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Ïðîàíàë³çîâàíî íàï³âêëîíàëüíó ñòðóêòóðó ã³áðèäíî¿ 
ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus (Amphibia: Ra-
nidae) ó áàñåéíàõ ð³÷îê Äí³ïðî òà Äåñíà. Ïðîäåìîí-
ñòðîâàíî íàÿâí³ñòü ïîë³êëîíàëüíîñò³ ìàéæå ó âñ³õ 
ïîïóëÿö³ÿõ. Ìîíîêëîíàëüí³ñòü äîñë³äæóâàíî¿ ã³áðèäíî¿ 
ôîðìè âèÿâëåíà ëèøå ó 2 ³ç 17 äîñë³äæåíèõ ïîïóëÿö³é. 
Ïîêàçàíî øèðîê³ êîëèâàííÿ ð³âíÿ ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñ-
ò³ P. esculentus-ridibundus ó äîñë³äæóâàí³é çîí³. Ïîêà-
çàíî çíèæåííÿ ð³âíÿ ãåíåòè÷íèõ âàð³àö³é ÷åðåç âòðà-
òó ð³äê³ñíèõ íàï³âêëîí³â. Ñïåöèô³÷íîþ ðèñîþ P. escu-
lentus-ridibundus, âèÿâëåíîþ ó äîñë³äæóâàíèõ ïîïóëÿ-
ö³ÿõ â áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñíè, º ðåêîìá³íàö³ÿ 
áàòüê³âñüêèõ ãåíîì³â. Öå ïðèçâîäèòü äî ïîÿâè íîâèõ 
íàï³âêëîí³â òà ï³äâèùóº ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ âàð³àö³¿ 
óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó â ìåæàõ ö³º¿ ã³áðèäíî¿ ôîðìè. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Pelophylax, ã³áðèäíà ôîðìà, íàï³âêëî-
íàëüíà ð³çíîìàí³òí³ñòü, íàï³âêëîíàëüíå óñïàäêóâàííÿ, 
ðåêîìá³íàö³ÿ áàòüê³âñüêèõ ãåíîì³â.

Âñòóï. ßâèùå ïðèðîäíî¿ ã³áðèäèçàö³¿ øèðîêî
ïîøèðåíå â ïðèðîä³. Àíàë³ç ãåíåòè÷íî¿ ì³í-
ëèâîñò³ ïðèðîäíèõ ïîïóëÿö³é äîçâîëÿº âèÿâ-
ëÿòè íîâ³ âèïàäêè ã³áðèäèçàö³¿ ÷àñò³øå, í³æ 
î÷³êóâàëîñÿ ðàí³øå (Arnold, 2003; Genovart, 
2009; Shang, Yan, 2017). Àëå ã³áðèäèçàö³ÿ ìîæå 
ìàòè åâîëþö³éí³ ãåíåòè÷í³ íàñë³äêè ëèøå ó 
òîìó âèïàäêó, êîëè ã³áðèäè º ôåðòèëüíèìè 
(Maheshwari, Barbash, 2011; Forsdyke, 2019). Óñ-
ïàäêóâàííÿ ã³áðèäàìè áàòüê³âñüêèõ ãåíîì³â º
îñíîâíèì êðèòåð³ºì îö³íêè çíà÷óùîñò³ ì³æâè-
äîâî¿ ã³áðèäèçàö³¿. Öå ìîæå ñòàòèñÿ îäíèì ³ç
äâîõ øëÿõ³â. Ó ïåðøîìó âèïàäêó çâè÷àéíèé
ìåéîç âèíèêàº ï³ä ÷àñ ãàìåòîãåíåçó ó ã³áðèä³â,
ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ êîí’þãàö³ºþ òà ðåêîìá³-
íàö³ºþ ãîìåîëîã³÷íèõ õðîìîñîì. Òàêèé ñïîñ³á 
óñïàäêóâàííÿ âëàñòèâèé ã³áðèäàì, ïîðîäæåíèì 

ãåíåòè÷íî ñïîð³äíåíèìè âèäàìè (Nürnberger et 
al, 2016). ßêùî õðîìîñîìè áàòüê³âñüêèõ âè-
ä³â ñòðóêòóðíî â³äð³çíÿþòüñÿ, íîðìàëüíà êîí’þ-
ãàö³ÿ íåìîæëèâà. Òðàäèö³éíî ââàæàëîñÿ, ùî 
ðåêîìá³íàö³ÿ áàòüê³âñüêèõ ãåíîì³â ó òàêèõ ã³á-
ðèäàõ íå â³äáóâàºòüñÿ (Quattro, Avise, Vrijen-
hoek, 1992). Ó äàíîìó âèïàäêó ã³áðèäè ïðîäó-
êóþòü ãàìåòè, ùî ì³ñòÿòü ãåíîì îäíîãî àáî
îáîõ áàòüê³âñüêèõ âèä³â (êëîíàëüíå àáî íàï³â-
êëîíàëüíå óñïàäêóâàííÿ).

