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Методом скелетохронологии исследованы многолетние выборки половозрелых озёрных лягушек 
из нескольких популяций инвазивной части ареала вида на Камчатке. Общепринято считать, что сра-
зу после метаморфоза темпы роста этого вида максимальны и более или менее сильное замедление 
роста происходит перед наступлением половой зрелости. В качестве показателя изменения темпов 
постметаморфозного роста (далее – R) использовали величину прироста между 1-й и 2-й зимовками, 
отнесённую к величине прироста между 2-й и 3-й зимовками. Доля особей, у которых R < 1 (т.е. с 
первоначально замедленным ростом и его ускорением только в период между 2-й и 3-й зимовками), 
варьирует в различных популяциях от 1.4 до 13%. Доля особей, у которых 1 < R < 1.6 (т.е. с неболь-
шим замедлением роста), варьирует от 1.4 до 9.1%, что указывает на отсутствие дискретности группы 
особей с R < 1. Среднепопуляционное значение R, соответствующее типичному росту, изменяется от 
2.3 до 9.7 и не различается достоверно между всеми исследованными популяциями, за исключением 
одного случая. У самцов большинства популяций выявлен более быстрый рост до 2-й зимовки и бо-
лее сильное замедление роста в период между 2-й и 3-й зимовками в сравнении с самками. Сходные 
случаи такого же нетипичного роста выявлены нами в популяции озёрных лягушек из нативной части 
ареала со сравнительно коротким сезоном активности. Наиболее вероятной причиной этих случаев 
являются сравнительно большой прирост между 2-й и 3-й зимовками и связанное с этим достижение 
половой зрелости не ранее чем после 3-й зимовки. Известное из литературы сходное соотношение 
приростов у других видов амфибий и у рептилий указывает на существование различных причин 
формирования наблюдаемой картины отсроченного ускорения роста.

Ключевые слова: озёрная лягушка, Pelophylax ridibundus, инвазивная часть ареала, постмета-
морфозный рост, скелетохронология, ретроспективная оценка длины тела, изменчивость ежегодных 
приростов в течение сезона активности.
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Введение
Широкое применение метода скелетохро-

нологии, включающее в себя ретроспектив-
ную оценку размеров данной особи, соот-
ветствующих сезонным ритмам её роста, 
привело к тому, что этот подход наиболее 
часто используют и для исследования по-
стметаморфозного роста амфибий [обзор 
Ляпков, 2024]. Поскольку линии остановки 
роста в трубчатых костях обычно формиру-
ются вследствие зимовки, промежуток вре-

мени между двумя ближайшими значениями 
рассчитанной длины тела равен одному году. 
Для видов амфибий, живущих сравнительно 
долго и растущих по окончании метаморфоза 
сравнительно медленно, данные, получаемые 
раз в год, вполне соответствуют задачам ис-
следования. Такие данные пригодны также 
для подбора подходящей математической мо-
дели роста, которая лучше других моделей 
описывает наблюдаемую динамику размеров. 
При анализе постметаморфозного роста ам-
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фибий обычно используют уравнение Гом-
перца (или логистическое уравнение), если 
наблюдаемая кривая роста имеет два переги-
ба, или уравнение фон Берталанффи, если в 
начале роста нет очевидного его ускорения 
[обзор см. Hota, 1994; Aragon et al., 2025]. 
Вместе с тем достаточно подробно исследо-
ванные виды бесхвостых амфибий демон-
стрируют высокую изменчивость размеров 
как по завершении метаморфоза, так и при 
уходе в 1-ю и во 2-ю зимовку. Так, метамор-
фы двух широкоареальных видов, травяной и 
остромордой лягушек, в условиях длительно-
го сезона активности в южной части своего 
ареала дорастают ко времени ухода в 1-ю зи-
мовку до столь крупных размеров, что дости-
гают половой зрелости уже перед уходом во 
2-ю зимовку [Ляпков, 2021]. И напротив, при 
коротком сезоне активности в северной части 
ареала размеры травяных лягушек перед 1-й 
зимовкой сравнительно невелики, и первое 
размножение происходит как минимум по-
сле четырёх зимовок, а чаще – после пяти (у 
самцов) или шести (у самок) [Patrelle et al., 
2012]. Кроме того, такая направленность гео-
графической изменчивости может сочетаться 
с локальной изменчивостью размеров мета-
морфов и сроков их выхода из водоёмов, т.е. 
с различиями в «стартовых» условиях роста 
на суше [обзор Ляпков, 1995, Ляпков и др., 
2000]. Сильные различия как в размерах ме-
таморфов и неполовозрелых особей, так и в 
возрасте достижения половой зрелости были 
выявлены и у озёрной лягушки – околово-
дного вида из группы зелёных лягушек, по 
своей экологии сильно отличающихся от бу-
рых лягушек [обзор Фоминых, Ляпков, 2011, 
Ляпков, Брякова, 2024]. Поэтому в качестве 
во многом альтернативного (по отношению 
к построению моделей роста) подхода нами 
было предложено детальное исследование 
изменчивости размеров метаморфов и до-
стигнутых ими размеров в первые годы после 
завершения метаморфоза, а также величины 
и скорости ежегодных приростов [Ляпков, 
1997; 2021; 2024, с. 36–37]. 

