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Автоподий — дистальный отдел конечности, который под-
разделяется на базиподий (= мезоподий, запястье/предплюсна), 
метаподий (пясть/плюсна) и акроподий (фаланги пальцев). Су-
ществует не менее 10 вариантов дефинитивного строения запя-
стья и не менее 5 вариантов строения предплюсны современных 
бесхвостых амфибий (Fabrezi, 1992, 1993), из которых 7 типов за-
пястья и 2 типа предплюсны встречаются в семействе Ranidae 
(Scott, 2005). Эти варианты не охватывают изменчивости препол-
лекса и прехаллюкса, в которых число элементов может варьиро-
вать (Fabrezi, 2001). 

Элементы базиподия разделяются на преаксиальные и постак-
сиальные, согласно онто- и филогенетическому развитию (рис. 1а, е). 
Элементы метаподия и акроподия относятся к постаксиальным эле-
ментам, однако в некоторых исследованиях I палец наземной ко-
нечности (и подстилающий его элемент базиподия) выводят из пре-
аксиальной части предкового унисериального или бисериального 
архиптеригия (Vorobyeva, 2014; Медников, 2018). Дистальная часть 
преполлекса и весь прехаллюкс, которые включают в мета- или акро-
подий, имеют преаксиальное происхождение.

Из 8 видов бурых лягушек Европы развитие скелета ко-
нечностей более или менее полно изучено лишь для вида Rana 
temporaria Linnaeus, 1758 (Schmalhausen, 1907; Holmgren, 1933; 
Shubin, Alberch, 1986; Borkhvardt, 1996). Развитие конечности 
происходит в проксимо-дистальном и постерио-антериальном 
направлениях путём трёх общих для тетрапод процессов: 1) фор-



311

Рис. 1. Схема нормального строения автоподия передней (а) и задней (е) 
конечностей R. arvalis и некоторые аномальные варианты (б–д и ж–и). 
Серым показаны преаксиальные элементы, чёрным — экстра-элементы, 
римские цифры — номера метакарпалий и метатарзалий.
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мирование мезенхимального зачатка de novo; 2) Y-образное вет-
вление одного зачатка на два последующих и 3) формирование 
зачатка путём сегментации (Shubin, Alberch, 1986). Элементы ав-
топодия могут сохранять раннюю эмбриональную связь (первич-
ное слияние), а также могут сливаться после разрушения данной 
связи или при её изначальном отсутствии (вторичные слияния).

Существуют достаточно ограниченные неэксперимен-
тальные данные о встречаемости изменчивости базиподия у 
некоторых видов из семейств Bufonidae (Howes, Ridewood, 
1888), Myobatrachidae (Davies, Littlejohn, 1986; Gollman, 1991), 
Rhinodermatidae (Anderson, 1978). Однако в подавляющей части 
исследований внутривидовая изменчивость не фиксируется, или 
связана только с изменчивостью онтогенетического пути полу-
чения дефинитивного состояния (Fabrezi, 1992; Fabrezi, Alberch, 
1996; Fabrezi, Barg, 2001). При исследованиях отклонений в стро-
ении конечностей земноводных из природных местообитаний за-
трагиваются, как правило, внешние проявления аномалий, свя-
занные с проксимальными отделами конечности или с пальца-
ми: укорочение и искривление элементов, увеличение/уменьше-
ние числа пальцев, их слияние, развитие дополнительных конеч-
ностей и т.п.

Объём исследованного материала составил 613 особей остро-
мордой лягушки, собранных в июле – августе 2015–2018 гг. в 14 
естественных местообитаниях Среднего и Приполярного Ура-
ла, а также Зауралья. У каждой особи был определён пол и про-
анализировано наличие метацеркарий трематод в мягких тканях. 
Все исследованные амфибии находились на последних стади-
ях метаморфоза или завершили его целиком. После 42–43-й ста-
дии (Gosner, 1960) все элементы базиподия дифференцированы 
(Fabrezi et al., 2017). Для изучения строения скелета были изго-
товлены тотальные препараты по модифицированной методике 
бескислотного окрашивания альциановым синим и ализарино-
вым красным на хрящ и кость, соответственно (Walker, Kimmel, 
2007). Для интегральной оценки качества среды была исполь-
зована типизация антропогенных ландшафтов В.Л. Вершинина 
(Vershinin et al., 2015), основанная на ежегодных анализах гидро-
химического состава нерестовых водоёмов.

