 

Примечание. н/д – различия статистически недостоверны.  
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говорит увеличение у них P.a./L. и отсутствие 
различий по P.a./P.p.). У самок же происходит 
увеличение относительной длины туловища за 
счет уменьшения относительной длины головы 
(свидетельством этого является увеличение отно-
сительной ширины головы (Lt.c./L.) на фоне со-
хранения ее пропорций (Lt.c./L.m.)). Дискрими-
нантный анализ показал, что при использовании 
шести парных индексов правильно идентифици-
руются 89.8% тритонов (самцы – 90.5, самки – 
89.2), что вполне соответствует приведенным 
выше результатам по абсолютным признакам. 

Половой диморфизм по совокупности 
морфометрических признаков. Согласно анализу 
главных компонент (табл. 3; рис. 2), наибольший 
вклад в первую главную компоненту (ГК 1) вно-
сят признаки, характеризирующие линейные 

размеры тела (TL, L., L.cd.), а также некоторые 
другие параметры. Таким образом, эта компо-
нента описывает изменчивость общих размеров 
животных, что отмечалось ранее как в целом для 
различных групп позвоночных (Галактионов, 
1985; Косова и др., 1992; Галактионов и др., 
1995; Новицкий, Жуков, 2000 и др.), так и для 
собственно карпатских тритонов из разных час-
тей ареала (Dandova et al., 1998; Babik, Rafiński, 
2004). При увеличении размеров в большей сте-
пени, чем другие параметры, уменьшаются от-
носительные размеры передней конечности и 
головы (индексы P.a./L. и Lt.c./L.). Анализ дан-
ных, представленных в табл. 3, показывает, что 
структура изменчивости морфометрических 
признаков у самцов и самок карпатского тритона 
в целом совпадает. 

Таблица 2
Статистические показатели морфометрических признаков самцов и самок карпатского тритона 

из разных локальных популяций и степень половых различий 
(MDa и MDi – дистанция Махаланобиса, в скобках – процент правильно определенных особей) 

Локалитет 
Горганы Шурдин Шепот Стебник Банилов Сухой Признак Пол 

M* σ M σ M σ M σ M σ M σ 
♂♂ 39.49 2.33 40.30 2.58 39.71 2.94 39.49 2.85 40.66 1.41 36.06 2.05 L. ♀♀ 42.82 4.54 46.38 2.11 46.20 4.77 45.61 3.67 45.96 2.62 43.41 2.54 
♂♂ 38.84 2.77 39.29 3.52 42.11 5.30 40.10 3.26 39.66 2.15 34.31 2.70 L.cd. ♀♀ 42.28 5.01 47.09 2.81 46.48 5.46 46.61 3.76 46.58 2.85 41.91 2.89 
♂♂ 7.39 0.56 7.88 0.39 7.68 0.38 7.51 0.65 7.46 0.39 6.87 0.48 L.m. ♀♀ 7.59 0.71 8.16 0.59 7.86 0.71 8.11 0.53 7.65 0.53 7.40 0.64 
♂♂ 7.63 0.56 7.56 0.44 7.49 0.54 7.54 0.51 7.54 0.32 6.83 0.47 Lt.c. ♀♀ 7.59 0.50 8.09 0.45 8.09 0.62 8.12 0.54 8.12 0.54 7.64 0.37 
♂♂ 16.75 1.32 17.05 1.16 16.68 1.44 16.70 1.64 16.60 0.59 16.11 1.08 P.a. ♀♀ 16.45 1.67 17.36 0.74 17.28 1.66 17.31 1.27 16.93 1.00 16.77 1.07 
♂♂ 16.72 1.48 17.02 1.20 15.76 1.28 16.75 1.60 16.76 0.96 16.20 0.91 P.p. ♀♀ 16.34 1.41 17.20 0.74 16.05 1.78 17.39 1.29 16.54 1.12 17.03 1.29 
♂♂ 22.88 2.11 22.94 2.22 22.45 1.90 23.71 1.80 22.75 1.59 20.53 1.72 Li.E. ♀♀ 24.88 4.08 27.82 1.89 26.75 2.65 27.42 3.03 26.79 1.94 26.26 1.64 
♂♂ 78.33 4.59 79.81 5.40 81.82 7.81 79.60 5.28 80.31 3.29 70.37 4.38 TL ♀♀ 85.09 9.03 93.47 4.64 92.68 9.64 92.22 6.87 92.53 5.14 85.32 5.02 
♂♂ 1.019 0.059 1.036 0.072 0.950 0.080 0.988 0.077 1.027 0.041 1.054 0.060 L./L.cd. ♀♀ 1.017 0.081 0.986 0.036 0.999 0.077 0.981 0.066 0.988 0.040 1.038 0.051 
♂♂ 0.193 0.011 0.188 0.010 0.189 0.013 0.191 0.009 0.186 0.007 0.190 0.012 Lt.c./L. ♀♀ 0.178 0.010 0.174 0.007 0.176 0.010 0.178 0.008 0.177 0.009 0.176 0.009 
♂♂ 0.425 0.029 0.424 0.021 0.420 0.024 0.423 0.027 0.409 0.013 0.449 0.044 P.a./L. ♀♀ 0.385 0.016 0.375 0.018 0.375 0.023 0.380 0.020 0.369 0.015 0.387 0.022 
♂♂ 0.579 0.039 0.569 0.035 0.566 0.030 0.601 0.034 0.559 0.028 0.569 0.037 Li.E./L. ♀♀ 0.579 0.048 0.600 0.038 0.581 0.043 0.600 0.034 0.583 0.023 0.605 0.023 
♂♂ 1.005 0.067 1.004 0.063 1.063 0.111 0.998 0.054 0.993 0.050 0.996 0.065 P.a./P.p. ♀♀ 1.006 0.046 1.011 0.052 1.080 0.065 0.996 0.044 1.025 0.042 0.986 0.048 
♂♂ 1.036 0.078 0.960 0.037 0.975 0.053 1.006 0.060 1.012 0.048 0.997 0.075 Lt.c./L.m. ♀♀ 1.005 0.069 0.993 0.049 1.034 0.081 1.004 0.071 1.064 0.069 1.039 0.094 

MDa 5.88 (91.3) 12.76 (97.2) 6.87 (90.2) 9.08 (96.2) 15.67(97.2) 16.03 (100.0) 
MDi 4.20 (84.8) 12.04 (94.4) 7.52 (90.2) 8.08 (90.6) 15.09 (97.2) 14.01 (100.0) 

Примечание. Курсивом выделены значения признаков, половые различия по которым достоверны при 
р < 0.05; полужирным курсивом – при p < 0.01; полужирным прямым шрифтом – при p < 0.001. 



Н.А. Смирнов 
 

 
18                                                                                    СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ   2010   Том 10, вып. 1/2 

Вторая главная компонента (ГК 2) отрица-
тельно коррелирует с длиной передней конечно-
сти (P.a.) и положительно – с признаками Li.E. и 
Li.E./L. Вдоль этой компоненты уменьшается 
длина передних конечностей и увеличивается 
расстояние между конечностями. Здесь прояв-
ляются половые особенности в структуре корре-
ляций признаков: у самцов ГК 2 наиболее сильно 
отрицательно сопряжена с длиной передних и 
задних конечностей и положительно – с расстоя-
нием между ними, а у самок эта компонента наи-
более сильно скоррелирована с признаком Li.E. 

Третья главная компонента (ГК 3) отрица-
тельно сопряжена с длиной задних конечностей. 
У самцов с этой компонентой отрицательно 
скоррелирована относительная ширина головы 
(Lt.c./L.); у самок вдоль ГК 3 увеличиваются зна-
чения индекса, отражающего пропорции головы 
(Lt.c./L.m.), и уменьшается P.p. 

Как видно из рис. 2, самцы и самки кар-
патского тритона достаточно хорошо разделены 
в пространстве ГК 1 – 3. Причем самцы в основ-
ном сосредоточены в начале координат, что сви-
детельствует о наличии у них неких средних 
значений соответствующих характеристик. 
Большинство самок располагаются в границах 
значений ГК 1 от 0 до 10 (94.2%), ГК 2 от 0 до 5 
(92.0%) и ГК 3 от 0 до 5 (58.3%). Таким образом, 
полученные результаты свидетельствуют о том, 
что самки карпатского тритона, по сравнению с 
самцами, обладают бóльшими размерами тела. 
Подобные тенденции известны для многих ви-
дов хвостатых и бесхвостых амфибий. Причина-
ми этого считают половой отбор, демографиче-

ские различия, как следствие более высокой вы-
живаемости самок, половые отличия в темпах 
роста и некоторые другие факторы (Литвинчук, 
Боркин, 2009; Ляпков и др., 2010; Monnet, Cher-
ry, 2002 и др.). Кроме того, как видно из рис. 2 и 
табл. 3, самки характеризируются меньшими от-
носительными размерами передних конечностей 
и головы. Это объясняет обнаруженные нами 
половые различия по отдельным морфометриче-
ским признакам. Вероятно, увеличение конечно-
стей связано с повышенной двигательной актив-
ностью самцов во время поиска самок в брачный 
период и последующего ухаживания (Беляев, 
1979). У самок наблюдается уменьшение отно-
сительной длины головы и, как следствие, уве-
личение относительной длины туловища (без го-
ловы). Такие изменения являются важным при-
способлением к вынашиванию самками икры. 
Наблюдаемые половые особенности в структуре 
изменчивости морфометрических параметров, 
скорее всего, являются результатом разной на-
правленности в развитии отдельных признаков, 
как следствия различий в их функциональной 
нагрузке у самцов и самок. 

Морфологическая дивергенция самцов и 
самок. Из табл. 2 видно, что наибольшее количе-
ство достоверно отличающихся признаков (5 про-
меров и 4 индекса) зарегистрировано между сам-
цами и самками из Банилова, а наименьшее 
(2 промера и 2 индекса) – у особей из Горган. 
Для проведения корреляционного анализа мы 
условно разделили имеющиеся в нашем распо-
ряжении выборки на три группы с присвоением 
им ранга от 1 до 3. Чем больше гипсометриче-

Таблица 3
Факторные нагрузки трех первых главных компонент,  

рассчитанные для совокупных выборок карпатских тритонов 

ГК1 ГК 2 ГК 3 Признак ♂♂ + ♀♀ ♂♂ ♀♀ ♂♂ + ♀♀ ♂♂ ♀♀ ♂♂ + ♀♀ ♂♂ ♀♀ 
L. 0.839 0.821 0.831 0.212 0.088 0.360 -0.217 0.285 0.202 
L.cd. 0.740 0.728 0.756 -0.064 0.238 -0.352 0.513 -0.359 0.242 
L.m. 0.417 0.448 0.309 -0.489 -0.525 -0.363 -0.053 0.240 -0.468 
Lt.c. 0.432 0.548 0.444 -0.049 -0.083 -0.298 0.383 -0.496 0.455 
P.a. 0.206 0.215 0.278 -0.694 -0.807 -0.325 -0.388 0.156 -0.390 
P.p. 0.205 0.274 0.312 -0.239 -0.638 -0.212 -0.613 -0.247 -0.670 
Li.E. 0.414 0.529 0.515 0.689 0.607 0.739 -0.351 0.375 -0.238 
TL 0.915 0.913 0.914 0.046 0.211 -0.072 0.284 -0.120 0.262 
L./L.cd. -0.504 -0.490 -0.598 0.231 -0.061 0.537 -0.526 0.499 -0.069 
P.a./P.p. -0.358 -0.538 -0.592 -0.217 0.093 -0.051 0.370 0.397 0.393 
Lt.c./L.m. -0.411 -0.423 -0.421 0.501 0.526 0.157 0.384 -0.513 0.694 
Lt.c./L. -0.657 -0.728 -0.743 -0.117 0.001 -0.470 0.534 -0.573 0.207 
P.a./L. -0.744 -0.773 -0.785 -0.576 -0.512 -0.455 -0.082 -0.058 -0.309 
Li.E./L. -0.466 -0.413 -0.537 0.649 0.690 0.551 -0.139 0.211 -0.348 
Объясненная дисперсия, % 31.8 35.5 36.9 17.3 20.3 15.9 14.7 12.9 15.4 
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ская высота обитания и расстояние до границы 
ареала, тем выше ранг: 1 – краевые низкогорные 
(выборки 4 – 6), 2 – краевые среднегорные (2 и 
3) и 3 – центральные среднегорные (1). Полу-
ченные результаты показали, что наблюдается 
уменьшение количества достоверно (p < 0.05) 
отличающихся признаков, отражающих половой 
диморфизм, при увеличении гипсометрической 
высоты и расстояния от соответствующего лока-
литета до границы ареала: Банилов (9) → Стеб-
ник (8) → Шепот (8) → Шурдин (7) → Сухой (6) 
→ Горганы (4) R = –0.55; p > 0.05). 

Результаты анализа половых расхождений 
по морфологическим признакам с использовани-
ем коэффициента дивергенции С.Р. Царапкина 
(δ) представлены на рис. 3. В качестве стандарта 
были взяты самцы, поэтому на рисунке отобра-
жены отклонения значений признаков у самок. 
По многим изученным параметрам (как абсо-
лютным значениям, так и индексам) обнаружена 
заметная дивергенция между самцами и самками 
(наибольшие половые различия выявлены по 
признакам L., L.cd., Li.E., TL, P.a./L., Lt.c./L.), ко-
торая для большинства из них имеет одинаковое 
направление во всех изученных выборках. Инте-
ресно, что в ряде случаев наблюдается уменьше-
ние морфологических расхождений между пред-
ставителями разных полов в направлении увели-
чения ранга соответствующей выборки (R = -0.62; 
p > 0.05); Mδ изменяется следующим образом: 
Сухой (1.16) → Банилов (0.93) → Шурдин 
(0.65) → Шепот (0.60) → Стебник (0.59) → Гор-
ганы (0.12).  

В определенной степени закономерности 
снижения уровня различий между самцами и 
самками в градиенте увеличения высоты обита-
ния проявляются при использовании дистанции 
Махаланобиса (RMDa = -0.77, RMDi = -0.77; p > 0.05), 
что подтверждается долей правильно опреде-
ленных особей в каждой выборке (см. табл. 2). 

Итак, различные методы анализа данных 
показывают сходные результаты, которые сви-
детельствуют о более ярко выраженном половом 
диморфизме у карпатских тритонов из локалите-
тов, расположенных на меньших гипсометриче-
ских высотах на границе гор и предгорий (Су-
хой, Банилов и Стебник). Эти местности распо-
ложены на самом краю области распространения 
вида в регионе (Хлус та ін., 2006; Скільський та 
ін., 2007 и др.) (см. рис. 1). Обнаруженные тен-
денции соответствуют известным закономерно-
стям, которые свидетельствуют об усилении 

степени выраженности полового диморфизма в 
популяциях животных, обитающих в экстре-
мальных условиях и на границах своих ареалов 
(Геодакян, 1985; Симонов, 2008 и др.). 
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Рис. 2. Расположение карпатских тритонов в про-
странстве  значений  первой – третьей (а – в)  главных

компонент: самцы (▲), самки (○) 
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Межпопуляционная изменчивость 

Межпопуляционные различия карпатского 
тритона анализировали отдельно для самцов и 

самок. Результаты представлены в табл. 2 и 4, из 
которых видно, что характер изменчивости у 
двух полов несколько отличается. Анализ дина-
мики морфометрических признаков в градиенте 
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Рис. 3. Степень дивергенции  между  самцами и  самками карпатского тритона из шести локалитетов по морфо-
метрическим признакам: 1 – Горганы, 2 – Шурдин, 3 – Шепот, 4 – Стебник, 5 – Банилов, 6 – Сухой 

Таблица 4
Достоверность различий и дистанции Махаланобиса между выборками карпатских тритонов 

из шести локалитетов 
Номера сравниваемых выборок Признак 1–2 1–3 1–4 1–5 1–6 2–3 2–4 2–5 2–6 3–4 3–5 3–6 4–5 4–6 5–6 

Самцы 
L. – – – – ++ – – – +++ – – ++ – ++ +++ 
L.cd. – – – – +++ – – – ++ – – +++ – +++ +++ 
L.m. ++ – – – + – + + +++ – – ++ – + + 
Lt.c. – – – – +++ – – – ++ – – ++ – ++ ++ 
P.a. – – – – – – – – – – – – – – – 
P.p. – – – – – – – – – – – – – – – 
Li.E. – – – – + – – – + – – + – +++ + 
TL – – – – +++ – – – +++ – – ++ – +++ +++ 
L./L.cd. – ++ – – – ++ – – – – ++ ++ + + – 
Lt.c./L. – – – + – – – – – – – – – – – 
P.a./L. – – – – – – – – – – – – + – ++ 
Li.E./L. – – ++ – – – ++ – – ++ – – ++ – – 
P.a./P.p. – – – – – – – – – + – – – – – 
Lt.c./L.m. +++ + – – – – + ++ – – – – – – – 
MDa 1.98 3.44 1.01 1.26 5.05 3.20 2.14 1.52 7.52 2.63 3.15 10.55 2.45 6.96 6.78 
MDi 1.91 2.79 1.05 0.73 4.69 2.78 2.17 1.27 7.57 2.44 2.96 11.19 2.13 7.16 6.92 

Самки 
L. – – – – – – – – + – – ++ – + – 
L.cd. + + – + – – – – +++ – – +++ – ++ +++ 
L.m. – – – – – – – – + – – + + ++ – 
Lt.c. – – – – – – – – – – – + – – – 
P.a. – – – – – – – – – – – + – – – 
P.p. – – – – – – – – – + – – – – – 
Li.E. + – – + – – – – – – – – – – – 
TL ++ + – + – – – – +++ – – +++ – ++ +++ 
L./L.cd. – – – – – – – – – – – + – + + 
Lt.c./L. – – – – – – – – – – – – – – – 
P.a./L. – – – – – – – – – – – – – – – 
Li.E./L. – – – – + – – + – – – – – – – 
P.a./P.p. – ++ – – – + – – – +++ ++ +++ + – + 
Lt.c./L.m. – – – – – – – + – – – – + – – 
MDa 2.27 4.37 2.18 3.11 1.55 2.67 0.35 1.63 3.98 3.89 1.48 8.50 2.07 3.47 5.45 
MDi 2.37 4.56 1.96 3.24 1.61 2.67 0.31 1.57 4.06 3.89 1.35 8.68 1.93 3.52 5.46 

Примечание. Прочерк – достоверные различия отсутствуют, + – p < 0.05, ++ – p < 0.01, +++ – p < 0.001. 
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высоты провели на транссекте Сухой – Стеб-
ник – Шепот – Шурдин. В результате обнаруже-
но некоторое увеличение средних размеров тела 
(L.) у самцов и самок, длины головы (L.m.) и пе-
редних конечностей (P.a.) у самцов, а также об-
щих размеров тела (TL) у самок (см. табл. 2). По 
остальным признакам четких закономерностей 
изменения признаков мы не обнаружили. Сход-
ные результаты для Украинских Карпат были 
получены ранее Н.Н. Щербаком и М.И. Щерба-
нем (1980), которые отмечали отсутствие зако-
номерной изменчивости четырех проанализиро-
ванных ими индексов. 

Самцы из Сухого отличаются от особей из 
других локалитетов меньшими размерами: ста-
тистически достоверные отличия от тритонов из 
остальных выборок обнаружены по длине тела 
(L.), хвоста (L.cd.), общей длине (TL), длине 
(L.m.) и ширине (Lt.c.) головы; L. montandoni из 
других местообитаний различается между собой 
по меньшему количеству параметров (см. табл. 
4). По комплексу признаков наиболее близки 
между собой выборки из Горган и Стебника 
(MDa = 1.01; MDi = 1.05), в то время как самцы 
из Шепота и Сухого сильнее остальных обособ-
лены друг от друга (MDa = 10.55; MDi = 11.19). 
Интересно, что обобщенные межпопуляционные 
различия несколько ниже половых (см. табл. 3 и 
4). Мы обработали полученные матрицы парных 
дистанций Махаланобиса по абсолютным при-
знакам и индексам с помощью кластерного ана-
лиза (результаты представлены на рис. 4, а). 
Оказалось, что весьма похожи между собой три-
тоны из Шурдина и Банилова, а также Горган и 
Стебника, несколько обособлена выборка из 
Шепота, а животные из Сухого характеризиру-

ются наиболее своеобразным обликом (вероят-
но, это в первую очередь можно объяснить их 
мелкими размерами (см. табл. 2)). 

Выявленные особенности изменчивости 
весьма примечательны, если учесть, что пункты 
1 и 4, особи из которых морфологически наибо-
лее близки среди изученных выборок, располо-
жены друг от друга на расстоянии около 85 км в 
разных речных системах (Быстрица-Надворнян-
ская (правый приток Днестра) и Сирет (левый 
приток Дуная) соответственно) и обитают в раз-
личающихся экологических (в первую очередь 
климатических) условиях.  

У самок наблюдается несколько иная 
структура межпопуляционного сходства: наибо-
лее близки по абсолютным размерам и пропор-
циям особи из Шурдина и Стебника (MDa = 
= 0.35; MDi = 0.31), между которыми не обнару-
жено статистически достоверных отличий ни по 
одному из комплекса проанализированных при-
знаков (см. табл. 4). Наиболее сильно морфоло-
гические различия выражены у особей из Шепо-
та и Сухого (MDa = 8.50; MDi = 8.68), что соот-
ветствует результатам, полученным для самцов. 

На рис. 4, б видно, что изученные выборки 
самок разделились на три кластера, причем один 
из них сформирован выборками из довольно близ-
ко расположенных пунктов (Шепот и Банилов, 
около 10 км), второй – группами из Стебника и 
Шурдина (около 20 км); третий кластер образо-
вали тритоны из Сухого и Горган (около 85 км). 

