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Исследовали различия по возрастному составу и длине тела между тремя популяциями остромордой лягуш-
ки, обитающими в Ханты-Мансийском автономном округе – Югры (ХМАО) вблизи северной границы запад-
носибирской части ареала вида. Эти три популяции сравнивали с популяциями двух более южных регионов 
европейской части России (Кировской и Московской обл.). Для определения возраста и обратного расчисле-
ния длины тела, соответствующей уходу в зимовку, использовали метод скелетохронологии. Различия между 
тремя популяциями ХМАО по средним значениям возраста и длины тела, а также по возрасту и длине тела по 
достижении половой зрелости были незначительными. В популяциях ХМАО первое размножение наблюда-
лось после 3-й, но чаще – после 4-й зимовки; особи старше 4 лет встречаются редко, что указывает на одно-
кратное размножение большинства особей. Высокая гибель взрослых лягушек может быть обусловлена экс-
тремальными условиями зимовок и влиянием хищников во время размножения. Выявленная максимально 
высокая скорость роста у особей ХМАО необходима для сравнительно быстрого достижения половой зрело-
сти и является результатом действия отбора, направленного против градиента условий внешней среды. Ско-
рость роста особей популяции Кировской обл. была несколько ниже, чем в популяциях ХМАО, а у популя-
ции Московской обл. – самой низкой. Однако длина тела особей ко времени ухода в 1-ю и далее – в каждую 
следующую зимовку была максимальной в более южной популяции Московской обл. и минимальной в попу-
ляциях ХМАО. Средние для популяций размеры половозрелых особей также снижаются по мере уменьшения 
длительности сезона активности в их местообитаниях. Максимальные размерные половые различия наблю-
дались в популяции Московской обл., отсутствие таких различий – в популяциях ХМАО. Вместе с тем воз-
растные половые различия (взрослые самки были в среднем старше самцов в каждой из популяций) сохраня-
лись по мере уменьшения длительности сезона активности. 
Ключевые слова: остромордая лягушка, возрастной состав, скорость роста, межпопуляционная и географи-
ческая изменчивость, половые различия по длине тела, скелетохронология, обратное расчисление длины те-
ла, отбор против градиента среды.  

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Размеры бесхвостых амфибий подвержены 
географической изменчивости, причиной кото-
рой могут быть как климатические условия, так 
и различия в возрастном составе, отчасти также 
связанные с климатом (см. обзор: Morrison, Hero, 
2003). Вместе с тем известно, что правило Берг-
мана, сформулированное Реншем для внутриви-
довой изменчивости эндотермных животных 
(Watt et al., 2010), проявляется редко у эктотерм-
ных животных, и в том числе амфибий (Olalla-
Tarraga, Rodriguez, 2007; Adams, Church, 2008). 
Обширное исследование, проведенное на сорока 
видах безлегочных саламандр Plethodontidae 
(Adams, Church, 2008), показало, что правило 
Бергмана проявляется  только  у  трёх видов. По- 

добных исследований с использованием выборок 
с большей части ареала данного вида не было 
выполнено ни на одном из видов бесхвостых 
амфибий (см. обзор: Olalla-Tarraga, Rodriguez, 
2007). Это касается и остромордой лягушки –
наиболее широко распространенного в Евразии 
вида группы бурых лягушек (см. обзор: Ляпков и 
др., 2010 а). Межпопуляционная изменчивость 
другого, тоже широко распространенного вида 
бурых лягушек – травяной лягушки, была про-
анализирована в трех аналогичных исследовани-
ях, но с использованием данных только по за-
падноевропейской части ареала этого вида. У 
обоих этих видов бурых лягушек не было выяв-
лено выраженных направленных закономерно-
стей изменения длины тела (Miaud et al., 1999; 
Laugen et al., 2005; Bancila et al., 2009).   Следует 
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отметить, что значительно раньше П. В. Терен-
тьевым были рассмотрены случаи отсутствия 
однонаправленных изменений размеров у ряда 
близких видов (т.е. относящихся к одному роду 
или к одному семейству) амфибий и рептилий. 
На основании таких данных им было сделано за-
ключение о том, что правило Бергмана не явля-
ется универсальным и его следует заменить 
«правилом оптимума» (Терентьев, 1951). 

С другой стороны, в последнее время ста-
ла уже общепринятой концепция, согласно кото-
рой направленная географическая изменчивость 
размеров в пределах видов эктотермных живот-
ных формируется под влиянием отбора против 
градиента условий среды в пространственно 
разделенных популяциях, населяющих место-
обитания, расположенные вдоль этого градиен-
та. Такой отбор контролирует среднепопуляци-
онные значения любого количественного при-
знака, влияющего на приспособленность, а так-
же обусловливает генетические различия по 
данному признаку между популяциями. Так, 
средние значения скорости роста в одинаковых 
лабораторных условиях выше у особей из более 
северных популяций, в то время как в природе 
средние значения их скорости роста обычно бы-
вают ниже (см. обзор: Ляпков и др., 2009). Точ-
нее, направленная географическая изменчивость 
данного количественного признака (в том числе и 
размеров) есть следствие влияния не только та-
кого отбора, но средовых (прежде всего – темпе-
ратурных) ограничений, делающих невозмож-
ным неограниченное направленное изменение в 
каждой из локальных популяций (Stillwell, 2010). 
В связи с изложенным выше особенно интересно 
исследование популяций широко распростра-
ненных видов вблизи северной границы их ареа-
лов. Это позволяет оценить влияние на форми-
рование длины тела особей более высокой ско-
рости роста, с одной стороны, и ограничения 
продолжительности сезона активности – с другой. 

Размерный половой диморфизм у бесхво-
стых амфибий обычно считают следствием не 
только полового, но и других форм отбора, в 
первую очередь – отбора на плодовитость самок 
(Monnet, Cherry, 2002), обусловливающего их 
более крупные размеры. У подавляющего боль-
шинства видов бурых лягушек умеренной зоны 
Евразии, а также у североамериканской R. sylva-
tica (Berven, 1982; Leclair et al., 2000) самки 
крупнее самцов (см. обзор: Ляпков и др., 2010 б). 
Однако у наиболее широко распространенной в 
Евразии остромордой лягушки (Rana arvalis Nil-

sson, 1842) самцы обычно крупнее самок (Ищен-
ко, 1978; см. обзор: Ляпков и др., 2010 а). В евро-
пейских популяциях этого вида характер размер-
ных половых различий формируется по достиже-
нии половой зрелости и сохраняется по мере 
дальнейшего роста: в каждом данном возрасте 
самцы обычно крупнее самок (Lyapkov, 2008). 
Причиной половых различий по средней длине 
тела часто считают половые различия в возрас-
тном составе, обусловленные, в свою очередь, 
различиями в выживаемости. Согласно такой 
точке зрения, самки многих видов крупнее пото-
му, что их средний возраст больше, чем у самцов 
(Monnet, Cherry, 2002). Направленность и степень 
выраженности половых различий в размерах мо-
жет быть подвержена географической изменчиво-
сти также вследствие половых различий темпов 
роста и созревания при различиях в длительности 
сезона активности (Ляпков и др., 2010 б). 