Îäíàê çà îñòàíí³ ðîêè íàêîïè÷èëèñÿ äàí³, 
ùî âêàçóþòü íà ìîæëèâ³ñòü ðåêîìá³íàö³¿ áàòü-
ê³âñüêèõ ãåíîì³â ó òàêèõ ã³áðèä³â. Ñåðåä ã³á-
ðèäíèõ ôîðì êîìàõ ãåíåòè÷íà ðåêîìá³íàö³ÿ 
âèÿâëåíà â ïàëè÷íèê³â ðîäó Bacillus, ÿê³ ðîçì-
íîæóþòüñÿ íàï³âêëîíàëüíî (ëèøå îäèí ç áàòü-
ê³âñüêèõ ãåíîì³â óñïàäêîâóºòüñÿ) (Scali et al,
1995). ²ñíóþòü òàêîæ äàí³ ïðî ãåíåòè÷íó ðå-
êîìá³íàö³þ ó êëîíàëüíî¿ ïàðòåíîãåíåòè÷íî¿ 
ôîðìè äîâãîíîñèê³â ðîäó Polydrusus (Kajtoch, 
Lachowska-Cierlik, 2009).

Ñåðåä õðåáåòíèõ ðåêîìá³íàö³þ ì³æ ãåòåðî-
ñïåöèô³÷íèìè ãåíîìàìè áóëî âèÿâëåíî ó ã³íî-
ãåíåòè÷íèõ àëîòðèïëî¿äíèõ ñàëàìàíäð ðîäó Am-
bystoma (Bi, Bogart, 2006). Ðåêîìá³íàö³þ ì³æ
äâîìà êîíñïåöèô³÷íèìè ãåíîìàìè áóëî ïðî-
äåìîíñòðîâàíî äëÿ ìàðêåð³â ÄÍÊ ó òðèïëî¿ä-
íèõ ã³áðèä³â Pelophylax esculentus-ridibundus (Am-
phibia, Ranidae) (Christiansen, Reyer, 2009; Mi-
kulí�ek et al, 2015). Îäíàê îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè 
íå äåìîíñòðóþòü áåçïîñåðåäíüî ìîæëèâ³ñòü 
ðåêîìá³íàö³¿ ì³æ ãåòåðîñïåöèô³÷íèìè ãåíîìà-
ìè â àëëîäèïëî¿ä³â ñåðåä õðåáåòíèõ.

Ïðîöåñ ³íòðîãðåñ³¿ ãåí³â ó ã³áðèäíèõ ïîïó-
ëÿö³ÿõ çåëåíèõ æàá äàâíî âèÿâëåíî ³ äåòàëüíî 
âèâ÷åíî ãîëîâíèì ÷èíîì äëÿ ïîïóëÿö³é Çàõ³ä-
íî¿ òà Öåíòðàëüíî¿ ªâðîïè (Plötner et al, 2008). 
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Åâîëþö³éíèé ïîòåíö³àë ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus (Amphibia, Ranidae) 

Î÷åâèäíî, ùî ³íòðîãðåñ³ÿ ãåí³â º íàñë³äêîì
ïîÿâè ðåêîìá³íàíòíèõ ãàìåò. Àëå ïîêè ùî íà-
ÿâí³ äàí³ äåìîíñòðóþòü öèòîëîã³÷íó ö³ë³ñí³ñòü 
ãåíîìó, ùî óñïàäêîâóþòü ã³áðèäí³ îñîáèíè 
êîìïëåêñó P. esculentus-ridibundus (Zale�na et 
al., 2011).

Ðåêîìá³íàö³ÿ ãåí³â, ùî êîäóþòü á³ëêè, íå-
îäíîðàçîâî áóëà ³äåíòèô³êîâàíà ðàí³øå äëÿ 
àëîäèïëî¿ä³â P. esculentus-ridibundus (Mezhzhe-
rin, Morozov-Leonov, 1997; �avlovi� et al, 2018).
Îäíàê â îáîõ âèïàäêàõ áóëî âèâ÷åíî íåâå-
ëèêó ê³ëüê³ñòü ïîïóëÿö³é (5 òà 3 â³äïîâ³äíî), 
ëîêàë³çîâàíèõ ó îáìåæåíèõ ãåîãðàô³÷íèõ ðå-
ã³îíàõ. Ïðîáëåìó ïîøèðåíîñò³ òà ³íòåíñèâ-
íîñò³ ðåêîìá³íàö³¿ òàêèõ ãåí³â ó äàíî¿ ã³á-
ðèäíî¿ ôîðìè ïîêè ùî íå áóëî äîñë³äæåíî ó
ìåæàõ øèðîêîãî ãåîãðàô³÷íîãî ðåã³îíó. Îñîá-
ëèâî öå ñòîñóºòüñÿ ñõ³äíîºâðîïåéñüêèõ ïîïó-
ëÿö³é çåëåíèõ æàá, ÿê³ çäåá³ëüøîãî ïåðåáóâà-
þòü ïîçà ñôåðîþ ³íòåðåñ³â çàõ³äíîºâðîïåéñü-
êèõ äîñë³äíèê³â.

Òàêèì ÷èíîì, íà äàíèé ìîìåíò ïèòàííÿ 
äåòàëüíîãî ê³ëüê³ñíîãî àíàë³çó ðåêîìá³íàö³¿ 
áàòüê³âñüêèõ ãåíîì³â â àëîäèïëî¿ä³â íà ïðèê-
ëàä³ ã³áðèäíî¿ ôîðìè P. esculentus-ridibundus òà 
îö³íêè åâîëþö³éíî-ãåíåòè÷íîãî çíà÷åííÿ öüî-
ãî ïðîöåñó äëÿ ïîïóëÿö³é ç òåðèòîð³¿ Ñõ³äíî¿ 
ªâðîïè çàëèøàºòüñÿ àêòóàëüíèì.