При рассмотрении степени сопряженности 
географической дистанции между выборками и 
степени их различий по комплексу морфометри-
ческих признаков была обнаружена слабая взаи-
мосвязь этих параметров у представителей  обоих 
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Рис. 4. Дендрограммы сходства карпатского тритона: а – самцы, б – самки 
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полов (абсолютные признаки: самцы (R = -0.27), 
самки (R = 0.12); индексы: самцы (R = -0.31), 
самки (R = 0.14)), хотя во всех случаях показате-
ли статистически недостоверны (p > 0.05). Воз-
можно, это является следствием обитания вида в 
горах, где, как известно, на относительно не-
больших территориях наблюдается значительное 
разнообразие условий существования, оказы-
вающих определенное влияние на формирование 
фенотипического облика тритонов. 

На рис. 5 представлены профили морфоло-
гической дивергенции самцов и самок карпат-
ских тритонов, построенные на основании рас-
чета δ для каждого признака (в качестве стан-
дарта приняты самцы и самки из Горган). Харак-
тер дивергенции у представителей разных полов 
заметно отличается, что, вероятно, объясняется 
неодинаковым влиянием на формирование мор-
фологического облика самцов и самок условий 
обитания и других факторов.  

В целом наблюдается увеличение средних 
значений уровня морфологической дивергенции 
самцов при усилении различий в экологических 

(прежде всего климатических) условиях обита-
ния соответствующих популяций: Сухой (-0.64) 
→ Банилов (-0.08) → Шепот (-0.04) → Стебник 
(0.03) → Шурдин (0.04). Для самок выявлена 
противоположная закономерность – у них отме-
чено уменьшение степени дивергенции: Шепот 
(0.40) → Стебник (0.39) → Шурдин (0.38) → Ба-
нилов (0.30) → Сухой (0.13). Можно предполо-
жить, что на формирование фенотипического 
облика самцов в значительной степени влияют 
экологические условия обитания, в то время как 
у самок изменчивость, вероятно, определяется 
другими факторами (какими именно, пока неиз-
вестно). Самцы, являясь «авангардом» популя-
ции, в большей степени подвергаются действию 
естественного отбора; вследствие более узкой 
наследственной нормы реакции и меньшей пла-
стичности (Геодакян, 1985) преобразование внеш-
него облика, как результата адаптаций к условиям 
среды, вероятно, проходит у них быстрее (в эво-
люционном масштабе времени), чем у самок. 

Дискриминантный анализ показал, что на-
дежность отнесения карпатских тритонов к сво-
им группам при использовании семи абсолют-
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Рис. 5. Профиль морфологической дивергенции карпатского тритона из различных популяций от стандарта (Гор- 
ганы): Шурдин (2), Шепот (3), Стебник (4), Банилов (5), Сухой (6): а – самцы, б – самки 
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ных признаков относительно низкая – у самцов 
правильно определены 56.9% особей (этот пока-
затель варьирует от 21.4 (Банилов) до 75.8 (Гор-
ганы)), у самок – 50.0% (0.0 (Шурдин) – 69.0 
(Шепот)). При использовании шести индексов 
наблюдается похожая картина: количество пра-
вильно определенных самцов составило в сред-
нем 49.1% (7.14 (Банилов) – 60.6 (Горганы)), са-
мок – 49.2% (0.0 (Шурдин) – 65.5 (Стебник)). 
Таким образом, самцы из различных выборок 
сильнее дифференцированы морфологически по 
комплексу абсолютных признаков, чем самки. 
Это в некоторой степени подтверждает предпо-
ложение о более сильном влиянии экологиче-
ских условий обитания на формирование фено-
типического облика самцов, нежели самок. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Полученные нами данные свидетельству-
ют о том, что половой диморфизм у карпатского 
тритона проявляется прежде всего в увеличении 
размеров самок. У самцов половой отбор на-
правлен на удлинение конечностей (как следст-
вие их повышенной двигательной активности), у 
самок – на увеличение относительной длины ту-
ловища без головы (что обусловлено необходи-
мостью вынашивания икры). Очевидно, такие 
приспособления увеличивают репродуктивный 
успех тритонов и дают возможность особям с 
оптимальным уровнем их развития оставить 
больше потомков. 

Результаты исследований показывают, что 
у самцов и самок карпатских тритонов из разных 
локальных местообитаний изменяется не только 
степень морфометрической дифференциации, но 
и ее структура. Это выражается в усилении по-
ловых различий в краевых низкогорных популя-
циях (Стебник, Банилов и Сухой), а также в про-
явлении здесь диморфизма по признакам, досто-
верная статистическая разница по которым не 
обнаружена у тритонов, обитающих на большей 
высоте ближе к центральной части ареала (Гор-
ганы, Шурдин и Шепот). Можно предположить, 
что здесь меньше давление полового отбора, 
вследствие более низкой плотности населения 
карпатских тритонов в нерестовых водоемах (по 
нашим данным, средняя плотность в низкогор-
ных популяциях составляет 8.2 – 10.0, а в сред-
негорных – 1.7 – 6.5 особ./м2). Эти результаты 
подтверждают имеющиеся сведения о более 
сильной выраженности полового диморфизма в 
популяциях животных, обитающих в экстре-

мальных условиях на границе видового ареала 
(Геодакян, 1985; Симонов, 2008 и др.). 

Анализ межпопуляционной изменчивости 
морфометрических признаков не обнаружил чет-
ких географических закономерностей: у пред-
ставителей обоих полов самые значительные 
различия по комплексу признаков наблюдаются 
между животными из расположенных относи-
тельно недалеко друг от друга локалитетов, в то 
время как тритоны из отдаленных пунктов более 
похожи морфологически. Отмеченная слабая 
корреляция между географическим расстоянием 
и уровнем межпопуляционной морфологической 
дифференциации, возможно, свидетельствует о 
заметном влиянии на формирование морфологи-
ческого облика популяций экологических усло-
вий локальных местообитаний. Прежде всего это 
относится к самцам, у которых зарегистрировано 
увеличение уровня морфологической диверген-
ции в градиенте усиления различий в условиях 
обитания. 
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The intra- and interpopulation variability of Carpathian newt (Lissotriton montandoni) from six points on 
the north-eastern macroslope of the Ukrainian Carpathians is analyzed. Males have shorter bodies and 
some specific proportions, namely, longer limbs and shorter trunks, as compared to females. We have 
found a decrease of the morphological male-female divergence level along the gradient of the hypsomet-
ric height and the distance from the distributional limits. 
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В лаборатории исследовали изменение абиотических условий среды (t°C, pH, O2%) в течение онтогенеза ли-
чинок Rana temporaria L. и Bufo bufo L. при изолированном содержании и в группах с разной плотностью: 
низкой, высокой и высокой с дополнительной продувкой воздухом. Показано, что изменение температуры не 
зависит от объема воды и способа содержания личинок. Уровень рН несколько снижается по мере развития 
особей (на 1 – 1.5 ед. рН, причем при высокой плотности сильнее, чем при низкой), но не достигает порога 
толерантности особей, определяемого как рН = 5.0 (Freda, 1986). Количество растворенного кислорода в про-
цессе развития мало изменяется у одиночек и при продувке воздухом. В группах резкое снижение O2% на-
блюдается в середине периода свободно плавающей личинки (у личинок лягушки в 3 – 5, у личинок жабы в 
5 – 7 раз), что выходит за границу толерантности, определяемую как 2.0 – 3.0 мг/л (Costa, 1967). На этом фоне 
повышение плотности приводит к усилению гибели и замедлению процессов роста и развития особей. До-
полнительная продувка является стрессирующим воздействием из-за постоянного потока пузырьков воздуха, 
создающего течение воды. Это приводит к сильной задержке роста и развития, высокой смертности особей и 
изменению формы их тела. Личинки серой жабы оказались более чувствительны к повышению плотности, 
продувке и к недостатку кислорода, чем личинки травяной лягушки. Высказывается предположение, что уг-
нетающее воздействие «эффекта группы» в лабораторных условиях может быть в значительной степени свя-
зано с ухудшением абиотических условий жизни личинок.  
Ключевые слова: личинки Rana temporaria, личинки Bufo bufo, онтогенез, абиотические условия среды, 
плотность.  

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Изучение адаптаций животных, связанных 
с изменением плотности популяций, является 
одной из наиболее интересных задач эволюци-
онной экологии. Прекрасной моделью для этого 
являются личинки бесхвостых амфибий. На из-
менение плотности группы они чутко реагируют 
изменением основных параметров онтогенеза – 
темпов роста и развития (см. обзоры Роус, Роус, 
1964; Мина, Клевезаль, 1976; Щварц и др., 1976). 
C развитием концепции eco-devo развернулись 
исследования, показывающие тесную связь осо-
бенностей формирования некоторых морфоло-
гических признаков (например, размеров и фор-
мы хвоста и плавниковой складки, формы тела, 
структуры головы и ротового аппарата и др.) от 
таких экологических факторов, как число сосе-
дей, наличие конкурентов, присутствие хищни-
ков, состав пищи и пр. (Гилберт, 2004; Laurila et 
al., 2002; Vences et al., 2002). Однако практиче-
ски нет работ, где бы прослеживалось изменение 
основных абиотических параметров, сопутст-

вующих указанным выше особенностям в усло-
виях жизни личинок.  

Обычно считается, что формирование 
морфофизиологических особенностей особей 
при разном составе группы можно объяснить 
различием в концентрации личиночных экзоме-
таболитов в воде (Шварц и др., 1976), зритель-
ными и тактильными контактами особей (Was-
sersug, Hessler, 1971; Foster, McDiarmid, 1982) 
или влиянием жизнедеятельности бесхлоро-
фильных водорослей (Licht, 1967; Beebee, 1991). 
Но возникает вопрос: могут ли изменения в со-
ставе абиотических факторов среды, сопровож-
дающие жизнь личинок в группах с различной 
плотностью, сами по себе провоцировать ослаб-
ление жизнеспособности и изменение состояния 
особей? Для проверки данного предположения в 
группах головастиков разной плотности в тече-
ние всего периода личиночного развития мы 
следили за изменениями в содержании кислоро-
да, кислотности и температуры. Параллельно 
оценивали жизнеспособность, темпы роста и раз- 
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вития личинок. Исследования проводили на ли-
чинках двух видов бесхвостых амфибий: травя-
ной лягушки (Rana temporaria Linné, 1758) и се-
рой жабы (Bufo bufo Linné, 1758). 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследования проводили в лаборатории на 
биологической станции МГУ, расположенной 
около г. Звенигорода в Одинцовском районе Мо-
сковской области. Икру для эксперимента брали 
из расположенных рядом со станцией водоемов, 
где имеются естественные многолетние нерести-
лища травяной лягушки и серой жабы. Так как 
серая жаба откладывает икру позже, чем травя-
ная лягушка, для возможной нивелировки разли-
чий в сроках постановки эксперимента были 
взяты наиболее поздние кладки лягушки. Тем не 
менее разница между видами составляет 10 су-
ток. Фрагменты от 5 – 6 кладок икры помещали 
в лаборатории в тазы с водой. Воду для экспе-
римента брали из артезианской скважины, кото-
рая отчасти питает и пруд и имеет слабо щелоч-
ную реакцию. После выклева головастиков каж-
дого вида на стадии редукции наружных жабр 
рассаживали по экспериментальным емкостям. 
Для каждого вида поставлено четыре варианта 
опыта с разными условиями. Особи содержались 
поодиночке (1) и в группах: в условиях нормаль-
ной плотности (2), в условиях повышенной плот-
ности (3), в условиях повышенной плотности с 
постоянной продувкой воздухом (4). Традицион-
но нормальной считается плотность содержания 
личинок, равная 3-м головастикам на 2 л воды 
(Щварц и др., 1976). Одиночные головастики 
помещались в стеклянные емкости D = 9 см и 
высотой 11 см в 0.7 л воды, всего 15 емкостей. 
Группы содержались в стеклянных аквариумах, 
размером 40 × 20 × 25 см в 20 л воды. При нор-
мальной плотности в аквариум сажали по 30 го-
ловастиков, при высокой – по 150 головастиков. 
В 4-м варианте опыта сразу после помещения 
головастиков в аквариум включали круглосу-
точную продувку воздухом низкой интенсивно-
сти от стандартного компрессора для домашних 
аквариумов. 2-й, 3-й и 4-й варианты опыта ста-
вили в 3 повторностях (по 3 аквариума). Экспе-
римент проводили при комнатной температуре, 
которая естественным образом изменялась вслед 
за изменениями погодных условий. Воду в емко-
сти доливали по мере испарения, но после про-
меров сменяли по 3 – 4 л воды и специальным 
шлангом с сеточкой на конце отсасывали нако-
пившийся на дне осадок. Кормили головастиков 

вареной крапивой с добавлением измельченного 
в порошок корма для тритонов и черепах. До 
рассадки головастиков по емкостям и после нее 
регулярно каждые 7 – 8 дней в емкостях измеря-
ли % насыщения воды кислородом и температу-
ру (с помощью портативного анализатора рас-
творенного кислорода «Марк – 201») и величину 
рН (полевым рН-метром марки pH-410 «Акви-
лон»). После этого из каждого аквариума слу-
чайным образом вылавливали по 15 головасти-
ков для измерений. Размер тела в мм от конца 
морды до заднего края анального отверстия оп-
ределяли с помощью бинокулярной линейки, 
положив головастика на левый бок. Стадию раз-
вития определяли по таблицам нормального раз-
вития для травяной лягушки (Дабагян, Слепцова, 
1975). Метаморфизировавших особей (сразу по-
сле появления второй передней конечности) вы-
лавливали из воды и измеряли длину их тела с 
брюшной стороны, так как здесь хорошо видно 
анальное отверстие. Влияние условий содержа-
ния (вариантов опыта) и повторностей (аквариу-
мов) на темпы роста и развития особей каждого 
вида оценивали с помощью двухфакторного 
дисперсионного анализа (иерархическая схема 
для случайных и фиксированных градаций фак-
торов, равномерный комплекс). Для дальнейше-
го анализа показания абиотических факторов по 
трем повторностям были объединены. Досто-
верность различий в значениях абиотических 
факторов в пустых аквариумах (до посадки туда 
головастиков) и после их посадки оценивали по 
критерию Манна – Уитни. Головастиков в емко-
сти сажали сразу после снятия показаний прибо-
ров. При обработке данных использовали про-
граммы Excel и Statistika-6. Все особи, успешно 
прошедшие метаморфоз, выпущены в природу 
вблизи родных водоемов. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ 

Изменение абиотических факторов. В 
табл. 1 приведены значения содержания кисло-
рода, температуры и кислотности до (пустые ак-
вариумы) и после начала эксперимента, когда 
головастики прожили в емкостях по пять суток 
(в емкостях с продувкой – одни сутки). Голова-
стики жабы посажены на 10 дней позже, чем го-
ловастики лягушки, поэтому их развитие проис-
ходит в условиях более высокой температуры. В 
емкостях с личинками B. bufo при любой плот-
ности значения температуры после посадки го-
ловастиков увеличиваются вслед за температу-
рой воздуха на 5 – 7°С, а показания кислорода 
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снижаются. Можно предположить, что снижение 
количества кислорода связано с возрастанием 
температуры среды. Однако в емкостях с голо-
вастиками R. temporaria, где изменения темпера-
турного режима практически не происходит 
(разница менее 1°С, кроме емкости с продув-
кой), снижение уровня кислорода у одиночек и 
при высокой плотности существенно больше, 
чем при таких же условиях жизни у B. bufo. Сле-
довательно, несмотря на несомненно сущест-
вующую обратную связь между уровнем содер-
жания кислорода и температурой, изменение со-
держания кислорода в воде после посадки голо-
вастиков связано также с началом их жизнедея-
тельности (дыхание, окисление продуктов обме-
на, пищевых частиц и пр.). При включении про-
дувки уровень кислорода возрастает даже при 
одновременном повышении температуры воды. 
Изменения рН менее очевидны, но наблюдается 
слабая тенденция к увеличению щелочности по-
сле посадки головастиков у обоих видов. 

На рис. 1 приведены значения исследуе-
мых факторов на протяжении всего онтогенеза 
личинок. Ход температурных кривых совпадает 
во всех вариантах опыта и идентичен у обоих 
видов (учитывая различия в начальных значени-
ях, связанные с более поздней посадкой личинок 
серой жабы). Изменение температуры воды у 
групп головастиков и у изолированных личинок 
(одиночки) следует за изменением температуры 
воздуха (рис. 2), но с меньшими колебаниями, 
что и понятно, учитывая теплоемкость воды и 
буферное действие воздуха в помещении. Таким 
образом, жизнедеятельность личинок при любых 

условиях содержания не влияет на особенности 
изменения температурного режима в среде их 
обитания. Изменение кислотности после посадки 
головастиков в течение их онтогенеза у обоих 
видов имеет тенденцию к снижению значений 
рН, т.е. вода постепенно закисляется, хотя раз-
личия в начальных и конечных значениях рН не-
велики: от 1 до 1.5 ед. рН. Наиболее сильно ки-
слотность увеличивается в группах личинок се-
рой жабы с нормальной и высокой плотностью. 
У одиночных головастиков и в группах с про-
дувкой вода закисляется слабее и динамика по-
казателей очень сходна. Кислотность среды у 
головастиков лягушки сначала всегда немного 
(но недостоверно) выше, чем у головастиков жа-
бы, но затем значения рН становятся практиче-
ски одинаковыми (см. рис. 1). 

Изменение уровня кислорода при разных 
условиях жизни головастиков имеет свои осо-
бенности. Содержание кислорода в воде у обоих 
видов со временем постепенно снижается, при-
чем в группах с нормальной и высокой плотно-
стью это снижение выражено наиболее сильно 
(см. рис. 1). У личинок серой жабы при изолиро-
ванном содержании и в группе с нормальной 
плотностью (то есть при одинаковом количестве 
воды на одну особь) падение количества кисло-
рода идет сходными темпами до начала июня, 
затем в группе оно резко увеличивается, и ход 
кривой становится похожим на таковой в груп-
пах с высокой плотностью. У одиночек с этого 
момента и до конца развития содержание кисло-
рода оказывается вдвое выше, чем в группах. 
Эти изменения происходят, когда головастики 

Таблица 1
Значения абиотических факторов до и после посадки головастиков при различных условиях содержания 

Одиночки Нормальная плотность Высокая плотность Продувка Факторы Виды Параметры до после до после до после до после 
Х±m 15.2±0.102 14.6±0.040 13.9±0.410 14.0±0.321 13.4±0.285 13.8±0.145 13.0±0.153 16.6±0.033Л 
Z; p 4.169 0.000 -0.436 0.663 -1.091 0.275 -1.964 0.050 
Х±m 11.7±0.120 17.5±0.074 10.2±0.367 17.1±0.233 9.9±0.318 17.0±0.265 13.3±0.451 16.6±0.100

Температура, 
°C 

Ж 
Z; p -4.666 0.000 -1.964 0.050 -1.964 0.050 -1.964 0.050 
Х±m 100.6±0.326 90.1±0.604 97.4±0.698 92.2±1.337 96.6±0.696 69.7±1.084 87.5±0.484 93.3±0.874Л 
Z; p 4.666 0.000 1.964 0.050 -1.964 0.050 -1.964 0.050 
Х±m 102.2±0.421 96.9±0.250 98.4±0.601 92.1±0.524 97.4±0.994 79.7±1.300 85.2±1.102 93.4±0.689

Кислород, % 

Ж 
Z; p 4.666 0.000 1.964 0.050 -1.964 0.050 -1.964 0.050 
Х±m – – – – – – 8.48±0.009 8.84±0.075Л 
Z; p – – – – – – -1.964 0.050 
Х±m 8.83±0.012 9.16±0.009 8.88±0.017 9.1±0.010 8.84±0.039 8.94±0.017 8.44±0.017 8.85±0.019

pH 

Ж 
Z; p -4.666 0.000 -1.964 0.050 -1.528 0.127 -1.964 0.050 

Примечания. Л – травяная лягушка, Ж – серая жаба. Во всех вариантах опыта для лягушки измерения 
проводились до посадки головастиков 7.05 и после посадки 13.05; для серой жабы – 17.05 и 22.05. Головасти-
ков сажали сразу после измерения показаний. Число измерений у «одиночек» n = 15, в группах n = 3. Достовер-
ные различия выделены жирным шрифтом (критерий Манна – Уитни). 
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находятся на 40 – 42-й стадиях развития (разви-
тая почка задних конечностей и начало форми-
рования коленного сустава). До этого периода в 
группах с высокой плотностью количество ки-
слорода уменьшается наиболее интенсивно по 
сравнению с другими условиями жизни. На гра-
фиках видно, что в начале июня во всех группах 
содержание кислорода повышается (особенно 
резко при высокой плотности). Это совпадает с 
понижением температуры воды на три градуса. 
Однако при разных условиях содержания изме-
нения выражены с разной интенсивностью, а у 
одиночек изменений в режиме содержания ки-

слорода в это время вовсе не наблюдается. При 
высокой плотности личинок, но с дополнитель-
ной подачей воздуха снижение уровня кислоро-
да в воде практически не происходит, то есть 
особенности состава групп заметно сказываются 
на качестве среды их обитания. 

Похожая картина наблюдается и у личинок 
травяной лягушки. При наличии продувки уро-
вень содержания кислорода практически не ме-
няется, слегка снижаясь в конце развития. Сход-
ный высокий уровень содержания кислорода на-
блюдается у одиночек до 23 мая (начало периода 
свободно плавающей личинки, 40-я стадия), за-
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Рис. 1. Динамика абиотических факторов при разных условиях содержания личинок: а – травяной лягушки, б –
серой жабы. Плотность содержания личинок: 1 – одиночки, 2 – нормальная, 3 – высокая, 4 – высокая с дополни-

тельной продувкой воздухом 
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тем он постепенно снижается, становясь ниже, 
чем в группах с продувкой, но оставаясь вдвое 
выше, чем в группах с нормальной и высокой 
плотностью без продувки. При нормальной 
плотности содержание кислорода сначала выше, 
чем в группе с высокой плотностью, затем (по-
сле наступления 40 – 41-й стадии к 23 мая) срав-
нивается с ней. В группах с высокой плотностью 
с самого начала развития наблюдается наиболее 
низкий уровень содержания кислорода. По дос-
тижении личинками 40-й стадии (к 23 мая) он 
резко повышается и затем постепенно падает. 
Точка повышения содержания кислорода при 
высокой плотности совпадает с резким скачком 
при повышении температуры воды на 7°С, что 
не позволяет объяснить это изменение чисто фи-
зическими закономерностями. Таким образом, с 
началом периода свободно плавающей личинки 
(40 – 41-я стадии) наблюдается снижение содер-
жания уровня кислорода в воде, особенно ярко 
выраженное в группах головастиков серой жабы 
и, скорее всего, напрямую не связанное с изме-
нением температурного режима. Отметим, что у 
обоих видов в начале данного периода в группах 
с высокой плотностью происходит резкий ска-
чок повышения содержания кислорода, который 
трудно объяснить. 

