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ВВЕДЕНИЕ

На территории Среднего Поволжья распро-
странены три вида зелёных лягушек рода

Fitzinger, 1843: озёрная лягушка,
(Pallas, 1771), прудовая лягушка, (Ca-
merano, 1882) и съедобная лягушка,
(Linnaeus, 1758), объединяемые в комплекс

(Pl tner, 2005).
Как было недавно показано (Ермаков и др.,

2013; Закс и др., 2013), озёрная лягушка вСреднем
Поволжье представлена двумя генетически диф-
ференцированными формами – «западной» и
«восточной», выделенными ранее в ходе изучения
изменчивости размера генома (Литвинчук и др.,
2008). Сравнение первичных последовательнос-
тей фрагментов ядерного ( ) и митохондриаль-
ного ( ) генов озёрных лягушек, обитающих на
территорииПоволжья, с последовательностямииз
баз данныхNCBI (www.ncbi.nlm.nih.gov; Pl tner et

Pelophy-
lax P. ridibundus

P. lessonae
P. esculentus

P. es-
culentus

SAI
COI

ö

ö

al., 2009, 2012) и BOLD (www.boldsystems.org)
позволяет соотносить «западную» форму с цен-
трально-европейской , а «восточ-
ную»– с анатолийской cf. .

В связи с этим возникает вопрос о распро-
странении обеих криптических форм озёрной ля-
гушки на востоке Европы и, в частности, в Волж-
ском бассейне. Остается также открытой важная
проблема о границах распространения и интен-
сивности гибридизации, т.е. о ширине гибридной
зоны и соотношении частот аллелей «западной» и
«восточной»форм.

Съедобная лягушка, имеет ряд
важных генетических особенностей, которые вы-
деляют ее среди других позвоночных Европы.
Этот таксон произошел в результате гибридиза-
ции родительских видов – озёрной и прудовой ля-
гушек (Berger, 1968, 1970), размножается полу-
клонально (Боркин и др., 1987; Tunner, 1974), про-
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Проведен молекулярно-генетический анализ 67 особей (Pallas, 1771) и 63 особей
(Linnaeus, 1758) из Марий Эл (15 пунктов) и Кировской области (1 пункт) по двум (митохондриальный и

ядерный) маркерам. Часть материала (66 лягушек) была изучена с помощью проточной ДНК-цитометрии.
Показано, что у озёрных лягушек, обитающих на севере Среднего Поволжья, преобладают генетические
маркеры, специфичные для «западной» (= центрально-европейская ) формы. Аллели «восточной»
формы (= анатолийская cf. ) здесь встречаются значительно реже, чем в более южных районах
Поволжья. У съедобной лягушки найдены все три типа мтДНК: «восточной» и «западной» форм озёрной
лягушки и прудовой лягушки. Аллели яДНК, характерные для «восточной» формы озёрной лягушки, были
выявлены лишь у двух экземпляров из двух локалитетов. Обсуждается соотношение вариантов
яДНКитиповпродуцируемых гамет у гибридов.

зелёные лягушки, комплекс, цитохром оксидаза, сывороточный
альбумин, проточная ДНК-цитометрия, распространение, Марий Эл.
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РАСПРОСТРАНЕНИЕ «ЗАПАДНОЙ» И «ВОСТОЧНОЙ» ФОРМ ОЗЁРНОЙ ЛЯГУШКИ

дуцируя при этом разные типы гамет (Uzzell et al.,
1977;Vinogradov et al., 1991) и образуя с родитель-
скими видами смешанные популяционные сис-
темы (Лада и др., 2011; Uzzell, Berger, 1975; Uzzell
et al., 1977), а также имеет несколько уровней пло-
идности (G nther, 1975; Borkin et al., 2004). Ареал
съедобной лягушки в ряде регионовЕвропы выхо-
дит за пределы распространения ее родительских
видов (Borkin et al., 2002;Christiansen, 2010).

