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ПОШИРЕННЯ РІЗНИХ ТИПІВ ГЕМІКЛОНАЛЬНИХ  
ПОПУЛЯЦІЙНИХ СИСТЕМ ГІБРИДОГЕННОГО КОМПЛЕКСУ  

ЗЕЛЕНИХ ЖАБ (PELOPHYLAX ESCULENTUS COMPLEX)  
У БАСЕЙНІ СІВЕРСЬКОГО ДІНЦЯ

Зелені жаби – група тварин, що заслуговує виняткової уваги дослідників і природоохо-
ронців. Це пов’язано не лише з їх відносно високою біомасою та потужним впливом на біоге-
оценотичні процеси. Саме на прикладі зелених жаб можна спостерігати недостатньо вивчені 
механізми подолання стерильності міжвидових гібридів, міжвидової рекомбінації, неменде-
левського спадкування, існування незвичних типів біосистем тощо.

Середньоєвропейський гібридогенний комплекс зелених жаб, Pelophylax esculentus 
complex, утворюють два батьківські види, ставкова жаба, Pelophylax lessonae (Camerano, 1882) 
і озерна жаба, Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771), а також їх різноманітні гібриди, до яких 
вживається подібна до видової назва: їстивна жаба, Pelophylax esculentus (Linnaeus, 1758).

Представники батьківських видів легко схрещуються, утворюючи життєздатних гібридів. 
Втім, геноми P.  lessonae і P.  ridibundus, хоча й складаються з однакової кількості хромосом 
(n=13), набули таких відмінностей, що їхня нормальна кон’югація під час мейозу стала не-
можливою. Саме це явище є причиною гібридної стерильності багатьох міжвидових гібридів. 
У різних рослин та тварин відомі два основних шляхи подолання такої стерильності: тетрапло-
їдизація (внаслідок якої у кожної хромосоми з’являється гомологічна їй пара) або ж перехід 
до клонального, тобто нерекомбінантного відтворення (різні форми нестатевого розмноження, 
партеногенез, гіногенез тощо). Третій шлях є найрідкіснішим: це геміклональне відтворення 
гібридів. У типовому випадку в зародковій лінії клітин у P. esculentus відбувається елімінація 
одного з батьківських геномів и ендоредуплікація (подвоєння без подальшого поділу) іншого 
батьківського геному, клонального (Plötner, 2005; Dedukh et al., 2015). У типовому випадку від-
творення P. esculentus пов’язане зі схрещуванням гібридів з представниками того з батьків-
ських видів, геном якого вони елімінують. 

Пояснимо викладене в попередньому абзаці, застосовуючи літеру L для позначення ге-
ному P.  lessonae, а R – геному P.  ridibundus; клональність позначимо заключенням символу 
геному у дужки. Гібриди виникають внаслідок гібридизації представників батьківських ви-
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дів (гамети показано у прямокутних комірках:  . У гібридів утворюються гаме-

ти, що несуть клональний геном: .  
За схрещування гібридів з представником того батьківського виду, геном якого елімінується, 

усе потомство складається з гібридів: .  Відтворення гібридів може таким чи-
ном відбуватися протягом багатьох поколінь. На більшій частині ареалу P. esculentus найчасті-
ше клонально передає геноми R (Plötner, 2005).

На частині ареалу P. esculentus зустрічаються як диплоїдні, так і триплоїдні гібриди, які мо-
жуть існувати у двох геномних композиціях: LLR і LRR. Типовим можна вважати такий варіант 
гаметогенезу триплоїдів, за якого вони передають у гамети той геном, що представлений у них 

двома копіями:  (Vinogradov et al., 1990).
З викладеного зрозуміло, що відтворення P. esculentus відбувається не в популяціях будь-

