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Аннотация
Земноводные крайне чувствительны к изменениям окружающей среды. В работе представлены результаты 
изучения методом скелетохронологии выраженности межгодовой флуктуации возрастной и размерной структуры 
у  озерной лягушки  (Pelophylax ridibundus) в  популяции Теберды  (Карачаево-Черкессия) в  краткосрочный 
период (2020-2022 гг.). В связи с растущей туристско-рекреационной нагрузкой в районе Теберды и аридизацией 
климата мы выдвинули гипотезу о том, что возрастная и размерная структура может различаться в разные периоды 
сбора материала, демонстрируя «омоложение» в 2022 г. В качестве материала для исследований послужили 
особи P. ridibundus, отловленные в оз. Кара-Кель в Тебердинском районе Карачаево-Черкесской Республики 
в сентябре 2020 г. и в июне 2022 г. Индивидуальный возраст и длина тела особей P. ridibundus в выборке 2020 г. 
были определены для 12 самок и 27 самцов, а в выборке 2022 г. – для 9 самок и 25 самцов. Индивидуальный 
возраст особей P. ridibundus варьировал у самок в диапазоне от 2 до 9 лет, а у самцов – от 2 до 6 лет. Средний 
возраст половозрелой части популяции статистически значимо не различался в разные периоды сбора материала 
как у самок, так и у самцов P. ridibundus. В исследуемой популяции P. ridibundus приступают к размножению 
в  возрасте 3  лет и  живут до  7 и  6  лет соответственно, а  репродуктивное окно составляет 4  года для самок 
и 3 года для самцов. Скорректированная по возрасту средняя длина тела статистически значимо не различалась 
ни у самок, ни у самцов, отловленных в разные периоды. Вопреки гипотезе настоящая работа демонстрирует 
отсутствие выраженности межгодовых флуктуаций возрастной и  размерной структуры у  P. ridibundus 
в  популяции Теберды в  краткосрочном периоде 2020-2022 гг. Стабильность демографических показателей, 
наблюдаемая в диапазоне 2020-2022 гг., не означает отсутствия долговременного тренда. Для его выявления 
необходим дополнительный сбор материала в большем временном интервале, а также анализ выживаемости  
отдельных когорт.
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Abstract
Amphibians are highly sensitive to  environmental change. This study presents the  results of  an investigation 
into interannual fluctuations in  the  age and size structure of  the  marsh frog  (Pelophylax ridibundus) population 
in Teberda (Karachay-Cherkessia) over a short-term period (2020-2022) using the skeletochronological method. Given 
the increasing tourist and recreational pressure in the Teberda Region, combined with ongoing climate aridisation, 
we hypothesized that the age and size structure would differ between sampling periods, with a  tendency toward 
‘rejuvenation’ in 2022. The material for the study comprised P. ridibundus individuals collected from Lake Kara-Kel 
in the Teberda District of the Karachay-Cherkess Republic in September 2020 and June 2022. Individual age and body 
length of P. ridibundus specimens were determined for 12 females and 27 males in the 2020 sample, and for 9 females 
and 25 males in the 2022 sample. Individual age of P. ridibundus specimens ranged from 2 to 9 years in females and from 
2 to 6 years in males. Mean age of the sexually mature segment of the population did not differ significantly between 
the two sampling periods for either females or males. In the studied population, P. ridibundus begins to reproduce 
at three years of age and lives up to seven years (females) and six years (males), with a reproductive window of four 
years for  females and three years for  males. Age-adjusted mean body length did not differ significantly between 
sampling periods for either sex. Contrary to our hypothesis, the present study demonstrates the absence of pronounced 
interannual fluctuations in the age and size structure of the P. ridibundus population in Teberda over the short-term 
period 2020-2022. The stability of demographic parameters observed over the 2020-2022 interval does not preclude 
the existence of a long-term trend. Detecting such a trend will require additional sampling over a broader temporal scale,  
as well as cohort-specific survival analysis.
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Введение
Introduction

