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ВВЕДЕНИЕ 

Прогрессивное развитие человечества невозможно остано­
вить или повернуrъ вспять, так же как необратимы эволюцион­
ные процессы. В определенном смысле антропогенные ланд­
шафты представляют собой модельные территории, где специа­
листам-биологам предоставляется шанс попытаться решить ряд 
вопросов глобальной экологии, экологии человека и современ­
ных проблем эволюции. Следует заметить, что современные 
проблемы экологии не сводятся к сумме химических анализов 
образцов почвы, воды и воздуха, оценке биоаккумуляции и до­
зы-эффекта. Это ЛИIIIЪ та часть информации, которая предшест­
вует и сопутствует анализу собственно биологических явлений. 
Многообразие жизни и ее реакций -прекрасная иллюстрация к 
последнему утверждению. 

В течение уже достаточно продолжительного времени хозяй­
ственная деятельность человека носит глобальный характер, и 
ее результаты легко обнаруживаются во всех трех средах. По 
объемам она сопоставима с геологическими процессами, что не 
может не сказываться на состоянии биоты и путях ее эволюции. 
Человечество -уникальный интегрирующий естественный ком­
понент экосистем, а его повсеместное присутствие сделало эко­

системы Земли наиболее открытыми с точки зрения обмена ве­
ществом и энергией (Jacobs, 1975). Только сейчас, благодаря хо­
зяйственно-производственной деятельности человека, в гло­
бальный круговорот (по словам В.И. Вернадского) вовлекаются 
« ... осколки былых биосфер» - запасы угля, нефти, газа и т. п. 

Новые омоложенные биогеоценозы, не обладающие внут­
ренней согласованностью, характерной для древних сообществ, 
отличаются меньшей степенью замкнутости; число доминирую­
щих видов в таких биогеоценозах резко сокращается, стабиль­
ность сообщества поддерживается биологической пластичнос­
тью и популяционной внутривидовой разнородностью несколь­
ких видов убиквистов (Шварц, 1976а). Ареной быстрых эволю­
ционных изменений в первую очередь становятся популяции на 
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наиболее измененных и загрязненных человеком территориях 
(Захаров, Сергиевский, 1984; Bengtsson, Rundgren, 1988). Наблю­
даемые нами трансформации биогеоценозов в изменяемой чело­
веком среде и примеры быстрой эволюции (в частности, возник­
новение ядостойких популяций) показывают, что происходящие 
процессы представляют собой естественную реакцию сооб­
ществ на изменения среды (lllвapц, 1976а). 

Новые сообщества наиболее соответствуют созданной среде 
и являются естественным полигоном для изучения быстрой мик­
роэволюции популяций, нормы реакции, диапазона изменчивос­
ти, толерантности и адаптивных возможностей. В условиях про­
странетвенной изоляции, низкой численности, измененной хи­
мии среды и других ее параметров многие закономерности попу­

ляционной динамики и микроэволюционных иреобразований 
приобретают более выраженный, рельефный характер. 

Авторы выражают искреннюю благодарность к.б.н., с.н.с. 
А.Ю. Терешину за исследование нервно-мышечной проводимос­
ти и возбудимости, а также натриевой проницаемости кожи зем­
новодных, д.б.н., проф. Ф.А. Бляхману и к.б.н, с.н.с. Т.Ф. Шкляр­
за изучение контрактильных свойств миокарда амфибий, н.с., 
к.б.н. Э.З. Гатиятуллиной - за участие в исследовании диаметра 
яйца остромордой лягушки, к.б.н. А.В. Леденцову - за определе­
ние возраста амфибий, к.б.н. АР. Карагезяну- за активную по­
мощь в сборе данных по почвенной мезофауне. 



Глава 1 

ЛАНДШАФТНАЯ ТИПИЗАЦИЯ ИЗУЧАЕМЫХ 

ТЕРРИТОРИЙ И ОБЪЕ:КТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

В местах, вовлекаемых в сферу деятельности человека, скла­
дьmаются антропогенные ландшафтные системы со специфиче­
скими физико-географическими условиями. Такие системы за­
нимают все большую долю в спектре ландшафтов планеты. Сле­
дует заметить, что человек далеко не единственный вид, иреоб­
разующий среду в результате своей жизнедеятельности. Вся би­
ота, адаптируясь к условиям среды, иреобразует и саму среду 
(Вернадский, 1978). 

Таким образом, экасистемы антропогенных ландшафтов -
один из самых интересных объектов, позволяющий за относи­
тельно небольшой период времени получить богатейший разно­
сторонний материал, характеризующий пределы устойчивости, 
пути и варианты адаптивной стратегии популяций различных ви­
дов организмов. 

Местообитания антропогенно иреобразованных территорий 
различаются по возрасту, происхождению, степени антропоген­

ного воздействия. К антропогенным ландшафтным системам от­
носятся как заново созданные человеком ландшафты, так и те 
природные комплексы, в которых коренным изменениям под 

влиянием человека подвергся каждый из компонентов, в том 
числе растительность и животный мир (Мильков, 1978). 

История развития промышленности на Урале насчитьmает 
уже около 300 лет. Большинство крупных уральских городов со­
здавались как заводы, поэтому проблема промытленного за­
грязнения здесь возникла одновременно с человеческими посе­

лениями. В течение всего этого времени параллельна с модерни­
зацией и укрупнением промытленных предприятий шел рост го-
родов и их населения. . 

Вне зависимости от наличия промытленных объектов 
Уральский регион исходно отличается сложной геохимической 
картиной, свойственной многим горным территориям. Кроме 
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того, для промытленных районов Урала характерно значитель­
ное комплексное загрязнение окружающей среды (воды, почвы, 
атмосферы), существующее длительное время и на обширных 
территориях. В результате на Урале сложился уникальный ком­
плекс городских агломераций с высокой концентрацией крупно­
го промытленного производства, в течение длительного време­

ни оказывающий значительное воздействие на окружающую 
среду, изменение которой в свою очередь не могло не привести 
к возникновению новых видовых сообществ и качественно спе­
цифических популяций животных. 

Поскольку целью наших исследований было изучение разно­
образия адаптивных реакций нативной биоты на антропогенные 
преобразования, в анализ были включены популяции и видовые 
сообщества несинантрапных видов животных с природным ти­
пом питания. В связи с этим эколого-популяционные исследова­
ния выбранных групп животных вьшолнены на территориях с 
выраженным градиентом антропогенных иреобразований есте­
ственных сообществ. 

Несколько слов о причинах выбора для работы данных объ­
ектов исследований. 

Жуки-щелкуны (сем. Elateridae) -одно из многочислен­
ных семейств жесткокрылых, насчитывающее более 12 000 ви­
дов (Tarnawski, 2000). Их личинки в большом количестве заселя­
ют различные типы почв, подстилку и гнилую древесину. Мно­
гие из них являются значимыми вредителями сельскохозяйст­
венных культур. В то же время ряд видов по трофической специ­
ализации относится к хищникам. Уничтожая яйца, личинок и ку­
колок вредных почваобитающих насекомых, они существенно 
влияют на численность беспозвоночных, населяющих эти субст­
раты. Как массовый компонент почвенной энтомофауны прово­
лочники играют большую роль в почвообразовательных про­
цессах (Гиляров, 1960; Долин, 1978; Гурьева, 1989). Кроме того, 
они служат хорошим объектом, характеризующим изменения 
окружающей среды в техногеиных ландшафтах, так как имеют 
значительное видовое разнообразие, высокую численность, низ­
кую миграционную активность, тесную связь с почвой, высокую 
чувствительность и достаточно быструю реакцию на изменение 
средовых параметров (Гиляров, 1976; Криволуцкий, 1978; Бессо­
лицына, 1990; Комплексная экологическая ... , 1992). 

Уникальность з е м н о в о д н ы х состоит в том, что это пер­
вые наземные позвоночные, сохранившие зависимость от вод-

6 



ной среды и несущие множество nереходных черт. В связи сам­
фибиотическим образом жизни данная группа животных высту­
nает связующим звеном между трофическими цеnями иресна­
водных водоемов и экасистем суши, являясь в разные фазы жиз­
ненного цикла консументами 1, П, а иногда и Ш nорядков (Гара­
нин, 1977, 1981). Популяции земноводных- наиболее просто ор­
ганизованных наземных nозвоночных - удачный модельный 
объект для вьmолнения различных исследований: их числен­
ность и биомасса в местах обитания достаточно велики, что об­
легчает сбор необходимого материала. В течение всей жизни ам­
фибии nривязаны к сравнительно небольшой по nлощади терри­
тории в отличие, наnример, от nтиц. Относительно большая nро­
должительность жизни земноводных позволяет наблюдать ре­
зультат длительного воздействия различных факторов на орга­
низм. Благодаря перечисленным биологическим особенностям, 
а также в силу своей биоценотической роли, они - один из наи­
более удобных объектов среди наземных позвоночных для оцен­
ки антропогенных изменений среды. Высокая толерантность 
земноводных дает им возможность существовать там, где другие 

позвоночные отсутствуют. При этом среди nозвоночных живот­
ных они, пожалуй, обладают наибольшей чувствительностью к 
загрязнениям, так как все этапы развития протекают во внеш­

ней среде нерестовых водоемов. 
Мелкие млекопитающие, в частности мытевидные 

грызуны, и мелкие насекомоядные, являясь важным ком­

понентом естественных экасистем и агроценозов, широко ис­

nользуются в качестве модельных объектов в экологических ис­
следованиях: с одной стороны, они вьmолняют важную роль 
трансформации вещества и энергии в экасистемах (Нayward, 
Phillipson, 1979), оказьшая незамедлительное влияние на выше­
стоящие звенья трофических цеnей, с другой - эти группы обла­
дают определенной толерантностью к антропогеннь1м трансфор­
мациям среды, имеют сравнительно широкое географическое 
расnространение, населяют широкий спектр биотопов, многочис­
ленны и доступны для отлова, а также в силу быстрой смены nо­
колений легко адаптируются к меняющимся условиям среды. 

Исследование фаунь1 мелких млекопитающих в зеленых мас­
сивах города в сравнении с окружающей природной средой nред­
ставляет интерес по нескольким причинам. Во-первых, важно 
знать основные закономерности последствий воздействия круп­
ных городов на. природные сообщества, способствующие уско-
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рению эволюционных процессов в антропогенных экоепетемах 

(Захаров, Сергиевский, 1984). Кроме того, изучение мелких мле­
копитающих в городской среде представляет и nрактический ин­
терес: по результатам изменения видового и демографического 
состава сообществ мы можем судить о степени нарушеннести 
среды. Популяции, обитающие в урбанизированных ландшаф­
тах, в результате процесса «синурбизации» по многим парамет­
рам отличаются от популяций, населяющих естественные экаси­
стемы (Andrzejewski et al., 1978). Среди млекоnитающих, вовле­
ченных в процесс синурбизации, особого внимания заслуживают 
несинантреnные виды. Пока еще мало известно о процессах их 
адаптации к жизни в урбанизированных условиях, способности 
давать резкие вспышки численности в условиях города и этим 

способствовать росту эпидемиологической опасности. 
Сообщества жуков-щелкунов исследовали в районах дейст­

вия медеплавильных комбинатов, расположенных в разных эко­
лого-географических подзонах таежной зоны: в подзоне средней 
тайги- Красноуральский медеплавильный комбинат и в подзоне 
южной тайги- Карабашекий медеплавильный комбинат. Разли­
чия в обесnеченности исследуемых территорий теплом и влагой 
наряду с геоморфологическими особенностями определяют спе­
цифику климатических и эдафических характеристик этих двух 
таежных nодзон (Фирсова, 1977). Среднетаежная подзонахарак­
теризуется большим количеством осадков, более высокими зна­
чениями гидретермического коэффициента и низкой суммарной 
температурой в сравнении с. южно-таежной территорией. 

В зависимости от уровня антропогенного воздействия в пре­
делах исследуемых территорий выделили три зоны, к которым 
приурочены места обитания элатерид (рис. 1). В основе типиза­
ции лежит классическое деление трансформированных террито­
рий на импактную, буферную и фоновую зоны (Макунина, 1978; 
Черненькова, 1986; Черненъкова и др., 1989; Махпев и др., 1990; 
Комплексная экологическая ... , 1992; Власеяко и др., 1995). Во 
вторичных березняках упомянутых выше nодзон были выбраны 
участки с учетом распределения поллютантов в зоне действия 
источников эмиссии и степени трансформации фитоценоза. 

В подзоне средней тайги в имиактной зоне (на расстоянии 
2,5 км от источника эмиссии) материал собран на площадке И с, 
которая представляет собой вторичный разреженный мертвопо­
кровный березняк (20--30 лет) со следами эрозии, местами пол­
НЪIМ отсутствием гумусового горизонта. Фрагментарно развит 
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Рис. 1. Схема расположения исследуемых территорий. 
1-3- cp<:ДIIIIII тalra: 1-импактнаи зова На 2- буферИIUI зова Б., 3-фововu зова Ф~ 4-5- IO:IIШif( тайга: 4-mmarrиu зова И,.1 (на ссверо·заmщ), 

5 - вмпarnwt зова Иха (ва юго-востоl[), 6- бy~pИIUI зова Б,.. 7- фоиоВ!\11 зова Ф., 



моховой покров. Изредка встречаются вейник, кустарнички 
брусники. Площадка Б с (на расстоянии 7,5 км) заложена в 
буферной зоне. Это вторичный разнотравно-злаковый березняк 
с подростом осины и рябины. Травяной покров разрежен. Ха­
рактерно отсутствие явно доминирующих видов, определяющих 

структуру сообщества. Встречаются хвойные породы, усложня­
ется структура фитоценоза. Площадка Ф с (на расстоянии 
14 км)- фоновая зона: разнотравно-злаковый березняк с полно­
ценно развитой ярусной и парцеллирной структурой, в макси­
мальной степени выражен видовой состав (Махнев и др., 1990). 

В подзоне южной тайги материал собран в импактной зоне 
на п лоща д к ах Ию1 (2,5 км на северо-запад от источника эмис­
сии, надветрепный участок) и Ию2 (2,5 км на юго-восток, подвет­
ренный участок). Для них характерно развитие мертвопокровно­
го вторичного березняка. Травянистый покров практически от­
сутствует. Единственный сохранившийся ярус - древесный -
представлен Betula pendula и В. pubescens (Черненькова, 1986; 
Черненькова и др., 1989). Меньше полнота и сомкнутость древо­
стоя, разреженные кроны берез находятся в 2-3 м от поверхнос­
ти, кривоствольные, с большим количеством сухих листьев и 
сильным некрозом листвы. Подрост отсутствует, всюду видны 
следы плоскостной эрозии, на некоторых участках почти полно­
стью отсутствуют подстилка и гумусовый горизонт, лишь изред­
ка встречаются вейник и папоротник-орляк, поверхность склона 
покрыта лесным опадом. В этой зоне восстановлению выпавших 
элементов биоты препятствует в основном большая сухость ме­
стообитания (Макунина, 1978). Почва горно-лесная, темно-се­
рая, тяжелосуглинистая. Поверхностные горизонты почвы силь­
но иссушены (Черненькова и др., 1989). Отличительная особен­
ность площадки Ию1 - супесчаная почва. Поверхность земли 
щебнистая, а местами и каменистая, моховой покров по сравне­
нию с площадкой Ию2 более развит. 

Площадка Б ю -буферная зона, 7,5 км на юго-восток. Рас­
положена в березняке со сплошным травяным покровом с под­
ростом осины и рябины. Встречаются редкие кусты ракитника и 
шиповника. Почва темно-серая лесная, слабооподзоленная. 

Техногеиная интоксикация биоты сводится к периодическим 
воздействиям благодаря горному хребту, находящемуся восточ­
нее комбината и являющемуся существенной преградой на пути 
техногеиного потока (Макунина, 1978). Но даже такой прерыви­
стый характер воздействия комбината на фитоценозы, не изме-
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няя их вертикальной структуры, сказывается на уmетенном со­
стоянии отдельных элементов биоты, вплоть до их вьшадения 
(Макунина, 1978; Черненьк:ова, 1986; Степанов, 1991). В подрос­
те преобладает береза, сосна встречается редко. Наземный по­
кров разрежен. 

Площадка Фю -фоновая зона, 14,5 км на юго-восток. 
Представляет собой внешне неизмененный техногенезом берез­
няк разнотравный. Для этого участка характерны максималь­
ные значения измеряемых параметров (состав древесного яруса, 
диаметр и высота всех деревьев на площади, их возраст, запас 

древесины, масса листвы, nроективное пок:рытие напочвенного 

пок:рова, высота его подъярусов, надземная фитомасса), высо­
кое видовое разнообразие и полноценно развитая вертикальная 
(ярусная) и горизонтальная (парцеллярная) структуры, хотя все 
показатели понижены в сравнении с контрольными (Черненьк:о­
ва, 1986; Черненькова и др., 1989; Стеnанов, 1991). 

По мере приближения к: комбинатам значительно снижается 
видовое разнообразие фитоценозов, изменяется освещенность в 
результате изреживания крон и отпада в древесном ярусе, умень­

шается влажность и нарушается режим минерального питания 

из-за смены механического состава, уплотнения почвы и ухуд­

шения условий аэрации. 
Для исследования популяций амфибий, населяющих урбани­

зированные территории, на основании литературных данных 

(Мильков, 1978; Гниненко, 1975) и оригинальных материалов 
была разработана соответствующая типизация городских ланд­
шафтов (Вершинин, 1980а). В зависимости от уровня антропо­
генного воздействия в пределах крупного промытленного горо­
да были выделены четыре зоны, к которым приурочены места 
обитания земноводных. В основу разделения на зоны положена 
степень интенсивности жилой застройки (этажность, nлотность 
и другие особенности застройки, освоенность территории чело­
веком, наличие бытового и nромытленного загрязнения). Зо­
нальная nринадлежиость конкретного местообитания оnределя­
ется главным образом не его тоnографическим nоложением, а 
стеnенью суммарной антроnогенной трансформированности 
данного участка территории. 

1 зова. Центральная часть города с многоэтажной застрой­
кой, массивными асфальтовыми nокрытиями, водоемами с силь­
ным nромытленным загрязнением, мелкими реками и ручьями, 

забранными в трубы. В данной зоне амфибии отсутствуют. 
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Рис. 2. Основные гидрохимические показатели водоемов. 
1 - wинерапизация, г/n, 2-летергенты, 3 -нефтепродукты, 4 - БПК-5, 5-общая органика; ll- мноrо­

этажиаи застройка, III- малоэтаживя застройка, IV -лесопарк, К -загородный участок 

П зова. Районы многоэтажной застройки с осваиваемыми 
территориями, пустырями, участками с открытыми почвами, ма­

лыми водоемами с высоким уровнем загрязненности. 

Ш зова. Малоэтажная застройка, главным образом районы, 
занятые домами частного сектора с садами и огородами, пустыри, 

парки. Нередко биотопы этой зоны примыкают к лесопаркам. 
IV зона. Лесопарковый пояс города. Местообитания этой зо­

ны находятся в основном под воздействием рекреациоmюй на­
грузки. 

В качестве контроля были выбраны относительно слабо ире­
образованные территории за пределами городской агломерации. 

Приемлемость настоящей тшшзации для подобного рода ис­
следований в ходе работы была подтверждена детальными мно­
голетними результатами гидрохимических анализов основm.Iх 

нерестовых водоемов (рис. 2). 
Изучение влияния урбанизации на популяции мелких неси­

нантропных млекопитающих выполнено на территории ряда ле­

сопарков г. Екатеринбурга: ЦПКиО, Парк лесоводов России, 
Уктусский, Юго-Западный, Шувакишский и Калиновский, а так-
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же на участке Ботанического сада УрО РАН (дендрарий) и в 
природной популяции, находящейся в 50 км от городской агло­
мерации. 

Геоботаническое обследование показала, что состояние на­
почвенного покрова лесопарков г. Екатеринбурга во многом оп­
ределяется степенью рекреационной нагрузки. Тропиночная сеть 
на разных участках занимает от 5 до 25 % площади. Отмечаются 
разрушение подстилки и уплотнение почвы. В лесопарках под 
пологом леса идет задервение почвы, составляющее местами 

30--70 %от площади. Все это значительно ухудшает лесовозобно­
вительные процессы в лесопарках, где сосновый подрост, как пра­
вило, нежизнеспособен, отсутствует или замещается березовым. 
В окраинньiХ лесопарках города подлесок в сравнении с лесными 
территориями разнообразнее по видовому составу благодаря ин­
тродукции ряда видов кустарников, но более изрежен. Травяно­
кустарничкавый ярус, напротив, оказался беден в лесопарках -
22-30 видов. В дендрарии- защищенном от рекреации и охраняе­
мом участке леса -подрост сосново-еловый, редкий, но жизнеспо­
собный, травяно-кустарничкавый ярус представлен 37 видами, 
проективное покрытие около 50 %, подстилка не нарушена. По 
состоянию подлеска и травянистого яруса дендрарий занимает 
промежуточное положение между лесопарковыми и лесными 

территориями. В лесу сосновый подрост густой или средней густо­
ты, жизнеспособный, с небольшой примесью березы. Травяно-ку­
старничкавый ярус отличается наибольшей видовой насыщеmюс­
тью (42 вида) при проективном покрытии 48-80 %; проективное 
покрытие мохового покрова составляет 15-20 %. Подстилка не 
нарушена. Рекреационная нагрузка незначительная. Для мелких 
млекопитающих, населяющих лесопарковую зону и другие урба­
низированньiе территории, значимым оказывается состояние 

нижних ярусов растительных сообществ. 
Топаграфически единую груm~у представляют Парк лесово­

дов России и ЦПКиО, расположенные на юго-восток от город­
ской агломерации. Исторически возникнув из одного лесного 
массива, они были разделены сначала железной дорогой, а затем 
скоростной автострадой с интенсивным движением. Для 
ЦПКиО характерно наибольшее рекреационное воздействие. 
Уктусский лесопарк (Южный) примыкает к городскому массиву 
с южной стороны и представляет собой трансформированный 
рекреационной нагрузкой сосняк, расположенный на неболь­
том горном хребте, сложенном дунитами. 
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Рис. 3. Дендроrрамма сходства состояния лесопарков города по уровню антро­
поrенной модификации 

Юго-Заnадный лесопарк и дендрарий топаграфически близ­
ки, но первый - это оборудованный прогулочными дорожками 
участок лесопарка, в то время как дендрарий представляет собой 
деградированный, в прошлом весьма ограниченный по площади 
фрагмент сосняка со вторично возобновленным (после ограни­
чения доступа) подростом. 

Калииовекий (Севера-Восточный) и Шувакишский (Север­
ный) лесопарки, прилегающие к городу с северо-востока и севе­
ро-запада, сформированы одинаковым типом леса, хотя и разли­
чаются между собой рельефом и биотопически. Для них харак­
терен сходный уровень рекреационной нагрузки. 

Кластерный анализ комплекса показателей, включающих 
высоту травостоя, концентрации минеральных и органических 

веществ, позволил прийти к заключению, что обследованные 
лесопарки распадаются на два основных кластера - сильно- и 

слаботрансформированные территории (рис. 3). К более транс­
формированным относятся ЦПКиО, Парк лесоводов России, 
Уктусский и Дендрарий, тогда как Юго-Заnадный, Шувакиш­
ский и Калииовекий лесопарки по комплесу упомянутых выше 
признаков можно отнести к слаботрансформированным (рабо­
чие территории приведены в соответствии с убыванием степеim 
антропогенной модификации). 



Глава 2 

ВИДОВОЙ СОСТАВ И СПЕЦИФИКА 
ПРОСТРАНСТВЕИНОГОРАСПРЕДЕЛЕНИЯ 
НАЗЕМНЫХ ЖИВОТНЫХ НА АНТРОПОГЕННО 
ПРЕОБРАЗОВАННЪIХТЕРРИТОРИЯХ 

Уровень развития производства и человеческой деятельнос­
ти достиг глобальных масштабов. Еще В.И. Вернадский (1977) 
писал, что « ... впервые в истории человечества мы находимся в 
условиях единого исторического процесса, охватившего всю 

биосферу планеты». Биосфера стала глобальным переносчиком 
последствий этого процесса. Самые удаленные биоценозы испы­
тывают воздействие антропогенного пресса из-за фонового за­
грязнения, выпадения химически активных дождей, колебаний 
климата и т. д. 

Как уже отмечалось ранее (Большаков и др., 2001; Vershinin, 
2002), концентрация населения в городах, а также значительный 
рост масштабов промытленного производства привели к воз­
никновению особых условий, в которых формируются популя­
ции и видовые сообщества, заметно отличающиеся от природ­
ных. На территориях антропогеннъiх ландшафтов биота подвер­
гается глубокой трансформации. 

С появлением антропогенных ландшафтов связаны возник­
новение, генезис и микроэволюция специфических экосистем, 
которые включают в себя различнъ1е систематические группы 
организмов, занимающие определенные стации на таких терри­

ториях, причем их число достаточно велико. Видовой состав, 
структура популяций и сообществ, как правило, нес.Лучайнъi, а 
отражают объективные процессы, протекающие в условиях ан­
тропогенно иреобразованных территорий. 

Для промъштеннъiх районов Урала характерно комплексное 
загрязнение окружающей среды (воды, почвы, атмосферы), суще­
ствующее длительное время и на обширных территориях (Меле­
IIIИНа, 1975; Меньшиков, 1975; Шаманаев, Браяловский, 1975). 
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В настоящее время на обширных территориях антропогенных 
ландшафтов большинства природных зон еложились типичные 
блоки синаятропной флоры и фауны. На видовых комплексах зем­
новодньiХ и почвенньiХ беспозвоночных установлено (Большаков 
и др., 2001), что в большинстве изучаемых видовьiХ сообществ с 
ростом загрязнения и антропогенньiХ воздействий отмечается об­
щее снижение численности животньiХ, меняется соотношение ви­

дов и трофических групп, сокращается видовое разнообразие, по­
являются не характерные для естественных экасистем данной гео­
графической зоны виды, наблюдается дробление сплошных ареа­
лов на мозаичные с локальным повышением плотности и разно­

родности. Наряду с этим существуют определенные систематичес­
кие группы и виды, численность и биологическое разнообразие ко­
торых не только не снижаются, но, напротив, увеличиваются с уси­

лением антропогенных иреобразований среды. 

2.1. ВИДОВОЕ БОГАТСfВО И ВИДОВОЕ РАЗНООБРАЗИЕ 
ЖУКОВ-ЩЕЛКУНОВ (СЕМ. ELATERIDAE) 

Нами был проведен анализ видового богатства и видового 
разнообразия комплексов элатерид в сравниваемых таежных 
подзонах и в градиенте загрязнения. 

В исследуемых районах фаунистический состав элатерид, ли­
чинки которых развиваются в почве, представлен 17 видами. 
В каждой подзоне определено по 12 видов щелкунов. Общими 
для средней и южной тайги были 7 видов: Selatosomus aeneus L., 
Mosotalesus impressus F., Dalopius marginatus L., Athous subfuscus 
Mull., Agriotes obscurus L., Sericus brunneus L., Melanotus erythropus 
G. Только в подзоне средней тайги отмечены виды Actenicerus 
sjaelandicus Mull., Aplotarsus tiblalis Shc., Ctenicera cuprea F., 
Oedostethus quadripustulatus F., Ampedus nigrinus, а в подзоне юж­
ной тайги - Selatosomus nigricornis Panz., Anostirus castaneus L., 
Prosternon tessellatum L., Agrypnus murinus L., Elater sp. 

Виды S. aeneus, D. marginatus найдены во всех местообитани­
ях. В импактной зоне южно-таежной подзоны не отмечены 
At. subfuscus, Ag. obscurus (в подветреmюм местообитании) и 
М. impressus (в надветреннам местообитании). Наиболее богаты 
видами в средней тайге территории импактной и буферной зон 
(до 9) и в южной- буферной (10 видов). Минимальное количест­
во (5) видов собрано в подзоне южной тайги на расстоянии 2,5 км 
от источника по градиенту. 
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Рис. 4. Показатели видового разнообразия. 
1 -доля редких видов (по Животовскому). 2- выровненность по llиелоу. 3- 11ндекс Шеннона. 4- ин­

декс Симпсона, 5 - козффю\Иент Животонекого 

Анализ видового разнообразия (см. рис. 4) выявил достовер­
ные различия (t изменяется от 5,88 до 12,51; р << 0,001) его пара­
метров между местообитаниями средне- и южно-таежной под­
зон. Несмотря на равное количество видов, оnределенных для 
каждой подзоны, характеристики видового разнообразия, учи­
тывающие распределение видов щелкунов по обилию, в южной 
тайге ниже, чем в средней: индекс Шеинона Н' для средней тай­
ги составляет 2,28-2,45, для южной- 0,82-1,94 (t = 3,21-13,33, 
р << 0,001; J.1 от 6,41 ±0,3 до 6,55±0,23 в средней тайге и от 
2,59±0,20 до 5,45±0,26 - в южной. Кроме того, местообитания 
средней тайги, трансформированные в разной степени, не разли­
чаются по значениям индекса Шеннона, а в южной тайге терри­
тории, расположенные на разном удалении от комбината, досто­

верно различаются по этим параметрам (р << 0,001 ). Максималь­
ное видовое разнообразие в южной тайге отмечено для сообще­

ства златерид на буферной территории. Два местообитания им­
пактной зоны, расположенные в противоположных направлени­
ях от Карабашекого комбината, не отличаются между собой и 
имеют здесь самые низкие значения индексов Шеинона и Живо­
товекого (см. рис. 4 ). 
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Для исследованных территорий средней тайги характерны и 
более высокие показатели выровненпасти Е (0,69-0,83 - для 
среднетаежной подзоны и 0,32-0,58- для южной). Соответствен­
но доля редких видов по Животавекому ниже в средней тайге 
(0,2-0,36) и выше -в южно-таежной подзоне (0,41-0,57). Причем 
в обоих трансформированных местообитаниях зоны действия 
Красноуральского комбината (буферная и импактная террито­
рии) эта доля одинакова, а самое низкое ее значение определено 
для участка фоновой зоны (0,2). В зоне действия Карабашекого 
медеплавильного комбината она практически одинакова на всех 
трех площадках, расположенных по градиенту в направлении 

господствующего ветра (0,41-0,46), а самое высокое значение 
(0,57) отмечено для площадки Июl· 

Характеристики видового разнообразия свидетельствуют о 
том, что изученные территории делятся на две группы в пер­

вую очередь по зональному признаку, но в средней тайге сход­
ны златеридакомплексы загрязненных территорий (импакт­
ная и буферная зоны), а в южной - комплексы буферной зоны 
и фоновой территории. НаибоЛее специфичны (дистанцирова­
ны от остальных) сходные между собой видовые комплексы 
трансформированных местообитаний южной тайги. Большая 
близость видовых комплексов буферного и фонового участков 
в южной тайге (так же как и в средней - большая специфич­
ность сообщества фоновой территории по отношению к за­
грязненным) определяется, по нашему мнению, особенностями 
рельефа каждой таежной подзоны (наличие горного хребта 
восточнее комбината в южной тайге и сглаженный ланд­
шафт - в средней). 

Анализ структуры доминирования показал, что исследуемые 
комплексы элатерид отличаются по составу доминантных видов 

и их соотношению (рис. 5). На площадках средней тайги пять до­
минантных видов, занимающих более 10 % от общей численнос­
ти щелкунов, причем D. marginatus доминирует во всех место­
обитаниях. В подзоне южной тайги - четыре доминанта, и во 
всех местообитаниях доминирует S. aeneus. Доля видов изменяет­
ся как между таежными подзонами, так и по градиенту загрязне­

ния. Степень доминирования D. marginatus в средней тайге рас­
тет с усилением степени трансформации (29 ,82 % - 38,19 % -
41,15 %). По мере приближения к Красноуральскому медепла­
вильному комбинату изменяется и доля S. aeneus, который, при­
сутствуя на всех исследуемых территориях, является субдоми-
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Рис. 5. Соотношение видов в средней (а) и южной (6) тайге 

нантам на расстоянии 14,5 км и 7,5 км (7,89% и 6,25 %), а в мак­
симально трансформированном местообитании становится од­
ним из доминирующих видов ( 13,08 % ). Еще один вид доминиру­
ет на всех изученных территориях средней тайги - Ар. LiЬialis. 
Доминирующий в фоновом местообитании средней тайги At. sub­
fuscus (25,44 %) становится субдаминантам в буферной зоне и пе­
реходит в категорию редких видов (0,77 %) на территории им­
пактной зоны. В буферной зоне только два доминанта, но рез-
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Таблица 1 
Показателв структуры домвввроваввя видовых комплексов 

Среди"" тайга Южная тайrа 
Показатель 

и, Б, Ф, и .. t и.,2 Б,. Ф., 

Количество доминантов (> 1 О %) 4 2 4 2 2 2 2 
Количество субдоминантов (3-10 %) 1 5 1 о 1 3 2 
Количество рецедентов (1-3 %) о о 1 о 1 1 1 
Количество редких видов ( < 1%) 4 2 1 4 1 4 3 
Коэффициент доминантности(%) 89,5 72,0 84,7 97,4 93,0 82,1 86,4 
Индекс Берrера-Паркера 0,41 0,38 0,3 0,83 0,73 0,42 0,45 

ко возрастает количество субдоминантов: S. aeneus - 6,25 %, 
М. impressus- 3,47 %, At. subfuscus -7,17 %, Ag. obscurus- 4,4 %, 
С. cuprea - 3,94 %. 

Суnердоминантом на трансформированных территориях 
южной тайги является S. aeneus, степень доминирования которо­
го резко изменяется по мере удаления от комбината (82,76 и 
72,99 % -в импактных местообитаниях в юга-восточном и севе­
ро-западном направлениях, 39,84 %-на буферной территории и 
41,65 % - на расстоянии 14,5 км). По сравнению с буферной зо­
ной значительно возрастает доля An. castaneus на территории 
импактной зоны в юга-восточном направлении (от 0,53 % до 
5,21 %), а М. impressus (19,9 %) становится здесь вторым доми­
нантам. В этой подзоне на всех рассматриваемых площадках по 
два доминанта. Только в местообитании буферной зоны Р. tesse­
latum становится доминаятом с высокой степенью доминирова­
ния ( 42,25 % ), субдоминантом- для фоновой зоны (3,63 % ), прак­
тически отсутствует в сборах с участка импактной зоны юга-вос­
точного направления и редок (0,43 %) на трансформированной 
территории в противоположном направлении. В этом же место­
обитании, кроме S. aeneus, доминирует D. marginatus (14,66 %). В 
буферной зоне (как и в средней тайге) количество субдами­
нантов выше, чем на других территориях: D. marginatus- 6,16 %, 
Ag. obscurus- 4,55 %, Agr. murinus- 3,74 %. 

Такие характеристики, как индекс доминирования Берге­
ра-Паркера (Berger, Parker, 1970), коэффициент доминантности 
(Чернов, 1971), наиболее высоки в южно-таежных местообита­
ниях импактной зоны (см. табл.1) и свидетельствуют об очень 
высокой степени их трансформации, чего нельзя сказать о сред-
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Таблица 2 
Значения индекса Мориситы 

Площадка 

И с 
Б с 

Фс 

Ию! 
Ию2 
Бю 

Фю 

CpeДRIIII тайга ЮJКНаи тайга 

нетаежных местообитаниях. Кроме того, в средней тайге эти по­
казатели более сходны для территорий импактной и буферной 
зон, а в южно-таежной подзоне - буферной и фоновой. В сред­
ней тайге не наблюдается таких резких изменений структуры до­
минирования, как в южной: Ар. tiblalis, доминируя в относитель­
но чистом местообитании, только наращивает степень домини­
рования в преобразованных; D. marginatus, биотопический пре­
ферендум которого соответствует фоновой зоне южной тайги, 
на преобразованных территориях средней тайги получает пре­
имущества перед другими видами элатеридокомплекса. 

На структуру доминирования влияют как зональные осо­
бенности, так и изменение биотопических характеристик, обус­
ловленных действием комбинатов, преломляющихся через осо­
бенности ландшафта. Учитывая то, что при сравнении видовых 
комплексов, где сходство по одному-двум массовым видам, ко­

торыми часто являются убиквисты, может нивелировать сте­
пень сходства по остальным (Чернов, 1971), мы использовали 
индекс перекрывания спектров Мориситы (табл. 2), который 
выявил высокую общность видовых группировок всех исследу­
емых местообитаний средней тайги. Наибольшее сходство ха­
рактерно для территорий импактной и буферной зон (94 % ). 
Видовые группировки фоновых местообитаний обеих подзон 
перекрываются на 35 %. Общность элатеридокомплексов раз­
ных местообитаний южно-таежной подзоны между собой так­
же достаточно велика. При сравнении видовых комплексов ме­
стообитаний разной степени трансформации и из разных под­
зон выявлена низкая степень сходства. Степень перекрывания 
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Рис. 6. Дендрограмма сходства видовых комплексов элатерид 

комплекса видов щелкунов для фоновой территории средней 
тайги и трансформированных южной не превышает 42 %, в то 
время как сходство элатеридокомплексов трансформирован­
ных территорий средней тайги и южно-таежного фонового ме­
стообитания составляет 59 % для буферной и 58 % - для им­
пактной территорий. 

На наш взгляд, это может быть связано с изменением зональ­
ной биотопячеекой дифференцировки вследствие антропоген­
ной трансформации (изменение механической структуры и гид­
ротермического режима почвы). Время трансформации место­
обитаний южной тайги достаточно велико и значительно боль­
ше, чем время действия медеплавильного комбината в средней 
тайге, что способствовало глубоким перестройкам местообита­
ний имиактной зоны, которые близки между собой и дистанци­
рованы от всех остальных. Трансформированные территории 
средней тайги оказываются ближе к фоновой зоне южной тайги 
из-за иреобразования упомянутых выше биотопических харак­
теристик, в результате которого исторически сложившиеся ре­

гиональные черты зональной специфики, оставаясь ведущими, 
трансформируются в характеристики, свойственные биотопам 
(в данном случае более южной подзоны), что и приводит к струк­
турным перестройкам видовых сообществ щелкунов. 

Таким образом, анализ структуры изучаемых сообществ эла-
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терид позволяет заключить, что специфика сравниваемых сооб­
ществ определяется в первую очередь широтной зональностью 
(рис. 6). Зональные различия еложились исторически в ходе фи­
логеографических иреобразований биоты, и изначально (как са­
мые древние) именно они определяют специфику рассматривае­
мых видовых комплексов. Длительное и интенсивное антропо­
генное воздействие - сравнительно молодой, но достаточно зна­
чимый фактор, действующий в современной биосфере, который 
через изменение биотопических характеристик и изменение сре­
ды обитания животных способен значительно перестраивать 
структуру сообществ. 

2.2. ДИНАМИЧЕСКАЯ ПЛОТНОСfЪ ЛИЧИНОК ЩЕЛКУНОВ 

Сравнение таежных подзон (рис. 7) показьmает, что популя­
ции фоновых местообитаний средней и южной тайги достовер­
но отличаются между собой по плотности личинок щелкунов 
(F = 7,86, р = 0,001). Это хорошо согласуется с положением о 
возрастании роли насекомых в биоценозах с севера к югу (Чер­
нов, Пенев, 1993; Бессолицына, 2001). Несмотря на равное ко­
личество видов и более визкие показатели видового разнообра­
зия, обилие щелкунов на фоновой территории южной тайги в 
1,4 раза выше, чем в средней. Для импактных территорий не вы­
явлено межзональных значимых различий по плотности элате­
рядных комплексов, а также по плотности между местообита­
ниями буферных зон. 

В зове средней тайги самая высокая плотность проволочви­
ков, значительно (в 1,8 раза) и достоверно (F = 13,34, р = 0,0003) 
превышающая плотность их на фоновом участке, отмечена для 
буферной территории. Это обусловлено повышением здесь оби­
лия доминирующих видов D. marginatus и Ар. tibialis. С удалени­
ем от комбината возрастает плотность At. subfuscus и снижаются 
не только доля, но и плотность S. aeneus. Плотности на импакт­
ной и фоновой территориях практически не отличаются 
(14,07±1,6 против 13,26±1,22), в то же время значимо меньше 
(F = 8,678, р = 0,0035) плотности в буферной зоне. 

В южной тайге самая высокая плотность личинок щелкунов 
обнаружена в местообитании фоновой зоны (20,0±1,87 экз/м2), 
хотя достоверно и не отличается от плотности на буферной тер­
ритории (17,99±1,55 экз/м2). В то же время выявлены высокодо­
стоверные различия по плотности между популяциями импакт-
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Рис. 7. Плотность личинок щелкунов в средней(/) и южной (2) тайге 

ной зоны (значимо не отличающихся между собой) с буферным 
и фоновым участками (F = 8,085, р = 0,005 -для площадки Ию1 и 
F = 21,43, р < 0,0001- для Ию2). 