Ìåòîþ äàíîãî äîñë³äæåííÿ º îö³íêà åâîëþ-
ö³éíîãî çíà÷åííÿ òàêîãî ÿâèùà, ÿê ðåêîìá³-
íàö³ÿ áàòüê³âñüêèõ ãåíîì³â ó ïîïóëÿö³ÿõ P. es-
culentus-ridibundus ó ìåæàõ Ñõ³äíî¿ ªâðîïè. Çî-
êðåìà, ìè õîò³ëè ïðîàíàë³çóâàòè ãåîãðàô³÷íèé 
ðîçïîä³ë ðåêîìá³íàö³¿ ãåòåðîñïåöèô³÷íèõ ãåíî-
ì³â ö³º¿ ã³áðèäíî¿ ôîðìè, éîãî ³íòåíñèâí³ñòü 
òà âïëèâ íà ãåíîôîíä ïîïóëÿö³é, â ÿêèõ âîíà 
â³äáóâàºòüñÿ.

Ìàòåð³àë ³ ìåòîäè. Ìàòåð³àëîì äëÿ ö³º¿ ðî-
áîòè áóëî 17 âèá³ðîê çåëåíèõ æàá Pelophylax 
esculentus-ridibundus ³ç áàñåéí³â Äí³ïðà òà Äåñ-
íè. Âèá³ðêè áóëè â³ä³áðàí³ íà òåðèòîð³¿ íàñòóï-
íèõ îáëàñòåé Óêðà¿íè òà Ðåñïóáë³êè Á³ëîðóñü:
Æèòîìèðñüêà îáëàñòü (¹ I – Ðóæèíñüêèé ðà-
éîí, ñ. ×îðíîðóäêà, 2002 ð.; ¹ II – Ïîïåëü-
íÿíñüêèé ðàéîí, ñ. ªð÷èêè, 2007 ð.). Êè¿âñüêà 
îáëàñòü (¹ III – Êè¿â, Ñâÿòîøèíñüêèé ðà-
éîí, îêîëèöÿ ì³êðîðàéîíó Íîâîá³ëè÷³, 1986–
2005 ðð.; ¹ IV – Êè¿â, Ñâÿòîøèíñüêèé ðàéîí, 
îêîëèöÿ ì³êðîðàéîíó Á³ëè÷³, 1986–1991 ðð.;
¹ V – Êè¿â, Îáîëîíñüêèé ðàéîí, îêîëèö³ êî-

ëèøíüîãî ë³ñíèöòâà, 2009–2010 ðð.; ¹ VII –
Áàðèø³âñüêèé ðàéîí, îêîëèö³ Áàðèø³âêè, 2000–
2004 ðð.). ×åðêàñüêà îáëàñòü (¹ VIII – Êàí³â-
ñüêèé ðàéîí, ïîáëèçó ì. Êàíåâà, 2001–2002 ðð.; 
¹ IX – Äðàá³âñüêèé ðàéîí, ïîáëèçó ñ. Ñòåïà-
í³âêà, 1992–1994 ðð.; ¹ X – ×îðíîáà¿âñüêèé 
ðàéîí, ïîáëèçó ñ. Ëÿùîâêà, 2006 ð.). ×åðí³ã³â-
ñüêà îáëàñòü (¹ XI – Íîñ³âñüêèé ðàéîí, îêî-
ëèö³ ñåëà Âîëîäüêîâà Ä³âèöÿ, 2002 ð.; ¹ XII –
Í³æèíñüêèé ðàéîí, îêîëèö³ Í³æèíà, 2002 ð.; 
¹ XIII – Í³æèíñüêèé ðàéîí, îêîëèö³ Í³æèíà, 
2002–2007 ðð.; ¹ XIV – Í³æèíñüêèé ðàéîí, 
ïîáëèçó ñåëà Âåðò³¿âêà, 2002 ð.; ¹ XV – Áîðç-
íÿíñüêèé ðàéîí, á³ëÿ ñåëà Ñèâîëîæ, 2002 ð.;
¹ XVI – Áàõìàöüêèé ðàéîí, á³ëÿ ì³ñòà Áàòó-
ðèí, 2002–2008 ðð.; ¹ XVII – Áàõìà÷ ðàéîí, 
îêîëèö³ ì³ñòà Áàòóðèí, 2007 ð.).

Âèá³ðêó ¹ VI ç³áðàíî íà òåðèòîð³¿ Ðåñïó-
áë³êè Á³ëîðóñü (Ãîìåëüñüêà îáëàñòü, Ëîºâñüêèé 
ðàéîí, îêîëèö³ ñåëà Àáàêóìè, 1992 ð.).

Îá’ºì çðàçê³â òà ¿õ êîîðäèíàòè íàâåäåíî â 
òàáë. 1. Ãåîãðàô³÷íå ðîçòàøóâàííÿ âèá³ðîê ïî-
êàçàíî íà ðèñ. 1.

