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ВВЕДЕНИЕ

Морфологические аномалии амфибий их встречаемость, спектр и рас-
пространение в популяциях различных видов в мире становится все более 
обсуждаемым вопросом в связи с глобальным сокращением их численно-
сти и снижением биоразнообразия. Осуществляются попытки организации 
локального, регионального и глобального мониторинга с целью установить 
причины их массового проявления, выявить закономерности их флукту-
аций, найти объяснение данного феномена и попытаться прогнозировать 
потенциальные «горячие точки». Однако этому мешает сложный харак-
тер распределения и временной динамики данного явления, что связано с 
эпизодическим характером их возникновения, а также непропорционально 
высокой долей вклада локальных факторов (Reeves et al., 2013).

В истории биосферы известны примеры резкого возрастания феноти-
пического проявления скрытой изменчивости, что связывается с вхожде-
нием группы в некогерентную фазу эволюции (Красилов, 1986). Известно 
(Шишкин, 2017), что как процесс вымирания, так и возникновение нового 
таксона сопровождаются всплеском изменчивости (терминальная неустой-
чивость и архаическое начальное многообразие). При высоких концентра-
циях ряда элементов в среде и значительных колебаниях геохимических 
факторов возрастают темпы эволюционных преобразований благодаря ге-
нотипическим различиям в толерантности особей в популяциях (Коваль-
ский, 1963). Идеи о возможном влиянии геохимических параметров среды 
на процессы эволюции и формообразования (морфогенеза) высказывались 
еще начале ХХ в. А. Лаббэ полагал, что основные группы беспозвоночных 
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могли сформироваться при воздействии на яйцо изменений солености и 
pH воды (Labbé, 1924). Современные данные свидетельствуют о том, что 
повышение концентраций ионов (рост минерализации), кроме повышения 
смертности оказывает влияние на физическую механику онтогенеза (von 
Dassow���������������������������������������������������������������, �������������������������������������������������������������Dawidson�����������������������������������������������������, 2011), что может менять дефинитивные формы. Показа-
но, что изменение ионного состава, вызывает стресс и повышение уровня 
кортикостерона у головастиков (Chambers, 2009), что способствует выходу 
в фенотип вариантов, уклоняющихся от дикого типа. 

Мозаичность геохимических параметров среды может оказаться фо-
ном для видообразования на очень небольшом по протяженности участ-
ке сплошного ареала. Так, защелачивание почв на острове Лорд-Хау, как 
следствие вулканической деятельности, привело к расхождению по време-
ни цветения и, со временем, обособлению двух видов пальм путем симпа-
трического видообразования (Savolainen ����������������������������������et�������������������������������� �������������������������������al�����������������������������., 2006). В условиях антропо-
генного загрязнения изменение pH почвы способно вызывать расхождение 
во времени цветения у злака – Anthoxanthum odoratum и репродуктивной 
изоляции соседних популяций (������������������������������������������Snaydon����������������������������������� & ��������������������������������Davies��������������������������, 1976). На примере совре-
менных биоценотических кризисов (пересыхание Арала) описана адаптив-
ная радиация у моллюска – Cerastoderma isthmicum. Воздействие крити-
ческой солености способствовало росту доли аномалий развития и взрыв-
ному расширению фенотипической изменчивости, превышающей пределы 
нормы реакции вида и отражающей коренную перестройку генофонда по-
пуляций (Андреев, Андреева, 2003). 