У 109 лягушек (17,8 %) отмечены отклонения в строении ко-
нечностей, из которых 100 особей (независимо от того, есть ли 
отклонения в вышележащих отделах конечности) имеют абер-
рантное строение автоподия (16,3 %): у 55 особей (9,0 %) отмече-
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ны отклонения в автоподии задних конечностей, у 37 (6,0 %) — в 
автоподии передних конечностей и у 8 (1,3 %) — одновременно в 
двух отделах. У 20 остромордых лягушек отмечена изменчивость 
в базиподии: 13 особей с отклонениями в предплюсне, 6 особей 
с отклонениями в запястье и 1 особь с отклонениями в обоих от-
делах. У остальных 80 земноводных изменчивость затрагивает 
только более дистальные отделы — метаподий и акроподий (к ко-
торому здесь отнесены также преполлекс и прехаллюкс).

Из 7 остромордых лягушек с отклонениями в строении запя-
стья выявлены 3 особи со слиянием элементов, у 3 особей наблю-
далось увеличение числа элементов в нём и у 1 амфибии присут-
ствовали обе аномалии. В первом случае наблюдаемое отклоне-
ние связано со слиянием частей преполлекса (рис. 1б), все осо-
би имели одностороннее проявление аномалии. Известны виды, 
у которых преполлекс состоит из одного проксимального элемен-
та или из 3–4 элементов совокупно (Fabrezi, 2001), но виды, у ко-
торых подобное строение было бы нормой, не известны.

Наибольший интерес представляют второй и третий тип от-
клонения, при которых наблюдается более 6 элементов в запястье 
(рис. 1в, г). У всех 4 земноводных с этими отклонениями был 
сформирован свободно лежащий элемент на границе преакси-
альных и постаксиальных элементов, расположенный дистальнее 
элемента Y между карпалией дисталией 2 и проксимальным эле-
ментом преполлекса. Данный экстра-элемент меньше нормаль-
ных элементов запястья, и его происхождение представляет дис-
куссионный вопрос, поскольку карпалия дисталия 2 возникает 
путём Y-образного ветвления от карпалии дисталии 3, а прокси-
мальный элемент преполлекса — путём сегментации из элемен-
та Y. Только элемент Y в данной области запястья имеет несколь-
ко эмбриональных закладок: в его развитии разные авторы у раз-
ных видов описывают 1–4 зачатка. В настоящее время не извест-
но видов современных бесхвостых земноводных с подобным де-
финитивным строением. Некоторое сходство, при котором встре-
чаются иные элементы в обсуждаемой области, отмечено у мезо-
зойских ископаемых видов — Notobatrachus degiustoi Reig, 1956 
и Nevobatrachus gracilis Nevo, 1968 (рис. 2A и 2K в статье Roček 
et al., 2022). Если предположить, что гипотеза двух пальцевых 
дуг в преаксиальной и постаксиальной частях у предковых тетра-
под (Borkhvardt, 1996; Vorobyeva, 2014) верна, а преполлекс явля-
ется рудиментом предпервого пальца, то с большой осторожно-
стью данный экстра-элемент можно трактовать как некий руди-
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мент предкового элемента дисталия карпалия 1, который в даль-
нейшем вошёл в состав элемента Y. В трёх случаях данное откло-
нение имело одностороннее проявление, у 1 особи было двусто-
ронним, и на одной лапке был обнаружен 8-й элемент, располо-
женный рядом с преполлексом (рис. 1г). Происхождение данно-
го элемента трактовать ещё сложнее, поскольку проксимальная 
часть преполлекса имеет одну эмбриональную закладку. 

У 27 амфибий выявлено формирование второго дистально-
го элемента преполлекса, 2 случая двустороннего проявления 
(рис. 1д). Как правило, самый дистальный элемент очень малень-
кий и окружён соединительной тканью. Из анализа данного при-
знака были исключены 23 особи, для которых развитие второго 
дистального элемента преполлекса является, вероятно, дефектом 
препарата. Подобное строение может быть связано с нарушением 
процесса сегментации.