В связи с выявлением двух форм озёрной
лягушки интересна их роль в формировании гене-
тической структуры гибридогенной .
Поэтому необходимо изучение генетических ха-
рактеристик видов, в особенности съедобной и
озёрной лягушек, для понимания общей картины
межвидовых взаимоотношений в комплексе, кото-
рая до сихпорокончательноне выяснена.

Таким образом, в задачи настоящего иссле-
дования входило изучение распределения марке-
ров митохондриальной и ядерной ДНК (далее мт-
и яДНК) «восточной» и «западной» форм у озёр-
ной лягушки в Марий Эл и выявление частоты их
встречаемости у .

Сбор материала был проведен в 2011 –
2015 гг. Всего молекулярно-генетическим мето-
домисследовано 130 особейиз 16 локалитетовКи-
ровской области и Республики Марий Эл, в том
числе 67 особей из 12 пунктов и 63
особи из 9 пунктов (номера мест сбо-
ра соответствуют таковым на картах, рис. 1 и 2):

1. Кировская область Кикнурский район
пос Малое Шарыгино 57 17 с ш 13 в д
Rсистема 6 (5♂♂ и1♀

2. Марий Эл Оршанский район пос Вели-
кополье 56 49 с ш 4 в д R E L система

4 ♂и3♀♀
3. Марий Эл Оршанский район пос Ошла-

мучаш 48 с ш 45 в д L E система
♂и2♀♀ .

4. Марий Эл Медведевский район пос Ку-
гуван 56 47 с ш 46 в д система

19 (15♂♂и4♀♀
5. Марий Эл Медведевский район дер Ну-

жъялы 56 47 с ш 39 в д R L система
2 ♂и1♀

6. Марий Эл Советский район урочище
Манан Дур 56 45 с ш 15 в д R E L сис-
тема 2 ♂♂ 3
♂и2 sad

7. Марий Эл Медведевский район пос Ци-
бикнур 56 44 с ш 48 в д система

1 ♂ 3 ♂
и2♀♀
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8. Марий Эл Килемарский район заповед-
ник Большая Кокшага пос Шушер 56 40 с ш

15 в д система 4
♂♂ 9 ♂♂и1♀

9. Марий Эл Килемарский район заповед-
ник Большая Кокшага пос Шаптунга 56 39
с ш 15 в д система 2
♂♂

10. Марий Эл Медведевский район п.г.т.
Медведево 56 38 с ш 44 в д - систе
ма 24 6 ♂♂ 7♀ 1sad.)

4 ♂♂и
11. Марий Эл Медведевский район пос

Паганур 56 38 с ш 5 в д R L система
1 ♂

12. Марий Эл г Йошкар Ола лесопарк
Сосновая роща 56 37 с ш 55 в д R сис-
тема 5 ♂♂

13. Марий Эл г Йошкар Ола микрорайон
Чихайдарово 56 36 с ш 53 в д R сис-
тема 5 ♂♂

14. Марий Эл Медведевский район пос
Старожильск 56 34 с ш 18 в д L E сис-
тема 3 2♂и1 sad

15. Марий Эл Горномарийский район пос
Чермышево 56 11 с ш 30 в д R E L сис-
тема 10 (7♂♂ и 3♀♀

18 (13♂♂и5♀♀
16. Марий Эл Волжский район оз Яльчик

56 00 с ш 24 в д R система
3 ♂ и2♀♀
В качестве образцов тканей для выделения

ДНК брали первые две фаланги IV пальца задних
конечностей. Молекулярно-генетический анализ
проведен в лаборатории молекулярной экологии и
систематики животных при кафедре зоологии и
экологии Пензенского государственного универ-
ситета по методикам, указанным ранее (Ермаков и
др., 2013; Закс идр., 2013).