Уральский регион характеризуется сложной природной ландшафтной 
и геохимической обстановкой – состоит из множества биогеохимических 
провинций. Кроме того, природная геохимия осложнена наличием инду-
стриального загрязнения, сочетающегося с урбанизацией. Амфибии – анам-
нии, чей онтогенез протекает в открытой среде небольших водоемов, обла-
дающие сложным жизненным циклом и высокой проницаемостью кожи, в 
значительной мере зависят от внешних  факторов среды, что является пред-
посылкой для появления девиантных морфологических форм. Акселерация 
эмбриогенеза в условиях теплового загрязнения (Вершинин, 2011) и напро-
тив, ретардация личиночного развития под действием поллютантов (Сле-
пян, Грефнер, 1989) нарушают нормальный ход онтогенеза, способствуя 
гетерохрониям. Присутствие в среде эндокринных дизрапторов (Hayes et 
al., 2006; Skelly et al., 2010) может приводить к изменениям в гормональном 
фоне, что, как известно, оказывает влияние на дефинитивную морфологию 
скелета (Меркулова, 2011). В целом, у сеголеток остромордой лягушки 7 
вариантов отклонений, составляющие 26,8% от общего числа аномалий, 
формируются по типу гетерохроний (Вершинин, 2017). Установлена зави-
симость целого ряда морфологических признаков амфибий от уровня за-
грязнения среды. Так, выявлена положительная высокодостоверная связь 
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между долей сеголеток Lissotriton vulgaris с закрытым срединным швом че-
репа и уровнем минерализации поверхностных вод местообитаний (Пере-
хрест, Трофимов, 2016), а также частотой и спектром скелетных аномалий 
сеголеток R. temporaria и минерализацией нерестовых водоемов (Неустро-
ева, 2012). Природные, нефрагментированные популяции R. temporaria, на-
селяющие естественные биогеохимические провинции, могут отличаться 
высокой частотой аномалий периферического скелета, но узким, в срав-
нении с урбанизированными территориями, спектром таких отклонений 
(Вершинин, 2009). Таким образом, изучение девиантной морфологии зем-
новодных в условиях геохимической специфики фрагментированной урба-
низированной территории представляет несомненный интерес.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Цель исследования  – изучение встречаемости и распределения ряда 
аномалий на урбанизированной территории крупного мегаполиса (г. Ека-
теринбург) в зависимости от геохимического градиента. Для проведения 
сравнительных исследований на урбанизированных территориях разрабо-
тана типизация урбанизированных территорий (Vershinin, 2015). Зональ-
ная принадлежность конкретного местообитания определяется, главным 
образом, не его топографическим положением, а степенью суммарной 
антропогенной трансформированности. I зона – центральная часть горо-
да с многоэтажной застройкой, массивными асфальтовыми покрытиями, 
водоемами с сильным промышленным загрязнением, мелкими реками и 
ручьями, забранными в трубы. В данной зоне амфибии отсутствуют. II 
зона  – районы многоэтажной застройки с осваиваемыми территориями, 
пустырями, участками с открытыми почвами, малыми водоемами с высо-
ким уровнем загрязненности. III зона – малоэтажная застройка, в основном 
районы, занятые домами частного сектора с садами и огородами, пустыри, 
парки. Нередко биотопы этой зоны примыкают к лесопаркам. IV зона – ле-
сопарковый пояс города. Местообитания этой зоны находятся в основном 
под воздействием рекреационной нагрузки. В качестве контроля была вы-
брана лесная территория в 23 км от Екатеринбурга.

Ландшафтная типизация подтверждается ежегодными гидрохимическими 
анализами нерестовых водоемов. Гидрохимические анализы выполнены в Ин-
ституте водного хозяйства и охраны водных ресурсов в лаборатории физико-
химических анализов Уральского государственного горного университета.

Изучены городские и загородные популяции остромордой лягушки – 
самого эвритопного в естественных и антропогенных ландшафтах ис-
следуемого региона вида амфибий. Общий объем материала – 17257 экз. 
сеголеток R. arvalis.