 

 
Так как существует известная физическая 

зависимость между температурой воды и содер-
жанием в ней кислорода, мы рассчитали коэффи-
циенты корреляции между этими двумя парамет-
рами за все время эксперимента. Результаты при-
ведены в табл. 2. Наблюдается выраженная отри-
цательная зависимость между содержанием ки-

слорода и температурой воды в аквариумах, хотя 
значения Rsp различаются у обоих видов амфибий 
при разных условиях содержания. Исключение 
представляют одиночные головастики лягушек, 
где эта связь не прослеживается (Rsp = -0.12). У 
одиночных личинок жаб, напротив, связь между 
исследуемыми параметрами высока и достовер-
на (Rsp = -0.71, р = 0.047). В группах этого вида 
значение коэффициента корреляции достаточно 
высоко, но не значимо. При высокой плотности 
значения коэффициента корреляции несколько 
ниже, чем при нормальной плотности и продув-
ке (табл. 2). В группах личинок травяной лягуш-
ки наблюдается сходная тенденция: высокие (и 
значимые) коэффициенты корреляции наблюда-
ются в группах с нормальной плотностью и про-
дувкой, при высокой плотности значения сни-
жаются и становятся недостоверными. Таким 
образом, в группах у обоих видов самая слабая 
зависимость между содержанием в воде кисло-
рода и температурой среды наблюдается при вы-
сокой плотности личинок, при снижении плот-
ности или при включении продувки связь между 
этими абиотическими факторами становится бо-
лее выраженной. Это говорит о том, что присут-
ствие личинок амфибий заметно сказывается на 
насыщенности воды кислородом и, очевидно, 
при большом количестве особей естественные 
физические зависимости нарушаются более су-
щественно. 

 
Таблица 2 

Зависимость содержания кислорода в воде 
от ее температуры (Rsp) 

Плотность содержания N Rsp t(N-2) p 
 Травяная лягушка 

Изолированное 8 -0.12 -0.294 0.7789 
Нормальная 9 -0.78 -3.334 0.0125 
Высокая 11 -0.55 -1.999 0.0767 
Высокая с продувкой 8 -0.79 -3.111 0.0208 
 Серая жаба 
Изолированное 8 -0.71 -2.500 0.0465 
Нормальная 8 -0.62 -1.931 0.1017 
Высокая 9 -0.53 -1.668 0.1392 
Высокая с продувкой 8 -0.67 -2.191 0.0710 

Примечание. Достоверные различия выделены 
жирным шрифтом. 

 
Рассмотрим более подробно межвидовые 

особенности в использовании среды. В табл. 3 
приведены средние значения параметров абио-
тических факторов за все время развития личи-
нок для обоих видов амфибий. Существенные 
различия наблюдаются только по количеству со-
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Рис.  2.  Изменение  температуры  воздуха  во   время

эксперимента 
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держания кислорода в воде у изолированных го-
ловастиков: у личинок травяной лягушки оно 
выше (достоверность различий равна 0.002 по 
критерию Манна – Уитни).  

 
Таблица 3 

Средние показатели абиотических факторов 
за весь период развития (Х±m) 

Фактор Плотность Вид tºС O2 % pH 
Одиночки Л 15.48±0.932 76.06±5.002 8.64±0.137 
 Ж 17.15±0.809 69.57±5.923 8.61±0.154 
Нормальная Л 15.32±0.890 49.76±9.376 8.25±0.094 
 Ж 16.84±0.783 47.89±11.548 8.37±0.189 
Высокая Л 16.43±1.085 35.72±5.143 8.09±0.088 
 Ж 17.43±0.997 33.88±9.176 8.20±0.143 
Продувка Л 17.25±1.133 84.05±2.839 8.43±0.117 
 Ж 17.65±0.950 86.30±3.146 8.53±0.121 

Примечания. Л – травяная лягушка. Ж – серая 
жаба. Жирным шрифтом выделены достоверные раз-
личия между видами (р = 0.002). 

 
На рис. 3 показано попарное сравнение 

кривых уровня содержания кислорода у двух ви-
дов в течение всего развития (данные приводят-
ся не по числам, а по последовательным проме-
рам, что позволяет совместить начальную точку 
измерений у обоих видов). Видно, что снижение 
уровня кислорода у одиночных личинок жабы 
начинается сразу после их помещения в емкости, 
тогда как у личинок лягушки уровень кислорода 
снижается только в середине периода свободно 
плавающей личинки (стадия 45 – 46). То есть на 
стадиях наружных жабр, закладки внутренних 
жабр, недифференцированной почки задних ко-
нечностей и начальных этапах развития задних 
конечностей жизнедеятельность личинок лягуш-
ки слабо сказывается на содержании кислорода в 
воде. Сравнение групп головастиков по содер-
жанию кислорода (см. рис. 3) показывает, что в 
группах с продувкой на всем протяжении разви-
тия личинок различий между видами не наблю-
дается. В противоположность изолированным 
головастикам, в группах с нормальной и высо-
кой плотностью у жаб уровень кислорода на 
протяжении первой половины периода развития 
выше, чем у лягушек и сравнивается с ними по-
сле 13 июня. В это время головастики лягушек 
вступают во вторую половину своего развития 
(стадия 45-я при высокой и 47-я при низкой 
плотности), а головастики жаб находятся еще в 
середине периода свободно плавающей личинки 
(стадии 41-я и 44-я соответственно). Из этого 
можно заключить, что головастики серой жабы 
более интенсивно потребляют кислород, чем го-

ловастики травяной лягушки. Таким образом, 
изменение во времени абиотических параметров 
среды существенно зависит от количества и спо-
соба размещения личинок (одиночки – группы) и 
показывает выраженные видоспецифические осо-
бенности. 
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Рис. 3. Изменение количества кислорода в воде у ли-
чинок серой жабы (1) и травяной лягушки (2): а –
изолированные особи; плотность в группах: б – нор-
мальная,  в – высокая,  г – высокая  с  дополнительной

продувкой воздухом 
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Изменение параметров жизнеспособно-
сти личинок. Жизнеспособность личинок скла-
дывается из оценки темпов их роста, развития и 
выживаемости особей по завершении метамор-
фоза. Результаты дисперсионного анализа (см. 
методику) показали, что для личинок и сеголе-
ток травяной лягушки высоко значимым оказа-
лось влияние условий содержания (плотности и 
продувки) как для размеров тела, так и для ста-
дий развития (табл. 4). Влияние повторностей, то 
есть особенностей жизни группы в каждом аква-
риуме, напротив, всегда незначимо. Для личинок 
и сеголеток серой жабы по обоим признакам 
влияние условий содержания также оказалось 
высоко значимым, а особенности группы (аква-
риума) проявляются в самом начале развития 
(при первом промере), однако в дальнейшем они 
нивелируются и снова проявляются у сеголеток, 
но только по одному признаку «размер тела». 
Так как эти различия у жабы невелики, а у ля-
гушки они не проявляются вовсе, для анализа 
результатов мы объединили данные по трем по-
вторностям внутри каждого варианта опыта. 

При одиночном содержании у головасти-
ков обоих видов гибели не происходило, то есть 
наблюдалась 100%-ная выживаемость. Нулевая 
смертность наблюдалась в группах с нормальной 

плотностью у травяной лягушки, при повыше-
нии плотности смертность у этого вида возрас-
тала до 23.6%. У серой жабы более существен-
ное повышение смертности происходит уже в 
группах с нормальной плотностью (35.6%), при 
повышении плотности возрастает и гибель голо-
вастиков (67.1%). Самая высокая смертность у 
обоих видов была в группах с продувкой возду-
хом (73.3% у травяной лягушки и 74.0% у серой 
жабы). Таким образом, наилучшими условиями 
для завершения развития оказывается изолиро-
ванное содержание, а для лягушки также нор-
мальная плотность, а наихудшими – высокая 
плотность с дополнительной продувкой возду-
хом. В нашем эксперименте проявилось различ-
ное отношение к плотности группы у двух видов 
амфибий. Серая жаба сильнее реагировала на 
повышение плотности, чем травяная лягушка. 

На рис. 4 показаны усредненные по трем 
повторностям траектории роста и развития голо-
вастиков. Хорошо видно, что темпы роста и раз-
вития у изолированных головастиков и голова-
стиков в группе с нормальной плотностью прак-
тически полностью совпадают у обоих видов. 
Также хорошо совмещается ход кривых в груп-
пах с высокой плотностью и с продувкой. Осо-
бенно четкое совпадение этих пар кривых на-

Таблица 4
Влияние условий содержания (А) и повторностей (Б) на рост и развитие личинок 

по результатам двухфакторного дисперсионного анализа (e – условия внутри групп или ошибка) 

Признак Размер тела Стадия развития Виды Промеры 
Факторы df MS dfe MSe F p df MS dfe MSe F p 

1 А 2 24.147 130 65.535 0.368 0.6925 2 23.172 130 0.402 57.610 0.0000
 Б 2 73.742 130 65.535 1.125 0.3277 2 0.650 130 0.402 1.616 0.2027
2 А 2 240.947 130 0.857 281.022 0.0000 2 165.717 130 1.022 162.073 0.0000
 Б 2 1.105 130 0.857 1.289 0.2790 2 0.039 130 1.022 0.038 0.9627
3 А 2 364.788 130 1.012 360.500 0.0000 2 150.350 130 1.429 105.241 0.0000
 Б 2 0.069 130 1.012 0.068 0.9342 2 1.006 130 1.429 0.704 0.4965
4 А 2 322.005 130 0.832 387.221 0.0000 2 197.486 130 1.465 134.830 0.0000
 Б 2 0.059 130 0.832 0.071 0.9318 2 0.003 130 1.465 0.002 0.9980

Сеголетки А 2 177.196 193 0.375 472.096 0.0000 2 14236.167 229 142.438 99.946 0.0000

Тр
ав
ян
ая

 л
яг
уш

ка
 

 Б 2 1.106 193 0.375 2.947 0.0549 2 286.936 229 142.438 2.014 0.1357
1 А 2 21.686 130 0.305 71.006 0.0000 2 2.489 130 0.100 24.974 0.0000
 Б 2 1.461 130 0.305 4.783 0.0099 2 0.650 130 0.100 6.522 0.0020
2 А 2 76.053 130 0.450 169.053 0.0000 2 83.859 130 0.369 227.062 0.0000
 Б 2 0.358 130 0.450 0.795 0.4539 2 2.471 130 0.369 6.691 0.0017
3 А 2 118.734 130 0.734 161.716 0.0000 2 187.267 130 0.904 207.091 0.0000
 Б 2 0.012 130 0.734 0.016 0.9844 2 0.672 130 0.904 0.743 0.4775
4 А 2 186.646 130 1.234 151.207 0.0000 2 173.411 130 10.796 16.063 0.0000
 Б 2 1.154 130 1.234 0.935 0.3952 2 17.793 130 10.796 1.648 0.1964
5 А 2 142.435 130 0.887 160.647 0.0000 2 16.563 130 2.533 6.540 0.0020
 Б 2 1.324 130 0.887 1.493 0.2284 2 7.963 130 2.533 3.144 0.0464

Сеголетки А 2 59.435 139 0.303 196.215 0.0000 2 4312.563 139 61.405 70.232 0.0000

С
ер
ая

 ж
аб
а 

 Б 2 1.113 139 0.303 3.673 0.0279 2 18.521 139 61.405 0.302 0.7401
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блюдается у личинок серой жабы. В первых двух 
вариантах содержания личинки  растут  и  разви- 
ваются гораздо более быстрыми темпами, чем 
при дополнительных нагрузках, связанных с 
большим числом соседей и продувкой (3-й и 4-й 
варианты опыта). Как отмечалось ранее, в по-
следних двух вариантах содержания наблюдает-
ся высокая гибель особей, уменьшающая со вре-
менем плотность личинок (особенно выраженная 
у жабы). Однако это не приводит к улучшению 
условий жизни и темпы роста и развития личи-
нок не возрастают. Таким образом, совпадение 
темпов роста и развития в 1-м и 2-м вариантах 
связано с одинаковым количеством воды на 
1 особь, независимо от числа непосредственных 
соседей на занимаемом жизненном пространстве 
(изолированные особи или группа с нормальной 
плотностью). Увеличение числа соседей на та-
кой же объем аквариума приводит к снижению 
темпов онтогенеза и добавление продувки не 
изменяет ситуацию. Однако увеличение смерт-
ности личинок при высокой плотности и осо-
бенно при включении продувки может изменить 
внутригрупповые отношения между особями, 
что должно сказаться на конечном результате 

развития – сроках метаморфоза и размерах сего-
леток. 

В табл. 5 приведены сравнительные дан-
ные по продолжительности развития и размерам 
тела завершивших метаморфоз сеголеток. И у 
травяной лягушки, и у серой жабы размеры тела 
и длительность развития у выращенных в изоля-
ции особей сходны с таковыми у особей в груп-
пах с нормальной плотностью. Также высоко 
сходство по этим признакам между особями из 
группы с высокой плотностью и с продувкой. У 
обоих видов в первом случае наблюдаются мак-
симально быстрое развитие и наиболее крупные 
размеры тела, во втором – самое продолжитель-
ное развитие и маленькие размеры тела. Размеры 
тела у травяной лягушки всегда больше, чем у 
серой жабы (различия высоко достоверны, см. 
примечание к табл. 5). В таблице указаны коэф-
фициенты вариации по исследуемым признакам 
у метаморфизирующих особей. При усилении 
нагрузки (увеличение плотности, продувка) по 
сравнению с изолированными особями вариа-
бельность сроков развития существенно возрас-
тает – у травяной лягушки в 4 – 6 раз, у серой 
жабы почти в  4  раза.  Вариабельность  размеров 
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Рис. 4.  Размеры и стадии развития личинок: а –  травяной лягушки, б –  серой жабы. Условные обозначения см.

на рис. 1 
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тела при повышении плотности и продувке воз-
растает у травяной лягушки в 2.6 раза, а у жабы 
почти не изменяется по сравнению с одиночка-
ми, у которых наблюдается самая высокая из-
менчивость по данному признаку. Присутствие 
соседей при нормальной плотности снижает из-
менчивость по размерам тела у личинок жабы. 
Дальнейшее неблагоприятное изменение усло-
вий, очевидно, должно было бы повышать дис-
персию (слабая тенденция к этому есть), но су-
щественная гибель личинок снижает изменчи-
вость по этому признаку. 

 
ОБСУЖДЕНИЕ 

Наши эксперименты показали, что кислот-
ность среды и содержание в ней кислорода из-
меняются сразу при помещении личинок в аква-
риум. Головастики при этом находятся на ран-
них сроках развития свободно плавающей ли-
чинки – у травяной лягушки это закладка почки 
задних конечностей (ранняя 39-я стадия), у се-
рой жабы – исчезновение наружных жабр и по-
явление почки задних конечностей (38 – 39-я 
стадии развития). То есть при изменении спосо-
бов дыхания (переходе с дыхания наружными 
жабрами на дыхание внутренними жабрами) ли-
чинки в группе достаточно интенсивно потреб-
ляют кислород из воды и выделяют продукты 
обмена. Как известно (Шмидт-Ниельсен, 1982), 
продуктом выделения у головастиков является 
аммиак, что приводит в эксперименте сначала к 
временному повышению щелочности при поме-
щении личинок в аквариумы по сравнению с 

чистой водой. В дальней-
шем выделяемый в процес-
се дыхания углекислый газ 
приводит к закислению 
среды, усиливающемуся со 
временем. Подобный эф-
фект увеличения кислотно-
сти среды и снижения 
уровня кислорода после 
выклева головастиков от-
мечен в естественных скоп-
лениях R. temporaria (Суро-
ва, 2001). Отметим, что да-
же наиболее низкие значе-
ния рН в нашем экспери-
менте не переходят порога 
толерантности по этому 
фактору (рН = 5.0), извест-
ному для личинок бесхво-
стых амфибий (Freda, 1986). 

В нашем эксперименте вода имеет, скорее, сла-
бощелочную реакцию. Однако это не может яв-
ляться лимитирующим фактором, так как рН во-
ды в нерестовом пруду, питаемом ключами, час-
то поднимается до 8.9 (в среднем от 7.1 до 8.3). 
Как указывалось выше, пруд постоянно исполь-
зуется для нереста и в нем наблюдается высокий 
выход сеголеток. Таким образом, уровень ки-
слотности в экспериментальных аквариумах не 
может служить фактором, угнетающим развитие 
головастиков. 

Температура воды – единственный фактор, 
изменение которого не связано ни с особенно-
стями среды при разном содержании личинок, 
ни с видовыми особенностями их жизни. В при-
роде нами было отмечено (Сурова, 1988), что 
внутри некоторых типов скоплений личинок 
температура отличается от температуры окру-
жающей их воды на 1 – 4°С – скопления демп-
фируют колебания температуры. Из результатов 
наших экспериментов видно, что плотность 
группы сама по себе не влияет на изменение 
температурного режима. Это согласуется с вы-
сказанным нами утверждением о том, что в при-
родных условиях регулирование температурного 
режима головастиками зависит не столько от 
числа особей в группе, сколько от определенно-
го типа поведения личинок (Surova, 2006). Так 
как жабы откладывают икру позднее, то их онто-
генез проходит в среднем при более высокой 
температуре, чем у личинок лягушек. У пойки-
лотермных животных продолжительность разви-
тия зависит от температуры среды, и у голова-

Таблица 5
Время развития и размеры тела личинок при завершении метаморфоза 

(Х±m, lim) 

Плотность содержания 
Показатель Виды Одиночки Нормальная Высокая Высокая с 

продувкой 
Л 66.6±0.486 

(65 – 71) 
64.5±0.335***

(61 – 71) 
85.7±0.571* 
(69 – 122) 

90.3±1.428**
(68 – 147) 

Продолжительность 
развития, сутки (D) 

Ж 67.4±0.423 
(65 – 70) 

69.3±0.440 
(65 – 80) 

84.0±0.562 
(75 – 128) 

85.9±0.784 
(74 – 128) 

Л 2.8 5.0 12.4 17.3 Коэффициент ва-
риации, % (D) Ж 2.4 4.8 8.2 9.9 

Л 13.6±0.103*** 
(12.9–14.1) 

13.4±0.062***
(11.9–14.4) 

10.4±0.032***
(8.5–11.6) 

10.5±0.072***
(8.4–12.1) 

Размеры тела, мм 
(L) 

Ж 11.4±0.192 
(10.2–13.3) 

10.8±0.064 
(9.6–11.8) 

8.9±0.047 
(7.2–10.3) 

9.0±0.044 
(7.9–10.0) 

Л 2.9 4.2 4.8 7.4 Коэффициент ва-
риации, % (L) Ж 6.5 4.5 6.1 5.3 

Примечание. По группам приводятся данные, усредненные по трем ак-
вариумам (см. методику). Достоверность межвидовых различий по критерию 
Стьюдента: – p > 0.05, * p< 0.05, ** p < 0.001, *** p < 0.0001. 
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стиков жаб можно было бы ожидать более быст-
рых темпов развития по сравнению с лягушками. 
Однако при наиболее комфортных условиях 
жизни, когда гибель особей минимальна (оди-
ночки и группа с нормальной плотностью), они 
развиваются либо такими же темпами, либо 
дольше, чем головастики лягушек (см. табл. 5). 
Р. Ноланд и Г. Ультч (Noland, Ultsch, 1981), 
сравнивая развитие головастиков R. pipiens и 
B. terrestris, показали, что личинки жаб в приро-
де чаще предпочитали хорошо прогреваемые 
участки водоемов, а в эксперименте показывали 
более высокий термальный максимум и уровень 
потребления кислорода, чем головастики лягу-
шек. Очевидно, для завершения развития личин-
кам жаб требуется большая сумма температур, 
чем личинкам лягушек. 