Использовались два молекулярно-генети-
ческих маркера: для анализа материнских линий –
фрагмент первой субъединицы гена цитохром ок-
сидазы мтДНК («DNAbarcodes», Hebert et al.,
2003), для идентификации криптических форм и
их гибридов на геномном уровне – интрон 1 гена
сывороточного альбумина -1 яДНК (Pl tner et
al., 2009).

Часть материала (21 озёрная и 45 съедобных
лягушек) была определена с помощью проточной
ДНК-цитометрии. Все эти особи оказались дипло-
идными. Описание метода приведено ранее (Vi-
nogradov et al., 1990, 1991; Borkin et al., 2001). Как
было показано во многих наших работах, размер
генома является одним из наиболее надежных па-
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раметров для видовой идентификации особей зе-
лёных лягушек и их плоидности, так как его зна-
чения не перекрываются у трех видов, обитающих
на востоке Европы (например, Боркин и др., 1987;
Свининидр., 2013;Borkin et al., 2002, 2004).

Во всех остальных случаях определение
особей проводилось по морфологическим приз-
накам (Борисовскийидр., 2000; Pl tner, 2005).

Тип продуцируемых гамет у самцов
( = 20) был определен с помощью проточ-

ной ДНК-цитометрии (Vinogradov et al., 1990),
тогда как у самок ( = 6) – с помощью
электрофореза белков (LDH), выделенных из
ооцитов (Uzzell et al., 1980). Данные исследования
были проведены в Институте цитологии РАН.

Для сравнения частот аллелей был исполь-
зован -критерий, в случае малых выборок рас-
считывался -критерий с поправкой Йейтса для
четырехпольных таблиц (Sokal, Rohlf, 1981).
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Молекулярно-генетический анализ выбо-
рок озёрных лягушек (табл. 1) показал преоблада-
ние в исследованном регионе маркеров мт- и
яДНК «западной» формы. Аллели яДНК «восточ-
ной» формы были выявлены лишь в одном пункте
(Медведево) (рис. 1). Здесь их нашли у шести
экземпляров (из 24), причем все они были гетеро-
зиготами, т.е. содержали два различных аллеля
гена – «западный» и «восточный». Несколько
шире распространен «восточный» тип мтДНК,
который был обнаружен у озёрной лягушки в
четырех локалитетах (Сосновая роща, Чихайдаро-
во,ЧермышевоиМедведево).

По всей видимости, р. Волга не лимитирует
распространение аллелей «восточной» формы
озёрной лягушки, что также подтверждается по-
лученными данными по распространению этих
форм в Республике Татарстан (Зама-
летдиновидр., 2015).

Кроме того, полученные нами данные под-
крепляют сделанное ранее предположение о том,
что «восточная» форма может быть приурочена к
антропогенным ландшафтам (Ермаков и др.,
2013): так как все наши находки особей, имеющих
мтДНК или яДНК «восточной» формы, относятся
к окрестностям г.Йошкар-Ола.

В отличие от особей с генами «восточной»
формы, лягушки, содержащиемтДНКияДНК«за-
падной» формы, заселяют все обследованные ло-
калитеты.

SA1

P. ridibundus

Сравнение частот гаплотипов мтДНК и
аллелей яДНК с данными, полученными ранее
(табл. 2), показало, что на севере Среднего По-
волжья генетические маркеры, специфичные для
«восточной» формы, встречаются значительно ре-
же, чем в более южных областях. Статистически
поддержанное преобладание «западных» генети-
ческих маркеров в большей степени выявлено по
мтДНК (Марий Эл, Самарская и Саратовская об-
ласти: = 38.91, < 0.01; Марий Эл и Пензенская
область: = 58.53, < 0.01;МарийЭл иТатарстан:
= 5.65, < 0.05), вменьшей–по яДНК (МарийЭл

иПензенская область: = 9.45, < 0.01;Марий Эл
иКалужская область: = 18.79, < 0.01).