Анализ морфологических аномалий выполнен в соответствии с совре-
менными методологией, классификацией и терминологией (Henle et al., 
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2017). Для природных популяций был выполнен анализ территориального 
распространения и встречаемости пяти вариантов аномалий (из установ-
ленных 23), обладающих устойчивым (дискретным) проявлением и являю-
щихся уникальными для популяций остромордой лягушки на исследуемой 
территории. Две из рассматриваемых аномалий – наиболее часто встречаю-
щиеся (Вершинин, 2017) и распространенные на урбанизированной терри-
тории: депигментация радужины и диссипация меланина. Депигментация 
радужины у R. arvalis обусловлена рецессивной мутацией (Dubois, 1968) 
экспрессивность и пенетрантность которой зависят от условий (Вершинин, 
2004). Диссипация меланина связана с нарушением реактивности мелано-
форов кожи при сильном уровне загрязнения (Воронова и др., 1983). Также 
проведена оценка частот микрофтальмии – аномалии, связанной с дисфунк-
цией гена интегрина, приводящей к постепенному снижению уровня всех 
интегринов в хрусталике и как итог – к отклонению от нормы (Симирский 
и др., 2013). Кроме того, проанализированы встречаемость и распростране-
ние двух сублетальных аномалий, проявляющихся после завершения мета-
морфоза – мандибулярная гипоплазия (редуцированная нижняя челюсть) 
и артрогрифоз передних конечностей (синдром неподвижных передних 
конечностей по Е.Е.  Коваленко (Коваленко, 2000)). Полученные сведения 
сопоставлены с эколого-геохимическими градиентами и хорологической 
спецификой урбанизированной территории (Екатеринбург). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Многолетний мониторинг состояния поверхностных вод местообита-
ний на территории городской агломерации Екатеринбурга свидетельствует 
о наличии устойчивого геохимического градиента (Вершинин, 2011), вы-
ражающегося в повышении ��������������������������������������������pH������������������������������������������, усилении общей минерализации, росте кон-
центраций сульфатов, хлоридов и ряда других ионов (Vershinin et al., 2015).

Значительное изменение геохимии среды, благодаря аккумулирующе-
му характеру городских экосистем, а также фрагментация местообитаний, 
приводящая к формированию малочисленных изолированных популяций, 
существенно влияют на изменение пределов популяционной фенотипи-
ческой нормы, сопутствующий спектр крайних вариантов изменчивости 
и частоты аномалий. Отмечено наличие прямой линейной зависимости 
(���������������������������������������������������������������������R��������������������������������������������������������������������=0.988, ������������������������������������������������������������F�����������������������������������������������������������=79.1; ����������������������������������������������������p���������������������������������������������������=0.01) между общей минерализацией нерестовых водое-
мов и суммарной встречаемостью морфологических аномалий у сеголеток 
остромордой лягушки. 

Наземная площадь местообитаний уменьшается с ростом урбанизации, 
в то время как изоляция и фрагментация среды усиливаются (Vershinin, 
2002). Наличие физических (территориально-пространственных) изоляци-
онных барьеров, также один из важных факторов формирования специфи-
ки генетической структуры и нового фенооблика популяций в условиях 
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повышения их инбредности. Изоляты нередко характеризуются ростом 
гомозиготности и выходом в результате инбридинга в фенотип редких и 
уклоняющихся вариантов, обладающих конститутивной слабостью (Гер-
шензон, 1941). Так, в популяциях, находящихся на территории городской 
агломерации, отмечен рост частоты депигментации радужины – маркера 
степени гомозиготности популяций от 0.19% в загородной популяции до 
2.9% в популяциях селитебной части города (табл. 1). 

Встречаемость диссипации меланина кожных покровов растет в гради-
енте урбанизированной среды от 0.06% в лесной популяции до 7.6% в от-
дельных популяциях многоэтажной застройки (табл. 1). Также имеет место 
хронографическая изменчивость встречаемости отклонений, обусловлен-
ная спецификой конкретного сезона (табл. 1). Как уже отмечалось, в целом 
суммарная частота морфологических аномалий в популяциях урбанизиро-
ванной территории связана с уровнем загрязнения среды местообитаний.

Несмотря на прекращение потока генов между отдельными изолятами, 
направленность изменчивости девиантных форм по основным вариантам 
спектра аномалий сходна (табл. 1). При этом, если частоты морфологиче-
ских отклонений связаны с локальными геохимическими особенностями 
местообитаний, то набор вариантов, выходящих за пределы нормы реак-
ции скорее зависят от видовой специфики (Вершинин, 2017), нежели от со-
става поллютантов. 

На примере адаптивной радиации и видообразования церастодерм при 
достижении критической солености отмечен параллелизм и векторизован-
ность морфологической изменчивости в популяциях изолированных мало-
го и большого Арала (Андреев, Андреева, 2003). Локальные популяции, 
сохраняющиеся на урбанизированных территориях, представляют собой 
своеобразные модельные ячейки, изолированные друг от друга, в которых 
также наблюдается сходная направленность морфологических трансфор-
маций фенооблика при отсутствии обмена генетической информацией, о 
чем свидетельствует рост гомозиготности городских популяций (Макеева 
и др., 2006; Вершинин, 2004). 