Из 14 отмеченных случаев изменчивости предплюсны 
12 связаны только с укорочением проксимального ряда, который 
состоит из двух элементов (tibiale и fi bulare), представляющих 
собой длинные и объединённые эпифизами кости. Для запястья, 
как более компактной структуры, случаев укорочений не выявле-
но. Кроме того, укорочение — это наиболее часто встречающее-
ся отклонение конечностей, которое отмечено в разных отделах 
у 63 из 109 особей с аномалиями конечностей (57,8 %) и может 
охватывать как фаланги единственного пальца, так и всю конеч-
ность целиком.

Два оставшихся случая изменчивости более сложны и связаны 
с односторонними отклонениями в дистальном ряду предплюсны. 
В первом случае (рис. 1ж) наблюдалось отсутствие элемента тар-
залия дисталия 1. Можно предположить, что этот элемент вошёл 
в состав тарзалии дисталии 3–2 вследствие первичного слияния. 
Другие трактовки наблюдаемого строения могут быть такие: сли-
яние с элементом Y или слияние с метатарзалией 1+2. Во втором 
случае (рис. 1з) наблюдался ряд отклонений: отсутствие бедренной 
кости, развитие 5-й конечности от кости голени, укорочение всех 
элементов конечности и слияние метатарзалий 3–4 у основания. 
В дистальном ряду предплюсны не обнаружено ни одного из трёх 
элементов, но, поскольку тарзалии дисталии дают начало метатар-
залиям, можно предположить, что в результате слияния они вош-
ли в состав проксимального ряда предплюсны или в эпифизы ме-
татарзалий. Элемент Y или остался в составе эпифиза tibiale, или 
претерпел слияние с прехаллюксом.
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Для 2 особей отмечено формирование второго элемента пре-
халлюкса (рис. 1и), в одном случае с двусторонним проявлени-
ем. При этом в латеральной части, расположенной ближе к сагит-
тальной плоскости, сохранялась зона слияния или неполного раз-
деления. Иных отклонений в строении задних конечностей у этих 
особей не обнаружено. Подобное строение прехаллюкса из двух 
элементов (за исключением зоны слияния/неразделения) описа-
но как норма для двух бурых лягушек Европы: Rana dalmatina 
Fitzinger, 1839 и R. latastei Boulenger, 1879 (Boulenger, 1898).

Всего отмечена 161 особь с трематодной инвазией (26,3 %); 
из 100 особей с отклонениями в строении автоподия 31 лягуш-
ка была заражена данными паразитами. Два отклонения — фор-
мирование второго элемента прехаллюкса (2 самки) и увеличе-
ние числа элементов в запястье (3 самца и 1 самка) — отмечены 
только у животных с метацеркариями. Можно предположить, что 
эти отклонения связаны с циклом регуляции ретиноевой кисло-
ты, участвующей в дифференцировке конечностей. На примере 
трематоды Ribeiroia ondatrae Looss, 1907 известно, что метацер-
карии в головастиках могут увеличивать содержание ретиноевой 
кислоты в почке конечности, а сама кислота регулирует экспрес-
сию некоторых генов (Szuroczki et al., 2012).

У обеих особей (1 самец и 1 самка) с изменением числа эле-
ментов в предплюсне трематоды в мягких тканях не отмечены. 
Причины наблюдаемых отклонений, вероятно, связаны с генети-
ческими и/или регуляторными нарушениями на ранних стадиях 
онтогенеза, однако выделить конкретные факторы, которые по-
влияли на формирование такого строения, не представляется воз-
можным.

Из 4 особей со слиянием частей преполлекса только у 2 ля-
гушек были метацеркарии в мягких тканях, в 3 случаях это были 
самки из самой урбанизированной части города (зона 2) и 1 самец 
из лесопаркового местообитания (зона 4). Можно предположить, 
что гидрохимические условия нерестовых водоёмов могут влиять 
на процесс сегментации преаксиальных элементов, но нельзя ис-
ключать сочетанного действия факторов и одинакового результа-
та из-за влияния разных факторов.

Из 27 амфибий с развитием второго дистального элемента пре-
поллекса только 9 особей имели трематодную инвазию. Для каж-
дой зоны урбанизации отмечена хотя бы 1 особь с данным откло-
нением, однако на селитебных территориях (зоны 2 и 3) оно встре-
чается чаще. Случаи двустороннего проявления отмечены только у 
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самок. Однозначной связи данной аномалии ни с полом, ни со сте-
пенью урбанизации, ни с наличием паразитов не выявлено.
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