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Ïðîàíàëèçèðîâàíà ïîëóêëîíàëüíàÿ ñòðóêòóðà ãèáðèä-
íîé ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibundus áàññåéíîâ 
ðåê Ïðèïÿòü, Äíåñòð è Þæíûé Áóã. Ïðîäåìîíñòðè-
ðîâàíû ìåæáàññåéíîâûå è ìåæïîïóëÿöèîííûå ðàçëè-
÷èÿ óðîâíÿ èçìåí÷èâîñòè íàñëåäóåìîãî ãåíîìà. Óðîâåíü 
ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ íàñëåäóåìîãî ãåíîìà P. 
esculentus-ridibundus â áàññåéíå Ïðèïÿòè äîñòîâåðíî 
íèæå, ÷åì â äâóõ äðóãèõ áàññåéíàõ. Ïðè ýòîì òîëüêî 
â áàññåéíå Ïðèïÿòè âûÿâëåíû ìîíîêëîíàëüíûå ïîïóëÿ-
öèè äàííîé ãèáðèäíîé ôîðìû. Äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé 
óðîâíÿ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè äàííîé ãèáðèäíîé 
ôîðìû ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè áàññåéíîâ Äíåñòðà è 
Þæíîãî Áóãà íå âûÿâëåíî. Ïðîàíàëèçèðîâàíà ñâÿçü 
ìåæäó óðîâíåì èçìåí÷èâîñòè íàñëåäóåìîãî ãåíîìà 
ãèáðèäíîé ôîðìû è ïîòåíöèàëüíîé âîçìîæíîñòüþ 
ïîâòîðíîé ãèáðèäèçàöèè ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Pelophylax, ãèáðèäíàÿ ôîðìà, ïîëó-
êëîíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü

Ââåäåíèå. Êëîíàëüíîå íàñëåäîâàíèå êàê îäèí
èç ñïîñîáîâ âîñïðîèçâîäñòâà øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåíî â ïðèðîäå. Õàðàêòåðíîé îñîáåííî-
ñòüþ òàêîãî íàñëåäîâàíèÿ ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî 
ïîïóëÿöèÿ êëîíàëüíîé ôîðìû ñîñòîèò èç îä-
íîãî èëè íåñêîëüêèõ ãåíåòè÷åñêè äèñêðåòíûõ 
è ðåïðîäóêòèâíî èçîëèðîâàííûõ ãðóïï îñî-
áåé (êëîíîâ). Ïî ýòîé ïðè÷èíå ïðîáëåìà êî-
ëè÷åñòâåííîé îöåíêè ýâîëþöèîííûõ ïåðñïåê-
òèâ ëþáîé êëîíàëüíîé ôîðìû ìîæåò áûòü 
ðåøåíà ïóòåì àíàëèçà ÷èñëà òàêèõ êëîíîâ è 
÷àñòîòû êàæäîãî èç íèõ. 

Àíàëèç ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé ðàçëè÷íûõ 
êëîíàëüíûõ ôîðì ïîêàçàë, ÷òî ÷àñòü èç íèõ 
ìîíîêëîíàëüíà (ñîñòîèò èç ïðåäñòàâèòåëåé 
åäèíñòâåííîãî êëîíà), ÷àñòü – ïîëèêëîíàëüíà 
(÷èñëî êëîíîâ â îäíîé ïîïóëÿöèè ïðåâûøàåò 
1). Ýòà ñèòóàöèÿ âûÿâëåíà, íàïðèìåð, â ïî-
ïóëÿöèÿõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Â ÷àñòíîñòè, òàêî-
âà êëîíàëüíàÿ ñòðóêòóðà èçó÷åííûõ âèäîâ ðàêî-

îáðàçíûõ Crustacea (Decapoda [1], Cladocera [2]),
ïðåäñòàâèòåëåé òàêèõ îòðÿäîâ êëàññà íàñåêî-
ìûõ Insecta, êàê ïåðåïîí÷àòîêðûëûå (Hyme-
noptera) [3], ïîëóæåñòêîêðûëûå (Hemiptera) [4],
÷åøóåêðûëûå (Lepidoptera) [5], ïàëî÷íèêè 
(Phasmida) [6]. Àíàëîãè÷íàÿ ñèòóàöèÿ âûÿâëå-
íà â ïîïóëÿöèÿõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì 
ìîëëþñêîâ îòðÿäà áðþõîíîãèõ (Gastropoda) 
[7, 8]. Ïðè ýòîì ìîíîêëîíàëüíûå è ïîëèêëî-
íàëüíûå ïîïóëÿöèè ìîëëþñêîâ çà÷àñòóþ ñî-
ñåäñòâóþò â ïðåäåëàõ àðåàëà, ÷òî ñòàâèò âîïðîñ 
è ìåõàíèçìàõ ïîääåðæàíèÿ â êîíêðåòíîé ïî-
ïóëÿöèè ìîíî- èëè ïîëèêëîíàëüíîñòè.

Ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ êëîíàëüíûå ôîðìû èç-
âåñòíû äëÿ êëàññà ïðåñìûêàþùèõñÿ Reptilia. 
Ïðèðîäíûå ïîïóëÿöèè òàêèõ ôîðì â ïðåäåëàõ 
îäíîãî âèäà ìîãóò áûòü êàê ìîíî-, òàê è ïî-
ëèêëîíàëüíûìè [9–12]. 

Ìîíî- è ïîëèêëîíàëüíîñòü âûÿâëåíà òàê-
æå â ïîïóëÿöèÿõ ãåíåòè÷åñêèõ ôîðì, êîòîðûì 
ïðèñóù òàê íàçûâàåìûé ïîëóêëîíàëüíûé ñïî-
ñîá íàñëåäîâàíèÿ. Ñóòü åãî ñîñòîèò â òîì, 
÷òî ãèáðèäíàÿ îñîáü ïðîèçâîäèò ãàìåòû, ñî-
äåðæàùèå ëèøü ãåíîì ëèøü îäíîãî èç ðî-
äèòåëåé. Âîñïðîèçâîäñòâî òàêèõ ôîðì ïðîèñ-
õîäèò çà ñ÷åò âîçâðàòíûõ ñêðåùèâàíèé ñ îñî-
áÿìè ñîîòâåòñòâóþùåãî ðîäèòåëüñêîãî âèäà. 
Ãèáðèäíûå ôîðìû, êîòîðûì ïðèñóùå òàêîé 
ñïîñîá íàñëåäîâàíèÿ, âûÿâëåíû ñðåäè ðûá 
ñåìåéñòâ Cyprinidae [13, 14] è Cyprinodontidae 
[15]. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ïîëèêëîíàëüíîñòü 
íàñëåäóåìîãî ãåíîìà áûëà èíòåðïðåòèðîâàíà 
êàê äîêàçàòåëüñòâî ìíîãîêðàòíîãî ïðîèñõîæ-
äåíèÿ äàííîé ãèáðèäíîé ôîðìû, ÷òî ñîãëà-
ñóåòñÿ ñ äàííûìè, ïîëó÷åííûìè íà äðóãèõ 
ìîäåëüíûõ âèäàõ [16].

Îäíîé èç íàèáîëåå èçâåñòíûõ ñðåäè ïîç-
âîíî÷íûõ ãåíåòè÷åñêèõ ôîðì ñ àëüòåðíàòèâíûì 
ñïîñîáîì âîñïðîèçâîäñòâà ÿâëÿåòñÿ ãèáðèäíàÿ 
ôîðìà, ïðîèñõîäÿùàÿ îò ñêðåùèâàíèÿ îñîáåé © Ñ.Þ. ÌÎÐÎÇÎÂ-ËÅÎÍÎÂ, 2019
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äâóõ âèäîâ çåëåíûõ ëÿãóøåê – îçåðíîé Pelo-
phylax ridibindus Pallas, 1771 è ïðóäîâîé P. escu-
lentus Linnaeus, 1758 ( = P. lessonae Camerano, 
1871). Ýòà ãèáðèäíàÿ ôîðìà óæå äàâíî ÿâëÿåò-
ñÿ ìîäåëüíûì îáúåêòîì äëÿ ðàçëè÷íûõ ãåíå-
òè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé 
ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèé ýòîé ãèáðèäíîé ôîðìû 
ïîêàçàë íàëè÷èå â ïðèðîäå êàê ìîíîêëîíàëü-
íûõ, òàê è ïîëèêëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèé [17, 18].  

