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МЕЖПОПУЛЯЦИОННОЕ СРАВНЕНИЕ АНОМАЛИЙ СКЕЛЕТА 
PELOPHYLAX RIDIBUNDUS PALLAS, 1771*

Изучена изменчивость дефинитивных скелетных структур неполовозрелых особей 
Pelophylax ridibundus из ряда нативных и интродуцированных популяций. Исследование ске-
летов проводилось после просветления мягких тканей по методике Даусона. Установлено, что 
встречаемость животных с отклонениями в строении скелета на территории городской агло-
мерации Екатеринбурга значимо выше, чем в автохтонных популяциях Кавказского региона. 
Наибольшее сходство в перекрывании спектров аномалий отмечено для популяций рек Исеть 
и Подкумок, что может быть связано со сходством условий обитания и с возрастными особен-
ностями животных в исследованных выборках. Библиогр. 17 назв. Ил. 1. Табл. 2.
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Th e variability of defi nitive skeletal structures of immature Pelophylax ridibundus was studied from 
native and introduced populations. Th e study of skeletons was carried out aft er the clearing of soft  
tissue by Dawson’s method. It was found that the occurrence of animals with abnormalities of the 
skeleton structure in the urban area of Yekaterinburg is signifi cantly higher, than in the autochthonic 
populations of the Caucasian region. Th e high similarity in spectra overlapping of anomalies observed 
for populations of the Iset River and Podkumok River can be related to the similarity of living condi-
tions and the age features of the animals in the studied samples. Refs 17. Figs 1. Tables 2.
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Формирование дефинитивного облика организма представляет собой процесс 
сложного взаимодействия генотипа, эпигенетической разметки и  регуляторных 
механизмов, реализующегося в ходе развития организма в конкретных условиях 
среды  [1]. Вопросы диверсификации онтогенеза, включая и  девиантные формы, 
в  природных популяциях являются важной проблемой, решение которой не ис-
черпывается лабораторными исследованиями, дающими представление о формоо-
бразовательных потенциях, но не позволяющими оценить возможные синергети-
ческие эффекты в условиях природных экосистем.
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Рост доли аномалий в популяциях животных отражает дестабилизацию систе-
мы морфогенеза [2], причины которой не всегда ясны [3, 4]. В соответствии с пред-
ставлениями Ч. Дарвина [5] «наиболее дивергировавшие вариации» представляют 
собой материал для эволюционного процесса. Согласно эпигенетической теории 
эволюции, любое отклонение итога развития от нормы всегда является системной 
реакцией, выбор которой определяется местом и временем возмущения, вносимого 
в развитие повреждающим воздействием [6]. Изучение полного спектра вариантов 
морфологии структур, а не только их нормы (модальной части кривой нормаль-
ного распределения) позволяет получить информацию о специфике морфогенеза 
в меняющихся условиях современных экосистем [7].

В ряду тетрапод амфибии обладают рядом архаичных особенностей онтогене-
за, все этапы которого проходят во внешней среде водоемов, что делает их наибо-
лее чувствительными к любым флуктуациям условий местообитаний [8].

Целью нашей работы было изучение изменчивости морфологии скелетных 
структур озерной лягушки на основе сравнительного анализа спектров и  частот 
девиантных форм ряда нативных и адвентивных популяций.

Материал и методика

В ходе работы были проанализированы выборки из  трех популяций 
Pelophylax ridibundus: р. Подкумок, станица Незлобная, Предкавказье (n=60); оз. На-
бада, г. Поти, Колхидская низменность (n=96); р. Исеть, г. Екатеринбург, Средний 
Урал (n=50). Общий объем материала составил 206 особей. Выборка из Предкав-
казья собрана А. В. Ивановым и Т. А. Рупышевой в 2011 г., из Колхидской низмен-
ности — В. Г. Ищенко и Е. Л. Щупак в 1985 г. На территории Екатеринбурга произ-
водились отловы сеголетков, находящихся на 51–54-й стадии развития [9] в июле-
сентябре в 2012 и 2014 гг. Первые две выборки взяты из автохтонных популяций, 
существующих в пределах естественного ареала вида, на восточном склоне Средне-
го Урала Pelophylax ridibundus является аллохтонным видом, интродуцированным 
в 60–70-х гг. XX в. [10]. 