²äåíòèô³êàö³þ ãåíîòèï³â æàá ïðîâîäèëè 
åëåêòðîôîðåòè÷íèì àíàë³çîì ãåíîòèï³â ç âèêî-
ðèñòàííÿì ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â. Ó ÿêîñò³ äæå-
ðåëà á³ëê³â áóëî âèêîðèñòàíî ôðàãìåíòè âå-
ëèêîãî ïàëüöÿ çàäíüî¿ ê³íö³âêè (ïðèæèòòºâèé 
àíàë³ç). Áóëî ïðîàíàë³çîâàíî ãåíîòèïè òâàðèí 
äëÿ ãåí³â, ùî êîäóþòü Â-ñóáîäèíèöþ ëàêòàò-
äåã³äðîãåíàçè (Ldh-B); åñòåðàçè (Es-1, Es-5) òà 
àëüáóì³í (Alb). Åëåêòðîôîðåòè÷íå ðîçä³ëåííÿ 
ïðîâîäèëè çà ñòàíäàðòíèìè ìåòîäàìè, îïèñà-
íèìè ðàí³øå â ë³òåðàòóð³ (Mezhzherin, Peskov, 
1992). Êîæåí ãàïëîòèï áóâ ³äåíòèô³êîâàíèé çà 
â³äïîâ³äíîþ êîìá³íàö³ºþ àëåë³â ïîë³ìîðôíèõ 
ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â Ldh-B-Alb-Es-1. Îñê³ëüêè ó
äîñë³äæóâàíîìó ðåã³îí³ P. esculentus-ridibundus 
óñïàäêîâóº ãåíîì R (P. ridibundus) (Ìîðîçîâ-
Ëåîíîâ òà ³í., 2009), òî âñ³ íåðåêîìá³íàíòí³
ãàïëîòèïè ìàëè âèãëÿä Ldh-BR – AlbR – Es-1R, 
äå R – áóäü-ÿêèé àëåëü îçåðíî¿ æàáè P. ridi-
bundus. Ðåêîìá³íàíòí³ ãàïëîòèïè áóëè âèÿâëåí³ 
çà íàÿâí³ñòþ àëåë³â, õàðàêòåðíèõ äëÿ äðóãîãî 
áàòüê³âñüêîãî âèäó (ñòàâêîâî¿ æàáè), ïðèíàéì-
í³ â îäíîìó ãåí³. Âñ³ íîðìàëüí³ ãàïëîòèïè áó-
ëè çãðóïîâàí³ â ãðóïó À, âñ³ ðåêîìá³íàíòí³ – ó 
ãðóïó Â (ïîçíà÷åí³ êóðñèâîì). Â³äïîâ³äíî, êîæ-
íà âèá³ðêà äîñòàòíüîãî ðîçì³ðó áóëà ïîä³ëåíà 
íà äâ³ ãðóïè (A òà B).
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Òàáëèöÿ 1. Êîîðäèíàòè òà íàï³âêëîíàëüíèé ñêëàä âèá³ðîê ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus 
áàñåéí³â Äí³ïðà òà Äåñíè

Âèá³ðêà

Øèðîòà 49,84 50,00 50,46 50,49 50,57 52,01 50,34 49,69 50,12 49,55

Äîâãîòà 29,06 29,57 30,31 30,31 30,42 30,90 31,31 31,59 32,24 32,67

Íàï³âêëîí Äí³ïðî

¹ Ldh-B Alb Es-1 Ãðóïà I II III IV V VI VII VIII IX X

2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15

77
81
81
81
100
100
100
100
100
100
66
66
66
66

96
92
92
96
92
92
92
96
96
96
92
92
96
96

100
96
100
100
91
96
100
96
100
110
96
100
96
100

A

B

1

6
3
8

2
2

1
3
1
3

1

1
3
1
1
1
21
4
17

20

6

2

13

10

3

1

2
16
2
2

10
6

1
1

1

1

3

2

19

10
2

1

2

1

5

13

11
3

4

8

n
A
B
A+B

18
0
18

12
1
13

49
26
75

25
4
29

22
16
38

2
2
4

36
1
37

3
5
8

13
0
13

14
12
26

Nhem

A
B
A+B

4
0
4

6
1
7

8
2
10

3
2
5

4
2
6

2
2
4

5
1
6

2
1
3

1
0
1

2
2
4

N
eff

A
B
A+B

2,95
—
2,95

5,14
1,00
5,83

3,16
1,55
4,71

2,29
1,60
2,97

1,81
1,88
3,57

2,00
2,00
4,00

2,71
1,00
2,86

1,80
1,00
2,13

1,00
—
1,00

1,51
1,80
3,22

H
hem

A
B
A+B

0,70
—
0,70

0,88
—
0,90

0,70
0,37
0,80

0,59
0,50
0,69

0,47
0,50
0,74

1,00
1,00
1,00

0,65
—
0,67

0,67
0,00
0,61

0,00
—
0,00

0,36
0,48
0,72

P A–B
A–(A+B)

* **
*

*
*

Geff A
B

A+B

0,11
—

0,11

0,38
—

0,40

0,05
0,02
0,05

0,05
0,20
0,07

0,04
0,06
0,07

1,00
1,00
1,00

0,05
—

0,05

0,40
0,00
0,16

0,00
—

0,00

0,04
0,07
0,09

Ploc
nRid

�2

0,00
4

0,00
11

0,03
267

0,00
19

0,00
0
**

0,00
27
–

0,05
1

0,00
12
–

0,00
0
–

0,31
0
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Åâîëþö³éíèé ïîòåíö³àë ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus (Amphibia, Ranidae) 

Ïðèì³òêà. 1. n – ê³ëüê³ñòü ã³áðèäíèõ îñîáèí, nRid – ê³ëüê³ñòü îñîáèí îçåðíî¿ æàáè. Ãåíîòèïè ðåêîì-
á³íàíòíîãî ïîõîäæåííÿ ïîêàçàíî êóðñèâîì. 3. Ïîçíà÷åííÿ äèâ. «Ìàòåð³àë ³ ìåòîäè».