В подзоне средней тайги при сравнительно высокой увлаж­
ненности почвы в сочетании с меньшим количеством солнечной 
радиации колебания влажности (ее уменьшение) менее значимы 
для мезофильных видов, чем в южной тайге. Наиболее высока 
здесь роль термообеспеченности среды обитания (Бессолицына, 
2003). В преобразованных биотопах отмечается усиление ксеро­
тизации местообитаний вследствие изреженности древостоя, 
меньшей облиственности и сомкнутости крон, деградации травя­
нистого растительного покрова (Кремер, 1975; Крауклис, Бессо­
лицына, 1980; Крауклис и др., 1985; Черненькова и др., 1989; 
Махнев и др., 1990; Бессолицына, 2001, 2003). Очевидно, именно 
повышение температуры среды трансформированных биотопов 
способствует росту численности элатерид при достаточной 
влажности, но в импактной зоне вследствие бедности почвы ор­
ганикой их численность не достигает таких величин, как в бу­
ферной. 

Относительно высокая солнечная инсоляция южно-таежных 
местообитаний способствует более выраженной ксероморфиза­
ции трансформированных биотопов по сравнению со среднета­
ежными, что приводит к сокращению численности мезофильно­
го бореальпого вида D. marginatus по градиенту загрязнения 
(рис. 8). Наличие моховых подушек в местообитании Ию1 им­
пактной зоны обеспечивает более стабильный режим увлажне­
ния почвы, что и приводит к повышению плотности этого вида 

по сравнению с другим местообитанием импактной зоны. 
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Рис. 8. Плотность личинок щелкунов S. aeneus (а) и D. marginatus (б) в средней {1) 
и южной (2) тайге 

Значительная изреженность березняка и, как следствие, вы­
сокая инсоляция обеспечивают благоприятные условия для теп­
лолюбивого S. aeneus. Вероятно, именно благодаря различиям в 
термическом режиме естественных и трансформированных мес­
тообитаний увеличивается доля этого вида на иреобразованных 
территориях средней тайги (хотя между всеми местообитаниями 
южной и средней тайги его отличия по плотности достоверны) 
(см. рис. 8). В южной тайге его плотность в 3-11 раз вьппе, чем 
в среднетаежных местообитаниях. 

Экологический оптимум таежного вида At. subfuscus приуро­
чен к более холодным стациям (Хотько и др., 1982) и фоновому 
местообитанию среднетаежной подзоны (его обилие в средней 
тайге выше, чем в южной, в 3-31 раз). Поэтому изменение гид­
ротермического режима модифицированных территорий (повы­
шение температуры и уменьшение влажности) приводит к сни­
жению его численности. С увеличением ксеротизации также 
связано значительное повьппение плотности лесного, но более 
ксерорезистентного вида Р. tesselatum в буферной зоне южной 
тайги и лесостеШiого вида An. castaneus на имиактной подветрен­
ной территории. 

В отличие от S. aeneus относительно высокая плотность 
D. marginatus отмечена на всех изученных территориях средней 
тайги ( 4,35-7,85 экз/м2) при максимальной на площадке буфер­
ной зоны (7 ,85 экз/м2). В южной тайге только на фоновой терри­
тории его плотность составляет 7,91 экз/м2, в,трансфоJ>мирован­
ных местообитанияхона снижается до 1,51-1,36 экз/м2, и почти 
полностью он отсутствует на самой иреобразованной воздейст­
вием комбината площадке Ию2 - плотность всего 0,28 экз/м2• 
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Очевидно, более контрастное изменение влажности почвы в на­
рушенных местообитаниях южной тайги (по сравнению со сред­
ней) неблагаприятно для обитания личинок этого вида, и на на­
иболее модифицированном участке с разреженным травянис­
тым покровом и более контрастными перепадами температуры 
и влажности условия непригодны для развития яиц и выживания 

личинок младiiiИХ возрастов. 

Для обеих подзон характерны невысокие плотности в начале 
сезона (апрель-май), ее повышение в летний период и снижение 
в сентябре-октябре, что связано с миграцией личинок щелкунов 
в более глубокие слои почвы для зимовки. Максимальный уро­
вень плотности популяций в зоне средней тайги отмечен в июне 
1994 г.: в импактной зоне- 21,33, в буферной- 41,0, в фоновой-
16,5 экз/м2 , а в зоне южной тайги- в июне 1995 г. для всех мес­
тообитаний, кроме надветреннога участка имиактной зоны, и 
составляет соответственно для 2,5 км по градиенту 18,33 экз/м2, 
для Бю- 24,3, для Ию2 - 28,2 и для для Ию1 - 9,0. Выход имаго 
обусловливает снижение плотности проволочников в последую­
щие летние месяцы. 

Регрессионньiй анализ показал, что ход динамики численно­
сти всего элатеридного комплекса в подзоне южной тайги на 
максимально модифицированных участках (площадки ию2' ию!У 
и в буферной зоне определяется ходом' динамики численности 
доминирующего вида S. aeneus (R = 0,88, р << 0,0001; R = 0,90, 
р << 0,0001; R = 056,р << 0,001 соответственно) и в меньшей сте­
пени зависит от хода динамики численности доминирующего ви­

да (D. marginatus) для фоновой территории (R = 0,44, р = 0,026). 
Следствием супердоминирования S. aeneus, обусловленного про­
должительным воздействием источника контаминации в южной 
тайге, и является наличие устойчивой связи между динамикой 
численности доминирующего вида и всего элатеридного ком­

плекса. 

В модифицированных местообитаниях средней тайги вслед­
ствие изменения гидратермического режима создаются более 
благоприятные условия для развития личинок некоторых видов 
щелкунов (S. aeneus, Ар. tiblalis), которые наряду с основным до­
минирующим видом образуют полидоминантные комплексы. 
Поэтому коэффициент корреляции между динамикой численно­
сти доминирующего вида D. marginatus и всего элатеридного 
комплекса составляет всего 23% (R = 0,23, р << 0,0001) для тер­
ритории имиактной зоны и 21 % (R = 0,21, р << 0,0001)- для бу-
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ферной. Только в фоновой зоне динамика численности этого ви­
да почти на 50 % определяет динамику численности элатеридно­
го комплекса (R = 0,47, р << 0,001). 

Таким образом, гидратермический режим подзоны средней 
тайги при антропогенной модификации формирует более благо­
приятные условия для мезофильных групп педобионтов. В юж­
ной тайге с исходно более высоким уровнем солнечной инсоля­
ции, меньшей влажностью и большей продолжительностью вре­
мени действия комбината воздействие выбросов обусловливает 
большую степень ксеротизации, что сопровождается сокраще­
нием численности бореальных видов и дает преимущества эври­
топным и ксерорезистентным видам. 

2.3. ПРОСfРАНСТВЕННАЯ СfРУКТУРА ЭЛАТЕРИД 

Изучение пространствеиной структуры вида, помимо теоре­
тического интереса, имеет и практическое значение, так как 

позволяет управлять внугривидовыми процессами и динамикой 
численности видов (Наумов, 1971). Сведения о характере распре­
деления организмов в пространстве весьма существенны для по­

нимания структуры популяций. Оценка таких характеристик, 
как численность и биомасса, требует знания закономерностей 
пространствеmюго распределения популяций (Чернова, Чугуно­
ва, 1967; Добролюбова, 1982). 

Для большинства жесткокрылых пространствеиная структу­
ра определяется целым рядом факторов: экологическими и по­
веденчес:кими особенностями видов, характером биотопа (моза­
ичностью микроусловий), метеорологическими показателями 
(Пучков, 1988). Фрагментарностьинеоднородность раститель­
ного по крова и эдафических условий (физические и химические 
свойства почв), наличие и характер подроста, подлеска, травяно­
кустарничкового и мохового ярусов, то~а и характер под­

стилки, степень загрязненности участка (Почвенные беспозво­
ночные - индикаторы ... , 1982) обусловливают неравномерное 
распределение беспозвоночных животных. Действие лимитиру­
ющих факторов углубляет дифференциацию почвенио-биотиче­
ских комплексов (Чернов, 1975б; Бессолицына, 2001). 

В природе встречаются три общих типа пространствеиного 
распределения: регулярное, случайное и агрегированное. Для 
большинства видов животных и растений преимущественно ха­
рактерен последний тип распределения (Одум, 1975, 1986; Чер-
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нов, 1975б; Смуров, 1975а; Смуров, Романовский, 1976; Бигон и 
др., 1989). Случайное или близкое к нему распределение чаще 
всего отмечается при низкой плотности; при перенаселенности 
наиболее вероятно распределение, близкое к равномерному. В 
природе наиболее распространено агрегированное распределе­
ние, обусловленное неравномерностью среды, внутривидовыми 
и межвидовыми связями, а равномерное и беспорядочное следу­
ет рассматривать как частные проявления общей закономернос­
ти (Debauche, 1962). 

Агрегированность чаще всего снижается с уменьшением 
плотности, но может уменьшаться и при повышении плотности 

популяции -происходит замена агрегированного распределения 

на случайное (Чернова, Чугунова, 1967), так как площадь ис­
пользуется популяцией все более полно; особи вынуждены засе­
лять все промежутки между скоплениями, что ведет к выравни­

ванию распределения. Снижение агрегированности может быть 
вызвано уменьшением общего таксономического разнообразия 
животного населения вследствие ослабления межвидовых взаи­
модействий (Чернов, 1975б). 

Для анализа пространствеиной структуры элатеридного ком­
плекса мы использовали тестовый показатель степени агрегиро­
ванности - индекс Лекепса (Л.), впервые примененный Дебошем 
(Debauche, 1962) для исследования пространствеиной структуры 
почвенных животных. Этот показатель зависит от числа агрега­
тов в популяции и плотности особей в скоплениях (Чернова, Чу­
гунова, 1967; Чернов, 1975б; Смуров, 1975а, б). 

Индекс Лекепса представляет собой долю сигмы (а) от квад­
ратного корня из средней и рассчитывается по формуле: Л. = 

= а/~, где . ~ - средняя плотность животных в пробе. Для 

случайного распределения Л. = 1, а при упорядоченном, равно­
мерном распределении особей по площади стремится к нулю 
(Debauche, 1962; Чернова, Чугунова, 1967; Чернов, 1975б). 

Пространствеиное распределение личинок щелкунов в боль­
шинстве изученных местообитаний отличается разной степенью 
агрегированности. Несмотря на достаточно высокую неоднород­
ность растительного покрова фоновых территорий и высокую 
фрагментарность проективного покрытия местообитаний им­
пактной и буферной зон, высокую изменчивость микроклимата 
из-за особенностей нанорельефа, механических и физико-хими­
ческих изменений свойств почвы в результате высокой техно-
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Рис. 9. Огепенъ агреrированности (Л) личинок щелкунов в средней (/) и юж­
ной (2) тайге 

генной нагрузки, значения индекса Лекепса для всех участков не 
превышают 2,61. Только для фоновой территории средней тай­
ги он (рис. 9) близок к единице (1,34), следовательно, можно го­
ворить о практически случайном распределении проволочников 
(агрегированным, по мнению некоторых авторов (Чернова, Чу­
гунова, 1967; Добролюбова, 1982), следует считать распределе­
ние со значениями индекса Лекепса более 1,5-2,0). 

Самый высокий коэффициент агрегировапности личинок 
щелкунов для местообитаний средней тайги отмечен в буферной 
зоне (2,15). В южно-таежной подзоне самая высокая агрегиро­
вапность (2,61) характерна для надветреиного местообитания 
импактной зоны. На наш взгляд, интересен тот факт, что для ос­
тальных трех изученных южно-таежных территорий, значитель­
но различающихся по степени антропогенной трансформации, 
этот тестовый показатель почти не отличается (самый низкий в 
импактной зоне (Ию2)- 1,74, в буферной -1,87 и фоновой- 1,84). 

Для анализа характера распределения проврлочников приме­
няли трехпараметрическое распределение Смурова, использова­
ние параметров которого показало хорошее соответствие теоре­

тического и эмпирического рядов пространствеиного распреде-
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ления почвообитающих личинок Elateridae (Смуров, 1975а, б; 
Смуров, Романовский, 1976; О статье ... , 1976). Наиболее полную 
информацию о реальном размещении организмов можно полу­
чить, сравнивая параметры х; х*, :xfJ, Км экологический смысл 
которых заключается в следующем: 

х- средняя плотность точек на обследуемой территории: 

х= "LxJN, 

где Х; - число особей i-го вида, N - объем выборки; 
х* -средняя плотность внутри агрегации: 

х* = :х + (~3 + 2х- 3cr2) / 2( cr2 - х) + ~,--(~-3 +-2-:X---3cr-2 )___,/-2( cr-2---:x)_+_( cr-2---x), 

где cr2 - дисперсия: cr2 = Цх; - x)2/N - 1, J13 - центральный момент 
третьего порядка: J13 = N Дх;- x)3/(N- 1) (N- 2). 

Поскольку, как правило, в скоплениях находится только 
часть организмов, а остальные распределены вне скоплений, об­
разуя фон с пониженной плотностью (Смуров, Романовский, 
1976), мы рассматриваем :xfJ- среднюю плотность на фоне: 

х0 = х +(~3+2х- 3cr2)/2(cr2 - :х)- ~(~3+ 2х- 3cr2 )/2( cr2 - х)+ (cr2 - :х) 

и КА= (х*- х)/(х*- :xfJ)- индекс агрегированности- отношение 
не занятой скоплениями площади к общей обследованной пло­
щади. 

Стандартные ошибки для этих параметров вычисляются по 
следующим формулам: 

. Sx = cr/ ..fN, где N - объем выборки; 

Sx• ""~х*/ N[(x *-:Х)2 /(cr2 - х)+ 1 ]; 

Sxo ""~x0j N[(.x -х*)2 /(cr2 -х)+ 1] (Смуров, Романовский, 1976). 

В средней тайге самая высокая плотность скоплений (см. 
табл. 3), в 4,3 раза превышающая плотность личинок элатерид 
вне скоплений, характерна для буферной зоны; самая низкая, 
только в 1,8 раза выше плотности вне скоплений, -для фоновой 
территории. Следует отметить, что и фоновая плотность прово­
лочников в пробах для буферной зоны средней тайги также са-
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Таблица 3 
Параметры трехпараметрического рашределевви Смурона 
для JDIЧJIJIOK щелкунов 

Местообитание х 
1 

а• J13 х• :1' к. sx 

Средняя тайга 

И с 3,32 8,47 29,59 6,FП 1,87 0,71 0,41 
Б с 5,66 26,14 226,63 15,53 3,58 0,83 0,77 
фс 3,23 5,81 6,17 4,15 2,3 0,5 0,36 
Июl 2,78 18,93 302,79 19,33 1,8 0,94 0,59 

Южнаятайга 

Ию2 2,98 9,04 26,6 5,93 ! 0,93 0,59 0,41 
Бю 4,FП 16,98 103,12 11,741 3,11 0,8 0,56 
фю 5,02 16,92 110,26 12,46 3,42 0,82 0,56 

Sx* S:l' 

0,69 0,23 
1,42 0,31 
0,26 0,2 
2,54 0,19 

0,52 0,17 
1,03 0,27 
1,14 0,28 

мая высокая. Это может быть связано с высоким обилием здесь 
личинок щелкунов. По характеру распределения элатерид им­
пактная зона ближе к буферной, чем к удаленному от комбина­
та участку. Скоплениями личинок в буферной зоне занято 17 % 
от общей исследованной площади, в импактной зоне- 29 %, а на 
фоновой территории- 50%. Это может быть обусловлено как 
более высокой гетерогенностью условий буферного местооби­
тания по сравнению с импактным и фоновым, так и более высо­
кой степенью адаптации животных к последним. 

Для южно-таежньiх местообитаний самая высокая плотность 
скоплений личинок щелкунов (и самая высокая для всех исследу­
емых территорий) -в 10,7 раза выше плотности вне скоплений, 
отмечена для надветре1П1ого участка импактной зоны, несмотря 
на то, что обилие проволочников здесь относительно невысоко 
(12,77±1,71 экз/м2). Скопления занимают только 6% от исследу­
емой площади, что также свидетельствует о крайне высокой аг­
регированности элатерид. На подветреiПIОМ импактном место­
обитании, где средняя плотность в пробе незначительно меньше 
(9,66 экз/м2) в сравнении с предыдущим участком, плотность в 
скоплениях намного ниже, хотя и выше, чем на фоновой терри­
тории, более чем в 6 раз. Однако скопления личинок размещены 
здесь на 41 % площади, что говорит о более равномерном их рас­
пределении по территории биотопа. 

Интересно отметить, что для буферной и фоновой террито­
рий южно-таежной подзоны мы получили практически одинако-
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вые значения плотности скоплений, средней плотности личинок 
в пробе и фоновой плотности. Несмотря на высокую плотность 
в скоплениях (11,74 и 12,46 экз/пробу соответственно), она пре­
вышает фоновую плотность в меньшей степени (в 3,78 и 3,64 ра­
за), чем в имиактных местообитаниях. Тем не менее скопления 
занимают здесь 20 и 18 % территории, что также свидетельству­
ет о значительной степени агрегированности. 

Так как способность к образованию скоплений считается 
биологической характеристикой вида (Чернова, Чугунова, 1967), 
мы проанализировали распределение по площади биотопов от­
дельных видов щелкунов, чтобы определить вклад каждой груп­
пы в общую агрегированность златерядного комплекса. Тесто­
вые значения агрегированности (Л.) для разных видов элатерид 
представлены на рис. 1 О. 

Из указанных выше видов тенденцию к существенной агрега­
ции (Л.> 2) (Чернова, Чугунова, 1967) проявляют S. aeneus, D. mar­
ginatus, Ag. obscurus, а для М. impressus характерна меньшая агре­
гированность (Л.< 1,5). В средней тайге Ag. obscurus распределя­
ется более рассеянно, чем в южной. Степень агрегации домини­
рующего на всех трех площадках среднетаежной подзоны Ар. tib­
ialis незначительно возрастает по мере удаления от комбината. 
Несмотря на одинаковую среднюю плотность в пробах, в скопле­
ниях D. marginatus онаболее высокая, чем у S. aeneus. 

Агрегированность всего златерядного комплекса для терри­
торий с разной степенью нагрузки отличается незначительно, 
что особенно хорошо видно в южной тайге. Вместе с тем агреги­
рованность каждого конкретного вида (различных видов) боль­
ше зависит от биотопа и варьирует в более широких пределах. 
Таким образом происходит выравнивание распределения элате­
ряд по площади биотопа, а следовательно, более полноценное 
использование ресурсов и сохранение болыпей устойчивости 
комплекса даже при значительном техногеином иреобразовании 
биотопа. Известно, что микроагрегации для отдельных видов 
других групп почвенных беспозвоночных также не совпадают, в 
результате чего общая мозаичность умеренна и выражается 
сходными значениями индекса даже при разном уровне числен­

ности (Чернова, 1982). 
Независимо от степени трансформированности биотопов для 

разных видов элатерид в основном характерно слабоагрегиро­
ванное распределение, причем агрегации занимают от 17 до 41 % 
площади. Единственный случай высокоагрегированного распре-
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Рис. 10. Агреrированность (Л) различных видов элатерид в средней (а) и юж­
ной (б) тайге 

деления (плотность скоплений- 19,33 экз/пробу, площадь, заня­
тая агрегациями, -всего 6 % от исследуемой) обусловлен специ­
фикой субстрата - супесчаная олиготрофная почва, не способ­
ная удерживать влагу. Кроме того, дерново-подзолистые почвы, 
развивающиеся на супесях, подстилаемых рыхлым мелкозерни­

стым песком, обычно бедны легкоусвояемыми элементами пи­
тания (Хотъко и др., 1982). На наш взгляд, именно с этим обсто-
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ятельством, наряду с нестабильным увлажнением, связана высо­
кая агрегированность всех видов личинок элатерид на подвет­

ренной импактной территории южной тайги. 
Таким образом, распределение элатерид по площади биото­

па определяется не столько степенью прямого химического за­

грязнения, сколько биологическими потребностями видов в пи­
щевых ресурсах, микроклиматических условиях, общей способ­
ностью вида образовывать скопления. Антропогенная модифи­
кация выступает в основном как фактор, изменяющий средовые 
условия (механический состав почвы, гидротермический режим 
вследствие деградации фитоценоза, наличие доступной органи­
ки). Различия в пространствеином распределении каждого из ви­
дов щелкунов приводят к более равномерному их распределе­
нию по площади биотопа и в целом способствуют оптимальному 
использованию ресурсов. 

2.4. ВИДОВОЙ COCfAB, ЧИСЛЕННОСТЬ И РАСПРЕДЕЛЕНИЕ 
АМФИБИЙ НА УРБАНИЗИРОВАННЫХ ТЕРРИТОРИЯХ 

Основная часть материалов собрана на территории город­
ской агломерации Екатеринбурга и в его пригородах с 1977 по 
1995 г., а также на городских территориях Челябинска, Серова и 
Нижнего Тагила. Зонпрованне урбанизированной территории 
приведенов главе 1. Гидрохимические анализы нерестовых во­
доемов показали существенный рост концентраций минераль­
ных и органических соединений с усилением урбанизации (см. 
рис. 2). У становлевы значимые различия в рН: в городской чер­
те он ближе к 7, за городом - к 6,5 (F = 2,663, р = 0,05). Общая 
минерализация существенно (F = 9,836, р = 0,0008) выше на тер­
ритории городской агломерации; также значимо больше кон­
центрации синтетических поверхностно-активных веществ (F = 
= 3,672, р = 0,018) и количество быстроокисляемой кислородом 
органики- показатель БПК5 (F = 2,99, р = 0,036). Это свидетель­
ствует о высокой эвтрофикации городских водоемов, что может 
угрожать росту и развитию личинок, а также представляет опас­

ность для взрослых особей видов, зимующих в воде. 
Обследование видовых сообществ земноводных, населяю­

щих урбанизированные ландшафты, показало, что распределе­
ние амфибий по городским территориям мозаично и неравно­
мерно. Малые водоемы, служащие местами размножения и оби­
тания земноводных, в большинстве случаев имеют техногеиное 
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происхождение и колонизированы амфибиями из естественных, 
к настоящему времени уже исчезнувших местообитаний. 

Встречаемость видов на территории города за период набmо­
дений (с 1977 по 1998 г.) изменилась. Так, если до 1984-1985 rт. 
по широте распространения в городской черте Екатеринбурга 
виды (в порядке убьmания) располагались следующим образом: 
остромордая лягушка, травяная лягушка, обыкновенный три­
тон, сибирский углозуб, озерная лягушка, то к 1990 г. эта после­
довательность изменилась: остромордая лягушка, травяная ля­

гушка, озерная лягушка и обыкновенный тритон, сибирский уг­
лозуб (из-за деградации мест обитания тритонов и расселения 
озерной лягушки). Практически не встречается на городской 
территории и в лесопарках типично лесной вид - серая жаба 
(Bufo bufo). Этот вид оказался наиболее уязвимым на урбанизи­
рованных и пригородных территориях (Вершинин, Топоркова, 
1981; Кneitz, 1995). Из 27 местообитаний амфибий в городской 
черте и пригороде (г. Екатеринбург), существовавших к началу 
исследований, 11 уже уничтожены в ходе хозяйственной деятель­
ности (причем четыре только за 1990 г.), а в двух исчезли земно­
водные. Это связано с тем, что строительство городских объек­
тов и хозяйственная деятельность по-прежнему ведутся без уче­
та животного населения территорий и какой бы то ни было эко­
логической экспертизы. 

Численность популяций аборигенных видов, населяющих зо­
ну многоэтажной застройки, за 10 лет повсеместно сократилась 
(табл. 4). В зоне малоэтажной застройки тендеiЩИЯ к снижению 
численности сохранилась (кроме одной популяции травяной ля­
гушки и интродуцента R. ridibunda). В популяциях лесопарково­
го пояса изменения не столь однозначны. Так, численность вида­
доминанта - остромордой лягушки - увеличилась, хотя в Шар­
ташеком лесопарке в сравнении с уровнем 1977 г. (250 экз.) оста­
лась низкой. Обыкновенный тритон и сибирский углозуб стали 
реже встречаться в деградирующем и наиболее загрязненном 
Шарташеком лесопарке, тогда как в Калииовеком лесопарке она 
возросла. Существенные изменения отмечены только в загород­
ной популяции остромордой лягушки (численность возросла бо­
лее чем в 4,5 раза). Численность и соотношение видов земновод­
ных зависят от способности популяций к воспроизводству в из­
мененных условиях среды. 

Репродуктивные возможности амфибий разных видов на го­
родской территории сильно отличаются. Сибирский углозуб 
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Таблица 4 
Сравнение чвслеввОСI'И ocнoвiiLIX популяций амфибий эа 10 лет, экэ. 

1980 г. 1990 г. 
Зона Месrообитание 

1 2 3 4 5 1 2 3 4 5 

Многоэтажная Река Олъховка о 360 62 о о о о 24 о 5 
застройка Ул. Крылова о 138 10 14 100 о 36 8 9 10 

Ул. Белинского о R 14 4 15 о 30 26 8 28 

Малоэтажная У л. Самолетная 27 154 132 16 2 4 40 72 10 7 
застройка Река Патрушиха о о 13 206 о о о 40 604 6 

Лесопарк Шарташекий 433 95 83 о о 136 28 136 о о 

Калииовекий 363 217 31 о о 406 183 94 о о 

Загородпая Режевской тракт 163 35 176 о о 144 50 826 о о 
популяция (24-й км) 

Примечание: 1- сибирский углозуб; 2- обыкновенный тритон; 3- осгромордая лягушха; 
4 - травiiЯая лягушха; 5 - озерная ШП)'IШ<а; н -нет данных. 

способен успешно воспроизводиться только в лесопарковой зоне 
города, так как он не переносит уплотнения подстилки, транс­

формации растительных сообществ и связанных с этим микро­
климатических изменений. 

Сибирский углозуб- Salamandrella keyserlingii Dybovski- вид, 
имеющий огромный ареал, простирающийся от Горьконекой об­
ласти до Сахалина. В естественных условиях приурочен к лес­
ным массивам с затененными холодными и чистыми водоемами. 

Решающие факторы в его жизни- свет, температура и влаж­
ность, большое значение имееттакже освещенность. Предпочи­
тает затененные участки (Ищенко, 1961), при длительном вы­
нужденном пребывании на солнце становится вялым, отрыгива­
ет пищу и вскоре погибает, а при температуре около 27 ос логи­
бает и в тени (Банников и др., 1977). Сибирский углозуб (как ти­
пично лесной вид) плохо переносит трансформацию мест обита­
ния под действием антропогенных факторов. Обычно его рас­
пространение ограничивается лесопарковой зоной городов (Вер­
шmшн, 1980а), где численность может быть весьма значитель­
ной (Топоркова, 1977): в сравнительно небольтом водоеме (S­
- 60 м2) иногда насчитывается до 319 икряных мешков (Верши­
нин, Топоркова, 1981). 

Количество икряных мешков сибирского углозуба и их плот­
ность достигают максимальных значений в лесопарковой зоне 
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Рис. 11. Динамика числа кладок Salamandrella keyser/ingii 

(рис. 11). За послеДJШе 5 лет наблюдений максимальная плот­
ность шнуров с икрой составляла в лесопарке 3,6 экз/м2 водной 
поверхности, за городом -1,3. Высокую плотность кладок в во­
доемах лесопарковой зоны можно объяснить нехваткой пригод­
ных для размножения мест. В трех (из четырех исследуемых) по­
пуляций количество птуров икры колебалось около определен­
ных средних значений, характерных для каждой из них. В попу­
ляции же углазуба из Шарташекого лесопарка с 1978 г. набто­
дали закономерное снижение числа IIIНypoв, а значит, и количе­

ства размножающихся животных (в 1977 г. было учтено 875 
IIIНYpoB, а в 1986 г. зафиксировано мmmмальное за все годы на­
блюдений количество- 61, что составило 6,9% от уровня чис­
ленности 1977 г.). По данным В.Г. Ищенко (1968), популяция си­
бирского углозуба в районе Шарташекого лесопарка, разме­
щающегося на площади, равной примерно 0,3 км2, насчитывала 
2-2,5 тыс. особей при максимальной плотности до 10 животных 
на 1 м2• По учетам 1984 г. плотность в контроле и Шарташеком 
лесопарке составляла: взрослых особей - 80 и 5,45 экз/га, сего­
леток - 26,6 и 1,8 экз/га соответственно. 

Масmтаб изменений, произошедших в шарташекой популя­
ции, несоизмерим с популяционными флуктуациями численнос­
ти по годам. За последние 10 лет площадь этого лесопарка суще­
ственно не изменялась, но значительно возросла рекреационная 

нагрузка в связи с интенсивным жилищным строительством в 

непосредственной близости от него. Уровень загрязнения водо­
емов здесь наибольший уже давно (в сравнении с другими лесо-
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парками и контролем; см. рис. 2), что подтверждается отсутстви­
ем принципиальных различий в загрязнении маслами и нефте­
продуктами в 1981 г. (Вершинин, 1985а) и 1987 гг. Уплотнение 
подстилки или ее исчезновение при интенсивной рекреации в ле­
сопарковой зоне отрицательно сказьmаются на углозубе, мини­
рующем подстилку в наземную фазу жизни. Таким образом, си­
бирский углозуб, распространенный в лесных экоенетемах при­
городов, высокочувствителен к начальным стадиям трансфор­
мации среды. 

Обыкновенный тритон менее требователен к составу расти­
тельных сообществ. Известно, что на распространение обыкно­
венного тритона и некоторых видов хвостатых земноводных 

влияет наличие древесного опада (Van Gelder, Grooten, 1992) и 
приземного слоя растительности (Orser, Shure, 1972; Frazer, 1978; 
ВееЬее, 1979), который создает благоприятные микроклимати­
ческие условия. Причем важен не видовой состав растительных 
сообществ, а только высота и плотность травостоя (Гаранин, 
Попов, 1958). 

Встречаемость тритона завИсит также от кислотности водо­
емов. Он отмечен в прудах с рН 6,0-9,0 (ВееЬее, 1981), но не 
встречается при рН < 6,0 (ВееЬее, 1983), хотя отдельные живот­
ные обнаружены и при рН 5,8 (Arnold, 1983). При значениях 
рН < 3,9 обыкновенные тритоны полностью отсутствуют, а бес­
позвоночные редки (Frazer, 1978). Повышение кислотности зна­
чимо влияет на пищевое поведение личинок, снижая эффектив­
ность кормления (Griffith, 1993; Preest, 1992). Оптимальное ион­
ное число около 380 частиц/106, хотя пределы толерантности­
от 150 до 1750 частиц/106 (ВееЬее, 1981). 

При выборе нерестовых водоемов обыкновенный тритон 
предпочитает небольшие пруды с богатой водной растительнос­
тью, которая в городской черте обильна в водоемах, загрязнен­
ных ионами металлов (Cooke, Frazer, 1976). Наличие в водоемах 
рыб отрицательно влияет на его численность и воспроизводство 
(ВееЬее, 1981; Banks, Laverick, 1986; Dolmen, 1987). Отрицательно 
сказываются на численности тритонов в городе и их отлов кол­

лекционерами и детьми, чистка прудов (ВееЬее, 1979). Выбросы 
промытленных предприятий и просто антропогенные нагрузки, 
приводящие к гибели травостоя, эрозии почв и как следствие -
снижению влажности приземного слоя воздуха и исчезновению 

корма, в значительной мере подрывают популяции тритонов 
(Бешк:ов, 1978; Simms, 1969). Обработка гербицидами, хотя и не 
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ведет к их исчезновению, значительно снижает пригодность во­

доемов для размножения (Cooke, 1977). Воспроизводства трито­
нов не происходит только в сильно загрязненных городских во­

доемах (Вершинин, 1983б). 
О широком распространении обыкновенного тритона (Tri­

turus vulgaris L.) на городских и пршородных территориях упо­
минается уже давно (Шарлеманъ, 1917). Этот вид обычен в не­
больших прудах городских парков и садов Великобритании. По 
встречаемости на городской территории он чаще всего стоит на 
втором месте после бурых лягушек (Rana arvalis Nilss. и R. tem­
poraria L.) либо вместе с травяной лягушкой (Banks, Laverick, 
1986; ВееЬее, 1973; King, 1979; Mathias, 1975). В Лондоне популя­
ции обыкновенного тритона успешно воспроизводятся в услови­
ях, в которых лягушки и жабы давно исчезли (ВееЬее, 1973). 
Скрытный образ жизни в наземный период жизни благоприят­
ствует обитанию этого вида на городских территориях (Верши­
нин, 1996). В сельскохозяйственных районах это наиболее рас­
пространенный вид земноводных (ВееЬее, 1981), который срав­
нительно легко приспосабливается к антропогенным изменени­
ям среды (Arnold, 1983; Cooke, Arnold, 1982; Cooke, 1977). Отече­
ственные данные о распространении обыкновенного тритона в 
городской черте свидетельствуют о том, что он встречается 
главным образом в лесопарковой зоне и пригородах (Куранова, 
1989; Лебединский, 1981, 1984а; Плисе, Худолей, 1979; Топорко­
ва, 1973). 

По нашим данным (Вершинин, 1980а, 1983б), обыкновенный 
тритон по устойчивости к антропогенным воздействиям и рас­
пространению в городской черте Екатеринбурга идет сразу по­
сле озерной (Rana ridibunda РаП.), остромордой и травяной лягу­
шек. По широте распространения этот вид стоит сразу за буры­
ми лягушками, а еще недавно (1984-1985 гг.) даже превышал 
его. Изменения произошли из-за уничтожения в ходе хозяйст­
венной деятельности нескольких местообитаний тритонов. Чис­
ленность городских популяций в большинстве случаев невысока, 
но иногда значительна даже в местообитаниях, существенно 
трансформированных человеком (табл. 5), т. е. картина встреча­
емости обыкновенного тритона в городах Урала во многом сов­
падает с ситуацией в городах Великобритании. По-видимому, 
сравнительно широкое распространение обыкновенного трито­
на в городской черте объясняется биологическими особенностя­
ми этого вида. 
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Таблица 5 
Плотвость амфибий, oc/r:a 

Зона М nлощадки ВэроСJiые 

R. arvalis 

к 15 120 
IV 58 8,89 
111 9 33,33 
11 6 66,67 

R. temporaria 

111 

1 

9 

1 

88,89 
11 2 100 

S. keyserlingii 

к 

1 

15 

1 

80 
IV 55 5,45 1 

Сеголетки 

10,34 
55,56 
316,7 

44,4 
150 

26,6 
1,81 

Небольшие размеры тела и скрытный образ жизни снижают 
уязвимость животных со стороны человека, а способность раз­
множаться в небольтих водоемах позволяет осуществлять вос­
производство в городских условиях. В отличие от другого мест­
ного вида хвостатых - сибирского углозуба, обитающего и раз­
множающегося только в пригороде и лесопарковой зоне, обык­
новенный тритон менее требователен к освещенности и темпе­
ратуре водоемов, изменениям химизма среды и видового состава 

растительных сообществ. 
В тех местообитаниях, где численность сибирского углазуба 

стабильна, он, как правило, многочисленнее обыкновенного три­
тона (см. табл. 5). В более измененных местообитаниях соотно­
шение меняется в сторону преобладания тритонов. Экспертная 
оценка видового состава амфибий в районе Нижнетагильского 
металлургического комбината в 1988 г. показала, что обыкно­
венный тритон начинает встречаться с 14-го километра от основ­
ных промплощадок, а сибирский углазуб-только с 25-27-го. 

Обыкновенный тритон - вид, потенциальные возможности 
которого позволяют обитать в водоемах городских парков и са­
дов, может также служить индикатором состояния окружающей 
среды. В сравнении с сибирским углазубом он обладает большой 
эвритопностью. Место, занимаемое обыкновенным тритоном в 
экасистемах города, и особенности его популяций определяются 
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видовой спецификой, относительной толерантностью к измене­
ниям химизма среды и экологической пластичностью, которой 
сопутствует ряд общих закономерностей, в целом характерных 
для городских изолятов амфибий. 

Травяная лягушка менее экологически пластична в сравне­
нии с остромордой (Вершинин, 1987а; Верпшнин, Трубецкая, 
1992), и ее распространение на городских территориях более ог­
раниченно. Это определяется особенностями биологии вида: зи­
мовка протекает в поймах, в ямах с ключами; кроме того, она 
нуждается во влажной подстилке, вследствие чего в зонах актив­
ной рекреации оттесняется к берегам водоемов (Шарыгин, Уша­
ков, 1979). Места зимовки и размножения - наиболее значимые 
среди прочих параметров местообитаний R. temporaria (Лебедин­
ский, 1984а; Cummins, 1989а). Именно потому, что остромордая 
лягушка способна использовать более широкий диапазон биото­
пов (Rahmel, Eikhorst, 1988), отмечается снижение встречаемости 
травяной лягушки на городских территориях (Банников, Исаков, 
1967; Burton, 1976; Cooke 1972, 1985) и при изменении среды че­
ловеком (Cooke, Arnold, 1982). В.И. Гаранин (1964) объясняет та­
кое снижение численности расширением ареала остромордой 
лягушки в связи с сокращением лесных массивов. В.И. Астрада­
мов (1973) полагает, что снижение влажности биотопов привело 
к вытеснению более влаголюбивой R. temporaria. 

Вместе с тем при наличии пригодных биотопов травяная ля­
гушка может иревосходить по численности (рис. 11, 12, 13) и 
плотности (табл. 5) другие виды амфибий (Лебединский, 1981; 
ВееЬее, 1979), колонизируя создаваемые искусственные пруды 
(Banks, Laverick, 1986) и отсутствуя лишь в местах наиболее ак­
тивной хозяйственной деятельности (Нildmann, Кronshage, 1988). 
Средняя плотность травяных лягушек в зонах II и 1П в 1984 г. со­
ставляла у взрослых - 100 и 88,9 ос/га, у сеголеток - 150 и 
44,4 ос/га соответственно. Для сравнения: в разных типах естест­
венных ландшафтов плотность R. temporaria колеблется от 2,1 до 
116 ос/га (в среднем- 28 ос/га; Гончаренко, 1988). В одинаковых 
условиях развития остромордая лягушка имеет более высокую 
изменчивость темпов роста и развития, представленную практи­

чески полностью средовой компонентой (Сурова, 1988). При сов­
местном обитании этих видов личинки остромордой лягушки по­
давляются личинками травяной (Пикулик, 1976). Полевые экспе­
рименты показали (Loman, 1994), что R. temporaria в условиях по­
вышенной конкуренции метаморфизируют раньше; сеголетки 
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Рис. 12. Динамика числа кладок Rana arvalis по зонам 

остромордой лягушки более чувствительны к действию плотнос­
ти, чем сходные с ними по размерам сеголетки травяной (Ляпков, 
1988). Некоторые авторы (Lardner, 1995) предполагают наличие 
конкуреiЩИИ между остромордой и травяной лягушками. 

По данным Л.П. Сабанеева (1874), травяная лягушка была 
« ... широко распространена на Екатеринбургском Урале». Еще 
40 лет назад R. temporaria была здесь многочисленной и встреча­
лась чаще. Вероятно, сокращение численности в первую очередь 
связано с исчезновением ключей и загрязнением промышленны­
ми отходами рек, где зимуют лягушки (Топоркова, 1973). Это 
подтверждают и результаты эмбриональной и личиночной вы-
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Рис. 13. Динамика числа кладок Rana temporaria в зонах 11, 111 
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живаемости R. arvalis и R. temporaria при загрязнении детерген­
тами (Трубецкая, 1994)- смертность эмбрионов травяной лягуш­
ки вдвое выше. 

Наиболее успешно воспроизводящийся на территории Ека­
теринбурга и других городов Урала вид - остромордая лягушка, 
доминирующая и в естественных экоенетемах Урала (Вершинин, 
1980а, б, 1983б; Вершинин, Топоркова, 1981). Адаптивные воз­
можности R. arvalis, обитающих на Крайнем Севере,« ... достига­
ют изумительного совершенства - даже при температуре около 

0° их пищеварительные ферменты остаются высокоактивными, 
усиливается амплитуда сокращений и возрастает скорость раз­
вития напряжения сердечной мьшщы» (Шварц, 1974а, с. 12). 