Земноводные являются одной из  наиболее 
уязвимых групп животных в период изменяющего-
ся климата и антропогенной трансформации эко-
систем [1]. Недавний мета-анализ [2] указал на то, 
что сокращение видового разнообразия на ранних 
этапах протекает незаметно путем исчезновения 
отдельных популяций, далее процесс приобрета-
ет накопительный эффект и  становится практиче-
ски необратимым. Для  предупреждения потери 

видового разнообразия требуется проводить посто-
янный мониторинг существующих популяций с це-
лью оценки их состояния [3]. Ключевым элементом 
оценки состояния популяций является характери-
стика возрастной структуры, включающей в  себя 
период достижения половой зрелости, средний 
возраст и  продолжительность жизни особей  [3]. 
Эти  данные также могут быть использованы при 
разработке природоохранных мероприятий с  це-
лью сохранения и поддержания численности зем-
новодных ввиду обеспечения стабильности при-
родных экосистем [3-5].
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Земноводные крайне чувствительны к изме-
нениям окружающей среды, из-за чего для них ха-
рактерна межгодовая флуктуация возрастного 
и  размерного составов особей  [6,  7]. В  научной 
литературе многократно отмечалось, что воз-
растная структура разных популяций одного вида 
земноводных может сильно различаться на  про-
тяжении ареала  [8-10]. Данные изменения могут 
быть обусловлены экспансией вида  [11-13], ан-
тропогенным прессом  [3, 14-18], вселением ин-
вазивных видов  [19], а  также климатическими 
изменениями [20].

Озерная лягушка (Pelophylax ridibundus  (Pal-
las, 1771)) – это широкораспространенный массо-
вый вид земноводных с  высокой экологической 
пластичностью, относящийся к  видам, находя-
щимся под наименьшей угрозой  [21]. По  ареа-
лу максимальная зарегистрированная продолжи-
тельность жизни особей в  популяциях варьирует 
от  4 до  11  лет, а  возраст полового созревания  – 
от  1 до  4  лет  [8]. В  нашем распоряжении нахо-
дился материал для скелетохронологического 
исследования продолжительности жизни озер-
ной лягушки с  территории Теберды, полученный 
в 2020 и 2022 гг.

Цель исследований: характеристика межго-
довой флуктуации возрастной и размерной струк-
туры половозрелых P. ridibundus в  популяции 
Теберды.

В связи с растущей туристско-рекреационной 
нагрузкой в районе Теберды [22, 23] и аридизацией 
климата [24] мы выдвинули гипотезу о том, что воз-
растная и размерная структура может различаться 
в разные периоды сбора материала, демонстрируя 
«омоложение» в 2022 г.

Методика исследований
Research method

В качестве материала для исследований по-
служили особи P. ridibundus, отловленные в  оз. 
Кара-Кель  (43.43679° с.ш., 41.74239° в.д., 1340  м 
над ур. м.) в Тебердинском районе Карачаево-Чер-
кесской Республики в  сентябре 2020 г. и  в  июне 
2022 г.  (рис.  1). У  отловленных P. ridibundus элек-
тронным штангенциркулем (погрешность 0.01 мм) 
измеряли длину тела (SVL) и отсекали третью фа-
лангу четвертого пальца правой задней конеч-
ности для определения индивидуального воз-
раста особей. После данных процедур животных 
выпускали в  месте поимки. Возраст определяли 
стандартным методом скелетохронологии  [25]. 
Считали, что индивидуальный возраст соответ-
ствовал числу образовавшихся во  время зимо-
вок на  окрашенном поперечном срезе фаланги 
пальца темных линий остановки роста. Мы  ана-
лизировали только срезы середины диафиза 

кости, то  есть участок, где диаметр внутренней 
полости кости минимален  [26], а  также исполь-
зовали метод сопоставления диаметров види-
мых линий склеивания для определения коли-
чества резорбированных линий склеивания  [27]. 
Для  анализа использовали только особей с  вы-
раженными вторичными половыми признака-
ми и  длиной тела > 60  мм  [28], которых считали  
половозрелыми.