Âèá³ðêà

Øèðîòà 50,95 50,99 51,05 51,16 51,12 51,36 51,34

Ä
í
³ï

ðî

Ä
åñ

í
à

Ð
àç

îì

Äîâãîòà 31,79 31,90 31,87 31,87 32,30 32,87 32,89

Íàï³âêëîí Äåñíà

¹ Ldh-B Alb Es-1 Ãðóïà XI XII XIII XIV XV XVI XVII

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16

77
77
81
81
81
100
100
100
100
100
100
66
66
66
66
66

92
96
92
92
96
92
92
92
96
96
96
92
92
96
96
96

100
100
96
100
100
91
96
100
96
100
110
96
100
96
100
110

A

B

2

2

5

1
2

4

2

1

1
11

8

1

3

1

44
2

2

11

5

1

6

3

3

5

14

14

1

0
3
1
9
6
1
4
91
13
64
2
14
37
8
8
0

1
11
0
10
9
0
0
16
0
21
0
0
23
0
62
2

1
14
1
19
15
1
4

107
13
85
2
14
60
8
70
2

n
A
B
A+B

4
5
9

9
1
10

24
47
71

2
11
13

0
5
5

7
3
10

22
15
37

194
67
261

68
87
155

262
154
416

Nhem

A
B
A+B

2
1
3

4
1
5

5
3
8

1
1
2

0
1
1

2
1
3

3
2
5

10
4
14

6
3
9

11
5
16

Neff

A
B
A+B

2,00
1,00
2,45

3,24
1,00
3,85

2,94
1,14
2,36

1,00
1,00
1,35

—
1,00
1,00

1,32
1,00
2,17

2,10
1,00
2,86

2,96
2,65
4,73

4,62
1,73
4,47

3,49
2,71
6,09

H
hem

A
B
A+B

0,67
0,00
0,67

0,78
—
0,82

0,69
0,12
0,58

0,00
0,00
0,28

—
0,00
0,00

0,29
0,00
0,60

0,55
0,13
0,71

0,67
0,63
0,79

0,80
0,43
0,78

0,72
0,63
0,84

P A–B
A–(A+B)

* ***
*

** *
**

***
***

Geff A
B

A+B

0,33
0,00
0,18

0,28
—

0,32

0,08
0,00
0,02

0,00
0,00
0,07

—
0,00
0,00

0,05
0,00
0,13

0,05
0,01
0,06

0,01
0,03
0,01

0,05
0,01
0,02

0,01
0,01
0,01

Ploc

nRid

�2

0,00

0

—

0,00

2

0,04

0

**

0,00

0

—

0,00

0

—

0,00

18

—

0,00

59

**

—

—

**

—

—

—

—

**

Ïðîäîâæåííÿ  òàáë. 1
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Äëÿ âñ³õ ñòàòåâîçð³ëèõ ã³áðèäíèõ îñîáèí 
áóëà âèçíà÷åíà ñòàòü, îñê³ëüêè ñòàòåâà ñòðóê-
òóðà ã³áðèäíî¿ ôîðìè êîëèâàºòüñÿ â øèðîêèõ 
ìåæàõ (Berger, Uzzell, Hotz, 1988; Morozov-
Leonov, Mezhzherin, Kurtyak, 2003; Doležálková-
Kaštánková et al., 2018) .

Äëÿ âèá³ðîê áóëè ðîçðàõîâàí³ íàñòóïí³ ïà-
ðàìåòðè.

Ê³ëüê³ñòü íàï³âêëîí³â (Nhem). Âèçíà÷àºòüñÿ 
øëÿõîì ïðÿìîãî ï³äðàõóíêó ê³ëüêîñò³ åëåêòðî-
ôîðåòè÷íî íå³äåíòè÷íèõ ãàïëîòèï³â.

Ñïîñòåðåæóâàíà ÷àñòêà íàï³âêëîíó (Pobs). 
Ðîçðàõîâóºòüñÿ çà ôîðìóëîþ Pi = ni/�n, äå ni – 
ê³ëüê³ñòü îñîáèí, ùî íåñóòü i-é ãàïëîòèï.

Î÷³êóâàíà ÷àñòêà íàï³âêëîíó (Pexp). Çíà÷åí-
íÿ áóëî ðîçðàõîâàíî âèõîäÿ÷è ç ïðèïóùåííÿ 
ïðî âèïàäêîâèé õàðàêòåð ïîºäíàííÿ àëåëåé ð³ç-
íèõ ãåí³â ó ïîë³ãåííèõ ãàïëîòèïàõ. Éîãî áóëî
îá÷èñëåíî ìíîæåííÿì ÷àñòîò àëåëåé â³äïîâ³ä-
íèõ ãåí³â. Íàïðèêëàä, äëÿ ãàïëîòèïó Ldh-B77 –
Alb92 – Es-196 Pexp = P (Ldh-B77) * P (Alb92) *P 
(Es-196).

Åôåêòèâíà ê³ëüê³ñòü íàï³âêëîí³â (Neff). Îá-
÷èñëåíî çà ôîðìóëîþ Neff = 1/� (Pi2), äå Pi – 
÷àñòîòà i-ãî ãàïëîòèïó ó çðàçêó (Parker, 1979).

Íàï³âêëîíàëüíà ãåòåðîçèãîòí³ñòü (Hhem). Ðîç-
ðàõîâàíî çà ôîðìóëîþ, ïîä³áíîþ äî ôîðìóëè 

î÷³êóâàíî¿ ãåòåðîçèãîòíîñò³ äëÿ îäíîãî ãåíà 
Hhem = (1–� (Pi

2)) * n/(n–1), äå Pi – ÷àñòîòà 
i-ãî ãàïëîòèïó ó âèá³ðö³, n – îá’ºì âèá³ðêè (Nei, 
Roychoudhury, 1974).