Проведеиные нами в 1984 г. учеты (Вершинин, 1987а) показа­
ли, что наибольшая плотность остромордых лягушек характерна 
для загородной популяции (Талицкий р-н, Свердловекая обл.) -
120 ос/га. В пределах городской черты максимальная плотность 
взросль1х остромордых лягушек приходится на наиболее урбани­
зированные местообитания (в зоне многоэтажной застройки) -
до 66,7 ос/га; в зоне малоэтажной застройки плотность ниже-
33,3 ос/га, а в лесопарке- 6,9 ос/га. Говоря о плотности земновод­
ных на 1 га в городской черте, мы имеем в виду локальную плот­
ность в местообитаниях. Конечно, в среднем для всей городской 
территории плотность амфибий из-за малой численности низка. 
Количество комков икры остромордой лягушки на 10 м2 водной 
поверхности для зон с различной степенью урбанизации оказа­
лось наибольшим в лесопарке (0,89), а наименьшим- в зоне мно­
гоэтажной застройки (0,13), т. е. при сопоставимой площади не­
рестовых водоемов, наземных площадей, пригодных для обита­
ния амфибий, их гораздо меньше в зонах со значительной степе­
нью урбанизации. Учеты сеголеток на пробных площадках дали 
сходные со взросль1ми результаты (см. табл. 5). 

Высокий полиморфизм и широкая норма реакции способст­
вуют успеху в размножении и наибольшей распространенности 
остромордой лягушки в техногеиных ландшафтах. Поскольку 
она зимует на суше, ей для этого не требуются аэрируемые не­
промерзающие водоемы. Широкое распространение данного ви­
да связано, по-видимому, и с тем, что зимующие на суше амфи­
бии способны переносить более низкие температуры по сравне­
нию с лягушками, зимующими в воде. У стойчиность к низким 
температурам обеспечивается накоплением в организме назем­
нозимующих амфибий глицерина (Schmid, 1982). Для размноже-
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ния R. arvalis использует как естественные, так и искусственные 
попроисхождению водоемы (Ларионов, 1923; Топоркова, 1977). 
В водоемах техногеиного происхождения, возникших несколько 
лет назад в лесном массиве, может размножаться до 90 % поло­
возрелых самок популяции остромордой лягушки (Ищенко, 
1978а). Размножение и развитие наблюдаются в различных по 
размерам, температурному режиму и освещенности водоемах. 

Небольшие размеры тела (в сравнении с травяной) делают этот 
вид менее уязвимым со стороны человека в условиях городских 

местообитаний, поэтому R. arvalis встречается во всех биотопах 
городской черты, где обитают земноводные. 

У интродуцированной в Екатеринбурге озерной лягушки да­
же в условиях теплового загрязнения водоемов размножение 

происходит не каждый год и не во всех изолитах (Вершmm:н, 
19906). О расширении ее ареала, связанном с деятельностью че­
ловека, известно из целого ряда работ (Белимов, Седалищев, 
1980; Топоркова, 1977, 1978; Топоркова и др., 1979; Иванова, 
1995). Северная граница естественного распространения этого 
вида на Урале проходит значительно южнее г. Екатеринбурга 
(Топоркова, 1973). Распространение озерной лягушки за преде­
лы естественного ареала стало возможным благодаря производ­
ственной деятельности человека и связанному с ней тепловому 
загрязнению среды. Источником интродукции в таких случаях 
служат медико-биологические учреждения или рыбоводческие 
комплексы (Топоркова, 1978). Известно, что в пределах своего 
ареала этот вид проявляет исключительную стойкость к загряз­
нению и антропогенной трансформации среды (Мисюра, 1989). 

Сообщение о зеленых лягушках на Екатеринбургском Ура­
ле, относящеесяк 1874 г. (Сабанеев, 1874), по-видимому, было 
ошибочным (Топоркова, 1973). В Екатеринбурге первый еди­
ничный экземпляр R. ridibunda отМечен В.Г. Ищенко в районе 
оз. Шарташ в 1965 г. (пере. сообщ.), а первый ток - Е.Л. Щупак 
в 1967 г. в пруду нар. Исети в районе Центрального парка куль­
туры и отдыха (пере. сообщ.). В 1977-1978 rг. в центральной ча­
сти г. Екатеринбурга (Вершинин, 1981; Вершинин, Топоркова 
1981) обнаружены две постоянные группировки озерной лягуш­
ки: одна- численностью 15-20 особей (по ул. Белинского), дру­
гая- около 100 половозрелых особей (по ул. Крылова). В 1980 г. 
на городской территории впервые было отмечено размножение 
озерной лягушки в изолированных водоемах на берегу р. Исети 
(по ул. Крылова). В 1986 г. обнаружена группировка по ул. Куй-
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бышева численностью около 20 ос. Единичные экземпляры не­
однократно встречались в ряде водоемов городской черты, но 
размножения не наблюдалось. 

Не исключено, что озерная лягушка, лучше переносящая ант­
ропогенное воздействие, в некоторых случаях способна оказы­
вать отрицательное влияние на уровень воспроизводства местных 

видов земноводных, поедая их личинок и сеголеток (Вершинин, 
1990б; Ляпков, 1989; Яковлев, 1990). В Швейцарии R. ridibunda 
вытесняет два вида эндемичных зеленых лягушек R. lessonae и 
R. esculenta, а также других амфибий; на Пирепейском полуостро­
ве R. ridibunda, R. lessonae, R. esculenta, mбридизируя с R. perezi, со­
здают опасность для исчезновения последней (Arano et al., 1995). 
Интродукция R. catesbeiana в США в условиях разрушения естест­
венных мест обитания также приводит к сокращению численнос­
ти аборигеннь1х видов амфибий (Moyle, 1973). 

Наличие теплового загрязнения в городах создает потеiЩИ­
альную возможность для возникновения локальных популяций 
озерной лягушки за пределами естественного ареала. Так, в 
1981 г. R. ridibunda отмечена в г. Челябинске (Вершинин, 1983б). 
За годы наблюдений ее обнаруживали в ряде водоемов г. Екате­
ринбурга, находящихся в непосредственной близости от р. Исети. 
Вследствие интродукции (возможно, неоднократной) она постоян­
но встречалась на пяти участках и в трех из них отмечалось раз­

множение, происходящее не каждый год, как это бывает на север­
ном пределе распространения вида (Шварц, 1980). За период на­
блюдений сеголетки отмечались в 1980, 1981, 1986, 1988-1991, 
1994, 1997, 1998-2003 гг. В 1998 г. впервые зафиксировано раз­
множение озерной лягушки в зоне малоэтажной застройки и ле­
сопарке. Ее распространение на северо-восток стало возможньiМ 
благодаря производственной деятельности человека и наличию 
термальных аномалий антропогенного происхождения (Средний 
~рал, Якутск, Алтай, Сибирь). Исследование С.Н. Литвинчука и 
И. Плётнера (пере. сообщ.) позволило установить, что источни­
ком интродукции данного вида послужили R. ridibunda с Украины 
(гаплотип по гену ND3 такой же, как у екатеринбургских и ниж­
нетагильских лягушек, найден в Харьковской, Киевской, Жито­
мирской, Херсонской, Одесской и Воронежской областях). 

Появление видов-питродуцентов при изменении среды в го­
родской черте - одна из сторон антропогенной трансформации 
экосистем. Можно сказать, что в настоящее время R. ridibunda -
типичный синантропньiй вид амфибий на Урале. 
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Таблица 6 
Верхний предел ВЬDКВВ8емоств в период метаморфоза в городских 
попуЛJIЦИJIХ амфибий, % от количества отло:жеввых вкрввок 

Зона 
Сибирский Озерная Остромордая 
углозуб л пушка лигушка 

Многоэтажпая Не воспро- 57,7 5,0 
застройка ИЗВОДИТСЯ 

Малоэтажпая 
застройка " Нетданных 2,3 

Трав11На>r 
лигушка 

2,5 

2,0 
Лесопарк 18,1 .. 3,39 Нетданных 

Загородпая 0,5 Не воспро-
популяция (Гаrирова, 1978) изводится 0,69 -"-

В 1998 г. в Парке лесоводов России (Екатеринбург) метамор­
физировало не менее 70 000 сеголеток озерной лягушки. Оче­
видно, что анализ взаимоотношений между этим видом и буры­
ми лягушками очень важен. Этой проблемой мы начали зани­
маться в 2001 г. и nолучили очень любопытные результаты. 
Оказалось, что на городских территорииях конкурентные взаи­
моотношения на уровне сеголеток отсутствуют. Можно было 
бы ожидать прямого хищничества взрослых особей R. ridibunda 
по отношению к молоди (личинки, сеголетки) аборигенных ви­
дов, но, по предварительным данным (Вершинин, Ильина, 2003), 
это не подтверждается. 

Толерантность амфибий к процессу урбанизации можно оце­
нить по выживаемости личинок и сеголеток. Максимальные зна­
чения выживаемости (сразу после прохождения метаморфоза) ви­
дов в условиях разного уровня антропогенного воздействия приве­
дены в табл. 6. В процессе урбанизации пространствеиная струк­
тура популяций земноводных значительно преобразуется. Кроме 
пространствеиной изоляции, для городских местообитаний амфи­
бий характерно резкое сокращение площади их наземной части. 
Нередко она представлена полосой прибрежной растительности 
шириной всего 3-4 м. Популяции в зоне П занимают небольшве 
по площади участки, но плотность животных здесь вьШiе, чем в 

1П зоне и лесопарке (Вершинин, Криницын, 1985). Высокая ло­
кальная плотность- следствие пространствеиной ограниченности 
наземной части городских местообитаний земноводных. 

В естественных популяциях амфибий между микропопуляци­
ями существует постоянный обмен особями. Поэтому значи­
тельный отход или гибель одной из микроnопуляций не означа-
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ет неудачи для популяции в целом (Шварц, 1980), поскольку чис­
ло микропопуляций велико. Ситуация на городских территориях 
иная. Здесь большинство популяций (не разделенных на не­
сколько микропопуляций) пространственпо разобщены и не 
имеют контакта друг с другом. При этом количество таких груп­
пировок и их численность на наиболее урбанизированных участ­
ках территории крайне малы (см. табл. 5) в сравнении с числен­
ностью естественных популяций, для которых приводятся преде­
лы от сотен до десятков тысяч особей (Яблоков, 1987). Поэтому 
неудача в воспроизводстве каждой конкретной группировки 
имеет более серьезные для нее последствия (вплоть до полного 
исчезновения) из-за отсутствия притока мигрантов. Известно, 
что фрагментация леса препятствует реколонизации биотопов 
(Richards et al., 1994). Описаны (Gulve, 1994) случаи исчезновения 
микропопуляций R. lessonae в Швеции при достижении критиче­
ского уровня изоляции в сочетании со значительным вкладом 

стохастической среды системы. 
В черте обследованных нами городов можно отметить об­

щие закономерности распределения земноводных: практически 

лишена земноводных (единичные встречи) центральная часть 
города с многоэтажной застройкой и асфальтовыми площадями 
из-за отсутствия мест, пригодных для размножения и обитания. 
Усиление урбанизации может привести к тому, что земновод­
ные исчезнут и из II зоны. Группировки земноводных встреча­
ются по границам центральной части города на осваиваемых 
территориях районов многоэтажных построек (зона Il). Эта зо­
на слабо населена хвостатыми амфибиями. Здесь встречаются 
главным образом бесхвостые амфибии: R. ridibunda, R. arvalis, в 
меньшей мере R. temporaria, причем преобладает остромордая 
лягушка. Наиболее разнообразен видовой состав земноводных 
в зоне малоэтажной застройки (зона Ш). Сюда заходят виды, 
ставшие в этом регионе синантропными, поскольку они способ­
ны размножаться только в среде, измененной человеком (озер­
ная лягушка). Встречаются и лесные виды (сибирский углозуб), 
успешное воспроизводство которых невозможно в местообита­
ниях, заметно измененных человеком. Поэтому в одном место­
обитании III зоны можно встретить до пяти видов земноводных. 
Видовой состав лесопарковой зоны (IV) мало чем отличается от 
такового вне городской черты (сибирский углозуб, обыкновен­
ный тритон, остромордая и травяная лягушки). Только типично 
лесной вид - серая жаба, отмечавшаяся нами за городом, полно-
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стъю отсутствует в лесопарковой зоне. Не обнаружен данный 
вид в антропогенных ландшафтах и в других частях ареала: Пу­
щино (Зубакин и др., 1981), Горький (Лебединский, 1981), Лон­
дон (ВееЬее, 1981). 

Таким образом, изучение размещения амфибий на городской 
территории и ряда особенностей популяций в течение длитель­
ного периода показало, что наиболее уязвимы примитивные, 
древние по происхождению виды (серая жаба, сибирский угло­
зуб, в меньшей степени -обыкновенный тритон). В этих уСлови­
ях иреимуществом обладают относительно «молодые» виды, бо­
лее экологически пластичные и эвритопные, которые часто до­

минируют в естественных экосистемах, широко распространен­

ные (и хорошо воспроизводящиеся) в городской черте, обладаю­
щие преимуществом в условиях урбанизированных ландшафтов. 

2.5. ВИДОВОЙ СОСfАВ, ЧИСЛЕННОСfЪ, 
ТЕРРИТОРИАЛЬНОЕРАСПРЕДЕЛЕНИЕ 
МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 
В АНТРОПОГЕННЫХ ЛАНДШАФТАХ 

Известно, что в результате антропогенной трансформации 
среды изменяются показатели суммарного обилия видов мелких 
млекопитающих в сообществе, которые связаны с техногеиной 
нагрузкой отрицательной зависимостью. Различные типы за­
грязнения могут влиять на показатели видового разнообразия, 
выровненности и числа видов в сообществе, а также на параме­
тры, отражающие долевое участие и обилие видов разных эко­
логических групп в сообществе мелких млекопитающих (Лукья­
нова и др., 1994). Тип, уровень и амплитуда популяционной дина­
мики численности мелких млекопитающих существенно моди­

фицируются под действием антропогенных факторов. В частно­
сти, при значительном загрязнении среды выбросами металлур­
гического производства популяционная динамика численности 

приобретает дизъюнктивный (разорванный) характер, прису­
щий нестабильным временным поселениям мелких млекопитаю­
щих в субоптимальных местообитаниях. Численность в таких ус­
ловиях поддерживается на низком уровне за счет регулярной им­
миграции животных из сохранившихся донорных местообита­
ний. При этом маргинальные популяции мелких млекопитаю­
щих более чувствительны к воздействию факторов техногеино­
го загрязнения в сравнении с популяциями из центра видового 
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ареала. В условиях умереm1ых широт техногеиная нагрузка 
средней интенсивности, как правило, приводит к возрастанию 
временной амплитуды популяционной динамики (Лукьянова, 
1990; Лукьянова и др., 1994). При локальных загрязнениях среды 
(нефтезагрязнения и др.) нанебольших по площади участках, об­
разующих определенную территориальную мозаику, тип дина­

мики численности мелких млекопитающих, как правило, не ме­

няется, а амплитуда динамики вследствие снижения верхнего 

предела экологической емкости среды приобретает более «сгла­
женный» характер (Гашев, 1991). 

Антропогенное иреобразование среды во многом связано не с 
прямыми токсическими воздействиями, а с трансформациями 
растительной и ландшафтной компонент, т. е. со спецификой 
пространствеиной организации сообществ на таких территориях. 

Сведений о видовом составе, закономерностях пространет­
венного распределения и популяционной динамики мелких мле­
копитающих селитебных комплексов Урала сравнительно не­
много. Начальными стадиями развития селитебных комплексов 
считается появление сельских ландшафтов, а также трансфор­
мация пригородных территорий под действием рекреационной 
нагрузки. 

Лесопарковые зоны представляют собой сочетание элемен­
тов культурного ландшафта с естественной средой. На их терри­
тории в результате рекреации и хозяйственной деятельности че­
ловека формируются совершенно специфические экосистемы, 
которые тем не менее еще сохраняют определенную общность с 
естественными. В силу этих и других причин формируется видо­
вой состав животных, основу которого составляют мелкие мле­
копитающие, многие виды которых способны наносить серьез­
ный ущерб культурным насаждениям, а также являются резер­
вуаром ряда опасных инфекционных заболеваний. 

Одним из существенных факторов, воздействующим на мел­
ких млекопитающих в зеленых зонах города, является рекреа­

ция (Черноусова, 1996, 2000, 2002; Chemousova, Tolk:ach, 2002). 
Изучение влияния процессов урбанизации на мелких млекопи­
тающих позволило выявить ряд закономерностей в формирова­
нии видового состава и демографических параметров сооб­
ществ грызунов и бурозубок в лесопарках г: Екатеринбурга. 
Проеветление леса и снижение густоты травяного покрова при­
водят к уменьшению количества укрытий для мелких млекопи­
тающих и снижению их численности. Видовое разнообразие за-
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висит от разнообразия биотопов лесопарков. Вероятно, уровень 
беспокойства и наличие укрытий в значительной мере оказыва­
ют влияние на численность мелких млекопитающих (Cherno­
usova, 1996). 

К настоящему времени установлено, что на территории го­
родской агломерации Екатеринбурга встречается шесть видов 
бурозубок: Sorex araneus, S. caecutiens, S. isodon, S. tundrensis, 
S. minutus, S. minutissimus и 12 видов несинантропных грызунов: 
Apodemus agrarius, А. uralensis, Microtus arvalis, М. agrestis, 
М. oeconomus, Clethrionomys glareolus, С. rutilus, С. rufocanus, 
Sicista betuUna, Micromys minutus, Tamias siblricus, Sciurus vulgaris. 
В работе анализируются только видовые комплексы мелких на­
секомоядных и мытевидных грызунов. 

Как мы уже отмечали в главе 1, по ряду показателей состо­
яния среды лесопарки Екатеринбурга делятся на сильно- и сла­
ботрансформированные. Данные по количеству и соотноше­
нию видов (рис. 14) также позволяют расположить рассматри­
ваемые территории по градиенту антропогенной модификации. 
Значительный уровень трансформации характеризуется бед­
НЬIМ видовым спектром мелких млекопитающих, отсутствием 

или низкой долей (до 10 %) насекомоядных (бурозубок) и преоб­
ладанием (90-100 %) грызунов (мышей и полевок). Уменьшение 
антропогенного воздействия сопровождается ростом доли буро­
зубок (до 39 % ), расширением видового спектра мытевидных 
грызунов (до 11 видов) с преобладанием полевок. Промежуточ­
ное положение по этим показателям занимает Уктусский лесо­
парк, что, по-видимому, связано с его ландшафтнь1ми особенно­
стями (расположение на скальном гребне). Характер градиента 
изученных локалитетов отражен в дендрограмме сходства видо­

вых комплексов (рис. 15). Кроме того, показателем трансфор­
мации естественных лесных сообществ можно считать появле­
ние в составе грызунов нехарактерного для них вида Apodemus 
agrarius. В некоторых местах он достигает высокой численнос­
ти, становясь фоновым видом, т. е. является индикатором опре­
деленного порога трансформированности естественного лесно­
го сообщества. 

Однако в целом для города характерно видовое разнообра­
зие мелких млекопитающих, обнаруженное в окружающих ле­
сах. Процесс изменения численности грызунов и представителей 
лесных видов насекомоядных синхронен с его динамикой в реги­
оне. Специфика сообществ мелких млекопитающих в лесопар-
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в лесопарках г. Екатеринбурга 

ках связана с появлением несвойственных лесам видов. Обычно 
их численность в лесопаркахневысокая (табл. 7), при депрессии 
естественных видов достигает высоких показателей, удерживая 
таким образом уровень численности сообщества от значитель­
ного сiШЖения, что может иметь значение для поддержания при­

родно-очаговых инфекций. 
Анализ мелких млекопитающих как очага природных ин­

фекций показал, что передача возбудителя инфекции происхо­
дит через наиболее массовые в данный отрезок времени виды­
доминанты. В силу общности паразитофауны полевок родов 
Clethrionomys и Microtus и мышей рода Apodemus инфекция и 
инвазия- связующие звенья внутри сообщества грызунов, поз­
воляющие рассматривать их как единую систему, где разные 

виды связаны обитанием на общей территории и как носители 
общих инфекций и паразитов. Такой подход позволяет гово­
рить о динамике численности сообществ грызунов как единой 
системе. 

Бурозубки, имея широкий спектр питания, способны адапти­
роваться к довольно разнообразным условиям среды, о чем сви­
детельствует их обширный ареал. Безусловно, урбанизация от­
ражается на специфике протекания всего жизненного цикла жи­
вотных. Следовательно, адаптация бурозубок к этим условиям 
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Таблица 7 
Относительпаи численность грыэунов в контроле и лесопарках, 
эю. на 100 лов.-сут 

Год Контроль Дендрарий 

2000 17,3 15,7 
2001 12,3 15,3 
2002 2,3 18,1 

Лесопарки 

11,3 
27,0 
5,5 

существования на популяционном уровне представляет опреде­

ленный интерес при исследовании влияния среды на биологиче­
ское разнообразие животных. 

Видовое разнообразие бурозубок на урбанизированных 
территориях снижается, и структура сообществ смещается в 
сторону доминирования наиболее экологически пластичного 
вида- Sorex araneus. В центре города (в дендрарии) его доля со­
ставила приблизительно 92,5 %, в лесопарках- 91 %, в контро­
ле- около 83,5 %. Закономерности, полученные нами для сооб­
ществ бурозубок, отличаются от закономерностей этих же ло­
калитетов, где никогда не отмечалось такого глобального до­
минирования одного вида (Черноусова, 1996, 2000). Преоблада­
ние обыкновенной бурозубки как наиболее эвритопного вида в 
населении землероек вообще характерно для Среднего Урала 
(Большаков, Бердюгин, 1997; Шварц и др., 1992), но, по нашим 
данным, прослеживается тенденция к увеличению степени ее 

доминирования в антропогенных ландшафтах по сравнению с 
естественными. При этом в сообществах бурозубок различных 
локалитетов отмечается разная степень устойчивости к дейст­
вию урбанизации. 

Индекс видового разнообразия ф) и доли редких видов (h), 
рассчитанные по Л.А. Животавекому (1980), приведеныв табл. 8, 
а значимость различий- в табл. 9. 

Как видно из табл. 8 и 9, индекс видового разнообразия мак­
симален в контроле. Из всех городских территорий с ним был 
сравним только индекс Юга-Западного лесопарка, но значимо 
отличался только от индекса Северного лесопарка и дендра­
рия. Напротив, в дендрарии Ботанического сада УрО РАН ви­
довое разнообразие было самым низким и достоверно отлича­
лось не только от контроля, но и почти от всех лесопарков, 

кроме Южного (результат высокой ошибки среднего в Южном 
лесопарке - табл. 9). 

53 



Таблица 8 
Индекс видовоrо раэвообраэИJI (JI.) в доли редквх видов (h) 

Лесопар11: 

Лохалитет Контроль Дендрарий 
Северо-

Южный Северный 
Юго-

восгочный Западвый 

J.l 2,07±0,13 0,96±0,21 1,57±0,17 1,53±0,28 1,52±0,13 1,88±0,18 
h 0,31±0,04 0,52±0,11 0,48±0,10 0,24±0,14 0,52±0,04 0,49±0,04 

Таблица 9 
Значимость piiЭJJJIЧIIЙ коэффициентов видовоrо разпообразИJI ме:жду 
p83JDIЧIIЬIМВ локалвтетамв 

Объепы сравнения 

Контроль -дендрарий 

Контроль - Северный лесопарк 

Дендрарий- Северо-Восточный лесопарк 

Дендрарий- Северный лесопарк 

Дендрарий-Юго-Западный лесопарк 

• р <0,05. 
**f<OOI 
•• р < о,оiн. 

Критерий сравнения 

4,65*** 
2,99** 
2,32* 
2,35* 
3,33** 

По динамике числеiПiости обследованные популяции бурозу­
бок разделились на три группы (рис. 16): первая- со слабо выра­
женными флуктуациями (с незначительным ростом в 2002 г.)­
участок внутри города (дендрарий Ботсада УрО РАН); вторая­
динамика с выраженными пиками числеiПiости в 2001 г., ее рез­
ким снижением в 2002 г. и плавным повышением к 2004 г.- Се­
веро-Западный и Северо-Восточный лесопарки; третья- спи­
ком в 2000 г., падением в 2001 г. инезначительными колебания­
ми (только в контроле) в последующие годы с плавным сниже­
нием к 2004 г.- контроль и Юго-Западный лесопарк (см. рис. 13). 

Разнотипная динамика числеiПiости сообществ бурозубок яв­
ляется адаптивным ответом на мозаичные условия городской 
среды и представляет собой оптимальный путь приспособления 
к локальным условиям местообитания. Результат подобной 
стратегии - наличие трех указанных выше типов динамики чис­

леiПiости бурозубок в пределах городской агломерации. 
Таким образом, антропогенная трансформация среды обита­

ния изменяет видовое разнообразие и структуру доминирования 
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в сообществах мелких млекопитающих. Распределение видов в 
сообществах грызунов и бурозубок становится менее равномер­
ным и смещается в сторону доминирования наиболее экологиче­
ски IШастичных видов. Урбанизация приводит к появлению не­
типичных для лесных сообществ, а в ряде случаев и для данной 
географической подзоны, видов. Новые доминанты занимают в 
биоценозах экологические ниши прежних, ставпшх редкими. 
Перестройка структуры сообществ мелких млекопитающих спо­
собствует формированию особой системы поддержания и пере­
дачи ряда природно-очаговых инфекций на городских и приго­
родных территориях. 

Процесс формирования антропоценозов начинается с исчез­
новения наименее пластичных и толерантных видов и общего 
снижения численности и IШотности болъпшнства из них. Вслед 
за этим происходят дробление сплоiШiых ареалов на мозаичные 
и дальнейшее снижение численности. Отмечаются негативные 
изменения в популяциях лесных (несинантропных) видов, проис­
ходит биоаккумуляция загрязнений. 

Пространствеиная структура популяции существенно влияет 
на ее генетическую структуру (Ищенко, 1978б, 1982; Vershinin, 
2000), что подтверждают также данные по интродукции и реин­
тродукции соболя и других промысловых видов (Монахов, 2002). 
По этой причине особенности пространствеиной организации 
рассматриваемых сообществ не могут не оказывать влияние на 
формирование специфики структуры популяций, населяющих 
территории с высоким уровнем антропогенного воздействия. 

При значительном уровне изменений возникают изолятъ1, 
наблюдается специфика динамики численности, отмечаются фе­
нотипические особенности, передко отражающие специфику ге­
нетической структуры. Появляются виды-вселенцы, нехарак­
терные для природных экосистем данной ландшафтно-климати­
ческой зоны. 



Глава 3 

СfРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЪНЫЕ 
ОСОБЕННОСТИ ВИДОВЫХ СООБЩЕСТВ 
В УСЛОВИЯХ АНТРОПОГЕННЫХ ВОЗДЕЙСТВИЙ 

Комплексньiе исследования в экоепетемах антропогенных 
ландшафтов свидетельствуют об изменении биологического 
разнообразия на всех структурных уровнях организации биоты. 
Длительное устойчивое существование популяций в таких ус­
ловиях предполагает наличие адаптивных изменений разных 
уровней. · 

Использование в работе видовых комплексов животных раз­
личных систематических групп в сочетании с популяционным 

подходом существенно повышает объективность получаемой 
Шiформации и дает возможность выработать общую концепцию 
устойчивости и адаптации популяций, видовых сообществ и эко­
систем антропогенных ландшафтов. Применение разнообраз­
ных методик и техники полевого и лабораторного эксперимента 
позволяет глубже понять причШiы ряда процессов, протекаю­
щих в популяциях антропоценозов. 

3.1. АДАПТИВНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ 
ПОКАЗАТЕЛЕЙ АМФИБИЙ В УСЛОВИЯХ УРБАНИЗАЦИИ 

Индивидуальная приспособляемость имеет огромные пре­
имущества в случае быстрых изменений среды. Это - первые 
шаги дальнейшего преобразования вида в более медленном про­
цессе эволюции. Адаптивная модификация устанавливается при 
смене среды в первом же поколении у всех особей (Шмальгау­
зен, 1983). «Популяция определяет свою судьбу, дирижируя фи­
зиологическим состоянием слагающих ее индивидов, ... » (Шварц, 
1973), однако это происходит до тех пор, пока организмы оста­
ются частью едШiой популяции. По этой причШiе изучение фи­
зиологической специфики животных из популяций, находящихся 
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в экстремальных условиях трансформированной человеком сре­
ды, позволяет за небольшой (в сравнении с зоологическими ме­
тодиками) срок получить новые сведения о процессах адаптации 
и микроэволюции в популяциях, населяющих антропогенные 

ландшафты. 

3.1.1. ВJJВявве загризвеВВJI rородской среды 
на б8J18Вс ватрви у амфибий 

Благодаря большой чувствительности водных организмов к 
длительным воздействиям малых концентраций поллютантов 
состояние водных биоценозов в конечном итоге служит лучшим 
критерием изменений химизма воды (Шварц, 1954; Буяновская, 
1973). Для оценки изменений в состоянии гидросферы давно ис­
пользуются различные гидробионты. Наибольшее количество 
исследований выполнено на рыбах и беспозвоночных, менее изу­
чены амфибии. Между тем, как было отмечено выше, эти жи­
вотные, чье развитие происходит в водной среде, реаГируют на 
малейшее изменение ее состава. Имеются сведения об индивиду­
альных (и популяционных) реакциях амфибий на загрязнение и 
урбанизацию (Плисе, Худолей, 1979; Rose, Harshbarger, 1977; 
Ilosvay, 1977; Feldmann, 1978). Мноmе из этихреакций неблаго­
приятны и носят характер известного нарушения строения 

(Шмальгаузен, 1983), так как формы реаmрования развивались 
исторически в пекоторой конкретной, хотя и колеблющейся сре­
де, в которой не было современных поллютантов и друmх ант­
ропогенных факторов. 

Наиболее информативны показатели, представляющие со­
бой нормальные, легко обратимые структурно-функциональ­
ные реакции, свойственные устойчивым в своем фенотипиче­
ском выражении организмам (к ним относятся и амфибии) с бо­
лее автономным развитием (Шмальгаузен, 1983). С.С. Шварц 
(1954) отмечал высокую чувствительность морфофизиологиче­
ских характеристик амфибий к· присутствию микроэлементов в 
воде. Это во многом обусловлено такой биолоmческой особен­
ностью земноводных, как высокая кожная проницаемость, кото­

рая делает их в высшей степени уязвимыми по отношению к за­
грязнению среды. 

Известно, что в условиях значительного загрязнения у амфи­
бий наблюдаются изменения белкового и липидиого обмена 
(Мисюра, 1982), увеличение массы мембран клеток, что, по-ви­
димому, может снижать их проницаемость для поллютантов 
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Таблица 1 О 
Натриевая проницаемость кожи лягушек, мВ 

Гзона Сеголетки 1989 r. Сеголетки 1993 r. 

Без воздейсrвия N Воздейсrвие КJ N Без воздейсrвм N 
КJ КJ 

11 19,0±5,8 15 19,9±6,9 6 4,95±2,05 24 
111 30,8±5,8 15 28,6±4,9 12 6,88±2,89 12 
IV 42,7±7,5 9 38,6±5,7 9 12,47±2,05 24 
к 47,1±4,6 24 30,9±6,9 6 17,90±2,89 12 

(Мисюра, 1989). Как уже отмечалось выше, водоемы зон много­
и малоэтажной застройки, наиболее подверженные антропоген­
ному воздействию, отличаются значительной общей минерали­
зацией, высоким содержанием сульфатов и нефтепродуктов в 
сравнении с лесопарковой зоной и загородным участком (Вер­
шинин, 1985а). 

Исследование натриевой проницаемости кожи остромордых 
лягушек (метаморфизировавших сеголеток в 1993 г. и росших 
сеголеток перед зимовкой в 1989 г.) выявило ряд значимых раз­
личий (табл. 10). Установлено, что проницаемость кожи живот­
ных в зонах много- и малоэтажной застройки более чем вдвое 
ниже, чем у животных лесопарковой зоны и загородной популя­
ции, т. е. оназакономерно снижается обратно пропорционально 
градиенту загрязнения. Достоверность данной зависимости, по­
лученной в 1989 г. на сеголетках R. arvalis и R. temporaria, была 
очень высока (F = 8,432, р < 0,0001). Межвидовые различия но­
сили менее ярко выраженный характер (р = 0,002), и в целом на­
триевая проницаемость кожи травяной лягушки оказалась мень­
ше, чем у остромордой. В 1993 г. различия в кожной проницае­
мости у сеголеток остромордой лягушки также были достовер­
но значимы (F = 5,393, р = 0,002). При воздействии раствора KJ 
на кожный лоскут значения РЭП (разность электрических по­
тенциалов) у сеголеток II зоны остаются практически без изме­
нений, а у животных из других зон снижаются, вследствие чего 
достоверные различия между зонами исчезают. Отмывание ко­
жи в растворе Рингера не приводит к восстановлению различий: 
у сеголеток II зоны РЭП остается на прежнем уровне, а у сеголе~ 
ток других зон данный показатель не восстанавливается до ис­
ходного уровня. 
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Первоначально нами была выдвинута гипотеза, согласно ко­
торой снижение интенсивности натриевого обмена через кожу у 
амфибий носит адаптивный характер, связано с изменениями 
структуры и белково-лшшдного состава кожных покровов, пред­
ставляет собой защитную реакцию на загрязнение, свидетельст­
вует об определенной степени трансформации биоценозов, а так­
же отражает уровень изменений химизма среды местообитаний. 
Проведеннь1й впоследствии анализ данных показал наличие зна~ 
чимых отличий между морфами. У особей морфы striata проница­
емость была существенно ниже (при разных режимах тестирова­
ния значимость различий варьировала - значения р · изменялись 
от 0,004 до 0,0005). Оказалось, что зональные различия в кожной 
проницаемости обусловлены исключительно ростом доли поло­
сатых особей в популяциях зон П и Ш. Таким образом, в данном 
случае более уместно говорить о преадаптации. 

Чтобы иметь возможность успешно проникнуть в новую 
нишу или адаптивную зону, вид должен быть иреадаптирован 
к ней; организм называют преадаптированным, если он спосо­
бен переходить в новый биотоп; структуру называют преадап­
тированной, если она может взять на себя новую функцию без 
ущерба для первоначальной (Майр, 1974). K.R. Porter (1972) 
считает наличие определенных преадаптаций необходимым 
условием успешной быстрой эволюции популяций амфибий в 
условиях сильного загрязнения, что нашло свое подтвержде­

ние при исследовании устойчивых к загрязнениям популяций 
коллембол (Straalen, Wensen, 1986). Преадаптации позволяют 
животным сделать первый шаг к освоению новой среды 
(Шварц, 1980). Рост доли полосатой морфы в городских попу­
ляциях R. arvalis служит маркером изменения генетической 
структуры в новых условиях среды. Изучение особенностей 
проницаемости кожи позволило выявить, по каким причинам 

животные морфы striata получают селективные преимущества 
в популяциях, населяющих антропогенно трансформирован­
ные территории .. 

3.1.2. Потребление кислорода амфибиями 
в условиях урбанизации и эаrряэиения городской среды 

Результаты исследований потребления кислорода земновод-
ными на примере половозрелых самцов остромордой лягушки -
массового вида, широко распространенного· на территории Ека­
теринбурга, показали (табл. 11), что группы животных из раз-
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Таблица 11 
Потребление кислорода и индекс: пече- с:еrолеток и взросльп R. arvalis 

Средний индекс печени, %о 

Зона Потребление 0,, мл N 
Сеголетки N Взрослые N 

' ВУРС 0,00067 6±0,0000 19 14 i 53,05±2,0 30 34,6±5,6 11 
11 0,001551 ±0,000023 10 51,4±0,54 651 104,3±7,5 5 
111 0,001589±0,000032 5 53,5±0,79 306 54,8±5,8 8 
IY 0,002299±0,000028 7 53,07±0,38 1350 56,7±5,5 9 
к 0,000941 ±0,000022 11 48,9±0,53 666 43,1±1,5 117 

ных популяций по величине доглощения кислорода существенно 
отличались от контрольной. Так, потребление кислорода у жи­
вотных IV зоны было на 17,3 % выше, чем в контроле, у лягушек 
III зоны превышало этот показатель в 2 раза. Существенно вы­
ше, чем в контроле (на 72,4 % ), было потребление кислорода и у 
животных II зоны (Вершинин, Терешин, 1992). 

В выборке из 14 животных, отловленных в 1993-1994 гг. на 
территории Воеточно-Уральского радиоактивного следа 
(БУРС), уровень потребления кислорода у взрослых R. arvalis за­
висел от массы тела животных и зоны обитания, но в первом 
случае зависимость была более значимой (F = 8,832, р < 0,0001), 
чем зональная (F = 4,987, р = 0,006). Таким образом, с ростом ур­
банизации вначале отмечается (см. табл. 11) рост потребления 
кислорода (от контроля к зоне ПI), а затем снижение в популяци­
ях зоны II, что может свидетельствовать о наличии адаптивных 
изменений более высокого уровня, чем энергоемкие физиолоm­
ческие (Шварц, 1969, 1980). 

У животных с территории БУРСа этот показателъ значи­
тельно снижен, что, по нашему мнению, отражает специфику 
популяций, находящихся в условиях радиоактивного загрязне­
ния. Описано (Тестов, 1993) резкое угнетение обменных процес­
сов под действием радионуклидноге загрязнения - mпооксиге­
ния. Известно, что в популяциях амфибий городской черты с 
максимальным уровнем антропогенного воздействия преоблада­
ют крупные энергоемкие особи, а также животные, имеющие 
наследственно обусловленный (Добринский, Малафеев, 1974) 
высокий уровень обменных процессов (Вершинин, 1995а). Сопо­
ставление уровней потребления кислорода и индекса печени се­
голеток и взрослых животных в зависимости от уровня урбани-
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Рис, 17. Средние значения индекса печени сеголеток R. arvalis (а) и потребле­
НИ!I кислорода (б) в зависимости от степени урбанизации (1980-1995 гг.) 

зации nоказывает, насколько сходна зональная динамика этих 

параметров, свидетельствующая о наличии одних и тех же изме­

нений в nоnуляциях урбанизированных территорий (см. табл. 11 
и рис. 17). 

Таким образом, животные из популяций, nодвергающихся 
антропогенному воздействию, отличаются более высоким уров­
нем обменных процессов. В связи с этим можно nолагать, что 
nоказатель nотребления кислорода амфибиями в сочетании с 
другими биофизическими (Терешин, Вершинин, 1989) и элект­
ро-физиологическими (Вершинин, Терешин, 1989) тестами мо­
жет быть исnользован в общем комплексе биоиндикационных 
методов (Терешин, 1979), а также для оценки глубины адаnтив­
ных сдвигов в популяциях антроnогенных ландшафтов. 

3.1.3. Особениости фувкциоиального состояния возбудимых 
тканей остромордой лягушки в условиях урбанизации 

Известно, что nри трансформации среды обитания наблюда­
ются специфические реакции животных на изменение условий. 
Ilараллельно nроисходит отбор особей с более совершенНой 
морфофизиолоmческой реакцией, и популяция nриобретает на­
следственно закрепленные морфофизиологические особеннос­
ти. Однако этот nуть энергетически не выгоден. Следующий 
этаn - отбор особей, сnособных поддерживать энергетический 
баланс без резко выраженных морфофизиологических nриспо­
соблений (Шварц, 1980). Уровень адаптации оnределяет глубину 
иреобразований в популяции. В связи с этим вnолне понятен ин­
терес исследователей к изучению изменчивости функционально­
го состояния возбудимых тканей организма - нервной и мышеч­
ной, определяющих подвижность особей и скорость реагирова-
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ния на внешние факторы, а в конечном итоге -на состояние ор­
ганизма в целом и, возможно, устойчивость данного вида в но­
вых условиях. 

Наряду с возбудимостью интегральным показателем функ­
ционального состояния возбудимых тканей организма является 
аккомодационная способность (Ходоров, 1969). Параметр акко­
модации отражает уровень функциональной подвижности (или 
лабильности ткани) и непосредственно зависит от аккомодаци­
онной сnособности отдельных нервных и мышечных волокон 
(Bretag, Stampfl, 1975; Scblue, 1976). Благодаря способности как­
комодации организм получает возможность реагировать на но­

вые раздражения, настраиваться на новые уровни жизнедеятель­

ности, приспосабливаться к новым условиям существования. Ак­
комодационные свойства ткани nроявляются в том, что под вли­
янием падающего на ткань раздражителя порог возбуждения в 
свою очередь nрогрессивно растет с известной для каждой ткани 
скоростью. Константу времени роста порога возбуждения при­
нято считать характеристикой процесса аккомодации ткани. 
Скорость аккомодации обозначается 1()..., а Л. nринимается за 
константу аккомодации. Параметр аккомодации служит показа­
телем функциональной устойчивости ткани. Снижение этой ус­
тойчивости связано с отклонением абсолютньхх величин от зна­
чений оптимума. Увеличение Л. свидетельствует о снижении 
функциональной устойчивости в сторону настройки ткани на ре­
жим повторного реагирования на внешнее воздействие, а умень­
шение -в сторону торможения функции (Ходоров, 1969, 1975). 