Озёрная лягушка – широкоареальный вид,
имеющий высокую экологическую пластичность.
Её ареал увеличивается также за счет популяций
интродуцентов. В настоящее время популяции
интродуцированных , интродуциро-
ванные вне нативного ареала вида, встречаются в
Якутске (Белимов, Седалищев, 1980), Екатерин-
бурге (Вершинин, 1990), на Алтае (Яковлев, Мал-
ков, 1985; Яковлев, 1990) и Камчатке (Бухалова,
Велигура, 2007; Ляпков, 2014; наши данные), при
этом популяции вЯкутске иПетропавловске-Кам-
чатском занесены в каталог редких позвоночных
животных России (Ильяшенко и др., 2014). Озёр-
ная лягушка была интродуцирована также в
Швейцарии (Blankenhorn, 1973) и в Латвии (Цау-
не, 1987).
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Распространение «восточной»
и «западной» форм озёрной лягушки
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Таблица 1
Распределение типов мт- и яДНК
у особей ( = 61)P. ridibundus n

Примечание R
B

. – аллели яДНК и гаплотипы
мтДНК «западной» формы озёрной лягушки, – алле-
ли яДНКигаплотипымтДНК«восточной»формы.

COI мтДНК
R B

SAI-1 яДНК
Локалитет n

RR RB RR
Великополье 4 4 – –
Малое Шарыгино 6 6 – –
Манан-Дур 2 2 – –
Медведево 24 16 6 2
Нужъялы 2 2 – –
Паганур 1 1 – –
Сосновая роща 5 4 – 1
Цибикнур 1 1 – –
Чермышево 10 7 – 3
Чихайдарово 5 4 – 1
Шушер 4 4 – –
Яльчик 3 3 – –

Итого
67

(100%)
54

(81%)
6

(9%)
7

(10%)



Рис. 1. Распространение гаплотипов мтДНК и аллелей яДНК «западной» и «восточной» форм ;
приведена карта-схема Марий Эл и окрестностей г. Йошкар-Ола (выноска)

P. ridibundus

С помощью биохимических и молекулярно-
генетических методов во Франции (Pagano et al.,
2003), Бельгии (Holsbeek et al., 2008) иШвейцарии
(Dubey et al., 2014) была выявлена активная инва-
зия различных форм озёрной лягушки в новые ре-
гионы. Среди интродуцентов часто оказывается
«восточная» форма озёрной лягушки, cf.

(Holsbeek et al., 2008; Dubey et al., 2014). Так,
например, вШвейцарии озёрной лягушки не было
до 1950-х гг. Интродуцированная , в
том числе и «восточная» форма, вытесняет авто-
хтонные виды зелёных лягушек (съедобную и
прудовую), и в настоящее время обсуждается во-

P. bedria-
gae

P. ridibundus

прос об их охране (Holsbeek et al., 2008; Leuen-
berger et al., 2014).

Вопрос о статусе «восточной» формы в Ма-
рий Эл остается открытым: представляет ли она
особей, интродуцированных человеком, или появи-
лась здесь в результате естественного расселения?
С одной стороны, в пользу интродукции «восточ-
ной»формысвидетельствует ее спорадическое рас-
пространение по территории и приуроченность к
г. Йошкар-Ола, а также обитание на территории
(Чермышевское водохранилище), прилежащей к
городам (Козьмодемьянск либоВасильсурск).

Сдругой стороны, озёрная лягушка характе-

мтДНК яДНК

« »западная форма « »восточная форма

Таблица 2
Соотношение «западных» ( ) и «восточных» ( ) гаплотипов мтДНК

и аллелей яДНК у в изученных
R B

P. ridibundus

ризуется высокими
способностями к само-
стоятельному расселе-
нию. Например, за ко-
роткие сроки данный
вид продвинулся на
значительные расстоя-
ния в Алтайском крае
России (Яковлев, 1990)
и Казахстане (Дуйсе-
баева и др., 2005). Это
может свидетельство-
вать в пользу распро-
странения аллелей
«восточной» формы на
север (например, по
руслуВолги) изюжной
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Регион n R, % B, % Публикация