Озёрная лягушка Pelophylax ridibundus 
(Pallas, 1771) – экологически пластичный вид 
с обширным ареалом, благодаря чему пред-
ставляет собой достаточно хорошо исследо-

ванный модельный вид. Вследствие интро-
дукции человеком озёрная лягушка имеет 
также большую инвазивную часть ареала, 
в которую входит центральная часть полу-
острова Камчатка. Инвазивность вида во 
многом определяется устойчивостью к хи-
мическому загрязнению водоёмов [обзор Ро-
манова и др., 2020; Брякова, Ляпков, 2025] и 
способностью зимовать на личиночных и по-
стметаморфозных стадиях в активном состо-
янии в подогреваемых водоёмах [Фоминых, 
Ляпков, 2011].

Озёрная лягушка была интродуцирована 
на Камчатку в 1980-х годах. Вероятно, го-
ловастики этого вида были завезены в Ха-
лактырское озеро вместе с мальками сазана 
из рыбзаводов Европейской части РФ и по-
сле метаморфоза заселили сбросной пруд 
и канал с тёплой водой ТЭЦ-2 г. Петропав-
ловск-Камчатский. Кроме того, в курортную 
зону бассейна реки Паратунка лягушек из 
Европейской части РФ могли завезти отды-
хающие. Точное происхождение в нативном 
ареале вида особей-основателей камчатских 
популяций установить не удалось [Ляпков и 
др., 2017]. Дальнейшее расселение в другие 
районы Камчатки по удалённым друг от дру-
га водоёмам, питающимся естественными 
термальными водами или сбросами из систем 
обогрева домов и теплиц, осуществлялось 
местными жителями. Наше исследование 
интродуцированных популяций озёрной ля-
гушки Камчатки [Ляпков, 2016; Ляпков и др., 
2017; Ляпков, Брякова, 2024, 2025] включало 
измерения длины тела и определение возрас-
та у всех взрослых (и некоторых неполовозре-
лых) особей. На темпы постметаморфозного 
роста – и тем самым на размеры взрослых 
озёрных лягушек – сильное влияние оказы-
вает длительность сезона активности данной 
популяции [Ляпков, Брякова, 2025]. Длитель-
ность сезона активности изменяется в широ-
ких пределах в зависимости от количества и 
температуры воды, поступающей в водоёмы. 
Вследствие этого период завершения мета-
морфоза в разных популяциях также может 
сильно варьировать, что затрудняет исследо-
вание изменчивости размеров метаморфов 
и сроков их выхода на сушу. Однако на ос-
новании ретроспективной оценки размеров 
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особей с определённым возрастом мы име-
ли возможность исследовать изменчивость 
возрастной динамики длины тела (начиная 
с времени ухода в 1-ю зимовку) и скорости 
ежегодных приростов, а также сравнивать 
различные популяции по этим характеристи-
кам роста.

Таким образом, задачами нашей работы 
были: 1. Выявление типичной для каждой 
из исследованных популяций возрастной ди-
намики длины тела и скорости ежегодных 
приростов. 2. Сопоставление величины при-
ростов за периоды от 1-й до 2-й и от 2-й до 
3-й зимовки и выявление в каждой из попу-
ляций особей с первоначально замедленным 
ростом, определение частоты встречаемости 
таких особей и получение количественной 
оценки такого соотношения приростов. 3. 
Сравнение по этим показателям самцов и са-
мок в пределах каждой популяции, сравнение 
особей одного пола из разных популяций и 
выявление характера зависимости этих пока-
зателей от длительности периода активности. 
4. Выявление на основе литературных дан-
ных аналогичных случаев первоначального 
замедления роста у других групп амфибий и 
у рептилий.