Количество растворенного в воде кисло-
рода может сказываться на уровне обмена ве-
ществ и, соответственно, на темпах роста, разви-
тия и выживаемости особей. Кислород также 
расходуется на окисление продуктов обмена и 
остатков пищи. Поэтому чем больше числен-
ность группы, тем меньше остается в воде дос-
тупного для дыхания кислорода. При изолиро-
ванном содержании и при продувке концентра-
ция кислорода остается высокой на протяжении 
всего времени развития и не может служить 
фактором, лимитирующим жизнеспособность 
личинок. В группах с нормальной и высокой 
плотностью в первой половине развития уровень 
кислорода снижается очень быстро (у лягушки 
быстрее, чем у жабы) и достигает пределов то-
лерантности (в среднем около 50% или в пере-
счете до 5.3 мг/л), которые определены для го-
ловастиков в не очень загущенных популяциях 
как 4.2 – 4.9 мг/л (Ковальчук, 1978). Во второй 
половине развития уровень кислорода становит-
ся очень низок у обоих видов (снижается у ля-
гушки в 3 – 5, у жабы в 5 – 7 раз). Он достигает 
значений 9 – 12% или в пересчете до 1.7 мг/л, 
что ниже границы нормы, равной 2.0 – 3.0 мг/л 
(Costa, 1967). Исследованиями Л.А. Ковальчук 
на 4 видах бесхвостых амфибий (Ковальчук, 
1976, 1985), У. Эткина на R. catesbeiana (Etkin, 
1934), А. Локера и П. Вейша на R. temporaria 
(Locker, Weish, 1969) показано, что потребление 
кислорода в процессе развития личинок посто-
янно возрастает. Соответственно серьезное сни-
жение уровня содержания кислорода со време-
нем может свидетельствовать о его дефиците в 
экспериментальных аквариумах. Личинки амфи-
бий используют три дыхательных поверхности: 

кожу, жабры и легкие, причем доля кожного ды-
хания может составлять до 70% (Burggren et al., 
1983). Концентрация кислорода в воде имеет не-
который пороговый уровень, ниже которого ме-
няется поведение личинок – резко возрастает 
число их всплываний к поверхности воды (Was-
sersug, Seibert, 1975). По данным этих авторов, 
личинки лягушек к середине периода свободно 
плавающей личинки уже имеют небольшие, но 
вполне развитые легкие, которые могут быть ис-
пользованы как резервуары кислорода при его 
существенной нехватке в воде. Их наполнение 
происходит при захватывании пузырьков возду-
ха с поверхности воды. Р.М. Cэвидж (Savage, 
1961, цит. по: Wassersug, Seibert, 1975) показал, 
что головастики B. bufo не имеют развитых 
функционирующих легких вплоть до начала ме-
таморфоза. При недостатке кислорода они моби-
лизуют кожное дыхание, длительно плавая в бо-
лее богатом кислородом поверхностном слое во-
ды, причем из пяти исследованных видов только 
у головастиков жабы при недостатке кислорода 
наблюдается вялое поведение и торможение 
двигательной активности (Wassersug, Seibert, 
1975). Подобные различия в поведении голова-
стиков лягушек и жаб в эксперименте также бы-
ли отмечены ранее и нами (Сурова, 2007). Оче-
видно, небольшая площадь поверхности воды в 
аквариуме не позволяет головастикам жабы пол-
ностью компенсировать недостаток кислорода, 
что приводит к гибели особей даже при нор-
мальной плотности. Исследованиями Л.А. Ко-
вальчук (1985) показано, что при высокой плот-
ности интенсивность дыхания личинок выше, 
чем при нормальной. В ограниченном объеме 
воды это должно приводить к снижению жизне-
способности личинок в группах с повышенной 
плотностью. Как указывалось выше, головастики 
жабы более требовательны к кислородному ре-
жиму, чем личинки лягушек. Этим можно объ-
яснить различие в выживаемости головастиков 
лягушек и жаб при нормальной и при высокой 
плотности групп. Надо отметить, что у одиночек 
и в группах с нормальной плотностью количест-
во воды на одну особь было одинаковым. Следо-
вательно, недостаток кислорода в группе в 
большей степени зависит от числа присутст-
вующих соседей, столкновение с которыми мо-
жет менять активность особей. Таким образом, в 
группах, особенно при большой плотности, по-
степенно развивается гипоксия, которая не ком-
пенсируется поведенческими или физиологиче-
скими механизмами. В связи с этим мы считаем, 
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что надо более осторожно относиться к объясне-
нию «эффекта группы» как результату только 
метаболитного или поведенческого воздействия 
особей друг на друга. В лабораторных экспери-
ментах необходимо учитывать также и угне-
тающее действие измененных абиотических ус-
ловий среды. 

На ухудшение условий среды личинки 
бесхвостых амфибий в первую очередь реагиру-
ют снижением темпов роста и развития и увели-
чением их изменчивости (Сурова, 1982; Travis, 
Trexler, 1986 и др.). Увеличение дисперсии при-
знака, связанное с усилением физиологической 
нагрузки, происходит в результате лабильности 
процессов онтогенеза, позволяющей личинкам 
сохранить жизнеспособность в неблагоприятно 
складывающейся обстановке за счет торможения 
или ускорения процессов роста и развития и их 
временной рассинхронизации (Северцов, Суро-
ва, 1981; Сурова, 1982; Surova, 1998). Увеличе-
ние числа соседей и механические колебания 
воды, вызванные проходящими через нее пу-
зырьками воздуха, можно расценивать как фак-
торы, существенно ухудшающие условия жизни 
личинок. Для стайных рыб было отмечено, что 
пузырьки воздуха могут быть причиной испуга и 
являться стрессорным фактором (Радаков, 1961; 
цит. по: Герасимов, 1983). При ухудшении усло-
вий изменчивость по срокам метаморфоза у ли-
чинок жаб ниже, чем у лягушек. Также у жаб не 
происходит увеличения изменчивости размеров 
тела в группах по сравнению с изолированными 
личинками. Возможно, такое поведение измен-
чивости признаков на фоне высокой смертности 
особей является показателем меньшей пластич-
ности онтогенеза у этого вида, что в итоге при-
водит к более высокой гибели личинок. Темпы 
роста личинок и конечные размеры тела у сего-
леток жаб в нашем эксперименте достоверно 
меньше, чем у лягушек (см. табл. 3). Это извест-
ная видовая особенность, которая, как мы видим, 
сохраняется при любых условиях содержания 
личинок, то есть независимо от температуры во-
ды и плотности содержания личинки лягушки 
развиваются быстрее и достигают больших раз-
меров тела по сравнению с личинками жабы. Та-
ким образом, мы видим, что физиологические и 
поведенческие механизмы регулирования жиз-
неспособности у двух исследованных видов 
имеют свои особенности. 

Попытаемся проанализировать причины 
межвидовых различий в реакции особей на 
абиотические факторы среды. Уровень содержа-

ния кислорода у изолированных личинок жаб 
практически всегда ниже, чем у лягушек (то есть 
жабы потребляют его больше). В группах в пер-
вую половину развития он, напротив, выше 
(особенно в группе с низкой плотностью), то 
есть потребление его меньше, чем у лягушек. 
Для рыб известно явление «группового эффек-
та», при котором потребление кислорода у по-
мещенных в одиночку особей стайных рыб воз-
растает на 50% и более по сравнению с особями 
в группе, так как они испытывают сильнейшее 
беспокойство в изоляции от стаи (Малюкина и 
др., 1962; Григорьева, 1967). Известно, что голо-
вастики жаб периодически образуют настоящие 
стаи, тогда как головастики лягушек образуют 
только непостоянные скопления (Wassersug, 
1973; Beiswenger, 1975; Wassersug et al., 1981; 
Surova, 2006 и др.). Двигательная активность у 
головастиков жаб, так же как и у рыб, в группах 
существенно снижается по сравнению с одиноч-
ками, а у головастиков лягушек, напротив, мо-
жет возрастать (Сурова и др. 2005; Сурова, 
2007). Если предположить, что потребление ки-
слорода связано с активностью особей, то по-
нятным становится большее потребление его 
изолированными личинками жаб по сравнению с 
одиночными лягушками, и обратная этому си-
туация в группах. Межвидовые различия по ко-
личеству содержащегося в воде кислорода в на-
шем эксперименте отражают видовые особенно-
сти жизни личинок двух исследуемых видов ам-
фибий. Но ограниченный объем аквариума не-
сколько стирает четкость их проявления, осо-
бенно во второй половине развития при накоп-
лении продуктов распада. 

Существенное повышение плотности (в 
пять раз) приводит к серьезному ухудшению ус-
ловий жизни и усиленной гибели головастиков. 
Дополнительное снабжение воды кислородом 
при этом не восстанавливает жизнеспособности 
особей, а, напротив, еще сильнее угнетает их 
рост, развитие и выживаемость. То есть раздра-
жение особей при колебании воды, происходя-
щее от постоянно идущей струи пузырьков воз-
духа с соответствующим звуковым эффектом, 
для головастиков обоих видов оказывается го-
раздо более сильным угнетающим фактором, 
чем недостаток кислорода в многочисленной 
группе. Подобная высокая гибель особей при 
включении постоянного течения воды в аква-
риуме ранее была отмечена для головастиков 
бурых лягушек (Северцов, 1990). Отметим так-
же, что в группах с продувкой форма тела личи-



ИЗМЕНЕНИЕ АБИОТИЧЕСКИХ УСЛОВИЙ ПРИ СОДЕРЖАНИИ ГОЛОВАСТИКОВ 
 

 
СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ   2010   Том 10, вып. 1/2                                                                                    37 

нок обоих видов несколько видоизменялась: те-
ло становилось удлиненным, незаметно перехо-
дя в мускульную часть хвоста, а плавниковая 
складка уменьшалась в размере. Такие голова-
стики внешне слегка напоминали личинок хво-
статых амфибий. Возможно, подобные измене-
ния формы тела являлись ответной реакцией на 
движения воды, вызываемые продувкой. Похо-
жие изменения отмечаются и другими исследо-
вателями. Так, у головастиков Rana sylvatica, 
выращенных в проточной воде, замедлялась ско-
рость роста и развития (до 50%), снижалась ин-
тенсивность дыхания и изменялась морфология 
легких, а также форма хвоста (Fejtek et al., 1997). 
При высыхании воды или внедрении хищников у 
головастиков бурых лягушек уплощается тело и 
плавниковая складка (Laurila et. al., 2002; Vences 
et al., 2002). Таким образом, учитывая сущест-
венное снижение темпов онтогенеза и усиление 
смертности при высокой плотности, особенно 
при продувке, можно утверждать, что личинки 
(особенно личинки жаб) испытывают серьезное 
стрессовое состояние, при котором они уже не 
могут известными им способами поддерживать 
нормальную жизнеспособность. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Результаты наших экспериментов показы-
вают, что с течением времени условия жизни 
личинок при любой их численности и плотности 
существенно ухудшаются: повышается кислот-
ность и снижается уровень содержания кислоро-
да в воде. Недостаток кислорода является основ-
ным лимитирующим жизнеспособность абиоти-
ческим фактором. Изолированные особи оказы-
ваются в наиболее комфортных абиотических 
условиях. Но чем выше плотность, тем быстрее 
происходит ухудшение, вызывающее в итоге за-
медление процессов онтогенеза и гибель особей. 
Дополнительное снабжение воды кислородом в 
качестве продувки не улучшает условий жизни, 
так как связано с сильными механическими раз-
дражениями и стрессом особей. Нашими иссле-
дованиями выявлены различия между видами: у 
личинок серой жабы при любых условиях выше 
смертность, меньше размеры тела и более мед-
ленное развитие, чем у травяной лягушки, свя-
занное, очевидно, с меньшей лабильностью он-
тогенетических реакций этого вида. Головастики 
жаб более требовательны к присутствию кисло-
рода и температуре. В связи с этим механизм 
реагирования личинок жаб на присутствие груп-

пы может иметь иную морфофизиологическую 
основу, чем у личинок лягушек. Судя по нашим 
данным, снижение жизнеспособности особей 
связано с общим неблагоприятным состоянием 
среды, вызванным комплексным воздействием 
как абиотических факторов, так и изменением 
среды в результате выделения особями продук-
тов обмена или иными угнетающими воздейст-
виями, такими как стрессирующие зрительные 
или тактильные контакты, загрязнение среды 
фекалиями, угнетающее жизнедеятельность 
влияние одноклеточных водорослей (см. введе-
ние). В связи с этим хочется еще раз подчерк-
нуть, что связывать наличие «эффекта группы» 
только с биотическими взаимодействиями будет 
сильным упрощением ситуации, особенно в экс-
периментальных условиях при ограниченных 
объемах воды.  
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CHANGES OF ABIOTIC PARAMETERS DURING TADPOLE DEVELOPMENT 
WITH DIFFERENT DENSITIES IN LABORATORY CONDITIONS 

(WITH RANA TEMPORARIA L. AND BUFO BUFO L. AS EXAMPLES) 
 

G.S. Surova 
 

Biological Faculty, Moscow State University 
1 Leninskye Gory, Moscow 119992, Russia 

E-mail: surova@hotbox.ru 
 

Changes of several abiotic environmental parameters (t, °C, pH, O2%) during the development of Rana 
temporaria L. and Bufo bufo L. tadpoles were studied in laboratory conditions. The animals were kept as 
singletons, in groups with low and high densities, and with a high density with additional air pumping. 
Temperature changes have been shown not to depend on the water volume and larvae maintenance condi-
tions. pH decreases (by 1 – 1.5) in the process of tadpole development with a high density faster than with 
a low one, but does not reach the tolerance limit 5.0 (Freda, 1986). The O2 content altered a little for sin-
gletons and while air pumping. In the low- and high-density groups, O2% decreased sharply (by 3 – 5 and 
5 – 7 times for frog and toad tadpoles, respectively), which overstepped the O2% limits for these species 
(2.0 – 3.0 mg/l (Costa, 1967)). Higher densities lead to an increase of mortality and decreases in the 
growth and development rates under oxygen deficit. Additional air pumping creates constant water cur-
rent and leads to a tadpole growth and development delay, a high mortality, and transformations of the 
body shape. The toad larvae turn out to be more sensitive to an increased density, air pumping, and oxy-
gen deficit than the frog ones. The oppressive influence of the «group effect» is hypothesized to be 
mainly caused by worsened abiotic conditions of larvae's life.  
Key words: Rana temporaria, Bufo bufo, tadpoles, development, abiotic parameters of environment, den-
sity. 
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Большинство черепах из Юго-Восточного Туркменистана и Северного Ирана относятся к одному виду 
(Agrionemys horsfieldii). Подробно рассмотрена морфологическая изменчивость и подвижные зоны пластрона 
и карапакса этой черепахи (эпигиопластральная и гиогипопластральная подвижность, а также подвижность 
задней части карапакса). Сопоставление своеобразной морфологии среднеазиатской черепахи с балканской 
черепахой (род Eurotestudo) и с типичными представителями рода Testudo s.s. используется авторами как ос-
нова филогенетической и таксономической самостоятельности рода Agrionemys. 
Ключевые слова: Testudo, Agrionemys, таксономический статус Agrionemys horsfieldii. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Почти полвека тому назад среднеазиатская 
черепаха (Testudo horsfieldii Gray, 1844) была 
выделена в самостоятельный род – Agrionemys 
Khozatsky et Młynarski, 1966, а совсем недавно 
балканская черепаха (Testudo hermanni Gmelin, 
1789) выделена в отдельный род Eurotestudo 
(Lapparent de Broin et al., 2006). Однако в статьях 
некоторых исследователей (Bour, Ohler, 2008; 
Fritz, Kraus, 2008) ставится под сомнение фило-
генетическая самостоятельность и таксономиче-
ский ранг не только рода Eurotestudo, но и рода 
Agrionemys. 

На основании публикаций XIX в. эти авто-
ры доказывают, что таксон – «род Chersine Mer-
rem, 1820» является старшим синонимом назва-
ния – рода Eurotestudo (Bour, Ohler, 2008; Fritz, 
Kraus, 2008). Более того, У. Фритц и О. Краус 
(Fritz, Kraus, 2008) считают, что Eurotestudo и 
Agrionemys являются представителями подрода 
Chersine в составе рода Testudo. Однако древ-
ность дивергенции и морфологические различия 
родов Testudo, Agrionemys и Chersine (=Eurotes-
tudo) подробно изложены в ряде публикаций 
(Чхиквадзе, 1983, 1989, 2006; Młynarski, 1976; 

Lapparent de Broin, 2000; Danilov, 2005; Lapparent 
de Broin et al., 2006). Поэтому у нас нет сомне-
ний в принадлежности ветвей Agrionemys и 
Testudo s.s. к различным таксонам родового ран-
га. Что же касается филогенетической и таксо-
номической дистанции между родами Agrione-
mys и рода Chersine (=Eurotestudo), то эта про-
блема, как теперь выясняется, нуждается в более 
детальном анализе. 

О слабой изученности морфологии совре-
менных видов тестудинид, в том числе и функ-
циональной морфологии, свидетельствует отсут-
ствие сведений о наличии гиогипопластральной 
подвижности пластрона у черепах рода Agrione-
mys (Чхиквадзе, 1983; Чхиквадзе и др., 2008). 
Слабая гиогипопластральная подвижность выяв-
лена также у современных африканских черепах 
рода Kinixys. У среднеазиатской черепахи 
(Agrionemys) имеется ещё один особый тип под-
вижности, это – подвижность задней части кара-
пакса. В коллекции Института палеобиологии 
(Тбилиси) имеется несколько экземпляров пан-
цирей среднеазиатской черепахи из Кяриза 
(Туркменистан, см. ниже), у которых края кос-
тальных пластинок заходят  друг  на друга в зоне 
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этого подвижного контакта (почти так же, как у 
черепах рода Kinixys). 

Что же касается внутриродовой система-
тики рода Agrionemys, то среди специалистов 
(включая авторов настоящей статьи) нет единст-
ва взглядов на его таксономическую дифферен-
циацию (Чхиквадзе, 1988, 2006; Чхиквадзе и др., 
1990; Ананьева и др., 1998; Васильев и др., 2008; 
Gmira, 1995; Perälä, 2002; Danilov, 2005; Fritz, 
Havaš, 2006, 2007; Bickham et al., 2007; Bondaren-
ko, Peregontsev, 2009; Fritz et al., 2009). Поэтому 
этот вопрос в данной статье не обсуждается. 

Цель данного сообщения – уточнить осо-
бенности морфологии среднеазиатской черепахи 
из южных районов ареала, имеющие ключевое 
значение для таксономического анализа этого 
вида и определения систематического статуса 
рода Agrionemys. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Для анализа использован материл, собран-
ный в Юго-Восточного Туркменистане и Север-
ном Иране (рис. 1). Исследованы сухие панцири 
20 среднеазиатских черепах, собранные в 1986 г. 
в Туркменистане в окрестностях бывшего села 
Кяриз, расположенного в 30 км южнее пос. Се-
рахс (правый берег р. Теджен). Материал собран 
В.М. Чхиквадзе, Ч. Атаевым, С. Шаммаковым и 
М.А. Бакрадзе (Коллекция Института палеобио-
логии Национального музея Грузии, Тбилиси). 
Морфологический анализ черепах из Ирана про-
водился на основании полевого морфометриче-
ского обмера 16 особей (8 ♀ и 8 ♂) из окрестно-
стей г. Маздеванд, результаты которого пред-
ставлены ранее (Bondarenko, Peregontsev, 2009). 
Просмотрено 18 фотографий черепах, выпол-
ненных Д.А. Бондаренко в 2006 г. и 2009 г. в 
различных районах Ирана (окрестности Мазде-
ванда, Дейхука, Шахруда, Салех Абада, Давлят 
Абада, Нехбандана), а также фотография плас-
трона из Кяриза. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Функциональное значение 
 некоторых морфологических особенностей 
среднеазиатской черепахи для систематики 

рода Agrionemys 

Ареал среднеазиатской черепахи охваты-
вает значительную площадь на территории Цен-
тральной Азии. Черепаха обитает в Южном Ка-
захстане, Узбекистане, Туркменистане, Таджи-
кистане, Киргизии, Северном Иране, Афгани-

стане, Северо-Западном Пакистане и в провин-
ции Синьцзян в Северо-Западном Китае (Анань-
ева и др., 1998). Морфология и экология средне-
азиатской черепахи в пределах территории быв-
шего Советского Союза изучены довольно под-
робно (Атаев, 1985; Богданов, 1965; Шаммаков, 
1981; Параскив, 1956; Чернов, 1959). 

 

 
В связи с обитанием в аридных условиях и 

необходимостью рыть глубокие узкие норы, 
среднеазиатская черепаха приобрела значитель-
ные морфологические изменения, отличающие 
её от других тестудинид Палеарктики. Образно 
говоря, среднеазиатская черепаха является «зем-
леройной машиной». Для того чтобы разворачи-
ваться на 180 градусов в глубине норы, она име-
ет приплюснутый сверху карапакс и почти ок-
руглый в горизонтальной проекции панцирь. 
Кроме этого для рытья нор у этих черепах име-
ются сильно развитые передние четырехпалые 
конечности с мощными когтями. Задние конеч-
ности приспособлены выполнять не только ло-
комоторную функцию, но и маневровые движе-
ния в глубине норы. Именно поэтому у средне-
азиатских черепах ингвинальная вырезка ориен-
тирована не только вниз, как у большинства со-
временных тестудинид, но и в боковые стороны. 
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Рис. 1. Места сбора материала в Туркменистане и 
Иране: 1 – 3 км Ю г. Серахс, окрестности с. Кяриз 
(Туркменистан); 2 – предгорья восточного Копетдага, 
3 км СВ пос. Маздаванд (Иран); 3 – 25 км ЮЗ г. Са-
лех Абад (Иран); 4 – 85 км В г. Шахруд, окрестности 
пос. Мияндашт (Иран); 5 – горы Кухе Сорх, 35 км В 
г. Давлят Абад (Иран); 6 – предгорья Эшдегер в райо-
не г. Дейхук (Иран); 7 – плато Кайен, 40 км СЗ г. Нех-

бандан (Иран) 
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Аналогичную морфологию имеют роющие чере-
пахи рода Gopherus из пустынь Северной Аме-
рики. 

 
Морфология панциря среднеазиатской черепахи 

из Юго-Восточного Туркменистана 
и Северного Ирана 

Особи почти всех популяций среднеазиат-
ской черепахи, обитающие в Центральной Азии, 
характеризуются низким, приплюснутым сверху 
панцирем. Подавляющее большинство черепах, 
обитающих в южной части ареала рода Agrio-
nemys, выделяются более уплощенным карапак-
сом. Среди них редко встречаются черепахи со 
слабо выпуклой задней частью карапакса. У че-
репах из окрестностей Маздеванда (Иран) ин-
дексы отношения длины карапакса по средней 
линии к максимальной высоте панциря состави-
ли у самок (n = 8) 2.13±0.05, а у самцов (n = 8) 
2.08±0.04 соответственно. Для примера, у попу-
ляции черепах (n = 45) из Узбекистана (Казах-
тау) эти значения оказались несколько меньше – 
2.00±0.03 и 1.88±0.03. 

