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З таблиці 3 видно, що 370 екз. в’юркових здобули в 54 населених пунктах Чернівецької області та 
м. Чернівці, 10 екз. в інших населених пунктах України (2 – в Івано-Франківській, 8 – у Тернопільській 
областях) та 5 екз. в інших країнах (3 – в Росії, 2 – в Казахстані). 

За результатами опрацювання музейної колекції родини Fringillidae всього налічується 14 видів 
птахів, які належать до 11 родів; разом 388 екз. З них 370 екз. (10 видів з 8 родів) здобуті в м. Чернівці та 
10 районах Буковини. Репрезентативність гніздових видів місцевої фауни Fringillidae в колекції сягає 80 % 
від фауни України (на жаль зараз у збірці немає чижа (Spinus spinus (Linnaeus, 1758)), а звичайна чече-
виця хоч і представлена в колекції, але здобута поза межами України). Загалом колекція має регіональ-
ний характер, оскільки доповнює відомості щодо поширення птахів з цієї родини в Чернівецькій області та 
має історичне й наукове значення. Узагальнені нами матеріали можуть стати в нагоді для науковців, 
краєзнавців, природоохоронців, екологів та інших дослідників регіональної авіфауни. 
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ГЕМІКЛОНАЛЬНИХ ПОПУЛЯЦІЙНИХ СИСТЕМ 

М. О. Дрогваленко1, М. О. Кравченко1,2, Р. М. Макарян1, 
Я. В. Степанюк3, А. О. Федорова1, Д. А. Шабанов1 

1Харківський національний університет імені В. Н. Каразіна, УКРАЇНА 
2Харківський національний педагогічний університет імені Г. С. Сковороди, УКРАЇНА 

3Східноєвропейський національний університет імені Лесі Українки, УКРАЇНА 
shabanov@karazin.ua 

 
Pelophylax esculentus complex (європейський гібридогенний комплекс зелених жаб) включає 

Pelophylax lessonae (Camerano, 1882), ставкова жаба, (геномна композиція LL), і Pelophylax ridibundus 
(Pall., 1771), озерна жаба, (геномна композиція RR), а також їхні різноманітні міжвидові гібриди, до яких 
вживають подібну до видової назву Pelophylax esculentus (L., 1758), їстівна жаба. Особини P. esculentus 
можуть мати різну плоїдність і композицію геномів батьківських видів: LR, LLR, LRR (у виняткових випад-
ках – більшу кількість геномів). Для диплоїдних P. esculentus характерне геміклональне спадкування – 
нерекомбінантна передача в гамети одного з батьківських геномів [8]. Клональну передачу під час  
геміклонального спадкування ми показуємо, вміщуючи символ геному в дужки. Особини L(R) передають 
геном (R), (L)R – (L), а (L)(R) продукують суміш гамет з (L) і (R) в індивідуальних співвідношеннях. Одно-
часне продукування гамет з геномами обох батьківських видів називається гібридною амфіспермією 
(точніше було б – гібридною амфігеномністю). Геміклональне спадкування в диплоїдних P. esculentus 
забезпечується тим,  що в зародковій лінії  клітин один  геном елімінується, а інший – ендоредуплікується, 
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подвоюється без поділу клітини. В амфіспермічних особин у різних лініях зародкових клітин елімінуються 
й ендоредуплікуються різні батьківські геноми [5]. 

Відтворення P. esculentus відбувається в геміклональних популяційних системах (ГПС) [4]. У більшо-
сті ГПС відбувається відтворення і P. esculentus, і представників батьківських видів; відомі ГПС, що скла-
даються виключно з різних каріогенетичних форм (що відрізняються за складом геномів та характером їх 
спадкування) P. esculentus. У позначеннях ГПС літери L і R маркують наявність батьківських видів, E – 
диплоїдних P. esculentus, Ep – поліплоїдних (триплоїдних) P. esculentus. Наявність лише одної статі гібри-
дів позначається f або m; так, R–Epf–ГПС складається з P. ridibundus обох статей і триплоїдних самиць 
P. esculentus [3]. Слід підкреслити, що для зелених жаб є характерним XY-тип визначення статі. 