Материал и методика
Материал собирали с конца мая до нача-

ла июля в 2014–2018 гг. и 2022–2024 гг. в не-
скольких подогреваемых водоёмах Камчатки 
(табл. 1), большинство из которых распола-
гались на значительном расстоянии друг от 
друга. Подробное описание местообитаний 
исследованных популяций сделано ранее 
[Ляпков, 2016; Романова и др., 2020; Брякова, 
Ляпков, 2025], здесь приводится краткая ха-
рактеристика. «Эссо» – тёплые мелкие лужи 
в месте выхода на поверхность термального 
источника в пос. Эссо (Быстринский р-н Кам-
чатского края, 55.927075° с.ш., 158.679454° 
в.д.). «Анавгай» – мелкий холодный ручей со 
слабо подогреваемыми участками в местах 
выхода на поверхность источников тёплой 
воды вблизи пос. Анавгай (Быстринский р-н, 
56.052668° с.ш., 158.974902° в.д.). «Малки» – 
несколько тёплых мелких луж в зоне выхода 
на поверхность термальных вод Малкинских 
горячих источников (Елизовский р-н Кам-

чатского края 53.322436° с.ш., 157.539214° 
в.д.). «Термальный» – несколько водоёмов с 
притоком тёплой воды из системы обогрева 
теплиц на территории пос. Термальный (Ели-
зовский р-н, 52.929522° с.ш., 158.222365° 
в.д.). «Гелиос» – сбросной пруд дома отдыха 
«Гелиос» (Елизовский р-н, 53.002888° с.ш., 
158.269901° в.д.). «Паратунка» – небольшой 
проточный водоём, образованный сбросами 
термальных вод в пос. Паратунка (Елизов-
ский р-н, 52.963350° с.ш., 158.262578° в.д.). 
«ТЭЦ-2» – пруд-охладитель ТЭЦ-2 г. Петро-
павловск-Камчатский и вытекающий из него 
сбросной канал (53.016605° с.ш., 158.737855° 
в.д.). Местообитания всех этих популяций 
располагались на большом расстоянии друг 
от друга, за исключением популяций «Тер-
мальный» – «Паратунка» и «Паратунка» – 
«Гелиос», расстояние между которыми около 
5 км. Длительность сезона активности ка-
ждой из этих популяций приведена в табл. 1.

У 493 самок и 641 самца была измерена 
длина тела от кончика морды до центра за-
днепроходного отверстия (далее – SVL) [Те-
рентьев, 1950]. У всех этих половозрелых 
особей определяли возраст по общеприня-
той методике скелетохронологии. Из середи-
ны диафиза голени изготовляли поперечные 
срезы, которые затем окрашивали гематок-
силином Эрлиха [Смирина, 1989; Клевезаль, 
Смирина, 2016; Ляпков, 2024]. Далее под-
считывали число линий остановок роста и 
измеряли их большой и малый диаметры. 
Ретроспективную оценку длины тела прово-
дили с помощью наиболее часто применяе-
мого уравнения Даля – Лео [Marunouchi et al., 
2000; Смирина, Ройтберг, 2012]:

i
i

âí åø

SVL DL
D
×

= ,

где Li – рассчитанная длина тела в возрасте i; 
Di – диаметр соответствующей линии зимов-
ки; Dвнеш – внешний диаметр среза; SVL – дли-
на тела пойманной особи.

Все значения Di и Dвнеш вычисляли как по-
лусумму большого и малого диаметра каждой 
из линий зимовок и наружного края среза, 
имеющего форму овала [Смирина, 1989]. 
По рассчитанным длинам тела перед данной 
(Li+1) и предыдущей (Li) зимовками определя-

Dвнеш
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ли ежегодные приросты: Li+1 – Li, а по ним – 
скорость прироста за данный сезон:

1
( 1)

i i
i i

L LV
T

+
→ +

−
= ,

где T (мес.) – длительность сезона активно-
сти в местообитании данной популяции.