Для исследования морфологии скелета использовали методику просветления 
мягких тканей Даусона [11]. Готовые препараты просматривали под стереомикро-
скопом ZOOM Meiji Techno EMZ-8TR. Перекрывание спектров аномалий рассчи-
тывали по модифицированному индексу Мориситы [12] в Microsoft  Exel 2010:

( ( )) / ( ),ix ix yiy iC P P P P= × Σ × Σ +2 22λ

где Pix — доля аномалии i в спектре выборки x, Piy — доля аномалии i в спектре вы-
борки y.

Дистанцированность спектров аномалий определялась с помощью кластерно-
го анализа (метод полной связи, эвклидово расстояние) в пакете программ Statis-
tica for Windows 10.0. Общая встречаемость аномалий в выборке рассчитывали как 
отношение числа животных к числу аномалий, встречаемость конкретных анома-
лий — как отношение числа животных с данной аномалии к числу особей в вы-
борке. Встречаемость животных с  сочетанными аномалиями рассчитывали как 
отношение числа животных с сочетанными аномалиями к общему числу живот-
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ных в выборке. В данной работе использовали классификацию аномалий сеголет-
ков бесхвостых амфибий, основанная на работах Ж. Ростана, А. Дюбуа, М. Тайлера, 
Е. Е. Коваленко и Н. С. Неустроевой [7].

Результаты

Основные характеристики исследованных популяций приведены в  табл.  1, 
процентная встречаемость конкретных типов аномалий представлена в табл. 2.

Таблица 1. Основные характеристики исследованных популяций

Характеристики р. Исеть
(n=50)

р. Подкумок 
(n=60)

оз. Набада 
(n=96)

Встречаемость аномальных животных, % 92,0 68,3 54,2
Встречаемость аномалий, % 240,0 105,0 74,0
Доля аномалий осевого скелета, % 99,0 100,0 90,1
Доля аномалий периферического скелета, % 1,0 0,0 9,9
Встречаемость особей с сочетанными аномалиями, % 70,0 25,0 22,9
Количество вариантов отклонений 13 6 12
Среднее количество аномалий на особь 2,4 1,1 0,7

Количество обнаруженных аномалий для р. Исеть составило 120, для р. Подку-
мок — 63, для оз. Набада — 71. У исследованных животных количество вариантов 
аномалий в одной особи (сочетанные аномалии) может достигать 8.

Таблица 2. Процентная встречаемость обнаруженных аномалий у P. ridibundus

Аномалии р. Исеть р. Подкумок оз. Набада

Разрыв позвонка 16,0 0,0 5,21
Асимметрия позвонка 60,0 55,0 13,54
Редукция части позвонка 8,0 1,67 0,0
Дупликация части позвонка 2,0 0,0 0,0
Асимметрия поперечных отростков 40,0 25,0 25,0
Фрагментация поперечных отростков 0,0 0,0 9,38
Укорочение поперечных отростков 26,0 0,0 0,0
Редукция поперечных отростков 2,0 0,0 0,0
Развитие дополнительного сочленовного отростка 6,0 0,0 0,0
Слияние позвонков 2,0 1,67 1,04
Отклонения в строении уростиля 72,0 20,0 6,25
Сколиоз 2,0 0,0 6,25
Нарушение причленения таза к позвоночнику 2,0 1,67 0,0
Деформация костей конечностей 0,0 0,0 1,04
Эктромелия 0,0 0,0 1,04
Схизодактилия 0,0 0,0 1,04
Эктродактилия 0,0 0,0 3,13
Брахифалангия 2,0 0,0 1,04

П р и м е ч а н и е. Светло-серым и  темно-серым цветом выделены общие для всех выборок 
и уникальные аномалии скелета соответственно.
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Обнаружены значимые различия по встречаемости аномальных животных 
между популяциями р. Исеть и оз. Набада (р≪0,001, χ2=19,64), а также между р. 
Исеть и р. Подкумок (р=0,005, χ2=7,86), между популяциями р. Исеть и оз. Набада 
значимых различий не выявлено. 

Кластерный анализ спектров аномалий в исследованных популяциях с учетом 
доли каждой аномалии показал общность популяций Кавказского региона и  их 
дистанцированность от популяций р. Исеть. Однако если не учитывать вклад каж-
дой аномалии, то обнаруживается общность популяций рек Исеть и Подкумок (см. 
рисунок). 

Дистанцированность спектров скелетных аномалий: с учетом доли аномалий (слева) и без уче-
та доли аномалий (справа)

Анализ сходства спектров аномалий с помощью модифицированного индекса 
Мориситы так же, как и кластерный анализ без учета доли аномалий, выявил на-
большее сходство популяций рек Исеть и Подкумок — 74,3 %; спектры аномалий 
скелета в выборках р. Подкумок и оз. Набада перекрываются на 59,0 %, а спектры 
р. Исеть и оз. Набада — на 37,9 %.