Методика аккомодометрии оказалась весьма информатив­
ной nри сравнительной оценке физиологической активности 
компонентов саnроnелей (Терешин, 1979; Терешин и др., 1981; 
Серов, Терешин, 1984), т. е. nозволила обнаруживать изменения 
микроэлементного фона окружающей среды. 

Настоящий раздел посвящен изучению специфики возбуди­
мости и аккомодационной способности остромордых лягушек в 
условиях различного уровня загрязнения и урбанизации, а также 
поиску связей исследуемых показателей с некоторыми популя­
ционными характеристиками. 

Эксnерименты nроведены на 18 половозрелых самцах ост­
ромордой лягушки R. arvali$ Nilss. в течение полевого сезона 
1987/88 г. Животные были взяты из популяций различных зон 
городского ландшафта, выделенных в зависимости от характе­
ра застройки, уровня загрязнения, степени освоения территории 
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Таблица 12 
Возбудимость нерввой в мыше-ой тканей лиrушек, В 

Нерв Мьшща 

Зона 

Vo±m N V,±m N Vo±m N v,±m N 

11 0,579±0,059 11 0,454±0,78 9 2,67±0,83 12 3,87±1,68 12 
III 0,433±0,069 8 0,352±0,88 7 2,42±1,01 8 3,12±2,06 8 
IV 0,457±0,054 13 0,546±0,78 9 1,72±0.80 13 1,41±1,76 11 
к 0,383±0,038 27 1,191±0,46 26 2,26±0,53 30 4,06±1,08 29 

Примечание: V0 -возбудимосrьдо отмываНИil, V1 -после отмывания. 

человеком (Вершинин, 1980а, 1982а). Результаты определения 
возбудимости нервной и мышечной тканей лягушек из различ­
НЪIХ зон городской территории приведеныв табл. 12. По резуль­
татам двухфакторного дисперсионного анализа возбудимость 
нервной ткани лягушек имела достоверную зональную специ­
фику (F = 2,632, р = 0,05), которая исчезала после 30-минутного 
отмывания ткани в свежем растворе Рингера и не отличалась у 
животных всех зон. Относительно контроля достоверное сни­
жение (порог возбуждения повышен) данного показателя отме­
чалось с ростом уровня антропогенного воздействия и загряз­
ненности. 

Возбудимость мышечной ткани обладала некоторыми осо­
бенностями, но поскольку значимость различий была низкой, в 
данном случае можно говорить лишь о тенденции. Меньшей воз­
будимостью (порог возбуждения повышен) обладали особи из 11 
и 111 зон, где на животнъ1х оказъmается наибольшее антропоген­
ное воздействие. Это может быть одним из признаков адаптаци­
оннъiх изменений физиологических систем организма в ответ на 
неблагоприятные условия окружающей среды. Следует отме­
тить, что после 30-минутного отмывания препаратов в свежем 
растворе Рингера значения возбудимости мышечной ткани сни­
зилисъ (пороги возбуждения возросли) у лягушек из всех иссле­
дованнъiх зон, кроме IV, и также достоверно не различалисъ 
между собой. Это, по-видимому, говорит о том, что изменения в 
возбудимости мышечных тканей не носят в данном случае ха­
рактера необратимых сдвигов. 

Таким образом, картина изменений мышечной возбудимости 
лягушек при разных уровнях урбанизации отличается от харак­
тера возбудимости нервных тканей при тех же условиях. По ме-
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Таблица 13 
Константы аккомодации нервной и мышечной тканей лягушек, мс 

Нерв Мьшща 

Зона 

L1 ±т (Т= 0,25) N L,.±m (Т = 2,5) N L1 ±т (Т = 0,25) N L,. ±т(Т = 0,25) N 

11 5,00±0,64 10 34,71±4,75 9 0,529±0,36 12 4,99±0,91 12 
III 3,93±0,69 8 14,90±5,41 7 0,555±0,44 8 5,64±1,11 8 
1V 3,49±0,58 12 20,41±4,75 9 0,726±0,34 13 6,74±0,88 13 
к 5,39±0,38 27 22,25±2,79 26 0,814±0,22 30 5,00±0,59 28 

Примеч а н и е: /,1 -константа аккомодации до отыыванн11, L,. -после отыываНИII, Т- констан­
та времени роста силы тока (м.с.). 

ре увеличения степени антропогенной трансформации среды 
обитания животных возбудимость их нервной ткани снижается 
(порог возбуждений для прямоугольных электрических импуль­
сов прогрессивно растет). Вероятно, значения абсолютной воз­
будимости нервной ткани амфибий могут служить одним из кри­
териев оценки уровня антропогенного воздействия на популя­
цию и экосистему. 

Результаты определения аккомодационной способности 
нервной и мышечной тканей лягушек из популяций городской 
черты приведеныв табл. 13. Константы аккомодации нервной 
ткани имели значимые зональные отличия (F = 3,018,р < 0,05): у 
животных из IП и IV зон они были ниже, чем у животных II зо­
ны и в контрольной группе. После 30-минутного отмывания 
нервной ткани в свежем растворе Рингера они сохраняли специ­
фику зональных отличий (F = 2,894, р < 0,05): в зонах III и IV они 
были меньше, чем во П зоне и в контроле. 

Следовательно, наибольшими показателями динамики кон­
станты аккомодации и аккомодационной способностью нервной 
ткани (наименьшие значения константы аккоммодации) облада­
ли животные III и IV зон (см. табл. 13). Можно полагать, что жи­
вотные, испытывающие относительно малое (IV зона) и среднее 
(111 зона) по интенсивности антропогенное воздействие, характе­
ризуются сравнительно большими адаптационными возможнос­
тями нервной системы. 

Картина изменения константы аккомодации мьШiечной тка­
ни в зависимости от уровня урбанизации отличается от таковой 
для нервной ткани (см. табл. 13). Наименьшей константой акко­
модации (наибольшей аккомодационной способностью) мышеч-
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Рис. 18. Средние значения индекса сердца сеголеток R. arvalis (а) и порога возбуж· 
дения нервной ткани (б) в зависимости от степени урбанизации (198G-1995 гг.) 

ной ткани обладают лягушки П зоны. Уменьшение аккомодаци­
онной способности (уве;шчение значения константы аккомода­
ции) отмечено в соответствии со снижением антропогенной на­
грузки. После 30-минутного отмывания мьШiечной ткани в све­
жемрастворе Рингера у лягушекконтрольной группы она ока­
залась несколько меньше по сравнению с другими зонами (но 
эти различия статистически незначимы). Следовательно,· особи 
из популяций, испытывающих максимальное (11 и 111 зоны) по 
интенсивности воздействие, характеризуК>тся относительно 
больiiiИМИ адаптациоiШЪIМИ возможностями по сравнению с жи­
вотнъiМИ контрольной группы и IV зоны. 

Кроме того, бьmо проведено изучение аккомодационной спо­
собносrи возбудимых тканей лягушек городских территорий при 
большем градиенте тестирующего сrимула (Т= 2,5 м·с). У лягушек 
из всех исследованных зон города константы достоверно не отли­

чались по сравнеНИК> с контрольной группой животных и по этой 
причине здесь не приводятся. То же набЛК>далось после 30-минут­
ного отмьmания ткани в свежем растворе Рингера. 

Картины изменения порога возбуждения и индекса сердца 
весьма сходны (см. рис. 18). Скорее всего, наблК>даемые разли­
чия в возбудимости нервных тканей и пороге возбуждения свиде­
тельствуК>т о том, что, кроме выявленных ранее адаптивных по­

пуляционных изменений, здесь имеет место физиологическая 
адаптация, так как после отмывания тканей в растворе Рингера 
отличия нивелировались. Значимых различий в показателях 
между правой и левой конечностями не обнаружено. Константы 
аккомодации нервных тканейу животных ПI и IV зон оказались 
достоверно ниже (3,49 и 3,92 против 5,0 и 5,38 мс во 11 зоне и в 
контроле соответственно при F = 3,018, р = 0,038), что говорит о 
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наивысшей аккомодационной способности, т. е. о наличии адап­
тивных физиологических изменений при отсутствии значимых 
популяционных различий там, где антропогенный прессинг не 
достигает максимальных величин. По-видимому, животные из 
загородной популяции обладают меньшей аккомодационной 
способностью, так как обитают вне зоны значительного антро­
погенного воздействия, а популяции II зоны имеют ряд глубоких 
качественных отличий популяционного ранга (Вершинин, 
1987а), что снижает роль физиологических адаптаций. Известно, 
что физиологические компенсации как путь приспособления к 
различным условиям среды весьма совершенны, но энергетиче­

ски невыгодны (Шварц, 1974а). Вероятно, возбудимость нерв­
ных тканей может отражать степень беспокойства и уровень за­
грязненности в условиях урбанизации, а аккомодационная спо­
собность нервных тканей позволяет оценить глубину адаптив­
ных изменений в популяциях при антропогенной трансформации 
среды. 

3.1.4. Влияние урбанизации на сократительную функцию 
миокарда бурых ляrуmек 

Экафизиологические исследования, предпринятые совмест­
но с Отделом биофизики УрГУ в 1998-1999 гг., были направле­
ны на изучение физиологического статуса изолированного мио­
карда амфибий (R. temporaria и R. arvalis) биофизическими мето­
дами. В качестве объекта исследования была выбрана сердечная 
мышца, поскольку известно, что миокард обладает высокой чув­
ствительностью к различным факторам, прямо или опосредо­
ванно влияющих на молекулярные процессы, обеспечивающие 
сократительный акт. Таким образом, конкретная задача данного 
исследования состояла в оценке влияния антропогенных факто­
ров (урбанизации и сопутствующего ей загрязнения) на сократи­
тельную функцию миокарда амфибий. 

Анализ параметров изометрических сокращений показал, 
что напряжение, активно развиваемое ореларатами изолирован­

ного миокарда, у амфибий контрольной группы было значимо 
выше, чем у амфибий с городской территории. Так, у городских 
животных оно составляло в среднем 83,3±6,3 мг/мм2 , а в контро­
ле- 126,3±15,3 мг/мм2 (р < 0,05). Скорость развития изометриче­
ского напряжения амфибий из городских популяций была также 
ниже, чем у животных из загородной популяции: 2,7±0,4 и 
5,2±1,1 соответственно (р < 0,05). Данные для анализа связи 
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«длина-сила» были получены в режиме физиологической после­
довательности переменных нагрузок, имитирующем характер 

нагружения миокардавинтактном сердце. Установлено, что при 
каждой фиксированной относительной нагрузке мышцы лягу­
шек с урбанизироваШiых территорий укорачиваются в меньшей 
степени. Другими словами, мышцы этой группы способны пере­
мещать один и тот же груз на меньшее расстояние. Соотношение 
между изменениями длины и развиваемым напряжением было 
представлено в виде производимой мышцами полезной работы 
(А), а также рассчитань1 коэффициенты линейной регрессии за­
висимости А от величины относительной нагрузки: для выборки 
с городской территории- Ь = 183,4 (r = 0,6), для выборки из кон­
трольной популяции- Ь = 569,3 (r = 0,58). Эти даннь1е свидетель­
ствуют о том, что вьmолняемая мышцами полезная работа в 
первом случае ниже, чем во втором. 

Оценка напряжения покоя показала, что ирепараты мио­
карда городских амфибий обладали повышенной жесткостью 
по сравнению с загородными животными. Коэффициент рег­
рессии связи «изменение длины - изменение напряжения по­

коя» для лягушек с урбанизироваШiой территории составлял 
Ь = 8,27 (r = 0,83), а для контроля- Ь = 4,76 (r = 0,58). Увеличе­
ние кальциевой нагрузки служило тестом на чувствительность 
миокарда к Са++- ключевому иону для инициации и реализации 
акта сокращения. При увеличении содержания Са++ в перфуза­
те с 1 мМ до 5 мМ отмечен неодинаковый прирост изометриче­
ского напряжения в двух группах. Так, у амфибий из городских 
популяций он составлял: 80,1±16,5 %при 2 мМ са++, 136±33,8% 
(3 мМ), 267±77,4% (4 мМ), 323±94,4% (5 мМ) (р < 0,05); ужи­
вотных из контрольной популяции 181,9±16,5, 334±37,5, 
633,0±93,4, 912,9±98 % соответственно. Численные даШiые го­
ворят о существенном снижении чувствительности миокарда 

амфибий урбанизированных территорий к Са++. 
Сравнение основных параметров сократительной активно­

сти миокарда показало, что контрактильная функция миокар­
да амфибий города существенно снижена. Полученные резуль­
таты говорят о том, что в результате урбанизации и сопутству­
ющего ей загрязнения окружающей среды изменяются физио­
логические параметры организма. Известно, что под влиянием 
антропогенного пресса существенно меняются не только видо­

вой состав, численность, изменчивость, но и норма реакции 
особей (Andrzejewski et al., 1978; Шварц, 1973). Как свиде-
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тельствуют медико-биологические исследования, протекаю­
щие в городской биоте процессы затрагивают и человеческие 
популяции. 

Таким образом, сравнительное исследование изолирован­
ных сердечных мышц амфибий из популяций двух качественно 
различных территорий показала, что контрактильная функция 
миокарда претерпевает существенные изменения в результате 

воздействия антропогенных факторов, которые приводят к пе­
рестройке механизмов электромеханического сопряжения и 
кинетики сократительного акта сердечных мышц. В результа­
те происходит снижение контрактильной функции сердечной 
мышцы амфибий из популяций, подвергающихся антропоген­
ному прессу. Как следствие возникает приспособительная ре­
акция организма, проявляющаяся в гипертрофии сердца амфи­
бий и направленная на компенсацию сниженной сократитель­
ной активности миокардиальной ткани. Выше уже упомина­
лось, что в ряде работ было отмечено увеличение индекса серд­
ца, т. е. относительное увеличение массы сердца амфибий, в ус­
ловиях сильного промышленного загрязнения (Мисюра, 1989; 
Вершинин, 1985а, 1997), однако механизмы этого явления не 
установлены. Результаты наших исследований дают нам осно­
вание полагать, что увеличение относительного индекса сердца 

обусловлено процессом компенсаторной гипертрофии, разви­
вающейся в ответ на постепенное снижение контрактильных 
свойств сердечной мышцы при антропогенных изменениях сре­
ды. Это явление можно рассматривать как физиологическую 
реакцию группировок амфибий антропогенных ландшафтов в 
градиенте промышленного загрязнения и урбанизации. Выяв­
ленные тенденции, на наш взгляд, позволяют лучше понять 

биологический смысл протекающих в условиях урбанизации 
популяционных процессов и могут служить основой для новых 
методов оценки состояния окружающей среды и экологическо­
го мониторинга. 

Индивидуальная адаптация (аккомодация) устанавливается 
всегда на базе исторически выработавшейся наследственной 
структуры, т. е. она всегда результат определенной унаследован­
ной нормы реакции. Особенно известны эти «непосредствен­
ные» приспособления у высших животных. Они являются выра­
жением широкой способности к адаптивным реакциям, вырабо­
тавшейся в результате длительной истории организмов, сопро­
вождающейся усложнением и расширением их унаследованной 
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«нормы реакций» (Шмальгаузен, 1983). Именно по этой причине 
исследование физиологических реакций, возникающих у живот­
ных при быстрых изменениях среды и обусловленных нормой 
реакции, наиболее информативно. 

Сочетание различных методов- один из путей получения на­
иболее адекватной и разносторонней информации о процессах, 
протекающих на разных структурных уровнях организаЦИй био­
ты. Это дает возможность установить общие закономерности 
изучаемых процессов; оценить глубину и направленность на­
блюдаемых сдвигов. 

Выполненные биофизические исследования позволили уста­
новить ряд физиологических адаптаций в городских популяциях 
R. arvalis, а также более рельефно и разносторонне оценить по­
лученные ранее результаты на тех же популяциях с использова­

нием традиционных зоологических методик. Только при ком­
плексном исследовании можно сделать заключение об измене­
ниях генетической структуры популяции и найти этому верное 
объяснение. В других случаях наличие или отсутствие физиоло­
гической специфики может служить косвенным свидетельством 
уровня адаптивных изменений, СФормировавшихея под действи­
ем урбанизации и загрязнения. 

В условиях городскихместообитаний у амфибий формирует­
ся структурно-функциональная специфика популяций, выража­
ющаяся в поведенческих, физиологических, биохимических и 
морфологических особенностях этих группировок и скорости 
обменных процессов. Сложившиеся в результате процесса урба­
низации и загрязнения популяции земноводных обладают высо­
ким потенциалом устойчивости и адаптивных возможностей 
нервно-мышечной системы. Структура и механизм кожной про­
ницаемости таких животных ориентированы на существенные 

изменения в химизме водной среды, а скорость обменных про­
цессов высока (относительно естественных популяций), что поз­
воляет противостоять стрессовым воздействиям. Некоторые из 
установленных особенностей могут отражать наличие микро­
эволюционных процессов в изучаемых популяциях, а также да­

ют возможность быстро оценить уровень загрязненности и 
трансформированности рассматриваемых сообществ. 

Таким образом, благодаря комплексному подходу и исполь­
зованию методов смежных областей нам удалось объяснить ряд 
феноменологических явлений (полученных традиционньiми зоо­
логическими методиками). 
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3.2. МОРФОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСI'И 
СЕГОЛЕТОК БУРЫХ ЛЯГУШЕК НА ГОРОДСКДХ ТЕРРИТОРИЯХ 

Экологические особенности среды обитания, в которой про­
текают процессы роста и развития животных, формируют попу­
ляционную специфику, к которой относится и такой показатель, 
как относительный вес некоторых органов (Шварц и др., 1968). 
Этот показатель позволяет (хотя и приблизительно) получить 
представление о физиологическом состоянии особи на конкрет­
ный момент с помощью традиционных зоологических методов. 

Биогеохимические аномалии могут стать причиной сущест­
венных изменений m~дексов внутренних органов (Шварц, 1954) в 
ту или иную сторону в зависимости от микроэлементнога фона 
среды. Относительный вес печени - яркий показатель содержа­
ния микроэлементов в .среде обитания (Петров, Шарыгин, 1981; 
Пястолова, Трубецкая, 1989). Анализ морфологических и цито­
логических параметров печени сеголеток остромордой лягушки 
показал, что они хорошо отражают уровень изменений в попу­
ляциях. В условиях сильного промышленного загрязнения у се­
галеток озерной лягушки отмечается увеличение индексов пече­
ни, сердца и почек (Мисюра, 1989; Жукова и др., 1990). Измене­
ние индекса печени, кроме того, может быть вызвано голодани­
ем, хотя для амфибий в этом случае характерна незначительная 
потеря веса печени. Изменения условий среды, требующие по­
вышения уровня метаболизма, ведут, кроме того, к интенсифи­
кации функций сердца и увеличению значений его индекса 
(Шварц и др., 1968). 

Территории городских агломераций представляют собой 
пространства, обладающие значительной биогеохимической 
спецификой, возникшей в результате промытленного загрязне­
ния (Шарыгин, 1980; Петров, Шарыгин, 1981). Частая посещае­
мость таких мест людьми приводит к изменению поведенческиХ 

особенностей животных (Шарыгин, Ушаков, 1979; Лебедm~ский, 
1984а, б), выражающихся в изменении времени активности, со­
кращении расстояния испуга. Повышенное беспокойство перед­
ко связано с дополнительной двигательной активностью, по-ви­
димому, способствующей увеличению индекса сердца (Верши­
нин, 1985а). 

В течение значительного промежутка времени (1977-1995 гг.) 
мы осуществляли сбор данных по ряду популяционных лаказате­
лей бурых лягушек, обитающих на территории городск()Й агло-
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Таблица 14 
Морфофиэиолоrические индексы печени (Пер) в сердца (Cor) 
сеrолеток бесхвОСТЬIХ амфибий 

Зона N Нер,%. N 

ОстромордаJr лJrrушка 

11 708 50,34±0,52 708 
111 306 53,53±0,79 306 
IV 1376 52,78±0,37 1376 
к 722 49,1±0,51 722 

TpaвJrнaJr лJrrушка 

11 

1 

132 

1 

45,88±1,32 

1 

132 

1 
111 700 45,41±0,57 700 

1 

ОзернаJr лJrrушка 

11 

1 

183 

1 

53,5±1,08 

1 

183 

1 
к 57 27,7±1,93 57 

Cor,%. 

3,38±0,04 
3,16±0,06 
3,03±0,о28 

2,88±0,039 

3,09±0,12 
3,36±0,05 

2,62±0,06 
3,19±0,11 

мерации и за ее пределами, в число которых входили морфофи­
зиологические индексы сеголеток. Предварительные результа­
ты позволили констатировать только высокие значения относи­

тельного веса сердца у сеголеток остромордой лягушки на всей 
территории города. Увеличение индексов печени на отдельных 
сильно загрязненных участках было отмечено лишь у взрослых 
животных (Вершинин, 1983б). 

Анализ динамики индексов печени сеголеток остромордой 
лягушки в городской черте и за городом (несмотря на близость 
значений в зонах с разным уровнем антропогенного воздейст­
вия) выявил существенные (р = 0,05) различия: индексы печени у 
животных, находящихся на городских территориях, несколько 

выше, чем из загородной популяции (см. рис. 17, табл. 14). Это 
утверждение справедливо и для взрослых остромордых лягушек. 

С одной стороны, различия по индексу печени можно объяс­
нить тем, что сеголетки из популяций, подверженных наиболь­
шему антропогенному прессу, имеют достоверно более крупные 
размерытела (Вершинин, 1987а), а известно, что у таких живот­
НЪIХ отмечается тенденция к росту относитепьного веса печени 

(Шварц и др., 1968). С другой стороны, это может быть следст­
вием значительных изменений химИческого фона городской сре­
ды (Вершинин, 1985а, 1987б, 1990а). 
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Рис. 19. Динамика разности значений индекса печени сеголеток R. arva/is (а) 
и R temporaria (б) за 1977-1995 гг. 

а: 1 - зона П, 2 - зона Ш, 3 - зона IV, 4 -загородная популяция; б: 1 - зона 11, 2 -зона П1 

В популяциях R. arvalis на городской территории высока 
встречаемость морфы striata, обладающей, как известно, физио­
логической спецификой ряда показателей. Животные этой мор­
фы также имеют больший индекс печени (Шварц, Ищенко, 
1968). 

Динамика разности индексов печени метаморфизировавших 
животных (стадия 53 по Дабагяну, Слепцовой, 1975) и животных, 
достигших стадии 54 за те же годы, представлена на рис. 19. От­
мечено наличие положительной связи (r = 0,57, tz = 1,6) динами­
ки разности индексов печени сеголеток популяций зон много- и 
малоэтажной застройки. Иначе выглядит эта динамика в попу­

ляциях лесопаркоnой зоны и за городом, между которыми также 
отмечена положительная связь (r = 0,62, tz = 2,25). 
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Сравнение динамики индексов сердца и печени за 1980-1995 гг. 
у сеголеток травяной лягушки из популяций зон много- и мало­
этажной застройки не выявило значимых различий по этим пока­
зателям, тогда как между динамикой разносrи индексов печени ме­
таморфизировавiiiИХ животных и проживiiiИХ две недели на суше 
отмечена положительная связь (r = 0,56; tz = 0,63; см. рис. 19). Со­
поставление морфафизиологических параметров выборок взрос­
лых животных из популяции зоны многоэтажной застройки и за­
городной показало, что в зоне П индексы печени и сердца сущест­
венно (р < 0,0001) ниже, чем в контроле. Оnюсительно низкий ин­
декс печени у животных из· зоны многоэтажной застройки может 
определяться значительными энерготратами данного вида на адап­

тацию (Тарасенко, Тарасенко, 1988) в сравнении с более экологи­
чески пластичной остромордой лягушкой. 

Первоначальная гиnотеза, объясняющая высокие значения 
индекса сердца у сеголеток остромордой лягушки в популяции 
городской черты, -рост двигательной активности личинок и се­
галеток, вызванный частой посещаемостью мест обитания. В 
пользу этого свидетельствуют результаты исследований кон­
станты аккомодации мышечной ткани взрослых остромордых 
лягушек (Вершинин, Терешин, 1989). Установлено, что живот­
ные из городских популяций обладают низкой мышечной возбу­
димостью (высоким порогом возбуждения), ЧТо отмечается при 
усилении фактора беспокойства. Экспериментально установле­
но, что загрязнение пестицидами вызывает гиперактивность у 

головастиков (Cooke, 1971), а вариабельность спонтанной двига­
тельной активности личинок увеличивается в воде, загрязненной 
свmщом (Taylor et al., 1990). По нашим данным (Вершинин, 
1990а), загрязнение свmщом нерестовых водоемов может дости­
гать 3 ПДК. Отличий в динамике значений индекса сердца у се­
галеток R. temporaria из популяций зон много- и малоэтажной 
застройки не выявлено, вероятно, по той причине, что все вы­
борки сделаны на городской территории. 

Сравнительное исследование (по материалам 1998-1999 гг.) 
изолированных препаратов миокарда желудочка амфибий R. tem­
poraria и R. arvalis из популяций с двух территорий, контрастно от­
личающихся по степени антропогенного воздействия и сопутству­
ющего ему загрязнения, показало, что контрактильная функция 
миокарда претерпевает существенные изменения. Результаты нa­
IIIИX исследований (Шкляр и др., 1999; Шкляр, Вершинин, 2000) да­
ют нам основание полагать, что антропогенная трансформация и 
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сопутствующее ему загрязнение внеiiiНей среды приводят к пере­
стройке механизмов электромеханического сопряжения и кинети­
ки сократительного акта сердечных мьшщ. Следствием этого про­
цесса может являться ГШiертрофия миокарда, направленная на 
компенсацию сниженной сократительной активности миокарда. 
Хотя относительный вес сердца оказался более чувствительным 
показателем, измененным на всей городской территории, физио­
логические особенности животных из этих популяций лакладьша­
ют оmечаток и на динамику разности индексов печени метамор­

физировавпшх (стадия 53) и достигпшх стадии 54 сеголеток 
R. arvalis и R. temporaria. Причем разброс величин значительно вы­
ше в популяциях из зон много- и малоэтажной застройки (в срав­
нении с животными из загородной популяции и лесопарка), что, по 
нашему мнению, отражает большую нестабильность и разнород­
ность условий обитания в городской черте. 

Наличие положительной связи между динамикой данного по­
казателя у сеголеток R. temporaria в зонах много- и малоэтажной 
застройки говорит о сходстве этого процесса у двух рассматрива­
емых видов, несмотря на б6льшую в целом чувствительность тра­
вяной лягушки (Верпшнин, 1987а) к негативным изменениям сре­
ды в зоне малоэтажной застройки в сравнении с остромордой. 

Проведеиные в то же время физиологические и биофизиче­
ские исследования взрослых остромордых лягушек из популяций 
городских и пригородных территорий показали, что картины зо­
нальных различий в потреблении кислорода и индексов печени, 
а также индексов сердца сеголеток и порога возбуждения мыш­
цы схожи. Это говорит о реальном существовании определен­
ных закономерных изменениях в городских популяциях амфи­
бий и о возможности применении морфафизиологических ин­
дексов для популяционных исследований сдвигов в организме 
животных, происходящих под действием антропогенных факто­
ров при условии массовости изучаемого материала. 

Анализ многолетней динамики данных показателей не толь­
ко свидетельствует о наличии ряда взаимозависимых морфафи­
зиологических особенностей у животных из популяций, располо­
женных на городской территории, но и позволяет говорить о 
специфике динамики этих показателей. Они связаны, на наш 
взгляд, с различиями в уровне обменных процессов, с адаптивны­
ми изменениями, ведущими к дополнительным энерготратам 

(Шварц, 1980), а в отдельных случаях являются следствием реак­
ции организма на высокую загрязненность среды. 
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3.3. ОСНОВНЫЕ МОРФОМЕТРИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ 
АМФИБИЙ И ИХ ИЗМЕНЧИВОСТЪ 

Средовая компонента при формировании основных морфо­
логических признаков амфибий в процессе развития имеет боль­
шое значение, так как эмбриогенез протекает в икринках, име­
ющих хорошо проницаемую белковую оболочку, а весь период 
личиночного развития- во внешней среде нерестовых водоемов. 
Причем начальные условия ранних этапов развития во многом 
определяют особенности всех последующих фаз жизненного 
цикла и фенотипического облика особи. На Т. vulgaris из различ­
ных участков лесопарковой зоны г. Екатеринбурга показано 
(Ищенко, 1966), что не изоляция, а конкретные условия сущест­
вования играют главную роль в дивергенции популяций трито­
нов по основным морфологическим признакам. 

Многофакторвый дисперсионный анализ морфологических 
индексов сибирского углозуба, обыкновенного тритона, остро­
мордой лягушки (за 1977-1981 гг.) выявил некоторые различия 
между популяциями этих видов в зонах с разным уровнем урба­
низации, но отмечаемые фенотипические особенности не связа­
ны с антропогенной трансформацией среды, а отражают специ­
фику конкретных условий развития (размеры водоема, освещен­
ность, температурный режим, плотность, наличие пищевых ре­
сурсов). Та:к, у сибирского углозуба наибольшим своеобразием 
выделяется популяция из Шарташекого лесопарка по индексам 
(L.- L.c.)/L.c. и L./L.cd. (р < 0,0001). У обыкновенного тритона 
популяции зоны малоэтажной застройки выявлены различия по 
индексу (L.- L.c.)/L.c. (р = 0,001), а также половые различия по 
индексу L./L.cd. (р = 0,0001). В популяциях остромордой лягушки 
на территориях с разным уровнем урбанизации отмечен ряд зна­
чимых различий по индексу D.p./C.int. (р = 0,019, между зонами 11 
и Ш, Пи IV, IV и загородной популяцией, табл. 15). 

Наиболее информативным морфологическим показателем 
является длина тела животных (табл. 16). В популяциях травяной 
лягушки и обыкновенного тритона отмечается значимое укруп­
нение размеров тела половозрелых животных с ростом урбани­
зации (р < 0,0001 ир = 0,0057 соответственно), для сибирского уг­
лозуба можно говорить только о тендеiЩИИ к укрупнению раз­
меров тела, причем у R. temporaria размеры самцов в зоне 11 уве­
личиваются более существенно, чем самок, так как для популя­
ций этого вида характерен естественный отбор на более круп-
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Таблица 15 
Морфологические покаэатели (сеголеток) амфибий ю городской черты 

-----
1980 г. 1981 г. 

Зона 

N ЦГ. CV,% N L.ff. CV,% 

Осrромордая лягушка 

11 73 2,58±0,044 14,6 103 2,56±0,034 13,47 
111 20 2,41±0,04 7,48 43 2,51±0,024 6,3 
IV 363 2,65±0,014 10 206 2,61±0,012 10,9 
к 90 2,69±0,027 9,66 190 2,64±0,019 9,9 

Зона N L.Д..с. CV,% N LJL.c. CV,% 

11 73 2,82±0,033 10,11 103 2,6±0,018 6,99 
III 20 2,64±0,047 7,9 43 2,66±0,03 7,7 
IV 363 2,65±0,013 9,0 206 2,64±0,015 8,0 
к 90 2,65±0,022 7,9 190 2,65±0,014 7,4 

Зона N Sp.c.r./D.r.o. CV,% N Sp.c.r./D.r.o. CV,% 

11 73 1,3±0,029 19,1 103 1,22±0,02 17,1 
III 20 1,34±0,038 12,7 43 1,3±0,033 16,6 
IV 363 1,42±0,012 16,5 206 1,33±0,01 11,3 
к 90 1,36±0,018 12,8 190 1,32±0,014 14,3 

Зона N D.p./C.int. CV,% N D.p./C.int. CV,% 

11 73v 2,21±0,08 32,7 103 2,2±0,054 24,8 
III 20 2,09±0,14 30,8 43 2,04±0,13 40,3 
IV 363 2,42±0,04 31,9 206 2,24±0,04 24,4 
к 90 2,26±0,05 20,8 190 2,23±0,41 25,5 

Зона N L±т,мм CV,% N L±т,мм CV,% 

Осrромордая лягушка Обыкновенный тритон 

11 874 16,5±0,09 16,7 43 21,04±0,45 14,0 
111 355 14,6±0,09 11,5 16 19,53±0,88 18,1 
IV 1767 14,5±0,04 12,6 57 19,47±0,26 10,2 
к 892 14,7±0,07 14,0 7 17,84±1,43 21,2 

Зона 
1 

N 
1 

L±т,мм 1 CV,% 11 Зона 
1 

N ! L±т,мм 1 CV,% 

Сибирский уrлозуб Травяная лягушка 

IV 
1 

186 1 25,31±1,15 1 61,7 

11 

11 

1 

132 1 )5,28±0,19 1 13,9 
к 7 1 23,64±0,91 10,2 III 812 12,74±0,08 17,6 

Озерная лягушка 

11 
1 

315 1 27,69±0,63 1 40,6 11 к 1 57 1 21 '13±0,31 1 11,1 



Таблица 16 
Морфwlоrвческве покаэатеJDI (IВpoc.!IЬD особей) амфибий 
вэ rородской черты 

Зона N Самки CV,% N Самцы 

Сибирский уrлозуб (L±m, мм) 

111 2 51,15±5,25 6,7 4 61,63±3,7 
IV 169 56,77±0,57 15,4 198 58,о2±0;53 

к 22 55,26±1,58 9,7 19 57,56±1,70 

(L. - L.c.)/L.c. 

111 1 4,0 4 4,1±0,15 
IV 96 2,59±0,14 51;5 95 2,6±0,14 
к 21 3,88±0,11 13,4 19 3,95±0,14 

L.Д...cd. 

111 1 0,90±0,82 4 4,1±0,03 
IV 96 1,96±0,09 47,1 95 2,64±0,09 
к 21 1,11±0,04 16,8 19 3,95±0,09 

Р.а/Р.р. 

III 1 0,90±0,14 4 0,97±0,04 
IV 96 0,98±0,02 15,3 95 1,01±0,02 
к 21 0,98±0,03 11,9 19 0,95±0,02 

Обыкновенный тритон (L±m, мм) 

11 99 39,77±0,31 7,2 57 37,24±0,41 
111 39 38,47±0,5 8,3 28 37,08±0,59 
IV 42 37,16±0,48 10,2 20 36,82±0,7 
к 14 36,79±0,83 8,4 5· 36,38±1,39 

(L. - L.c.)/L.c. 

11 99 3,38±0,04 13,2 55 3,04±0,06 
111 23 2,77±0,09 14,8 28 2,94±0,11 
IV 42 3,38±0,09 18,4 20 3,14±0,21 
к 15 3,61±0,09 . 10,5 5 3,05±0,33 

L.Д...cd. 

11 99 1 1,00±0,02. 20,9 55 0,87±0,02 
ш 23 1,07±0,11 48;6 28 0,88±0,02 
IV 42 0,99±0,02. 10,6 20 0,91±0,02 
к 15 0,99±0,03 10,3 5 0,80±0,07 

CV,% 

6,2 
11,4 
6~6 

7,2 
52,3 
14,9 

6,1 
47,8 
33,8 

8,6 
14,8 
7,3 

7,1 
8,9 
9,1 
10,8 

13,4 
19,7 
29,2 
24,3 

17,2 
11,4 
8,6 
18,2 



Продолжение табл. 16 

Самки Самцы CV,% 

Р.а/Р.р. 

11 99 1,03±0,01 9,0 55 0,99±0,01 8,4 
111 23 1,00±0,01 6,8 28 1,03±0,02 9,1 
IV 42 1,01±0,01 9,1 20 0,99±0,02 10,2 
к 15 1,02±0,02 6,8 5 1,02±0,03 7,6 

Остромордая лягушка (L±m, мм) 

11 34 45, 19±1 ,15 21,6 38 54,67±1,09 14,8 
111 18 47,11±1,59 13,2 23 52,71±1,40 12,1 
IV 46 49,49±0,99 14,7 72 52,79±0,79 8,7 
к 31 51 ,72±1 ,21 14,2 72 53,43±0,79 10,4 

L.{f. 

11 23 2,19±0,05 12,5 1 26 2,19±0,03 7,5 
111 17 2,12±0,04 7,0 15 2,16±0,04 6,9 
IV 36 2,09±0,03 4,9 17 2,25±0,03 7,5 
к 14 2,17±0,04 4,5 7 2,20±0,03 5,4 

LJL.c. 

11 
1 

23 3,21±0,Q7 11,8 26 3,02±0,08 12,2 
111 17 3,17±0,09 10,9 15 3,22±0,03 3,7 
IV 

1 

36 3,06±0,04 4,6 17 3,29±0,05 10,8 
к 14 3,27±0,07 5,6 7 3,32±0,06 6,3 

Sp.c.r./D.r.o. 

11 23 1,09±0,04 22,2 26 1,00±0,06 12,5 
111 17 1,03±0,03 10,3 15 1,01±0,03 11 '1 
IV 36 1,06±0,04 16,9 17 0,95±0,02 10,9 
к 14 0,98±0,1 1 25,2 7 1,06±0,03 11,7 

1 

D.p./C.int. 
1 

1 11 23 1,75±0,18 1 41,2 26 2,17±0,06 12,7 

1 

111 17 1,69±0,09 20,9 15 1,74±0,08 19,9 
IV 36 1,61±0,12 1 28,1 17 1 ,76±0,05 18,1 
к 14 1,98±0,21 28,0 7 1,97±0,13 23,9 

' 



Окончание табл. 1 6 

Зона N Самки CV,% N Самцы CV,% 

Травяная лягушка (L±m, мм) 

11 3 64,53±5,1 14,9 22 70,67±1,89 14,9 
111 30 57,98±1,62 21,8 60 65,47±1,14 11,7 
IV 27 70,09±1,70 10,3 17 67,84±2,15 9,2 
к 45 53,85±1,32 16,6 41 52,55±1,38 14,8 

Озерная лягушка (L±m, мм) 

11 

1 

26 169,38±3,95 1 33,8 

1 

16 175,21±5,04 

1 

17,3 
к 110 63,71±0,77 13,5 133 59,29±0,70 12,9 

вые размеры самцов (Giacoma et al., 1994). У остромордой лягуш­
ки с усилением антропогенной трансформации среды происхо­
дит уменьшение длины тела самок (р = 0,008), достоверных раз­
личий по размерам тела у самцов нет. Предполагаемые причины 
установленных различий в абсолютных размерах тела взрослых 
и сеголеток мы обсуждаем в разделе, посвященном репродук­
тивной стратегии. 

В зависимости от условий среды и видового состава амфи­
бий, населяющих водоем, формируются фенотипически различ­
ные сеголетки (Шварц, 1972). Экспериментально доказано, что 
различия в условиях содержания личинок приводят к существен­

ному изменению пропорций конечностей сеголеток (Мицкевич, 
1978; Пикулик, 1977). 

Сравнение сеголеток земноводных из разных зон по основ­
ным пропорциям тела в ряде случаев обнаружило достоверные 
отличия по некоторым из рассматриваемых показателей (см. 
табл. 16). Так, сеголетки сибирского углазуба из лесопарка Ка­
линовские разрезы отличались от животных из Шарташекого 
лесопарка по относительному размеру головы (L.- L.c.)/L.c. (F = 
= 10,32, р = 0,0015) и индексу L./L.cd. (F = 20,06, р < 0,0001). Вну­
три шарташекой популяции сеголетки, вышедшие из разных во­
доемов, различались по индексам (L.- L.c.)/L.c. (F = 5,025, р = 
= 0,0002) и Р.а./Р.р. (F = 4,052, р = 0,0014). 

У сеголеток травяной лягушки выявлены различия по индек­
су L./f. (F = 11,947, р = 0,0006) между зонами П и III. Сеголетки 
озерной лягушки, развивавшиеся в условияхнеодинаковой плот­
ности и имеющие разный срок развития, отлИчаются по относи-
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тельному размеру головы. У сеголеток остромордой лягушки 
также обнаружены достоверные отличия по ряду показателей. 
Сохраняется устойчивое различие по относительному размеру 
голени между сеголетками из зон II, III и из лесопарка и загород­
ной популяции (F = 10,42, р < 0,0001), между сеголетками из зо­
ны 11 и из лесопарка и загородной популяции по индексам L./L.c. 
(F = 4,27, р = 0,005) и Sp.c.r./D.r.o. (F = 13,64, р < 0,0001). Наибо­
лее заметно (р = 0,01) по пропорциям тела выделяются сеголет­
ки остромордой лягушки из местообитания по ул. Ползунова 
(зона Il), где развитие завершалось в условиях пересыхания во­
доема при плотности 9,3 личинки на 1 л (Вершинин, 1985а). 
Здесь индексы L./Т., F./Т. и D.p./C.int. оказались иными, чем у се­
галеток из других местообитаний. Сеголетки из зон 11 и IП отли­
чаются по средней длине тела, некоторым пропорциям и фено­
типическим особенностям от сеголеток IV зоны и загородной 
популяции, что вызвано особенностями условий развития личи­
нок (плотностью, температурным режимом, химизмом). Все рас­
смотренные морфаметрические индексы укладываются в преде­
лы, характерные для изучавшихся видов амфибий (Банников и 
др., 1977). В целом резкие изменения в пропорциях тела сеголе­
ток отмечаются редко и связаны со значительными отклонения­

ми в условиях развития. Еще более стабильны морфаметричес­
кие индексы взрослых животных. 