мтДНК
Марий Эл 67 90 10 Данная работа
Татарстан 23 65 35 Замалетдинов и др., 2015
Самарская и Саратовская области 71 37 63 Ермаков и др., 2014
Калужская область 34 100 0 Иванов и др., 2015
Пензенская область 100 29 71 Ермаков и др., 2013

яДНК
Марий Эл 134 96 4 Данная работа
Татарстан 46 89 11 Замалетдинов и др., 2015
Самарская и Саратовская области 142 89 11 Ермаков и др., 2014
Калужская область 68 74 26 Иванов и др., 2015
Пензенская область 200 84 16 Закс и др., 2013



части Среднего Поволжья, где они встречаются
чаще (Ермаковидр., 2013, 2014).

Озёрная лягушка в Поволжье, т.е. на северо-
восточной периферии ареала, в отличие от северо-
запада Восточно-Европейской равнины, распро-
странена севернее, чем прудовая лягушка (Borkin
et al., 2002). Данное обстоятельство может быть
связано с тем, что на северо-востоке ареала озёр-
ная лягушка, избегающая крупных лесных мас-
сивов, характерных для территории Кировской и
Нижегородской областей, представляет собой ре-
ликтовые популяции, сохранившиеся от предыду-
щих эпох (Borkin et al., 2002). В таком случае на-
личие «восточной» формы на северо-восточной
периферии ареала крайне интересно, так как оно
очерчивает минимальные временные границымо-
мента ее появления на данной территории. Тем не
менее возможен также вариант недавнего заселе-
ния территорий в связи с вырубкой лесов. Даль-
нейший генетический анализ популяций в ре-
гионепоможетпролить свет на даннуюпроблему.

Генетическая характеристика
съедобной лягушки

Гаплотипы мтДНК у P. esculentus и их

встречаемость в разных популяционных систе-

мах.

P. esculentus

У особей съедобной лягушки нами найдены
три типа мтДНК: прудовой лягушки и «восточ-
ной» и «западной» форм озёрной лягушки (рис. 2,
табл. 3). При этом 29 особей (46%) со-

мтДНК яДНК

« »западная формапрудовая лягушка « »восточная форма

Рис. 2. Распределение гаплотипов мтДНК и аллелей яДНК в выборках; приведена карта-схема
Марий Эл и окрестностей г. Йошкар-Ола (выноска)

P. esculentus

держали мтДНК «западной» формы, 6 особей
(10%) – мтДНК «восточной» формы озёрной ля-
гушки и 28 особей (44%) имели гаплотипы прудо-
войлягушки (см. табл. 3).

В популяционной системе R-E-L типа из
пос. Чермышево ( = 18) 22% содер-
жали мтДНК «восточной» формы и 72% особей
имели мтДНК «западной» формы (см. табл. 3,

n P. esculentus

Таблица 3
Распределение типов мт- и яДНК
у особей съедобной лягушки

Примечание.

n

R – аллели яДНК и гаплотипы
мтДНК «западной» формы озёрной лягушки, B – алле-
ли яДНК и гаплотипы мтДНК «восточной» формы, L –
аллели яДНК и гаплотипы мтДНК «прудовой» лягуш-
ки, – число особей.
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COI мтДНК
R L B

SAI-1 яДНК
Локалитет и тип ПС n

RL BL RL RL BL
Медведево R-E- 4 – – 2 1 1L
Цибикнур R-E-L 3 2 – 1 – –
Манан-Дур R-E-L 3 2 – 1 – –
Чермышево R-E-L 18 13 1 – 4 –
Шушер R-E-L 9 4 – 5 – –
Шаптунга L-E 2 2 – – – –
Старожильск L-E 3 2 – 1 – –
Кугуван L-E 19 2 – 17 – –
Ошламучаш L-E 2 1 – 1 – –

Всего
63

(100%)
28

(44%)
1

(2%)
28

(44%)
5

(8%)
1

(2%)



рис. 2). В трех других системах этого же типа
(урочище Манан-Дур, поселки Цибикнур и Шу-
шер) генетические маркеры «восточной» формы
не найдены и содержали мтДНК
только «западной»формы.Впос.Цибикнур ( = 3)
аллели мтДНК «западной» формы были встре-
чены у 70%, в пос.Шушер ( = 9) – у 44%, в урочи-
щеМанан-Дур ( = 3) – у 67%.