Задачами данной работы были: 1) проана-
лизировать различия по темпам постметамор-
фозного роста и полового созревания между ис-
следованными популяциями, обитающими вбли-
зи северной границы западносибирской части 
ареала остромордой лягушки; 2) проанализиро-
вать различия между этими популяциями по 
возрастному и размерному составу; 3) исследо-
вать межпопуляционную изменчивость выра-
женности полового диморфизма по возрастному 
и размерному составу; 4) для исследования об-
щей картины географической изменчивости вида 
провести сравнение полученных данных иссле-
дованных северных популяций с полученными 
ранее данными по более южным популяциям 
умеренной зоны – из Московской и Кировской 
областей (частично опубликованными – Ляпков 
и др., 2010 а), характеризующимся более дли-
тельным сезоном активности. 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Остромордых лягушек отлавливали с по-
мощью ловчих канавок и заборчиков в течение 
весенне-летнего сезона активности (с 15 мая по 
15 сентября) в 2007 – 2009 гг. в местообитаниях 
трех различных популяций Ханты-Мансийского 
автономного округа – Югры (далее для кратко-
сти – ХМАО): в заказнике «Сорумский» (63°54′ 
с.ш., 68°24′ в.д.; объём выборки n = 92), в при-
родном парке «Сибирские Увалы» (62°50′ с.ш., 
81°25′ в.д.; n = 12) и в окрестностях вахтового 
пос. Северный (62°55′ с.ш., 72°14′ в.д.; n = 77). 
Кроме того, взрослых остромордых лягушек со-
бирали во время размножения в нерестовых во-
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доёмах в двух различных регионах европейской 
части России: в Кировской обл., 58º40′ с.ш., 49º05′ 
в.д. (далее – КО) в 1998 – 2002 гг. (n = 180) и в 
Московской обл., вблизи Звенигородской био-
станции МГУ, 55°44′ с.ш., 36°51′ в.д. (далее – 
ЗБС) в 1998 – 2002 гг. (n = 560). Различие в дли-
тельности сезона активности (т.е. времени от 
выхода с зимовки весной и до ухода в зимовку 
осенью) между местообитаниями популяций 
ЗБС и КО составляет не менее 1 месяца, популя-
ций КО и ХМАО – не менее 1.5 месяцев. 

У всех собранных особей измеряли длину 
тела (L) с точностью до 1 мм; у всех особей из 
популяций ХМАО также определяли степень 
развития гонад, на основании этих данных осо-
бей относили к неполовозрелым или половозре-
лым. Далее у всех особей определяли возраст по 
ростовым слоям, которые исследовали на окра-
шенных гематоксилином Эрлиха поперечных 
срезах, изготовленных из середины диафиза го-
лени. Для определении числа резорбированных 
линий склеивания диаметр костномозговой по-
лости на срезах сопоставляли с минимальным 
(0.51 мм) и максимальным (0.77 мм) значениями 
наружного диаметра срезов голени особей, не-
давно завершивших первую зимовку, т.е. с оцен-
ками размеров линии склеивания, соответст-
вующими 1-й зимовке. Полная резорбция линии 
склеивания, соответствующая 1-й зимовке, на-
блюдалась в популяциях ХМАО у 22% половоз-
релых особей, частичная резорбция (настолько 
сильная, что измерить первую линию склеива-
ния было невозможно) – у 87% особей (анало-
гичные данные по популяциям ЗБС и КО см.: 
Ляпков и др., 2009). Размер внешнего диаметра 
голени и диаметра каждой из линий склеивания 
определяли как среднее между минимальным и 
максимальным диаметрами, измеренными на 
срезах. Обратное расчисление длины тела про-
водили с использованием аллометрического 
уравнения L = a × Db, где L – оцененная длина те-
ла в данном возрасте, D – диаметр соответствую-
щей линии склеивания (Смирина, 1983). Пара-
метры a и b определяли из уравнения Lx = a × Dx

b, 
где Lx – длина тела особи при поимке, Dx – 
внешний диаметр голени. Для лучшего совпаде-
ния с данными промеров особей применяли по-
правку (Ryser, 1988): 

Li = L × (Lx/Lex), 
где Lex – длина тела, оцененная в возрасте x, т. е. 
при поимке. Ранее было показано существование 
различий в относительной скорости роста труб-
чатых костей в ширину не только между попу-

ляциями, но и между полами (см. обзор: Ma-
runouchi et al., 2000). Наши данные (см. ниже) 
также позволили выявить подобные различия, 
поэтому параметры a и b определяли отдельно 
для каждой из популяций трех регионов, а также 
отдельно для самцов и самок. По рассчитанным 
длинам тела перед данной (Li+1) и предыдущей 
(Li) зимовками были вычислены ежегодные при-
росты: Li+1 – Li, а по ним – скорость прироста за 
данный сезон: (Li+1 – Li)/t, где t – средняя дли-
тельность теплого сезона в местообитании дан-
ной популяции, мес. Эта величина составила для 
популяций ЗБС 6 мес. (с начала апреля до начала 
октября), КО – 5 мес. (с конца апреля до конца 
сентября), ХМАО – 3.5 мес. (с конца мая до на-
чала сентября). 

Поскольку в популяциях ХМАО сбор ма-
териала проводили в течение всего теплого сезо-
на, а в популяциях двух других регионов – толь-
ко весной, до начала роста животных, темпы 
роста сравнивали на основании данных по рас-
считанной длине тела. 