якого виду, а в особливих системах, де у розмноженні спільно беруть участь представники 
батьківських видів і різноманітні гібриди, і де з покоління до покоління передаються, крім 
рекомбінантних, клональні геноми. Ці біосистеми названі геміклональними популяційними 
системами, ГПС (Шабанов та ін., 2009). Ми застосовуємо позначення типів ГПС, де літерами 
позначаємо форми жаб у їх складі: L і R – батьківські види, а E – P. esculentus. Позначка p 
відповідає наявності в ГПС поліплоїдів (триплоїдів), а позначки f або m – випадку, коли певна 
форма представлена лише самицями або самцями відповідно. Якщо певна форма представле-
на лише однією геномною композицією, це можна позначити відповідним індексом. Наведемо 
приклади застосування описаних позначень: для НПП «Гомільшанські ліси» є характерними 
R-E-Ep-ГПС, а в НПП «Святі Гори» зустрічаються R-LLREpf-ГПС.

Наведені приклади стосуються басейну Сіверського Дінця. Вивчення зелених жаб цього 
регіону має довгу історію, але, на жаль, у багатьох випадках неможливо визначити, про які 
форми жаб йдеться у роботах, що виконувалися до розробки надійних методів ідентифікації 
особин. Застосування проточної ДНК-цитометрії, що дозволяє вирізняти форми жаб за розмі-
ром їх геному, привело до відкриття у басейні Сіверського Дінця регіону поширення триплоїдів 
(Borkin et al., 2004). Невдовзі після цього було показано, що різноманіття складу ГПС цього 
регіону пов’язане з різноманіттям гаметогенезу поширених в ньому P. esculentus. Серед ди-
плоїдних гібридів є такі, що передають геноми одного чи другого батьківських видів, тобто L(R) 
і (L)R, а також ті, що продукують суміш статевих клітин з геномами обох батьківських видів: 
(L)(R) (Боркин и др., 2005). Складність ГПС, описаних у Сіверському Дінці, є безпрецедентною. 
Наприклад, на території НПП «Гомільшанські ліси» поширені: 

--  представники одного з батьківських видів: ♀♀ и ♂♂ RR; 
--  диплоїдні гібриди: ♀♀ и ♂♂ L(R), (L)R і (L)(R); 
--  триплоїдні гібриди: ♀♀ и ♂♂ LLR і LRR;
--  поодинокі незрілі тетраплоїди LLRR і представники іншого батьківського виду, LL.

Як це не парадоксально, статевозрілі P. lessonae у басейні Сіверського Дінця не знайдені 
(Коршунов, 2010); усі геноми L передаються тут через гібридів. З часом це мало б призвес-
ти до деградації L-геномів внаслідок дії «храповика Мюлера», що є наслідком припинення 
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генетичної рекомбінації. Вірогідно, це не відбувається через рекомбінацію L-геномів під час 
гаметогенезу гібридів LLR (у відповідності до наведеної вище схеми).

Викладені обставини привели до опису Сіверсько-Донецького центру різноманіття 
Pelophylax esculentus complex (Шабанов та ін., 2009). Цей центр складається з частин, що від-
різняються між собою. Зроблено два описи географічної структури цього центру.

Перший з цих описів спирається на аналіз складу ГПС зелених жаб Лівоберіжного Лісо-
степу України (Шабанов, 2015). У цьому регіоні виділено 5 субрегіонів.

-- I субрегіон населяють звичайні популяції P. ridibundus. До нього належать частини басейну 
Сіверського Дінця, де немає місцеперебувань, що відповідають біогеоценотичним вимо-
гам P. lessonae і P. esculentus, а також басейн Осколу, лівого притоку Сіверського Дінця.

-- II субрегіон розташований у басейні Дніпра, у тій його частині, де є придатні для P. esculentus 
і P. lessonae водойми, розташовані поруч з ділянками лісів. Інша частина Лівобережного 
Лісостепу у басейні Дніпра належить до I субрегіону. Найскладнішими в II субрегіоні є R-E-
L-ГПС, також зустрічаються R-E-ГПС, L-E-ГПС і популяції P. ridibundus. До його складу вхо-
дить ізольований (вірогідно, реліктовий) анклав з R-E-L-ГПС у заказнику «Руський Орчик» 
на межі Харківської, Полтавської та Дніпропетровської областей. 