Большинство рассмотренных половозре-
лых особей при виде сверху имеют эллипсовид-
ную, ближе к округлой, форму карапакса. У 
самцов старше 20 лет карапакс заметно шире в 
области ингвинальных вырезок панциря. Эти 
морфологические признаки обусловлены рою-
щим образом жизни. Свод карапакса у самок бо-
лее приплюснут сверху, чем у самцов. У черепах 
из Ирана на вертебральных щитках большинства 
особей (особенно у молодых) имеются невысо-
кие бугорки (Bondarenko, Peregontsev, 2009). На 
первом вертебральном щитке бугорки в виде 
продольного валика хорошо выражены у 100% 
самок и 50% самцов. На других вертебральных 
щитках бугорки встречаются реже и не выраже-
ны у взрослых и старых самок. На плевральных 
щитках бугорки практически отсутствуют. Цер-
викальный щиток обычно узкий, вытянутый в 
длину. Задняя часть карапакса у самок имеет бо-
лее пологую кривизну, чем у самцов. У самцов 
эта область карапакса, особенно позади четвёр-
того вертебрального щитка, более выпуклая и 
круче направлена книзу. Боковой гребень мар-
гинальных щитков на уровне моста располагает-
ся почти горизонтально или слегка косо к плос-
кости пластрона (чаще у самцов). Однако встре-
чались особи (преимущественно самки) с почти 
горизонтальным расположением гребня. 

У новорожденных черепах длина карапак-
са заметно короче его ширины, что отражено в 

таблице промеров панциря сеголеток среднеази-
атской черепахи на севере Ирана (Kami, 1999). 
По нашим наблюдениям в Центральных Кызыл-
кумах (Узбекистан) получены сходные данные. 
Индекс отношения длины панциря к его ширине 
у сеголеток составил 0.96. Этот признак уника-
лен для среднеазиатской черепахи и никогда не 
встречается у других сухопутных черепах Пале-
арктики (роды Testudo и Eurotestudo). В Мазде-
ванде панцири взрослых, особенно старых са-
мок, более вытянуты, чем у самцов. Максималь-
ная длина карапакса самок – 238.5 мм, а ширина – 
192.2 мм. У самцов эти показатели составляют 
234.0 мм и 190.0 мм соответственно. 

Индексы отношения длины карапакса по 
средней линии к его ширине на уровне 6-го мар-
гинального щитка у 8 половозрелых самок и 
8 самцов составили 1.25 и 1.21 соответственно. 

Прижизненная окраска карапакса из се-
верного Ирана варьирует от тёмно-оливкового 
до светло-жёлтого цвета. Встречаются также 
особи с преобладанием темно-коричневых то-
нов. Карапакс имеет более светлый тон, чем 
пластрон. Борозды между щитками всегда свет-
ло-желтого цвета. Тёмные пятна на роговых 
щитках карапакса и пластрона не имеют чётко 
выраженных границ и расположены обычно 
ближе к центру этих щитков. У очень старых че-
репах (старше 20 лет) пигментные пятна щитков 
карапакса стираются с роговым слоем и в общем 
тоне преобладает темно-оливковый цвет. Годо-
вые кольца у таких черепах слабо различимы, 
панцирь выглядит почти гладким, и поэтому точ-
но определить возраст животных невозможно. 

Задний край карапакса (позади четвертого 
вертебрального щитка), почти отвесно направ-
лен вниз и не отогнут в стороны. Этот признак 
более чётко выражен на костном панцире. Об-
щие размеры и максимальная ширина третьего 
вертебрального щитка редко превышают шири-
ну и общие размеры остальных вертебральных 
щитков. Часто встречаются особи с широким пе-
редним краем первого вертебрального щитка 
(рис. 2). В этом случае длина борозды между 
первым маргинальным и первым плевральным 
щитком в два раза меньше длины борозды меж-
ду первым и вторым маргинальными щитками (и 
в два раза меньше длины борозды между первым 
вертебральным и первым маргинальным щит-
ком). Этот признак характерен также и для 
большинства особей среднеазиатской черепахи 
из других регионов Центральной Азии. Первый 
маргинальный щиток у большинства рассмот-
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тов) значительно приподняты вверх. Этот при-
знак отсутствует или слабо развит у черепах ро-
да Testudo s.s. и балканских черепах рода Euro-
testudo. 

В области мостов карапакса боковой киль 
на маргинальных щитках у черепах рода 
Agrionemys расположен значительно выше ниж-
ней поверхности пластрона, чем у черепах родов 
Testudo и Eurotestudo. Эта морфологическая осо-
бенность обусловлена тем, что в области мостов 
боковые края гио- и гипопластронов более за-
гнуты и более вытянуты вверх, чем это можно 
наблюдать у представителей родов Testudo s.s. и 
Eurotestudo. Перечисленные выше особенности 
Agrionemys не принимались во внимание немец-
кими коллегами (Fritz, Kraus, 2008), которые 
предлагают относить среднеазиатских черепах к 
подроду Chersine (род Testudo). 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Учитывая тот факт, что Л.И. Хозацкий и 
М. Млынарский типовым видом рода Agrionemys 
назвали Testudo horsfieldii Gray, 1844 (типовая 
территория – Афганистан), нам важно было 
уточнить морфологию и популяционную измен-
чивость среднеазиатской черепахи с прилегаю-
щих к Афганистану территорий. Описанные в 
данной работе черепахи происходят из северно-
го Ирана и юго-восточного Туркменистана. Од-
нако имеющиеся в литературе данные свиде-
тельствуют о видовой их идентичности с чере-
пахами из Афганистана. Считаем, что представ-
ленное описание морфологии среднеазиатской 
черепахи и его сопоставление с морфологией че-
репах рода Testudo s.s. подтверждают таксоно-
мический ранг и валидность рода Agrionemys. 
Решение Л.И. Хозацкого и М. Млынарского вы-
делить среднеазиатскую черепаху из состава ро-
да Testudo нам представляется полностью обос-
нованным. 
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Most tortoises from the southeastern Turkmenistan and northern Iran belong to Agrionemys horsfieldii. A 
detailed description of the morphological variation of the tortoise plastron and carapace and the morphol-
ogy of shell mobile zones (the epihyoplastral and hyohypoplastral mobility and the mobility of the back 
part of carapace) is proposed. On the basis of morphological comparison between Central Asian tortoise 
and Balkan tortoise (Eurotestudo) and Testudo s.s. we conclude that the Agrionemys genus has a separate 
phylogenetic and taxonomic position. 
Key words: Testudo, Agrionemys, taxonomic status of Agrionemys horsfieldii. 



СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ. 2010. Том 10, вып. 1/2. С. 47 – 53 

 
©   Г.В. Шляхтин, В.Г. Табачишин, 2010 

 
УДК 597.8(470.44) 
 

СЕЗОННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ПИЩЕВОГО РАЦИОНА ОЗЕРНОЙ ЛЯГУШКИ – 
PELOPHYLAX RIDIBUNDUS (PALLAS, 1771) НА СЕВЕРЕ НИЖНЕГО ПОВОЛЖЬЯ 

 
Г.В. Шляхтин 1, В.Г. Табачишин 2 

 
1 Саратовский государственный университет им. Н.Г. Чернышевского 

Россия, 410012, Саратов, Астраханская, 83 
E-mail: biofac@sgu.ru 

2 Саратовский филиал Института проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН 
Россия, 410028, Саратов, Рабочая, 24 

E-mail: tabachishinvg@sevin.ru 
Поступила в редакцию 18.08.2009 г.  

 
На основе анализа 1256 проб содержимого желудков рассматривается суточная и сезонная изменчивость пи-
щевого рациона озерной лягушки – Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771) из разных биотопов Саратовской об-
ласти. Установлено, что независимо от времени года и места обитания основу диеты озерных лягушек со-
ставляют насекомые, среди которых большой удельный вес имеют жесткокрылые (Coleoptera), перепончато-
крылые (Hymenoptera) и полужесткокрылые (Hemiptera). Очевидно, к этим группам кормов у них есть неко-
торая предпочитаемость, которая также проявляется в более частой добыче жертв с определенными линей-
ными и весовыми параметрами. В ряде водоемов в весенний период диета озерных лягушек насыщается ли-
чинками амфибий, включая и собственного вида. Представители других классов в диете лягушки имеют 
меньшее значение, за исключением брюхоногих моллюсков (Gastropoda). Мальки рыб за все годы наблюде-
ний были встречены в содержимом только 3 желудков. Число водных, наземных и летающих животных зави-
сит от времени года и места обитания, в связи с чем генерализованные данные имеют большой размах коле-
баний: 16.8 – 43.9% – водные, 56.1 – 83.2% – наземные и 36.2 – 69.4% – летающие. Число ежедневно добы-
ваемых ими животных колеблется от 10 – 15 до 20 и более экземпляров, а утилизуемая биомасса составляет 
более 1000 мг.  
Ключевые слова: Pelophylax ridibundus, питание, суточный рацион, Саратовская область, Россия.  

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Озерная лягушка (Pelophylax ridibundus 
(Pallas, 1771)) – один из наиболее распростра-
ненных видов амфибий севера Нижнего Повол-
жья (Шляхтин и др., 2005 а, 2006). Во многих 
экосистемах она достигает высокой численности 
и оказывает существенное влияние на фауну 
беспозвоночных сообщества. В питании озерных 
лягушек наряду с беспозвоночными встречаются 
мальки рыб, бесхвостые земноводные, пресмы-
кающиеся, некоторые виды птиц и мелких мле-
копитающих (Красавцев, 1941; Крестьянинов, 
1956; Маркузе, 1964; Писаренко, 1977; Гаранин, 
1983; Шляхтин, 1991; Ананьева и др., 1998; 
Кузьмин, 1999; Шляхтин и др., 2005 б и др.). У 
озерных лягушек среди бесхвостых амфибий 
наиболее развит каннибализм (Маркузе, 1964); 
по данным С.С. Писаренко (1977), он может дос-
тигать 33%. 

Несмотря на обилие литературы по эколо-
гии питания озерной лягушки многие стороны ее 
диеты остаются изученными слабо, недостаточ-
но данных о количестве потребляемой биомас-

сы, суточном рационе и его сезонной динамике, 
размерах жертв, сезонных изменениях мест до-
бычи корма. В связи с этим нашей целью было 
более полное исследование состава питания 
Pelophylax ridibundus и выявление его различий 
у лягушек, обитающих в пойменных биотопах 
некоторых рек севера Нижнего Поволжья. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Изучение питания озерной лягушки осно-
вано на анализе проб содержимого желудков. 
Сборы проводили со второй половины апреля до 
конца сентября в 1977 – 1984 и 2001 – 2002 гг. в 
озере левобережной поймы р. Волги близ г. Эн-
гельса, в пойме р. Медведицы на территории 
Лысогорского района, по побережью одного из 
островов р. Волги, расположенного в 25 км от 
г. Саратова вверх по течению и в озере близ 
г. Балаково. Лягушек отлавливали на стандарт-
ных площадках при помощи канавок с ловчими 
цилиндрами, а также руками (Шляхтин, Голико-
ва, 1986). С целью сохранения численности ам-
фибий в каждой выборке у большинства  особей 
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содержимое желудка извлекалось путем промы-
вания водой, после чего лягушек индивидуально 
метили и отпускали на волю (Писаренко, Воро-
нин, 1976). Содержимое желудков определяли в 
лабораторных условиях. При камеральной обра-
ботке вначале взвешивалось все содержимое же-
лудка. Затем проба разбиралась: каждый компо-
нент питания определялся, взвешивался и изме-
рялся. Определение кормовых объектов прово-
дилось преимущественно до вида, когда опреде-
ление было затруднено, объект относили к тому 
или иному семейству или отряду. При этом ис-
пользовались определители по беспозвоночным 
(Определитель насекомых…, 1965; Мамаев и 
др., 1976; Горностаев, 1998). Всего было проана-
лизировано 1256 проб. Статистическая обработ-
ка первичных данных производилась по обще-
принятым методикам и включала расчет средних 
значений для каждого показателя (M) и их 
ошибки (m); при сравнении выборок определяли 
t-критерий достоверности Стьюдента (Лакин, 
1990). Все вычисления выполнены с использова-
нием статистического пакета STATISTICA 5.0. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Озерная лягушка питается преимущест-
венно в утренние и дневные часы, добывая корм 
как в воде, так и на суше, причем соотношение 
водных и наземных, а также летающих живот-
ных в диете озерных лягушек зависит от време-
ни года (табл. 1). 

В апреле и мае они добывают больше вод-
ных организмов, чем наземных. Это, возможно, 
связано с тем, что именно в это время озерные 
лягушки больше времени проводят в водоемах и 
не уходят далеко от берега, а также с меньшим 
числом активных наземных объектов питания. В 

последующие месяцы в диете увеличивается ко-
личество наземных животных, что, видимо, обу-
словливается большим разнообразием и обилием 
наземной фауны и более продолжительным пре-
быванием лягушек на суше. С этим мы связыва-
ем и колебания числа летающих насекомых в их 
питании, которых в апреле и сентябре меньше, 
чем в другие месяцы.  

 
Таблица 1 

Соотношение водных, наземных и летающих 
животных в диете озерной лягушки 

(озеро в левобережной пойме р. Волги), % 
Формы Месяц Водные Наземные Летающие 

Апрель 58.2 / 59.3 41.8 / 40.7 42.9 / 41.7 
Май 57.1 / 56.9 42.9 / 43.1 62.1 / 62.3 
Июнь 48.9 / 46.2 51.1 / 53.8 64.9 / 64.1 
Июль 40.3 / 42.4 59.7 / 57.6 69.4 / 68.9 
Август 49.1 / 48.7 50.9 / 51.3 44.3 / 46.2 
Сентябрь 62.2 / 58.9 37.8 / 41.1 24.6 / 24.3 

Примечание. Над чертой – 1984 г., под чертой – 
2002 г.  

 
Соотношение указанных экологических 

групп кормов зависит не только от сезона, но и 
специфики сообщества, в котором обитают озер-
ные лягушки (табл. 2). Так, в озере левобереж-
ной поймы р. Волги они добывают в июне и ию-
ле больше водных и меньше наземных организ-
мов, чем в других биотопах. Это происходит по-
тому, что на побережье озера растет в основном 
эфемерная растительность, которая в июле, а в 
отдельные годы уже в июне увядает, и, соответ-
ственно, изменяется фауна жертв. В других со-
обществах наземные организмы в питании ля-
гушек имеют большее значение: в среднем они 
составляют около 75% от числа добываемых жи-

Таблица 2
Соотношение водных, наземных и летающих животных в диете озерных лягушек 

в зависимости от мест обитания, % 

Пойма р. Медведицы 
(Лысогорский р-н) 

Озеро в пойме р. Волги 
(окрестности г. Энгельса)

Остров 
р. Волги 

Озеро в окрестно-
стях г. Балаково Год Формы 

июнь июль июнь июль июнь июль июнь июль 
Водные 25.9 23.2 40.3 36.1 24.4 19.9 24.0 36.1 
Наземные 74.1 76.8 59.7 63.9 75.6 80.1 76.0 63.9 1983 
Летающие 62.7 62.4 69.4 56.9 65.7 64.8 69.2 50.0 
Водные 20.8 26.9 48.9 40.3 16.8 23.2 22.3 17.5 
Наземные 79.2 73.1 51.1 59.7 83.2 76.8 77.7 82.4 1984 
Летающие 68.6 63.1 64.8 69.4 66.7 60.8 66.5 60.4 
Водные 22.3 25.4 44.3 38.8 24.1 22.9 22.8 26.4 
Наземные 77.7 74.6 55.7 61.2 75.9 77.1 77.2 73.6 

2001 

Летающие 64.5 62.9 66.2 63.3 66.1 63.8 66.7 57.8 
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вотных. Соотношение в диете летающих орга-
низмов в зависимости от биотопа изменяется в 
меньшей степени: обычно их доля составляет 
более половины добычи. 

Пищевые объекты озерных лягушек очень 
разнообразны, в связи с чем создается впечатле-
ние, что у них отсутствует какая-либо избира-
тельность в пище. Однако когда мы говорим об 
избирательности или ее отсутствии, то, как пра-
вило, сосредотачиваем внимание на качествен-
ном составе кормов и не учитываем другие ха-
рактеристики объектов питания. Например, 
взвешивание и измерение длины тела пищевых 
объектов показывают, что озерные лягушки 
предпочитают животных с массой тела не более 
100 мг и длиной 5 – 20 мм. В качестве примера 
на рис. 1 показана длина и масса тела содержи-
мого желудков озерных лягушек двух выборок, 
взятых в разное время в достаточно удаленных 
друг от друга точках. 

 

 
В озере левобережной поймы р. Волги 

жертвы с массой тела до 100 мг составляют 
65.6%, а длиной тела 5 – 20 мм – 81.2%, а в озере 
окрестностей г. Балаково еще больше – 91.8 и 
94.4% соответственно. Возможно, пищевые объ-
екты с отмеченными параметрами являются 
наиболее оптимальными в качестве объектов 
охоты, и поэтому они чаще других становятся 
жертвами озерных лягушек. Из крупных объек-
тов их питания более часто встречаются водные 
животные (жуки плавуны и водолюбы, личинки 
стрекоз и амфибий последних стадий развития), 
которые имеют обтекаемую форму тела и влаж-
ную его поверхность, что обеспечивает лучшее 

прохождение пищи по пищеводу. Эти данные 
свидетельствуют об избирательности у озерных 
лягушек в кормах определенного биологическо-
го облика.  

Более детально специфика диеты рассмат-
риваемой экологической группы амфибий выяв-
ляется при изучении ее сезонной динамики в ап-
реле, после пробуждения (рис. 2). Озерные ля-
гушки питаются в основном водными формами 
полужесткокрылых (Hemiptera), которые состав-
ляют 85.3% от общей утилизуемой биомассы 
при частоте встреч 96.0%. Дополнительными 
кормами в этом месяце являются двукрылые 
(Diptera) и жесткокрылые (Coleoptera). Сравни-
тельно высока частота встреч (48.0%) перепон-
чатокрылых (Hymenoptera), но их доля в утили-
зуемой биомассе очень мала (0.7%). 

 

 
В мае значительно увеличивается число 

добываемых жертв и количество утилизуемой 
биомассы. Как и в апреле, доминантным кормом 
в мае являются полужесткокрылые, а вторым 
важным источником получения энергии служат 
личинки амфибий, потребляемая биомасса кото-
рых составляет 26.6%. Затем идут жесткокры-
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Рис. 1. Длина тела (а) и масса (б) добычи озерной ля-
гушки в озере левобережной поймы р. Волги ( ) в 
июне 1985 г.  и озере окрестностей  г. Балаково ( )

в июле 2001 г. 
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Рис. 2. Сезонные изменения состава кормов озерной 
лягушки в озере левобережной поймы р. Волги (слева –
число экз., справа – биомасса): 1 – брюхоногие мол-
люски, 2 – прямокрылые, 3 – полужесткокрылые, 4 –
жесткокрылые, 5 – чешуекрылые, 6 – перепончато-
крылые, 7 – двукрылые, 8 – стрекозы, 9 – личинки 
жесткокрылых, 10 – ракообразные, 11 – паукообраз-
ные,  12 – ногохвостки,  13 – личинки  амфибий,  14 –

другие виды корма 
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лые; их число увеличивается более чем в 2 раза. 
Высока частота встреч (до 72.0%) двукрылых, но 
их биомасса не превышает 7.0%. 

Июньская диета лягушек становится более 
разнообразной: появляются новые группы кор-
мов – паукообразные (Arachnidae), ногохвостки 
(Collembola), поденки (Ephemeroptera), личинки 
стрекоз (Odonata), прямокрылые (Orthoptera), 
равнокрылые (Homoptera). Увеличивается число 
потребляемых животных, но количество утили-
зуемой биомассы несколько снижается. Как и в 
предыдущем месяце, велика роль в диете лягу-
шек личинок амфибий, которые обнаруживают-
ся в 76.0% содержимого исследуемых желудков, 
а их биомасса равняется 29.2%. Важным кормо-
вым объектом являются также взрослые и личи-
ночные формы двукрылых. Значение в питании 
жесткокрылых остается примерно на уровне 
майской диеты, но значительно сокращается их 
число и частота встреч. В июне уменьшается в 
диете число водных и летающих животных. 

В июле резко возрастает значение жестко-
крылых: они обнаруживаются в содержимом 
всех желудков и составляют до 40.0% утилизуе-
мой биомассы. На втором месте стоят личинки 
амфибий, хотя их частота встреч невысокая – 
28.0%. Заметную роль играют также брюхоногие 
моллюски (Gastropoda) и прямокрылые. Умень-
шается число гидробионтов и значительно уве-
личивается количество летающих насекомых. 

Максимум потребления кормов озерными 
лягушками наблюдается в августе. Качествен-
ным своеобразием диеты этого месяца является 
наличие в их рационе представителей многих 
классов беспозвоночных (малощетинковых чер-
вей – Oligochaeta, брюхоногих моллюсков, рако-
образных – Crustacea, паукообразных и много-
ножек – Myriapoda), отсутствие личинок амфи-
бий и увеличение доли других водных организ-
мов. Доминирующими кормами по массе явля-
ются жесткокрылые, а субдоминантными – пря-
мокрылые, полужесткокрылые, чешуекрылые и 
двукрылые. 

В сентябре многие виды кормов в диете 
лягушек не обнаруживаются; уменьшается число 
летающих животных и еще больше увеличивает-
ся – гидробионтов. Снижается масса потребляе-
мого корма, но в отличие от других видов зем-
новодных региональной фауны, пища содержит-
ся почти во всех желудках (Шляхтин и др., 2007, 
2008, 2009).  

Количество потребляемого корма на про-
тяжении активного периода у озерных лягушек 

возрастает дважды – в мае и августе (табл. 3). 
Качественный состав их диеты в данном место-
обитании не испытывал значительных измене-
ний на протяжении ряда лет наблюдений, хотя в 
разные годы увеличивалось или уменьшалось 
значение отдельных групп кормов. Наиболее 
благоприятными кормовые условия для них бы-
ли в 1980, 1982 – 1984 гг. 