Îäíàêî ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî àíàëèç ïîëó-
êëîíàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ äàííîé ãèáðèäíîé
ôîðìû áûë ïðîâåäåí ëèøü äëÿ çàïàäíîåâðî-
ïåéñêèõ ïîïóëÿöèé (Øâåéöàðèÿ, Øâåöèÿ, 
Äàíèÿ, Ãåðìàíèÿ) èç áàññåéíîâ Ñåâåðíîãî è 
Áàëòèéñêîãî ìîðåé [18–20] ïðè ïî÷òè ïîëíîì 
îòñóòñòâèè äàííûõ î ïîïóëÿöèÿõ èç áàññåéíà 
×åðíîãî ìîðÿ. Àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû 
P. esculentus-ridibundus èç ïîïóëÿöèé Ïàííîíñ-
êîé íèçìåííîñòè, ðàñïîëîæåííûõ â áàññåéíå 
Äóíàÿ, ïðîäåìîíñòðèðîâàë ïîëèêëîíàëüíîñòü 
äàííîé ãèáðèäíîé ôîðìû â ýòîì ðåãèîíå [21]. 
Îöåíêà ÷èñëà ïîëóêëîíîâ è ãåíåòè÷åñêîãî 
ðàçíîîáðàçèÿ ãèáðèäíîé ôîðìû P. esculentus-
ridibundus èç äðóãèõ ðåê áàññåéíà ×åðíîãî ìî-
ðÿ äî ñèõ ïîð íèêåì íå áûëè ïðîèçâåäåíû. 
Òàêèì îáðàçîì, îñíîâíîé öåëüþ äàííîãî èñ-
ñëåäîâàíèÿ ÿâëÿåòñÿ àíàëèç ïîëóêëîíàëüíîãî 
ðàçíîîáðàçèÿ ãèáðèäíîé ôîðìû P. esculentus-
ridibundus èç ðåãèîíà, ðàñïîëîæåííîãî âîñ-
òî÷íåå áàññåéíà Äóíàÿ – èç áàññåéíîâ ðåê 
Ïðèïÿòü, Äíåñòð è Þæíûé Áóã. Äëÿ äîñòèæå-
íèÿ äàííîé öåëè áûëè ïîñòàâëåíû ñëåäóþ-
ùèå çàäà÷è. 

1. Èäåíòèôèöèðîâàòü ïîëóêëîíû ãèáðèä-
íîé ôîðìû P. esculentus-ridibundus èç ïîïóëÿ-
öèé áàññåéíîâ ðåê Ïðèïÿòü, Äíåñòð è Þæ-
íûé Áóã. 

2. Äàòü êîëè÷åñòâåííóþ îöåíêó óðîâíÿ 
âíóòðèïîïóëÿöèîííîé èçìåí÷èâîñòè ãèáðèä-
íîé ôîðìû P. esculentus-ridibundus. 

3. Âûÿâèòü ñïåöèôè÷íûå äëÿ áàññåéíîâ 
ïîëóêëîíû è äàòü êîëè÷åñòâåííóþ îöåíêó 
ìåæáàññåéíîâîé äèôôåðåíöèàöèè ãèáðèäíîé 
ôîðìû P. esculentus-ridibundus.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû. Ìàòåðèàëîì äëÿ íàñ-
òîÿùåé ðàáîòû ïîñëóæèëè 19 âûáîðîê çåëå-
íûõ ëÿãóøåê èç áàññåéíîâ ðåê Ïðèïÿòü, Äíåñòð 
è Þæíûé Áóã (Ïðàâîáåðåæíàÿ Óêðàèíà). 

Âûáîðêè èç âîäîåìîâ áàññåéíà ð. Ïðèïÿòü 
(I) áûëè âçÿòû íà òåððèòîðèè ñëåäóþùèõ îá-

ëàñòåé: Âîëûíñêîé (P1-P6) (P1 – Øàöêèé ð-í, 
îêð. ã. Øàöê, 2008 ã.); (P2 – Ñòàðîâûæåâñêèé  
ð-í, îêð. ñ. Áðóíåòîâêà, 2004 ã.); (P3 – Êîâåëü-
ñêèé ð-í, îêð. ñ. Êðè÷åâè÷è, 2004 ã.); (P4 – 
Ëþáåøîâñêèé ð-í, îêð. ñ. Ñåëèñîê, 2012-2017 
ãã.); (P5 – Ìàíåâè÷ñêèé ð-í, îêð. ñ. Ìàíåâè-
÷è, 2009 ã.); (P6 – Ëóöêèé ð-í, îêð. ã. Ëóöê, 
1994 ã.); Æèòîìèðñêîé (P7-P8) (P7 – Îâðó÷-
ñêèé ð-í, îêð. ñ. Ñåëåçèâêà, 2009 ã.); (P8 – 
Ëþáàðñêèé ð-í, îêð. ã. Ëþáàð, 1995 ã.); Õìåëü-
íèöêîé (P9 – Ñòàðîêîíñòàíòèíîâñêèé ð-í, 
îêð. ñ. Ëàäûãè, 1995 ã.); Òåðíîïîëüñêîé (P10 –
Ëàíîâåöêèé ð-í, îêð. ñ. Áîðùîâêà, 1995 ã.). 

Âûáîðêè èç âîäîåìîâ áàññåéíà ð. Äíåñòð 
(II) áûëè âçÿòû íà òåððèòîðèè ñëåäóþùèõ îá-
ëàñòåé: Ëüâîâñêîé (D11 – Ñòðûéñêèé ð-í, îêð.
ñ. Ìîðøèí, 2001 ã.); Òåðíîïîëüñêîé (¹ 12–
14) (D12 – Çáîðîâñêèé ð-í, îêð. ñ. Çàëèçöè, 
2008 ã.); (D13 – Ìîíàñòûðèñêèé ð-í, îêð. 
ñ. Ìîíàñòûðèñêà, 2009 ã.); (D14 – Áîðùåâñêèé 
ð-í, îêð. ñ. Ñëîáèäêà-Ìóøêàòèâñüêà, 2008 ã.). 

Âûáîðêè èç âîäîåìîâ áàññåéíà ð. Þæíûé 
Áóã (III) áûëè âçÿòû íà òåððèòîðèè ñëåäóþ-
ùèõ îáëàñòåé: Âèííèöêîé (B15-B19) (B15 – 
Æìåðèíñêèé ð-í, îêð. ã. Áðàèëîâ, 2002 ã.); 
(B16 – Âèííèöêèé ð-í., îêð. ñ. Øèðîêàÿ Ãðå-
áëÿ, 2003 ã.); (B17 – Âèííèöêèé ð-í, îêð. ñ. 
ßêóøèíöû, 2003 ã.); (B18 – Êàëèíîâñêèé ð-í, 
îêð. ñ. Êàëèíîâêà, 2002 ã.); ×åðêàññêîé (B19 – 
Óìàíñêèé ð-í, îêð. ã. Óìàíü, 2010 ã.).

Âèäîâîé ñîñòàâ, îáúåì âûáîðîê è èõ ãåî-
ãðàôè÷åñêèå êîîðäèíàòû ïðèâåäåíû â òàáë. 1.
Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïîëîæåíèå âûáîðîê ïðè-
âåäåíî íà ðèñ. 1.