Размеры тела сеголеток из популяций, в разной степени 
подверженных антропогенному воздействию, также значимо 
отличаются у трех видов - обыкновенного тритона, травяной и 
остромордой лягушек (см. табл. 16). Во всех случаях наблюда­
ется увеличение размеров тела с ростом урбанизации (р = 0,037, 
р < 0,0001 и р < 0,0001 соответственно). 

Значения коэффициентов вариации основных морфологиче­
ских показателей сеголеток и взрослых остромордых и травя­
ных лягушек в зонах IV и III низки (относительно загородной по­
пуляции), а в группировках П зоны увеличиваются, передко пре­
вышая показатели для загородной популяции. Диапазон меди­
фикационной изменчивости зависит, с одной стороны, от ла­
бильности структур (точнее, процессов развития) самого орга­
низма, с другой - от разнообразия той среды, в которой истори­
чески развивалея этот организм: если развитие протекало в 

сложной и разнообразной обстановке, то адаптивность структур 
и реакций организма должна захватывать более широкий диапа­
зон изменений (Шмальгаузен, 1983); если общее уменьшение из-

81 



менчивости популяции следует рассматривать как результат уси­

ления отбора в его стабилизирующей форме, то ее увеличение и 
расширение вариационной: кривой есть лишь результат ослабле­
ния отбора. 

Экспериментальное изучение изменчивости размеров тела 
личинок R. arvalis при имитации загрязнения (Бугаева, 1983) 
выявило, что под влиянием растворов фенола, сульфатов на­
трия и медИ, хлорида натрия размеры тела увеличиваются 
вдвое. Поскольку в эксперименте участвовали исходно геноти­
пически близкие кладки, всплеск изменчивости в данном слу­
чае можно объяснить расширением сnектра фенотипической 
реализации генотипа при отклонении условий среды от нор­
мы. У хвостатых, более чувствительных к изменению мест 
обитания (сибирский углозуб, обыкновенный тритон), отмеча­
ется снижение изменчивости в популяциях, подверженных 

максимальной антропогенной нагрузке, где невозможно нор­
мальное воспроизводство. Известны примеры снижения из­
менчивости морфологических признаков у бесхвостых амфи­
бий с ростом антропогенного воздействия (Петрова, 1995). 
Данные по изменчивости основных морфологических показа­
телей амфибий повторяются в течение ряда лет и свидетельст­
вуют, с одной стороны, о наличии адаптивных изменений в по­
пуляциях бурых лягушек в зоне многоэтажной застройки, с 
другой - о значительной неоднородности и появлении новых 
компонентов в условиях местообитаний наиболее урбанизиро­
ванной части города. 

Фенотипические особенности формируются в конкретных 
условиях среды на основе существующей нормы реакции, отра­
жают специфику данного местообитания и в основном не связа­
ны с антропогенной: трансформацией: среды. 

На основании полученных данных можно заключить, что для 
ландшафтов городской черты характерна высокая разнород­
ность среды обитания организмов на сравнительно небольшой 
площади, что приводит к возникновению ряда особенностей в 
процессе роста и развития амфибий. Следовательно, появление 
в некоторых случаях значимых различий в пропорциях тела жи­
вотных из разных популяций говорит о биотопической или мик­
робиотопической специфике средовой компоненты. 

В течение всех лет исследований: картина динамики изменчи­
вости основных морфологических показателей в зависимости от 
уровня урбанизации повторяется и отражает наличие адаптив-
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ных сдвигов в популяциях зоны II (у экологически пластичных 
видов), что выводит их из-под действия факторов, которые ока­
зывают влияние на животных популяций зон 111 и IV. Это кос­
венно подтверждается данными по нервно-мышечной аккомодо­
метрии у остромордой лягушки, свидетельствующими о наличии 
физиологических адаптаций у животных зон 111 и IV и отсутст­
вии таковых в загородной популяции и зоне 11. Динамика измен­
чивости морфологических показателей иллюстрирует экологи­
ческую ригидность видов, не переносящих антропогенную 

трансформацию местообитаний. 



Глава 4 

ОСОБЕННОСfИ ГЕНЕmЧЕСКОЙ СI'РУКТУРЫ 
(на примере городских популяций амфибий) 

Явление полиморфизма известно у многих видов, и за этим 
стоит генетическая неоднородность особей в популяции (Чет­
вериков, 1926), т. е. внешнее отражение« ... скрытого резерва 
внутривидовой изменчивости ... » (Гершензон, 1941), а также 
адаптационного полиморфизма, связанного с фенологически­
ми (или иными) флуктуациями среды или отражающими ис­
торию расселения вида (Тимофеев-Ресовский и др., 1973). 
Случаи нейтрального полиморфизма крайне редки в силу его 
.природы. 

У ряда видов лягушек рода Rana встречается так назьmаемая 
морфа striata, феноТИIIИЧески проявляющаяся в виде светлой 
дорсомедиальной полосы. Анализ генетической природы при­
знака свидетельствует о том, что это - моногенный мутант. 
Доминантный аллель диаллельного аутосомного гена - striata -
определяет наличие полосы (доминирование полное). Такой ва­
риант наследования установлен для R. arvalis (Щупак, 1977 г.) и 
R. ridibunda (Berger, Smielowski, 1982). Аналогичные данные по­
лучены при экспериментальной гибридизации особей японской 
R.limnocharis (Morivaki, 1952) и североамериканского вида бурых 
лягушек R. sylvatica (Browder et al., 1966). Особенности наследо­
вания признака делают его хорошим маркером изменений гене­
тической структуры популяции. 

С.С. Шварц и В.Г. Ищенко (1968) отмечали чувствительность 
особей striata у R. arvalis к заморным явлениям, а также их отно­
сительно высокую энергоемкость. На сеголетках R. arvalis 
Л.Н. Добринекий и Ю.М. Малафеев (1974) обнаружили, что вы­
деление СО2 в единицу времени на 1 г веса у полосатых особей по 
сравнению с морфой maculata выше в 1,5-2 раза, что, по мнению 
авторов, свидетельствует о высоком уровне обменных процессов. 
Г.Г. Рункова (1975) показала, что сеголетки морфы striata у ост­
ромордой лягушки обладают низкой чувствительностью к тирок-
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Рис. 20. Натриевая проница­
емость кожи R. arvalis у бес­
полосых особей (/) и морф 
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ет (Ищенко, 1978б) высокую миграциоюiую способность и засу­
хоустойчивость. Для полосатых особей R. macrocnemis установле­
но высокое среднее содержание гемоглобина в крови (Ищенко, 
1978б). С.А. Шарыгин (1980), обнаружив у R. arvalis значительно 
меньшее содержание ряда металлов в организме striata (только 
железа вдвое больше), предположил наличие связи встречаемос­
ти этой морфы на Урале с геохимией среды. Нами неоднократно 
отмечался рост доли морфы striata в популяциях на антропогенно 
измененных территориях. А.В. Леденцов (1990) отмечал раннее 
половое созревание и короткую общую продолжительность жиз­
ни у особей striata остромордой лягушки. Изучение натриевой 
проницаемости кожи R. arvalis (наши данные) показало серьезное 
(F = 5,39, р < 0,0023) ее снижение (более чем в три раза) у полоса­
тых особей (рис. 20). 

Механизм снижения проницаемости пока не изучен, но ис­
следование биоаккумуляции у остромордых лягушек показало, 
что животные морфы striata накапливают в пять раз меньше 90Sr, 
чем бесполосые (наши данные), марганца- в 3,5 раза, хрома- в 
5, никеля- в 4, олова- в 6, цинка -в 2,5 (Шарыгин, 1980). 

Обнаруженная особенность кожи особей striata позволила со­
вершенно по-новому взглянуть на специфику ее физиологии. 
Снижение кожной проницаемости для целого ряда веществ 
(в том числе, вероятно, для кислорода) вызвало усиление роли 
легочного дыхания, что привело к увеличению кислородной ем­
кости крови за счет роста уровня гемоглобина. Высокое содер­
жание гемоглобина и обусловило высокие концентрации железа 
в организме striata. Наши исследования показали, что для данной 
морфы у сеголеток R. arvalis (рис. 21) и R. ridibunda исходный 
уровень предшественников эритроцитов в крови значимо ниже, 

чем у бесполосых животных (F = 3,87, р = 0,01 и F = 13,85, р = 
= 0,0003 соответственно). 
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Рис. 21. Доля предшественников эрИ1')Юцитов у бесполосых особей (1) 
и морфы striata (2) сеголеток R. arvalis 
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Рис. 22. Доля малодифференцированных нейтрофилов у бесполосых 
особей(/) и морфы striata (2) сеголеток R. arvalis 



Таблица 17 
Средний возраст половозрелых R. arvalis, лет 

Зона Бесполосые N Striata N 

11 3,2±0,33 14 2,7±0,37 11 
III 3,4±0,41 9 2,7±0,39 10 
IV 3,3±0,32 15 2,6±0,37 11 
к 3,1 ±0,21 33 3,0±0,39 10 

Кроме того, у полосатых особей сеголеток R. arvalis доля ма­
лодифференцированных форм нейтрофилов в зонах наиболь­
шей антропогенной нагрузки меньше, чем у бесполосых (F = 
= 3,20, р = 0,023) (рис. 22), в то время как количество зрелых 
форм нейтрофилов у обеих морф одинаково. Вероятно, интен­
сивность метаболических процессов, характерная для особей 
морфы striata, определяет высокую скорость созревания фор­
менных элементов крови, чем и обусловлена низкая доля незре­
лых форм эритроцитов и нейтрофилов. 

Интенсификация функции легких ведет к повышению уров­
ня метаболических процессов и, как следствие, сокращению 
общей продолжительности жизни- 2,8±0,16 года (n = 71) про­
тив 3,3±0,19 (n = 42) (F = 4,11, р < 0,0451) (табл. 17). Укороче­
ние длительности жизненного цикла животных полосатой мор­
фы способствует увеличению скорости эволюционных преоб­
разований. 

Возможно, еще одним следствием высокой скорости обмен­
ных процессов стало снижение порога нервной возбудимости у 
особей striata. Сравнительный анализ возбудимости нервной тка­
ни R. arvalis выявил, что у полосатых животных порог возбужде­
ния ниже 0,39±0,04 (F = 5,49, р = 0,02, n = 59), чем у бесполосых 
(0,53±0,04). 

Относительно слабая способность к биоаккумуляции обусло­
вила увеличение частоты встречаемости морфы striata на терри­
ториях естественных и искусственных геохимических аномалий. 
Как уже отмечалось, на территориях с низким уровнем антропо­
генной трансформации среды встречаемость морфы striata в по­
пуляциях, как правило, ниже (табл. 18) у остромордой и озерной 
лягушек (р = 0,05 и 0,001). 

У симпатричного R. arvalis вида - R. temporaria полосатая 
морфа отсутствует (Ищещо, 1978б). Вероятно, эта морфа была 
утрачена предками травяной лягушки, так как зимующие особи 
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Таблица 18 
Встречаемость морфы striata на rородской территории, % 

Зона 

Вид 

11 ш IV к 

R. arvalis 
взрослые 42,05 (n = 88) 42,86 (n = 42) 34,65 (n = 127) 22,02 (n = 1 09) 
сеголетки 44,73 (n = 2611) 37,55 (n = 514) 29,26 (n = 3835) 19,51 (n = 2466) 

R. ridibunda 
взрослые 89,36 (n = 47) 92 (n = 25) О (n = 19) Нет данных* 

сеголетки 47,1 (n = 797) 26,7 (n = 30) О (n =57) " 

• R. ridibunda - вид-вселенец, не встречающийСII вне города. 

этой ляrушки выдерживают гипоксию, используя кожное дыха­
ние (Вoutilier et al., 1997). Зимовка у R. temporaria протекает, как 
правило, на дне водоемов, у R. arvalis- на суше (Северцов и др., 
1998), а при заморных явлениях особи striata наиболее уязвимы 
(Шварц, Ищенко, 1968). 

Уменьшение численности травяной лягушки и преобладание 
остромордой в антропогенных ландшафтах отмечались неодно­
кратно (Гаранин, 1964). Высокая устойчивость к антропогенной 
трансформации среды характерна для R. arvalis и R. ridibunda -
видов, обладающих таким генетическим вариантом, как морфа 
striata. Можно сказать, что особи с дорсомедиальной полосой 
преадаптированы к геохимическим аномалиям среды. По наше­
му мнению, это один из наиболее ярких примеров стратегии 
адаптациогенеза к новым условиям среды, когда некоторые чер­

ты популяционного полиморфизма дают возможность виду ус­
пешно существовать в современных экосистемах. Представлен­
ные выше результаты позволяют по-новому взглянуть на весь 

комплекс особенностей морфы striata. 
Таким образом, различия в полиморфизме близких видов от­

ражают видовую специфику путей адаптациогенеза, могут вли­
ять на успех существования и воспроизводства популяций в усло­
виях мозаичных антропогенных ландшафтов и способны значи­
тельно влиятьна их дальнейшую эволюционную судьбу в усло­
виях современной биосферы. 



Глава 5 

ДЕМОГРАФИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ПОПУЛЯЦИЙ 

5.1. ВОЗРАСI'НАЯ СI'РУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ ЩЕЛКУНОВ 

При изучении любой группы животных наиболее важны све­
дения о возрастной структуре популяции, так как на их основе 
определяются темпы воспроизводства, смертности, роста, дли­

тельности жизненного цикла и ряд других популяционных харак­

теристик (Шварц, 1965). Специфика возрастного состава группы 
производителей и соотношение полов - один из основных меха­
низмов приспособления животных к конкретны~ условиям сре­
ды их обитания, влияющий на особенности и успех размножения. 
Характеристика возрастной структуры популяции не исчерпы­
вается численными соотношениями различных возрастных 

групп; ее специфичность определяется скоростью обновления 
популяции, биологической спецификой различных возрастных 
групп, отдельных генераций животных и своеобразием реакций 
животных разных возрастов на периодические и непериодичес­

кие флуктуации внешней среды (Оленев, 1991). 
Продолжительность жизненного цикла Elateridae складыва­

ется из длительности жизни личинки и имаго. Почваобитаю­
щие личинки щелкунов развиваются в течение 3-5 лет. Сроки 
развития, а следовательно, и длительность всего жизненного 

цикла у пойкилотермных животных в значительной мере опре­
деляются температурным режимом, который в свою очередь 
зависит от широтной и вертикальной поясности, а также от 
ландшафтно-климатических характеристик локальных место­
обитаний. Наиболее используемый метод оценки возрастной 
структуры щелкунов (как и у целого ряда других беспозвоноч­
ных) - анализ размерных характеристик личиночных популя­
ций. В целях получения сведений о размерно-возрастных осо­
бенностях разных генераций многие исслеДователи (Черепа­
нов, 1957, 1965; Циновский, Егина, 196la, б; Долин, 1964; Еги­
на, 1964) изучали развитие личинок разных видов элатерид в 

89 



2-й 3-й 

Возраст личинок, лет 

Рис. 23. Выживаемость 
личинок S. aeneus генера­
ции 1993 r. (южная тайга): 
Зона: и,.,, И,.2 - IIМIIaRТНall, Б., -

буферна11, Ф.,- фоповаJI 

лабораторных и по­
левых условиях. На 
основании инфор­
мативных меристи­

ческих показателей 
(длина тела и ширина головы) для ряда видов (S. aeneus, 
Ag. obscurus) выделены размерно-возрастные группы (Черепа­
нов, 1957; Долин, 1964). 
Мы проанализировали возрастную структуру проволочников 

S. aeneus, основываясь на размерных классах, предложенных для 
этого вида (Черепанов, 1951 ), из популяций, населяющих перечис­
леmlые выше местообитания южно-таежной подзоны с различ­
ным уровнем антропогеiПIЪIХ преобразований за 1993-1996 гг. 
Рассматривали выживаемость личинок генерации 1993 г. до окук­
ливания. ЛИчинок первого года не учитьшали в анализе вследст­
вие маленьких размеров и соответственно сложности обнаруже­
ния. На рис. 23 представлен ход выживаемости личинок в место­
обитаниях разной степени трансформации. Видно, что во всех 
преобразованнъiх местообитаниях выживаемость личинок от вто­
рого года развития к третьему вьnпе, чем в фоновой зоне. Можно 
полагать, что вследствие высокого отхода на самых ранних стади­

ях онтогенеза (яйцо, личинка nервого года развития) в nреобразо­
ваннъiХ биотопах остаются наиболее устойчивые особи. К фи­
налънъiм стадиям онтогенеза nриходит сходное количество осо­

бей, но различным путем, что может обусловливать различия в 
генетической структуре популяций животных. 

5.2. СООmОШЕНИЕ ПОЛОВ И ИЗМЕНЕНИЕ 
РЕПРОДУКТИВНОГО ПОТЕIЩИАЛА ELATERIDAE 

Регуляция половой структуры популяций играет очень 
важную роль во всем многообразии сложнейших внутриnопу­
ляционных процессов. Наряду с этим именно динамика поло­
вой структуры популяций животных считается наименее изу­
ченным аспектом популяционной регуляции (Большаков, Ку­
банцев, 1990). 
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Специфика воспроизводства в значительной степени опреде­
ляется составом, численностью и состоянием репродуктивной 
части популяции. Оптимальное соотношение полов и возраст­
ной состав группы производителей являются одним из основных 
механизмов приспособления животных к конкретным условиям 
среды их обитания, влияют на особенности и успех размноже­
ния. Принято считать, что исходное соотношение полов в потом­
стве естественных популяций животных, как правило, близко 
1:1, и встречающиеся отклонения могут быть как следствием не­
равномерной смертности разных полов, так и различий в актив­
ности самцов и самок, избирательности отлова, сезонной дина­
мики популяционной структуры (Duellman, Trueb, 1986). 

Так, на популяциях жужелиц, населяющих заказник «Пред­
уралъе», показано наличие сезонных флуктуаций в соотношении 
полов у целого ряда массовых видов (Воронин, 1983, 1991). У ста­
новлено, что изменения соотношения полов в популяциях 

Pterostichus melanarius Ill. и Р. niger Schall. имеют сходный харак­
тер: доля самцов в первую половину периода интенсивного раз­

множения повьПIIается, а затем существенно снижается. У жуже­
лицы Harpalus (= Pseudoophonus) rufipes Deg. наблюдается иная 
динамика соотношения полов: в период размножения снижается 

доля самцов. 

Как правило, идентификация пола возможна лишь с опреде­
ленных стадий онтогенеза, и в нашей работе приведены данные 
по соотношению полов у имаго в популяциях D. marginatus для 
буферной и фоновой зон южной тайги. В буферной зоне величи­
на полового индекса (отношение количества самцов к количест­
ву самок) составляет 0,29, что значительно ниже, чем в фоновой, 
где половой индекс равен 0,87. Это может быть обусловлено как 
большей смертностью самцов, связанной с их высокой воспри­
имчивостью и свидетельствующей о дифференцированном воз­
действии данного типа загрязнений на животных разного пола, 
так и иными причинами. Снижение доли самцов в популяциях 
имиактной зоны имеет свое объяснение -относительно высокая 
смертность самцов не снижает репродуктивный потенциал попу­
ляции. Сходные тенденции известны также для некоторых видов 
жужелиц (Чумаков, 1988). 

Соотношение полов, фертильность и плодовитость особей -
показатели, из которых во многом складывается репродуктив­

ный потенциал популяции. Плодовитость самок - одна из важ­
нейших характеристик популяции, определяющая способность 
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животных к воспроизводству в течение продолжительного вре­

мени (Шмальгаузен, 1983). Для щелкунов, как и многих других 
беспозвоночных, потомство которых в значительной мере зави­
сит от абиотических факторов, важное значение имеет число яиц 
в кладке. Из общих представлений о репродуктивной стратегии 
популяций следует, что при антропогенных воздействиях преиму­
щества должны получать особи с высокой плодовитостью при 
небольтих размерах яйца, что соответствует классической 
R-стратегии (MacArthш, Wilson, 1967; Piank:a, 1970). Хотя возмо­
жен и другой сценарий- в условиях ограниченных природных ре­
сурсов иреимущество во внугривидовой конкуренции получают 
особи, менее истощенные процессами, связанными с размноже­
нием, т. е. идущие по пути энергосбережения, а следовательно, 
обладающие низкой плодовитостью (Шмальгаузен, 1983). 

Многочисленные лабораторные исследования с имитацией 
атмосферных загрязнений показали как понижение, так и повы­
шение плодовитости самок различных видов насекомых (Кирил­
лова, 1972; Голутвин и др., 1981, 1983; Катаев и др., 1981; Сели­
ховкин, 1981; Kohler, 1984; Кrawczyk, 1985). На дрозофиле экспе­
риментально обнаружена возможность стерилизующего дейст­
вия сернистого ангидрида (Yoon et al., 1981). 

Как было показапо выше, в трапсформированных биотопах 
средней и южной тайги растут доля и динамическая плотность 
личинок вида S. aeneus, характеризующегося относительно вы­
сокой плодовитостью (200--600 яиц на самку) (Гурьева, 1979). 
Вследствие откладьmапия яиц порциями в полевых условиях за­
труднительно определить абсолютную плодовитость отдельной 
самки. При вскрытии самок обнаруживали яйца разной степени 
зрелости (197-411 шт.). В изучаемых нами местообитаниях даже 
в период лёта встречается небольтое количество имаго. Таким 
образом, этот вид благодаря пордионной откладке ЯIЩ получает 
преимущество на трансформированных территориях. В то же 
время низкая численность взрослых особей, очевидно, свиде­
тельствует о высокой эмбриональной и личиночной смертности. 

При вскрытии самок D. marginatus обнаруживали яйца одной 
степени созревания (23-78 шт.). Этот аспект требует дополни­
тельного изучения. Но, возможно, ограниченное проникновение 
вида в нарушенные местообитания связано с более низкой пло­
довитостью и единовременной откладкой яиц, что предъявляет 
более жесткие требования к гидратермическому режиму мест 
эмбрионального и личиночного развития. 
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Рис. 24. Средний размер яйца 
D. marginatus в подзонах средней 

(БJ и южной (Б.,, Ф.,) тайги 

Сравнение диаметра 
яиц D. marginatus из двух 
биотопов южной тайги 
(фоновая и буферная зо­
ны) и одного из средней 

t' 0,72 

~$ 
!;i • 0,68 
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<U 
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тайги (буферная зона) показало, что средний диаметр яйца зна­
чимо (F = 126, р << 0,0001) ниже в буферной зоне. Установлено, 
что в первом случае наряду с расширением nределов изменчиво­

сти показателя (0,2-0,83 мм) уменьшается средний размер яйца 
(рис. 24 ). Это может свидетельствовать о снижении количества 
nитательных веществ в организме производителей из-за расхода 
на физиологические адаптации. Для животных из буферной зо­
ны средней тайги средний диаметр яйца и пределы его изменчи­
вости практически совnадают с таковыми для самок из популя­

ции фоновой территории южной тайги (0,72±0,08 мм). На наш 
взгляд, это свидетельствует о иреобразовании репродуктивной 
стратегии в случае длительного постоянного техногеиного воз­

действия, что подтверждается рядом других биоценотических и 
популяционных показателей, обсуждавши:хся выше. 

Таким образом, выбросы медеплавильных комбинатов, кро­
ме прямого загрязнения, ведут к трансформации среды обитания 
животных, причем происходит изменение таких важных популя­

ционных параметров доминирующих видов щелкунов, как соот­

ношение полов, снижение диаметра яиц, что свидетельствует о 

наличии определенньп изменений репродуктивной стратегии 
при таком типе техногеиного воздействия и требует дополни­
тельного изучения. 

5.3. СООТНОШЕНИЕ ПОЛОВ, 
ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТЬ ЖИЗНИ АМФИБИЙ 
И СТЕПЕНЬ УРБАНИЗАЦИИ 

Оценка соотношения полов у амфибий по суммарным дан­
ным показала, что у сеголеток R. arvalis и R. ridibunda отношение 
числа самцов к количеству самок близко к единице с незначи­
тельным преобладанием самцов в зоне 11 (52,1 и 54,9% соответ­
ственно). У R. temporaria среди сеголеток несколько больше са" 
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мок- в зоне 11 самцов 43,9 %. В популяциях остромордой лягуш­
ки из зоны многоэтажной застройки близкое к единице соотно­
шение полов сохраняется и у взрослых особей, тогда как в дру­
гих зонах отмечается существенное (р = 0,05- 0,001) изменение 
соотношения в сторону самцов. 

Если учесть, что при отловах взрослых особей, особенно в ве­
сеннее время, всегда больше самцов, так как самки, отметав ик­
ру, уходят с нерестилищ, то этим можно объяснить преобладание 
самцов в выборках остромордых лягушек из контрольной попу­
ляции и лесопарковой зоны (69,2 и 61 % соответственно). 
Поскольку отловы в популяциях всех зон проводились в одно и то 
же время одинаковыми методами, можно полагать, что доля сам­

цов в популяциях зоны П реально меньше - 52,8 % (р < 0,05), чем 
в контроле, что имеет свое объяснение: относительно высокая 
смертность самцов не снижает репродуктивный потенциал попу­
ляции, хотя в том случае, когда самец оплодотворяет несколько 

кладок, количество оплодотворенных яиц снижается. Значимых 
различий в возрасте самцов и самок из популяций зон с разным 
уровнем урбанизации не выявлено. Средний возраст самок в зоне 
П - 3,0±0,45 (n = 5), в зоне 111 - 3,5±0,71 (п = 8), в зоне IV -
3,14±0,63 (п = 7), в загородной популяции - 3,27±0,33 (n = 11); 
средний возраст самцов - 3,0±0,21 (п = 20), 3,11±0,31 (n = 9), 
3,24±0,25 (п = 17) и 3,1±0,2 (n = 30) лет соответственно. 

У обыкновенного тритона соотношение полов в популяциях 
всех зон сдвинуто в сторону самок, причем наибольший сдвиг от­
мечен в загородной популяции: доля самцов в зоне II - 36,5 %, в 
контрольной популяции - 26,3 %; значимых отличий между по­
пуляциями тритона из зон с разным уровнем урбанизации не вы­
явлено. Аналогичное соотношение отмечается в популяциях 
обыкновенного тритона в Лондоне (Griffith, 1984); G. ВеН (1977) 
отмечает низкую выживаемость самцов Т. vulgaris относительно 
самок. Это может быть обусловлено как большей смертностью 
самцов, так и иными причинами. С другой стороны, нами отме­
чены крайние случаи, когда число самцов в локальной группи­
ровке в 16 раз меньше числа самок, что может быть связано с по­
вышенной привлекательностью самцов в брачном наряде, кото­
рых отлавливают для продажи. 

У более чувствительных к изменению биотопов видов -
сибирского углазуба и травяной лягушки - в популяциях из наи­
более трансформированных биотопов соотношение, напро­
тив, смещено в сторону преобладания самцов - 66,67 % и 88 % 
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(р < 0,001) соответствеmю в сравнении с загородными популяци­
ями (46,3% и 46,2 %), что может быть вызвано большей воспри­
имчивостью самок этих видов к изменениям окружающей среды 
и говорит об их низких потенциальных возможностях для успеш­
ного воспроизводства на территориях городских агломераций. 
Доля самок в популяциях травяной лягушки из зон II и ПI отно­
сительно сеголеток значительно (р < 0,001) снижается. В город­
ских популяциях R. temporaria в Великобритании также отмече­
но резкое снижение доли самок (Cummins, 1989а). Предельный 
возраст R. temporaria в зоне П составляет 4 года {2,8±0,18; n = 11) 
у самцов и 3 года- у самок (3,0±0; n = 2), в зоне Ш- 7 (3,96±0,22; 
n = 28) и 5 (4,08±0,29; n = 12) лет соответственно, тогда как в ле­
сопарковой зоне различий в предельном возрасте самцов и са­
мок нет- 6 лет {4,0±0,26; n = 17 и 4,19±0,19; n = 27 соответствен­
но) (Вершинин, Волегова, 1993). Максимальная продолжитель­
ность жизни травяной лягушки в природных популяциях Средне­
го Урала- 8 лет (lshchenko, 1993). 

Дисперсионный анализ показал наличие значимых различий 
в возрасте R. temporaria в зависимости от уровня урбанизации 
(F = 4,056, р = 0,02). В естественных популяциях сибирского уr­
лозуба, обитающих в экстремальных условиях за Полярным 
кругом, средний возраст самцов в период размножения состав­
лял 4,62 года, самок- 3,96 (Ищенко, Берман, 1995). В литерату­
ре приводятся случаи, когда у самок озерной лягушки, зимую­
щих в загрязненных водоемах, обнаруживаются распад и пора­
жение яичников (Косарева, Васюков, 1976). Изменения в химиз­
ме среды нерестовых водоемов могут приводить к сбоям функ­
ций репродуктивного аппарата самок (Hazelwood, 1970). В яич­
никах и икре отмечаются наибольшие (в сравнении с другими 
внутренними органами) концентрации железа, магния, меди, 
цинка (Мисюра, 1989). Существуют также половые различия в 
биоаккумуляции радионуклидов (Усачев и др., 1993). Гибель мо­
жет наступать в период размножения из-за мобилизации токси­
нов, накопленных ранее в жировых тканях (Honegger, 1978). За­
грязнение водоемов пестицидами и промвыбросами влияет на 
репродуктивную систему самок озерной лягушки, способствуя 
высокой чувствительности самок к загрязнению и более интен­
сивной смертности (Кубанцев, Жукова, 1994), По нашим дан­
ным, доля самок у взрослых R. ridibunda значимо (р < 0,05) сни­
жается относительно сеголеток - с 54,9 до 38,09 %. Примеры 
смещения соотношения полов вследствие избирательной токси-
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ческой элиминации самок под действием техногеиных факторов 
известны и для других групп позвоночных (Лукьянова, 1990). На 
территории Нижнего Новгорода, где в силу большого количест­
ва мест для зимовки (чистых неиромерзающих ключей) травяная 
лягушка широко распространена, в урбанизированных районах 
отмечено отсутствие лягушек старших возрастных групп (Уша­
ков и др., 1982), половая структура меняется в сторону численно­
го преобладания самок. Аналогичные изменения в соотношении 
полов отмечены в популяциях краснобрюхой жерлянки при пес­
тидидном загрязнении водоемов (Пескова, 1995), а также у 
обыкновенной жабы в связи с осушением, ведущим к уничтоже­
нию мест размножения (Sinsch et al., 1980). 

Известно, что в экстремальных условиях смертность самцов 
несколько выше, чем самок (если восприимчивость и тех и дру­
гих к действующему фактору одинакова). Поэтому у видов, ус­
пешно воспроизводящихся на городских территориях, количест­

венное преобладание самок в популяциях, обитающих в экстре­
мальных условиях, вполне объяснимо, стратегически выгодно и 
служит увеличению репродуктивного потенциала популяции. 

Сокращение продолжительности жизни самок травяной лягуш­
ки в популяциях зоны II может быть связано с ростом репродук­
тивного усилия в условиях урбанизации. 

Соотношение полов и продолжительность жизни отражают 
перспективы осуществления воспроизводства и репродуктивное 

усилие популяции данного вида в конкретных условиях среды, а 

следовательно, и самого существования этой популяции. 

5.4. плодовитосrъ АМФИБий 
И ИЗМЕНЧИВОСfЪ РАЗМЕРОВ ЯИЦ 

Плодовитость - одна из важнейших характеристик популя­
ции, определяющая способность к воспроизводству в течение 
длительного времени. 

Для земноводных, потомство которых в высокой степени за­
висит от абиотических факторов, важное значение имеет число 
яиц в кладке, компенсирующее высокую смертность личинок и 

эмбрионов на ранних стадиях развития. Таким образом, уровень 
воспроизводства популяций амфибий, с одной стороны, в значи­
тельной степени зависит от абиотических факторов, с другой -
является функцией биотического потенциала: размерно-возра­
стной структуры популяции, состояния группы производителей, 
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скорости полового созревания, резерва питательных веществ 

(жирности гонад, уровня гликогена в печени), продолжительно­
сти генеративной фазы жизненного цикла, количества и разме­
ров икринок в кладке. 

Следовательно, репродуктивная стратегия популяции пред­
ставляет собой баланс между перечисленными показателями. 
Н.М. Wilbur (1977а) определил репродуктивную стратегию как 
набор репродуктивных тактик, возникших на основе отбора как 
адаптации, способствующей наибольшему вкладу каждой гене­
рации в численность потомства. Каждая стратеmя предполагает 
компромисс при распределении ресурса между текущим и после­

дующим поколениями. ВьП'ода размножения в текущий момент 
определяется энергетической стоимостью роста взрослой особи, 
будущей плодовитостью и выживаемостью взрослой особи. Це­
на может включать в себя риск mбели особи непосредственно в 
период размножения или снижение продолжительности жизни 

взрослой особи, вызьmаемое перераспределением ресурса с за­
трат на поддерживающий обмен (энерmя существования) на по­
требности текущего размножения. Существенным фактором, 
определяющим репродуктивную стратегию, является предсказу­

емость состояния среды на каждой стадии жизненного цикла (в 
особенности на ранних) (Crump, 1984а), главным образом баланс 
между плодовитостью и средними размерами потомства 

(Brockelman, 1975; Smith, 1983), что отражает энерготраты на 
размножение и адаптивность потомства и родителей. Общие 
траты на репродукцию также могут варьировать (Wilbur, 1977а). 

В условиях антропогенных ландшафтов в популяциях амфи­
бий наблюдается исчезновение старших возрастных групп из-за 
высокой загрязненности и существенной интенсификации об­
менных процессов. Преимущества в таких условиях должны по­
лучать раннее половое созревание, одноразовое икрометание и 

высокая плодовитость при небольтих размерах яйца, что соот­
ветствует классической R-стратегии (MacArthur, Wilson, 1967; 
Pianka, 1970). 

К настоящему времени имеются факты о том, что у ряда ви­
дов бесхвостых амфибий отмечается увеличение числа икринок 
в кладках при ухудшении условий в результате антропогенного 
изменения среды (Аврамова, 1978). Известно, что плодовитость 
земноводных, как и многих других групп позвоночных (Hickey, 
1960), зависит от размеров (Henderson, 1961; Oplinger, 1966) и воз­
раста производителей. Плодовитость положительно скоррели-
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рована с размерами самок у многих видов земноводных (Banks, 
ВееЬее, 1986; McCoid, Fritts, 1989). Содержание жира в организ­
ме, количество гликогена в печени и общая калорийность влия­
ют на число икринок в кладке амфибий (Аврамова и др., 1977). 
Содержание липядов в организме производителей Rana- один из 
факторов репродуктивной динамики популяций (Viegas et al., 
1993). У чесночниц с возрастом повьПIIаются количество липя­
дов и общая калорийность производител ей, что непосредственно 
определяет увеличение числа отложенных икринок (Бобылев, 
1980). Одновозрастные амфибии обычно крупнее в городских 
группировках, чем в естественных популяциях (Ушаков и др., 
1982; Вершинин, 1983б; Гоголева, 1985), однако, несмотря на бо­
лее высокие темпы роста амфибий в загрязненных водоемах, от­
мечено снижение абсолютной и относительной плодовитости 
(Бобылев, 1985), что связано с изменениями в фракционном со­
ставе липидов у животных (Мисюра, 1989). При низком уровне 
жирности гонад, гликогена печени и малой общей калорийности 
происходит задержка созревания самок на год (Аврамова и др., 
1977). Умеренное или слабое питание вызывает достоверное 
увеличение числа атретических овоцитов и редукцию массы яич­

ников у R. cyanophlyctis (Saidapur, Prasadmurthv, 1988). 
Снижение плодовитости в условиях урбанизации, вероятно, 

отражает сокращение резерва питательных веществ у произво­

дителей. Частичная адаптация амфибий к загрязнению происхо­
дит за счет энергетических запасов организма (Тарасенко, Тара­
сенко, 1988). Экспериментально показано, что воздействие хи­
мических веществ приводит к уменьшению количества желтка и 

клеток гранулезы в фолликулах. шпорцевых лягушек (Pramoda, 
Saidapur, 1986). При сильном антропогенном воздействии у рыб 
отмечается массовая резорбция икры (Кошелев, 1988). Измене­
ние плодовитости земноводных в ту или иную сторону может ха­

рактеризовать глубину деструктивных процессов в сообществе 
(Бобылев, 1989; Вершинин, 1995а, б). Наши исследования дина­
мики плодовитости сибирского углозуба на ранних стадиях ант­
ропогенной трансформации лесных экосистем показали, что 
снижение плодовитости под влиянием усиливающейся рекреаци­
онной нагрузки положительно скоррелировано с падением чис­
ленности размножающихся животных, не зависит от размеров 

производителей, а также сопровождается расширением преде­
лов изменчивости и увеличением доли асимметричных кладок 

(Вершинин, 1990а). 
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Как и у многих видов земноводных, плодовитосгъ S. keyser­
lingii в естесгвенных популяциях определяется размерами, возра­
стом производителей, а также еще рядом причин и положитель­
но (Бикбаева, 1987) скоррелирована с размерами самок (r = +0,61, 
tz = 3,79). Плодовитосгъ сибирского углозуба в различных частях 
ареала значительно варьирует: в окрестностях г. Якутска среднее 
количесгво икринок в кладке- 112 (Ларионов, 1976), на Сахали­
не- 80 (Басарукин, Боркин, 1984), в Пермской области -143±6,8 
(Болотников и др., 1977). По данным В.Г. Шагаевой с соавт. 
(1981), среднее количесгво икринок в шнуре углозуба из талиц­
кой популяции (Свердловская обл.) составляет 85±14. По напmм 
данным, плодовитосгъ сибирского углозуба в популяции лесопар­
кового пояса г. Челябинска - 68,8±2,3 икринки на один шнур. 
Многолетние учеты числа яиц в шнуре в популяциях из пригоро­
да г. Екатеринбурга показали, что эта величина неодинакова и 
колеблется год от года около значений, характерных для каждой 
конкретной популяции. В популяции углозуба, обитающего в 
Шарташеком лесопарке, было обнаружено закономерное сниже­
ние среднего количесгва икринок в шнуре- со 102 в 1977 г. до 
63,3 в 1981 г., после чего число яиц стало флуктуировать около 
другой средней величины (табл. 19). 

Для этой же популяции по данным за 1959-1965 гг. (Ищенко, 
1968) среднее количесгво икринок в кладке составляло 208 IIIТ. 
(максимум - 250). По нашим данным, в 1977 г. оно равнялось 
198,2 (228), а в год с минимальной плодовитосгъю (1986)- 112,1 
(187) IIIТ. Изменение средней длины тела самок по годам несуще­
сгвенно и достоверно не связано с изменением среднего числа 

яиц в шнуре (r = +0,22, lz = 0,38). Мы не располагаем материала­
ми по изменению средней длины тела производителей в других 
изучаемых популяциях, поэтому для трех последних районов 
обитания приведены суммарные данные за 1980--с1981 гг. 