 
Таблица 3 

Утилизация кормов озерной лягушкой  
за активный период  

(озеро в левобережной пойме р. Волги) 

Апрель Май Июнь Июль Август Год экз. г экз. г экз. г экз. г экз. г 
1978 129.0 17.2 394.3 50.9 417.6 48.1 415.4 36.0 461.3 37.5
1979 101.4 16.2 367.0 47.0 384.0 42.1 223.2 29.3 404.2 32.9
1980 183.0 17.8 439.0 57.0 415.2 46.9 364.6 33.0 446.4 33.1
1981 118.8 16.8 347.2 48.4 362.4 44.0 256.7 31.1 441.4 39.2
1982 176.4 19.6 379.4 57.2 403.2 49.8 431.5 28.7 483,6 40.6
1983 140.4 18.5 411.7 54.8 424.8 45.4 243.0 36.3 503.4 38.0
1984 110.4 17.6 373.2 54.4 444.0 47.7 399.3 36.5 543.1 36.8
2001 119.0 17.7 357.5 52.8 407.1 46.2 402.5 33.4 469.9 37.1

Примечание. В апреле учитывалось 15 суток. 
 

Изучение состава кормов озерных лягушек 
в разных местах обитания позволило выявить за-
висимость их диеты от кормовой базы сообще-
ства и установить некоторую предпочитаемость 
к определенным видам пищи. Причем во всех 
биотопах частота встреч стрекоз, жесткокрылых, 
чешуекрылых, перепончатокрылых, а также пау-
кообразных (за исключением озера левобереж-
ной поймы р. Волги) в пробах из природы ниже, 
чем частота встреч их в содержимом желудков 
(табл. 4). 

Частота встреч других кормов (например, 
личинок амфибий) в диете озерных лягушек из-
меняется в зависимости от их обилия в природе. 
И, наконец, есть группа кормов, которые в раз-
ных биотопах используются лягушками в каче-
стве источников питания по-разному. Так, ного-
хвостки в озере окрестностей г. Балаково в при-
роде распространены довольно широко, но они 
не обнаружены в содержимом желудков лягу-
шек. В то же время в пойменном озере р. Волги 
близ Саратова частота их встреч в диете выше, 
чем в природе, а на волжских островах оба пока-
зателя очень близки между собой. 

Сравнение диеты озерных лягушек по 
всем изученным местам обитания показывает, 
что из 17 групп кормов, только 8 обнаруживают-
ся всюду в составе их пищи. Наиболее разнооб-
разной является диета лягушек поймы р. Медве-
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дицы. У лягушек волж-
ских островов в кормо-
вом рационе чаще встре-
чаются брюхоногие мол-
люски, перепончатокры-
лые и двукрылые, но от-
сутствуют поденки, ру-
чейники, прямокрылые, 
уховертки, многоножки 
и личинки амфибий. Не-
которые корма являются 
специфическими для од-
ного или двух биотопов, 
а отдельные во всех мес-
тах обнаруживаются в 
пробах из природы, но 
нередко отсутствуют в 
диете лягушек. 

По утилизуемой 
биомассе основной пи-
щей озерных лягушек во 
всех биотопах являются 
жесткокрылые, а второстепенные корма различ-
ны: в озере поймы р. Волги – личинки амфибий. 
На волжских островах – перепончатокрылые и 
полужесткокрылые, в озере близ г. Балаково – 
брюхоногие моллюски, в пойме р. Медведицы – 
личинки амфибий и полужесткокрылые. 

Представленные материалы показывают, 
что при значительном качественном разнообра-
зии кормовых объектов озерных лягушек основ-
ную утилизуемую ими биомассу составляет до-
вольно ограниченный набор кормов. Это позво-
ляет сделать заключение о наличии некоторой 
избирательности у данного вида к определенным 
группам кормов. 

Число ежедневно добываемых озерными 
лягушками животных колеблется от 10 – 15 до 
20 и более экземпляров, а утилизуемая биомасса 
составляет более 1000 мг. Некоторые лягушки 
способны поглощать очень большое количество 
пищи. Например, 12.06.1984 г. в озере окрестно-
стей г. Балаково была поймана лягушка, в же-
лудке которой находилось: 3 паука, 2 стрекозы, 
3 гладыша (Notonecta glauca L.), 11 долгоноси-
ков (Curculionidae), 5 жужелиц (Carabidae), 2 
листоеда (Chrysomelidae), 2 бабочки, 5 личинок 
двукрылых, 1 уховертка и 1 многоножка. Общий 
вес пищи составил 3.08 г при весе лягушки 32.5 
г. В озере левобережной поймы р. Волги в со-
держимом желудка лягушки, пойманной 
17.06.2001 г., было: 3 паука, 2 стрекозы, 2 пла-

вунца, 2 гладыша, 5 брюхоногих моллюсков и 
1 личинка амфибий. Вес пища составил 9.47 г 
при весе лягушки 46.4 г. 

Сезонные изменения величины суточного 
рациона повторяют рассмотренные выше зако-
номерности: он наиболее высок в мае и августе и 
значительно снижается в сентябре – октябре 
(табл. 5).  

 
Таблица 5 

Величина суточного рациона озерной лягушки 
в августе в различных местах обитания 

Год Места обитания 1983 1984 2001 
Пойма р. Медведицы  17.9 

741.3 
18.0 

717.9 
17.8 
722.6 

Озеро в левобережной 
пойме р. Волги 

7.8 
1169.2 

12.9 
1175.8 

11.3 
1157.7 

Остров р. Волги 18.3 
1047.6 

20.0 
1030.0 

19.4 
1038.8 

Озеро в окрестностях г. Ба-
лаково 

20.9 
733.4 

17.0 
551.4 

20.3 
711.5 

Примечание. Над чертой – число экз., под чер-
той – биомасса, мг. 

 
В разных местах обитания величина су-

точного рациона более изменчива, чем ее много-
летние колебания в отдельных сообществах. В 
озере левобережной поймы р. Волги и побере-
жья волжских островов количество ежедневно 
утилизуемой биомассы озерными лягушками 
значительно выше, чем в пойме р. Медведицы и 

Таблица 4
Встречаемость пищевых объектов (имаго) в пище озерных лягушек (над чертой) 

и в природе (под чертой); июль, 1984г., % 

Места обитания 

Пищевые объекты Озеро в левобе-
режной пойме 

р. Волги 

Пойма 
р. Медведицы

Побережье ост-
рова р. Волги 

Озеро окрестно-
стей г. Балаково

Брюхоногие молюски 52.0 / 18.2 8.0 / 15.6 72.0 / 56.0 20.0 / 18.4 
Ракообразные 12.0 / 13.4 12.0 / 12.8 16.0 / 14.8 15.0 / 15.6 
Паукообразные – / 5.2 44.0 / 7.8 92.0 / 42.8 45.0 / 8.6 
Многоножки – / 1.2 – / 0.8 – / 2.4 10.0 / 3.6 
Ногохвостки 52.0 / 43.8 32.0 / 52.6 48.0 / 46.2 – / 48.6 
Поденки 8.0 / 12.8 12.0 / 18.4 – / 10.6 – / 5.8 
Стрекозы 28.0 / 5.6 8.0 / 3.4 52.0 / 12.2 40.0 / 9.6 
Прямокрылые 28.0 / 46.8 32.8 / 38.6 – / 19.4 25.0 / 42.4 
Уховертки – – – 10.0 / – 
Равнокрылые – / 3.4 20.0 / 16.8 32.0 / 54.2 25.0 / 48.6 
Полужесткокрылые 28.0 / 46.4 20.0 / 52.2 64.0 / 76.4 40.0 / 72.6 
Жесткокрылые 100.0 / 36.4 72.0 / 38.2 92.0 / 42.6 96.0 / 37.4 
Ручейники – / 3.4 8.0 / 1.2 – / 3.8 – / 1.6 
Чешуекрылые 16.0 / 5.6 24.0 / 15.4 24.0 / 8.6 45.0 / 16.2 
Перепончатокрылые 40.0 / 18.6 32.0 / 12.4 100.0 / 48.4 45.0 / 32.8 
Двукрылые 12.0 / 96.4 72.0 / 92.2 92.0 / 86.6 40.0 / 52.2 
Амфибии 28.0 / 36.4 28.0 / 32.6 – / 18.4 5.0 / 12.6 
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озера близ г. Балаково. По-видимому, величина 
суточного рациона определяется не только внут-
ренними, но и внешними по отношению к попу-
ляции факторами. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, независимо от времени го-
да и места обитания основу диеты озерных ля-
гушек составляют насекомые, среди которых 
большой удельный вес имеют жесткокрылые, 
перепончатокрылые и полужесткокрылые. Оче-
видно, к этим группам кормов у них есть неко-
торая предпочитаемость, которая также прояв-
ляется в более частой добыче жертв с опреде-
ленными линейными и весовыми параметрами. 
В ряде водоемов в весенний и ранне-весенний 
периоды диета озерных лягушек насыщается ли-
чинками амфибий, включая и собственного вида. 
Представители других классов в диете лягушки 
имеют меньшее значение, за исключением брю-
хоногих моллюсков. Мальки рыб за все годы на-
блюдений были встречены в содержимом только 
3-х желудков, поэтому в исследованных сообще-
ствах озерные лягушки практически не оказы-
вают никакого влияния на ихтиофауну. Число 
водных, наземных и летающих животных зави-
сит от времени года и места обитания, в связи с 
чем генерализованные данные имеют большой 
размах колебаний: 16.8 – 43.9% – водные, 56.1 – 
83.2% – наземные и 36.2 – 69.4% – летающие. 
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SEASONAL DIET VARIABILITY OF PELOPHYLAX RIDIBUNDUS (PALLAS, 1771) 
IN THE NORTHERN LOWER-VOLGA REGION 

 
G.V. Shlyakhtin 1 and V.G. Tabachishin 2 

 
1 Chernyshevsky Saratov State University 

33 Astrakhanskaya Str., Saratov 410012, Russia 
E-mail: biofac@sgu.ru 

2 Saratov branch of A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, 
Russian Academy of Sciences 

24 Rabochaya Str., Saratov 410028, Russia 
E-mail: tabachishinvg@sevin.ru 

 
The daily and seasonal variability of the diet of Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771) from several biotops 
of the Saratov region is analyzed on the basis of 1256 stomach content samples. Independently of the sea-
son and habitat, the basis of P. ridibundus' diet is constituted by insects, of which Coleoptera, Hymenop-
tera, and Hemiptera have a high position. Apparently, they show some preference to these forage groups, 
which also manifests itself in more frequent catching victims with certain linear and weight parameters. 
In several reservoirs in the spring period the diet of P. ridibundus is enriched with amphibian larvae, in-
cluding their own species. The representatives of other classes in the diet of P. ridibundus are less impor-
tant, with the exception of Gastropoda. Young fishes were met in the content of 3 stomachs only for the 
whole period of our observation. The number of aquatic, terrestrial and flying animals depends on the 
season and habitat, and the generalized data strongly oscillate: 16.8 – 43.9% (aquatic), 56.1 – 83.2% (ter-
restrial), and 36.2 – 69.4% (flying). The number of daily caught animals varies from 10 – 15 to 20 and 
more individuals, the utilized bioweight being above 1,000 mg.  
Key words: Pelophylax ridibundus, nutrition, daily diet, Saratov region, Russia.  
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Приводятся данные о сезонных изменениях питания восточных степных гадюк из Красноярского района Ас-
траханской области. Отмечаются различия пищевого предпочтения у молоди двух подвидов (номинативного 
и гадюки Башкирова), населяющих Волжский бассейн. 
Ключевые слова: Vipera renardi, питание, Волжский бассейн. 

 
 
По материалам, обобщенным в нашем об-

зоре (Бакиев и др., 2008), пища Vipera renardi 
(Christoph, 1861) – восточной степной гадюки, 
или гадюки Ренарда – в Волжском бассейне со-
стоит главным образом из прямокрылых насеко-
мых, ящериц и мелких млекопитающих, изредка 
включая рыб, земноводных, змей и птиц. Состав 
пищи зависит от кормовой базы, которая меня-
ется в течение сезона активности. К настоящему 
времени недостаточно изучены сезонные и воз-
растные изменения питания степных гадюк в 
Поволжье. Некоторое восполнение этого пробе-
ла является целью настоящего сообщения. 

Материалом послужили результаты наших 
наблюдений за питанием степных гадюк в нево-
ле и данные о содержимом желудков змей, от-
ловленных нами 14 – 20 мая, 15 – 21 июля и 15 – 
18 сентября 2009 г. в окрестностях ст. Досанг 
(Левобережье Нижней Волги, Красноярский 
район Астраханской области). Содержимое же-
лудков степных гадюк из окрестностей Досанга 
(в 2009 г. отловлено 160 особей, из которых 33, 
т.е. 20.6%, оказались с наполненными желудка-
ми) получено бескровным методом пальпации 
(стимуляция срыгивания). В каждом наполнен-
ном желудке было только по одному пищевому 
объекту, поэтому количество извлеченных объ-

ектов соответствует количеству наполненных 
желудков. 

В данной выборке процент змей с пищей в 
желудках увеличивался с мая по сентябрь. В мае 
отловлено 93 гадюки, у 11 (11.8%) из них отме-
чены наполненные пищей желудки; в июле – 
41 гадюка, с пищей 8 (19.5%); в сентябре – 
26 гадюк, с пищей 14 (53.8%). Сравнение выбо-
рочных долей позволило выявить статистически 
значимые различия между маем и сентябрем 
(tф = 4.64, P < 0.001), июлем и сентябрем (tф = 
= 2.91, P < 0.01). Достоверных различий между 
маем и июлем не выявлено (tф = 1.17, P > 0.05). 
Таким образом, с уверенностью можно говорить 
только об одном – осеннем – пике пищевой ак-
тивности в общей выборке (n = 160) степных га-
дюк около ст. Досанг в 2009 г. 

Надо заметить, что наша «общая» выборка 
включала змей, отловленных на двух участках 
примерно равной площади (10 га). Первый уча-
сток расположен к северу от ст. Досанг, а вто-
рой, примыкающий к берегу Ахтубы и изолиро-
ванный от первого железнодорожным полотном – 
к югу. Сезонные изменения доли наполненных 
желудков гадюк с этих участков различались. На 
первом участке в мае отловлено 83 гадюки, у 6 
(7.2%) из них отмечены наполненные пищей же- 
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лудки; в июле – 31 гадюка, с пищей 5 (19.4%); в 
сентябре – 12 гадюк, с пищей 8 (66.7%). На вто-
ром участке в мае отловлено 10 гадюк, у 5 (50%) 
из них отмечены наполненные пищей желудки; в 
июле – также 10 гадюк, с пищей 2 (20.0%); в 
сентябре – 14 гадюк, с пищей 6 (42.9%). Иными 
словами, в случае со вторым участком выявляет-
ся тенденция повышения трофической активно-
сти не только осенью, но и весной. Однако на 
втором участке статистически значимых разли-
чий – при сравнении выборочных долей – между 
маем и июлем не выявлено (tф = 0.34, P > 0.05), 
поэтому утверждение о весеннем пике на осно-
вании наших данных будет некорректным. 

На севере Нижнего Поволжья – в Саратов-
ской области – Г.В. Шляхтин и соавторы (2005), 
не приводя конкретных цифр, отметили у вос-
точных степных гадюк два пика трофической 
активности – в мае и августе. По их мнению, 
первый пик может быть связан с повышением 
температуры среды и увеличением активности 
змей после спаривания, а второй – с подготовкой 
к зимнему периоду. С учетом последнего мнения 
и наших данных можно предположить, что у 
степных гадюк в Нижнем Поволжье имеется пик 
пищевой активности в конце лета – начале осени 
(август, сентябрь), а в отдельных случаях – воз-
можно, и в конце весны (май). 

Данные о составе пищи гадюк из окрест-
ностей ст. Досанг представлены в таблице. Со-
гласно этим данным, в мае степные гадюки пи-
тались ящерицами и пауками, в июле и сентябре 
– прямокрылыми насекомыми и ящерицами. 
Паукообразные в составе питания гадюк из 
Волжского бассейна отмечены впервые, хотя в 
других регионах они отмечались и ранее (на-
пример: Параскив, 1956). Отмечая паукообраз-
ных в составе питания восточных степных гадюк 
из Левобережья Нижней Волги, следует уточ-
нить, что все четыре экземпляра южнорусского 
тарантула извлечены 16 мая из желудков гадюк 
(годовик, две половозрелые самки и один поло-
возрелый самец), пойманных на втором участке 
в окрестностях ст. Досанг. 

Примечательно, что нами ни в одном же-
лудке гадюки Ренарда из окрестностей Досанга 
не обнаружены млекопитающие, которые отме-
чаются в питании данного вида змей практиче-
ски всеми исследователями за пределами юга 
левобережного Поволжья, даже на прилежащих 
к этому региону территориях. Приведем приме-
ры. В статье Г.С. Маркова и соавторов (1969) 
содержатся данные о питании степной гадюки в 

Волгоградской области по содержимому 6 же-
лудков: в 4 желудках обнаружено 5 особей мы-
шевидных грызунов, в двух – 4 экземпляра пря-
мокрылых. По данным В.А. Киреева (1982), в 
Калмыкии степные гадюки питаются преимуще-
ственно насекомыми, поедая, кроме того, прыт-
ких ящериц (7.9% встречаемости), разноцветных 
ящурок (18.4%), домовых мышей (13.2%), обык-
новенных полевок (5.3%) и птиц (5.3%). Кстати, на 
юге Волжско-Уральского междуречья в питании 
этих змей не отмечают млекопитающих, как и мы, 
А.С. Мальчевский (1941) и С.А. Чернов (1954). 

 
Состав пищевых объектов 

в желудках восточных степных гадюк 
из окрестностей ст. Досанг в 2009 г. 

Время года 
весна лето осень Пищевые объекты 

n % n % n % 
Южнорусский тарантул 4 36.4 0 0 0 0 
Прямокрылые насекомые 0 0 7 87.5 8 57.1 
Разноцветная ящурка 6 54.5 1 12.5 6 42.9 
Прыткая ящерица 1 9.1 0 0 0 0 
Всего 11 100.0 8 100.0 14 100.0

 
Обобщая полученные данные с ранее 

опубликованными данными разных авторов о 
питании гадюки Ренарда в различных пунктах 
Волжского бассейна, можно сказать, что весной 
основу питания составляют ящерицы или мыше-
видные грызуны, реже – пауки, а летом и осенью 
возрастает содержание в пище прямокрылых на-
секомых. К примеру, в Саратовской области ос-
новой рациона весной являются мышевидные 
грызуны, доля которых к началу лета уменьша-
ется: в пище встречается прыткая ящерица и 
разноцветная ящурка – 33.4%, прямокрылые – 
58.6%. В середине лета прямокрылых в пище 
еще больше – 66.8%. В августе в рационе преоб-
ладают прямокрылые, в незначительной степени 
присутствуют грызуны, пресмыкающиеся и зем-
новодные. Примерно такая же картина наблюда-
ется и в осенний период (Шляхтин и др., 2005). 

В заключение остановимся на вопросе о 
зависимости рациона степной гадюки от ее воз-
раста (размеров). В литературных источниках 
сообщается, что в Татарстане (Павлов, Бакин, 
2001) и Саратовской области (Шляхтин и др., 
2005) молодые гадюки Ренарда питаются в ос-
новном беспозвоночными животными. Наши 
данные, полученные в окрестностях ст. Досанг, 
не подтверждают этого. Например, среди отлов-
ленных осенью гадюк с наполненными желуд-
ками были четыре неполовозрелые мелкие (L. = 
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= 170 – 210 мм) особи, и в желудках трех из них 
находились разноцветные ящурки (только в же-
лудке одной – прямокрылое насекомое). С.А. Чер-
нов (1954), изучавший питание степной гадюки 
на юге междуречья Волги и Урала, указывал, что 
эти змеи в местах с большой численностью са-
ранчовых и ящериц отдают пищевое предпочте-
ние последним, причем годовалые гадюки «с ус-
пехом охотятся и заглатывают уже половозре-
лых и полновзрослых разноцветных ящурок» 
(с. 153). 

По нашим наблюдениям, родившаяся в не-
воле молодь гадюки Башкирова V. r. bashkirovi 
Garanin et al., 2004 из Татарстана охотно питает-
ся мышами, отказываясь, как правило, от прямо-
крылых насекомых и ящериц. Молодые гадюки 
номинативного подвида V. r. renardi (Christoph, 
1861) из Астраханской, Волгоградской, Самар-
ской и Ульяновской областей, напротив, очень 
редко поедают мышей, предпочитая прямокры-
лых или ящериц. У нас пока недостаточно дан-
ных о взрослых гадюках из популяций Волжско-
го бассейна для сравнения пищевого предпочте-
ния двух подвидов. Но можно указать, что у 
60 половозрелых особей, отловленных в Астра-
ханской области и начавших питаться в услови-
ях террариума, отмечена та же тенденция, что и 
у их потомства: только две взрослые змеи отда-
вали предпочтение мышам, а остальные – пря-
мокрылым или ящерицам. 

Заметим, что содержавшиеся нами гадюки 
выпущены в места отлова. 
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Изучены хромосомные наборы популяций озерной лягушки (Rana (Рelophylax) ridibunda) из различных пой-
менных биотопов севера Нижнего Поволжья. Установлено, что по основным цитогенетическим параметрам 
кариотип изученных лягушек совпадает с таковым из других частей ареала (2n = 26, NF = 52). Региональные 
особенности кариотипа заключаются в морфометрических характеристиках отдельных хромосом, в частно-
сти, выявлен полиморфизм 7-й пары хромосом; хромосомная формула для R. ridibunda волжской популяции 
составляет 5V+6sV+2sT, а для донской – 6V+5sV+2sT. Ядрышковые организаторы на всех анализируемых ме-
тафазах располагаются на 11-й паре хромосом.  
Ключевые слова: озерная лягушка, кариотип, хромосомный набор, Саратовская область. 

 
 
Озерная лягушка (Rana (Рelophylax) ridi-

bunda) – наиболее широко распространенный и 
многочисленный вид семейства Ranidae, оби-
тающий на севере Нижнего Поволжья (Шляхтин 
и др., 2005, 2006; Ручин и др., 2009). Широкое 
распространение и доступность материала дела-
ет вид удобным модельным объектом, анализ 
популяций которого позволяет детально прора-
батывать вопросы общего характера морфологии 
амфибий, определяет возможность выявления 
требований вида к среде обитания и факторов, 
лимитирующих морфологический облик попу-
ляций. К настоящему времени уже получены 
некоторые сведения о кариотипе озерной лягуш-
ки (Кайбелева и др., 2004), однако для проведе-
ния сколько-нибудь значимых обобщений этих 
материалов оказывается недостаточно, что опре-
делило актуальность данного исследования. 