Èäåíòèôèêàöèÿ ãåíåòè÷åñêîé ïðèíàäëåæ-
íîñòè ëÿãóøåê áûëà îñóùåñòâëåíà ïðè ïîìî-
ùè ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî àíàëèçà ãåíîòèïîâ 
ïî äèàãíîñòè÷åñêèì ãåíàì. Íàìè áûëè èçó-
÷åíû ãåíîòèïû æèâîòíûõ ïî ñëåäóþùèì ãå-
íàì: Á-ñóáúåäèíèöû ëàêòàòäåãèäðîãåíàçû 
(Ldh-B), öèòîïëàçìàòè÷åñêîé àñïàðòàòàìèíî-
òðàíñôåðàçû (Aat-1), ýñòåðàç-1 è 5 (Es-1, Es-5) 
è àëüáóìèíà (Alb). Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå ðàç-
äåëåíèå áûëî ïðîâåäåíî ïî ñòàíäàðòíûì ìå-
òîäèêàì, ðàíåå îïèñàííûì â ëèòåðàòóðå [22]. 
Êàæäûé ãàïëîòèï áûë èäåíòèôèöèðîâàí ïî 
ñîîòâåòñòâóþùåìó ñî÷åòàíèþ àëëåëåé ïîëè-
ìîðôíûõ äèàãíîñòè÷íûõ ãåíîâ Ldh-B–Alb–
Es-1–Es-5. 
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Ïîëóêëîíàëüíîå ðàçíîîáðàçèå ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibundus 

Òàáëèöà 1. Êîîðäèíàòû è ïîëóêëîíàëüíûé ñîñòàâ ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibundus â âûáîðêàõ 
áàññåéíîâ Ïðèïÿòè, Äíåñòðà è Þæíîãî Áóãà

Ïîïóëÿöèè

Øèðîòà 51,49 51,48 51,28 51,84 51,29 50,74 51,48 49,90 49,69 49,92

Ñ
óì

ì
àð

í
î 

I

Äîëãîòà 23,93 24,54 24,97 25,49 25,55 25,30 28,06 27,72 27,41 25,94

Ïîëóêëîí
I. Ïðèïÿòü

¹
Ãàïëîòèï

Ldh-B Alb Es-1 Es-5 P1 P2 P3 P4 P5 P6 P7 P8 P9 P10

2
7
8
11
12

81
100
100
100
100

92
92
96
96
96

100
100
91
100
110

100
100
100
100
100

1

47 8 11

4
1
10
2

8

6

5 17

1

13

1
3
1
8

6

1

1
21
2

128
2

n 48 8 11 17 8 11 17 14 13 7 154

Nhem 2 1 1 4 1 2 1 2 4 2 5

Neff

Hhem

Geff

P. esculentus
P. ridibundus

Obs.
Exp.
Obs.
Exp.
Obs.
Exp.

n
n
P

1,04
1,04
0,04
0,04
0,00
0,00
4
19

0,27

1,00
1,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0
0

0,00

1,00
1,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0
0

0,00

2,39
2,46
0,62
0,63
0,09
0,09
4
1

0,05

1,00
1,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0
0

0,00

1,98
1,98
0,55
0,55
0,10
0,10
1
52

0,81

1,00
1,00
0,00
0,00
0,00
0,00
9
0

0,00

1,15
1,15
0,14
0,14
0,01
0,01
4
1

0,05

2,25
2,37
0,60
0,63
0,10
0,11
2
10

0,40

1,32
1,32
0,29
0,29
0,05
0,05
1
9

0,53

1,41
1,41
0,29
0,29
0,00
0,00
25
92

0,34

Øèðîòà 49,16 49,79 49,09 48,86 49,11 49,16 49,26 49,45 48,70

Ñ
óì

ì
àð

í
î 

II

Ñ
óì

ì
àð

í
î 

II
I

Äîëãîòà 23,87 25,37 25,18 25,94 28,16 28,25 28,37 28,52 30,22

Ïîëóêëîí
II. Äíåñòð III. Þæíûé Áóã

¹
Ãàïëîòèï

Ldh-B Alb Es-1 Es-5 D11 D12 D13 D14 B15 B16 B17 B18 B19

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11

81
81
81
81
81
100
100
100
100
100
100

92
92
96
96
96
92
92
96
96
96
96

91
100
91
96
100
100
100
91
96
100
100

100
100
100
100
100
96
100
100
100
96
100

3

5

9

3

1

6

2

1
3

1

6

2

2

2

3

1
2

1

2
1
2
1
3

1
2

1

4

1

3

1

1

1

1

4
1

1
7

5

3

2

1
8
3
2
2

15
5
3
2
11

1
6
1
1
8
2
9
2
6
1
12

n 17 12 13 10 10 8 5 16 10 52 49

Nhem 3 4 5 5 6 4 3 7 3 10 11
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Äëÿ âûáîðîê áûëè âû÷èñëåíû ñëåäóþùèå 
ïàðàìåòðû.

×èñëî ïîëóêëîíîâ (Nhem). Îïðåäåëåíî ïðÿ-
ìûì ïîäñ÷åòîì ÷èñëà ýëåêòðîôîðåòè÷åñêè ðàç-
ëè÷èìûõ ãàïëîòèïîâ. 

Íàáëþäàåìàÿ ÷àñòîòà ïîëóêëîíà (Pobs). Âû-
÷èñëåíà ïî ôîðìóëå Pi = ni/�n, ãäå ni – ÷èñëî 
îñîáåé, íåñóùèõ i-é ãàïëîòèï.

Îæèäàåìàÿ ÷àñòîòà ïîëóêëîíà (Pexp). Ýòà 
âåëè÷èíà âû÷èñëÿëàñü èñõîäÿ èç ïðåäïîëîæå-
íèÿ î ñëó÷àéíîì õàðàêòåðå îáúåäèíåíèÿ àë-
ëåëåé ðàçíûõ ãåíîâ â ïîëèãåííûõ ãàïëîòèïàõ. 
Âû÷èñëåíà ïóòåì ïåðåìíîæåíèÿ íàáëþäàåìûõ 
÷àñòîò àëëåëåé ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîâ. Íàïðè-
ìåð, äëÿ ãàïëîòèïà Ldh-B77–Alb92–Es-196–Es-5100 
Pexp = P(Ldh-B77)*P(Alb92)*P(Es-196)*P(Es-5100).

Ýôôåêòèâíîå ÷èñëî ïîëóêëîíîâ (Neff). Âû-
÷èñëåíî ïî ôîðìóëå Neff = 1/�(Pi

2), ãäå Pi – 
÷àñòîòà i-òîãî ãàïëîòèïà â âûáîðêå [23]. 

Îæèäàåìàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü (Hexp). Âû÷èñ-
ëåíà ïî ôîðìóëå Hexp = (1–�(Pi

2))*N/(N–1), 

ãäå Pi – ÷àñòîòà i-òîãî àëëåëÿ êîíêðåòíîãî ãåíà, 
N – îáúåì âûáîðêè.

Ïîëóêëîíàëüíàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü (Hhem). 
Âû÷èñëåíà ïî ôîðìóëå, àíàëîãè÷íîé ôîðìóëå 
äëÿ îæèäàåìîé ãåòåðîçèãîòíîñòè ïî îäíîìó 
ãåíó Hhem = (1–�(Pi

2))*N/(N-1), ãäå Pi – ÷àñ-
òîòà i-òîãî ãàïëîòèïà â âûáîðêå [24].

Èíäåêñ ïîëóêëîíàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ (Geff). 
Âû÷èñëåí ïî ôîðìóëå Geff = (Neff–1)/(N–1) [25].

×àñòîòà îñîáåé îçåðíîé ëÿãóøêè â îáúåäè-
íåííîé âûáîðêå (Prid). Âû÷èñëåíà ïî ôîðìó-
ëå Prid = Nrid/(Nesc+Nrid+Nhybr), ãäå Nesc –
îáúåì âûáîðêè ïðóäîâûõ ëÿãóøåê, Nhybr –
îáúåì âûáîðêè ãèáðèäíûõ îñîáåé, Nrid – 
îáúåì âûáîðêè îçåðíûõ ëÿãóøåê.

Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà ïðîâîäèëàñü ïðè 
ïîìîùè ñòàíäàðòíûõ êðèòåðèåâ. Ñðàâíåíèå 
ðàñïðåäåëåíèé ÷àñòîò ãàïëîòèïîâ áûëî ïðî-
âåäåíî ñ èñïîëüçîâàíèåì êðèòåðèÿ õè-êâàäðàò. 
Ñðàâíåíèå ÷àñòîò ïîëóêëîíîâ, çíà÷åíèé Hhem, 
Geff – ñ ïîìîùüþ ôè-êðèòåðèÿ Ôèøåðà. 

Ðåçóëüòàòû. Ïîëóêëîíàëüíîå ðàçíîîáðàçèå ãèá-
ðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibundus â 
ïðåäåëàõ èçó÷åííîãî ðåãèîíà. Äàííàÿ ãèáðèäíàÿ 
ôîðìà â âîäîñáîðíûõ áàññåéíàõ âñåõ òðåõ ðåê 
(Ïðèïÿòü, Äíåñòð, Þæíûé Áóã) èìååò â öåëîì 
ïîëèêëîíàëüíóþ ñòðóêòóðó (òàá. 1, ðèñ. 2, 3). 