У из популяционной системы
R-E типа в пос. Медведево не найдены аллели
мтДНК «западной» формы, что, скорее всего, свя-
зано с небольшой выборкой гибридных особей
( = 4), так как «западная» форма была найдена в
данной популяции. Аллели мтДНК «восточной»
формы и прудовой лягушки в этой выборке имели
равное соотношение.

В популяционных системах L-E типа най-
дены аллели только «западной» формы. В системе
L-E типа из пос. Кугуван ( = 19) 11%
содержали мтДНК «западной» формы, из
пос. Старожильск ( = 3) – 67%, а из окрестностей
пос.Шаптунга ( = 2) – 100%. Однако в последних
двух точках объем выборки был весьма мал и
данныйфактнуждается в дальнейшемизучении.

Нахождение в L-E системахмтДНКозёрной
лягушки свидетельствует об участии самок съе-
добнойлягушкивразмножении.

У
съедобной лягушки отмечены оба варианта ядер-
ного генома озёрной лягушки (как «восточной»,
так и «западной» формы). Маркеры яДНК, харак-
терные для «восточной» озёрной лягушки, были
найдены лишь у двух экземпляров –
самца из Чермышево и самки из п.г.т. Медведево
(см. табл. 3, рис. 2). Эта самка также имела и
мтДНК«восточной»формы.

Следует отметить, что у съедобной лягушки
маркеры «восточной» формы встречались только
там, где они были выявлены у озёрной лягушки
(Медведево, Чермышево). Напротив, в локалите-
тах, где встречалась только «западная» форма
озёрной лягушки (Шушер), съедобные лягушки
содержали мт- и яДНК исключительно этой фор-
мы (см. рис. 2).

В исследованных нами популяционных сис-
темах найдены не только , наследую-
щие геном озёрной лягушки, но и гибридные осо-
би, получившие геном от прудовой лягушки. Осо-
би , наследующие -геном, раз-
множаются с озёрной лягушкой и потому содер-
жат имеющийся в популяции геном озёрной ля-
гушки («восточной» или «западной» формы, либо
и той, и другой). Однако особи , нас-
ледующие геном озёрной лягушки и содержащие
мтДНК «восточной» формы, воспроизводятся за

P. esculentus
n

n
n

P. esculentus

n

n P. esculentus

n
n

Распространение аллелей ядерной ДНК.

P. esculentus

P. esculentus

P. esculentus lessonae

P. esculentus

счет прудовой лягушки и могут получить мтДНК
озёрной лягушки лишь при «первичном» скрещи-
вании, приведшем к формированию данной кло-
нальнойлинии.

Из этого следует, что наблюдаемая нами
картина соответствия в распределении геномов у
озёрной и съедобной лягушки может быть объяс-
нена несколькими гипотезами. Во-первых, съе-
добная лягушка, имеющая мтДНК «восточной»
формы и представляющая продолжительную по
времени клональную линию, может происходить
из других, предположим, западных территорий.
Расселяясь, она должна была бы заселить именно
те участки, в которых встречается озёрная лягуш-
ка «восточной» формы. Однако такое предполо-
жениемаловероятно.

Во-вторых, данное обстоятельство может
косвенно свидетельствовать в пользу того, что ги-
бриды исконно появились в местах их отлова, а не
пришли сюда из других мест. Статистически зна-
чимые различия между частотами встречаемости
аллелей яДНК «восточной» формы у озёрной и
съедобной лягушек нами найдены не были ( =
= 0.002; = 0.964), что частично подтверждает
данноепредположение.