Как уже отмечалось, в отличие от иссле-
дований других авторов, мы оценивали рост 
не в среднем за весь период на основании 
параметров одного из уравнений роста, а по 
рассчитанным размерам и ежегодным приро-
стам, что и дало возможность получить бо-
лее детальную картину возрастной динамики 
размеров. Для этого проводили визуальное 
изучение срезов голени каждой особи и гла-
зомерно оценивали соотношения ежегодных 
приростов. Затем проводили количественную 
оценку как отношение прироста от 1-й до 2-й 
зимовки к приросту от 2-й до 3-й зимовки 
(далее для краткости – R). Это значение вы-
числяли как:

2 1

3 2

-
-

L LR
L L

= ,

где (L2 – L1) – прирост от 1-й до 2-й зимовки, 
(L3 – L2) – прирост от 2-й до 3-й зимовки. 

Таким образом была выделена группа осо-
бей, у которых R < 1, т.е. прирост от 1-й до 2-й 
зимовки был меньше, чем прирост от 2-й до 
3-й зимовки. Кроме того, выделяли еще одну, 
«промежуточную» группу особей, у которых 
1 < R < 1.6, т.е. прирост от 1-й до 2-й зимовки 
был ненамного больше, чем прирост от 2-й до 
3-й зимовки.

Для того чтобы оценить различия меж-
ду популяциями по средним значениям R, 
применяли однофакторный дисперсионный 
анализ (фактор – «популяция»), для самок 
и самцов отдельно с последующими срав-
нениями средних по критерию наименьшей 
значимой разности. Для оценки различий 
между полами по средним значениям R при-
меняли двухфакторный дисперсионный ана-
лиз (факторы – «популяция» и «пол»), так же 
с последующими сравнениями средних по 
критерию наименьшей значимой разности. 
Взаимосвязь между частотой встречаемости 
групп особей (выделенных по особенностям 
приростов – см. выше) и длительностью се-
зона активности оценивали количественно с 
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помощью коэффициента ранговой корреля-
ции Спирмена. Взаимосвязь величины R со 
значениями L1, L2 и L3 оценивали с помощью 
коэффициента корреляции Пирсона. Для всех 
этих вычислений использовали пакет про-
грамм STATISTICA v. 10 (StatSoft Inc., USA).

Результаты
1. Типичная динамика роста. У особей, 

характеризующихся типичной динамикой ро-
ста (у которых R > 1.6), среднее значение R 
изменялось в различных популяциях от 2.32 
до 13.66 (см. табл. 1). Ни среди самок, ни 
среди самцов достоверных различий между 
популяциями не выявлено, за исключени-
ем высокого значения R у самок популяции 
Малки, которое достоверно отличалось от 
сравнительно низких значений R двух других 
популяций (см. табл.1).

Рис. 1. Средневозрастные значения рассчитанной длины тела самок (А) и самцов (Б) исследованных популяций 
озёрной лягушки.

Рис. 2. Возрастная динамика скорости приростов (мм/мес.) самок (А) и самцов (Б) исследованных популяций 
озёрной лягушки.

В качестве примеров такого типичного 
роста приведена возрастная динамика длины 
тела (рис. 1) и скорости приростов (рис. 2) 
четырёх популяций, различающихся по дли-
тельности сезона активности.

2. Частота встречаемости случаев не-
типичной динамики роста. Как уже отме-
чалось выше, выявленные случаи первона-
чального замедления роста характеризуются 
значениями R меньше 1. Частота встречаемо-
сти таких особей сравнительно невысокая и 
изменяется от 1.4 до 13.0% в различных по-
пуляциях (см. табл. 1). При этом корреляция 
частоты таких особей в данной популяции с 
длительностью сезона активности близка к 
нулевой и недостоверная как у самок, так и 
у самцов. Частота встречаемости особей, у 
которых 1  <  R  <  1.6, так же невысока и из-
меняется от 1.4 до 9.1%. Как и в случае осо-
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бей, у которых R < 1, корреляция их частоты 
с длительностью сезона активности недосто-
верная.

3. Изменчивость величины R у особей 
с нетипичной динамикой роста. В качестве 
примера выявленных случаев нетипичного 
роста приведена возрастная динамика дли-
ны тела (рис. 3) и скорости приростов (рис. 
4) четырёх особей. Микрофотографии попе-
речных срезов середины диафиза голени этих 
особей приведены на рис. 5–8.