На території України описані різні типи ГПС [5; 7]. Які ж механізми підтримують їхню стійкість? Під 
стійкістю системи ми розуміємо її здатність залишатися в певній частині простору своїх можливих станів, 
зберігати свій тип. 

Стійкість звичайних популяцій залежить від співвідношення між поповненням та втратами внаслідок 
смертності. У ГПС ситуація є складнішою, адже потомство може мати інший склад геномів, ніж обидва 
батьки. Розглянемо R–E–ГПС, де передається чоловічій клональний геном (YL). У такому стані у 2006 ро-
ці перебував Іськів ставок, розташований в околицях НПП «Гомільшанські ліси». У такій ГПС відбувають-
ся два типи схрещування: 

– два представники батьківських видів: ♀XRXR × ♂XRYR → ♀XRXR : ♂XRYR; 
– представник батьківського виду та гібрид: ♀XRXR × ♂(YL)XR →♂(YL)XR. 
Перший варіант схрещування не змінює співвідношення форм у ГПС (склад потомства тотожний скла-

ду батьків), а другий – змінює, призводячи до зростання частки ♂(YL)XR. Коли би вся ГПС складалася з та-
ких самців, вона мала б загинути. Обговорювана ГПС збереглася завдяки потраплянню в неї геномів (XL) 
з амфіспермічними (амфігеномними) особинами. 

У якому разі R–E–ГПС, де передається один клональний геном, може бути стійкою? Імітаційне моде-
лювання показало [2], що це можливо в тому випадку, коли P. ridibundus і P. esculentus демонструють 
різні онтогенетичні стратегії, тобто відрізняються за швидкістю росту, тривалістю життя, віком статевої 
зрілості та плодючістю протягом одного сезону розмноження. Це призводить до того, що на різних фазах 
популяційної динаміки переважає смертність одної або іншої форми жаб. 

У даний час Іськів ставок наближається до стану E–ГПС (дещо відрізняючись від нього внаслідок 
наявності певної частки триплоїдних гібридів). У такій ГПС від схрещування двох амфігаметних клонів 
виникають два генотипи батьківських видів та представники цих самих амфігаметних клонів. Особини 
батьківських видів, що виникають від схрещування гібридів (внаслідок явища, що називається гібридолі-
зом) закономірно гинуть; внаслідок цього в потомстві залишаються ті ж самі клони самиць і самців, що і 
серед батьківських особин: 

♀(XL)(XR)×♂(YL)(XR)→♂XLYL:♀XLXR:♂YLXR:♀XRXR→♀(XL)(XR):♂(YL)(XR). 
В обговорюваній ГПС P. lessonae гинуть на стадії пуголовка, а P. ridibundus – на стадії цьогорічок, 

після метаморфозу [1]. Така загибель є наслідком змін, які зазнають клональні геноми під час клональної 
передачі з покоління в покоління. Стійке існування цієї ГПС є наслідком смертності, що компенсує зміни 
генотипічного складу, пов’язані з вищепленням внаслідок гібридолізу відсутніх у цій системі генотипів. 

Інші ГПС зелених жаб, відомі з території України, також підтримують свій склад завдяки вибірковій 
смертності певних форм жаб. Так, для заплави Сіверського Дінця і Нижнього Добрицького ставка в НПП «Го-
мільшанські ліси» є характерними R–E–Ep–ГПС зі значною часткою триплоїдних гібридів обох статей та 
обох геномних композицій (LLR і LRR). Такі триплоїди виникають внаслідок утворення диплоїдних гамет. 
Дослідження гаметогенезу представників зелених жаб з цих ГПС показали, що частка диплоїдних гамет у 
будь-якому разі не є високою [5]. Чому ж у складі нерестового стада ГПС Нижнього Добрицького ставка 
частка триплоїдів складає близько третини? 