Снижение плодовитости сибирского углозуба в шарташекой 
популяции, по-видимому, носит необратимый характер и поло­
жительно (r = +0, 78, lz = 3,48) скоррелировано с падением числен­
ности размножающихся животных. Вероятно, этот процесс ана­
логичен изменениям, происходящим в воспроизводсгве рыб при 
антропогенном воздейсгвии: темпы воспроизводсгва младших 
возрастов ускоряются, а темпы размножения старших замедля­

ются в связи с увеличением энергозатрат. При стабильном ухуд­
шении условий среды (как уже отмечалось) происходит массовая 
резорбция икры (Кошелев, 1988). Снижение плодовитости отме-
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Таблица 19 
Плодовитость в rородских попушщиих амфибий (количество яиц) 

Год 
Многоэтажпая Малоэтажная 

Лесопарк 
Загородный 

эасrройка застройка учаего к 

Остромордая лягушка 

1978 Нетданных 1098±79,8 1200,0±200 
(1620 -440) (1400- 1000) 

n=20 n=20 
1980 888,5±55,7 1165,5±167 1211,0±148,3 1372±91,1 

(944- 833) (1333- 1000) (1774- 800) (2286- 571) 
n=2 n=2 n=5 n= 28 

1981 1022,6±83,4 1001±125,6 989,3±47,2 1049±44 
(2222- 167) (2000-500) (2500- 333) (1700- 200) 

n =41 n = 12 n= 83 n=58 

1982 994±53,6 1099±59,6 1213±40,6 1167±73 
(2000-100) (2000-600) (1800- 300) (1333 -1000) 

n =52 n =51 n =73 n=5 
1984 1146,6±68,4 1192,6±70,9 1319±78,8 Нетданных 

(2000-400) (1900- 600) (1867- 100) 
n= 52 n = 19 n=23 

1985 907,3±23 1064,5±27,4 1128±28,6 545±11,5 
(1750-286) (1556 -429) (3000-450) (558- 532) 

n = 119 n=54 n = 144 n=2 
1986 947,0±22,5 965,6±67,4 11 30,9±41 ,6 1427,6±62,7 

(1750- 140) (1600- 500) (1556- 667) (21 00- 1000) 
n = 122 n = 16 n= 33 n = 31 

1987 1027,8±30,7 924,5±99,7 1109,1±29,2 1157,0±98,1 
(1500- 667) (1500- 450) (2333 -750) (3000- 600) 

n=62 n = 12 n = 72 n = 18 

1988 996,3±25,8 917,8±47,6 1024,6±71,8 1 022,0±26,6 
(1667- 100) (1500- 500) (1444- 200) (1300- 800) 

n=80 n=20 n = 19 n = 18 
1989 749,6±47,8 933,4±53,4 989,2±19,3 1031 ,9±43,8 

(1600- 300) (1200- 400) (1200-700) (1545- 800) 
n=40 n = 14 n = 39 n=20 

1990 786,5±31,6 922,1±70,6 933,5±34,8 1010,4±21,8 
(1333- 600) (2000- 500) (1400- 444) (1300- 800) 

n= 55 n = 19 n = 33 n =51 
1991 967,0±23,6 1 019,8±28,8 916,4±44,2 999,1±28,4 

(1300- 500) (1200- 800) (1500-400) (1154- 920) 
n=53 n = 18 n= 39 n = 10 



Продолжение табл. 19 

Год 
Многоэтажни Малоэтажнu 

Лесопар" 
Загородный 

засrройка засrроЙIСа учасrок 

1992 940,7±40,4 1034,9±57,2 1 042,3±32,4 995,4±36,6 
(240-1400) (700-1300) (666,7- 2000) (380-1363) 

n=32 n = 16 n=50 n=39 
1993 849,5±55,5 919,4±51,2 993,2±33,4 1115,5±39,2 

(250- 1800) (583,3 - 2400) (428,6- 1400) (400-1800) 
n = 17 n=20 n=47 n=34 

1994 969,1±37,6 868,1±72,4 1 046, 1±27 ,7 1077,8±38,1 
(100-1500) (684,2- 1066,7) (700- 1444,4) (400-1727,3) 

n=37 n = 10 n=68 n=36 
1995 822,5±32,6 824,5±61,1 1081 ,9±28,8 1153,5±30,6 

(109,1 -1272,7) (611,1-1200) (800-1700) (875- 1500) 
n=49 n = 14 n=63 n=56 

1978-95 940,7±10,7 1006,8±17,7 1079,8±10,8 1113,6±15,1 
(100- 2222) (450- 2000) (100- 3000) (200-3000) 

n = 816 n=297 n = 801 n=408 

Травяная лягушка 

1981 1566,7±285,1 1570,8±170,3 
(1900- 1000) (4000- 256) 

n=3 n=32 
1982 1507,0±89 1400,0±120,6 

(2000-750) (2000- 600) 
n= 14 n = 11 

1984 1 378,6±82,2 1168,0±46,8 
(1750-1150) (1500- 1067) 

n=7 n=4 
1985 1 372,3±90,9 1228,5±66,6 

(2000 - 1267) (3000- 650) 
n=1 n=40 

1986 1207 ,0±35,5 1479,9±82,8 
(1800- 857) (2500- 150) 

n=32 n= 39 
1987 1653,4± 126,5 1335,9±107,1 

(2500- 1320) (2150-700) 
n = 10 n= 17 

1988 2000,0±0 1225,4±77,7 
(2000 - 2000) (1667 -400) 

n=2 n=27 
1989 1 020,0± 136,3 1126,7±66,4 

(1500- 650) (1600- 900) 
n=5 n= 12 



Продолжение табл. 19 

Год 
Многоэтажная Малоэтажная 

Лесопарк 
1 Загородный 

застройка застройка участок 

1990 914,0±114,8 1012,1±39,4 
(1600-490) (1250- 500) 

n = 10 n = 19 
1991 1485,6±140,5 1219,6±69,9 

(1714- 1000) (1500- 600) 
n=5 n = 16 

1992 Популяции 1000,8±120 
погибли (600- 1333,3) 

n = 10 
1993 .. 1311,2±105,3 

(1600- 900) 
n = 13 

1994 -''- 1196,6±114,4 
(800- 1500) 

n = 11 
1995 -"- 1253,9±109,6 

(833,3 - 2800) 
n = 12 

1981-95 1326,2±49,9 1277 ,5±30,5 
(490- 2500) (140- 4000) 

n=90 n = 241 

Сибирский углозуб 

1977 Нетданных 102,0±6,7 Нет данных 
(55- 121) 

n = 11 
1978 91,0±6,9 83,9±4,2 61,8±12,6 

(55- 113) (32- 149) (60- 62) 
n= 10 n=28 n=2 

1980 92,9±6,5 75,3±3,0 67,6±3,6 
(74- 120) (20- 120) (34- 98) 

n = 11 n =55 n= 25 

1981 67,1±4,2 66,3±1,9 67,1±4,2 
(22- 125) (0- 138) (24- 87) 

n=27 n = 133 n= 27 
1982 114,0±15,3 71,4±3,2 76,7±3,8 

(111-117) (18- 119) (46- 107) 
n=2 n=49 n=22 



Окончание табл. 19 

Год 
МноГОЗ'ПlЖIWI ManOЭТUCRВII 

Лесопарк 
Зaropoj\IIЪIЙ 

застройха застройка учас:rок 

1984 55,7±4,7 76,4±2,3 Нетданных 
(15- 87) (6 -170) 
n=21 n=96 

1985 89,2±4,1 80,1±2,2 65,7±3,1 
(31 - 137) (0-145) (32- 133) 

n=28 n= 100 n=32 
1986 90,5±10,8 57,9±2,7 71,8±4,2 

(62-117) (4-94) (25- 119) 
n=4 n=68 n = 18 

1987 77,0±8,8 62,7±2,7 60,8±3,1 
(55 -96) (12-116) (36- 81) 

n=6 n=69 n=34 
1988 81,6±4,8 69,5±1,7 62,2±3,4 

(53- 121) (4-154) (32 -100) 
n=20 n = 167 n=28 

1989 79,8±7,7 68,7±2,5 57,5±3,9 
(55 -94) 

1 
(14-113) (25 -101) 

n=8 n=11 n=20 
1990 83,0±10,8 57,4±2,1 59,2±2,9 

(77- 89) (11 -113) (25 -108) 
n=4 n = 107 n=38 

1991 76,4±7,7 60,7±2,3 54,2±3,3 
(25-111) (15 -110) (28-95) 

n=8 ·n=93 n=ЗО 

1992 Нетданных 63,3±2,9 59,0±4,6 
(27 -103) (43- 87) 

n = 61 n = 15 
1993 68,3±7,7 52,9±3,4 63,4±5,6 

(45 -90) (26-101) (42-78) 
n=8 n=43 n= 10 

1994 75,1±4,4 56,9±2,6 43,9±2,7 
(38-105) (19 -100) (0-72) 

n=24 n=12 n=42 
1995 73,7±6,9 65,2±1,9 63,7±3,4 

(38 -123) (20 -116) (28- 86) 
n= 10 n = 133 n=28 

1977-95 77,3±1,7 66,6±0,64 60,6±1,2 
(15- 137) (0-170) (0-133) 
n = 191 n= 1253 n=378 



чено и в популяциях воробьиных птиц в условиях техногеиного 
загрязнения (Бельский, 1996). 

Пределы изменчивости количества яиц в мешке в популяци­
ях лесопаркового пояса оказались nrnpe, чем в загородной ( соот­
ветственно О -198 и 28-119 суммарно за все годы наблюдений). 
Такое различие в амплитуде изменчивости, вероятно, отражает 
негативные изменения в группе производителей, так как наряду 
со снижением плодовитости отмечено (Верnmнин, 1982а) появ­
ление шнуровснеобычно малым количеством яиц (4-6) или да­
же пустых шнуров (табл. 19)-их диаметр в набухшем состоянии 
3-5 мм. Частота встречаемости мешков с количеством яиц мень­
ше 20 колеблется от 0,37 до 3,2 % (в 1985 и 1986 гг. соответст­
венно). Для загородной популяции характерно минимальное ко­
личество икринок (28). Доля таких шнуров невелика, но указан­
ная тенденция сохраняется в течение значительного промежутка 

времени и наиболее ярко выражена в деградирующей шартат­
ской популяции с возрастающим уровнем антропогенного воз­
действия. По-видимому, этот признак может свидетельствовать 
о повышенных энергозатратах производителей в ухудшающихся 
условиях среды, так как обследование популяции сибирского уг­
лозуба, обитающего в городском сосновом бору г. Челябинска, 
дало сходные результаты: количество икринок в шнуре здесь из­

меняется в пределах от 4 до 154 (1980, 1988 гг.) при среднем 
68,9±2,3 (n = 70). 

Суммарно за все годы наблюдений для каждой из популя­
ций подсчитана степень асимметрии кладок путем деления 
меньшего числа икринок в одном из мешков кладки на боль­
шее в другом (Басарукин, Боркин, 1984). Оказалось, что в шар­
ташекой популяции отмечается тенденция к увеличению доли 
асимметричных кладок (с различием между шнурами более 
30 %) до 16,2% против 10,2-11,7% в других популяциях приго­
рода г. Екатеринбурга. Различия между мешками могут дости­
гать 89-100% (когда один из шнуров не содержит яиц или их 
очень мало). В абсолютном выражении максимальная разница 
составляет 93 икринки. Для углозубов со-ва Сахалина (Басару­
кин, Боркин, 1984) различия между шнурами доходят до 45 % 
(1-34 икринки). В талицкой популяции (Свердловская область) 
максимальное различие- 39 яиц (Шагаева и др., 1981). Повы­
шение величины асимметрии можно рассматривать как сиг­

нальную информацию о том, что определенные изменения в 
состоянии популяций уже происходят и при дальнейшем ее воз-
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расталии могут перейти в более существенные необратимые 
изменения (Захаров, 1987). 

Таким образом, связь сокращения плодовитости сибирского 
углозуба с процессом падения численности популяции, рост 
асимметрии кладок и встречаемости аномалий в сочетании со 
снижением доли самок в популяциях свидетельствуют о дестаби­
лизации процессов воспроизводства и преобладании негативных 
тендеiЩИЙ у данного вида в условиях усиливающейся рекреаци­
онной нагрузки на лесопарковый пояс города. 

Обследование кладок в популяциях бурых лягушек на терри­
тории городской агломерации показало, что в целом значения 
плодовитости совпадают с данными для естественных популяций 
из разных участков ареала: для R. temporaria по А.Г. Банникаву 
и др. (1969)- 670- 1400, по П.В. Терентьеву (1950)- 1155-4005, 
по A.S. Cooke (1975)- 1067- 1608; для R. arvalis по В.Г. Ищенко 
(1978б)- 930- 1461. 

Сравнение многолетних данных по популяциям остромордой 
лягушки в пределах городской агломерации дает основание го­
ворить о меньшей средней плодовитости R. arvalis в популяциях 
зоны многоэтажной застройки (за счет увеличения доли кладок 
с малым числом яиц), а в последние годы о тенденции к сниже­
нию среднего количества яиц в кладках в зонах малоэтажной за­
стройки и лесопарковой зоны (см. табл. 19). Регрессионньiй ана­
лиз показал наличие слабой зависимости (R = 0,34,р = 0,03) меж­
ду плодовитостью и уровнем трансформации местообитаний. 

Одной из главных причин низкой плодовитости остромордой 
лягушки в популяциях города могут быть мелкие размеры тела 
самок (хотя значимой связи не выявлено), а также относительно 
высокий уровень обменньiх процессов (Вершинин, Терешин, 
1992). В популяциях из зоны многоэтажной застройки средняя 
длина самок составляет 45,19±5,5 мм (п = 34), малоэтажной -
47,11±2,3 (n = 18), в лесопарковой зоне- 49,49±1,39 (n = 46) про­
тив 51,72±1,34 (n = 31) в загородной популяции. Аналогичньi дан­
ные для естественной популяции R. arvalis из Свердловекой обла­
сти (Ищенко, 1978б): средняя плодовитость самок низшего раз­
мерного класса составляет 930--939 яиц, среднего- 1140--1161 и у 
самых крупных особей- 1161-1461. Плодовитость остромордой 
лягушки в гг. Челябинске и Серове также меньше в популяциях, 
населяющих территории с наибольшим уровнем антропогенного 
воздействия. Так, в г. Челябинске в зоне малоэтажной застройки 
количество икринок в кладке составляло 737,9±71,3 (п = 7), в ле-
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сапарке- 1065,4±87,3 (п = 34), за городом- 1271,4±287,6 (п = 7); в 
Серове в зоне малоэтажной застройки - 797 ,б± 117 ,б (n = 5), в ле­
сопарке- 977,1±59,8 (п = 16). 

Различий в среднем количестве икринок в комке травяной 
лягушки из популяций зон многоэтажной и малоэтажной заст­
ройки не выявлено (см. табл. 19), хотя максимальные значения 
плодовитости приходятся на зону малоэтажной застройки, не­
смотря на более крупные размеры самок в зоне многоэтажной 
застройки- 63,2±4,1 (n = 4) против 57,9±2,3 (n = 30). Возраст жи­
вотных на токах варьирует в пределах 2-3 года у самок и 2-4 го­
да у самцов (BepiiiШIИН, Волегова, 1993). В зоне малоэтажной за­
стройки пределы возраста производителей у самок составили 
3-5, у самцов- 3-7 лет; при этом средняя длина тела оказалась 
соответственно 64,8±0,95 и 57 ,98±2,3 мм; в лесопарке те же по­
казатели у самок были 3-6 лет и 70,1±1,4 мм, у самцов- 2-6 лет 
и 67,8±1,5 мм. Следовательно, в данном случае можно говорить 
о снижении относительной плодовитости, так как с укрупнением 
размеров самок число икринок в кладке не увеличивается, а 

лишь сохраняется на прежнем уровне, что благодаря относи­
тельно крупным размерам комка икры дает возможность вы­

жить части эмбрионов в условиях загрязнения (Трубецкая, 1994). 
Сокращение относительной плодовитости может быть также 
связано с различиями в возрасте производителей. Плодовитость 
остромордой лягушки, напротив, снижается с ростом урбаниза­
ции, параллельна уменьшается диаметр икринок (Вершинин, Га­
тиятуллина, 1995), что, скорее всего, связаноснебольшими раз­
мерами самок. Однако благодаря возникшим в городских попу­
ляциях адаптивным изменениям естественная эмбриональная 
смертность здесь почти вдвое ниже (р < 0,001, х2 = 136,3), чем у 
R. temporaria, при равных объемах икры (BepiiiШIИН, Трубецкая, 
1992; Трубецкая, 1994). 

Приведеиные выше данные свидетельствуют о преоблада­
нии в популяциях травяной лягушки с загрязненных и нарушен­
ных территорий животных крупного размера с более интенсив­
ным обменом веществ, что обусловливает раннее половое созре­
вание и меньшую продолжительность жизни. Отсутствие значи­
мых различий по плодовитости в данном случае может быть свя­
зано с энерготратами на адаптацию к загрязнению (Тарасенко, 
Тарасенко, 1988), а также с выпадением из городских популяций 
амфибий старших возрастньiх групп (Жукова, 1978; Ушаков и 
др., 1982). 

106 



Таблица 20 
Размеры тела и средвий возраст самок R. arvalis 

Зона N L±т,мы CV,% Возраст, лет N 

~ногоэт~аязастройка 34 45,19±1,15 21,6 3,0±0,45 5 
~алоэтаж:ная застройка 18 47,11±1,59 13,2 3,5±0,71 8 
Лесопарк 46 49,49±0,99 14,7 3,1±0,63 7 
Загородная популяция 31 51 ,72±1 ,21 14,2 3,3±0,33 11 

Отмеченное снижеiШе среднего количества икринок в комке 
в популяциях остромордой лягушки из зоны многоэтажной заст­
ройки может быть обусловлено небольшими размерами самок 
при отсутствии значимых возрастных отличий (табл. 20). 

Воздействие химикатов приводит к изменениям в белковом со­
ставе оболочек яиц, что впоследствии препятствует нормальному 
набуханию и развитию эмбрионов (Hazelwood, 1970). Доля ано­
мальных кладок в популяциях остромордой лягушки, обитающих 
на городской территории Екатеринбурга, колеблется в разные го­
ды от 0,23 до 44,6 %, травяной- от 0,7 до 12,5 %, у сибирского уг­
лозуба- от 0,4 до 3,9 % от общего числа кладок (Вершинин, 1997). 

Таким образом, плодовитость остромордой лягушки в попу­
ляциях городской черты в значительной мере определяется раз­
ницей в средних размерах производителей в сочетании с физио­
логическими особенностями животных, обитающих в изменен­
ных условиях среды. Уменьшение количества икринок в кладке 
ставит под угрозу способность городских популяций к воспроиз­
водству как за счет прямого снижеiШя плодовитости, так и кос­

венно, повышая уязвимость икры со стороны поллютантов -за­

частую эмбрионы выживают лишь в центре комка. 
СокращеiШе числа яиц в кладках земноводньrх - одна из от­

рицательных тенденций, отмечаемых в популяциях амфибий при 
значительном антропогенном воздействии. ОтклонеJШе этого 
показателя от нормы позволяет оцеiШть глубину негативных из­
менений в городских сообществах. 

Известно, что объем кладок и размеры яиц существенно ва­
рьируют у всех видов земноводных. Имеется несколько гипотез 
об адаптивной изменчивости диаметра яиц у амфибий. Считает­
ся, что наличие межпопуляционных различий в размерах яйца у 
саламандр отражает адаптации к изменеiШям среды обитания 
(Takahashi, Iwasawa, 1988), что справедливо, по-видимому, не для 
всех видов (Beachy, 1989). 
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У некоторых видов жаб (В. bufo, В. calamita) внутрипопуляци­
онная вариабельность в размерах кладки и яиц основана на из­
менчивости тела особей, но величина корреляции между этими 
параметрами варьирует в разных популяциях (Baпks, ВееЬее, 
1986). У R. temporaria изменчивость размеров яйца может зави­
сеть не только от возраста особи; при этом размер особи при ме­
таморфозе возрастает, а личиночный период сокращается с уве­
личением размера яиц (Cummins, 1989б). 

Рядом исследователей (Williamson, Bull, 1989а; Crump, 1989а; 
Morin, Johnson, 1988) для различных видов показано, что особи, 
появившиеся из крупных яиц, более конкурентоспособны в усло­
виях личиночных взаимодействий в реальных популяциях. Кро­
ме того, крупные яйца одного размера из кладок с разным сред­
ним размером яйца физиологически неоднозначны: яйца из 
«крупных» кладок Ranidella signifera растут и развиваются ин­
тенсивнее, чем из «мелких» (Williamson, Bull, 1989б). На голова­
стиках травяной лягушки показано (Сурова, Черданцев, 1987), 
что смертность в период метаморфоза выше у личинок, вышед­
ших из мелких яиц, а у метаморфизировавших сеголеток чаще 
встречаются морфологические аномалии. В связи с указанными 
различиями возникает проблема оптимального соотношения 
размеров и числа икринок в кладках амфибий. Только в идеаль­
ных условиях яйца всех размеров выживают одинаково успешно. 
Следовательно, самки, производящие много мелких яиц, жертву­
ют их жизнеспособностью (Crump, 1984б), а самки, дающие 
только крупные икринки, имеют низкую плодовитость (Crump, 
1989а). Поэтому оптимальной тактикой может быть наличие в 
популяции кладок с широкими пределами вариабельности раз­
меров яиц, что дает примерно равные шансы к выживанию яиц 

всех размеров в меняющихся условиях среды. 

Обсуждая изменчивость размеров яиц в пределах популяции, 
R.H. Kaplan и W.S. Соорег (1984) полагают, что идея оптималь­
ного баланса между размером и количеством продуцируемых 
самкой яиц (Smith, 1983) труднодоказуема, так как предпочти­
тельнее иметь в популяции гарантированную независимо от пло­

довитости изменчивость размеров яиц. 

Изменчивость размеров яиц может находиться под генетиче­
ским контролем, но может развиваться и как оптимальный от­
вет на действие колеблющихся факторов среды. Помимо измен­
чивости размеров яиц, продуцируемых одной самкой, в любой 
конкретный репродуктивный период увеличение разнообразия 
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размеров яиц может быть достигнуто в популяции и за счет из­
менчивости, реализуемой во времени, в разные репродуктивные 
периоды, когда одна и та же самка будет при повторных размно­
жениях продуцировать яйца уже иных размеров. Размах такой 
изменчивости также может быть, по мнению R.H. Kaplan и 
W.S. Соорег (1984), генетически детерминирован, а это означает, 
что трудно спрогнозировать точные размеры продуцируемых 

одной самкой яиц в конкретный репродуктивный период. Этот 
тип изменчивости размеров яиц может включаться вместе (или 
вместо) с широко распространенным способом увеличения раз­
нообразия потомства- внутрикладкопой изменчивостью. Разби­
рая этот класс механизмов развития, R.H. Kaplan и W.S. Cooper 
(1984) назвали его «адаптивной игрой в орлянку» («adaptive coin­
flipping» ). 

Поскольку размер яйца определяется ходом вителлогенеза, 
то его конечные размеры могут зависеть от условий питания 
самки (у В. bufo) и степени ее активности, равно как от условий 
питания может зависеть степень атрезии ооцитов (Jorgensen, 
1982), т. 1е. плодовитость особи. Бесспорно, что эта модель впол­
не приемлема для многих видов амфибий, особенно умеренной 
зоны, с четко выраженной сезонной приуроченностью периода 
размножения. В случаях задержек роста из-за неблагоприятных 
факторов среды (понижение температуры, голодание) может 
происходить перераспределение трат энергии на рост и репро­

дукцию, а следовательно, и изменение количества и размеров 

яиц. Другим фактором может быть рост энерготрат производи­
телей в условиях загрязнения мест обитания. Воздействие хими­
ческих веществ вызывает уменьшение количества желтка и кле­

ток гранулезы в фолликулах R. tigrina (Pramoda, Saidapur, 1986). 
Например, показано (Kaplan, Cooper, 1984), что самки Bomblna 
orientalis откладывают самые крупные икринки при умеренной 
температуре, но при неограниченном количестве пищевых ре­

сурсов. На амбистомах установлено (Kaplan, 1980а, б), что чем 
крупнее яйцо, тем больше размеры выходящей из него личинки. 

В «идеальных» условиях эксперимента из крупнъ1х яиц Hyla 
crucifer вылуплялись личинки большого размера (Crump, 1984б), 
но эти особи не получали дальнейшего преимущества ни в ско­
рости развития, ни в размерах перед метаморфозом, не увеличи­
валась и их выживаемость. Различия, существующие на ранних 
стадиях развития, могут нивелироваться по мере роста и разви­

тия (Година, Сытина, 1985), так как диаметр яйца начинает изме-
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няться с момента гаструляции (Сурова, Черданцев, 1987). Весте­
ственных водоемах в период эмбриогенеза яйцо подвержено дей­
ствию множества разнообразных факторов, в первую очередь 
абиотических (температура, химический состав воды, располо­
жение и количество кладок в водоеме и др.). После вылупления 
из икры, в период личиночного развития, когда личинки взаимо­

действуют с хищниками и конкурентами и возрастает возмож­
ность пересыхания водоемов, относительное иреимущество по­

лучают крупные головастики (Щупак, Гатиятуллина, 1987). 
Адаптивность внутрипопуляционной изменчивости размеров 

яйца исследована недостаточно. R.H. Kaplan (1985) установил, 
что при пелимитированном ресурсе личинки Taricha torosa, вы­
росшие из более крупных яиц, проходят метаморфоз быстрее и 
при более крупных размерах тела, но при лимитированном ре­
сурсе личинки проходят метаморфоз также при относительно 
крупных размерах тела, но длительность личиночного периода 

увеличивается. Это говорит о том, что при ограниченном ресур­
се в природе крупные размеры яиц не обязательно дадут иреиму­
щество развивающимся из них личинкам, и в некоторых случаях 

большое количество мелких яиц, продуцируемых самкой, может 
быть предпочтительнее. На бурых лягушках (R. temporaria и 
R. arvalis) показано, что личинки, выходящие из мелких икринок, 
в большей степени способны к изменению исходных темпов рос­
та и развития (например, за счет более активного питания и/или 
повышения уровня обмена), что и позволяет им ко времени ме­
таморфоза сравняться во всех отношениях с особями крупной 
морфы (Сурова, ЧердаJЩев, 1987). Следовательно, положитель­
ный момент увеличения доли мелких яиц в популяциях город­
ской черты - рост адаптивных возможностей популяции в быст­
ро изменяющихся условиях среды. 

С другой стороны, увеличение в городских популяциях доли 
кладок с мелкими икринками наряду с сокращением количества 

икринок в кладке, вероятно, может представлить опасность для 

полноценного воспроизводства этих популяций, так как в усло­
виях загрязнения эмбрионы R. temporaria выживают только в 
центральной части комка (Linnenbach, Gebhardt, 1987), а крупные 
эмбрионы и личинки менее уязвимы. Наши данные также свиде­
тельствуют о высокой смертности на ранних этапах развития в 

городских популяциях остромордой лягушки (Вершинин, 1985а) 
и о иреимущественном выживании крупных сеголеток (Верши­
нин, 1985б). В популяциях R. arvalis, живущих в условиях повы-
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шеиной кислотности, внутрипопуляционная изменчивость раз­
меров яиц достоверно ниже, а размеры эмбрионов и личинок до­
стоверно выше в сравнении с популяцией из относительно чис­
того местообитания (Andren et al., 1989). У Ranidella signifera раз­
мер яйца не определяет последующей адаптивности головасти­
ков. При переходе к самостоятельному питанию наибольiiiИХ 
размеров достигают личинки, вышедшие не из самых круrmых 

яиц. По-видимому, нет жесткой связи между размерами яйца и 
личинок (Williamson, Bull, 1989б). 

Имеются данные (Иванова, 1982; Гоголева, 1985; Вершинин, 
1982б; и др.) о том, что в условиях антропогенного загрязнения 
водоемов наблюдается иреимущественное выживание крупных 
личинок. Вероятно, это может быть связано с меньшим у них по­
верхностно-объемным соотношением. Особи Pseudacris triseri­
ata (Smith, 1987), проходящие метаморфоз в короткие сроки при 
крупных размерах тела, становятся половозрелыми в первый 
год жизни после метаморфоза. Особи Ambystoma talpoideum 
(Semlitch et al., 1988), проходящие метаморфоз быстрее и при 
крупных размерах, имеют более крупные размеры и при размно­
жении. Особенно важен данный факт для самок, так как с разме­
рами тела скоррелирована плодовитость. Известно, что R. sylva­
tica, раньше достигающие половозрелости, тратят на рост боль­
ше энергии, чем на репродукцию, вследствие чего продуцируют 

более мелкие SJ,Йца (Berven, 1988). Изучение популяции R. arvalis 
показало (Ищенко, Леденцов, 1985, 1987; Леденцов, 1990), что в 
связи с непостоянством среды обитания прохождение метамор­
фоза в сжатые сроки и при больших размерах тела создает базу 
для ускоренного полового созревания, но и меньшей продолжи­
тельности жизни. 

Из сказанного выше следует, что, несмотря на неоднознач­
ность адаптивной ценности диаметра икринок у разных видов 
земноводных, изменение этого показателя может отражать оп­

ределенные внутрипопуляционные процессы. В 1990 г. мы опре­
деляли размеры яиц R. arvalis из городских популяций и пригоро­
да на ранних стадиях развития икры: начало дробления яиц- по­
здняя эпителиальная бластула, а в 1991 г. сравнение размеров 
яиц проведенона 10-18-й стадиях развития (табл. 21). 

Приведеиные в табл. 21 данные свидетельствуют о незначи­
тельных различиях в средних размерах яиц в водоемах лесопар­

кового пояса и загородной зоны. Достоверны различия лиiiiЬ на 
9-й стадии между водоемами РТ-2 и КР-1 (t = 2,31). Значительно 
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Таблица 21 
CpeJI,JIIIe размеры ииц в кладке остромордой ляrупrк:и в 1990 в 1991 rr. 

Местообитание М стадии и диаметр ийца, мм 

Загородный участок, 1990 г. 

1. Реженекой тракт 9-я 8-я 

2 (РТ-2) 1,83±0,030 1,90±0,044 
n=1 n=8 

2. Реженекой тракт 2-я 4-я 5-я 6-я 9-я 

3 (РТ-3) 1,72±0,057 1,80±0,09 1,77±0,023 1,74±0,021 1,79±0,023 
n=6 n=2 n=2 n=8 n=6 

3. Реженекой тракт 4-я 5-я 6-я 

4 (РТ-4) 1,72±0,080 1,73±0,027 1,77±0,о75 

Лесопарковая зона 

n=3 n= 13 n=3 

4. Калинонекие раз- 2-я 10-:я 

резы 1 (КР-1) 1,60±0,034 1,85±0,036 
n=5 n=4 

5. Калинонекие раз- 2-я 3-я 4-я 9-я 

резы 2 (КР-2) 1,59±0,037 1,63±0,017 1,60±0,036 1,74±0,021 
n=6 n=3 n=5 n=3 

6. Шарташ 1 (Ш-1) 2-я 7-я 10-:я 

1,70±0,045 1,78±0,026 1,82±0,026 
n= 10 n=5 n=5 

7. Шарташ 2 (Ш-2) 1-я 2-я 

1,66±0,01711,66±0,017 
n= 10 n= 10 

Малоэтажная застройка, 1990 г. 

8. Улица СамОJiетная 2-я 7-я 

5 (С-5) 1,65±0,042 1,58±0,044 
n=3 n=2 

9. Улица СамОJiетная 1-я 2-я 3-я 4-я 

4 (С-4) 1,58±0,о79 1,62±0,028 1,64±0,023 1,68±0,013 
n=4 n=9 n=8 n=5 

10. Река Патрушиха 1 4-я 5-я 6-я 7-я 10-:я 

(П-1) 1,98±0,035 1,98±0,032 1,97±0,039 1,81±0,021 1,64±0,035 
n=1 n=6 n=4 n=2 n=2 



Продолжение табл. 21 

Местообитание Н. стадии и диаметр dца. ии 

Многоэтажная застройка, 1990 г. 

11. Река Олъховка (0) 3-я 9-я 10-я 

1,73±0,018 1,84±0,046 1,83±0,034 
n=2 n=6 n= 10 

12. ЦПКиО (ЦП) 2-я 6-я 
1,51±0,018 1,55±0,018 

n=2 n=2 
13. Улица Крылова 7-я 

3 (К-3) 1,62±0,027 
n= 10 

14. Улица Белинскоrс 3-я 10-я 
(Б Л) 1,52±0,053 1,69±0,034 

n=2 n = 10 
15. Улица Куйбышев 2-я 6-я 7-я 

(КБ) 1,58±0,026 1,58±0,059 1,67±0,043 
n=8 n=4 n=5 

Загородный участок, 1991 г. 

1. Реженекой тракт 16-я 17-я 
2 (РТ-2) 1,88±0,067 1,83±0,084 

n=3 n=4 
2. Реженекой тракт 16-я 17-я 

3 (РТ-3) 2,04±0,039 2,00±0,039 
n=6 n=1 

3. Реженекой тракт 11-я 12-я 16-я 

4 (РТ-4) 1,91±0,023 1,89±0,067 2,00±0,147 
n=1 n=4 n=3 

Лесопарк, 1991 г. 

4. Калииовекие раз- 10-я 11-я 12-я 13-я 

резы 1 (КР-1) 1,80±0,44 1,84±0,020 1,87±0,038 1,96±0,054 
n=9 n=8 n=9 n=5 

5. Калвновекие раз- 13-я 16-я 17-я 18-я 

резы 2 (КР-2) 1,89±0,034 1,91±0,025 2,00±0,019 1,99±0,030 
n=3 n=4 n = 11 n=1 

6. Шарташ 1 (Ш-1) 16-я 17-я 

1,94±0,020 2,00±0,021 
n=1 n=5 



Окончание табл. 21 

Месrообитание N! стадии и диаметр яйца, мм 

7. Шарташ 2 (Ш-2) 16-я 17-я 

2,02±0,013 2,02±0,058 
n=3 п=б 

Малоэтажная застройка, 1991 г. 

8. У лица Самолетная 17-я 16-я 18-я 
4 (С-4) 1,98±0,035 1,98±0,032 1,97±0,039 

n=1 n=б n=4 

Многоэтажная застройка, 1991 г. 

9. ЦПКиО (ЦП) 16-я 17-я 

1,64±0,013 1,60±0,014 
n=3 n=4 

10. Улица БелинскогG 17-я 

(БЛ) 1,95±0,043 
n=5 

11. Река Ольховка 6-я 10-я 11-я 
(О) 19,3±0,035 19,4±0,088 19,8±0,106 

n=2 n=2 n=2 
12. Улица Куйбышев~ 5-я 10-я 

(КБ) 1,87±0,034 1,88±0,029 
n=3 n = 11 

выше изменчивость средних диаметров яиц между кладками вну­

три водоемов, особенно на первых четырех стадиях развития яй­
ца (до стадии восьми бластомеров). Коэффициент вариации раз­
меров яиц между кладками внутри водоемов больше на началь­
ных стадиях дробления, чем на. более поздних, и достшает 
0,44 мм (1,84-1,40 мм) на 2-й стадии (1-е деление дробления) и 
0,33 мм (2,11-1,78 мм)- на 10-й стадии (поздняя бластула). Раз­
личия в размере яиц внутри кладок еще более выражены, чем 
между кладками. Размеры в отдельных кладках колеблются от 
0,4 до 0,7 мм. Как правило, средние диаметры яиц на последова­
тельных стадиях развития в водоеме увеличиваются, но внутри 

водоема в разных кладках их изменчивость несущественна, и в 

основном возрастают максимальные размеры яиц. 

Отмеченные особенности изменчивости яиц остромордой ля­
гушки в окрестностях города почти абсолютно совпадают с дан-
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ными, полученными для талицкой популяции этого вида в 1983 г. 
(Щупак, Гатиятуллина, 1987). 

Размеры яиц в водоемах собственно городской территории 
значительно меньше (см. табл. 21). Различия достоверны при со­
поставлении диаметров яиц на отдельных стадиях в водоемах 

РТ-3 и КБ (t = 2,26), ЦП, П-1; РТ-4 и К-3 (t = 2,89); РТ-2 и БЛ (t = 
= 3,75). Это связано с тем, что частота встречаемости кладок с 
мелкими икринками заметно вьппе в популяциях из наиболее за­
грязненньiх и урбанизированных участков, что сказалось и на 
средних размерах яиц. Средние размеры яйца достоверно мень­
ше и в большинстве популяций из зон много- и малоэтажной за­
стройки. 

Вариабельность средних размеров яиц между кладками внут­
ри городских водоемов меньше по сравнению с пригороднь1ми, 

что может свидетельствовать о наличии отбора в таких популя­
циях. Например, при первом делении дробления средний диа­
метр яиц между кладками колебался от 1,46 до 1,70 мм (водоем 
С-4). Максимальный коэффициент вариации размеров яиц на 
2-й стадии (1-е деление дробления) достигал 5,18% (водоем С-4), 
в то же время внутри пригородных водоемов он в основном пре­

вьппал 8 %(Вершинин, Гатиятуллина, 1995). Пределы колеба­
ний диаметра яиц внутри кладок в городских популяциях близки 
к тем, что ваблюдались в пригороде, т.е. сохраняется довольно 
высокая изменчивость средних размеров икринок внутри кла­

док. Значительная изменчивость размеров яиц остромордой ля­
гупiКИ определяет пластичность популяции в ее взаимоотноше­

ниях со средой и обеспечивает успех воспроизводства в неста­
бильных условиях. 

В пределах городских изолятов, пригодных для размножения 
лягушек, изменчивость средних размеров яиц между водоемами 

невелика, а средние диаметры яиц меньше, чем в пригороде. 

Если допустить, что установленные для Ну/а crucifer (Crump, 
1989а) и R. temporaria (Cummins, 1989б) зависимости между раз­
мерами яйца, размером и возрастом самки верны и для остро­
мордой лягушки, то одной из причин снижения среднего разме­
ра яиц в ее кладках, зафиксированного в 1990 г. в популяциях на 
городской территории, мы считаем мелкие размеры самок, о 
чем уже упоминалось вьПIIе. Другим возможным фактором мо­
жет быть рост энерготрат производителей в условиях загрязне­
ния мест обитания. В естественнь1х водоемах в период эмбриоге­
неза яйцо подвержено действию разнообразных факторов, в 
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первую очередь абиотических (температура, химический состав 
воды, расположение и количество кладок в водоеме и др.). У 
R. arvalis после вылупления из икры, в период личиночного раз­
вития, когда личинки взаимодействуют с хищниками и конку­
рентами и возрастает возможность пересыхания водоемов, отно­

сительное иреимущество получают крупные головастики (Щу­
пак, Гатиятуллина, 1987). 

В городских водоемах в процессе эмбриогенеза, на уязвимых 
стадиях развития зигот (гаструла), возможна дифференциальная 
гибель. В нашем случае на более поздних стадиях эмбриогенеза 
различия в размерах яиц между городскими и пригородными во­

доемами были сглажены. Например, в водоеме КБ (ул. Куйбы­
шева) эта разница исчезает уже на 6-й стадии. Различия, сущест­
вующие на ранних стадиях развития, могут нивелироваться по 

мере роста и развития (Година, Сытила, 1985), так как диаметр 
яйца начинает изменяться с момента гаструляции (Сурова, Чер­
данцев, 1987). Это, по-видимому, и не позволило в 1991 г. в боль­
шинстве случаев выявить существенные отличия по диаметру 

яйца между популяциями (табл. 22). Наиболее полный материал 
был собран по стадиям 16, 17, 18. На этих стадиях эмбриогенеза 
наименьшие размеры яиц отмечены в водоеме ЦПКиО, в ос­
тальных водоемах средние диаметры икршюк были сопостави­
мы. В 1990 .:.... 1991 гг. не выявлено достоверной корреляции меж­
ду диаметром яйца и плодовитостью. 

Многофакторный дисперсионный анализ данных показал, 
что диаметр яйца остромордой лягушки за 1990- 1995 гг. досто­
верно зависит от двух параметров -степени урбанизации и стадии 
развития. Поскольку диаметр яйца по мере развития увеличива­
ется, то необходимо рассчитывать зависимость диаметра от соче­
тания этих двух факторов. Значимость различий оказалась очень 
высока для данных за 1990, 1991, 1993, 1994, 1995 гг. - р < 0,0001 
при изменении F от 15,278 до 334,146. Несмотря на то, что в вы­
борках из городских популяций встречались более поздние ста­
дии, средний диаметр яйца без учета стадии здесь оставался зна­
чимо меньше (табл. 22). 

Интересно, что аналогичная картина наблюдается в популя­
циях воробьШiых птиц, обитающих на техногенпо загрязненной 
территории: доля мелких яиц возрастает с 3,6% в контроле до 
48,7% в имиактной зоне (Бельский, 1996). 

Увеличение доли мелких икринок в кладках городских попу­
ляций остромордой лягушки наряду с сокращением среднего ко-
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Таблица 22 
Средний дваметр яиц в nonyлJIЦIIJIX R. arvalis в заввеимости 
от степеив урбаввзацвв месrообвтавий 

Зона N Диам-етр, 1о01 Сrадии раЗВВТШI 

1990 г. 

11 1460 1,71±0,004 2, 3, 6, 7, 9,10 
III 1401 1,68±0,004 1, 2, 4, 5, 6, 7, 1 о 
IV 1639 1,67±0,003 1,2,3,4,5,6, 7,10 
к 1420 1,79±0,004 2, 4, 5, 6, 8, 9 

1991 г. 

11 918 1,86±0,005 5, 6, 10, 11, 16, 17 
111 720 1,95±0,006 16, 17, 18 
IV 1718 1,93±0,004 10, 11, 12, 13, 16, 17, 18 
к 920 1,96±0,005 11, 12, 16, 17 

1993 г. 

11 620 1,75±0,006 5,6, 7,8,9, 10, 11, 12, 18,19 
111 440 1,79±0,007 1, 3, 4, 6, 7, 11, 12, 16, 17 
IV 1252 1,80±0,004 2, 4, 5, 7, 8, 10, 11, 12, 13, 16, 17 
к 1160 1,79±0,004 2, 3, 4, 5, 6, 8 

1994 г. 