Обработку данных проводили с помощью 
пакета статистических программ STATISTICA 
6.0 (StatSoft Inc.). Достоверность различий между 
популяциями (или между регионами) и между 
полами по среднему возрасту и по средней длине 
тела, а также по средней длине тела, рассчитан-
ной для каждого данного возраста, и по средним 
значениям приростов оценивали с помощью 
двухфакторного дисперсионного анализа (факто-
ры: популяция и пол, фиксированные эффекты) 
и последующих множественных сравнений. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ 

1. Возраст и длина тела  
по достижении половой зрелости 

1.1. Различия между популяциями ХМАО 

Во всех трех исследованных популяциях 
ХМАО значительная часть самок и самцов в 
возрасте более трех зимовок являются половоз-
релыми (табл. 1 и рис. 1), однако поскольку 
большинство этих особей собрано уже после се-
зона размножения, невозможно указать точное 
число особей, которые размножались впервые 
уже после 3-й зимовки. В популяции пос. Север-
ный численность 4-летних самок даже превыша-
ла численность 3-летних (см. рис. 1). Межпопу-
ляционных различий по средним возрастам ме-
жду особями одного пола не выявлено, как среди 
неполовозрелых, так и среди половозрелых  осо-
бей. Межпопуляционные различия по минималь- 
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ному значению длины тела между особями од-
ного пола были очень слабыми (см. табл. 1). По-
ловых различий, как среди неполовозрелых, так 
и среди половозрелых особей в пределах каждой 
популяции не выявлено. Вместе с тем среднее 
значение возраста у половозрелых самок было 
ненамного (недостоверно) больше, чем у самцов 
той же популяции, что указывает на тенденцию 
созревания самцов в несколько более раннем 
возрасте. 

Выявленные слабые (и недостоверные) 
межпопуляционные различия были основанием 
для объединения данных по всем трем популя-
циям ХМАО. Эти объединенные данные далее 
сравнивали с данными по двум другим исследо-
ванным регионам с большей продолжительно-
стью теплого сезона (КО и ЗБС). 

1.2. Различия между тремя регионами 

В отличие от популяций ХМАО, в популя-
циях ЗБС и КО первое размножение может про-
исходить не после 3-й, а уже после 2-й зимовки, 
причем не только у самцов, но и у самок (рис. 2 
и см. табл. 1). Достижение половой зрелости в 
более позднем возрасте у особей ХМАО под-
тверждается их более длительным периодом 
сравнительно быстрого роста (табл. 2), о чем 
можно судить по большему увеличению костно-
мозговой полости на поперечных срезах диафи-
зов голени в виде более сильного увеличения ко-
стномозговой полости и, соответственно, более 
частой полной (или почти полной) резорбцией 
первой линии склеивания в периостальной части 
кости (рис. 3). Частичная резорбция линии 

Таблица 1
Межпопуляционные различия по длине тела и возрасту 

Признак 
Измеренная длина тела, мм Возраст, число зимовок Популяция Пол Группа 

n x min max x min max 
СОР ♀♀ sad 13 39.03 31.4 45.6 2.00  2 
  ad 30 48.21 39.5 63.3 3.59 3 6 
  вместе 43 45.29 31.4 63.3 3.10 2 6 
 ♂♂ sad 16 40.41 24.9 50.5 1.88 1 2 
  ad 33 47.80 40.7 56.0 3.27 3 7 
  вместе 49 45.39 24.9 56.0 2.82 1 7 
СУ ♀♀ sad 1 43.00 43.0 43.0 2.00  2 
  ad 9 50.89 43.0 59.0 4.00 3 6 
  вместе 10 50.10 43.0 59.0 3.80 2 6 
 ♂♂ sad 6 35.83 21.0 47.0 1.67 1 2 
  ad 6 50.00 42.0 54.0 3.33 3 4 
  вместе 12 42.92 21.0 54.0 2.50 1 4 
СЕВ ♀♀ sad 3 32.24 24.1 42.7 1.67 1 2 
  ad 35 47.66 40.2 57.9 3.74 3 5 
  вместе 38 46.44 24.1 57.9 3.58 1 5 
 ♂♂ sad 4 41.17 25.7 49.1 1.75 1 2 
  ad 34 47.63 42.6 56.9 3.44 3 5 
  вместе 39 46.89 25.7 56.9 3.23 1 5 
ХМАО ♀♀ все 1 91 46.37 24.1 63.3 3.40 1 6 
 ♂♂ все 1 100 45.68 21.0 56.9 2.94 1 7 
 ♀♀ ad 74 48.28 39.5 63.3 3.73 3 6 
 ♂♂ ad 73 47.90 40.7 56.9 3.36 2 7 
Киров ♀♀ ad 77 50.85 41.9 61.0 3.56 2 6 
 ♂♂ ad 103 50.99 42.0 61.0 3.17 2 5 
ЗБС ♀♀ ad 280 55.73 45.7 65.0 4.09 2 10 

 ♂♂ ad 280 57.10 48.5 65.0 3.83 2 8 

Примечание. n – объем выборки, x – среднее значение, min – минимальное значение, max – минимальное 
значение. Популяции: СОР – заказник «Сорумский», СУ – природный парк «Сибирские Увалы», СЕВ –
пос. Северный. Группа: sad – неполовозрелые, ad – половозрелые, 1 – объединенные данные по всем группам 
ХМАО. По средней длине тела все три популяции ХМАО достоверно не различаются между собой, и у самок, 
и у самцов обеих возрастных групп, одно исключение выделено серой заливкой. По средней длине тела все три 
региона достоверно различаются между собой, и у самок, и у самцов (при сравнении использовались ad из 
ХМАО). По среднему возрасту особи ЗБС достоверно больше особей двух других регионов, и у самок, и у 
самцов. Достоверные различия между самками и самцами (в пределах одной популяции или одного региона) 
выделены жирным шрифтом. 
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склеивания, соответствующая 1-й зимовке (на-
столько сильная, что измерить первую линию 
склеивания было невозможно), наблюдалась в 
популяциях ХМАО у 87% особей, в популяции 
КО – у 28%, в популяции ЗБС – у 44% (данные 
отдельно по самцам и самкам, а также по трем 
популяциям ХМАО приведены в табл. 2). Соот-
ветствующие данные по резорбции 2-й линии 
склеивания составили в популяциях ХМАО 29%, 
в популяции КО – 0%, в популяции ЗБС – 0.4%. 
Ко времени достижения половой зрелости особи 
из двух более южных регионов достигали боль-
ших значений минимальной длины тела, чем в 
популяциях ХМАО. Средние значения расчис-
ленной длины тела после 2-, 3- и 4-й зимовки 
(см. табл. 2), и у самок, и у самцов достоверно 
различаются между тремя регионами, при этом 
средние значения у особей ЗБС были больше, 
чем у особей КО, а у тех, в свою очередь, – 
больше, чем у особей ХМАО. Учитывая, что 
особи ХМАО размножаются впервые после 3-й 
или после 4-й зимовки, можно сделать вывод, 
что половое созревание достигается у них на-
столько быстро, насколько позволяет их корот-
кий сезон летней активности, несмотря на не-
большие размеры, достигаемые к первому раз-
множению. 