²íäåêñ íàï³âêëîíàëüíî¿ ð³çíîìàí³òíîñò³ (Geff).
Ðîçðàõîâóºòüñÿ çà ôîðìóëîþ Geff = (Neff)/(n–1) 
(Dorken, Eckert, 2001).

×àñòîòà ëîêàëüíîãî íàï³â³êëîíó (Ploc) îá-
÷èñëþºòüñÿ çà ôîðìóëîþ Ploc = �Ploci, äå Ploci –
öå ÷àñòîòà i-ãî ãåì³êëîíó, âèÿâëåíîãî ëèøå ó 
ö³é ïîïóëÿö³¿.

Ñòàòèñòè÷íó îáðîáêó ïðîâîäèëè ³ç çàñòîñó-
âàííÿì ñòàíäàðòíèõ êðèòåð³¿â. Òåñòóâàííÿ â³ä-
ïîâ³äíîñò³ ñïîñòåðåæóâàíîãî ðîçïîä³ëó ãàïëî-
òèï³â î÷³êóâàíîìó ïðîâîäèëè çà äîïîìîãîþ 
òåñòó �2. Ïîð³âíÿííÿ ÷àñòîò íàï³âêëîí³â, çíà-
÷åíü Hhem òà Geff – çà äîïîìîãîþ Ô³-êðèòå-
ð³þ Ô³øåðà.

Ðåçóëüòàòè. Ãåíîòèï³÷íà ñòðóêòóðà P. escu-
lentus-ridibundus â ìåæàõ äîñë³äæåíî¿ òåðèòî-
ð³¿. Áóëî ³äåíòèô³êîâàíî 262 ã³áðèäí³ îñîáèíè 
P. esculentus-ridibundus ç íåðåêîìá³íàíòíèìè ãå-
íîòèïàìè òà 170 ç ðåêîìá³íàíòíèìè. Ñåðåä ðå-
êîìá³íàíò³â 162 îñîáèíè (95 %) áóëè ðåêîì-
á³íàíòàìè çà îäíèì ãåíîì. Äëÿ 154 îñîáèí
(91 %) öèì ãåíîì áóâ Ldh-B. Ðàí³øå áóëî ïðî-
äåìîíñòðîâàíî ÷óæîð³äíå ïîõîäæåííÿ àëåëþ 

Ðèñ. 1. Ãåîãðàô³÷íå ðîçòàøóâàííÿ âèá³ðîê ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus áàñåéí³â Äí³ïðà 
òà Äåñíè
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Ldh-B66, ÿêèé º ³äåíòè÷íèì íîðìàëüíîìó àëå-
ëþ ñòàâêîâî¿ æàáè Ldh-B64, à òàêîæ éîãî ñòà-
á³ëüíå óñïàäêóâàííÿ (Mezhzherin, Morozov-Leo-
nov, 1994a, b). Äëÿ ñïðîùåííÿ ïîäàëüøîãî 
àíàë³çó ãåíîòèï³â ðåêîìá³íàíòíèõ ã³áðèä³â ìè 
âèêîðèñòîâóâàëè âèêëþ÷íî ðåêîìá³íàíò³â ç ãå-
íîòèïîì óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó Ldh-BE – AlbR –
Es-1R, äå E – àëåëü ñòàâêîâî¿ æàáè, à R – àëåëü 
îçåðíî¿ æàáè (òàáë. 1) .

Ïîë³êëîíàëüíà áóäîâà óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó 
P. esculentus-ridibundus ó ïîïóëÿö³ÿõ Äí³ïðà òà 
Äåñíè. Ó ìåæàõ äîñë³äæåíîãî ðåã³îíó äëÿ P. 
esculentus-ridibundus áóëî âèÿâëåíî 11 íîðìàëü-
íèõ òà 5 ðåêîìá³íàíòíèõ íàï³âêëîí³â óñïàä-
êîâàíîãî R-ãåíîìó (òàáë. 1, ðèñ. 2). Ê³ëüê³ñòü 
íàï³âêëîí³â â îäí³é âèá³ðö³ êîëèâàëàñü â³ä 1 
äî 10 ó äí³ïðîâñüêèõ ïîïóëÿö³ÿõ òà â³ä 1 äî 8 ó 
äåñíÿíñüêèõ. Åôåêòèâíà ê³ëüê³ñòü íàï³âêëîí³â 
ó áóäü-ÿê³é âèá³ðö³ áóëà íèæ÷îþ ñïîñòåðåæåíî¿ 

³ äîñÿãàëà 5,83 â áàñåéí³ Äí³ïðà (âèá³ðêà II) òà 
3,85 ó Äåñí³ (âèá³ðêà XII).

×îòèðè íàï³âêëîíè ìàþòü íàéâèùó ÷àñòî-
òó â äîñë³äæóâàíîìó ðåã³îí³ â ö³ëîìó: 8 (Ldh-
B100 – Alb92 – Es-1100), 10 (Ldh-B100 – Alb96 – Es-
1100), 13 (Ldh-B66 – Alb92 – Es-1100), 15 (Ldh-B66 –
Alb96 – Es-1100) (ðèñ. 2). ¯õíÿ ñóìàðíà ÷àñòîòà 
äîð³âíþº 0,77. Ñåðåäíÿ ÷àñòîòà êîæíîãî ç öèõ 
íàï³âêëîí³â ñòàíîâèòü 0,19. Çàãàëüíà ÷àñòîòà 
³íøèõ 12 íàï³âêëîí³â ñòàíîâèòü 0,23 (ó ñåðåä-
íüîìó 0,02, òîáòî íà ïîðÿäîê ìåíøå).