11 700 1,72±0,006 2, 5, 6, 7, 9, 12, 16, 19 
111 480 1,80±0,007 9, 10, 12 
IV 1880 1,83±0,004 2, 3, 6, 7, 8, 9 
к 

1 
540 1,89±0,007 2, 3, 4, 5, 6, 7, 17 

1995 г. 

11 1520 

1 

1,67±0,004 2,3,4,5,6,9, 11, 12,13 
111 500 1,78±0,007 2, 3, 6, 10, 11, 12 
IV 1360 1,84±0,004 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8 
к 1260 1,85±0,005 2, 3, 5, 6, 7, 8 

личества икринок в кладке, вероятно, может представлятъ опас­

ность для полноцеmюго воспроизводства этих популяций, так 
как мелкие кладки, эмбрионы и личинки более уязвимы для пол­
лютантов. Наши данные свидетельствуют о высокой смертности 
на ранних этапах развития остромордой лягушки в городских по­
пуляциях (Вершинин, 1985а) и иреимущественном выживании 
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крупных сеголеток (Вершинин, 1985б). На головастиках травя­
ной лягушки показано (Сурова, Черданцев, 1987), что смерт­
ность в период метаморфоза выше у личинок, вышедших из мел­
ких яиц, а у метаморфизировавших сеголеток чаще встречаются 
морфологические аномалии. С другой стороны, личинки бурых 
лягушек, выходящие из мелких икринок, в большей степени спо­
собны к изменению исходных темпов роста и развития (напри­
мер, за счет более активного питания и/или повышения уровня 
обмена), что приводит к эквифинальности, т.е. позволяет им ко 
времени метаморфоза сравняться во всех отношениях с особями 
крупной морфы (Сурова, Черданцев, 1987). Следовательно, уве­
личение доли мелких яиц в городских популяциях способствует 
повьппению их адаптивных возможностей в быстро меняющих­
си условиях урбанизированных ландшафтов. 

Таким образом, успешное воспроизводство при сокращении 
среднего числа икринок в кладке и уменьшении их диаметра, а 

также наличие ряда адаптивных особенностей у эмбрионов, ли­
чинок и сеголеток могут свидетельствовать об иной репродук­
тивной стратегии городских популяций R. arvalis в сравнении с 
естественными- в городской черте наблюдается отход от типич­
ной R -стратегии. 

В популяциях R. temporaria с загрязненных и нарушенных 
территорий среди производителей nреобладают особи функцио­
нально-физиологического типа с высокой скоростью роста, ран­
ним половым созреванием и меньшей продолжительностью 
жизни. Значимых различий в абсолютной плодовитости травя­
ной лягушки из популяций зон многоэтажной и малоэтажной за­
стройки не выявлено, но можно говорить о снижении относи­
тельной плодовитости. Выживание на эмбриональных стадиях 
определяется главным образом крупными размерами комка от­
кладываемой икры, что соответствует классическому варианту 
R-стратегии и отражается на широте распространения вида в ан­
тропогенных ландшафтах. Таким образом, в популяциях симпа­
трических видов бурых лягушек, населяющих одни и те же урба­
низированные ландшафты, отмечается различная репродуктив­
ная специфика. 

В нестабильной среде предпочтительны раннее созревание, 
одноразовое икрометание, высокая плодовитость, мелкие яйца 
(Ищенко, 1989). Вместе с тем в ряду синтопичных видов Triturus -
Rana - Bufo тенденция к R-стратегии увеличивается слева направо 
и соответственно возрастает стохастическая вероятность исчез-
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новения их популяций (Кузьмин, 1995), что подтверждают и на­
ши данные. В этом случае степень биотопической специализа­
ции вида может иметь для его выживания большее значение, 
чем репродуктивные особенности. ИзменеiШе стратегии размно­
жеiШя и ее разнообразие обеспечивают существование прост­
ранственпо ограниченных малочисленньiХ изолятов при низкой 
средней плодовитости и небольтих размерах яйца. 

5.5. СМЕРТНОсrъ БУРЫХ ЛЯГУШЕК В ЭМБРИОНАЛЬНЫЙ, 
ЛИЧИНОЧНЫЙ И ПОСТМЕТАМОРФИЧЕСКИЙ ПЕРИОДЫ 
ПРИ РАЗНОМ УРОВНЕ АНТРОПОГЕННОГО ВОЗДЕЙСГВИЯ 

У спешное воспроизводство амфибий- это во многом успеш­
ное завершение метаморфоза в меняющихся условиях внешней 
среды (Berven, 1988; Crump, 1989б; Kaplan, Cooper, 1984). Ско­
рость роста и дифференцировки определяет успех завершения 
водной фазы развития и прохождения метаморфоза в условиях 
временньiХ водоемов (Wassersug, SeiЬert, 1975; Wilbur, 1980; 
Wilbur, Collins, 1973). Модель Н. Wilbur и J. Collins (1973) подра­
зумевает, что успешное прохождеiШе метаморфоза возможно 
при достижении таких минимальных размеров тела, которые оп­

ределяют выживания мелких особей, а максимальные размеры 
лимитируются невозможностью расти неограниченно долго, а 

также в результате аллометрических ограiШчений. J. Travis 
(1984) считает, что скорость дифференцировки закладьmается 
на ранних этапах личиночного развития. Темпы смертности и 
роста обладают высокой изменчивостью и во многом зависят от 
температуры среды (Smith-Grill, Berven, 1979). Показано (Alford, 
Harris, 1988; Brockelman, 1975; Licht, 1967; Wilbur, 1977а, б), что 
иреимущество имеют крупньiе личинки, особенно при ограниче­
нии ресурсов и в условиях повышенной плотности, причем сме­
на режима питания на определенном этапе развития не влияет на 

скорость дифференциации. Существует также модель 
(Wassersug, 1994), объясняющая время наступления метаморфо­
за влиянием экологических факторов на эндокринологические 
взаимодействия в организме личинок. Скорость роста и разви­
тия у R. arvalis может зависеть как от средовых, так и от наслед­
ственньiх факторов (Ищенко, Щупак, 1979), в свою очередь ско­
рость развития может влиять на выживаемость: у R. temporaria 
смертность личинок прямо пропорциональна скорости развития 

(AeЬli, 1966). На Pseudacris triseriata установлено, что особи, про-
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ходящие метаморфоз при больпшх размерах тела и в сжатые 
сроки, становятся половозрелыми на первом году жизни (Smith, 
1987). У Ambystoma talpoideum крупные особи, проходящие мета­
морфоз раньше, имеют наибольшие размеры при размножении 
(Semlitsch et al., 1988). Более раннее половое созревание у R. syl­
vatica невозможно без достижения определенных размеров 
(Berven, 1988). 

Так как развитие земноводных происходит во внешней среде 
временных водоемов, то у большинства видов наследуемость 
темпов роста и развития мала. Темпы развития бурых лягушек 
зависят главным образом от температуры воды (Сурова, 1988). 
Фенотипическая изменчивость ранних признаков развития зави­
сит в основном от температуры среды. Кроме того, важную роль 
играют материнские влияния (Kaplan, 1994). Известно, что у 
Bomblna variegata при разном температурном режиме вылупле­
ние может происходить на ранних стадиях и при разных разме­

рах тела (Pawlowska-Indyk, 1980). На камышовой жабе установ­
лено (Fejedo, 1992), что от времени икрометания тоже может за­
висеть успех метаморфоза. 

Смертность эмбрионов и личинок во многом имеет плотно­
стнозависимый характер (Северцов, Сурова, 1989). С ЗО-й по 
53-ю стадию идет личиночный период развития. В выборе усло­
вий·существования (благоприятной температуры, кормовой ба­
зы, укрытия от хищников) личинки R. sylvatica имеют ряд пре­
имуществ по сравнению с эмбрионами (Herreid, Kinney, 1967). 
Некоторые авторы полагают, что срединеблагоприятных фак­
торов, вызывающих гибель и регулирующих численность попу­
ляций амфибий, наиболее действенным оказывается давление 
достаточно многочисленных хищников (Calef, 1973; Licht, 1974). 
Однако А.С. Северцов и Г.С. Сурова (1979б) считают, что хищ­
ники существенно не влияют на характер динамики численности 

личинок. В водоемах при совокупном действии хищников и нали­
чии разнообразных стаций обитания для головастиков травяной 
лягушки селективный эффект действия хищников снижается 
(Сурова, Северцов, 1988). В большей степени смертность зави­
сит от плотности и определяется внутрипопуляционными меха­

низмами (Северцов, Сурова, 1979а, б, 1988). Обнаружена зависи­
мость гибели головастиков в популяции от их размеров и плот­
ности (Шварц, Пястолова, 1970а, б). Пищевой конкуренции меж­
ду личинками нет (Северцов, Сурова, 1989), хотя существует за­
висимость между обеспеченностью пищей и размерами особи 

120 



при метаморфозе (Smith, Feetwell, 1974; Hensley, 1993). При ис­
ходно высокой числеШiости и плотности высока гибель в на­
чальный период, низка - в дальнейшем, а при исходно низкой -
наоборот. Темпы гибели головастиков бурых лягушек не зави­
сят от пищевых ресурсов и хищников, а определяются внутрипо­

пуляциоШIЬIМИ взаимодействиями между личинками амфибий в 
регулярно образующих:ся скоплениях- до 2000 экз/л при средней 
плотности на водоем 2-0,002 экз/л (Северцов, Сурова, 1988). 

Физиологические последствия действия метаболитов по­
дробно изучены на разных видах земноводных. Эксперименталь­
но показано изменение окислительного метаболизма и энерге­
тической стоимости метаморфоза, активного тканевого роста и 
цитоморфологических процессов, морфефизиологических осо­
беШiостей, гемопоэза, формирования скелета и других физиоло­
гических, биохимических и морфологических изменений (Ам­
стиславская, 1971; Гатиятуллина, 1978; Ковальчук. 1978; Пясто­
лова, Иванова, 1978; Сюзюмова, 1978, 1979). На головастиках 
R. arvalis обнаружено, что в условиях загрязнения эффекты пло­
хого качества воды и повышения плотности аналогичны (Бара­
невский, Кудокоцев, 1992). Одноклеточные водоросли также 
могут оказывать влияние на рост головастиков (Richards, 1962). 

Размеры тела и длина личиночного периода часто, но не по­
стоянно коррелируют (Travis, 1984). Быстро растущие личинки 
успешнее проходят уязвимые с точки зрения смертности стадии 

развития. Баланс темпов роста и развития может стабилизиро­
вать жизненные циклы амфибий (Wemer, 1986). 

Трансформация среды в результате человеческой деятель­
ности приводит к существеШiым изменениям всех фаз жизнен­
ного цикла земноводных. Антропогенные факторы, как прави­
ло, вызывают сокращение численности популяций за счет гибе­
ли молодняка, взрослых особей и снижения плодовитости у всех 
видов амфибий (Попов, 1967; Лебедева, 1970; Скокова, Лоба­
нов, 1973; Банников, 1977; Кубанцев, 1976; Бондаренко, 1977; 
Вершинин, 1983а). В антропогенных ландшафтах изменяется не 
только численность, но и структура популяций. Так, в урбанизи­
рованных районах отмечено отсутствие травяных лягушек стар­
ших возрастных групп (Ушаков и др., 1982), снижается доля по­
ловозрелых особей, изменяется половая структура в сторону 
численного преобладания самок. Отдельные локальные попу­
ляции амфибий характеризуются относительно стабильным 
средним вкладом в числеШiость новой генерации (20-22 сего-
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летка на самку). Установлена соизмеримость биомассы вноси­
мой в водоем икры и выходящих сеголеток (Щупак, 1970а). 
Этот показатель принят за оптимальный уровень функциониро­
вания популяций. В нарушенных биоценозах репродуктивный 
потенциал составляет 42-66,1 сеголеток на самку, что обуслов­
лено снижением величины старения популяции за счет низкой 
численности производителей предельных возрастов (Бобылев, 
1985). От уровня смертности во многом зависит способность по­
пуляции к воспроизводству, особенности ее фенаоблика и гене­
тической структуры. В свою очередь эффективность репродук­
ции бесхвостых амфибий определяется не численностью произ­
водителей, а факторами, действующими на биотопическую об­
становку (Бобылев, 1985). 

Первые 30 стадий, от яйца до вылупления и начала кровообра­
щения в nервой жабре, - эмбриональные (Дабагян, Слепцова, 
1975). В этот промежуток времени смертность R. arvalis, по дан­
ным В.Г. Ищенко (1982), составляет 17,8 %. Эмбриональная 
смертность R. ridibunda в сточных водах -42-76% против 26-34% 
в устойчивых экоенетемах (Бобылев, 1985). 

Имеется несколько мнений по поводу адаnтивных возможнос­
тей разных стадий личинок и их выживаемости. По данным 
Е.Л. Щупак (1970б), за период эмбриогенеза численность живых 
икринок у остромордой лягушки снижается в 3 раза за счет гибе­
ли, связанной с внеiШIИМИ факторами; при выходе из икры суще­
ственных изменений не происходит, nеред метаморфозом числен­
ность снижается в 10 раз, а к моменту его окончания (53- 54-я ста­
дии) она сокращается в 20 раз. АС. Северцов и Г.С. Сурова 
(1979а) полагают, что нельзя выделять более или менее адаnтив­
ные этапы развития, так как смертность зависит от плотности ли­

чинок, а не от возраста и стадий онтогенеза. Все стадии оказьmа­
ются равно приспособленными к тем экологическим условиям, в 
которых в данный момент находятся особи. Тем не менее авторы 
не отрицают критических этапов онтогенеза как таковых. Крити­
ческие периоды, проявляющиеся в лабораторных условиях, в ес­
тественных популяциях нивелируются за счет высокой смертнос­
ти, и метаморфоз проходят лишь наиболее устойчивые к любым 
нарушениям индивидуального развития особи. У разных видов 
Rana количество вышедших сеголеток составляет 4-8 % от числа 
отложенных икринок (Heпeid, Кinney, 1966; Brockleman, 1968; 
Calef, 1973; Licht, 1974; Cooke, 1975). В экспериментальных усло­
виях выживает 40 % личинок, и особенно высока смертность на 
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последних стадиях метаморфоза (Calef, 1973). После метаморфо­
за она не превьппает 10 % от числа только что вьппедших особей. 
На остромордой лягушке показано (Пястолова, Трубецкая, 1988), 
что при наступлении неблагоприятных условий может происхо­
дить массовая гибель только что метаморфизировавших живот­
ных, если они были ослаблены в процессе развития. Эксперимен­
тально установлено (Бугаева, 1983), что действие малых доз раз­
личных веществ повьппает выживаемость личинок к метаморфо­
зу в 2 раза по сравнению с контролем. В условиях эксперимента, 
имитирующего загрязнение, животные (личинки R. arvalis) растут 
до самого метаморфоза в отличие от контрольных (Бугаева, 
1985). Полевые исследования показали наличие специфики дина­
мики численности личинок и сеголеток R. arvalis в условиях город­
ской черты -высокая элиминация на ранних этапах, компенсиру­
ющаяся впоследствии ее значительным снижением, что является 

одной из причин, способствующих возникновению особенностей 
генетической структуры популяции остромордой лягушки (Вер­
шинин, 1987а, б). 

Вклад каждой генерации сеголеток в половозрелую часть 
популяции определяется смертностью на предметаморфических 
стадиях, но, как правило, не ограничивается начальной числен­
ностью генерации и емкостью нерестилищ. Подобное ограниче­
ние имеет место только внебольших по площади водоемах (Ляп­
ков, 1994). Наибольшая выживаемость характерна для крупных 
сеголеток, личиночное развитие которых проходит в больших 
хорошо прогреваемых водоемах (Ляпков, 1988). Сеголетки, вы­
шедшие из водоема раньше, лучше выживают независимо от 

размеров (Ляпков, 1986). Максимальная смертность сеголеток 
R. temporaria наблюдается в первые три недели их наземной жиз­
ни, так как в это время они наиболее подвержены действию 
хищников: одна взрослая зеленая лягушка в террариуме при от­

сутствии других кормов съедает за сутки в среднем 20 сеголеток, 
малая бурозубка - 66, кутора- 166 (Ляпков, 1987). Зеленые ля­
гушки выедают за все время развития 13 630 экз. головастиков 
бурых лягушек. Доля молоди бурых лягушек в пище зеленых в 
начале выхода сеголеток бурых лягушек составляет 3,0 - 66,5 %, 
в конце выхода- 25,4% (Ляпков, 1987). Предполагается, что зе­
леные лягушки оказывают постоянное давление на численность 

головастиков и сеголеток бурых лягушек. Известны случаи на­
падения жужелиц на метаморфизирующих сеголеток австралий­
ской лягушки (Robertson, 1989). 
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В крупных городах с развитой промышлешюстью встречае­
мость амфибий сравнительно низка. Одно из наиболее губитель­
ных воздействий- разрушение и загрязнение среды их обитания: 
происходят не только сдвиги в видовом составе экосистем, но и 

изменяется динамика численности популяций. Л.А. Лесников 
(1970), рассматривая загрязнение как фактор среды, обусловли­
вающий продуктивные свойства популяции, выделяет три типа 
прямого воздействия загрязнения. Первый - гибель определен­
ной части популяции: молодых, половозрелых самок и самцов 
или особей одного пола (чаще самцов). В данном случае можно 
усмотреть сходство с действием хищников, однако заметного 
влияния на темпы нарастания биомассы этот тип не оказывает. 
Второй - загрязнение, которое влияет на общее состояние орга­
низмов, например на обмен веществ (аналогично действию пара­
зитов). Третий- нарушение процессов овогенеза и эмбриогенеза, 
приводящее к прекращению размножения или появлению нежиз­

неспособного потомства. Наиболее сильное воздействие он ока­
зывает при постоянном присутствии загрязнителей в водоеме, 
причем действие веществ часто проявляется не в момент загряз­
нения, а позднее -при наступлении неблагоприятных условий. 

Как известно, уровень смертности определяет способность 
популяции к воспроизводству. Динамика численности новой ге­
нерации характеризует специфику популяции и во многом обус­
ловливает ее структурно-функциональные особенности (Верши­
нин, 1987а). В зависимости от уровня загрязненности и комплек­
са сопутствующих факторов может отмечаться как массовая ги­
бель метаморфизирующих животных (Пястолова, Трубецкая, 
1988), так и повышеШiая выживаемость (Бугаева, 1983). Иссле­
дования, проведеиные на территории городской агломерации, 
выявили наличие определенных особеJПiостей динамики числен­
ности личинок и сеголеток в популяциях R. arvalis, обитающих в 
условиях урбанизации (Вершинин, 1983а, 1985б, 1987а). · 

Данные по выживаемости личинок и сеголеток бурых лягу­
шек, полученные в экспериментальных условиях, не позволяют 

раскрыть всю картину наблюдаемого процесса, так же как и ре­
зультаты полевых исследований по влиянию уровня антропоген­
ной нагрузки на особеJПiости динамики числеJПiости личинок и се­
галеток. В связи с этим была предпринята попытка сочетания по­
левых и экспериментальных методов для исследования смертнос­

ти в процессе онтогенеза бурых лягушек (R. arvalis и R. temporaria) 
и популяций с разным уровнем антропогеJПiого воздействия. 
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Рис. 25. Выживаемость личинок и сеголеток R. arvalis. 
П- многоэтажная застройка, 111 - малоэтажваJI эасrройка, IV -лесопарк, К - эагороднаJI популiЩШI 

Полевые исследования динамики численности R. arvalis и 
R. temporaria показали, что в городской черте смертность ли­
чинок к 41-й стадии выше, чем в загородной популяции иле­
сопарковой зоне (Вершинин, 1983б). Это объясняется глав­
ным образом уровнем загрязненности водоемов города (Вер­
шинин, 1985а), где в результате смьmа и· скопления талых и 
дождевых вод концентрируются поллютанты. К моменту 
окончания личиночного развития, перед метаморфозом ( 49-я 
стадия), выживаемость личинок собственно на городской тер­
ритории в зонах много- и малоэтажной застройки по-прежне­
му ниже, чем в лесопарке и за городом (табл. 23, рис. 25). Вы­
живаемость в период метаморфоза (53-я стадия) на городской 
территории компенсирует высокую смертность на ранних эта­

пах и выше (р = 0,05), чем показатели в загородной популя­
ции, поскольку в первом случае к этому времени сохраняются 

наиболее устойчивые животные. Наблюдаемые различия уси­
ливаются к 54-й стадии (р = 0,01), когда на картину смертнос­
ти в момент метаморфоза накладывается постметаморфичес­
кая смертность, складывающаяся из собственно смертности и 
гибели от хищников, число которых выше за городом. Карти­
на выживаемости для R. temporaria во многом сходна с 
R. arvalis, но пределы изменчивости здесь уже, а выживае­
мость несколько меньше, чем у остромордой лягушки, что, 
вероятно, связано с низкой экологической пластичностью 
травяной лягушки (Сурова, 1988). 
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Таблица 23 
BLDIDIII&eмcк:ть в пonyJIJЩIIП амфибий rородаой черты в заввсимоети 
от степе- ур6аввзацвв (1980-1995 rr.), % от количеетва отложе-ых JОЩ 

Сrадии Зона N* Выживаемосrь CriiДIIJI Зона N Выживаемосrь 

R. arvalis R. temporaria 

41 11 2 9,56±1,42 41 11 2 10,15±3,88 
(2-41) (7,7-12,6) 

111 1 11,90 111 3 8,90±3,17 
(0-11,9) (2,1-14,4) 

IV 3 25,10±1,16 
(4-41) 49 111 1 0,34 

к 1 48,50 
(0--0,34) 

(0-48,5) 53 11 5 1,20±0,29 

49 11 2 0,54±1,42 (0,53-2,5) 

(0,2--0,88) 111 12 0,78±0,19 

111 2 1,32±1,42 (0,16-2) 

(0,84-1,8) 54 11 5 0,32±0,08 
IV 3 5,40±1,16 (0--0,63) 

(1,3-10,9) 
111 12 0,17±0,05 

к 1 0,90 (0,005--0,45) 
(0--0,9) 

53 11 14 1,69±0,53 
R. ridibunda 

(0,45-4,5) 53 8 33,2±10,8 
111 11 0,76±0,60 (% от49-й) (4,4-79,7) 

(0,1-2,3) 
54 4 27,8±14,0 

IV 14 1,01±0,53 
(0,047-3,39) 

(% от49-й) (3,5--65,7) 

к 12 0,34±0,58 54 5 47,2±11,9 
(0,0028--0,699) %от 53-й) (8,45--82,5) 

54 11 13 0,55±0,55 
(0,23-1,6) 

111 11 0,29±0,61 
(0,01--0,67) 

IV 12 0,19±0,58 
(0,021--0,58) 

к 10 0,05±0,64 
0,0003--0,1 06) 

• N- холичесrао повторностей при мечении. 



Подсчет среднего количества метаморфизировавших сеголе­
ток на самку у остромордой и травяной лягушек не выявил зна­
чимых различий между популяциями из зон с разной степенью 
урбанизации (зона II- 15,19±5,0; n = 32; Ш- 6,66±6,87; n = 17; 
IV- 11,4±3,9; n =52; загородная популяция- 18,0±5,9; n = 23), но 
максимальные значения намного выше - 83,35 сеголеток в зоне 
II против 267,7 сеголеток на самку в загородной популяции. У 
R. temporaria максимальные значения для зоны II и III соответст­
венно составили 62,5 и 66 сеголеток на самку при средних 
18,47±5,7 (n = 8) в зоне П и 11,99±3,1 (n = 27) в зоне III. 

В условиях лабораторного эксперимента удалось показать вы­
сокую толерантность эмбрионов R. arvalis из популяций зоны 11, 
проявляющуюся при снятии эффекта загрязнения воды и выра­
женную в значительном (р < 0,001; с2 = 152,19) увеличении эмбри­
ональной выживаемости- 96,7-93,6 %, которая превышает значе­
ния для кладок из загородной популяции, (78,8-32,4 %), что, по на­
шему мнению (Вершинин, Трубецкая, 1992), свидетельствует о на­
личии адаптивных изменений в популяциях городской черть1. В 
опыте смертность личинок в городских популяциях ниже, чем в 

загородных, причем у последних этот показатель сильно увеличи­

вается между 47-й и 54-й стадиями. 
Исследование действия разных концентраций додецил сульфа­

та натрия (поверхностно-активного вещества - ПАВ) показали 
прямую зависимость выживаемости трех городских кладок от кон­

центрации раствора. Смертность личинок в пригороде не подчиня­
ется этой закономерности: их выживаемость в контроле на 8 %вы­
ше, чем в растворе сильной концентрации, и в среднем на 7-15% 
ниже, чем в растворах средней и низкой концентрации. Этот ре­
зультат совпадает с данными, полученными в эксперименте на ли­

чинках из популяций относительно чистых районов при воздейст­
вии на них химических веществ (Бугаева, 1983). Таким образом, от­
ветная реакция двух групп кладок -из города и пригорода - неод­

нозначна. Городские личинки более устойчивы к действию детер­
гента, и их смертность прямо пропорциональна концентрации. Для 
личинок из кладок есгественной популяции четкой зависимости не 
обнаружено - при слабых концентрациях смертность ниже (Вер­
шинин, Трубецкая, 1992; Трубецкая, 1994). Выживаемость сеголе­
ток бурых лягушек к 54-й стадии оказалась максимальной в зоне 
многоэтажной застройки и минимальной- в контроле. 

Рассмотрение всей картины динамики численности, начиная 
с момента откладки икры, позволяет нам говорить о том, что в 
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зоне многоэтажной застройки в условиях максимального загряз­
нения наиболее значительный отход наблюдается уже на ранних 
этапах развития (эмбриональный период). Это связано со всем 
комплексом условий городской среды, при снятии которого в 
эксперименте выживаемость резко возрастает. На более позд­
них стадиях уже не отмечается такой высокой смертности, даже 
в период метаморфического климакса (Вершинин, 1985б). Это 
следует и из общих положений о динамике численности личинок 
бурых лягушек (Северцов, Сурова, 1988). 

В популяциях из других зон городской черты и пригорода 
резкого падения численности на ранних этапах развития не от­

мечается - она снижается плавно в течение всего периода разви­

тия. При снятии действия естественных факторов (в эксперимен­
те) в эмбриональном и личиночном развитии городских голова­
стиков не наблюдается резких всплесков смертности, в то время 
как у пригородных личинок она значительно повышается к 29-й 
стадии и на 48 - 53-й. 

Пределы изменчивости выживаемости остромордой лягуш­
ки на изучаемых стадиях заметно шире в популяциях городской 
черты (в сравнении с загородной), что говорит как о жизнеспо­
собности относительно большой части новой генерации, так и о 
значительной неоднородности условий городской среды, прояв­
. ляющейся в разнообразии ответной реакции популяции. 

Естественная популяция, подверженная минимальному воз­
действию человека, находится в состоянии динамического рав­
новесия с биоценозом, звеном которого она является. Следова­
тельно, уровень возможной смертности новой генерации нахо­
дится в пределах, при которых осуществимо стабильное воспро­
изводство конкретной популяции. Поскольку число биоценоти­
ческих связей и трофических уровней в естественном сообщест­
ве больше, чем в антропоценозе, то отход здесь может быть до­
вольно высок. 

Таким образом, высокая потенциальная устойчивость город­
ских кладок, реализующаяся при возникновении благоприятных 
условий, на наш взгляд, - следствие адаптивных изменений, спо­
собствующих поддержанию воспроизводства популяций R. arva­
lis на территории городской агломерации в условиях урбаниза­
ции и загрязнения при уменьшении размеров яйца и плодовитос­
ти. Отмечаемые особенности эмбрионов, личинок и сеголеток 
отражают увеличение адаптивного потенциала популяции в бы­
стро меняющихся условиях урбанизированных ландшафтов. 
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При реализации варщшта R-стратегии адаnтивные измене­
ния наnравлены на быстрый рост, pam~ee созревание, повыше­
ние плодовитости, что передко приводит к сокращению жизни и 

слабой приспособлеm~ости особи, как это наблюдается, напри­
мер, в популяциях травяной лягушки из зоны П. 

Так как чаще rибнут целые кладки, то положительное значе­
ние приобретает увеличение числа кладок, хотя бы за счет умень­
шения числа яиц в одной кладке. В такой ситуации иреимущество 
получают виды с разрознеm~ой откладкой яиц ( обыкновеm~ый 
тритон) или откладкой икры порциями (зеленые лягушки). 

При ограничеm~ых ресурсах иреимущество во внутривидо­
вой конкуренции получают особи, менее истощеm~ые процесса­
ми, связанными с размножением, т. е. менее плодовитые 

(Шмальгаузен, 1983). В таких условиях отбор пойдет на сниже­
ние плодовитости в смысле уменьшения величинь1 кладок, что и 

наблюдается в городских популяциях остромордой лягушки. 
Сказанное выше свидетельствует о различиях в репродук­

тивной стратегии на межпопуляциоm~ом уровне в городских и 
природнь1х популяциях R. arvalis и межвидовых различиях в по­
пуляциях травяной и остромордой лягушек, населяющих город­
ские территории. Пример различной репродуктивной специфи­
ки двух видов бурых лягушек в популяциях с городских террито­
рий говорит о низкой эффективности типичной R-стратегии в 
сочетании с относительно большей ролью наследствеm~ой ком­
поненты в процессе развития у травяной лягушки в условиях ан­
тропогенньiх ландшафтов. 

5.6. ДЕМОrРАФИЯ И РЕПРОДУКТИВНЫЕ ОСОБЕННОСfИ 
МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

Демографический ответ популяций мелких млекопитающих 
на факторы техногеm~ого загрязнения определяется как интен­
сивностью, продолжительностью, постоянством воздействия и 
природой техногеиных поллютантов, так и биологической спе­
цификой видовых и популяционных систем, активно противо­
стоящих стрессирующим воздействиям. Несмотря на значитель­
ное разнообразие демографических откликов популяций мелких 
млекопитающих на факторы техногеиного загрязнения (Лукья­
нова, 1990), при эколого-популяционном исследовании даже не­
значительной продолжительности (порядка нескольких лет) мо­
гут быть выявлены основные техногеиные эффекты - увеличе-
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ние доли прибылых, повышение факТИ':Jеской плодовитости и 
интенсивности созревания сеголеток, сни,жение величины доим­

плантацишшых потерь. 

Закономерности формирования сообЩеств мелких млекопи­
тающих не находятся в простой зависимости от антропогенной 
парутеиности территорий, как это представлялось ранее. Обус­
ловливающий их комплекс причин сложен и связан не только с 
антропогенной трансформированностъю растительного сообще­
ства, но и с процессами внутри сообществ. 

У становлева разная стратегия воспроизводства сообщества 
несинантропных мытевидных грызунов в зависимости от типа 

урбанизированной среды. Она осуществляется за счет разных 
компонент показателя Dn.x = тх х N F• где тх - средняя плодови­
тость одной самки, а N F- количество размножавшихся самок со­
общества. В природных сообществах поддержание численности 
грызунов обеспечивается, очевидно, за счет меньшей по сравне­
нию с лесопарками смертности молодых. 

Возрастную структуру популяций S. araneus мы оценивали 
как отношение перезимовавших животных (с полностью стерты­
ми зубами и отсутствующим тимусом) к половозрелым разновоз­
растным сеголеткам. Ювенилъных животных не включали в ана­
лиз из-за низкой встречаемости (только эпизодически в некото­
рые годы в отдельных местообитаниях). Для городских популя­
ций отмечено заметное колебание возрастного состава в разные 
годы. Причем доля сеголеток в популяции коррелирует с динами­
кой общей численности (см. рис.16), поскольку в периоды подъ­
ема численности популяции (в середине лета) она в основном со­
стоит из особей текущего года рождения. В дендрарии в отличие 
от периферических популяций эта связь менее выражена. 

В естествеmюм природном сообществе относительная доля 
сеголеток в популяции остается примерно на одном довольно 

высоком уровне и не коррелирует с динамикой численности. 
Известно (Ивантер и др., 1985), что основной вклад в прирост 
численности у бурозубок вносят перезимовавшие животные, и 
поскольку доля перезимовавших в контроле мала, численность 

животных здесь почти всегда ниже, чем в периферических лесо­
парках. Соотношение полов определяет репродуктивный по­
тенциал популяции. Почти всегда в изучаемых популяциях 
S. araneus при отклонении от соотношения 1:1 преобладали 
самцы (рис. 26). В популяции с эталонной территории доля са­
мок всегда была ниже (за исключением 2002 г.), достигая в от-
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дельные годы 20-30 %. В дендрарии выявлена отрицательная 
корреляция между численностью и долей самок. Для перифери­
чес:ких городских популяций обыкновенной бурозубки обнару­
жена слабая связь между численностью и долей самок: во всех 
обследованных популяциях максимальная доля самок приходит­
ся на годы высокой численности. 

Таким образом, для городских популяций S. araneus в отли­
чие от контрольной характерна корреляция между численнос­
тью и долей сеголеток. Специфика половой структуры популя­
ций лесопарков с высокой долей самок и перезимовавших жи­
вотных способствует поддержанию высокой (в сравнении с лес­
ными экосистемами) численности обыкновенной бурозубки. Ве­
роятно, в популяциях, населяющих урбанизированные террито­
рии, сформировались механизмы, обеспечивающие репродук­
тивный потенциал, необходимый для воспроизводства в этих ус­
ловиях. 

Устойчивость популяций мелких млекопитающих на техно­
генных территориях обусловлена индивидуальной адаптивной 
реакцией - интенсификацией процессов жизнедеятельности, 
приводящей к возрастанию напряженности физиологических 
процессов в организме и росту энерготрат на уровне особи. Дан­
ный механизм с позиций эволюционно-экологического подхода 
(Шварц, 1980) является первым этапом адаптивных изменений 
(наиболее примитинным и энергоемким), но тем не менее имен­
но с его помощью поддерживаются существование и целост­

ность популяционных систем мелких млекопитающих на техно­

генных территориях. 



Глава 6 

СПЕЦИФИКА ПРОЦЕССОВ МОРФОГЕНЕЗА 

В УСЛОВИЯХ АНТРОПОГЕННОГО ВОЗДЕЙСТВИЯ 
(на примере R. arvalis) 

К настоящему времени онтогенез амфибий изучен достаточ­
но хорошо, и для большого количества видов существует множе­
ство вариантов таблиц нормального развития. Но работ, касаю­
щихся экологической составляющей онтогенетических процес­
сов и ее влияния на изменчивость, посвященных специфике про­
цессов адаптации и морфогенеза в градиенте антропогенной 
трансформации и загрязнения, немного. 

Морфогенез, ход и степень его согласованности с процесса­
ми, протекающими на цитологическом и тканевом уровнях, в по­

пуляциях, населяющих местообитания с разным уровнем антро­
погенной трансформации, играют важную роль в процессах 
адаптации и микроэволюционнь1х иреобразований в условиях 
современной биосферы. Земноводные, у которых весь процесс 
развития, начиная с зиготы, протекает во внешней среде нерес­
товых водоемов и в значительной степени зависит от абиотичес­
ких факторов, -идеальный объект для подобных исследований. 

Высокая мозаичность среды и крайнее разнообразие условий 
биотопов способствуют заметному расiiiИрению пределов из­
менчивости ряда популяционных показателей. Подобные вари­
анты изменчивости передко называют уродствами или аномали­

ями, хотя граница между нормой и патологией весьма условна 
(Tyler, 1989). Зачастую отклоняющиеся морфологические вари­
анты отбрасьmаются исследователями как аномальные, что не­
верно, поскольку таким образом мы отсекаем часть общего спе­
ктра изменчивости. Если взглянуть на кривую распределения 
признака, то становится ясно, что множество вариантов, пред­

ставляющих «норму», и множество вариантов, составляющих 

крайние ( отклоняющиеся) варианты, являются членами единого 
множества, которое и представляет собой всю индивидуальную 
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изменчивость. Если в конечном итоге животное жизнеспособно, 
доживает до половозрелости, участвует в размножении и остав­

ляет жизнеспособное потомство, то его нельзя называть «уро­
дом» (Коваленка, 2000) и исключать из анализа изменчивости. 

Только исследуя полный спектр изменчивости, можно полу­
чить адекватное представление о специфике процессов формо­
образования в меняющихся условиях среды современных экоси­
стем. Сочетание подходов классической морфологии, анализа 
материала с позиций флуктуирующей асимметрии и современ­
ных методов учета наследственной компоненты в процессах 
формообразования может позволить выявить видовую и популя­
ционную специфику, а также наиболее общие закономерности 
механизмов адаптациогенеза к новым условиям среды. 

Спектр морфологических отклонений имеет генетическую 
основу и заложен в норму реакции вида (у одних видов он '}же, у 
других- пшре), что отражает его экологическую пластичность. 
Для каждого организма характерны свои формы мутаций, и от­
дельные мутации встречаются с различной частотой. Различные 
факторы влияют на частоту появления мутаций, но их специфи­
ка явно определяется самим организмом, исторически сложив­

шейся организацией данного вида, его наследственной основой. 
Одни из них оказьmаются стойкими и дают очень мало мутаций, 
другие, наоборот, мутируют интенсивно. Формы с более значи­
тельной индивидуальной изменчивостью в процессе эволюции 
оказьmаются и более пластичными, они гораздо быстрее реаги­
руют на изменение среды (Шмальгаузен, 1983). 

В популяциях, населяющих урбанизированные территории, 
отмечается заметное распшрение пределов изменчивости ряда 

популяционных показателей (Вершинин, 1997). В их число вхо­
дят такие качественные морфологические признаки, как пиг­
ментация, особенности осевого и латерального скелетов, мы­
шечной и покровных тканей, а также ряда органов. С одной сто­
роны, это связано с высокой разнородностью (мозаичностью) 
среды городских биотопов, способствующей формированию 
морфологической специфики в онтогенезе, с другой - сдвигами 
в генетической структуре изолированных малочисленных груп­
пировок, обусловленными как сменой направленности и харак­
тера естественного отбора, так и генетико-стохастическими 
процессами, имеющими место в таких популяциях. 

Наиболее полными данными мы располагаем по остромордой 
лягушке -широко распространенному в естественных и антропо-
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Рис. 27. Суммарная встречаемость аномалий у сеголеток (1) и взрослых (2) 
R. arvalis 

генных ла:ндшафrах виду (рис. 27). В целом по частоте встречае­
мости сеголетки R. arvalis из популяций всех зон значимо различа­
ются от контроля и друг от друга (:у}= 15,8-86,0; р < 0,0~,001), 
у взрослых - только животные из популяций зоны П от контроля 
и лесопарка (Х2 = 4,1,р < 0,05; Х2 = 6,1,р < 0,05). 

Изменчивость спектра морфологических аномалий сеголе­
ток и взрослых особей остромордой лягушки свидетельствует о 
его расширении с ростом урбанизации (с 9 типов в контроле до 
13 в популяциях зоны многоэтажной застройки у сеголеток и от 
4 до 8 типов - у взрослых). Возрастные изменения спектров ано­
малий R. arvalis также обладают зональной спецификой- во всех 
зонах, кроме второй, различие :намного больше сходства. Так, в 
контрольной популяции степень перекрьmа:ния спектров взрос­
лых и сеголеток составляет всего 18,5 %и во взрослом состоя­
нии исчезает пять типов аномалий; в лесопарковой зоне спектры 
перекрываются :на 26,8 % и у взрослых исчезает два типа анома­
лий; в зоне малоэтажной застройки сходство спектров анома­
лий - 17,3 %, к взрослому состоянию исчезает 8 типов аномалий. 
Только в популяциях зоны многоэтажной застройки спектры се­
галеток и взрослых перекрываются почти :наполовину- 45,0 % и 
исчезает 5 типов аномалий. 

Картина диста:нцирова:н:носТи спектров морфологических от­
клонений у сеголеток и взрослых животных из городских попу­
ляций говорит об их высокой специфичности, к9торая усилива­
ется с возрастом (рис. 28). . 

Между самцами и самками установлены различия по разно­
образию морфологических отклонений, их частоте и топогра-
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Рис. 28. Дендрограмма сходства морфологических отклонений у сеголеток (а) 
и взрослых (б) Rana arvalis 

фии (Х} = 4,07, р < 0,05). Достоверные различия (Х2 = 4,89, р < 
< 0,05) nолучены по количеству скелетных аномалий между 
самцами и самками. На наш взгляд, в связи с тем, что основной 
функцией самок является nроизводство nотомства, изменчи­
вость всех основных параметров и частота отклонений у самок 
ниже, чем у самцов. Из общего числа отклонений 38,3 % имеют 
билатеральное проявление. Таким образом, использование дан­
ных по флуктуирующей асимметрии в качестве критерия ста­
бильности онтогенеза существенно ограничено (Swaddle, Witter, 
1997; Rowe et al., 1997). 