Как в группе особей, у которых R  <  1, 
так и в группе, у которых 1 < R < 1.6, сред-
непопуляционные значения R не различались 
достоверно между популяциями (см. табл. 
1). Вместе с тем в пределах каждой популя-
ции средние значения R каждой из этих двух 
групп были достоверно меньше в сравнении с 
группой особей с типичной динамикой роста 

(см. табл. 1). Кроме того, корреляция величи-
ны среднепопуляционных значений R каждой 
из этих двух групп с длительностью сезона 
активности была недостоверной как у самок, 
так и у самцов.

4. Корреляции индивидуальных значе-
ний R с L1, L2, L3. Корреляции значения R с 
длиной тела особи, достигнутой ко времени 
ухода в 1-ю, 2-ю и 3-ю зимовки, сильно раз-
личаются по величине. В каждой из популя-
ций, а также в объединенной совокупности 
всех популяций корреляции R с L1, и L3 близ-
ки к нулю или отрицательные, но недостовер-
ные и у самок, и у самцов (табл. 2). Вместе 
с тем корреляции R с L2 у самок часто поло-
жительные, но достоверные только в одной 
популяции и суммарно, а у самцов – положи-
тельные и достоверные в шести из 8 популя-
ций и суммарно (см. табл. 2). Такое различие 

Рис. 3. Примеры выявленных случаев нетипичного 
роста озёрных лягушек: индивидуальные траектории 
роста.

Рис. 4. Примеры выявленных случаев нетипичного 
роста озёрных лягушек: индивидуальные скорости 
приростов.

Рис. 5. Микрофотография поперечного среза 
голени озёрной лягушки с нетипичным ростом: 
ТЭЦ-2, самка, L = 70 мм, возраст 3 года, R = 0.292.

Рис. 6. Микрофотография поперечного среза голени озёрной 
лягушки с нетипичным ростом: ТЭЦ-2, самец, L = 60 мм, 
возраст 5 лет, R = 0.533.
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Рис. 7. Микрофотография поперечного среза голени озёрной 
лягушки с нетипичным ростом: Термальный, самец, L = 82 
мм, возраст 4 года, R = 0.616.

Рис. 8. Микрофотография поперечного среза 
голени озёрной лягушки с нетипичным ростом: 
Малки, самец, L = 52 мм, возраст 4 года, R = 1.3.между полами указывает на относительно 

более быстрый рост до 2-й зимовки и более 
сильное замедление роста в период между 
2-й и 3-й зимовками у самцов большинства 
популяций, в отличие от самок. Это означает, 
что самцы достигают половой зрелости в воз-
расте двух лет чаще, чем самки.

Обсуждение
1. Возможные причины выявленных 

случаев нетипичного роста у озёрных лягу-
шек. В исследованных нами популяциях осо-
би, у которых R < 1 или 1 < R < 1,6, имеют низ-
кую частоту встречаемости (максимум 19.6% 
суммарно у двух этих групп у особей одного 
пола в пределах одной популяции), что даёт 
основание рассматривать такое соотношение 
приростов от 1-й до 2-й зимовки и от 2-й до 

Таблица 2. Корреляции отношения прироста от 1-й до 2-й к приросту от 2-й до 3-й зимовки (R) с рассчитанной 
длиной тела перед 1-й (L1), 2-й (L2) и 3-й (L3) зимовками

Пол Самки Самцы

Популяция n Корреляция R c n Корреляция R c
L1 L2 L3 L1 L2 L3

Анавгай 11 –0.522 –0.028 –0.447 12 –0.108 0.402 –0.143
Эссо 13 0.165 0.502 –0.150 15 0.147 0.647 0.095
Малки 11 0.154 0.579 0.468 12 –0.250 0.491 0.085
Паратунка 3 0.399 –0.336 –0.758 10 0.367 0.910 0.543
Термальный 14 0.095 0.513 –0.082 30 0.008 0.614 –0.158
ТЭЦ-2 45 –0.013 0.309 –0.064 45 –0.129 0.492 0.094
Гелиос 9 0.074 0.536 0.091 11 –0.273 0.265 –0.359
Все вместе 107 –0.036 0.321 –0.055 149 –0.098 0.497 0.040
Примечание. n – объём выборки; полужирным шрифтом отмечены значимые корреляции (p < 0.05).