Â ïîïóëÿöèÿõ èç áàññåéíà Ïðèïÿòè (I) äëÿ 
ýòîé ãèáðèäíîé ôîðìû èäåíòèôèöèðîâàíî 5 
ïîëóêëîíîâ. Êîëè÷åñòâî ïîëóêëîíîâ â îòäåëü-
íûõ ïîïóëÿöèÿõ èçìåíÿåòñÿ â ïðåäåëàõ 1–4. 
Ïðè ýòîì â ïîïóëÿöèÿõ äàííîãî áàññåéíà 
÷èñëåííîå ïðåîáëàäàíèå äâóõ ìàññîâûõ ïîëó-
êëîíîâ – ¹ 7 (Ldh-B100–Alb92–Es-1100–Es-5100) 
è ¹ 11 (Ldh-B100–Alb96–Es-1100–Es-5100) õîðîøî 
çàìåòíî. Ñóììàðíàÿ ÷àñòîòà ýòèõ ïîëóêëîíîâ 

Ïðîäîëæåíèå òàáë. 1

Neff

Hhem

Geff

P. esculentus
P. ridibundus

Obs.
Exp.
Obs.
Exp.
Obs.
Exp.

n
n
P

2,51
2,81
0,64
0,68
0,09
0,11
59
0

0,00

2,88
4,61
0,71
0,85
0,17
0,33
3
18

0,55

3,31
4,05
0,76
0,82
0,19
0,25
0
10

0,43

4,55
6,90
0,87
0,87
0,39
0,41
0
14

0,58

5,00
8,79
0,89
0,98
0,44
0,87
10
2

0,09

2,91
3,08
0,75
0,77
0,27
0,30
0
17

0,68

2,27
4,16
0,70
0,95
0,32
0,79
12
29

0,63

3,66
4,11
0,78
0,81
0,18
0,21
1
5

0,23

2,63
2,54
0,69
0,67
0,18
0,17
1
16

0,59

5,80
6,53
0,84
0,86
0,09
0,11
62
42

0,27

6,44
6,14
0,86
0,85
0,11
0,11
24
69

0,49

Ðèñ. 1. Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïîëîæåíèå âûáîðîê ãèá-
ðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibundus áàñ-
ñåéíîâ ðåê Ïðèïÿòü, Äíåñòð è Þæíûé Áóã
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â ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Ïðèïÿòè êîëåáëåòñÿ â 
ïðåäåëàõ 0,81–1,00. Â ïîïóëÿöèÿõ Ð2, Ð3, Ð5, 
Ð7 ïîëóêëîí ¹ 11 ôèêñèðîâàí.

Â ïîïóëÿöèÿõ èç áàññåéíà Äíåñòðà (II) 
èäåíòèôèöèðîâàíî 10 ïîëóêëîíîâ. Êîëè÷åñò-
âî ïîëóêëîíîâ â îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ èçìå-
íÿåòñÿ â ïðåäåëàõ 3–5. Ñóììàðíàÿ ÷àñòîòà 
ïîëóêëîíîâ ¹ 7 è 11 â ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà 
Äíåñòðà êîëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ 0,30–0,62. 

Ïîëóêëîíàëüíàÿ ñòðóêòóðà ãèáðèäíîé ôîð-
ìû èç áàññåéíà Þæíîãî Áóãà (III) ñõîäíà ñ 
òàêîâîé èç áàññåéíà Äíåñòðà. Â ïîïóëÿöèÿõ 
áàññåéíà Þæíîãî Áóãà èäåíòèôèöèðîâàíî 11 
ïîëóêëîíîâ. Êîëè÷åñòâî ïîëóêëîíîâ â îòäåëü-
íûõ ïîïóëÿöèÿõ èçìåíÿåòñÿ â ïðåäåëàõ 3–7. 
Ñóììàðíàÿ ÷àñòîòà ïîëóêëîíîâ ¹ 7 è 11 â ïî-
ïóëÿöèÿõ äàííîãî áàññåéíà êîëåáëåòñÿ â ïðåäå-
ëàõ 0,20–0,69. 

Ñåëåêòèâíàÿ íåéòðàëüíîñòü ïîëóêëîíàëüíîé
èçìåí÷èâîñòè ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax escu-
lentus-ridibundus â ïîïóëÿöèÿõ èçó÷åííîãî ðåãèî-
íà. Íè â îäíîé èç âûáîðîê íå áûëî âûÿâëåíî 
äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ìåæäó íàáëþäàåìûì è
îæèäàåìûì ðàñïðåäåëåíèÿìè ãàïëîòèïîâ ó äàí-
íîé ãèáðèäíîé ôîðìû. Òàêæå íå âûÿâëåíî äî-
ñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ìåæäó íàáëþäàåìûìè è 
îæèäàåìûìè çíà÷åíèÿìè ãåòåðîçèãîòíîñòè è èí-
äåêñà ïîëóêëîíàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ (òàáë. 1).

Ðàñïðåäåëåíèÿ ïîëóêëîíîâ â ïîïóëÿöèÿõ ðàç-
íûõ áàññåéíîâ. Ìåæáàññåéíîâûå ðàçëè÷èÿ ïîëó-
êëîíàëüíîé ñòðóêòóðû ãèáðèäíîé ôîðìû Pelo-
phylax esculentus-ridibundus íàãëÿäíî ïðîäåìîí-
ñòðèðîâàíû àíàëèçîì ÷àñòîòû ìàññîâîãî ïî-
ëóêëîíà ¹ 11 (Ldh-B100–Alb96–Es-1100–Es-5100).
×àñòîòà äàííîãî ïîëóêëîíà äåìîíñòðèðóåò ÷åò-
êóþ òåíäåíöèþ ê ñíèæåíèþ â íàïðàâëåíèè 

Ðèñ. 2. Ïîëóêëîíàëüíîå ðàçíîîáðàçèå ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibundus â âûáîðêàõ èç 
áàññåéíîâ ðåê Ïðèïÿòü, Äíåñòð è Þæíûé Áóã. ¹ 1–12 – íîìåðà ïîëóêëîíîâ
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îò ñåâåðíûõ ïîïóëÿöèé ê þæíûì. Äàííûé 
ïîëóêëîí, áóäó÷è ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþùèì 
â ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Ïðèïÿòè (èìåÿ ñðåä-
íþþ ÷àñòîòó 0,83), â ïîïóëÿöèÿõ áàññåé-
íîâ Äíåñòðà è Þæíîãî Áóãà èìååò ÷àñòîòó 
ïðèìåðíî â 4 ðàçà íèæå (0,21–0,24) (P > 0,999).

Ðàñïðåäåëåíèå ïîëóêëîíîâ áàññåéíà Ïðè-
ïÿòè (I) äîñòîâåðíî (P > 0,999) îòëè÷àåòñÿ îò
òàêîâûõ äëÿ áàññåéíîâ Äíåñòðà è Þæíîãî Áó-
ãà (II, III). Ïðè ýòîì ðàñïðåäåëåíèÿ ïîëóêëî-
íîâ áàññåéíîâ II è III äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé 
íå ïîêàçàëè. Åäèíñòâåííûé ïîëóêëîí èç ïî-
ïóëÿöèé áàññåéíà Ïðèïÿòè, íå âûÿâëåííûé 
â äâóõ äðóãèõ áàññåéíàõ – ¹ 12 (÷àñòîòà 
0,01). ×àñòîòà ïîëóêëîíîâ, íå âûÿâëåííûõ â 
ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Ïðèïÿòè, ñîñòàâëÿåò 0,25
äëÿ áàññåéíà Äíåñòðà è 0,41 äëÿ áàññåéíà 
Þæíîãî Áóãà (òàáë. 1).

Ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü íàñëåäóåìîãî ãå-
íîìà ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentus-ridi-
bundus â ïðåäåëàõ èçó÷åííîãî ðåãèîíà. Ïîïóëÿ-
öèè áàññåéíà Ïðèïÿòè (I) õàðàêòåðèçóþòñÿ 
ñàìûì íèçêèì ñðåäíèì óðîâíåì íàñëåäñòâåí-
íîé èçìåí÷èâîñòè (òàáë. 1, ðèñ. 3). Ïîëóêëî-
íàëüíàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü äëÿ äàííîãî áàññåéíà 
â öåëîì ðàâíà 0,29 è âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ 0,00 
(P2, P3, P5, P7) – 0,62 (P4). Èíäåêñ ïîëóêëî-

íàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ â öåëîì ðàâåí 0,00 è 
âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ 0,00–0,11 (P9). 