Изучение пролиферативной активности (1995-1997 rг.) пока­
зало наличие (рис. 29) у сеголеток зоны II слабой, но значимой 
линейной зависимости между митотическим индексом и индек-
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Рис. 29. Зависимость между митотическим индексом и индексом печени у Rana 
arvalis 

сом печени (р изменяется в пределах 0,0012~,046). Это, по наше­
му мнению, свидетельствует о высокой степени согласованности 

процессов морфогенеза в городских популяциях, что способству­
ет снижению вероятности онтогенетических сбоев в нестабиль­
ных условиях среды. 

Прослеживается определенное сходство процессов урбаниза­
ции и доместикации, что выражается в смене направления отбо­
ра и вьmадении ряда факторов естественной смертности. На 
уровне реакций нервной системы отмечается рост доли особей с 
наследственно обусловленным низким порогом нервной возбу­
димости (особи морфы striata). 

На наш взгляд, существует несколько источников расширения 
спектра морфологической изменчивости в популяциях R. arvalis, 
обитающих на территории городской агломерации: 1) высокая 
мозаичность и нестабильность среды, где протекает онтогенез 
животных; 2) ингибирование действия тиреоидных гормонов под 
действием поллютантов (Bishop, Gendron, 1997; Scblumpf, 1996); 
3) наличие изоляции и повышение мутационного фона в город­
ской черте; 4) смена гормонального фона под действием полто­
тантов и в связи с селективной выживаемостью животных с высо­

кой устойчивостью нервной системы (Беляев, 1979). 



Глава 7 

СПЕЦИФИКА ТРОФИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ 

7.1. ТРОФИЧЕСКАЯ СI'РУКТУРА СООБЩЕСfВ ELATERIDAE 
В АНТРОПОГЕННЫХ ЛАНДШАФТАХ 

Как правило, видовое разнообразие сообществ выше там, где 
шире диапазон доступных ресурсов. Число видов зависит от ши­
рины ниш отдельных видов и степени их перекрывания. Весь ди­
апазон доступных ресурсов используется большинством видов в 
том случае, если они специализированы в отношении своих по­

требностей. Преобладание межвидовой конкуреiЩИИ в сообще­
стве приводит к наиболее полному использованию ресурсов. Ре­
сурсы крайне редко используются неполно, даже в тех случаях, 
когда снижается количество видов (Алимов, 1998). При анализе 
структуры сообществ всегда важен вопрос о пищевых связях, 
так как именно этот фактор может быть решающим в распрост­
ранении животного населения (Гиляров, 1965; Гиляров, Чернов, 
1974; Чернов, 1978). 

Изменение структуры зооценозов связано с нарушением со­
отношения трех ценотически важных групп беспозвоночных: 
растительноядных насекомых ...;. конеументон первого порядка, 
паразитов и хищников, оказывающих стабилизирующее воздей­
ствие на численность фитотрофов, и ауэдафических сапрофагов, 
осуществляющих трансформацию и минерализацию органичес­
ких остатков (Крауклис, Бессолицына, 1980). 

В антропоценозах достаточно часто стоит проблема деструк­
ции органического вещества, поскольку часто они представляют 

собой экосистемы аккумулирующего типа, где относительно 
меньшее количество вещества и энергии уходит на верхние тро­

фические уровни. В этих условиях большее значение имеют ре­
дуценты, что соответствует понятию «хорошего» биогеоценоза 
(Шварц, 1974б, 1976б), в котором происходит увеличение роли 
животных как деструкторов первичного органического вещест­

ва (Шварц, 1976а). 

138 



Для наземных беспозвоночных сапрофагию рассматривают 
как исходный тип питания, сформировавшийся в процессе их пе­
рехода к жизни на суше (Simroth, 1891, цит. по Стриганова, 1980). 
Сапрофагия характерна для многих личинок жуков и как произ­
водный пищевой режим. Среди обитающих в почве личинок 
щелкунов много сапрафагав (Стриганова, 1966). Исходный пи­
щевой режим личинок- хищничество с экстраинтестинальным 
пищеварением, что отразилось на морфологии ротовых органов. 
Хищничество свойственно наиболее примитинным формам ли­
чинок щелкунов, обитающим в гнилой древесине (Crowsoп, 1955; 
Долин, 1964; Гурьева, 1969). При переходе к обитанию в почве 
происходила смена пищевого режима -от хищничества к фито­
и сапрофагии (Гиляров, 1949). У многих видов проволочников 
сапрофагия сочетается с хищничеством (М elarюtus, Limonius, 
Athous) или фитофагпей (Selatosomus, Agriotes) (Langenbuch, 1932; 
Гиляров, 1937; Космачевский, 1958; Долин, 1964). 

Больuшинство видов проволочников неспособно завер~ 
развитие без белковой пищи. Они питаются плазмой бактериалъ­
НЪIХ клеток, обильно развивающихся в гумифицированных орга­
нических остатках. Кроме того, личинки некоторых видов (напри­
мер, Selatosomus costalis) в почве таежных биотопов регулируют 
микробиалъное разложение, стимулируя сукцессии комплекса 
разрушителей растительных остатков (Стриганова, 1980). 

Наличие и доступность пищевых ресурсов для проволочни­
ков определяют конкретные условия местообитаний (содержа­
ние органики в почве и ее влажность). Личинки одних и тех же 
видов в разных районах или разные сезоны могут менять пище­
вую специализацию ( сапрофагия, фитофагия) и переходить от 
одного пищевого объекта к другому (Гиляров, 1949). 

К числу морфафизиологических адаптаций для большинства 
представителей степных ценазов относят полифагию, которая 
выражается в отсутствии узкой трофической специализации. В 
составе таких зооценозов значительно возрастает роль термо­

фильнъiх и менее требовательньiХ к стабильной влажности бес­
позвоночнъiх (Бессолицьmа, 2001). 

Трофические преферендумы личинок щелкунов имеют до­
статочно широкий диапазон: полифаги с преимущественной фи­
тофагией; полифаги, требуюiЦИе для нормальщ>го развития жи­
вотную пищу; полифаги, поедаюiЦИе живые растения, но пред­
почитаюiЦИе растительные остатки и животную пищу; хищники 

и некросапрофаги, способные к сапрофагии; облигатные хищни-
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ки (Долин, 1964; Черепанов, 1957; Гурьева, 1979; Сергеева, 
1983). Серолоmческий метод изучения хищничества проволоч­
ников (Сергеева, 1983) позволил уточнить пищевые предпочте­
ния личинок и расширить представления о спектре их пищевых 

объектов (моллюски, энхитреиды, люмбрициды, коллемболы, 
типулиды). 
Мы проанализировали численность личинок различной пи­

щевой специализации. На рис. 30 представлены данные о соот­
ношении разных трофических групп по обилию. Так как вели­
чина зоомассы- одна из количественных характеристик струк­

туры и ценотических отношений отдельных групп животных 
(Чернов, 1975), которая в значительной степени отражает ак­
тивность биотических процессов (Крауклис, Бессолицына, 
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1980), здесь же показало соотношеJШе трофических групп личи­
нок элатерид по биомассе. 

Вопреки распространенному мненшо о преобладании фито­
фагни среди личинок элатерид, в целом доля форм, способных 
завершать развитие, потребляя живые растительные ткаJШ, 
очень мала на всех исследуемых территориях (не выше 6,8 %) 
по обилию и биомассе (не более 6,2 % ). Поэтому вряд ли мож­
но говорить о значимом сJШЖеJШи их встречаемости при ант­

ропогенном преобразоваJШи среды, кроме полного их отсутст­
вия в имиактном биотопе южнотаежной подзоны. СокращеJШе 
доли фитофагов может быть обусловлено значительным сJШ­
жением количества пищевых ресурсов (Алимов, 1998). В этой 
ситуации более выражен рост доли обилия и биомассы личи­
нок-полифагов при отсутствии жесткой трофической специа­
лизации (см. рис. 30) в южно-таежных биотопах имиактной 
зоны (по обилию - 83,6-92,9 %, по биомассе - 93,8-91,9 %). 
О значительных изменениях в трофической структуре можно 
говорить только для территорий, где наличествует максималь­
ное по продолжительности и степеJШ воздействия иреобразо­
вание коренных фитоценозов. Полученная картина соответст­
вует общим Представлениям о более широкой пластичности 
малоспециалИзированных в трофическом отношении групп 
животных, что позволяет им переключатъся на доступные ва­

рианты пищевых ресурсов. Именно элатериды, являющиеся 
исходными и производными по типу питания сапрофагами 
(Стриганова, 1980) и хищниками с переходом на некросапро­
фагию, участвуют в процессах деструкции и минерализации 
органического вещества. 

7.2. ДИНАМИКА ТРОФИЧЕСКИХ СВЯЗЕЙ СЕГОЛЕТОК 
БУРЫХ ЛЯГУШЕК (R. arvalis, R. temporaria) 
В НА ЧАЛЪНЫЙ ПЕРИОД ИХ НАЗЕМНОЙ ЖИЗНИ 

Вопрос о биоценотической роли земноводнъ~ достаточно 
глубоко изучен многими авторами в различных аспектах. Специ­
фика роли амфибий определяется тем, что они являются связую­
щим звеном трофических цепей суши и пресноводных водоемов, 
играя важную роль в переносе вещества и энергии между экаси­

стемами разных биоциклов. Головастики в сообществах стоячих 
водоемов выступают регуляторами уровня первичной продукции 
сообществ. Биомасса личинок так высока, что их значительная 
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роль в передаче веще­

ства и энергии в био-
3 геоценозах бесспорна 

(Шварц, 1973). 
Через две недели 

после метаморфоза 
в спектре питания 

R. arvalis отмечаются 
качественные и количественные изменения, наиболее ярко про­
являющиеся в группировках, подверженных значительному ант­

ропогенному воздействию (зона 11). В группировках сеголеток из 
зон II и III доля фитофагов с возрастом увеличивается с 30,8 % 
на 53-й стадии до 51,2% на 54-й (рис. 31). В лесопарке и контро­
ле значительных изменений в соотношении трофических групп 
не происходит. 

Оценка сходства спектров питания метаморфизировавiШIХ и 
растущих сеголеток R. arvalis и R. remporaria показала их зnачи­
тельное перекрывание и близость независимо от уровня антро­
погенной нагрузки. Наиболее существенны изменения в содер­
жимом желудка только у сеголеток загородной популяции, ко­
торые соответствуют изменениям природного спектра беспозво­
ночных. Сгепень перекрывания содержимого желудочно-ки­
шечного тракта с естественным спектром беспозвоночных у ме­
таморфизировавших сеголеток в зоне II меньше в сравнении с 
росшими сеголетками, что прямо противоположно результатам, 

полученным в других зонах и контроле. Аналогично выглядят 
данные по сеголеткам R. temporaria. 

Среднее количество пищевых объектов на один желудок к 
54-й стадии в сравнении с 53-й значительно увеличивается 
(с 0,6-11,9 до 2,9-19,5 экз.), причем в городской черте степень 
воздействия сеголеток на беспозвоночных, несмотря на сниже­
ние численности, в большинстве случаев остается на достоверно 
более высоком уровне (р < 0,0014J,005), чем в естественных со­
обществах. Сходные данные получены и для травяной лягушки, 
хотя выживаемость ее сеголеток в городской черте ниже. 

142 



По учетам почвеююй микро- и мезофауны в изученных мес­
тах обитания сеголеток установлено, что с момента выхода на 
сушу до достижения 54-й стадии в 62,5 % случаев в популяциях 
отмечается увеличение общего числа объектов на единицу пло­
щади. В местообитаниях городской черты такое увеличение от­
мечается лишь в 25 % случаев, возможно, вследствие того, что 
эффективность изъятия беспозвоночных в городских изолятах в 
среднем в 2,1 раза больше. 

Уменьшение давления сеголеток на беспозвоночных в естест­
венных группировках земноводньп следует связьтать с mбелью 
значительной доли сеголеток каждой конкретной микропопуля­
ции в силу большего числа трофических связей и уровней (велико 
количество хищников). На городских территориях большинство 
популяций пространственпо разобщены и не контактируют друг с 
другом. При этом количество таких группировок и их численность 
малы. Поэтомунеудача в воспроизводстве для каждой конкретной 
группировки имеет более серьезные последствия (вплоть до пол­
ного ее исчезновения) из-за отсутствия притока мигрантов. Воз­
можно, численность беспозвоночньп в местообитаниях городской 
черть1 через две недели после метаморфоза увеличивается медлен­
нее вследствие более эффективного их изъятия (так как смерт­
ность сеголеток низка, а их размеры крупнее), о чем косвеmю сви­
детельствуют больmие различия в спектре почвеmiЬIХ беспозво­
ночньiх в этот период. Специфика динамики численности и осо­
бенности пространствеиной организации рассматриваемьп сооб­
ществ обусловливают рост экологической эффективности новой 
генерации бурых лягушек к началу их наземной жизни в городских 
изолятах с высоким уровнем антропогенного воздействия. 

Увеличение доли фитофагов в спектре питания сеголеток в 
начальный период жизни на суше от 53-й к 54-й стадии (Дабагян, 
Слещова, 1975) свидетельствует об укорочении трофических це­
пей и увеличении скорости обмена веществом и энерmей в город­
ских экоенетемах (Верmинин, 1997). У сеголеток остромордой ля­
гушки в группировках зоны многоэтажной застройки при высо­
кой эффективности изъятия, ограниченности наземной террито­
рии и высокой плотности, крупньп размерах сеголеток и низкой 
смертности в период метаморфоза пищевые ресурсы относитель­
но ограничены. В таких условиях растут потребление наиболее 
массовых видов (в городской черте- это фитофаm) и сходство со­
держимого желудка с естествеШIЬIМ спектром беспозвоночнь1х в 
отличие от естественных группировок (Верmинин, 1997). 
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7.3. ТРОФОЭНЕРГЕТИЧЕСКАЯ ЗАВИСИМОСIЪ 
ДИНАМИКИ ЧИСЛЕННОСfИ И СfРУКТУРЫ НАСЕЛЕНИЯ 
МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

Реакция мелких млекопитающих на техногеиные загрязните­
ли зависит от трофоэкологической специфики видов: консумен­
ты более высокого порядка обладают большей чувствительнос­
тью к техногеиным загрязнениям (Лукьянова, 1990). Например, 
ключевая роль в закономерностях формирования структуры на­
селения и динамики численности красной и красно-серой поле­
вок на Среднем Урале принадлежит трофическим условиям (До­
бринский и др., 1994). По этой причине динамика численности в 
сочетании с индексом упитанности позволяет точнее оценивать 

состояние животных в разных по степени трансформации сооб­
ществах. 

Для определения влияния урбанизации на физическое со­
стояние грызунов нами изучен индекс упитанности (отноше­
ние веса к длине тела) у двух массовых видов мытевидных 
грызунов (М. arvalis и Cl. glareolus) и обыкновенной бурозуб­
ки (S. araneus) на разных фазах динамики численности. Уста­
новлено, что и в естественных, и в городских популяциях в фа­
зу депрессии индекс состояния был достоверно меньше в срав­
нении с фазой высокой численности. У обыкновенной полевки 
в природе он снижается значимо больше, чем в лесопарках го­
рода. В годы высокой численности индекс состояния живот­
ных лесопарков и природных популяций различался несущест­
венно. Для рыжей полевки установлены сходные закономер­
ности, но различия между урбанизированными и природными 
популяциями менее контрастны. Как известно (Черноусова, 
2002), в лесопарковой зоне наблюдается сглаживание флукту­
аций численности грызунов, даже в период общей депрессии 
их в регионе, в сравнении с природными сообществами. Воз­
можно, это связано с высоким уровнем упитанности грызунов 

лесопарков города. 

Бурозубки как активно, так и пассивно формируют эдафо­
топ. Ведущую роль в их питании занимают беспозвоночные, 
следовательно, численность бурозубок может косвенно свиде­
тельствовать о численности мелких беспозвоночных, населяю­
щих данный биотоп. В их рационе также присутствуют пауко­
образные, многоножки, моллюски и черви. Бурозубки пита­
ются и растительными кормами, роль которых особенно воз­
растает в зимний период (Докучаев, 1980, 1990; Ивантер, Ма-
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Рис. 32. Усредненный за три года индекс состояния (фактор «местообитание»). 
Местообитание: 1 - контроль, 2 - дендрарий, 3 - Северо-Восточный, 4 - Южный, 5 - Северный, 

б - Юго-Западпый лесопарm 

каров, 2001). Однако в случаях существенного отклонения ка­
чества корма от оптимального землеройка погибает даже при 
видимом обилии пищи. 

Наблюдаемые отличия упитанности особей S. araneus из 
разных локалитетов статистически незначимы (возможно, из­
за малых размеров выборки). Поэтому к настоящему времени 
мы можем говорить лишь о слабо выраженной связи упитаmю­
сти с относительной численностью зверей в данном местооби­
тании (рис. 32). 

По-видимому, ведущее значение трофических условий для 
формирования структуры и динамики численности характерно 
только для мытевидных грызунов, в то время как численность 

мелких насекомоядных определяется другими параметрами. 



Глава 8 

ИНАДАПТИВНЫЕ ПРОЦЕССЫ В АНТРОПОЦЕНОЗАХ 
И ВОПРОСЫ ЭКОЛОГИЧЕСКОГО МОНИТОРИНГ А 

Уровень развития производства и человеческой деятельнос­
ти уже давно достиг глобальных масштабов. Еще В.И. Вернад­
ский (1977) писал, что «впервые в истории человечества мы на­
ходимся в условиях единого исторического процесса, охвативше­

го всю биосферу планеты». Биосфера стала глобальным перено­
счиком последствий этого процесса. Самые удаленные биоцено­
зы испытывают воздействие антропогенного пресса из-за фоно­
вого загрязнения, выпадения химически активных дождей, коле­
баний климата и т. д. В связи с этим растет осознание социаль­
ной значимости «первичнъiХ» условий человеческого существо­
вания (Яницкий, 1987). 

В настоящее время, чтобы избежать избыточной нагрузки на 
биогеоценоз, зачастую расширяют ареал данного воздействия, 
что не снимает проблемы, а лишь откладывает ее решение. 
С.С. Шварц (1976а) подчеркивал, что тезис «назад к природе» 
был всегда реакционен и природу можно сохранить не вопреки, 
а благодаря урбанизации. Чтобы разобраться в том, какое воз­
действие оказывает человек на биосферу и отдельные биогеоце­
нозы, необходимо понять, что такое «хороший» биоценоз и «ХО­
рошая» экосистема. «Хороший» . биогеоценоз должен отвечать 
следующим требованиям: высокой продукции всех основных 
звеньев трофической цепи должна соответствовать высокая 
продуктивность (что обеспечивает высокую восстановительную 
способность); структурная разнородность и разнородность от­
дельных трофических уровней обеспечивают высокую стабиль­
ность биогеоценоза (закон Эшби - система из большого числа 
разнородных элементов наиболее устойчива); высокая скорость 
обмена веществом и энергией дают высокую скорость самоочи­
стки, так как за короткий срок вся биомасса вовлекается в кру­
говорот; способность к быстрому изменению структуры сооб­
щества и популяций доминирующих видов. Если биогеоценоз от-
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вечает перечисленным требованиям, его можно считать «хоро­
ШИМ» независимо от того, развивается он в естественной или ур­
банизированной среде. 

Наблюдаемые нами трансформации биогеоценозов в изме­
ненной человеком среде и примеры быстрой эволюции популя­
ций показывают, что происходящие процессы, строго говоря, 
нельзя назьmать деградацией, так как они представляют собой 
естественную реакцию сообществ на флуктуации среды. Новые 
сообщества наиболее соответствуют созданной среде, и наша за­
дача состоит в том, чтобы облегчить формирование продуктив­
ных и стабильных биогеоценозов с необходимыми свойствами 
при антропогенных изменениях среды. Значит, чтобы векоторая 
часть видов могла существовать в антропогенном ландшафте, 
нам также придется менять свои традиционные приемы хозяйст­
вования (Шварц и др., 1977). В идеале- это безотходное произ­
водство и полное включение в биотический круговорот Земли 
всех отходов общества, обезвреженных в технических устройст­
вах (Камшилов, 1979). Данный принцип положен в основу кон­
цепции биотехносферы, созвучной с концепцией ноосферы 
(Вернадский, 1944). Такой подход ускорит процесс создания про­
дуктивных и стабильных биогеоценозов в измененной среде, что 
в свою очередь требует развития системы наблюдений за изме­
нениями, происходящими в природе под действием антропоген­
ных факторов. 

Предвидение возможных изменений в природной среде пред­
полагает контроль за отклонениями системы от исходного со­

стояния на всех ее уровнях (Щукин, 1980). В антропогенных 
ландшафтах уже сейчас на громадных территориях господствует 
несколько видов-убиквистов, выполняющих ведущую роль в 
поддержании природного баланса, т. е. в функционировании со­
временной биосферы популяционные механизмы поддержания 
биогеоценологического равновесия играют большую роль, чем 
в нетранутой природе. Это и определяет главные направления 
научных исследований (Шварц, 1976а). 

Задача экологического мониторинга - обнаружение в эка­
системах изменений антропогенного характера (на фоне есте­
ственных флуктуаций). Наиболее широко используется и удо­
бен экологический мониторинг на уровне популяций и экосис­
тем, который включает в себя исследования на клеточном и 
организмеином уровнях, на уровне видовых сообществ и их 
связей. 
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Как известно, в условиях пространствеиной изоляции, низкой 
численности, измененной химии среды и других ее параметров 
многие закономерности популяционной динамики приобретают 
ярко выраженный рельефный характер. Скорость этих процес­
сов передко выше, чем в естественных сообществах. В наблюда­
емых изменениях наличествуют адаптивная и негативная состав­

ляющие. Первая способствует выживанию и успешному воспро­
изводству популяций в новых условиях среды. Вторая отражает 
последствия низкой численности, близкородственных скрещива­
ний, роста генетического риска в условиях антропогенно преоб­
разованной среды, действия поллютантов и разного рода иных 
стрессорных воздействий. Диапазон вариабельности морфоло­
гических показателей может свидетельствовать об экологичес­
кой ригидности видов, не переносящих антропогенной транс­
формации местообитаний (у таких видов изменчивость резко 
снижается). 

Известно, что оптимальное соотношение полов и возрастной 
состав группы производителей - один из основных механизмов 
приспособления животных к конкретным условиям среды ИХ 
обитания, влияет на особенности и успех размножения. Сниже­
ние доли самок в популяции может быть ярким свидетельством 
потенциальной угрозы ее успешному воспроизводству и сущест­
вования такой популяции в будущем. В крайних случаях морфо­
физиологические особенности животных из популяций, населя­
ющих антропогенные ландшафты, отражают интоксикацию ор­
ганизма при резких изменениях химического фона. 

Для цитологических показателей характерны нарушения ци­
тоядерного соотношения гепатоцитов (относительный размер 
ядер увеличивается на 14,7 %; t = 4,69, р = 0,001) и сокращение в 
них жировых включений (Пястолова и др., 1996; Пястолова, 
Вершинин, 1999), а также изменение митотической активности и 
возрастание частоты хромосомных аномалий в клетках рогови­
цы (Гатиятуллина, 1990). Например, митотическая активность 
эпителия роговицы глаза у обыкновенных полевок, отловлен­
ных в 4 - 5 км от Карабашекого медеплавильного комбината, 
значительно ниже, чем у контрольных животных (32,32±6,0 и 
50,22±6,0 соответственно при уровне значимости 0,05). Извест­
но, что интенсивность клеточного деления зависит от физиоло­
гического состояния: у животных из загрязненной зоны по срав­
нению с контрольными она значительно выше- количество ано­

мальных мятозов 11,8% и 7,4% соответственно. У сеголеток 
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R. arvalis с территории, загрязнеmюй радионуклидами, в анафа­
зе обнаружены массивные хромосомные повреждения в виде 
мостов и перасхождений хромосом (0,08 % от общего числа де­
лящихся клеток), что заметно выше, чем у сеголеток вблизи Ка­
рабашского медеплавильного комбината (0,0063 % от общего 
числа просмотренных делящихся клеток), где уровень загрязне­
ния продуктами медеплавильного производства близок к катаст­
рофическому (Гатиятуллина, 1990). 

Удлинение сроков эмбриогенеза в популяциях амфибий ант­
ропогенных ландшафтов может быть связано с ИIП'Ибирующим 
действием поллютантов (Бугаева, 1982; Лебединский, 1984а; 
Грефнер, Слепян, 1989; Данилова, 1992; Baker, Waights, 1994). 
Особенности пространствеиной организации городских популя­
ций (резкое сокращение наземной части биотопов) могут слу­
жить причиной возникновения поведенческой специфики у Т. vul­
garis. В популяциях травяной лягушки, населяющих зону много­
этажной застройки, реализуется классический вариант R-страте­
гии - адаптивные изменения направлены на быстрый рост, ран­
нее созревание, повышение плодовитости, что передко приводит 

к сокращению жизни и слабой приспособленности особей. 
В условиях антропогенного прессинга в популяциях могут 

наблюдаться нарушения в формировании нормальных половых 
продуктов: резорбция и появление аномальных эмбрионов у 
млекопитающих (Лукьянова, 1990), аномальные яйцекладки у 
птиц (Бельский, 1996), аномалии и резорбция икры у рыб и ам­
фибий. Увеличение числа аномальных кладок в популяциях ам­
фибий свидетельствует о начальных стадиях негативных изме­
нений в организме производителей, которые в будущем могут 
иметь более серьезные последствия. Увеличение доли аномаль­
ного потомства в популяциях городской черты отражает нали­
чие определенных негативных изменений в наиболее важной их 
функции - репродуктивной, представляет собой крайнее выра­
жение этих процессов и может способствовать их ранней диа­
гностике. 

В популяциях всегда можно обнаружить некоторое количе­
ство особей, морфологически отличающихся от среднестатисти­
ческой нормы. Наряду с естественными причинами многочис­
ленны примеры, когда появление девиантных особей индуциру­
ется такими побочными следствиями человеческой деятельнос­
ти, как загрязнение среды сточными водами различного состава 

(Hazelwood, 1970; Rose, Harshbarger, 1977; Mizgireuv et al., 1984; 
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Harshbarger, Rose, 1989), пестицидами (Cooke, 1973а, б; Brooks, 
1981; OsЬorn et al., 1981; Alvarez, 1995), изменения рН (Флякс, 
1986; Andren, Nilsson, 1988; Gosner et al., 1957), радиоактивного 
фона (Okawa, 1994), появление генетических изолятов в резуль­
тате фрагментации естественных биотопов (SimЬerloff, 1983) и 
изменение генетической структуры популяций в связи с их со­
кращением (Flindt, 1985; Cunningham et al., 1994). Трофическая 
ниша и специфика жизненного цикла амфибий, относительно 
долгоживущих животных, делают их чувствительными к хрони­

ческим воздействиям различных поллютаiПов (Gendron et al., 
1994). Следовательно, увеличение частоты и разнообразия ано­
малий в популяциях на городской территории можно объяснить, 
с одной стороны, ростом их генетического своеобразия, обуслов­
ленного изоляцией и адаптивными процессами, с другой - рез­
ким расширением спектра изменчивости, вызванного ростом 

возможных путей реализации формообразовательной потенции 
в условиях нестабильной среды городских местообитаний. 

Возникновение отклонений в результате необычных измене­
ний среды свидетельствует о появлении новых факторов на тер­
ритории городских агломераций. Рост встречаемости морфоло­
гических отклонений говорит об усиливающейся антропогенной 
трансформации, хотя важно не только изменение суммарной ча­
стоты. Спектр этих отклонений имеет генетическую основу и 
отражает экологическую пластичность вида. Так, сравнение спе­
ктров аномалий у остромордой лягушки из популяций с разным 
уровнем урбанизации показало наличие определенных сдвигов в 
норме реакции в популяциях зон много- и малоэтажной застрой­
ки относительно естественных. 

Анализируя встречаемость различных типов морфологичес­
ких аномалий, их спектр и его возрастные изменения в популя­
циях, обитающих на территориях городских агломераций, мож­
но не только определить степень трансформированности среды, 
загрязненности ее мутагенами, канцерогенами и другими поллю­

тантами, но и судить об экологической пластичности исследуе­
мых видов, а также о наличии инбридинговой депрессии и интен­
сивности мутационного процесса. 

Одной из серьезных проблем ортодоксальной системы эко­
логического мониторинга и биоиндикации является наличие 
адаптивных процессов в целом в биоте, подверженной антропо­
генньiм воздействиям, и у так называемых <<Видов-индикаторов», 

в частности. 
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Тем не менее именно адаптивные иреобразования на всех 
структурных уровнях организации биоты, представляя собой од­
но из основных, неотъемлемых свойств живого, могут стать од­
ним из наиболее объективных параметров, отражающих сте­
пень произошедших в экасистемах изменений. Поэтому необхо­
димы новые биоиндикационные показатели, отражающие сте­
пень антропогенной иреобразованности сообществ, а также вы­
явление естественных и искусственньiх биогеохимических ано­
малий через процессы адаптациогенеза. 

Использование биофизической методики исследования кон­
трактильной функции миокарда (Шкляр, Вершинин, 2001) поз­
волило не только объяснить ряд феноменологических даннь1х, 
полученнь1х традиционными методами, но и использовать специ­

фику механики сокращения для выявления геохимических ано­
малий как искусственного, так и естественного происхождения. 

Сравнительный анализ основных характеристик сократимо­
сти миокарда амфибий из разных мест обитания проводили в 
стандартных условиях и при кальциевой нагрузке, ступенчато 
повышая концентрацию ионов Са++ в перфузате с 1 до 5 мМ. Для 
сравнения полученных даннь1х рассчитывали степень прироста 

силы изометрического сокращения в процентах к начальной ве­
личине (при 1 мМ Са++) для каждого ирепарата миокарда. Отме­
чено, что изменения развиваемого напряжения в ответ на каль­

циевую нагрузку более выражены в контрольной группе амфи­
бий. На рис. 33 представлена диаграмма, отражающая прирост 
силы изометрических сокращений при изменении содержания 
ионов кальция в перфузате (Шкляр, Вершинин, 2002). 

Превышение значений изометрического напряжения мио­
карда амфибий контрольной группы по сравнению с животны­
ми из популяций городской черты сохранялось с ростом содер­
жания ионов Са++ в перфузате и было статистически значимым 
(р < 0,05). Анализ данных по сократимости миокарда бурых ля­
гушек вне антропогенно-трансформированных территорий по­
казал, что при обитании амфибий на территориях с локальным 
естественным высоким фоном содержания кальция (Красно­
уфимский район) не наблюдается прироста силы изометричес­
кого сокращения при повышении концентрации ионов кальция 

в эксперименте. У становленнь1е эффекты дают возможность 
быстро выявлять наличие изменений в макро- и микроэлемент­
нам фоне среды естественных и техногенно-преобразованных 
территорий. 
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Рис. 33. Изменение изометрического наnряжения миокарда в городской (1) и 
загородной (2) популяциях амфибий в ответ на увеличение концентрации 
ионов еа++ ( nрирост активно развиваемого наnряжения в % к наnряжению nри 

tмМ Са++) 

Сравнительная оценка механических параметров, характери­
зующих контрактильные свойства мышцы сердца амфибий двух 
групп (Шкляр, Вершинин, 2002), в целом показала снижение ме'­
ханической функции миокарда животных из городских популя­
ций (рис. 34). Об этом свидетельствует уменьшение максималь­
но развиваемого напряжения, замедление максимальной скоро­
сти развития напряжения, уменьшение крутизны связи «длина -
сила» и соответственно вьmолняемой мышцами работы. Кроме 
того, обнаружено увеличение жесткости препаратов миокарда 
амфибий городских популяций, а также рост относительного ин­
декса сердца, связанный с процессом компенсаторной гипертро­
фии, развивающейся в ответ на изменение контрактильных 
свойств сердечной мышцы. 

С помощью гематологических методов проведено обследова­
ние выборки остромордых лягушек из популяции, обитающей на 
территории Воеточно-Уральского радиоактивного следа (с на­
чальной плотностью загрязнения по 90Sr 1000-500 Ки/км2). Выяв­
лено значительное (F = 18,2, р << 0,00001) увеличение доли моно­
цитов -7,5±0,59 (n = 8) против 2,7±0,25 (n = 79) в загородной попу­
ляции (рис. 35). У обследованных особей не обнаружено призна­
ков лейкоза - доля большинства форм лейкоцитов оказалась в 
пределах среднестатистической нормы. Рост общего количества 
лейкоцитов 305250,0±33607,6, (n = 8) против 145418,8 ± 13181,9, 
(n = 79); F = 6,69, р << 0,00001) происходит за счет высокого про­
цента моноцитов, который можно объяснить усилением фагоци­
тоза продуктов распада тканей, вызванного действием радионук-
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Рис. 35. Доля моноцитов в крови сеголеток R. arvalis. 
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лидов. Сходная реакция (моноцитоз) отмечена у озерных лягушек 
в условиях химического загрязнеJШЯ (Исаева, Вязов, 1997). 

Таким образом, эффект резкого наращивания лейкоцитов 
моноцитарного ряда - хороший показателъ радиационного не­
благополучия среды. 

В результате изучения сообществ элатерид, амфибий и мел­
ких млекопитающих обнаружены изменения в видовом составе. 
Ход этого процесса во многом определяется различиями в эво­
люционном возрасте систематических групп, пределами нормы 

реакции видов, диапазоном изменчивости ряда показателей и ис­
торически сложившейся спецификой внутрипопуляционного по­
лиморфизма. Одна из сторон направленного изменеJШЯ видово­
го состава - появление видов-вселенцев, не характерных для 

природных экосистем данной ландшафтно-климатической зоны, 
существование которых становится возможным только благода­
ря возникновению новых условий среды. 

ТеррИториальное распределение видовых комплексов адек­
ватно локальному состоянию среды и соответствует наличию 

местообитаний с микроклиматическими и трофическими усло­
виями, необходимыми для поддержания воспроизводства попу­
ляций. На территории антропогенных ландшафтов возникают 
компактные изоляты с высокой плотностью и низкой численно­
стью. Такие местообитания представляют собой локальные изо­
лированные «ячейки» с относительно небольшой по площади 
наземной частью. Характерная особенность этих «ячеек» - изо­
ляция и направленность потоков вещества (в большей степени 
внутрь). 

Таким образом, специфика территориального распределе­
ния, численность и плотность животных на антропогенно иреоб­
разованных территориях полностью соответствуют выявлен­

ным популяционным особенносТям изучаемых видов. Изучение 
ряда систематических групп на городской территории в течение 
длительного периода показало, что часто наиболее уязвимы 
примитивные, древние по происхождению виды. Видовой состав 
новых сообществ указывает на тенденцию к преобладанию эво­
люционно молодых, наиболее эвритопных форм с высокой то­
лерантностью, полиморфизмом и широкой нормой реакции (ко­
торые часто доминируют в естественных экосистемах). Рост 
встречаемости морфологических аномалий в популяциях видов 
становится шире, увеличивается частота отклоняющихся от «ДИ­

кого типа» вариантов. 
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Структура морфологической фенотипячеекой изменчивости 
отражает более глубокие процессы, протекающие в популяциях, 
воспроизводящихся в условиях преобразованной среды, демон­
стрируя их адаптивный потенциал или его отсутствие. Эти чер­
ты на фоне возникающих на разных иерархических уровнях 
адаптаций и имеющихся преадаптаций, вносящих значимый 
вклад в устойчивость популяций вида к процессам загрязнения и 
урбанизации, определяют его способность к существованию в 
антропогенном ландшафте. 

В ответ на новые условия среды появляются различные фи­
зиологические и физиолого-функциональные адаптации. На 
примере земноводных установлено изменение кожной проница­
емости, аккомодационных способностей нервной ткани, рост по­
рога возбуждения мышц, изменение контрактильных функций 
миокарда, увеличение скорости обменных процессов, специфика 
процессов гемопоэза. 

В ходе исследований разных стадий онтогенеза выявлена высо­
кая толерантность эмбрионов из городских популяций R. arvalis 
(ВерiШПIИН, Трубецкая, 1992), а также увеличение степени согла­
сованности ( скоррелированности) процессов морфогенеза, что 
способствует снижению вероятности онтогенетических сбоев в не­
стабильных условиях среды (ВерiШПIИН, Камкина, 2001). Это, на 
наш взгляд, свидетельствует о наличии определенных адаптивных 

изменений на разных стадиях онтогенеза в городских популяциях. 
Исследование физиологических адаптаций показало, что 

нельзя недооценивать наличие определенных преадаптаций как 
необходимого условия для успешной быстрой эволюции популя­
ций в условиях сильного загрязнения и антропогенного преобра­
зования среды. 

На уровне популяций происходит ряд адаптивных изменений, 
касающихся демографической структуры и репродуктивной 
стратегии. Это выражется в преобладании одного физиолого­
функционального типа особей- быстро растущих, раньше начи­
нающих участвовать в размножении и имеющих низкую продол­

жительность жизни. У элатерид, амфибий и мьШiевидных грызу­
нов складывается специфическая динамика численности: высо­
кая смертность на ранних этапах развития компенсируется ее 

резким снижением в завершающий период онтогенеза. Высокая 
неизбирательная элиминация на определенных этапах онтогене­
за приводит к формированию генетической и морфофункцио­
нальной специфики новых генераций. 
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Репродуктивная стратегия может различаться у разных ви­
дов амфибий: увеличение плодовитости и рост энерготрат на 
воспроизводство (R. temporaria), либо уменьшение затрат на 
размножение благодаря снижению плодовитости, уменьшению 
диаметра икринок и росту эмбриональной выживаемости 
(R. arvalis). Сокращение диаметра яиц в условиях антропогенно­
го воздействия характерно также для популяций Elateridae. 

Изменения в структуре биогеоценозов на территориях, пре­
образованньiх человеком, влекут за собой изменения в структу­
ре трофических связей и стратегии использования пищевых ре­
сурсов в видовых сообществах элатерид, земноводных и мелких 
млекопитающих. Биоценотическая специфика трофических 
связей на иреобразованных человеком территориях- аккумуля­
ция и преобладание деструктивной компоненты, когда относи­
тельно меньшее количество вещества и энергии уходит на верх­

ние трофические уровни. Число хищников в сравнении с естест­
венными экосистемами, мало и преобладающие причины 
смертности иные. В таких системах растет роль организмов-ре­
дуцентов, что отвечает Представлениям о «хорошем» биогеоце­
нозе, в котором происходит увеличение роли животных, участ­

вующих в процессах минерализации первичного органического 

вещества, и свидетельствует об его эволюции в новых условиях 
(Шварц, 1974б, 1976а, б). 

Упрощение структуры сообществ ведет к сокращению числа 
трофических уровней и звеньев. Ускоряется (как было отмечено 
выше) обмен веществ, повьппается роль нисходящих потоков ве­
щества, т. е. роль редуцентов, так как антропогеJПiые экоеисте­

мы - аккумулируюiЦИе. В этих новых условиях некоторые груп­
пы организмов, продолжая номинально существовать, переста­

ют выполнять свою биоценотическую функцию равномерного 
рассеяния по поверхности планеты органического вещества 

(Вернадский, 1928; Шварц, 1980; Chew, 1974; Мау, 1983) либо она 
«работает» не в полной мере. Кроме того, передко происходит 
изменение стратегии использования пищевых ресурсов - снижа­

ется индивидуальная эффективность воздействия на кормовую 
базу и растет популяциоJПiая. 

КрупнейiiiИй эколог ХХ в. академик С.С. Шварц в 1972 г. 
предполагал, что в последующее двадцатилетие произойдет син­
тез идей популяциоmюй экологии и биоценологии, что позволит 
« ... разработать общую стратегию поведения человека эпохи все­
общей индустриализации в природе». Он считал это главной за-
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дачей, которой должны быть подчинены все частные экологиче­
ские исследования. Основное внимание следует уделять популя­
ционному уровню, так как популяционные механизмы являются 

определяющими в динамике современных биоценозов. 
Традиционные экологические исследования сейчас не могут 

осуществляться плодотворно без сочетания и дополнения их но­
выми методами обработки материала, и по этой причине неиз­
бежно утрачивают свою актуальность и значение. Известно, что 
именно на сть1ке различных дисциплин в результате синтеза воз­

никают такие наиболее интересные и перспективные новые на­
учные направления, как, например, экологическая биология раз­
вития (Гилберт, 2004) или популяционная экафизиология (Вер­
шинин, Терешин, 1999; Шкляр, Вершинин, 2002; Вершинин, 
2005). С.С. Шварц (1972) видел одну из весьма важных задач со­
временных экологов в творческом развитии методов экологиче­

ских исследований и их совершенствовании через адаптирование 
новых нетрадиционных методик при решении актуальных про­

блем экологии. Введение таких инноваций в практику экологи­
ческих исследований позволяет установить не только внешнюю 
феноменологию, но и вскрыть биологический смысл изучаемых 
процессов. 
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