Визначення каріотипів пуголовків Нижнього Добрицького ставка показало, що частка триплоїдів серед них 
є в багато разів нижчою, ніж серед батьківських особин [6]. Таким чином, існування таких R–E–Ep–ГПС 
можливо завдяки значному рівню  смертності диплоїдних особин;  ймовірно,  такі системи можуть існувати 
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лише там, де така значна смертність певних каріогенетичних форм жаб завдяки сприятливості умов не 
призводить до катастрофічного зниження чисельності ГПС у цілому. 

Крім того, для R–E–Ep–ГПС встановлено, що більша частина гамет, що утворюються гібридними жа-
бами, несе геноми (R). Втім, у басейні Сіверського Дінця відсутні статевозрілі представники P. lessonae й 
усі геноми (L), що є в таких ГПС, передаються через гібридів. Якби смертність потомків P. esculentus, які 
отримали геноми (L) і (R), була однаковою, частка геномів (L) неминуче зменшувалася б до повного зникнен-
ня гібридних особин. Оскільки цього не відбувається, ми можемо зробити висновок, що в R–E–Ep–ГПС 
особини, які отримують геном (R), характеризуються більш високою смертністю. Причини цієї підвищеної 
смертності можуть бути як генетичними (наприклад, запрограмована загибель особин, що утворилися 
внаслідок гібридолізу), так і екологічними (менша сприятливість умов біотопу для певних представників 
Pelophylax esculentus complex). 

Крім описаних типів ГПС, для Сіверсько-Донецького центру різноманіття зелених жаб [3; 4] є характерни-
ми R–Epf–ГПС, поширені в Донецькій і Луганській областях [5], у тому числі – на території НПП «Святі гори» 
та колишнього Сіверсько-Донецького НПП. Ймовірно, самиці LLR у цих ГПС розвиваються з гаплоїдних 
яйцеклітин з геномом L, що запліднюються сперматозоїдами з геномом R (XR або YR). Першою загадкою 
цих ГПС є механізм подвоєння геному L у генотипі гібридних самиць, другою – відсутність гібридних сам-
ців. Вірогідніше за все, остання обставина є наслідком вибіркової смертності самців P. esculentus. 

Надзвичайний інтерес представляють L–E–R–ГПС. У Харківській області така ГПС існувала в заказ-
нику «Руський Орчик»; вірогідно, за останнє десятиліття вона припинила своє існування. Благополучна 
L–E–R–ГПС існує, крім іншого, в Шацькому НПП у Волинській області. Одна самиця P. esculentus звідти 
була визначена як триплоїд, щоправда, непрямими методами [7]. За аналогією з іншими подібними ГПС 
слід вважати, що, скоріше за все, більшість (або усі) P. esculentus передають тут геном (R). Чому ж схре-
щування представників батьківських видів з гібридами не призводять до збільшення частки P. ridibundus у 
таких ГПС? Причиною може бути лише переважаюча смертність P. ridibundus у потомстві гібридних 
особин, викликана або генетичними, або екологічними причинами. 

Слід звернути увагу, що всі ГПС, стійкість яких ми розглядали, пов’язані з природоохоронними тери-
торіями. ГПС зелених жаб можуть існувати в біотопах зі значним антропічним впливом, проте в більшості 
випадків вони є досить простими (L–E–ГПС і R–E–ГПС). Підтримання їх стійкості також пов’язано з вибір-
ковою смертністю певних форм. 