 
2. Возрастное распределение и средний возраст 

2.1. Различия между популяциями ХМАО 

Анализ объединенных данных (неполовоз-
релые и половозрелые – см. рис. 1) не выявил 
принципиальных различий в возрастном распре-
делении между тремя популяциями ХМАО. 
Единственной особенностью популяции поселка 
Северный было преобладание 4-летних особей 
среди самок, в то время как у самцов и у обоих 
полов двух других популяций модальный воз-
растной класс представлен 3-летними особями. 
По средним значениям возраста (см. табл. 1) и 
самки, и самцы трех популяций достоверно не 
различались между собой (как неполовозрелые, 
так и половозрелые). Влияние факторов «попу-
ляция» и «пол» было оценено с помощью двух-
факторного дисперсионного анализа с фиксиро-
ванными эффектами обоих факторов. Влияние 
на возраст обоих факторов и их взаимодействия 
было недостоверным у неполовозрелых особей 
(значения F-критерия и уровня значимости p со-
ставили, соответственно: «популяция» – F = 1.24 
и p = 0.30; «пол» – 0.61 и 0.44; взаимодействие – 
0.45 и 0.64). У половозрелых особей влияние по-

ловых различий было достоверным (соответст-
венно, 0.45 и 0.70; 6.93 и 0.009; 0.31 и 0.73), что 
объясняется большим значением среднего воз-
раста самок (различия у особей популяции при-
родного парка «Сибирские Увалы» достоверны). 

Для сравнения с выборками из двух дру-
гих регионов данные по возрастам половозрелых 
особей из трех этих популяций были объедине-
ны в одну совокупность. 
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Рис. 1. Распределение возрастов в трех исследован-
ных популяциях ХМАО, объединенные данные по 
неполовозрелым и половозрелым особям : а – заказ-
ник «Сорумский»,  б –  природный парк  «Сибирские

Увалы», в – пос. Северный 
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2.2. Различия между тремя регионами 

При сравнении данных по трем регионам 
для популяций ХМАО мы использовали данные 
только по половозрелым особям. В возрастном 
распределении обоих полов (см. табл. 1 и рис. 2) 

наблюдается преобладание 3-летних особей (наи-
более отчетливо выраженное у самцов), посколь-
ку, как уже отмечалось, большинство половозре-

лых особей было собрано не в период размноже-
ния, а позднее, в середине и конце лета. 

Влияние факторов «регион» и «пол» было 
оценено с помощью двухфакторного дисперси-
онного анализа с фиксированными эффектами 
обоих факторов. Влияние на возраст этих факто-
ров было достоверным, а их взаимодействия – 
недостоверным (значения F-критерия и уровня 
значимости p составили соответственно: «реги-
он» – F = 34.81 и p = 0.00; «пол» – 22.95 и 0.00; 
взаимодействие – 0.37 и 0.63). Средний возраст 
(и у самок, и у самцов) популяции ЗБС был дос-
товерно больше, чем у особей двух других ре-
гионов. Направленность половых различий была 
сходной: самки популяций всех трех регионов 
были достоверно старше самцов. 
 

3. Средняя длина тела 
и зависимость длины тела от возраста 

3.1. Различия между популяциями ХМАО 

По средним значениям длины тела (см. 
табл. 1) и самки, и самцы трех популяций досто-
верно не различались (как неполовозрелые, так и 
половозрелые), максимальные и минимальные 
значения также были сходными. У неполовозре-
лых особей влияние на длину тела факторов 
«популяция» (F = 0.50; p = 0.61), «пол» (F = 0.10; 
p = 0.75) и их взаимодействия (F = 1.56; p = 0.22) 
было недостоверным, у половозрелых (соответ-
ственно, 2.35 и 0.10; 0.22 и 0.64; 0.07 и 0.94) – 
также недостоверным. Как и в случае анализа 
изменчивости возраста, данные по длине тела 
половозрелых особей из трех этих популяций 
были объединены для сравнения с выборками из 
двух других регионов. 

Средняя длина тела, при которой особи 
уходят в 1-, 2- и 3-ю зимовку, достоверно не раз-
личается между тремя популяциями ХМАО (см. 
табл. 2, верхняя часть), однако в возрасте четы-
рёх лет и самки, и самцы заказника «Сорумский» 
становятся достоверно крупнее особей того же 
пола популяции поселка Северный. Половых 
различий не было выявлено ни в одном из воз-
растов и ни в одной из трех исследованных по-
пуляций. 

 
3.2. Различия между тремя регионами 

Влияние на длину тела фактора «регион» 
(F = 321.7; p = 0.00) было достоверным, фактора 
«пол» (F = 1.4; p = 0.24) – недостоверным, а их 
взаимодействия (F = 3.7; p = 0.03) – достоверным. 
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Рис. 2. Распределение возрастов половозрелых осо-
бей в популяциях трех регионов : а – популяции Хан-
ты-Мансийского автономного округа – Югры (объе-
диненные данные по трем популяциям), б – популя-
ция Кировской области, в – популяция  Звенигородской

биостанции (Московская область) 



ТЕМПЫ ПОСТМЕТАМОРФОЗНОГО РОСТА И ВОЗРАСТНОЙ СОСТАВ ПОПУЛЯЦИЙ 
 

 
СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ   2011   Том 11, вып. 3/4                                                                                  149 

Наиболее крупными размера-
ми (см. табл. 1, нижняя часть) 
характеризовались особи бо-
лее южного региона (ЗБС), 
наиболее мелкими – самого 
северного региона ХМАО). 
Достоверные половые разли-
чия (более крупные размеры 
самцов) были выявлены толь-
ко у особей ЗБС, чем и объяс-
няется недостоверное влияние 
фактора «пол», но достовер-
ное влияние взаимодействия 
«регион» × «пол». 