×àñòîòà íàï³âêëîíó ó îêðåì³é âèá³ðö³ çà-
çâè÷àé íå ïåðåâèùóº 0,50 (94 % âèïàäê³â ó 
ïîïóëÿö³ÿõ áàñåéíó Äí³ïðà òà 81 % âèïàäê³â 
ó ïîïóëÿö³ÿõ áàñåéíó Äåñíè, ðèñ. 3). Ô³êñàö³ÿ 
îêðåìîãî íàï³âêëîíó â ïîïóëÿö³¿ áóëà âèÿâëåíà 
äâ³÷³ â ìåæàõ äîñë³äæóâàíî¿ òåðèòîð³¿. Ðîçïîä³ë 
÷àñòîò íàï³âêëîí³â ó ìåæàõ ïîïóëÿö³¿ äëÿ 
äîñë³äæóâàíîãî ðåã³îíó ïîä³áíèé äî ðîçïîä³ëó 

Ðèñ. 2. Íàï³âêëîíàëüíå ð³çíîìàí³òòÿ ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus áàñåéí³â Äí³ïðà òà 
Äåñíè â íîðì³ (A) òà çà íàÿâíîñò³ ðåêîìá³íàíò³â (A+B)
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äëÿ ïîïóëÿö³é áàñåéí³â Òèñè, Äí³ñòðà òà Ï³â-
äåííîãî Áóãó, âèâ÷åíèõ ðàí³øå (Ìîðîçîâ-Ëåî-
íîâ, 2017, 2019).

Ðåêîìá³íàíòí³ ã³áðèäè P. esculentus-ridibundus 
ó áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñíè. Ó ïîïóëÿö³ÿõ Äí³-
ïðà ÷àñòîòà ðåêîìá³íàíò³â ó âèá³ðêàõ P. escu-
lentus-ridibundus êîëèâàºòüñÿ â³ä 0,03 (âèá³ðêà 
VII) äî 0,46 (âèá³ðêà X) äëÿ âèá³ðîê, ùî ì³ñ-
òÿòü á³ëüøå 20 îñîáèí. Ó ïîïóëÿö³ÿõ Äåñíè öÿ 
÷àñòêà êîëèâàºòüñÿ â ìåæàõ â³ä 0,10 (âèá³ðêà 
XII) äî 0,85 (âèá³ðêà XIV). Ñóìàðíî ó âèá³ðêàõ 

áàñåéíó Äí³ïðà ÷àñòîòà ðåêîìá³íàíò³â ñåðåä ã³á-
ðèä³â P. esculentus-ridibundus ñòàíîâèòü 0,257, 
òîä³ ÿê ó âèá³ðêàõ Äåñíè âîíà â 2,2 ðàçè âèùà
³ äîð³âíþº 0,561 (Ð > 0,999). ×àñòêà ðåêîìá³-
íàíò³â ó âèá³ðêàõ íå äåìîíñòðóº äîñòîâ³ðíî¿ 
êîðåëÿö³¿ ç øèðîòîþ òà äîâãîòîþ (êîåô³ö³ºíòè 
êîðåëÿö³¿ äîð³âíþþòü 0,39 òà 0,41 â³äïîâ³äíî).

Ì³æïîïóëÿö³éíà äèôåðåíö³àö³ÿ P. esculentus-
ridibundus ó áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñíè. Ëîêàëü-
í³ íàï³âêëîíè áóëè âèÿâëåí³ â 4 âèá³ðêàõ ³ç 17. 
×àñòîòà ëîêàëüíèõ íàï³âêëîí³â, ÿêùî âîíè º, 
ñòàíîâèòü 0,03–0,05 (âèá³ðêè III, VII, XIII); 
ëèøå ó âèá³ðö³ Õ âîíà äîñÿãàº 0,31 (òàáë. 1).

Ãåíåòè÷íà ì³íëèâ³ñòü óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó 
P. esculentus-ridibundus ó áàñåéíàõ Äí³ïðà òà 
Äåñíè. Óñ³ äîñë³äæåí³ âèá³ðêè ìîæíà ðîçä³ëè-
òè íà òðè ãðóïè (òàáë. 1, ðèñ. 4). Ïåðøó ãðóïó 
ñêëàäàþòü âèá³ðêè, â ÿêèõ çàô³êñîâàíî îäè-
íè÷íèé íàï³âêëîí (âèá³ðêè IX, XV). Âîíè 
ìàþòü íóëüîâèé ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ 
óñïàäêîâàíîãî R-ãåíîìó (Hhem = Geff = 0). 
Äðóãà ãðóïà (âèá³ðêà XIV) õàðàêòåðèçóºòüñÿ 
ïðîì³æíèì ð³âíåì çíà÷åíü öèõ ïîêàçíèê³â 
(Hhem = 0,28, Geff = 0,03). Âñ³ ³íø³ âèá³ðêè 
ìîæíà â³äíåñòè äî ãðóïè ç âèñîêèì ð³âíåì çíà-
÷åíü îáîõ ³íäåêñ³â (Hhem = 0,58–0,90, Geff = 
= 0,02–0,40). Âèá³ðêó VI íå çàëó÷åíî ÷åðåç ¿¿ 
íåâåëèêèé îáñÿã. Ì³æãðóïîâ³ â³äì³ííîñò³ ó çíà-
÷åííÿõ Hhem º äîñòîâ³ðíèìè (Ð > 0,95–0,99).