Ãèáðèäíàÿ ôîðìà â ïîïóëÿöèÿõ äðóãèõ 
áàññåéíîâ (II–III) îáëàäàåò áîëåå âûñîêèì 
óðîâíåì ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè (òàáë. 1,
ðèñ. 3). Ïîëóêëîíàëüíàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü äàí-
íîé ãèáðèäíîé ôîðìû â áàññåéíàõ II–III ïðè-
ìåðíî â 3 ðàçà âûøå, ÷åì â áàññåéíå Ïðèïÿòè, 
è ðàâíà 0,84–0,86 (P > 0,999). Ìèíèìàëüíîå 
çíà÷åíèå ïîëóêëîíàëüíîé ãåòåðîçèãîòíîñòè äëÿ
ïîïóëÿöèé áàññåéíîâ II–III âûøå ìàêñèìàëü-
íîãî äëÿ ïîïóëÿöèé áàññåéíà I è ñîñòàâëÿåò 
0,64 (D11). Ìàêñèìàëüíûé óðîâåíü ãåíåòè÷å-
ñêîé èçìåí÷èâîñòè ãèáðèäíîé ôîðìû Pelo-
phylax esculentus-ridibundus â áàññåéíàõ II–
III âûÿâëåí â ïîïóëÿöèè B15 (Hhem = 0,89, 
Geff = 0,44).  

Óðîâåíü ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè íàñëåäó-
åìîãî ãåíîìà ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax escu-
lentus-ridibundus è âèäîâîé ñîñòàâ ãèáðèäíûõ ïî-
ïóëÿöèé. Äàííàÿ ãèáðèäíàÿ ôîðìà áûëà ìî-
íîêëîíàëüíà (ïðåäñòàâëåíà åäèíè÷íûì ïîëó-
êëîíîì ¹ 11) òîëüêî â òåõ ïîïóëÿöèÿõ, ãäå 
îòñóòñòâóåò ðîäèòåëüñêèé âèä P. ridibundus 
(òàáë. 1). Âî âñåõ îñòàëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ, 
ãäå ýòîò ðîäèòåëüñêèé âèä áûë âûÿâëåí, íà-
ñëåäóåìûé ãåíîì ýòîé ãèáðèäíîé ôîðìû áûë

Ðèñ. 3. Çíà÷åíèÿ ïîêàçà-
òåëåé ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíî-
îáðàçèÿ ãèáðèäíîé ôîðìû 
Pelophylax esculentus-ridibun-
dus â âûáîðêàõ áàññåéíîâ 
ðåê Ïðèïÿòü, Äíåñòð è Þæ-
íûé Áóã. 1–19 – íîìåðà 
âûáîðîê (ñì. «Ìàòåðèàë è 
ìåòîäû»)
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Òàáëèöà 2. Àëëåëüíûå ÷àñòîòû ïîëèìîðôíûõ äèàãíîñòè÷åñêèõ ãåíîâ íàñëåäóåìîãî ãåíîìà â âûáîðêàõ ãèáðèäíîé 
ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibundus áàññåéíîâ Ïðèïÿòè, Äíåñòðà è Þæíîãî Áóãà

Ïîïóëÿöèè

Àëëåëü

I. Ïðèïÿòü

P1 P2 P3 P4 P5 P6 P7 P8 P9 P10
Ñóììàðíî

Hybr P. rid.

Ldh-B

77
81
100

Hexp
1,00
0,00

1,00
0,00

1,00
0,00

1,00
0,00

1,00
0,00

1,00
0,00

1,00
0,00

1,00
0,00

0,08
0,92
0,15

1,00
0,00

0,01
0,99
0,02

0,04
0,09
0,87
0,24

Alb

92
96

Hexp

0,02
0,98
0,04

1,00
0,00

1,00
0,00

0,24
0,76
0,39

1,00
0,00

0,55
0,45
0,55

1,00
0,00

0,07
0,93
0,14

0,31
0,69
0,46

0,86
0,14
0,29

0,14
0,86
0,24

0,41
0,59
0,49

Es-1

91
96
100
110

Hexp

1,00

0,00

1,00

0,00

1,00

0,00

0,06

0,82
0,12
0,33

1,00

0,00

1,00

0,00

1,00

0,00

1,00

0,00

0,08

0,92

0,15

1,00

0,00

0,01

0,98
0,01
0,04

0,01

0,99

0,02

Es-5

100
n

1,00
48

1,00
8

1,00
11

1,00
17

1,00
8

1,00
11

1,00
17

1,00
14

1,00
13

1,00
7

1,00
154

1,00
184

Àëëåëü

II. Äíåñòð III. Þæíûé Áóã

D11 D12 D13 D14
Ñóììàðíî

B15 B16 B17 B18 B19
Ñóììàðíî

Hybr P. rid. Hybr P. rid.

Ldh-B

77
81
100

Hexp

0,18
0,82
0,31

0,33
0,67
0,48

0,38
0,62
0,51

0,40
0,60
0,53

0,31
0,69
0,44

0,01
0,39
0,60
0,50

0,30
0,70
0,47

0,38
0,63
0,54

0,00
1,00
0,00

0,19
0,81
0,33

0,80
0,20
0,36

0,35
0,65
0,46

0,09
0,27
0,64
0,52

Alb

92
96

Hexp

0,00
1,00
0,00

0,75
0,25
0,41

0,77
0,23
0,38

0,50
0,50
0,56

0,46
0,54
0,51

0,45
0,55
0,50

0,40
0,60
0,53

0,13
0,88
0,25

0,20
0,80
0,40

0,31
0,69
0,46

0,70
0,30
0,47

0,37
0,63
0,48

0,54
0,46
0,50

Es-1

91
96
100

Hexp

0,47

0,53
0,53

0,25
0,75
0,41

0,08
0,08
0,85
0,29

0,10
0,90
0,20

0,17
0,10
0,73
0,44

0,31
0,69
0,43

0,10
0,50
0,40
0,64

0,13
0,88
0,25

0,60
0,40
0,60

0,19

0,81
0,33

1,00

0,08
0,14
0,78
0,37

0,04
0,12
0,83
0,29

Es-5

96
100

Hexp
1,00
0,00

1,00
0,00

1,00
0,00

0,20
0,80
0,36

0,04
0,96
0,08

0,05
0,95
0,09

0,10
0,90
0,20

1,00
0,00

0,20
0,80
0,40

0,06
0,94
0,13

1,00
0,00

0,06
0,94
0,12

0,09
0,91
0,16

n 17 12 13 10 52 84 10 8 5 16 10 49 138
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Ñ.Þ. Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ 

ïîëèêëîíàëüíûì íåçàâèñèìî îò ÷àñòîòû îñî-
áåé ðîäèòåëüñêîãî âèäà. Êîððåëÿöèÿ ìåæäó 
÷àñòîòîé îçåðíîé ëÿãóøêè â ïîïóëÿöèè (Prid) 
è ïîëóêëîíàëüíîé ãåòåðîçèãîòíîñòüþ (Hhem) 
ãèáðèäíîé ôîðìû íåäîñòîâåðíà (r = 0,52, 
P < 0,95). 

Èçìåí÷èâîñòü äèàãíîñòè÷íûõ ãåíîâ íàñëåäó-
åìîãî ãåíîìà ó ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax es-
culentus-ridibundus. Ãåí Ldh-B ó ãèáðèäíîé ôîð-
ìû â äàííîì ðåãèîíå ïðåäñòàâëåí äâóìÿ àë-
ëåëÿìè. Àëëåëü Ldh-B77, âûÿâëåííûé â âûáîð-
êàõ îçåðíîé ëÿãóøêè èç âñåõ òðåõ áàññåéíîâ, íå 
îáíàðóæåí ó ãèáðèäíîé ôîðìû (òàáë. 2). 