Средняя длина тела осо-
бей, уходящих в 1-ю зимовку, 
достоверно не различается 
между тремя регионами (см. 
табл. 2, нижняя часть). Однако 
уже ко времени ухода во 2-ю 
зимовку особи ЗБС достигают 
достоверно более крупных 
размеров, чем особи двух дру-
гих регионов, а особи КО об-
гоняют особей ХМАО. Эти 
различия между регионами со-
храняются по мере дальнейше-
го роста вплоть до 5-й зимовки. При этом следует 
учитывать сильные различия в длительности се-
зона активности в трех этих регионах (см. «Ма-
териал и методы»). Таким образом, особи север-
ного региона (ХМАО) характеризуются мини-

мальными размерами в каждом из возрастов, од-
нако причиной выявленных различий может 
быть не только сравнительно низкая скорость 
роста, но и короткий сезон активности, в течение 
которого происходит рост. Поэтому в следую-

Таблица 2
Межпопуляционные различия по рассчитанной длине тела 

Возраст 
1 2 3 4 5 Популяция Пол 

x % x x x x 
СОР ♀♀ 26.33 11.63 35.96 42.63 49.88 52.53 
 ♂♂  0.00 36.92 43.44 51.21 52.58 
СУ ♀♀ 24.40 30.00 35.94 44.27 47.39 51.49 
 ♂♂ 27.01 20.00 36.92 44.61 51.87  
СЕВ ♀♀ 28.98 24.32 35.85 42.37 46.79 54.93 
 ♂♂ 31.08 13.16 37.36 44.47 46.37 47.69 
ХМАО ♀♀ 27.40 18.89 35.92 42.71 47.77 52.94 
 ♂♂ 29.92 7.37 37.12 44.02 48.13 49.65 
КО ♀♀ 25.76 88.31 40.43 48.48 53.31 56.01 
 ♂♂ 27.13 59.22 43.00 50.63 53.55 58.07 
ЗБС ♀♀ 31.02 64.64 44.81 52.95 56.46 59.06 
 ♂♂ 32.64 47.86 45.82 54.88 58.33 58.83 

Примечание. x – среднее значение, % – доля особей, у которых пол-
ностью (или почти полностью) сохранилась и была измерена линия склеива-
ния, соответствующая 1-й зимовке. Условные обозначения популяций см. 
табл. 1. По значению % особи ХМАО достоверно меньше двух других регио-
нов, и у самок, и у самцов. По рассчитанной длине тела три популяции 
ХМАО достоверно не различаются между собой, и у самок, и у самцов обе-
их возрастных групп, кроме случаев, выделенных серой заливкой. По рас-
считанной длине тела в возрасте 2, 3 и 4 лет особи трех регионов достовер-
но различаются между собой, и у самок, и у самцов, в возрасте 5 лет – тоже, 
кроме самцов ЗБС и КО. 

                                   а                                                        б                                                             в 
 
Рис. 3. Микрофотографии поперечных срезов середины диафизов голени: а – 3-летний самец из популяции за-
казника «Сорумский», стрелками отмечены линии, соответствующие 2-й и 3-й зимовкам; б – 6-летний самец из 
популяции заказника «Сорумский», стрелками отмечены линии, соответствующие 1-й – 6-й зимовкам; в – 6-летний
самец из популяции ЗБС, стрелками отмечены линии, соответствующие 1-й – 6-й зимовкам. 6-й зимовке соот-
ветствует внешняя граница среза. Увеличение: 7 (окуляр) × 8 (объектив).  Стрелками указаны линии склеивания
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щем разделе анализируются различия в скорости 
роста между особями из трех регионов. 

 
4. Темпы роста 

4.1. Различия между популяциями ХМАО 

Скорость роста между 1-й и 2-й зимовками 
была несколько выше у самок популяции заказ-
ника «Сорумский», чем у самок популяции по-
селка Северный, однако в более поздние перио-
ды роста достоверных различий между популя-
циями не выявлено (см. табл. 3, верхняя часть). 
Половых различий в каждой из трех популяций 
также не выявлено. 

 
4.2. Различия между тремя регионами 

Максимальная скорость роста между 1-й и 
2-й зимовками была выявлена у особей КО, а 
скорость роста особей самого северного (ХМАО) 
и самого южного региона (ЗБС) достоверно не 
различалась. Однако уже после 2-й зимовки осо-
би ХМАО характеризовались максимальной 
скоростью роста, а скорость роста особей КО 
была достоверно выше, чем у особей ЗБС. Такое 
же соотношение темпов роста сохранялось в пе-
риод между 3-й и 4-й зимовками, а также между 
4-й и 5-й зимовками (в последнем случае досто-
верно только у самок). Такое преимущество в 
скорости роста особей ХМАО подтверждает 
сделанное ранее предположение (см. Введение) 
о том, что вблизи северной границы ареала тем-
пы роста должны быть максимальными, а срав-
нительно мелкие размеры, характеризующие эту 
популяцию, – следствие только лишь короткого 
(в среднем) сезона активности. 

 
ОБСУЖДЕНИЕ 

1. Межпопуляционная изменчивость 
остромордой лягушки в Западной Сибири 

вблизи северной границы ареала 

У особей всех трех исследованных попу-
ляций ХМАО первое размножение происходит 
не ранее чем после 3-й зимовки. Различие между 
полами состоит в том, что самки чаще, чем сам-
цы, размножаются после 4-й зимовки. 

Анализ межпопуляционной изменчивости 
минимальных и средних значений длины тела и 
возраста у особей одного пола показал, что раз-
личия между тремя исследованными популя-
циями ХМАО наблюдаются крайне редко (см. 
Результаты). Единственное исключение состояло 
в том, среди 4-летних лягушек, и самки, и самцы 

природного парка «Сибирские Увалы» были 
достоверно крупнее особей того же пола из по-
пуляции поселка Северный. Так же редко на-
блюдались и половые различия в пределах каж-
дой из популяций. Исключением был сущест-
венно более высокий, чем у самцов, средний 
возраст самок популяции природного парка 
«Сибирские Увалы», что связано с выявленной 
общей тенденцией созревания самок в несколько 
более позднем возрасте. Выявленные слабые 
различия между тремя популяциями ХМАО, ве-
роятно, обусловлены слабыми климатическими 
различиями их местообитаний. 

 
Таблица 3 

Межпопуляционные различия по скорости роста, 
мм/мес. 