3-й зимовки как сравнительно редкое. Из ли-
тературы нам известен только один случай не-
типичного роста у озёрных лягушек. Сходное 
с выявленным нами соотношением приростов 
в первые три года постметаморфозного роста 
было обнаружено в популяции озёрной ля-
гушки из окрестностей Трабзона [Турция, Fig. 
2 – Yilmaz et al., 2005]. Значительно чаще на-
блюдается существенно более быстрый рост в 
интервале от 1-й до 2-й зимовки и затем его за-
медление от 2-й до 3-й зимовки. Это объясня-
ется достижением половой зрелости после 2-й 
зимовки или даже в течение активного сезона 
после 1-й зимовки. Такое сравнительно ран-
нее достижение половой зрелости наблюдает-
ся на юге Европейской части России [Блохин 
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и др., 2025], а также в других южных регио-
нах обширного нативного ареала вида [обзор 
см. Блохин и др., 2025]. Очевидно, такое со-
отношение приростов – проявление страте-
гии, направленной на максимально быстрое 
достижение половой зрелости и дальнейшее 
перераспределение ресурсов на размножение. 
В более северных частях ареала, в том числе 
в Московской обл., половая зрелось наступает 
не ранее чем после трёх зимовок, что приво-
дит к более крупным, чем у камчатских по-
пуляций, размерам в возрасте 3 лет [Ляпков, 
Брякова, 2024]. При этом частота особей со 
значением R  <  1 составляла 25.0%, т.е. была 
выше, чем суммарно в камчатских популяциях 
(6.0%). Соответственно, у особей популяции 
Московской обл. с типичным ростом среднее 
значение R (5.37) было ниже, чем у большин-
ства камчатских популяций (см. табл. 1) и чем 
у совокупности всех камчатских популяций 
(невзвешенное среднее суммарно самок и сам-
цов: 7.86). Таким образом, в популяциях из 
местообитаний с коротким сезоном активно-
сти следует ожидать уменьшение величины R 
и соответственно – увеличения встречаемости 
особей, у которых R < 1.

Кроме сравнительно высоких значений 
приростов между 2-й и 3-й зимовками, дру-
гой причиной низких значений R может быть 
небольшая величина приростов между 1-й 
и 2-й зимовками вследствие неблагоприят-
ных «стартовых условий» постметаморфоз-
ного роста. Это обусловлено либо мелкими 
размерами по окончании метаморфоза, либо 
поздними сроками завершения метаморфоза, 
ограничивающими длительность роста мета-
морфов до 1-й зимовки [обзор см. Фоминых, 
Ляпков, 2011]. Результатом этого становятся 
сравнительно малые размеры, достигнутые 
ко времени ухода в 1-ю зимовку, и в итоге 
прирост между 1-й и 2-й зимовками может 
оставаться низким. Известно, что различия 
в начальных размерах метаморфов озёрной 
лягушки могут сохраняться вплоть до до-
стижения ими половой зрелости [Фоминых, 
Ляпков, 2011]. В некоторых случаях пост-
метаморфозный рост до 1-й зимовки может 
быть также ограничен неблагоприятными 
локальными условиями, такими как низкая 
влажность и бедная кормовая база.

Особо отметим, что выявленные нами 
случаи первоначально медленного постмета-
морфозного роста описаны впервые для озёр-
ных лягушек.

2. Известные из литературы случаи не-
типичного роста у других видов амфибий 
и у рептилий. Все опубликованные случаи 
нетипичного (сходного с нашими результата-
ми) роста амфибий и рептилий не сопрово-
ждаются количественными оценками измене-
ния величины приростов. Поэтому мы могли 
сравнивать эти литературные данные только 
качественно на основе соотношения рассто-
яния между соседними линиями остановки 
роста на приводимых авторами фотографиях 
срезов трубчатых костей.

Возрастная динамика роста, сходная с 
выявленной у камчатских озёрных лягушек, 
наблюдалась также в популяциях бурых ля-
гушек из северных частей их ареалов. Так, в 
западносибирской популяции остромордой 
лягушки вследствие сильного ограничения 
ежегодных приростов коротким сезоном ак-
тивности прирост между 1-й и 2-й зимовка-
ми был также сравнительно небольшим, а в 
некоторых случаях – меньше, чем прирост 
между 2-й и 3-й зимовками [рис. 9, подроб-
нее – см. рис. 2 и описание к нему – Ляпков, 
2024]. В крайней северной популяции тра-

Рис. 9. Пример медленного роста у бурых лягушек: ми-
крофотография поперечного среза голени остромордой 
лягушки из исследованной нами популяции с коротким 
сезоном активности, пос. Юган (ХМАО), самка, длина 
тела 57 мм, возраст 10 лет.
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вяной лягушки в Финляндии была выявлена 
сходная картина малых приростов в первые 
годы после метаморфоза [Fig. 2 – Patrelle et 
al., 2012].