Статистический анализ и  визуализацию 
данных осуществляли в  программах Statistica 
14.0 и OriginPro 2024. Рассчитывали среднее ариф-
метическое  (M), стандартное отклонение  (SD) 
и  размах  (min–max) возраста и  длины тела осо-
бей из выборок разных годов. Нормальность и го-
могенность распределения признаков оценива-
ли критериями Лиллиефорса и  Левена. Оценку 
выживаемости  (S) и  ожидаемую продолжитель-
ность жизни  (ESP) лягушек на  основании распре-
деления возраста определяли по формулам Себе-
ра [29] и Робсона и Чепмена [30]. Для оценки по-
ловых и межгодовых различий по среднему возра-
сту использовали однофакторный дисперсионный 
анализ  (ANOVA), а  по  длине тела  – ковариацион-
ный анализ  (ANCOVA, возраст в  качестве ковари-
аты). Взаимосвязь длины тела и  возраста особей 
определяли при помощи линейной корреляции 
Пирсона (r).

Результаты и их обсуждение
Results and discussion

Индивидуальный возраст и длина тела осо-
бей P. ridibundus в  выборке 2020 г. были опре-
делены для 12 самок и  27 самцов, а  в  выборке 
2022 г. – для 9 самок и 25 самцов. На окрашенных 
препаратах все линии остановки роста были хоро-
шо различимы, что позволило с высокой надежно-
стью определить индивидуальный возраст особей 
P. ridibundus (рис. 2).

Индивидуальный возраст половозрелых осо-
бей P. ridibundus варьировал у  самок в  диапазо-
не от 2 до 9 лет в 2020 г. и от 3 до 6 лет в 2022 г., 
а у самцов – от 2 до 6 лет в 2020 г. и от 3 до 6 лет 
в  2022 г.  (рис.  3). Разница нижней границы ин-
дивидуального возраста особей в  разные годы 
может быть объяснена сезоном сбора матери-
ала: в  2020 г. особей P. ridibundus отлавливали 
в  сентябре, а  в  2022 г.  – в  июне. По  всей види-
мости, некоторые самки и  самцы P. ridibundus 
в  популяции Теберды достигают половой зре-
лости на  третьем году жизни перед зимовкой 
и  приступают к  размножению только после нее  
в возрасте трех лет.

Для лучшей интерпретации данных двухлет-
ние особи  (1 самка и  2 самца в  выборке 2020 г.) 
были удалены из статистического анализа. Средний 
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возраст половозрелой части популяции статистиче-
ски значимо не различался в разные периоды сбо-
ра материала как у самок (F1, 18 = 0.253, p = 0.621), 
так и  у  самцов  (F1, 48 = 0.237, p = 0.628) P. ridibun-
dus (таблица). Самки в среднем были старше сам-
цов как в выборках 2020 г.  (F1, 37 = 7.862; p = 0.008) 
и  2022 г.  (F1, 32 = 7.475; p = 0.010), так и  в  общей 
совокупности  (F1, 71 = 14.904; p < 0.001). Ожида-
емая продолжительность жизни особей после 
третьей зимовки составляла 3.8  лет  (S = 0.697) 
для самок 2020 г., 3.5  лет  (S = 0.667) для самок 
2022 г., 2.25  лет  (S = 0.429) для самцов 2020 г. 
и 2.38 лет (S = 0.467) для самцов 2022 г. Таким об-
разом, в исследуемой популяции 95% самок и сам-
цов P. ridibundus приступают к размножению в воз-
расте трех лет и живут до 7 и 6 лет соответственно, 
а репродуктивное окно составляет 4 года для самок 
и 3 года для самцов.