Однако эта вторая гипотеза может быть от-
вергнута, если допустить, что обнаруженный ны-
не тип наследуемого генома в чреде поколений у
части или у всех заменяется другим
(по неизвестным в настоящее время причинам).
Такой вариант событий, хотя и не подтверждается
для изученныхЛ. Бергером (Berger, 1971) двух по-
колений . , всё же не исключен, учиты-
вая, что в настоящее время молекулярно-генети-
ческий механизм элиминации генома неизвестен,
а для его объяснения могут быть применены эпи-
генетические механизмы наследования (Dedukh et
al., 2015).

«
» В предыдущей работе (Свинин и

др., 2013) была отмечена гибридная самка, имев-
шая размер генома (15.61 пг), промежуточный
между таковым у съедобной и озёрной лягушек.
Молекулярно-генетический анализ данного
экземпляра подтвердил, что это был гибрид (самка
была гетерозиготной по ядерному маркеру), а так-
же выявилунего «западный» типмтДНК.

Необычный случай с данной самкой может
объясняться тем, что у родительской гибридной
особи произошло нарушение в клональном типе
передачи генома. Поэтому в гаметах гибрида ге-
номоказался смешанным.При скрещивании этого
гибрида с озёрной лягушкой потомство получило
геном, промежуточный по размеру между генома-
ми и Внешний вид этой

χ
2

p

P. esculentus

P esculentus

Генетическая характеристика неклональ-
ного гибрида.

P. esculentus P. ridibundus.
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особи соответствовал озёрной лягушке (независи-
мое определение С. Н. Литвинчука и А. О. Свини-
на), что может быть связано с «эффектом дозы ге-
нов» (рис. 3).

В
связи с наличием двух криптических форм озёр-
ной лягушки остается открытым вопрос о том,
принимает ли «восточная» форма участие в обра-
зовании полуклональных гибридов или же пос-
ледние образуются только в результате скрещива-
ний с «западной»формой?

Нами было проведено сопоставление вари-
антов яДНК и типа наследуемого генома, опреде-
ленного с помощью проточной ДНК-цитометрии
у самцови электрофореза у самок (см. табл. 4). Бы-
ло обнаружено, что один самец из Чермышевского
водохранилища (R-E-L система), у которого один
из аллелей изученного маркера яДНК был специ-
фичен для «восточной» формы озёрной лягушки
(R/BL), продуцировал гаметы с гаплоидным гено-
мом . .

Сопоставление вариантов яДНК и типа
продуцируемых гамет у гибридной P. esculentus.

P lessonae

Известно, например, что лабораторные гиб-
ридымеждуозёрной лягушкойиз Загреба вХорва-
тии (где нет ), с одной стороны, и

, с другой, дают стерильных гибридов (Ber-
ger et al., 1994). Однако гибриды между озёрной
лягушкой, с одной стороны, и или

, с другой, не размножаются полукло-
нально (Berger et al., 1994;Guerrini et al., 1997). Бы-
ло высказано предположение о том, что «восточ-
ная» форма не образует полуклональных гибри-
дов (Holsbeek et al., 2008, 5033).

Впользу того, что «восточная»формаможет
принимать участие в формировании полуклональ-
ных гибридов, косвенно свидетельствует обна-
ружение нами фертильного самца из
Чермышево с «восточным» типомяДНК (табл. 4).

P. esculentus P. les-
sonae

P. shqipericus
P. epeiroticus

P. esculentus

p.