Â ïîïóëÿöèÿõ ãèáðèäíîé ôîðìû áàññåéíà 
Ïðèïÿòè ôèêñèðîâàí àëëåëü Ldh-B100, çà èñê-
ëþ÷åíèåì ïîïóëÿöèè P9. Â öåëîì äëÿ ãèáðèä-
íûõ ëÿãóøåê èç äàííîãî áàññåéíà ÷àñòîòà àë-
ëåëÿ Ldh-B100 ðàâíà 0,99, â áàññåéíàõ Äíåñòðà 
è Þæíîãî Áóãà îíà âàðüèðóåò â øèðîêèõ ïðå-
äåëàõ – îò 0,20 (B10) äî 1,00 (B17). Îæèäàåìàÿ 
ãåòåðîçèãîòíîñòü Hexp ýòîãî ãåíà â ïîïóëÿ-
öèÿõ ãèáðèäíîé ôîðìû áàññåéíà Ïðèïÿòè 
âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ 0,00–0,15, ñîñòàâëÿÿ â 
ñðåäíåì 0,02, ÷òî ïî÷òè â 12 ðàç ìåíüøå, ÷åì 
äëÿ îáúåäèíåííîé âûáîðêè îçåðíîé ëÿãóøêè 
(0,24) (òàáë. 2, P > 0,999). Îæèäàåìàÿ ãåòåðî-
çèãîòíîñòü Hexp ãåíà Ldh-B â ïîïóëÿöèÿõ 
ãèáðèäíîé ôîðìû áàññåéíîâ Äíåñòðà è Þæ-
íîãî Áóãà âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ 0,00–0,53, 
ñîñòàâëÿÿ â ñðåäíåì 0,44 (Äíåñòð)–0,46 (Þæ-
íûé Áóã), íå äåìîíñòðèðóÿ äîñòîâåðíûõ îò-
ëè÷èé îò ñðåäíèõ çíà÷åíèé, âû÷èñëåííûõ äëÿ 
ñèìïàòðè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé îçåðíîé ëÿãóøêè 
(òàáë. 2).

Ãåí Alb òàêæå ïðåäñòàâëåí äâóìÿ àëëåëÿìè. 
Ñðåäíÿÿ ÷àñòîòà ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþùåãî 
àëëåëÿ Alb96 ñîñòàâëÿåò â áàññåéíå Ïðèïÿòè 
0,86 (0,14–1,00 â îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ). Â
áàññåéíàõ Äíåñòðà è Þæíîãî Áóãà ñðåäíÿÿ 
÷àñòîòà ýòîãî àëëåëÿ ðàâíà 0,54–0,63 ñîîò-
âåòñòâåííî. Â îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ èç ýòèõ 
áàññåéíîâ ÷àñòîòà äàííîãî àëëåëÿ êîëåáëåòñÿ 
â ïðåäåëàõ 0,23 (D13) – 1,00 (D11) (òàáë. 2). 
Îæèäàåìàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü Hexp ýòîãî ãåíà 
ó ãèáðèäíîé ôîðìû áàññåéíà Ïðèïÿòè âàðüè-
ðóåò â ïðåäåëàõ 0,00–0,55, ñîñòàâëÿÿ â ñðåä-
íåì 0,24, ÷òî ïðèìåðíî 2 ðàçà ìåíüøå, ÷åì 
äëÿ îáúåäèíåííîé âûáîðêè îçåðíîé ëÿãóøêè
(0,49) (òàáë. 2, P > 0,999). Çíà÷åíèÿ ýòîãî
ïîêàçàòåëÿ äëÿ ãåíà Alb â ïîïóëÿöèÿõ ãèá-

ðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentusridibundus èç 
äðóãèõ áàññåéíîâ ðàâíû 0,51 (Äíåñòð) – 0,48 
(Þæíûé Áóã), ÷òî ïðàêòè÷åñêè ñîâïàäàåò ñî 
çíà÷åíèåì äëÿ îçåðíîé ëÿãóøêè (0,50).

Ãåí Es-1 â ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Ïðèïÿòè 
ïðåäñòàâëåí òðåìÿ àëëåëÿìè. Àëëåëü Es-191 îá-
íàðóæåí òîëüêî â ïîïóëÿöèÿõ P4 è P9 ñ íèç-
êîé ÷àñòîòîé (0,06–0,08), àëëåëü Es-1110 âûÿâ-
ëåí òîëüêî â ïîïóëÿöèè P4 ñ ÷àñòîòîé 0,12. 
×èñëåííî ïðåîáëàäàþùèé àëëåëü Es-1100 âû-
ÿâëåí âî âñåõ ïîïóëÿöèÿõ äàííîãî áàññåéíà ñ 
÷àñòîòîé 0,82–1,00 (â öåëîì äëÿ áàññåéíà åãî 
÷àñòîòà ðàâíà 0,98) (òàáë. 2). Â ïîïóëÿöèÿõ 
áàññåéíîâ Äíåñòðà è Þæíîãî Áóãà ãåí Es-1 
ïðåäñòàâëåí òàêæå òðåìÿ àëëåëÿìè. Àëëåëü 
Es-196, îòñóòñòâóþùèé â ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà 
Ïðèïÿòè, ïðåäñòàâëåí ñî ñðåäíåé ÷àñòîòîé 
0,10–0,14. ×àñòîòà àëëåëÿ Es-1100 êîëåáëåòñÿ â 
ïðåäåëàõ 0,40–1,00, áóäó÷è â öåëîì 0,73 äëÿ 
áàññåéíà Äíåñòðà è 0,78 äëÿ áàññåéíà Þæíîãî 
Áóãà (òàáë. 2).

Ãåí Es-5 â ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Ïðèïÿòè 
ïðåäñòàâëåí åäèíñòâåííûì àëëåëåì Es-5100, ÷à-
ñòîòà êîòîðîãî â ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíîâ äâóõ 
äðóãèõ ðåê êîëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ 0,80 (B17) – 
1,00. Ñðåäíÿÿ ÷àñòîòà ýòîãî àëëåëÿ ñîñòàâëÿåò 
0,96 â ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Äíåñòðà è 0,94 â 
ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Þæíîãî Áóãà (òàáë. 2).

Ïîïóëÿöèè ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax es-
culentus-ridibundus áàññåéíà Ïðèïÿòè äîñòî-
âåðíî îòëè÷àþòñÿ îò ïîïóëÿöèé èç áàññåéíîâ 
Äíåñòðà è Þæíîãî Áóãà ïî ÷àñòîòàì àëëåëåé 
ãåíîâ Ldh-B, Alb, Es-1 (êðîìå àëëåëÿ Es-1110) è 
Es-5. Ñðåäíèå ÷àñòîòû àëëåëåé èçó÷åííûõ ãå-
íîâ äàííîé ãèáðèäíîé ôîðìû íè â îäíîì èç 
ñëó÷àåâ íå äåìîíñòðèðóþò äîñòîâåðíûõ ðàçëè-
÷èé ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè áàññåéíîâ Äíåñòðà è 
Þæíîãî Áóãà.

Îáñóæäåíèå. Ïîëóêëîíàëüíîå ðàçíîîáðàçèå 
ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibun-
dus â ïðåäåëàõ èçó÷åííîãî ðåãèîíà. Â ïðåäåëàõ 
èçó÷åííîãî íàìè ðåãèîíà ìîíîêëîíàëüíîñòü 
äàííîé ãèáðèäíîé ôîðìû îêàçàëàñü ëîêàëü-
íûì ÿâëåíèåì, âûÿâëåííûì ëèøü â íåêîòî-
ðûõ ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Ïðèïÿòè, ÷òî îò-
÷àñòè ñîâïàäàåò ñ ðåçóëüòàòàìè äðóãèõ èññëå-
äîâàòåëåé [17, 18]. Ýòî ïîçâîëÿåò óòâåðæäàòü, 
÷òî äëÿ ãèáðèäíîé ôîðìû P. esculentus-ridi-
bundus â öåëîì õàðàêòåðíà ïîëèêëîíàëüíàÿ 
ñòðóêòóðà, êàê è äëÿ äðóãèõ (ïîëó)êëîíàëüíûõ
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ôîðì ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, èçâåñòíûõ 
äëÿ ïîçâîíî÷íûõ [26] è íàñåêîìûõ [27–29]. 