Полученные нами результаты о  продолжи-
тельности жизни особей P. ridibundus в целом со-
гласуются с  данными, представленными в  опу-
бликованных материалах о  продолжительности 
жизни особей P. ridibundus в  других горных  (> 
1000  м над ур. м.) популяциях  [8]. Однако стоит 

отметить, что в  работах Александровской  (1985), 
Александровской и  Котовой  (1986) и  Мелкумя-
на (1990) [31-33] максимальный возраст был опре-
делен в 7-11 лет для самок и в 5-10 лет для сам-
цов, но максимальный зарегистрированный нами 
возраст у особей P. ridibundus из оз. Кара-Кель был 
установлен в  9  лет только для самок, отловлен-
ных в  2020 г., тогда как в  остальных случаях мак-
симальный зарегистрированный возраст составил  
не более 6 лет.

Известно, что в условиях высокой антропо-
генной трансформации местообитаний исчеза-
ют животные старших возрастов [14]. Например, 
у  травяных лягушек Rana temporaria Linnaeus, 
1758, в городских популяциях в ядре производи-
телей преобладают особи с  высокой скоростью 
роста, ранним половым созреванием и меньшей 
продолжительностью жизни  [15]. Также в  усло-
виях урбанизированных территорий городов Ка-
зань [16] и Тольятти [17] возраст озерной лягуш-
ки P. ridibundus не  превышает 6  лет в  отличие 
от  популяций, обитающих в  пригородных лесо-
парках, где максимальная продолжительность 
жизни лягушек достигает 7 лет [16]. Долина реки 

Рисунок  1. Нативный ареал Pelophylax ridibundus  [21] и  место сбора материала для настоящих 
исследований.
Figure 1. Native range of Pelophylax ridibundus [21] and the study sampling site.
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Теберды и  оз. Кара-Кель являются популярны-
ми туристско-рекреационными территориями 
и  испытывают критическую антропогенную на-
грузку по  причине увеличения туристического 
потока  [22, 23]. Вероятно, более низкие зареги-
стрированные нами показатели максимальной 
продолжительности жизни могут быть связаны 
с  увеличенной антропогенной нагрузкой в  ис-
следуемом локалитете в  сравнении с  другими 
горными популяциями, откуда известен возраст  
P. ridibundus [31-33].

Длина тела P. ridibundus статистически зна-
чимо увеличивалась с  индивидуальным возрас-
том особей  (для самок в  2020 г. r = 0.67; p < 0.05, 
в  2022 г. r = 0.84; p < 0.05, для самцов в  2020 г. 
r = 0.65; p < 0.05, в 2022 г. r = 0.48; p < 0.05). Однако 
скорректированная по возрасту средняя длина тела 
самок, отловленных в разные годы, статистически 
значимо не  различалась  (F1, 17 = 0.226; p = 0.882), 
для самцов также не  было выявлено статистиче-
ски значимых различий  (F1, 47 = 0.487; p = 0.489). 
Самки в среднем были крупнее самцов как в вы-
борках 2020 г. (F1, 37 = 13,315; p = 0,001) и 2022 г. (F1, 

32 = 7,982; p = 0,008), так и в общей совокупности (F1, 

71 = 21,512; p < 0,001).
Полученные результаты противоречат вы-

двинутой гипотезе, согласно которой, как пред-
полагалось, под воздействием роста турист-
ско-рекреационной нагрузки [22, 23] и аридиза-
ции климата [24] должна была сократиться доля 
старших особей в  выборке 2022 г. Двухлетний 
промежуток между сборами, вероятно, недоста-
точен для проявления выраженных демографи-
ческих сдвигов в  исследуемой популяции. P. ri-
dibundus – долгоживущий вид: в нашей выборке 
была отмечена девятилетняя особь, а по данным 
литературы, максимальная зарегистрированная 
продолжительность жизни особей из горных по-
пуляций достигала 11  лет  [8]. Вероятно, сдвиги 