Материалом для исследования послужили 
сборы озерных лягушек, проведенные в весенне-
летний период 2003 – 2009 гг. на территории Са-
ратовской области в поймах рек Волжского и 
Донского бассейнов (табл. 1).  

Хромосомные препараты готовили по 
стандартным методикам из клеток костного моз-
га (Макгрегор, Варли, 1986; Ford, Hamerton, 
1956). Исследование препаратов проводили на 
микроскопе «Karl Zeiss». Для анализа хромосом 
использовались фотографии не менее 20 метафаз 

от каждой особи. Измерение хромосом проводи-
лось с использованием пакета программ «Axio-
Vision» (модуль «Автоматическое измерение»). 
Типологию хромосом проводили согласно клас-
сификации Левана (Levan et al., 1964).  

 
Таблица 1 

Географическая и количественная характеристика 
сборов озерной лягушки 

№ 
п/п Места сбора материала  Количество 

особей 
Волжский бассейн 

1 Окрестности г. Саратова 25 
2 Окрестности г. Энгельса 10 
3 Энгельсский район, окрестности с. Шу-

мейка 
11 

4 Волжские острова, Энгельсский район 5 
5 Красноармейский район, окрестно-

сти пос. Нижняя Банновка 
17 

6 Воскресенский район, окрестности 
с. Комаровка (пойма р. Терешки) 

15 

7 Окрестности г. Хвалынска 30 
8 Пугачевский район, окрестности с. Ка-

менка (пойма р. Большой Иргиз) 
15 

Донской бассейн 
9 Окрестности г. Аткарска (пойма 

р. Медведицы) 
12 

10 Лысогорский район, окрестности 
с. Атаевка (пойма р. Медведицы) 

27 
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Статистической обра-
ботке с помощью пакета 
соответствующих программ 
подвергли основные анали-
зируемые показатели: отно-
сительную длину, центро-
мерный и плечевой индек-
сы хромосом. 

В результате исследо-
ваний установлено, что ка-
риотип R. (Р.) ridibunda из 
Нижнего Поволжья харак-
теризуется типичным для 
этого вида количеством хро-
мосом (2n = 26) и числом 
плеч (NF = 52). Он представ-
лен 5 парами крупных и 
8 парами мелких хромосом (рисунок).  

У исследуемого вида 1-я пара хромосом 
представлена крупным метацентриком (макси-
мального размера она достигает у лягушек хва-
лынской популяции (17.6±0.05), минимального – 
у животных р. Медведицы (15.7±0.03)); 2 – 3-я 

пары субметацентрического типа примерно од-
ного размера (табл. 2 – 3); 4 – 5-я пары – мета-
центрические. Причем в группе крупных хромо-
сом пятая пара имеет наименьшую относитель-
ную длину (9.3±0.29). В группе мелких хромо-
сом 6-я пара – метацентрическая; 7-я пара хро-

 
а                                                           б 

 

Хромосомный набор  Rana (Рelophylax) ridibunda:  а – окрестности с. Атаевка,
Лысогорский район (пойма р. Медведицы); б – окрестности пос. Нижняя Бан-

новка, Красноармейский район (пойма р. Волга)  

Таблица 2
Хромосомные показатели озерных лягушек 

№ 
пары 

R.L. 
(M±m) 

A.R. 
(M±m) 

Ci 
(M±m) Тип R.L. 

(M±m) 
A.R. 

(M±m) 
Ci 

(M±m) Тип 

 Пойма р. Волга, n = 68 Пойма р. Терешка, n = 15 
1 16.5±0.03 1.2±0.05 44.4±0.04 V 16.3±0.11 1.1±0.02 48.3±0.35 V 
2 13.7±0.07 1.7±0.53 36.0±0.68 sV 13.2±0.33 1.7±0.07 37.0±0.94 sV 
3 13.3±0.12 1.8±0.14 34.0±0.26 sV 12.7±0.12 2.3±0.06 30.4±0.61 sV 
4 12.6±0.43 1.5±1.17 45.5±0.15 V 11.3±0.22 1.4±0.17 41.2±2.77 V 
5 10.5±0.35 1.4±0.15 41.5±0.55 V 9.3±0.29 1.3±0.01 42.8±0.06 V 
6 6.0±0.47 1.3±0.18 41.5±0.58 V 6.0±0.19 1.3±0.10 43.6±1.89 V 
7 5.4±0.34 1.7±0.21 44.1±1.46 V-sV 5.3±0.07 1.8±0.20 35.8±2.56 sV 
8 5.2±0.35 4.0±0.30 20.1±1.34 sT 5.1±0.21 4.3±0.64 19.0±2.37 sT  
9 5.0±0.54 3.5±0.25 22.5±2.50 sT 4.8±0.16 2.9±0.45 25.6±2.93 sT 
10 4.9±0.68 1.3±0.10 43.5±1.27 V  4.5±0.12 1.0±0.05 48.8±1.19 V 
11 4.3±0.31 2.1±0.23 31.8±1.23 sV 4.4±0.02 2.3±0.01 30.0±0.04 sV 
12 4.1±0.03 2.0±0.04 33.3±0.03 sV 3.9±0.11 2.5±0.10 28.5±0.82 sV 
13 3.2±0.01 1.8±0.01 35.7±0.07 sV 3.3±0.01 2.0±0.01 33.3±0.02 sV 
 Пойма р. Б. Иргиз, n = 15 Пойма р. Медведица, n = 39 

1 16.4±0.25 1.2±0.01 47.1±0.20 V 15.7±0.03 1.2±0.06 46.1±0.05 V 
2 13.6±0.14 1.8±0.11 38.0±0.17 sV 11.9±0.07 2.6±0.02 27.7±0.07 sV 
3 13.2±0.07 2.4±0.03 30.3±0.52 sV 11.8±0.12 2.6±0.02 27.7±0.08 sV 
4 11.9±0.41 1.4±0.16 41.3±1.02 V 11.8±0.28 1.4±0.13 41.5±0.57 V 
5 9.8±0.35 1.3±0.12 45.4±0.16 V 10.3±0.30 1.5±0.03 39.6±0.38 V 
6 6.1±0.29 1.4±0.09 43.4±1.14 V  5.9±0.15 1.0±0.02 49.9±0.10 V 
7 5.3±0.18 1.7±0.13 35.6±1.22 sV 5.7±0.31 1.6±0.08 40.4±0.14 V 
8 5.2±0.22 4.2±0.32 20.0±1.73 sT 5.4±0.03 3.8±0.15 20.5±0.55 sT 
9 4.6±0.07 3.1±0.38 25.1±2.00 sT 5.2±0.45 2.6±0.01 27.7±0.07 sV-sT 
10 4.5±0.12 1.1±0.07 49.2±0.85 V 4.9±0.16 1.3±0.04 42.3±0.53 V 
11 4.3±0.13 2.1±0.15 30.9±0.07 sV 4.9±0.20 1.7±0.09 36.2±0.14 sV 
12 4.0±0.15 2.3±0.19 29.1±0.79 sV 4.2±0.02 2.5±0.02 28.5±0.7 sV 
13 3.2±0.11 2.1±0.08 34.1±0.16 sV 3.9±0.30 2.2±0.25 30.3±1.86 sV 

Примечание. R.L. – относительная длина, A.R. – центромерный индекс, Ci – плечевой индекс хромосом. 
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мосом в исследованных наборах имеет погра-
ничные значения плечевого и центромерного 
индексов (у лягушек популяции Донского бас-
сейна мы рассматриваем ее как метацентриче-
скую (1.6±0.08 и 40.4±0.14), у лягушек волжско-
го бассейна как субметацентрическую (1.8±0.20 
и 35.8±2.56)); 8-, 9-я пары – субтелоцентриче-
ские. Причем 8-я пара имеет максимальное зна-
чение плечевого индекса среди всех хромосом 
набора (в хвалынской популяции этот показа-
тель достигает 5.6±0.10) и минимальное значе-
ние центромерного (14.8±0.01 для той же попу-
ляции) (см. табл. 3). 10-я пара – метацентриче-
ская, а 11 – 13-я пары – субметацентрики. На 
длинных плечах 11-й пары хромосом имеется 
вторичная перетяжка (табл. 4).  

 
Таблица 3 

Хромосомные показатели озерных лягушек 
изолированных водоемов (Хвалынский р-н), n = 30 

Основные хромосомные показатели № 
пары R.L. (M±m) A.R. (M±m) Ci (M±m) Тип 

1 17.6±0.05 1.3±0.08 43.3±1.20 V 
2 15.6±0.08 1.8±0.03 34.8±0.43 sV 
3 13.3±0.05 2.3±0.07 30.4±1.42 sV 
4 13.8±0.02 1.4±0.06 42.0±1.68 V 
5 11.6±0.01 1.3±0.09 44.0±1.76 V 
6 6.7±0.03 1.2±0.01 44.8±0.03 V 
7 5.5±0.06 1.6±0.17 37.4±2.23 V 
8 6.2±0.07 5.6±0.10 14.8±0.01 sT 
9 5.8±0.13 3.2±0.15 24.0±1.03 sT 

10 5.2±0.11 1.1±0.06 46.6±1.18 V 
11 4.8±0.22 1.8±0.05 35.7±0.68 sV 
12 3.9±0.01 1.8±0.03 35.3±0.29 sV 
13 3.4±0.05 2.0±0.01 33.3±0.05 sV 

 
При сравнительном анализе хромосомных 

показателей исследуемых лягушек выявлены не-
которые особенности. Так, хромосомы R. (P.) 
ridibunda из пойменных биотопов рек Донского 
бассейна имеют меньшие размеры по сравнению 
с волжскими амфибиями. Наиболее высокие 
различия их хромосомных наборов выявлены в 
морфологии 7-й пары хромосом, вследствие это-
го хромосомная формула для R. ridibunda волж-
ской популяции составляет 5V+6sV+2sT, а для 
донской – 6V+5sV+2sT. Кроме того, у самцов ля-
гушек популяций Донского бассейна 2-я пара 
хромосом чаще всего гетероморфная, большие 
плечи одного из гомологов крупнее других и мо-
гут нести вторичную перетяжку (см. рисунок). 

Гетороморфизм отдельных пар хромосом 
довольно распространенное явление среди зеле-
ных лягушек и отмечается многими авторами на 
2-, 8-, 9-й парах (Koref-Santibanez, Gunter, 1980). 

Гетероморфные хромосомы часто встречаются в 
кариотипах большинства видов бесхвостых ам-
фибий, что свидетельствует о примитивности 
кариотипа данной группы. Происхождение гете-
роморфных элементов кариотипа объясняется 
присутствием значительного количество гетеро-
хроматиновых участков в хромосомах, накоп-
ленное вследствие тандемных дупликаций (Оно, 
1973). Существует также предположение, что ге-
тероморфизм хромосомных наборов озерной ля-
гушки может быть связан с наличием специали-
зированных половых хромосом (Кайбелева, 
2004). 

 
Таблица 4 

Частота встречаемости ядрышковых организаторов 
(ЯОР) в популяциях озерной лягушки 

Частота встречаемости, % 
Наличие ядрышковых 

организаторов Волжский 
бассейн 

Донской 
бассейн 

У одного гомолога 25.4 28.1 
У двух гомологов 74.6 66.7 
У более двух гомологов – 5.2 

 
Таким образом, кариотип озерной лягушки 

с севера Нижнего Поволжья по основным цито-
генетическим показателям аналогичен таковому 
R. (P.) ridibunda с территории других частей 
ареала (Сурядная, 2003; Сурядна, 2005; Mésza-
rós, 1973; Koref-Santibanez, Günter, 1980). Однако 
он имеет региональные особенности, проявляю-
щиеся в морфометрических характеристиках от-
дельных хромосом набора и в морфологии пары, 
несущей ЯОР. В этой связи представляется пер-
спективным дальнейший сравнительный анализ 
хромосомных наборов R. (P.) ridibunda из раз-
личных регионов ареала. 
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The chromosome sets of lake frog (Rana (Pelophylax) ridibunda) populations from several flood-land 
biotops of the Northern Lower-Volga region were studied. The karyotype of the frogs under study coin-
cides, by basic cytogenetic parameters, with that from other parts of the habitat (2n = 26, NF = 52). Re-
gional features of the karyotype are in the morphometric characteristics of separate chromosomes, in par-
ticular, polymorphism of the 7th chromosome pair has been revealed; the chromosome formula for R. (P.) 
ridibunda of the Volga and Don populations is 5V+6sV+2sT and 6V+5sV+2sT, respectively. The nuclear 
organizers on each metaphases analyzed are located on the 11th chromosome pair. 
Key words: Rana (Pelophylax) ridibunda, karyotype, chromosome set, Saratov region. 
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Рассматривается пространственное распределение живородящей ящерицы в лесопарковой зоне Екатеринбур-
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В условиях увеличивающейся антропоген-

ной нагрузки на природные системы происходят 
их изменения, которые приводят к появлению 
приспособительных реакций популяций, в свою 
очередь являющихся материалом для изучения. 
Особое значение такие исследования имеют на 
территории крупных городов, представляющих 
собой системы, значительно отличающиеся от 
природных. Популяции рептилий в этих услови-
ях особенно уязвимы, так как для пресмыкаю-
щихся характерны тесная связь с природными 
местообитаниями и низкая способность к рассе-
лению, поэтому в последние годы появилось 
множество публикаций, посвящённых городской 
герпетофауне (Мисюра и др., 1999; Леонтьева, 
Семёнов, 2000; Самойлов и др., 2000; Гассо, 
2002; Бакиев и др., 2003; Гаранин, Павлов, 2004; 
Хайрутдинов, Замалетдинов, 2005; Ручин и др., 
2005; Papendieck, Romanowsky, 2001 и др.). 
Большинство из указанных авторов отмечают 
постепенное исчезновение рептилий в пределах 
городов. 

Предварительными исследованиями (Ма-
лимонов, 2005 а, б) было установлено, что реп-
тилии, обитающие в городской черте г. Екате-
ринбурга, также встречаются исключительно в 
лесопарковой зоне, которая представляет собой 
вклинивающиеся в городскую черту неправиль-
ные многоугольники, вытянута с севера на юг 
(площадь зоны около 500 км2) и занимает по 
сравнению с другими городами больший (Ко-
лесников и др., 1976) процент территории. Это 
объясняется благоприятными природно-клима-
тическими условиями лесной зоны и давними 

традициями сохранения и восстановления боль-
ших массивов лесов вокруг уральских горных 
заводов (Архипова, 1981). 

Несмотря на то, что все лесопарки города 
объединяются исследователями в одну зону 
(Архипова, 1981; Вершинин, 1995), каждый из 
этих объектов имеет свои особенности. Из шести 
видов пресмыкающихся, обитающих в окрестно-
стях Екатеринбургской городской агломерации, 
здесь встречаются только два фоновых – Zootoсa 
vivipara (Jacquin, 1787) и Vipera berus (Linnaeus, 
1758). Частая встречаемость живородящей яще-
рицы на городских территориях лесной зоны 
отмечается также в ряде работ (Хайрутдинов, 
Замалетдинов, 2005; Papendieck и др., 2001). 

В литературе неоднократно подчёркивает-
ся факт очень низкого видового разнообразия 
рептилий в городских и пригородных зонах: на-
пример, для Белоруссии указывается практиче-
ски полное отсутствие пресмыкающихся в горо-
дах и зонах отдыха как результат прямого ис-
требления людьми (Пикулик и др., 1988). Ката-
лог зоологического отдела музея Уральского 
общества любителей естествознания (существо-
вавшего с 1870 по 1929 гг.) показывает, что 
большое количество местообитаний рептилий, 
отмеченных в Екатеринбурге (Гаккель, 1893), 
исчезли с расширением границ города. 

Цель нашего исследования заключается в 
сравнении изменчивости внешних морфологиче-
ских признаков (включая окраску) и морфофи-
зиологических показателей выборок живородя-
щей ящерицы из разных лесопарков города Ека-
теринбурга. 
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В работе использованы животные, оби-
тающие в лесопарках Екатеринбурга. Количество 
местообитаний и общее число отловленных осо-
бей показано в табл. 1. Для анализа использова-
лись взрослые живородящие ящерицы, отловлен-
ные в 2000 – 2008 гг. в конце лета (август – сен-
тябрь) (n = 167). В большинстве выборок живот-
ные разных полов были представлены примерно 
поровну, а наблюдаемые отклонения укладыва-
лись в статистическую погрешность и наблюда-
лись только в тех лесопарках, где было отловле-
но мало рептилий. Предварительный анализ не 
выявил значимых морфометрических и других 
различий у животных разных полов, поэтому в 
выборках они были объединены. Группировка 
конкретного лесопарка рассматривалась только в 
том случае, когда выборка составляла 10 и более 
взрослых животных. 

 
Таблица 1 

Количество найденных местообитаний 
и отловленных особей живородящей ящерицы  

в лесопарках города Екатеринбурга 

№ 
п/п 

Лесопарки, парки 
(по Архиповой, 1981) 

Кол-во местообитаний 
и общее число отлов-
ленных особей (всего /

половозрелых) 
1 Шувакишский 5 (21/16) 
2 Железнодорожный 3 (3/1) 
3 Оброшинский 1 (1/1) 
4 Московский 11 (23/14) 
5 Калиновский 2 (87/39) 
6 Шарташский 0 
7 Санаторный 1 (16/10) 
8 Центральный  

им. Лесоводов России 0 

9 Мало-Истокский 1 (1/1) 
10 Юго-Западный 3 (15/14) 
11 Уктусский 0 
12 Центральный парк культуры 

и отдыха им. В. Маяковского 0 

13 Ботанический сад УрО РАН 0 
Всего 27 (167/96) 

 
Рассматривались обычные морфологиче-

ские признаки, условные обозначения которых 
были приняты по Банникову с соавторами 
(1977). Рассматривались следующие внешние 
морфологические показатели: длина туловища 
(L.), длина нерегенерированного хвоста (L.cd.), 
отношение длины хвоста к длине туловища 
(L.cd./L.), число брюшных чешуй по средней ли-
нии живота (Ventr.), количество чешуй вокруг 
середины туловища (Sq.) и спинных чешуй в од-
ном продольном ряду (Sq.1), количество чешуй 
вокруг 9 – 10-го кольца хвоста (Sq.s.cd), количе-

ство верхнегубных щитков (Lab.), число бедрен-
ных пор на задних конечностях (P.fm.), соотно-
шение длины и ширины анального щитка 
(L.a./Lt.a.), соотношение длины и ширины голо-
вы (L.c./Lt.c.). Из особенностей окраски рассмат-
ривались общий тон окраски, наличие пятнисто-
сти головы, характер дорсомедиальной полосы, 
характер дополнительных элементов рисунка 
спины, характер латеральной полосы.  

Кроме того, использовались следующие 
морфофизиологические показатели: масса тела 
животного, масса и индекс сердца, масса и ин-
декс печени, масса и индекс лёгких, длина ки-
шечника, масса и индекс почек. 

Сравниваемые внутривидовые группиров-
ки, возможно, представляли собой единую попу-
ляцию в прошлом, однако в настоящий момент 
(с учётом миграционных возможностей живот-
ных и особенностей городской среды обитания) 
достаточно изолированы друг от друга. Сравне-
ние проводили по степени дистанцированности 
некоторых традиционных метрических и мор-
фофизиологических показателей и особенностей 
окраски живородящей ящерицы исследуемых 
мест обитания. 

Чтобы соотнести между собой условия 
обитания рептилий, все лесопарки города были 
оценены с точки зрения экологической специфи-
ки. Для этого были использованы данные о ви-
дах растений (отношение к увлажнению и усло-
виям местообитания), тропиночной сети, степе-
ни угнетения растений – доминантов, состоянии 
подроста, стадиях нарушения лесного сообщест-
ва по Петрову (Петров, 1985), относительной 
площади свалок, близости к жилым массивам и 
посещаемости лесопарка, близости к промыш-
ленным зонам, наличии автодорог и садово-
дачных участков, относительной площади низо-
вых пожаров (всего 14 признаков). Статистиче-
ская обработка результатов измерений проводи-
лась с использованием системы программного 
обеспечения анализа данных пакета STATISTICA, 
версия 6 (StatSoft, Inc., 2001). 

В ходе сравнения ландшафтно-экологичес-
ких особенностей лесопарков города Екатерин-
бурга применение различных методов кластери-
зации (одиночной связи, полной связи, UPGA, 
WPGA и метода Варда) привело к сходным ре-
зультатам: резко выделяется Уктусский массив, 
все остальные лесопарки делятся на два класте-
ра, которые, учитывая ранее проведённые иссле-
дования на данной территории, можно отнести к 
«слаботрансформированным» и «более транс-
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формированным» (Вершинин и др., 2006). В це-
лом полученные нами результаты совпадают с 
результатами более ранних исследований. На 
рис. 1 представлена дендрограмма, построенная 
с помощью метода полной связи. 

 

 
Примечательно, что фоновые виды репти-

лий встречаются в лесопарках обеих групп, что 
указывает не только на отрицательное воздейст-
вие антропогенной деятельности, но и на поло-
жительные моменты близости к человеку (веро-
ятно, это наличие дополнительного количества 
объектов питания и создание дополнительных 
убежищ). При этом обыкновенная гадюка более 
чувствительна к такому соседству. 

Комплекс изученных морфофизиологиче-
ских показателей взрослых животных живоро-
дящей ящерицы рассматриваемой территории 
представлен в табл. 2. 

Для оценки различий и анализа индикато-
ров использовался многомерный дисперсионный 

анализ, который показал, что различие по массе 
(F(4, 83) = 2.0323, p = 0.09733), так же как и по 
длине тела (F(4, 83) = 2.4234, p = 0.05454) между 
средними разных лесопарков статистически не 
значимы. Поэтому, учитывая специфику объекта 
исследования (потеря хвоста сильно влияет на 
общую массу тела), мы в дальнейшем анализе 
использовали только индексы разных органов. 