-- III субрегіон знаходиться у басейнах річок Мжа та Уди, правих притоків Сіверського Дінця, 
а також річки Лопань (притоку Уд) і річки Харків (притоку Лопані). Тут поширені R-E-ГПС і 
популяції P. ridibundus.

-- IV субрегіон є найрізноманітнішим за кількістю зареєстрованих в ньому форм жаб (які пе-
релічені вище для НПП «Гомільшанські ліси»). Він тягнеться вздовж Сіверського Дінця до 
Донецької області. Найскладнішими системами в ньому є R-E-Ep-ГПС. У певних ГПС втра-
чаються деякі форми жаб; наприклад, у ставку с. Замулівка (колишне Жовтневе) Вовчан-
ського району мешкає R-E-Epf-ГПС, де триплоїдні гібриди представлені лише самицями.

-- V субрегіон розташовано нижче IV субрегіону за течією Сіверського Дінця, на території До-
нецької та Луганської областей та, вірогідно, Ростовської області Російської Федерації. Для 
нього є характерними R-LLREpf-ГПС. Об’єктами вивчення авторів даної роботи стали ГПС 
околиць с. Брусівка Донецької області та м. Кремінна Луганської області, але в цьому ре-
гіоні існують й інші подібні системи (Шабанов, 2015). На території V субрегіону лишилися 
ділянки, що відповідають за складом ГПС зелених жаб IV субрегіону; так, у околицях с. Яс-
ногорка поблизу м. Краматорська зареєстрована R-E-Ep-ГПС (вірогідно, реліктова).
Другий опис географічної структури Сіверсько-Донецького центру різноманіття зелених 

жаб пов’язаний з вивченням гаметогенезу та системи схрещувань у ГПС (Biriuk et al., 2016; 
Бірюк, 2017). За цими ознаками виділено три групи ГПС.

-- ГПС групи І складаються з P. ridibundus і диплоїдних P. esculentus. Вони відповідають III су-
брегіону за попередньою класифікацією (Шабанов, 2015).

-- ГПС групи ІІ складаються з P. ridibundus і триплоїдних P. esculentus, та відповідають V субре-
гіону.

-- ГПС групи ІІІ географічно розташовані між двома попередніми, складаються з P. ridibundus, 
ди- і триплоїдних P. esculentus та відповідають IV субрегіону за попередньою класифікацією.
Найцікавішою є система схрещування, що описана для ГПС ІІ групи, тобто R-LLREpf-ГПС. 

Самиці з генотипом LLR зазвичай продукують гаплоїдні яйцеклітини L (Dedukh et al., 2015). 
Вони схрещуються з самцями P. ridibundus, що продукують сперматозоїди з генотипом R. Зро-
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блено припущення (Biriuk et al., 2015), що триплоїдні зиготи виникають внаслідок подвоєння 
L-геному, яке відбувається після запліднення. Можливі й інші пояснення зареєстрованого фе-
номену. Серед них (крім, звісно, наявності в цих ГПС незареєстрованих P. esculentus, що про-
дукують диплоїдні гамети), блокування останнього поділу мейозу і відділення яйцеклітинами 
полярного тільця, або злиття яйцеклітини з полярним тільцем після запліднення.