Рисунок  2. Поперечные срезы фаланг пальцев 
Pelophylax ridibundus:  (a, b) трехлетний самец 
с  1  резорбированной линией склеивания  (длина 
тела  – 82.40  мм);  (c, d) пятилетняя самка 
с  1  резорбированной линией склеивания  (длина 
тела  – 101.30  мм);  (e, f) семилетняя самка 
с  1  резорбированной линией склеивания  (длина 
тела  – 106.65  мм).  (a),  (c),  (d) 10-кратное 
увеличение;  (b),  (d),  (f) 20-кратное увеличение. 
Длина шкалы составляет 0.1 мм.
Figure 2. Cross-section of  Pelophylax ridibundus 
phalanges:  (a, b) three-year-old male with one 
resorbed line of  arrested growth  (LAG)  (body 
length  – 82.40  mm);  (c, d) five-year-old female with 
one resorbed LAG  (body length  – 101.30  mm); 
(e, f) seven-year-old female with one resorbed 
LAG  (body length  – 106.65  mm). (a),  (c),  (d) 
10×  magnification,  (b),  (d),  (f) 20× magnification. 
Scale bar is 0.1 mm.

Рисунок  3. Возрастная структура Pelophylax ridibundus в  популяции Теберды. (a) Возрастная структура 
самок, отловленных в  разные периоды; (b) возрастная структура самцов, отловленных в  разные 
периоды; (c) возрастная структура общих выборок самок и самцов.
Figure 3. Age structure of Pelophylax ridibundus population in Teberda. (a) Age structure of females sampled 
in different periods; (b) age structure of males sampled in different periods; (c) age structure of total samples 
of females and males.
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в  возрастной структуре, вызванные усилением 
туристско-рекреационной нагрузки и  климати-
ческими изменениями, могут стать заметными 
только при более длительном мониторинге. Кро-
ме того, отсутствие значимых различий может 
свидетельствовать о  том, что локальная экоси-
стема озера Кара-Кель пока сохраняет равнове-
сие. Несмотря на  возросший туристический по-
ток, гидрологический режим озера остается от-
носительно стабильным [34], а непосредственное 
изъятие или гибель взрослых лягушек, возмож-
но, не  достигли критических величин. Нельзя 
исключать и  ограничения, связанные с  объе-
мом материала: выборка самок была немного-
численной  (n = 12 в 2020 г. и n = 9 в 2022 г.), что 
снижает статистическую мощность обнаружения  
небольших сдвигов.

Выводы
Conclusions

Таким образом, настоящая работа демон-
стрирует отсутствие выраженности межгодовых 
флуктуаций возрастной и  размерной структуры 
у P. ridibundus в популяции Теберды в краткосроч-
ном периоде 2020-2022 гг. Выдвинутая гипотеза 
об «омоложении» популяции в связи с возрастаю-
щей туристско-рекреационной нагрузкой и ариди-
зацией климата не подтвердилась. Стабильность 
демографических показателей, наблюдаемая 
в диапазоне 2020-2022 гг., не означает отсутствия 
долговременного тренда. Для его выявления не-
обходимы дополнительные сборы материала 
в большем временном интервале, а также анализ 
выживаемости отдельных когорт [3].

Таблица 1. Длина тела и продолжительность жизни P. ridibundus в разные годы сбора материала.

Table 1. Body length and longevity of P. ridibundus across different sampling periods.

Год
Year

Пол
Sex

n

Средняя длина 
тела ± стандартное 

отклонение
Mean body 

length ± standard 
deviation

Размах длины  
тела

Body length  
range

Средний 
возраст ± стандартное 

отклонение
Mean age ± standard 

deviation

Размах 
индивидуального 

возраста
Individual age 

range

Сентябрь 2020
September 2020

самки
females

12 98.78 ± 10.988 78.08-113.44 4.83 ± 1.801 2-9

самцы
males

27 88.81 ± 6.098 76.79-103.00 3.59 ± 0.971 2-6

Июнь 2022
June 2022

самки
females

9 98.56 ± 11.064 74.60-110.00 4.77 ± 0.972 3-5

самцы
males

25 88.84 ± 7.966 63.00-101.60 3.84 ± 0.850 3-6
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