Популяция Пол v1-2 v2-3 v3-4 v4-5 
СОР ♀♀ 3.065 1.952 1.871 0.375 
 ♂♂  2.024 1.281 0.529 
СУ ♀♀ 2.562 2.549 1.396 0.852 
 ♂♂ 1.465 2.498 1.421  
СЕВ ♀♀ 1.958 2.009 1.446 0.639 
 ♂♂ 2.275 2.202 1.033 0.596 
ХМАО ♀♀ 2.390 2.063 1.557 0.597 
 ♂♂ 2.043 2.171 1.134 0.569 
КО ♀♀ 2.921 1.685 0.934 0.380 
 ♂♂ 2.996 1.686 0.570 0.361 
ЗБС ♀♀ 2.407 1.357 0.554 0.225 
 ♂♂ 2.396 1.528 0.551 0.219 

Примечание. v1-2 – скорость роста между 1-й и 
2-й зимовками (среднее значение); v2-3 – скорость 
роста между 2-й и 3-й зимовками; v3-4 – скорость 
роста между 3-й и 4-й зимовками; v4-5 – скорость 
роста между 4-й и 5-й зимовками. Условные обозна-
чения популяций см. табл. 1. По показателю v1-2 все 
три популяции ХМАО достоверно не различаются 
между собой, и у самок, и у самцов, одно исключение 
выделено серой заливкой. По показателю v1-2 особи 
КО достоверно больше двух других, и у самок, и у 
самцов. По показателю v2-3 все три региона досто-
верно различаются между собой, и у самок, и у сам-
цов. По показателю v3-4 все три региона достоверно 
различаются между собой, и у самок, и у самцов, 
кроме самцов ЗБС и КО. По показателю v4-5 у самок 
все три региона достоверно различаются между со-
бой, у самцов – различаются только ЗБС и ХМАО.  

 
Во всех трех исследованных популяциях 

ХМАО особи старше 4 лет (т.е. возраста первого 
размножения) встречаются редко, а, следова-
тельно, большинство особей размножается не 
более двух раз. Высокая гибель может быть обу-
словлена, среди прочего, и экстремальными ус-
ловиями зимовок: согласно нашим наблюдениям 
в Сорумском заказнике, и неполовозрелые и 
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взрослые лягушки зимуют в водоёмах, в том 
числе и в используемых весной для размноже-
ния. В условиях сильного промерзания верхнего 
слоя почвы зимовка в воде более выгодна, чем 
на суше (см. обзор: Ляпков, 1997), однако часть 
водоёмов может промерзать полностью, и в них 
гибель лягушек должна быть также высокой. 
Другая возможная причина более высокой гибе-
ли взрослых лягушек связана с их более ранним 
выходом из зимовки и менее осторожным пове-
дением во время размножения (особенно сам-
цов), что делает их легкой добычей хищников 
(см. обзор: Ляпков и др., 2007). 

 
2. Различия между популяциями ХМАО 

и более южными популяциями 
Как уже отмечалось, большая часть особей 

из ХМАО была собрана после размножения, в 
течение теплого сезона, вплоть до ухода в зи-
мовку. Во всех трех популяциях ХМАО модаль-
ным возрастным классом были 3-летние особи 
(за исключением самок популяции пос. Север-
ный – см. Результаты). Очевидно, не все особи, 
которые зимовали 3 раза, могли участвовать в 
размножении. В целом по возрастному распре-
делению популяции ХМАО более сходны с по-
пуляцией КО: популяции этих регионов, в отли-
чие от ЗБС, характеризуются сравнительно низ-
кой долей особей старше 4 лет (см. рис. 2). Это 
отличие популяции ЗБС от популяций двух дру-
гих регионов указывает на более высокую 
смертность старших возрастов не только в попу-
ляциях ХМАО, но и КО. Наиболее вероятной 
причиной является сравнительно высокая гибель 
взрослых особей популяции КО во время зимов-
ки (поскольку они зимуют на суше, а темпера-
турный режим менее благоприятен, чем в Мос-
ковской обл.), а также в нерестовых водоёмах 
(согласно нашим наблюдениям, охотящиеся вес-
ной на взрослых лягушек хищные птицы и мле-
копитающие более обильны, чем в Московской 
обл.). С другой стороны, небольшое преоблада-
ние 4-летних особей над 3-летними в популяции 
ЗБС указывает на то, что даже в этой популяции 
со сравнительно длительным сезоном активно-
сти существенная часть особей размножается 
впервые после 4-й, а не после 3-й зимовки (под-
робнее см.: Ляпков и др., 2007). Такое позднее 
достижение половой зрелости может быть свя-
зано с особенностями местообитаний популяции 
ЗБС: недостатком водоемов с благоприятными 
условиями личиночного развития, сравнительно 
поздним завершением метаморфоза, а также 

плотностно-зависимой скоростью постметамор-
фозного роста (Ляпков и др., 2006, 2007). Таким 
образом, только лишь возрастных характеристик 
(возраста первого размножения, среднего воз-
раста и доли особей старших возрастов) недос-
таточно для выявления межпопуляционных раз-
личий. Поэтому для выявления различий между 
тремя регионами мы использовали также данные 
по длине тела и темпам роста. 

Из-за различий в сроках сбора материала 
прямое сравнение по длине тела особей ХМАО и 
популяций КО и ЗБС (собранных весной во вре-
мя размножения) было бы некорректным, и 
единственным способом получения сравнимых 
результатов было проведение обратного расчис-
ления длины тела особей ХМАО, соответст-
вующей прекращению роста в связи с последней 
и каждой из предыдущих зимовок. Таким обра-
зом, собранный вне сезона размножения матери-
ал можно использовать для сравнения с особями, 
собранными во время размножения, только с 
применением метода обратного расчисления 
длины тела по данным скелетохронологии. 

Наибольшее сходство в размерах между 
популяциями трех регионов наблюдается ко 
времени ухода в первую зимовку. Рассчитанные 
сравнительно крупные размеры особей ХМАО 
перед 1-й зимовкой подтверждаются данными 
по промерам особей незадолго до ухода в пер-
вую зимовку в заказнике «Сорумский» (от 19.0 
до 24.1 мм, среднее 21.15 мм – Стариков, Мат-
ковский, 2008). Такие сравнительно крупные 
размеры (учитывая небольшую длительность се-
зона постметаморфозного роста) объясняются 
сравнительно крупными размерами особей, за-
вершивших метаморфоз (от 14.1 до 17.8 мм, 
среднее 16.0 мм). Завершившие метаморфоз 
особи КО характеризовались более мелкими 
размерами, а особи ЗБС – такими же размерами, 
как у особей ХМАО, однако уже перед первой 
зимовкой особи ЗБС (Ляпков и др., 2009) были 
несколько крупнее (недостоверно), чем особи 
КО и ХМАО. Перед 2-й зимовкой соотношение 
средних для трех регионов размеров устанавли-
вается в соответствии с длительностью сезона 
активности: максимальное значение – у особей 
ЗБС, минимальное – у особей ХМАО. Это соот-
ношение сохраняется и у особей более старших 
возрастов, вплоть до ухода в 5-ю зимовку. 