Äåãðàäàöèÿ ïîëèêëîíàëüíîé ñòðóêòóðû íàñëå-
äóåìîãî ãåíîìà ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax es-
culentus-ridibundus è âîçìîæíûé ìåõàíèçì åå
êîìïåíñàöèè. Íåêîòîðûå èç èçó÷åííûõ ïîïó-
ëÿöèé, èìåÿ ïîëèêëîíàëüíóþ ãåíåòè÷åñêóþ 
ñòðóêòóðó, áëèçêè ê ìîíîêëîíàëüíîìó ñîñ-
òîÿíèþ. Òàêîâû ïîïóëÿöèè Ð1, Ð8 (òàáë. 1, 
ðèñ. 2). Â âûáîðêàõ èç ýòèõ ïîïóëÿöèé ïîëó-
êëîí ¹ 7 ïðåäñòàâëåí åäèíè÷íûìè îñîáÿìè. 
Òàêîé ïîëóêëîí ñêîðåå âñåãî èñ÷åçíåò èç ïî-
ïóëÿöèè â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ áëèæàéøèõ 
ïîêîëåíèé â ñèëó ñòîõàñòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ 
[30]. Ýòî ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ìîíî-
êëîíàëüíîñòü ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax es-
culentus-ridibundus ìîæåò áûòü ñëåäñòâèåì èñ-
÷åçíîâåíèÿ èç ïîïóëÿöèè èìåííî ðåäêèõ ïî-
ëóêëîíîâ. Äîïîëíèòåëüíûì àðãóìåíòîì â ïîä-
äåðæêó òàêîé ãèïîòåçû ìîæåò áûòü òîò ôàêò, 
÷òî âî âñåõ ìîíîêëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ áûë
çàôèêñèðîâàí èìåííî ïîëóêëîí ¹ 11, èìåþ-
ùèé íàèâûñøóþ ÷àñòîòó â öåëîì äëÿ ïîïó-
ëÿöèé áàññåéíà Ïðèïÿòè. Ïîýòîìó ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî äèíàìèêà ãåíåòè÷åñêîé ñòðóê-
òóðû ãèáðèäíîé ôîðìû Pelophylax esculentus-
ridibundus â ñëó÷àå ïîëóêëîíàëüíîãî âîñïðîèç-
âîäñòâà ïðîõîäèò ÷åðåç òðè ñòàäèè – À) ïî-
ëèêëîíàëüíîñòü; Â) ïîëèêëîíàëüíîñòü, áëèç-
êàÿ ê ìîíîêëîíàëüíîñòè; Ñ) ìîíîêëîíàëüíîñòü.

Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî âî âñåõ ïîïóëÿöèÿõ, 
ãäå ãèáðèäíàÿ ôîðìà Pelophylax esculentus-
ridibundus îêàçàëàñü ìîíîêëîíàëüíîé, íå áûëà 
îáíàðóæåíà îçåðíàÿ ëÿãóøêà P. ridibundus. Ãèá-
ðèäèçàöèÿ ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ (êîòîðàÿ âîç-
ìîæíà ëèøü ïðè íàëè÷èè îñîáåé îçåðíîé 
ëÿãóøêè) ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé ïîÿâëåíèÿ â ïî-
ïóëÿöèè ãèáðèäîâ F1 P. esculentus-ridibundus, 
êîòîðûå íåñóò íàñëåäóåìûé ãåíîì ñ îòíîñè-
òåëüíî âûñîêèì óðîâíåì ãåíåòè÷åñêîé èç-
ìåí÷èâîñòè, ïðèñóùèì ðîäèòåëüñêîìó âèäó â 
äàííîì ðåãèîíå (òàáë. 2). Êàê èçâåñòíî, ãèá-
ðèäíûå îñîáè P. esculentus-ridibundus èç áàñ-
ñåéíîâ Òèñû è Äíåïðà íàñëåäóþò èìåííî ãå-
íîì îçåðíîé ëÿãóøêè [31]. Ýòî ïîçâîëÿåò ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî íàëè÷èå îñîáåé ýòîãî ðîäèòåëü-
ñêîãî âèäà â ñèìïàòðèè ñ ãèáðèäíîé ôîðìîé 
P. esculentus-ridibundus ïîçâîëÿåò êîìïåíñèðî-
âàòü óòðàòó ðåäêèõ ïîëóêëîíîâ.

Âòîðîé ðîäèòåëüñêèé âèä (ïðóäîâàÿ ëÿãóø-
êà P. esculentus), áåç êîòîðîãî ïîÿâëåíèå ãèáðè-
äîâ F1 íåâîçìîæíî, áûë îáíàðóæåí íå âî âñåõ 
ïðîàíàëèçèðîâàííûõ âûáîðêàõ. Îí îòñóòñòâó-
åò â âûáîðêàõ P2, P3, P5, ãäå ãèáðèäíàÿ ôîð-
ìà P. esculentus-ridibundus ìîíîêëîíàëüíà. Òàê-
æå ïðóäîâàÿ ëÿãóøêà íå âûÿâëåíà â âûáîðêàõ 
D13, D14, B16, ãäå äàííàÿ ãèáðèäíàÿ ôîðìà 
ïîëèêëîíàëüíà (òàáë. 1). Îäíàêî ýòî íå ìîæåò 
ñëóæèòü íàäåæíûì äîêàçàòåëüñòâîì îòñóòñò-
âèÿ îñîáåé ïðóäîâîé ëÿãóøêè â ñîîòâåòñòâó-
þùèõ ïîïóëÿöèÿõ. Ýòîò âèä, êàê èçâåñòíî, 
ñïîñîáåí ê ñåçîííûì ìèãðàöèÿì ïîðîé íà 
áîëüøèå äèñòàíöèè è ïîýòîìó íå âñåãäà ìî-
æåò áûòü âûÿâëåí â âîäîåìàõ, ãäå óñïåøíî ðàç-
ìíîæàåòñÿ [32].

Ìåæáàññåéíîâàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ ãèáðèäíîé 
ôîðìû Pelophylax esculentus-ridibundus. Ñðàâíå-
íèå äàííûõ ïî ïîëèêëîíàëüíîé ñòðóêòóðå ãèá-
ðèäíîé ôîðìû P. esculentus-ridibundus â ïðå-
äåëàõ èçó÷åííîãî ðåãèîíà ïîêàçûâàåò, ÷òî 
÷àñòîòà åå ïîëóêëîíîâ èç áàññåéíà Òèñû, âû-
ÿâëåííûõ òàêæå â áàññåéíàõ I–III, ñîñòàâëÿåò 
âñåãî 0,12 [21]. Òàêèì îáðàçîì, íåñîìíåííî 
íåçàâèñèìîå ïðîèñõîæäåíèå ãèáðèäíîé ôîð-
ìû èç áàññåéíà Òèñû è èç áàññåéíîâ ðåê, ïðî-
àíàëèçèðîâàííûõ â íàñòîÿùåé ðàáîòå. Ñðàâíè-
òåëüíûé àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè
ãèáðèäíîé ôîðìû P. esculentus-ridibundus äëÿ
òðåõ èçó÷åííûõ áàññåéíîâ äàåò íå ñòîëü ïðîñ-
òóþ êàðòèíó. Ïðè ïðàêòè÷åñêè ïîëíîé èäåí-
òè÷íîñòè ýòîé ãèáðèäíîé ôîðìû èç äâóõ 
áàññåéíîâ (Äíåñòðà è Þæíîãî Áóãà) ãèáðèä-
íàÿ ôîðìà èç áàññåéíà Ïðèïÿòè èìååò â öå-
ëîì îáåäíåííóþ ãåíåòè÷åñêóþ ñòðóêòóðó. Ïðè 
ýòîì â ñåâåðíîé ÷àñòè áàññåéíà Ïðèïÿòè (P1-
P7) ðàñïîëîæåíû ïðåèìóùåñòâåííî ïîïóëÿ-
öèè ñ ìèíèìàëüíûì óðîâíåì ãåíåòè÷åñêîé 
èçìåí÷èâîñòè (ñðåäíåå çíà÷åíèå Hhem = 0,21). 
Ïðè ýòîì ëèøü â 3 èç 7 ýòèõ ïîïóëÿöèé îá-
íàðóæåíû îñîáè îçåðíîé ëÿãóøêè. Ïîïóëÿ-
öèè èç þæíîé ÷àñòè áàññåéíà Ïðèïÿòè (P8-
P10) èìåþò áîëåå âûñîêèé ñðåäíèé óðîâåíü 
ïîëóêëîíàëüíîé ãåòåðîçèãîòíîñòè (Hhem = 
= 0,51, P > 0,99). Îñîáè îçåðíîé ëÿãóøêè îá-
íàðóæåíû âî âñåõ ýòèõ ïîïóëÿöèÿõ (òàáë. 1). 
Ïðè ýòîì ñðåäíÿÿ ÷àñòîòà îñîáåé îçåðíîé ëÿ-
ãóøêè â ãðóïïàõ âûáîðîê P1-P7 è P8-P10 ïðàê-
òè÷åñêè îäèíàêîâà (0,33–0,34). Ïîýòîìó ìîæ-
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íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ìàññîâàÿ ãèáðèäèçàöèÿ 
îçåðíîé è ïðóäîâîé ëÿãóøåê ìîæåò óñïåøíî 
ðåàëèçîâàòüñÿ äàæå ïðè íàëè÷èè íåìíîãî÷èñ-
ëåííûõ îñîáåé îçåðíîé ëÿãóøêè.