ГПС зелених жаб є важливими для охорони природи об’єктами. Довгострокове підтримання їхнього 
існування потребує встановлення механізмів їх стійкості. З іншого боку, ГПС зелених жаб – це окремий 
«світ», що значно відрізняється за механізмами свого відтворення від популяцій переважної більшості 
видів евкаріот. Їх вивчення може зробити суттєвий внесок у наше розуміння загальнобіологічних законо-
мірностей. На наш погляд, наступний етап вивчення ГПС зелених жаб має бути пов’язаний з ретельним 
вивченням явища вибіркової смертності певних форм та механізмів, що його забезпечують. 
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ДИНАМІКА ВІКОВОЇ СТРУКТУРИ ЦЕНОПОПУЛЯЦІЇ 
DACTYLORHIZA MACULATA (L.) SOÓ В БІОСФЕРНОМУ 
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Природний заповідник «Розточчя», УКРАЇНА 
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Біосферний резерват «Розточчя» створений за концепцією Севільської стратегії, тобто це територі-

альний комплекс із природо-заповідних об’єктів та транзитних зон (земель співробітництва, що належать 
місцевим громадам і не є заповідними). Він включений до Світової мережі біосферних заповідників рішен-
ням ЮНЕСКО від 29 червня 2011 року. Одним із головних завдань біосферного резервату «Розточчя» є 
дослідження біорізноманіття, розробка та впровадження заходів щодо його збереження. Особлива увага 
приділяється видам, занесеним до Червоної книги України. 

Важливою складовою охорони будь-якого виду є багаторічні спостереження за популяціями на ста-
ціонарних ділянках. «Власне популяція, як група особин … і є тією структурною одиницею виду від якої 
(яких) залежить його існування в майбутньому» [4] і в подальшому дозволить розробити ефективні захо-
ди охорони та збереження того чи іншого виду. 

Мета роботи – виявити закономірності онтогенетичної структури ценопопуляції Dactylorhiza maculata 
(L.) Soó, запропонувати заходи щодо збереження виду. 

Об’єкт дослідження – Dactylorhiza maculata, вид занесений до Червоної книги України [5], природоохо-
ронний статус – вразливий. Онтогенетичну структуру ценопопуляцій виду вивчали протягом вегетаційних 
періодів 2013–2017 років шляхом неруйнівних методів морфометрії [1]. 

Матеріал зібраний на двох постійних пробних площах, одна з яких розташована в ядрі біосферного 
резервату, у Природному заповіднику «Розточчя» (ПП № 2), а друга знаходиться в буферній зоні – на 
північній околиці смт Івано-Франкове (ПП № 1). Для вивчення вікової структури ценопопуляцій досліджу-
ваного виду було закладено пробні площі, на яких вивчали чисельність, щільність, вікову структуру. 

Відповідно до загальноприйнятих методик [1–3], враховуючи особливості онтогенезу зозулинцевих, 
вирізняли чотири вікові групи: ювенільні (j), іматурні (im), дорослі вегетативні (vv) та генеративні (g). 
Дорослий вегетативний стан включає особини віргінільні та генеративні, які не мають генеративного 
пагона. Проростки, що ведуть підземний спосіб життя, не враховували. Виявлення сенільних особин було 
ускладнене у зв’язку з тим, що частина особин відмирає відразу після генеративної стадії, тому їх теж не 
брали до уваги. Стан ценопопуляцій оцінювали за сукупністю популяційних ознак рослин – чисельністю, 
щільністю та віковою структурою. 

На ПП № 1 (ур. Романівка) загальне проективне покриття трав’яного ярусу представлене 22 видами і 
становить 100 %. У трав’яному покриві домінує Equisetum palustre L. – 60 % та Carex nigra L. Reichard – 
50 %, Dactylorhiza maculata (L.) Soó – 30 %, Dactylorhiza incarnatа (L.) Soó – 20 %, Menyanthes trifoliata L. – 
40 %, Myosotis palustris L. – 5 %, Ranunculus acris L. – 2 %, Caltha palustris L. – 20 %, Potentilla anserina L. – 3 %, 
Comarum palustre L. – 10 %, Mentha aquatica L. – 3 %, Carex hirta L. – 30 %, Mentha longifolia L. Huds. – 2 %, 
Polygonum sp. – 2 %, Galium sp. – 1 %, Poa pratensis L. – 1 %, Coronaria flos-cuculi L. A. Br. – 5 %, Poaceae – 
2 %, Bryophyta – 7 %, Stellaria palustris Retz. +, Rumex acetosa L. +. 
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