Наличие определенной канализированности путей эволюции, как ре-
зультата прошлой истории вида отмечалось Л.С.  Бергом (1922). Повсе-
местность параллелизмов и конвергенции, параллельной изменчивости он 
связывал с упорядоченным характером онтогенеза. «Развитие идет, неред-
ко вопреки внешним условиям, в определенном направлении в силу вну-
тренних конституционных причин, связанных с химическим строением 
протоплазмы» (Берг, 1977). Вместе с тем, картина пространственного рас-
пространения редких наследственных отклонений – мандибулярной гипо-
плазии, микрофтальмии и артрогрифоза (табл. 2) свидетельствует о том, 
что их распространение в популяциях ограничено наличием физических 
территориальных барьеров. 
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ВЫВОДЫ

Геохимический фон, а также инсуляризация сплошного ареала на ряд 
изолятов существенно меняют популяционную норму фенооблика и со-
путствующий спектр крайних вариантов изменчивости.

Расширение пределов популяционной изменчивости в отдельных го-
родских популяциях происходит сходным образом и характеризуется огра-
ниченностью и определенной векторизованностью. 

Влияние наличия изоляционных барьеров на распространение анома-
лий проявляется в случае ряда редких уникальных отклонений. 

Специфика спектра и частоты девиантных форм может быть исполь-
зована в качестве сигнальной (индикаторной) информации об уровне ста-
бильности онтогенеза, сокращении генетического разнообразия, снижении 
жизнеспособности популяций и потенциальной угрозе их существования.

Таблица 1. Распространение и суммарная встречаемость исследуемых 
аномалий у сеголеток в популяциях R. arvalis (в % от общего числа 
животных) на территории г. Екатеринбурга.

Местообитание Зона Минера-
лизация  
(мг/дм3)

1
(0.5-14.3)

2
(1.1-44.4)

3
(0.3-7.1)

4
(0.025-0.28)

5
(1.6-3.1)

Куйбышева II 840.0 0.31 6.88 0 0 0.08
Белинского II 651.0 2.21 1.47 0 0 0
Крылова II 613.9 0.34 2.38 0 0 0
Декабристов II 499.1 0 0 0 0 0
Ясная II 497.3 0.31 1.23 0 0 0
Ольховка II 443.3 0 4.0 0 0 0
Южная II 361.0 2.9 4.0 0 0 0
ЦПКиО III 359.1 0.38 1.95 0.76 0 0
Патрушиха III 291.3 2.06 0.41 0 0 0
Контрольная III 221.9 1.54 0.93 0 0 0
Самолетная III 217.3 1.08 0.27 0 0 0
Калиновские 
разрезы

IV 165.2 0.32 1.05 0.16 0.08 0

Шарташ IV 148.1 0.57 0.26 0.21 0 0
Режевской тракт K 136.2 0.19 0.06 0.25 0.06 0.06

Примечание. 1 – депигментация радужины; 2 – диссипация меланина; 3 – мандибулярная 
гипоплазия; 4 – микрофтальмия; 5 – артрогрифоз передних конечностей. В скобках –  
пределы встречаемости аномалии за период с 1980–2016 гг. Подробные данные о положении 
местообитаний см. Vershinin et al., 2015.
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Работа выполнена в рамках государственного задания Института эко-
логии растений и животных УрО РАН, а также частично поддержана Ком-
плексной программой УрО РАН (проект №  18-4-4-28) и программой 211 
Правительства Российской Федерации, соглашение № 02.A03.21.0006. 
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Role of spatial structure and geochemistry in amphibian morphogenesis 
(on the example of Rana arvalis Nilsson, 1842 deviant forms)

V.L. Vershinin, S.D. Vershinina
An article contains an analysis of the frequencies of five anomalies variants of 

juveniles in populations of Rana arvalis in urbanization gradient that based on the 
39-yeasrs of monitoring. Data on the limits of occurrence of these deviations in natural 
conditions are obtained. An increase in the frequencies of the features studied is noted 
with enlarging concentrations of ions number, mineralization and pH. Despite habitat 
fragmentation and the continuous area insularization, there is a parallelism of the main 
direction of morphological changes in every of isolates. At the same time, the distribution 
of relatively rare anomalies can be limited by the presence of natural physical barriers.