Під час опису субрегіонів Лівобережного Лісостепу України за складом ГПС зелених жаб 
вказано, що до складу Сіверсько-Донецього центру різноманіття Pelophylax esculentus complex 
входять III і IV субрегіони (Шабанов, 2015). Центром різноманіття є територія, на якій реєстру-
ється підвищена, порівняно з іншими територіями, кількість форм групи, що розглядається 
(Шабанов та ін., 2009). Зараз, на наш погляд, можна вважати, що незвичайний характер від-
творення триплоїдів в ГПС V субрегіону дає підставу також включати цей субрегіон до складу 
Сіверсько-Донецього центру різноманіття, адже тут відтворення зелених жаб відбувається 
більшою кількістю способів, ніж в інших місцях. Включення III субрегіону до складу цього цен-
тру виправдовується, на наш погляд, його наближеністю (і географічною, і за складом дипло-
їдних P. esculentus) до IV субрегіону (Шабанов, 2015) і різкою відмінністю від ГПС зелених жаб, 
що населяють басейн Дніпра (Mezhzherin et al., 2010).

Ми пропонуємо поєднати два перелічених описи і виділити в складі Сіверсько-Донецього 
центру різноманіття Pelophylax esculentus complex три субрегіони (рис. 1).

Рис. 1. Субрегіони Сіверсько-Донецького центру різноманіття Pelophylax esculentus complex, 
гібридогенного комплексу зелених жаб 
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Походження усього центру різноманіття пов’язано, вірогідно, з R-E-Ep-субрегіоном. По-
значення цього (й інших) субрегіонів показує не те, якими ГПС населена уся їх територія, а те, 
які ГПС населяють сприятливіші місцеперебування. Поширені тут форми жаб могли потрапити 
на територію України з Білгородської області РФ, спускаючись за течією Сіверського Дінця. 
Підставою для такого припущення є те, що в Білгородській області було зареєстровано E-ГПС 
(Лада, 1998), які були також описані в R-E-Ep-субрегіоні. На жаль, E-ГПС в R-E-Ep-субрегіоні 
(ГПС Іськова ставку і Коряков яру) перейшли в інший стан; вивчення їх трансформацій є ціка-
вою задачею (Макарян та ін., 2016). Важливою проблемою вивчення цього субрегіону є вста-
новлення механізмів збереження значної кількості L-геномів і підтримання відносно постійної 
частки триплоїдних гібридів в R-E-Ep-ГПС. 

R-E-субрегіон розташований у басейнах Мжи і Уд. Склад його популяційних систем ви-
вчався, крім іншого, за допомогою імітаційного моделювання (Кравченко, Шабанов, 2010; Ша-
банов, 2015). Показано, що характерні для нього ГПС можуть підтримувати стійкість завдяки 
відмінностям внутришньопопуляційних онтогенетичних стратегій жаб, що їх утворюють (Ша-
банов и др., 2014; Усова и др., 2015; Shabanov et al., 2015).

R-Epf-субрегіон розташований на території Донецької та Луганської областей. В ньому 
зустрічаються не лише R-LLREpf-ГПС, а й R-E-Epf-ГПС і, природньо, популяції P.  ridibundus. 
Можна припустити, що R-Epf-субрегіон виходить за межі України на територію РФ, оскільки 
триплоїдні самиці LLR були знайдені і в Ростовській області (Borkin et al., 2006). Зрозуміло, що 
R-LLREpf-ГПС поширені не на усій показаній на рис. 1 території, а лише у сприятливих місце-
перебуваннях 

Слід підкреслити, що визначення триплоїдних самок P. esculentus за зовнішніми ознаками 
є ненадійним (Коршунов, 2010); крім високотехнологічних методів для підтвердження діа-
гностики триплоїдів можна застосовувати визначення розміру еритроцитів (Бондарева и др., 
2012). Беззаперечно, що встановлення механізмів відтворення триплоїдних гібридів в цьому 
регіоні є актуальною науковою проблемою. Самі R-Epf-ГПС є унікальними і недостатньо ви-
вченими природними біосистемами і потребують ретельної охорони. За нашими даними (Кор-
шунов, 2010), важливішою умовою збереження незвичайних ГПС зелених жаб є підтримання 
характерних для них біогеоценозів, які включають водойми, де відтворюються жаби, та роз-
ташовані поруч з ними лісові ділянки.
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