Необходимо также отметить, что сходные 
случаи были выявлены и в двух популяци-
ях травяных лягушек из юго-западной части 
ареала вида со сравнительно длительным се-
зоном активности [Fig. 3 – Augert, Joly, 1993]. 
Вместе с тем такое нетипичное соотношение 
приростов [соответствующие скелетограм-
мам 3, 6 и 9 – Fig. 3] встречается наиболее 
редко в двух этих популяциях травяной ля-
гушки во Франции [Augert, Joly, 1993].

Несколько менее выраженная (по срав-
нению с камчатскими озёрными лягушками) 
картина ускорения роста была выявлена у 
Bufo sachalinensis из Уссурийского заповед-
ника [рис. 4, В – Матушкина и др., 2024] и 
даже у Duttaphrynus melanosticus из южной 
Индии [Fig. 2, C – Kumbar, Lad, 2017]. В пер-
вом случае ускорение может быть связано 
с исходно очень мелкими размерами мета-
морфов этого вида и достижением половой 
зрелости в сравнительно позднем возрасте. 
Наблюдаемое ускорение роста может быть 
также связано с расширением размерного 
спектра объектов питания по мере увеличе-
ния размеров особей.

Сходная в целом картина ускорения роста 
наблюдается у нескольких видов тритонов. 
Интересно, что такой рост был отмечен не 
только у сравнительно крупных видов, напри-
мер у Ommatotriton ophryticus [Fig. 2 – Gumus 
Ozcan, Uzum, 2015] и Ommatotriton vittatus 
[Fig. 2 – Altunişik, 2018], но и у более мелко-
го Lissotriton schmidtleri [Fig. 2 – Özkan et al., 
2024]. Небольшие объёмы выборок исследо-
ванных тритонов этих видов и отсутствие ко-
личественных оценок приростов не позволя-
ют судить о том, насколько часто встречается 
такое ускорение роста в исследованных попу-
ляциях. Однако наличие такой онтогенетиче-
ской особенности позволяет предположить, 
что сравнительно медленный рост в первые 
годы после завершения метаморфоза может 
быть характерен для всей этой группы видов.

Сходная динамика роста встречается так-
же у рептилий, но была выявлена лишь у 
сравнительно крупных видов. Так, у Varanus 

salvator macromaculatus [Fig. 2 – Kurniati et 
al., 2025] медленный рост, предшествую-
щий его ускорению, наблюдали в течение 
первых 4–5  лет жизни. На срезах плечевой 
кости логгерхеда Caretta caretta первые 4–5 
линий остановки роста расположены близко 
друг к другу, но в более позднем возрасте – 
на значительно большем расстоянии [Fig. 
1 и 2 – Snover et al., 2010; Fig. 1 – Medetian, 
Miaud, 2024]. Это указывает на увеличение 
темпов роста, которое, по мнению авторов, 
происходит вследствие миграции молоди по 
мере взросления из открытого океана в аква-
торию прибрежной зоны. Очевидно, что во 
всех описанных случаях ускорение темпов 
роста представляет собой следствие либо 
пространственного изменения среды обита-
ния, либо достижения таких размеров, при 
которых изменяются отношения особей со 
средой, в том числе происходит расширение 
размерного спектра объектов питания.

У рыб широко известен случай повторно-
го ускорения роста после его замедления по 
достижении половой зрелости, что было вы-
явлено в некоторых забайкальских популяци-
ях арктического гольца Salvelinus alpinus [Fig. 
4 и 5 – Alekseyev et al., 2009; Fig. 4 – Alekseyev 
et al., 2013]. Такая необычная динамика роста 
наблюдалась у половозрелых особей ручье-
вой мелкой формы этого вида после их ми-
грации в сравнительно крупное озеро и после 
перехода на питание с мелких беспозвоноч-
ных на рыбу. Однако, в отличие от морских 
черепах, в этом случае ускорение роста на-
блюдалось в значительно более позднем воз-
расте и через большой промежуток времени 
после достижения половой зрелости.