В противоположность выявленным раз-
мерным различиям между регионами особи по-
пуляций ХМАО обладают более высокими тем-
пами роста (см. табл. 3). Скорость роста между 
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1-й и 2-й зимовками у этих особей меньше, чем у 
особей двух более южных популяций, однако в 
следующем сезоне (между 2-й и 3-й зимовками) 
их скорость роста остается такой же высокой, 
как в предыдущем активном сезоне, и достовер-
но превышает таковую популяций КО и ЗБС, 
причем скорость роста особей ЗБС ниже, чем у 
особей КО. Очевидно, причиной такого сильного 
замедления скорости роста является половое со-
зревание особей этих двух более южных попу-
ляций. Такое же соотношение наблюдалось и в 
следующем сезоне (между 3-й и 4-й зимовками), 
что также подтверждает более поздний возраст 
первого размножения у большинства особей 
ХМАО. 

Рассмотренные различия между тремя ре-
гионами не только по размерам, достигнутым ко 
времени ухода на зимовку, но и по скорости при-
ростов в каждом из сезонов активности, позво-
ляют выявить ряд особенностей популяций ост-
ромордой лягушки вблизи северной границы 
ареала. Максимально высокая скорость роста 
наблюдалась у особей популяций ХМАО, место-
обитания которых характеризуются самым ко-
ротким сезоном активности. Аналогичные дан-
ные были получены при сравнении популяции 
травяной лягушки Полярного Урала с более юж-
ными популяциями (Ishchenko, 2005). Следова-
тельно, такие отличия от популяций более юж-
ных регионов представляют собой изменчи-
вость, направленную против градиента условий 
внешней среды, и, согласно общепринятым 
представлениям (см. обзор: Conover et al., 2009), 
такая изменчивость адаптивна и формируется 
под действием отбора на ускорение темпов по-
стметаморфозного роста и развития в северной 
части ареала (подробнее – Ляпков и др., 2009). 
Можно предположить, что в случае отсутствия 
различий по скорости роста между северными и 
более южными популяциями, особи популяций 
ХМАО достигали бы половой зрелости еще 
позднее – после 4-й или 5-й зимовки. Далее, по-
скольку возрастная гибель в популяциях ХМАО 
остается высокой (особи старше 4 лет встреча-
ются редко), численность размножающей части 
популяции оставалась бы сравнительно низкой. 
Таким образом, максимально высокая скорость 
роста обеспечивает особям ХМАО сравнительно 
быстрое достижение половой зрелости и тем са-
мым – относительно высокую численность по-
пуляций. 

3. Общие закономерности географической 
изменчивости среднепопуляционных размеров 
и выраженности размерных половых различий 

У травяной лягушки нелинейное измене-
ние среднепопуляционных значений длины тела 
по мере продвижения на север впервые было вы-
явлено (Laugen et al., 2005) в результате анализа 
12 шведских популяций, населяющих местооби-
тания, из которых два наиболее удаленных друг 
от друга различались по широте на 14 градусов 
(самое южное – 55º30′ с.ш., самое северное – 
69º03′ с.ш.). Максимум средней длины тела был 
отмечен у популяции, обитающей на 64º с.ш. 
Данные по наиболее северной из этих 12 попу-
ляций были также сопоставлены с данными по 
популяциям из Румынии, т.е. из южной части 
ареала (Bancila et al., 2009), что позволило авто-
рам сделать вывод о соответствии характера из-
менчивости размеров правилу Бергмана, причем 
только у неполовозрелых, но не у взрослых осо-
бей. Однако в этом исследовании возраст особей 
не определяли и возможные сильные возрастные 
различия между южными и северными популя-
циями не учитывали. Изменчивость длины тела, 
возрастного состава, темпов роста и демографи-
ческих характеристик были исследованы также в 
ряде западноевропейских равнинных и горных 
(на высотах до 2300 м н.у.м.) популяциях травя-
ной лягушки (Miaud et al., 1999), но выраженных 
закономерностей не обнаружено. 

Выявленные нами при сравнении популя-
ций трех регионов различия не только по скоро-
сти роста и возрасту первого размножения, но и 
по возрастному составу и среднему возрасту по-
зволяют установить причины такого нелинейно-
го изменения средних размеров половозрелых 
особей бурых лягушек. Максимальные значения 
среднепопуляционной длины тела были выявле-
ны у остромордой лягушки в центре умеренной 
зоны (ЗБС и Брянской обл.), т.е. при сравнитель-
но длительном сезоне активности и высоких зна-
чениях среднего возраста (Ляпков и др., 2010 а). 
Популяции со сравнительно крупными в сред-
нем половозрелыми особями могут встречаться 
и в южной части ареала, при условии сравни-
тельно высокой доли старших возрастов в воз-
растном распределении половозрелых лягушек 
(Ляпков и др., 2010 б), однако в большинстве 
случаев в южных популяциях наблюдались 
сравнительно мелкие размеры из-за более ранне-
го наступления половой зрелости (у большинст-
ва особей уже после 2-й зимовки) и сравнитель-
но низкой доли особей старше 3 лет (Ляпков и 
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др., 2010 а). Литературные данные по популяци-
ям европейской части ареала подтверждают на-
личие такой тенденции изменения средних раз-
меров, а также увеличения межпопуляционной 
изменчивости размеров в южных регионах (см. 
обзор: Ляпков и др., 2010 а). В пользу такого 
увеличения изменчивости указывают и данные 
по размерам остромордых лягушек шести попу-
ляций северо-запада Румынии (Sas et al., 2007): в 
двух из них были отмечены максимальные (из 
известным нам по литературным данным) значе-
ния средних размеров у обоих полов (средняя 
длина тела 68.14 мм у самок и 69.08 мм у сам-
цов, для сравнения см. данные по другим юж-
ным популяциям: Ляпков и др., 2010 а), в двух 
других – сходные с популяцией ЗБС, а у осталь-
ных – существенно более мелкие размеры, сход-
ные с популяциями КО и ХМАО. С другой сто-
роны, в более северных (чем ЗБС) популяциях 
наблюдаются более мелкие размеры, достигае-
мые к концу каждого из сезонов активности (да-
же вопреки более высокой скорости роста), что 
приводит к более мелким средним размерам, 
причем и в тех случаях, когда средний возраст 
существенно не уменьшается. Выявленной тен-
денции полностью соответствуют данные по 
росту популяции остромордой лягушки южного 
Ямала, т.е. также вблизи северной границы ареа-
ла (Ishchenko, 2005), причем, судя по возрастно-
му распределению (Ishchenko, 1996), большин-
ство особей этой популяции достигают половой 
зрелости после 4-й или даже 5-й зимовки. Таким 
образом, у остромордой лягушки средние для 
популяций размеры половозрелых особей сни-
жаются по мере уменьшения длительности сезо-
на активности, т.е. в направлении от централь-
ной части ареала к северной границе, в то время 
как в направлении к южной границе ареала тако-
го закономерного снижения размеров не наблю-
дается. Выявленный характер географической 
изменчивости не соответствует правилу Бергма-
на, а также полностью не совпадает с предло-
женным П. В. Терентьевым (1951) «правилом 
оптимума». 