Кластерный анализ методами невзвешен-
ного (рис. 2) и взвешенного попарного центро-
идного усреднения (UPGMC) для средних ин-
дексов органов показал, что животные разных 
лесопарков различаются между собой, но яще-
рицы значительно антропогенно трансформиро-
ванных Московского и Санаторного лесопарков 
образуют отдельную группу. 

Выборки отдельных лесопарков по индек-
сам разных органов статистически значимо раз-
личаются (индекс почки – F(4, 83) = 6.7561, p = 
= 0.00009; лёгкого – F(4, 83) = 10.987, p < 0.00001; 
сердца – F(4, 83) = 2.5156, p = 0.04753; печени – 
F(4, 83) = 5.8034, p = 0.00036), но группируются 
по-разному для каждого индекса. 

Характеристика морфологических призна-
ков живородящих ящериц лесопарковой зоны 
Екатеринбурга представлена в табл. 3. В отличие 
от морфофизиологических индикаторов, кла-
стерный анализ любым из методов показывает, 
что выборки животных объединяются в две 
группы – рептилии лесопарков южной (Кали-
новский и Шувакишский) и северной (Санатор-
ный, Московский и Юго-Западный) частей горо-
да (рис. 3). При этом выборка ящериц из Сана-
торного лесопарка, находящегося географически 
в восточной части города, на дендрограмме так-
же занимает промежуточное положение. По на-
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Рис. 1. Дендрограмма сходства ландшафтно-экологи-
ческих особенностей лесопарков г. Екатеринбурга 

Таблица 2
Основные морфофизиологические показатели живородящих ящериц 

лесопарковой зоны г. Екатеринбурга 

Лесопарк Признак Московский Санаторный Шувакишский Юго-Западный Калиновский 
M, мг 3498.6±1371.8 3411.1±551.2 3783.1±649.0 3321.1±699.4 2943.6±927.8 
М печени, мг 180.14±85.30 206.57±74.65 199.06±57.57 172.29±61.83 115.37±57.89 
Индекс печени, ‰ 50.57±6.88 59.90±21.04 53.10±13.33 50.94±9.89 40.07±16.66 
М сердца, мг 17.14±4.66 14.36±5.54 27.13±4.70 12.68±4.46 14.12±5.75 
Индекс сердца, ‰ 5.21±1.11 4.17±1.55 7.39±2.01 3.86±1.21 4.94±1.71 
М левого лёгкого, мг 22.97±5.93 18.94±5.52 28.47±5.41 16.04±3.32 12.31±3.44 
Индекс левого лёгкого, ‰ 7.11±1.89 5.56±1.58 7.71±1.81 4.98±1.29 4.56±1.65 
М правого лёгкого, мг 21.11±4.80 20.94±6.89 27.94±5.96 15.64±3.54 12.63±3.72 
Длина кишечника, мм 94.4±6.8 102.0±6.4 78.7±11.1 79.7±9.2 89.6±8.9 
М левой почки, мг 23.49±22.32 39.50±23.07 25.47±9.69 34.07±20.72 10.53±13.14 
Индекс левой почки, ‰ 5.48±3.97 11.07±6.04 6.96±3.00 9.72±4.95 3.63±4.54 
М правой почки, мг 20.84±20.15 40.67±23.14 24.46±7.84 38.29±20.65 10.35±12.12 
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шему мнению, скорее всего, картина дистанци-
рования выборки указывает на историческую 
связь между местообитаниями, хотя данный вы-
вод нуждается во всесторонней проверке. 

 

 

Сравнение рассматриваемых выборок реп-
тилий с помощью многомерного дисперсионно-
го анализа показало, что различия по числу че-
шуй вокруг середины туловища (F(4, 86) = 
= 0.57400, p = 0.68222), спинных чешуй в одном 
продольном ряду (F(4, 86) = 1.8697, p = 0.12308), 
числу верхнегубных щитков (F(4, 86) = 0.46116, 
p = 0.76402) и соотношению длины и ширины 
головы (F(4, 86) = 1.2221, p = 0.30743) между 
средними разных лесопарков статистически не 
достоверны.  

Таким образом, главный вклад в дистанци-
рованность наблюдающихся на рис. 3 кластеров 

вносят число брюшных чешуй по средней линии 
живота (F(4, 86) = 18.457, p < 0.00001), число 
бедренных пор на правой (F(4, 86) = 7.2448, p = 
= 0.00004) и левой (F(4, 86) = 8.0998, p = 0.00001) 
конечностях, соотношение длины и ширины 
анального щитка (F(4, 86) = 5.7848, p = 0.00036). 
Выявленные морфологические различия не свя-
заны с пространственной удалённостью группи-
ровок пресмыкающихся. 

 

 
Практически так же выборки рептилий 

дистанцируются на «южный» и «северный» кла-
стеры и по особенностям рисунка и окраски 
(рис. 4). 

Необходимо также отметить, что живот-
ных-меланистов среди живородящих ящериц на 
рассматриваемой территории, в отличие от при-
городов (Малимонов, 2005 а, б), нами не обна-
ружено. 

Таблица 3
Особенности внешних морфологических признаков живородящих ящериц 

лесопарковой зоны г. Екатеринбурга 

Лесопарк Признак Московский Санаторный Шувакишский Юго-Западный Калиновский 
L., мм 49.7±4.7 51.0±2.9 52.7±3.98 52.1±4.7 51.1±6.1 
L.cd., мм 68.67±13.92 71.00±10.89 80.50±7.44 70.30±10.42 67.81±12.13 
L.cd./L 1.38±0.13 1.38±0.22 1.53±0.21 1.38±0.25 1.38±0.25 
Ventr. 28.94±2.05 27.80±1.48 25.88±2.03 28.07±2.25 24.87±1.24 
Sq. 36.69±1.99 36.80±1.48 35.69±1.89 37.53±1.73 36.5±3.45 
Sq.1 30.81±1.80 30.90±1.37 29.81±1.64 31.60±1.64 30.67±3.39 
Sq.c.cd. 22.15±1.57 22.00±0.67 22.71±1.38 22.57±1.34 22.72±1.53 
Lab. 14.56±0.51 14.60±0.70 14.38±0.50 14.33±0.90 14.49±0.51 
P.fm. правые 10.81±1.28 12.60±1.35 11.13±1.15 10.73±0.88 11.46±0.51 
P.fm. левые 11.00±1.10 12.50±0.97 11.06±1.24 10.60±1.06 11.46±0.51 
L.a., мм 2.17±0.85 2.32±0.95 2.06±0.97 2.03±0.61 1.63±0.30 
Lt.a., мм 2.63±0.67 2.65±0.71 2.63±0.59 3.17±0.70 3.12±0.53 
L.a./Lt.a. 0.94±0.57 0.94±0.48 0.88±0.58 0.69±0.35 0.53±0.06 
L.c. 9.95±1.20 10.85±0.41 9.92±1.48 10.00±0.65 9.96±1.34 
Lt.c. 7.06±0.93 7.30±0.35 6.81±1.15 7.20±0.41 6.69±0.73 
L.c./L.tc. 1.44±0.30 1.49±0.09 1.49±0.29 1.39±0.08 1.48±0.07 
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Рис. 2. Дендрограмма сходства морфофизиологиче-
ских   индексов   живородящих  ящериц,   обитающих

в лесопарках г. Екатеринбурга 
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Рис. 3. Дендрограмма сходства внешних морфологиче-
ских признаков живородящих ящериц лесопарковой зо-
ны г. Екатеринбурга, выполненная методом взвешен-
ного попарного центроидного усреднения  (WPGMC)
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Изучение размещения рептилий на терри-
тории г. Екатеринбурга показало, что здесь оби-
тают два вида рептилий (Z. vivipara и V. berus), 
причём наиболее массовым является живородя-
щая ящерица. Пресмыкающиеся предпочитают 
участки, свободные от застроек (лесопарки, 
кладбища, пустыри, обочины дорог, места рядом 

с водоёмами, свалки). В большинстве случаев 
наблюдается пространственная изоляция место-
обитаний рептилий, что связано с антропогенной 
деятельностью (влияние селитебных зон, ком-
муникаций и промышленных территорий). Это 
может служить одной из причин «неустойчиво-
сти популяций», что ранее было показано в ла-
бораторных условиях для живородящей ящери-
цы: при наличии благоприятных условий репти-
лии приспосабливаются к условиям города, но 
после «чрезмерных стрессовых воздействий» их 
численность не восстанавливается (Lecomte et 
al., 2004). 

Статистический анализ сходства выборок 
рептилий рассматриваемой территории по мор-
фофизиологическим индикаторам показал, что 
наблюдаются различия животных, в то время как 
морфологические и цветовые особенности жи-
вородящих ящериц различных местообитаний 
схожи. Это может быть объяснено воздействием 
различных факторов (например, урбанистиче-
ским), однако данная проблема нуждается в до-
полнительном изучении. 
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Рис. 4. Дендрограмма сходства окраски живородящих

ящериц лесопарковой зоны г. Екатеринбурга 
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MORPHOPHYSIOLOGICAL FEATURES AND FOLIDOSIS OF VIVIPAROUS LIZARDS 
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The spatial distribution of viviparous lizard in the Yekaterinburg park zone is considered. Territorial dis-
tinctions of the morphophysiological features and folidosis of Zootoca vivipara are shown. Possible 
causes of such distinctions are discussed. 
Key words: Zootoca vivipara, forest park, coloring, folidosis.  
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ГАЛИНА ПАНТЕЛЕЙМОНОВНА ЛУКИНА 
(к 80-летию со дня рождения) 

 
Галина Пантелеймоновна Лукина родилась 

в Саратове 5 июня 1930 г. в семье агронома, 
уроженца Ялты – Пантелеймона Георгиевича 
Караерова, и акушерки, уроженки Саратова – 
Полины Терентьевны (в девичестве Лапина). В 
1937 г. отца перевели в совхоз «Кубань» Красно-
дарского края, где Галина поступила в школу, но 
в 1938 г. семья переехала в совхоз «Хуторок» 
Ново-Кубанского района (бывшее поместье ба-
рона фон Штенгеля) того же региона, где Пан-
телеймон Георгиевич был назначен главным 
агрономом пищекомбината. В годы Великой 
Отечественной войны Галина работала в 
колхозе. Во время наступления немецких войск 
на Кавказ семья переехала в Кисловодск, но в 
августе 1942 г. город оказался в оккупации. 
Галина с мамой бежали в Армавир и далее 
домой – в «Хуторок». В 1944 г. Галина вступила 
в ряды ВЛКСМ, а в 1947 окончила 10 классов. 

Взросление среди богатейшей природы 
Кубани не могло не повлиять на увлечения, а 
позднее и на выбор дела жизни Галины Панте-
леймоновны. Решение стать биологом поддер-
жал отец. В 1947 г. она поступила на биолого-
почвенный факультет Ростовского государст-
венного университета (РГУ, с 2006 г. – Южный 
федеральный университет), который окончила в 
1953 году. В студенческие годы Лукина активно 
занималась научной деятельностью, чем обрати-
ла на себя внимание известного териолога, эпи-
демиолога, профессора Юрия Михайловича Рал-
ля (1907 – 1965), заведовавшего кафедрой зооло-
гии РГУ с 1946 по 1953 год. Под его руково-
дством Галина Пантелеймоновна написала и ус-
пешно защитила выпускную дипломную работу, 
поэтому не случайно она считает Ралля своим 
первым учителем. 

Комиссией по распределению молодых 
специалистов Г.П. Лукина была оставлена на 
самоопределение, так как ее муж – выпускник 
юридического факультета РГУ Юрий Николае-
вич Лукин, был направлен на работу старшим 
научным сотрудником в Научно-исследователь-
скую лабораторию судебной экспертизы в Рос-

тове-на-Дону. В этом же 1953 г. в семье Луки-
ных на свет появилась дочь Ольга. 

С апреля по сентябрь 1954 г. она работала 
библиотекарем в Научной библиотеке универси-
тета. Как вспоми-
нает сама Галина 
Пантелеймоновна: 
«Я скорее не рабо-
тала, а штудиро-
вала учебники пе-
ред поступлением 
лаборантом на ка-
федру зоологии». 
Это произошло в 
ноябре того же 
года. Вскоре не-
угомонную лабо-
рантку повысили 
до старшего лабо-
ранта, а в 1959 г. 
она поступила в 
заочную аспирантуру, которую окончила в 1962 
году. 

К этому времени у Галины Пантелеймо-
новны сложились научные интересы – мыше-
видные грызуны и их эктопаразиты. После ухода 
в 1953 г. Ю.М. Ралля (он перевелся старшим на-
учным сотрудником в Ставрополь, в Противо-
чумный институт Кавказа и Закавказья) Лукина 
продолжила свои исследования под руково-
дством известного териолога и зоогеографа Вла-
димира Эммануиловича Мартино (1886 – 1961), 
работавшего после возвращения из эмиграции в 
1955 г. на кафедре зоологии РГУ сначала лабо-
рантом, а позже профессором. Научную помощь 
Лукиной оказывала и его супруга – Евгения Ве-
ниаминовна Мартино. 

В 1957 – 1958 гг. были опубликованы пер-
вые три научные работы Галины Пантелеймо-
новны, материал для которых был собран во 
время летних полевых практик на стационаре 
РГУ (был создан в 1956 г.) в районе оз. Лиман-
чик Анапского района Краснодарского края. В 
статье  «Заметки  о  мышевидных  грызунах и их 
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эктопаразитах в окрестностях оз. Лиманчик (Анап-
ский район, Краснодарского края)» 1957 г. для 
территории СССР впервые приводился подвид 
большой лесной мыши Apodemus sylvaticus dichru-
rus Rafinesque, 1814, чей ареал ранее ограничивал-
ся Балканским полуостровом и Малой Азией. 
Были сделаны и интересные находки блох, 
включая и неизвестные науки таксоны, однако их 
описание не было опубликовано по причине ско-
ропостижной смерти В.Э. Мартино.  

Новым объектом для своей исследователь-
ской работы Лукина выбрала герпетофауну 
Западного Предкавказья. Ее руководителем стал 
ихтиолог, доцент Николай Сидорович Олейни-
ков. Герпетологическими исследованиями была 
охвачена территория Ростовской области, Ставро-
польского, Краснодарского краев и Республики 
Адыгея. За время полевых работ Галина Панте-
леймоновна добыла 1249 экз. 13 видов рептилий. 
Попутно проводился и сбор амфибий. 

С рюкзаком за плечами Галина Пантелей-
моновна прошагала по Черноморскому побере-
жью от Керченского пролива до Абхазии, неод-
нократно участвовала в совместных экспедициях 
Зоологического института РАН и Кавказского за-
поведника. Ее полевые сборы пополнили герпето-
логические коллекции Зоологического института 
РАН, Зоологического музея НАН Украины, стали 
основой коллекции в Ростовском университете.  

13 мая 1966 г. на заседании Ученого совета 
биолого-почвенного факультета РГУ Г.П. Луки-
на успешно защитила кандидатскую диссерта-
цию на тему «Пресмыкающиеся Западного 
Предкавказья». Диссертация включала введение, 
четыре главы (классическая структура подобной 
работы: физико-географический обзор Западно-
го Предкавказья, материал и методика, система-
тический обзор пресмыкающихся изученной 
территории, состав герпетофауны, ее экологиче-
ский и зоогеографический анализ), двух прило-
жений (состав пищи прыткой ящерицы, Lacerta 
agilis exigua Eichwald, 1831, и систематический 
список паразитов пресмыкающихся региона). 
Были изучены ареалы, особенности экологии 
(численность, продолжительность жизни, соот-
ношение полов, особенности зимовки, суточной 
активности, линьки, питания и др.) одного вида 
черепах, шести видов ящериц и шести змей. Сде-
ланы выводы о необходимости их охраны. По-
мощь в определении пищевых остатков члени-
стоногих из желудков рептилий оказал В.М. Ере-
менко (Национальный научно-природоведческий 
музей Академии наук Украинской ССР, Киев). 

Материал по паразитофауне был частично обра-
ботан, профессором Волгоградского педагогиче-
ского института Геннадием Сергеевичем Марко-
вым, с которым Лукина опубликовала статью «К 
паразитофауне пресмыкающихся Северного 
Кавказа» (1964).  

Неизменным консультантом Лукиной в 
области герпетологии был директор Зоологиче-
ского музея НАН Украины Николай Николаевич 
Щербак (1927 – 1998), ставший для нее не только 
старшим товарищем, но и другом. Вместе с ним 
она совершила ряд экспедиций на Тамань, Кав-
казские Минеральные Воды. В честь Н.Н. Щер-
бака Лукина назвала новый подвид скальной 
ящерицы Lacerta saxicola szczerbaki Lukina, 1963, 
описанный из окрестностей Анапы, ныне Darev-
skia brauneri szczerbaki (Lukina, 1963). Прекрас-
ные отношения сложились у Галины Пантелей-
моновны с сотрудниками отделения герпетологии 
Зоологического института АН СССР в Ленингра-
де (ныне ЗИН РАН, Санкт-Петербург) и прежде 
всего с Ильей Сергеевичем Даревским (1924 – 
2009). По его просьбе она собирала скальных 
ящериц в районе Голубых озер и Чегемского 
ущелья Кабардино-Балкарии, в долине р. Ингури 
в Западной Грузии.  

С 1962 по 1970 г. Лукина работала асси-
стентом на кафедре зоологии, а с 1970 г. – до-
центом. Галина Пантелеймоновна была одним из 
ведущих преподавателей кафедры. Она вела 
большой и малый практикум по зоологии позво-
ночных; разработала и читала общий курс зоо-
географии для студентов-географов, спецкурсы 
(в частности, «Герпетология», «Зоогеография» и 
«Сравнительная анатомия») для биологов. В те-
чение многих лет являлась руководителем учеб-
ной практики студентов, курсовых и дипломных 
работ.  

Г.П. Лукина всегда находилась в центре 
общественной жизни вуза: много лет успешно 
возглавляла профсоюзное бюро факультета, из-
биралась в профком университета. С большим 
энтузиазмом принимала участие в судействе 
школьных олимпиад по биологии. Научной ра-
ботой многих своих учеников Галина Пантелей-
моновна руководила с их школьной скамьи. За 
активную педагогическую и общественную ра-
боту Г.П. Лукина была награждена грамотами 
Министерства образования РСФСР, значком «Ве- 
теран университета». Она имеет почетное звание 
«Ветеран труда». 

Галина Пантелеймоновна выступала с 
докладами на Всесоюзных герпетологических 
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конференциях (Ленинград, 
1964 и 1977, Ашхабад, 1981), 
Первой герпетологической 
конференции социалистиче-
ских стран (Будапешт, 1981), 
Объединенной герпетологи-
ческой конференции Евро-
пейского герпетологического 
общества и стран СЭВ (Пра-
га, 1985) и др. Приняла уча-
стие в написании коллектив-
ной монографии «Прыткая 
ящерица» (1976), в которой 
выступила соавтором 9 глав и 
основным автором главы VI 
«Питание», а также герпето-
логических разделов книги 
«Ресурсы Северного Кавказа» 
(1982). 

Совместно с И.С. Да-
ревским и Йозефом Айзельтом (Вена) она зани-
малась фаунистикой и систематикой скальных 
ящериц Северного Ирана (1984): привела для 
данного региона Lacerta r. raddei (= Darevskia 
r. raddei), L. defilippii (= D. defilippii) (в этой ра-
боте аргументировался видовой статус данного 
таксона) и L. valentini (= D. valentini). Ранее в со-
авторстве с И.С. Даревским Лукина (1977) опуб-
ликовала анализ коллекции скальных ящериц 
Турции, собранных американскими герпетоло-
гами, супругами Кларк в 1967–1969 гг. В данной 
статье доказывалось отнесение L. s. lantzicyreni в 
качестве подвида к L. valentini. Кроме того, в 
сборах имелись и гибридные экземпляры, диаг-
ностируемые как «L. parvula × L. rudis». В связи 
с этим авторы высказали оригинальную гипотезу 
об их образовании в смешанных популяциях: по-
скольку оба вида значительно отличаются абсо-
лютными размерами тела, гибриды могли образо-
ваться при спаривании молодых половозрелых 
самцов грузинской ящерицы с взрослыми самка-
ми краснобрюхой ящерицы.  

С коллегами из Ростовского университета – 
заведующим кафедрой генетики Евгением Пет-
ровичем Гуськовым (1940 – 2006) и преподава-
телем кафедры зоологии Верой Александровной 
Коневой, Галина Пантелеймоновна опубликова-
ла «Определитель земноводных и пресмыкаю-
щихся Ростовской области» (1983). В нем были 
приведены оригинальные таблицы для опреде-
ления 6 видов амфибий и 10 видов рептилий ре-
гиона, кадастр их находок, краткие повидовые 
очерки. 

В целом Г.П. Лукина является (со)автором 
46 научных работ, последними из которых были 
опубликованы герпетологические главы в проек-
те Красной книги региона – «Редкие, исчезаю-
щие и нуждающиеся в охране животные Ростов-
ской области» (1996). Примечательно, что в них 
популяции обыкновенного тритона из поймы 
р. Дон и окрестностей г. Новочеркасска отнесе-
ны к номинативному подвиду обыкновенного 
тритона, Triturus v. vulgaris, а не к кавказскому 
T. v. lantzi (ныне род Lissotriton).  

Каждая работа Лукиной – оригинальное, 
профессионально проведенное исследование: 
будь то изучение структуры популяции кавказ-
ской ящерицы или систематики обыкновенной 
веретеницы.  

С 1991 г. Г.П. Лукина на заслуженном от-
дыхе. Но несмотря на уход из «большой науки» 
и университета, она не потеряла интереса к гер-
петологии. Начинающие герпетологи и специа-
листы всегда могут рассчитывать на консульта-
цию, совет в работе от одного из наиболее ярких 
отечественных герпетологов, известного специа-
листа по амфибиям и рептилиям Предкавказья и 
скальным ящерицам, замечательного человека – 
Галины Пантелеймоновны Лукиной.  
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