Âûâîäû. Ãèáðèäíàÿ ôîðìà P. esculentus-ridi-
bundus èç ïîïóëÿöèé áàññåéíîâ ðåê Ïðèïÿòü, 
Äíåñòð è Þæíûé Áóã â öåëîì èìååò ïîëè-
êëîíàëüíóþ ñòðóêòóðó. ×àñòü ïîïóëÿöèé ýòîé
ãèáðèäíîé ôîðìû èç áàññåéíà Ïðèïÿòè ÿâëÿ-
þòñÿ ìîíîêëîíàëüíûìè. Ïðè ýòîì ãåîãðà-
ôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå òàêèõ ïîïóëÿöèé 
ÿâëÿåòñÿ ìîçàè÷íûì. Óðîâåíü âíóòðèïîïóëÿ-
öèîííîé èçìåí÷èâîñòè ãèáðèäíîé ôîðìû P. 
esculentus-ridibundus â ïîïóëÿöèÿõ èçó÷åííîãî 
ðåãèîíà èçìåíÿåòñÿ â øèðîêèõ ïðåäåëàõ. Êîí-
òèíóóì òàêîé èçìåí÷èâîñòè ÿâëÿåòñÿ ïðàêòè-
÷åñêè íåïðåðûâíûì, çà èñêëþ÷åíèåì ìîíî-
êëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèé. Ãèáðèäíàÿ ôîðìà èç 
áàññåéíà Ïðèïÿòè èìååò â öåëîì îáåäíåííóþ 
ïîëóêëîíàëüíóþ ñòðóêòóðó. Â äâóõ äðóãèõ áàñ-
ñåéíàõ P. esculentus-ridibundus ãåíåòè÷åñêè èäåí-
òè÷íà. Îòñóòñòâèå ìàññîâûõ ïîëóêëîíîâ, èìå-
þùèõ ëîêàëüíîå ðàñïðîñòðàíåíèå, ïîçâîëÿåò
ïîëàãàòü îáùåå ïðîèñõîæäåíèå ãèáðèäíîé 
ôîðìû âî âñåõ òðåõ èçó÷åííûõ áàññåéíàõ. Ïðè 
ýòîì ãèáðèäíàÿ ôîðìà P. esculentus-ridibundus 
èç áàññåéíà Òèñû ïðîèçîøëà íåçàâèñèìî îò 
ãèáðèäíîé ôîðìû èç áàññåéíîâ Ïðèïÿòè, 
Äíåñòðà è Þæíîãî Áóãà. 

Òàêèì îáðàçîì, ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ãèá-
ðèäíîé ôîðìû P. esculentus-ridibundus èç ïî-
ïóëÿöèé áàññåéíîâ Ïðèïÿòè, Äíåñòðà è Þæ-
íîãî Áóãà ìîæåò áûòü îõàðàêòåðèçîâàíà êàê 
ñìåñü ìîíîêëîíàëüíûõ è ïîëèêëîíàëüíûõ ïî-
ïóëÿöèé. Ïðè ýòîì ïîïóëÿöèè ãèáðèäíîé 
ôîðìû, ãäå ïîâòîðíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ ðîäèòåëü-
ñêèõ âèäîâ íå ïðîèñõîäèò, èìåþò òåíäåíöèþ 
ê äåãðàäàöèè èñõîäíîé ïîëèêëîíàëüíîé ñòðóê-
òóðû âïëîòü äî óòðàòû èñõîäíîé ïîëèêëîíàëü-
íîñòè è ïåðåõîäà â ìîíîêëîíàëüíîå ñîñòîÿíèå. 

Àâòîð èñêðåííå ïðèçíàòåëåí êîëëåãàì – äîê-
òîðó áèîëîãè÷åñêèõ íàóê, ïðîôåññîðó Ñ.Â. Ìåæ-
æåðèíó, ê.á.í. Î.Ä. Íåêðàñîâîé, ê.á.í. Ë.È. Ðàç-
âîäîâñêîé, ê.á.í. Î.Â. Ðîñòîâñêîé çà íåîöåíèìóþ 
ïîìîùü â ñáîðå ïåðâè÷íîãî ìàòåðèàëà, åãî ëàáî-
ðàòîðíîé îáðàáîòêå, èíòåðïðåòàöèè ïîëó÷åííûõ 
äàííûõ è ïîäãîòîâêå ðóêîïèñè äàííîé ñòàòüè.

HEMICLONE DIVERSITY IN THE HYBRID 
FORM PELOPHYLAX ESCULENTUS-RIDIBUNDUS 
(AMPHIBIA, RANIDAE) FROM THE PRYPYAT, 
DNESTR AND SOUTHERN BOUG RIVERS 
BASINS 

S.Yu. Morozov-Leonov

I.I. Schmalhausen Institute of Zoology, 
15, B. Khmelnytskoho str., Kyiv-30, 01601 Ukraine
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The hemiclonal structure of the Pelophylax esculentus-
ridibundus hybrid form from the Pripyat, Dniester and 
Southern Boug rivers basins is analyzed. The inter-basin 
and inter-population differences in the inherited genome 
variation level are demonstrated. The genetic diversity level 
of the P. esculentus-ridibundus inherited genome in the 
Pripyat basin is significantly lower than in the other two 
basins. In this case only in the Pripyat basin monoclonal 
populations of this hybrid form have been identified. There 
were no significant differences in the genetic variability level 
of this hybrid form between the populations of the Dniester 
and Southern Boug basins. The relationship between the 
variability level of the inherited genome of the hybrid 
form and the potentially possible multiple hybridization of 
parental species is analyzed.

ÍÀÏ²ÂÊËÎÍÀËÜÍÀß Ì²ÍËÈÂ²ÑÒÜ 
Ã²ÁÐÈÄÍÎ¯ ÔÎÐÌÈ PELOPHYLAX 
ESCULENTUS-RIDIBUNDUS (AMPHIBIA, 
RANIDAE) ÈÇ ÁÀÑÅÉÍ²Â Ð²×ÎÊ ÏÐÈÏ’ßÒÜ, 
ÄÍ²ÑÒÅÐ ÒÀ Ï²ÂÄÅÍÍÈÉ ÁÓÃ

Ñ.Þ. Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ

Ïðîàíàë³çîâàíî íàï³âêëîíàëüíó ñòðóêòóðó ã³áðèä-
íî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus áàñåéí³â 
ð³÷îê Ïðèï’ÿòü, Äí³ñòåð òà Ï³âäåííèé Áóã. Ïðî-
äåìîíñòðîâàíî ì³æáàñåéíîâ³ òà ì³æïîïóëÿö³éí³ â³ä-
ì³ííîñò³ ð³âíÿ ì³íëèâîñò³ ãåíîìó, ùî óñïàäêîâó-
ºòüñÿ. Ð³âåíü ãåíåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ ãåíîìó, ùî 
óñïàäêîâóºòüñÿ, P. esculentus-ridibundus ó áàñåéí³ 
Ïðèï’ÿò³ äîñòîâ³ðíî íèæ÷èé, àí³æ â ³íøèõ äâîõ 
áàñåéíàõ. Ïðè öüîìó ò³ëüêè ó áàñåéí³ Ïðèï’ÿò³ 
âèÿâëåíî ìîíîêëîíàëüí³ ïîïóëÿö³¿ äàíî¿ ã³áðèäíî¿ 
ôîðìè. Äîñòîâ³ðíèõ â³äì³ííîñòåé ð³âíÿ ãåíåòè÷íî¿ 
ì³íëèâîñò³ äàíî¿ ã³áðèäíî¿ ôîðìè ì³æ ïîïóëÿö³ÿ-
ìè áàñåéí³â Äí³ñòðà òà Ï³âäåííîãî Áóãó íå âèÿâ-
ëåíî. Ïðîàíàë³çîâàíî çâ’ÿçîê ì³æ ð³âíåì ì³íëèâîñò³ 
ãåíîìó, ùî óñïàäêîâóºòüñÿ, ã³áðèäíî¿ ôîðìè òà ïî-
òåíö³éíîþ ìîæëèâ³ñòþ ïîâòîðíî¿ ã³áðèäèçàö³¿ áàòü-
ê³âñüêèõ âèä³â.
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