Как уже отмечалось, одной из основных 
причин половых различий в размерах принято 
считать половые различия в возрастном составе. 
Так, при исследовании шведских популяций 
травяной лягушки (Laugen et al., 2005) особенно 
сильные половые различия длины тела наблюда-
лись в более высоких широтах, где средний воз-
раст самок был существенно выше, чем у сам-
цов. С другой стороны, известно, что самцы ста-

новятся крупнее самок благодаря более высоким 
темпам роста в период между завершением ме-
таморфоза и первым размножением, причем у 
остромордой лягушки эти различия выявлены 
среди особей, относящихся к каждой из исследо-
ванных генераций популяции ЗБС (Ляпков и др., 
2007, 2008). Как следствие половых различий в 
темпах постметаморфозного роста, формируют-
ся различия и в возрастном составе: в исследо-
ванных нами популяциях остромордой лягушки 
центра и юга умеренной зоны (Ляпков и др., 
2010 а) самцы чаще, чем самки, достигают поло-
вой зрелости в возрасте 2 и 3 лет, поэтому в 
среднем самцы моложе. 

Сравнение популяций трех различных ре-
гионов показало, что выраженность размерных 
половых различий также изменяется по мере 
уменьшения длительности сезона активности. В 
центральной части ареала ежегодные приросты 
самцов превышают таковые у самок, поэтому 
средние размеры самцов достоверно больше, чем 
у самок, даже несмотря на тенденцию к более 
высокому среднему возрасту самок (Ляпков и 
др., 2007). В направлении от центральной части 
ареала к северной границе у обоих полов наблю-
даются более мелкие размеры, достигаемые к 
концу каждого из сезонов активности, ослабе-
вают половые различия по скорости роста, но 
сохраняются различия по возрасту (самки в 
среднем старше). В результате этих изменений в 
более северных популяциях половые различия 
по средней длине тела практически полностью 
нивелируются. Следует также отметить, что, со-
гласно литературным данным, в южных популя-
циях европейской части ареала наблюдаются как 
более крупные размеры самцов, так и отсутствие 
половых различий, а в редких случаях – более 
крупные размеры самок (см. обзор: Ляпков и др., 
2010 а). 

 

ВЫВОДЫ 
1. Различия между тремя исследованными 

популяциями ХМАО по средним значениям воз-
раста и длины тела, а также по возрасту и длине 
тела по достижении половой зрелости незначи-
тельны, вероятно, вследствие слабых климатиче-
ских различий между их местообитаниями. 

2. Популяции остромордой лягушки се-
верной тайги (в пределах ХМАО) можно рас-
сматривать в качестве единой географической 
(северо-таёжной) популяции. 

3. Вблизи северной границы ареала остро-
мордой лягушки в Западной Сибири первое раз-
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множение происходит либо уже после 3-й, либо 
после 4-й зимовки. 

4. Особи возраста старше 4 лет встречают-
ся в популяциях ХМАО редко, и это означает, 
что большинство особей размножаются не более 
2 раз. Высокая возрастная гибель может быть 
обусловлена экстремальными для вида условия-
ми зимовок. 

5. Данные, полученные по особям, собран-
ным в течение сезона активности (позднее пе-
риода размножения), можно использовать для 
сравнения с данными, собранными во время 
размножения, но только применив метод обрат-
ного расчисления длины тела. 

6. Выявленная максимально высокая ско-
рость роста у особей ХМАО представляет собой 
изменчивость, направленную против градиента 
условий внешней среды. Такая скорость роста 
обеспечивает особям ХМАО достижение поло-
вой зрелости в том же возрасте, что и у особей 
более южных популяций, хотя и при более мел-
ких размерах. 

7. Средние для популяций размеры поло-
возрелых особей снижаются по мере уменьше-
ния длительности сезона активности в их место-
обитаниях. 

8. Выраженность размерных половых раз-
личий также снижается по мере сокращения се-
зона активности, т.е. в направлении к северной 
границе ареала вида. 
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Among-population differences in the age composition and body length were studied in three Rana arvalis 
populations inhabiting the Khanty-Mansiyskiy Avtonomnyy Okrug – Yugra (KMAO) near the northern 
limit of the West-Siberian part of the range. These three populations were compared with those of two 
southern regions in European Russia (Moscow and Kirov regions). Skeletochronology was used for age 
determination and back-calculation of the body length at every wintering. The differences among the 
three KMAO populations in average age and body length as well as in age and body length at maturity 
were insignificant. The first reproduction in the KMAO populations occurred after the 3rd wintering but 
frequently after the 4th one. The frogs of five years and older were rare, which indicated semelparity in 
most individuals. The higher adult mortality was apparently due to extremal wintering conditions and 
predation during the reproduction season. The maximum growth rate in the KMAO populations is neces-
sary for earlier maturation and appears as a result of counter-gradient selection. The growth rate was 
somewhat lower in the Kirov regional population than in the KMAO populations, and was the lowest in 
the Moscow regional population. The body length at the first wintering (as well as at every subsequent 
one) was, however, maximal and minimal in the southern population (in the Moscow region) and in the 
KMAO populations, respectively. The population averages of adult body length decreased with the de-
crease of the activity season. The maximum sexual differences in body length were revealed in the Mos-
cow region but no such differences were revealed in the KMAO populations. At the same time, the sexual 
differences in average adult age (with females older than males in every population) remained with the 
decrease of the activity season. 
Key words: Rana arvalis, age composition, growth rate, among-population and geographic variation, 
sexual size dimorphism, skeletochronology, back-calculation of body length, counter-gradient selection. 