Обсуждение

Известно, что р. Подкумок, где была собрана выборка из Предкавказья, имеет 
сильное техногенное загрязнение поверхностных вод нефтепродуктами, нитрата-
ми, фосфором и тяжелыми металлами [13], сходная ситуация наблюдается и в р. 
Исеть на территории Екатеринбурга, имеющей большую антропогенную нагрузку. 
В связи с этим, мы полагаем, что отмеченное сходство в перекрывании спектров от-
клонений скелетных структур амфибий из данных популяций неслучайно и может 
быть связано со средовой компонентой, определяющей устойчивость онтогенеза. 

Уникальные аномалии скелета в популяции Исети (см. табл. 2), а также редкие 
аномалии (нарушение причленения таза к позвоночнику, редукция части позвон-
ка) отражают наличие гетерохроний, вследствие ретардации процессов онтогенеза 
на стадии формирования сегментации. Кроме того, в 2012 г. на территории Екате-
ринбурга была поймана гермафродитная особь P. ridibundus [14], что вместе с на-
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шими данными может свидетельствовать о  наличии эндокринных дизрапторов. 
Вместе с  тем, высокий процент животных с  отклонениями в  строении уростиля 
может быть связан с незавершенностью процесса развития, однако из 36 живот-
ных с  данной аномалией у  13  отмечено наличие 10  позвонка, который выражен 
в разной степени: от оконтуренного, но слитого с уростилем, до полностью сфор-
мированного, с  развитыми поперечными отростками. При этом у  одной особи 
к 10 позвонку с правой стороны крепился таз, тогда как в норме он причленяется 
к 9 позвонку с обеих сторон.

Высокая встречаемость аномальных животных из популяции р. Исеть отно-
сительно двух других популяций, вероятно, связана также с тем, что особи данной 
выборки находились на более ранних этапах развития, чем остальные — у многих 
особей метаморфоз не завершился, присутствовал хвост (стадия 52 [9]), в то время 
как особи из популяции р. Подкумок прошли метаморфоз полностью. В свою оче-
редь, значительная часть животных из популяции озера Набада относилась к груп-
пе субадультусов. В связи с этим наши результаты можно трактовать также с по-
зиции возрастной изменчивости: с увеличением возраста уменьшается количество 
животных с аномалиями, что может быть связано с завершением развития скелета 
и, частично, с элиминацией животных с наиболее серьезными аномалиями, такими 
как редукция и дупликация части позвонка, а также с нарушением причленения 
таза к позвоночнику.

Кроме того, как известно, с увеличением количества признаков, по которым 
оцениваются особи, происходит уменьшение встречаемости животных, у которых 
все признаки будут находиться в пределах нормы [15]. На примере наших данных 
(см. табл. 1, 2) видно, что большая часть аномалий на уровне признаков (13 из 18) 
не превышает 10 %, в то время как особи с нормой для всех признаков составляют 
меньше 50 % во всех выборках, а в популяциях р. Исеть составили всего лишь 8 %. 

Причина относительно низкой степени перекрывания спектров между кавказ-
скими популяциями также может быть связана с  географической изоляцией по-
пуляций Закавказья, в том числе и оз. Набада. Проникновение P. ridibundus в Пред-
кавказье происходило, вероятно, в конце третичного периода, с дальнейшим рас-
селением на Кавказ и Закавказье, а в среднем-верхнем плиоцене произошел разрыв 
ареала из-за оледенения хребтов Большого и Малого Кавказа, и популяции Колхид-
ской низменности превратились в эксклав европейской биоты [16, 17]. В настоящее 
время основным лимитирующим фактором для продвижения данного вида в горы 
является гидрологический режим водоемов, однако на Среднем Кавказе встреча-
ются полностью изолированные популяции P. ridibunus [17].

Качественный и количественный анализ дефинитивной морфологии скелета 
озерной лягушки показал, что выборка с территории городской агломерации Ека-
теринбурга значительно отстоит от остальных двух по ряду параметров: встреча-
емость животных с аномалиями, встречаемость аномалий, доля сочетанных ано-
малий. Известно, что популяции урбанизированных территорий характеризуются 
как повышенной частотой, так и широким спектром девиантных морфологических 
форм. Для детальной интерпретации результатов требуется продолжение исследо-
ваний и больший объем материала из различных частей ареала данного вида. 
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