Рис. 3.Возможное происхождение особи , имеющей увеличенное количество яДНК, и ее внешний вид
– пяточный бугорок и первый палец задней конечности, – вид особи сверху и снизу

P. esculentus
а б

:

r – мтДНК
– яДНК
–
R

фрагмент генома озёрной ля
гушки, передавшийся из-за непол
ной элиминации хромосомного
набора

-
-

P. ridibundus

r

а

б

Таблица 4
Соотношение генотипа особей

и типа продуцируемых гамет у P. esculentus

Сравнивая его с другими фертильными сам-
цами из Чермышево, можно было бы предполо-
жить, что у . элиминацию генома пру-
довой лягушки вызывает наличие генома «запад-
ной» формы, тогда как при контакте с геномом
прудовой лягушки происходит элиминация гено-
ма «восточной»формы.

Однако с помощью данной гипотезы невоз-
можно объяснить существование «смешанных»
гамет у четырех самок и одного самца (см. табл.
4), когда у одной особи одновременно продуци-
руются гаметы, часть из которых содержит

P esculentus

P. les-

Примечание
les

P. lessonae rid P. ridibundus les + rid
P. ridi-

bundus P. lessonae

. R – гаплотипы мтДНК и аллели
«западной» формы, B – «восточной»; – гаметы с ге-
номом , – , – гаметы
одной особи, часть из которых содержит геном

, а другая часть – .
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Пол
Генотип

(мтДНК/яДНК)
Тип ПС

Геном
гамет

n

L/RL Кугуван rid 1
Кугуван rid 1

R/RL Чермышево,
Цибикнур

les + rid 3
♀♀

B/RL Чермышево les + rid 1
Чермышево 4
Кугуван 1R/RL
Шаптунга

rid

1
B/RL Чермышево rid 2

Кугуван 8
Медведево

rid
1

Кугуван les 1
L/RL

Ошламучаш les + rid 1

♂♂

R/BL Чермышево les 1
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sonae-геном, а часть – геном P. ridibundus (Vi-
nogradov et al., 1991; Dedukh et al., 2015). 

Также нами найден один самец P. esculen-
tus из Кугувана с яДНК «западной» формы, про-
дуцирующий гаметы с геномом P. lessonae – 
факт, также не укладывающийся в данную гипо-
тезу. 

Популяционная система L-E-типа из Кугу-
вана довольно хорошо изучена и за семь лет по-
стоянного мониторинга в ней не обнаружена 
озёрная лягушка. Большинство фертильных осо-
бей (n = 11) из нее продуцировали гаметы с ге-
номом P. ridibundus. И лишь один самец проду-
цировал гаметы с геномом P. lessonae. Данный 
случай может быть свидетельством миграции 
особей P. esculentus из соседней R-E-L системы в 
Цибикнуре, расположенной в пяти километрах 
от Кугувана. Однако этот факт также может кос-
венно свидетельствовать и в пользу того, что в 
череде поколений у гибридов тип наследуемого 
генома может меняться.  
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Molecular-genetic analysis of green frogs (67 individuals of Pelophylax ridibundus and 63 ones of hybri-
dogenic P. esculentus) from Mari El Republic (15 localities) and the Kirov Region (one locality) was per-
formed by two (mitochondrial and nuclear) markers. Some part of the material (66 individuals) was stud-
ied by means of DNA flow cytometry. It is shown that in the green frogs living in the northern Middle 
Volga region, the genetic markers specific for the «western» (the Central European P. ridibundus) form 
are predominant. The alleles of the «eastern» form (the Anatolian P. cf. bedriagae) were considerably 
less frequent than in more southern territories of the Volga River basin. In P. esculentus, the mtDNA of 
all three types (from both forms of P. ridibundus, and from P. lessonae) were revealed. The alleles of the 
nuclear DNA characteristic for the «eastern» form were only found in two P. esculentus individuals from 
two localities. The relationships of the nuclear DNA genotypes and the types of gametes of the nuclear 
DNA genotypes and the types of gametes in hybrids are discussed. 
Key words: green frogs, Pelophylax esculentus complex, cytochrome oxidase, serum albumin, DNA 
flow cytometry, distribution, Mari El. 