Обзор выявленных случаев нетипичного 
роста в различных группах пойкилотермных 
позвоночных позволяет предположить суще-
ствование (наряду с отмеченными выше не-
благоприятными «стартовыми условиями» 
по завершении метаморфоза у озёрных ля-
гушек) других причин повторного ускорения 
роста. К ним относятся: 1. Мелкие размеры 
по завершении метаморфоза, являющиеся 
видовой нормой (многие виды жаб). 2. Огра-
ничение роста коротким сезоном активности. 
3. Сравнительно мелкие размеры взрослых и 
«запрограммированный» медленный рост до 
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достижения половой зрелости. 4. Ускорение 
роста по мере достижения более крупных 
размеров у крупных видов со сравнительно 
мелкими размерами при вылуплении (вара-
ны, морские черепахи). 5. Переход в более 
благоприятную среду обитания (арктические 
гольцы, морские черепахи).

Выводы:
1. Доля особей, у которых R  <  1, варьи-

рует в различных популяциях от 1.4 до 13%. 
Доля особей, у которых 1 < R < 1.6, варьирует 
в различных популяциях от 1.4 до 9.1%. Это 
указывает на отсутствие дискретности груп-
пы особей с R < 1.

2. Среднепопуляционное значение R в 
случае типичного роста изменяется от 2.3 до 
9.7 и не различается достоверно между всеми 
исследованными популяциями, за исключе-
нием значения 13.7 (самки популяции «Мал-
ки»).

3. У самцов большинства популяций вы-
явлен более быстрый рост до 2-й зимовки и 
более сильное замедление роста между 2-й 
до 3-й зимовками, в сравнении с самками.

4. Причиной выявленных нами случаев 
первоначального отставания в росте у кам-
чатских озёрных лягушек является либо вы-
сокое значение приростов между 2-й и 3-й 
зимовками, либо сравнительно небольшой 
прирост между 1-й и 2-й зимовками вслед-
ствие мелких размеров перед 1-й зимовкой и, 
вероятно, неблагоприятных для роста внеш-
них условий.

5. Наиболее вероятной причиной нети-
пичного роста у озёрных лягушек из натив-
ной части ареала со сравнительно коротким 
сезоном активности являются сравнительно 
большой прирост между 2-й и 3-й зимовками 
и связанное с этим достижение половой зре-
лости не ранее чем после 3-й зимовки.

6. Сходные случаи у других видов амфи-
бий и у рептилий, известные из литературы, 
указывают на существование различных при-
чин формирования такого нетипичного роста.
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VARIABILITY IN GROWTH RATES OF THE MARSH FROG, 
PELOPHYLAX RIDIBUNDUS (PALLAS, 1771) (AMPHIBIA, RANIDAE), 

INTRODUCED TO KAMCHATKA IN THE FIRST YEARS AFTER 
METAMORPHOSIS
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Using skeletochronology, long-term samples of mature Pelophylax ridibundus from several populations 
in the invasive part of the specie’s range in Kamchatka were studied. It is generally accepted that growth 
rates for this species are maximal immediately after metamorphosis, with a more or less pronounced slow-
down occurring before sexual maturity. The change in postmetamorphic growth rate (hereinafter, R) was 
measured as the increment between the first and second winterings, divided by the increment between the 
second and third winterings. The proportion of individuals with R < 1 (i.e., with initially slow growth and 
its acceleration only in the period between the 2nd and 3rd wintering) varies in different populations from 
1.4% to 13%. The proportion of individuals with 1 < R < 1.6 (i.e., with a slight slowdown in growth) varies 
from 1.4% to 9.1%, which indicates the absence of a discrete group of individuals with R < 1. The popula-
tion mean R value, corresponding to typical growth, varies from 2.3 to 9.7 and does not differ significantly 
between all the populations studied, with the exception of one case. Males in most populations exhibited 
faster growth before the second wintering and a more pronounced growth slowdown between the second 
and third winterings, compared to females. Similar cases of atypical growth were found in marsh frog pop-
ulation from their native range, which has a relatively short active season. The most likely cause of these 
cases is the relatively large growth increment between the second and third winterings and the associated 
reaching sexual maturity no earlier than after the third wintering The similar ratio of growth increments in 
other species of amphibians and in reptiles, known from the literature, indicates the existence of different 
reasons for the formation of the observed pattern of delayed growth acceleration.

Key words: Pelophylax ridibundus, invasive part of the range, postmetamorphic growth, skeletochro-
nology, body length back-calculation, variation in early increment during activity season.