Âèÿâëåíî ÷³òêèé âçàºìîçâ’ÿçîê ì³æ âèäîâèì
ñêëàäîì âèá³ðêè òà ð³âíåì ãåíåòè÷íî¿ ì³íëè-
âîñò³ óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó. Ó âèá³ðêàõ, ùî 
ìàþòü íóëüîâèé òà ñåðåäí³é ð³âí³ ãåíåòè÷íî¿ 
ì³íëèâîñò³ óñïàäêîâàíîãî R-ãåíîìó, îçåðíà 
æàáà â³äñóòíÿ (òàáë. 1). Äëÿ ñóìàðíî¿ âèá³ðêè 
ç äí³ïðîâñüêèõ ïîïóëÿö³é (òàì, äå îçåðíà æàáà 
â³äñóòíÿ) çíà÷åííÿ Hhem ñòàíîâèëî 0,61 (n = 
= 77), ùî çíà÷íî íèæ÷å, í³æ äëÿ ñóìàðíî¿ 
âèá³ðêè ç ïîïóëÿö³é, äå öåé áàòüê³âñüêèé âèä 
ïðèñóòí³é. Çíà÷åííÿ Hhem òàì ñòàíîâèòü 0,75
(n = 184, P > 0,95). Òàêà æ êàðòèíà âèÿâëÿº-
òüñÿ â ïîïóëÿö³ÿõ Äåñíè, äå çà â³äñóòíîñò³ 
îçåðíî¿ æàáè Hhem ñòàíîâèòü 0,52 (n = 98), à
â ïðèñóòíîñò³ 0,71 (n = 57, P > 0,95). Ïîºäíàí-
íÿ âñ³õ âèá³ðîê, â³ä³áðàíèõ â ìåæàõ äîñë³äæó-
âàíî¿ òåðèòîð³¿, äåìîíñòðóº á³ëüø ñóòòºâ³ â³ä-
ì³ííîñò³. Ñóìàðíà âèá³ðêà, â³ä³áðàíà ç ïîïó-
ëÿö³é áåç îçåðíî¿ æàáè, ìàº Hhem = 0,559 (n =
= 175), à â ñóìàðí³é âèá³ðö³ ç ïîïóëÿö³é, äå 
âèÿâëåíî îçåðíó æàáó, çíà÷åííÿ Hhem íàáà-

Ðèñ. 3. Ðîçïîä³ë âíóòð³øíüîïîïóëÿö³éíî¿ ÷àñòîòè 
íàï³âêëîí³â ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-
ridibundus ó âèá³ðêàõ áàñåéí³â Äí³ïðà (òåìíîñ³ðèé 
êîë³ð) òà Äåñíè (ñâ³òëîñ³ðèé êîë³ð)

Ðèñ. 4. Çíà÷åííÿ ³íäåêñ³â ãåíåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ 
íàï³âêëîí³â ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-
ridibundus ó âèá³ðêàõ áàñåéí³â Äí³ïðà ³ Äåñíè
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Åâîëþö³éíèé ïîòåíö³àë ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus (Amphibia, Ranidae) 

ãàòî âèùå ³ äîð³âíþº 0,739 (n = 241, Ð > 0,999) 
(òàáë. 1 , ðèñ. 4).

Àëåëüíà ì³íëèâ³ñòü ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â P. es-
culentus-ridibundus ó áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñíè. 
Àëåëüí³ ÷àñòîòè ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â óñïàäêî-
âàíîãî ãåíîìó äëÿ âåëèêèõ âèá³ðîê (n > 20) ³ 
â ö³ëîìó äëÿ îáîõ áàñåéí³â íàâåäåí³ â òàáë. 2. 
Àíàë³ç ì³íëèâîñò³ ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â ïîêàçàâ 
ïîë³ìîðô³çì ãåí³â Ldh-B òà Alb ó âñ³õ çðàçêàõ. 
Ãåí Es-1 áóâ ìîíîìîðôíèì ëèøå ó âèá³ðêàõ 
IV, XVII.

Ïîð³âíÿëüíèé àíàë³ç ïîêàçàâ ñóòòºâ³ â³äì³í-
íîñò³ àëåëüíèõ ÷àñòîò ì³æ íåðåêîìá³íàíòíèìè 
ã³áðèäàìè òà ðåêîìá³íàíòàìè ó âèá³ðêàõ III 
(Es-1), V, X (Alb, Es-1), XIII, XVII (Alb) òà äëÿ 
ñóìàðíî¿ âèá³ðêè áàñåéíó Äí³ïðà (Alb, Es-1). 
Á³ëüøå òîãî, äëÿ ðåêîìá³íàíò³â ó âèá³ðêàõ III òà 
X ãåí Es-1 òà ó âèá³ðö³ V ãåí Alb º ìîíîìîðô-
íèìè (òàáë. 3). Â³äïîâ³äíî, î÷³êóâàíà ãåòåðî-
çèãîòí³ñòü ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â ó íåðåêîìá³-
íàíò³â âèùà, í³æ ó ðåêîìá³íàíò³â ó âèá³ðêàõ 
III, X (Es-1), V, XVII (Alb), XIII òà ó ñóìàðí³¿ 
âèá³ðö³ áàñåéíó Äí³ïðà (Alb, Es-1). Çíà÷èì³ñòü 
â³äì³ííîñòåé ÷àñòîòè àëåë³â òà î÷³êóâàíî¿ ãå-
òåðîçèãîòíîñò³ ì³æ íåðåêîìá³íàíòàìè òà ðåêîì-
á³íàíòàìè íàâåäåíî ó òàáë. 3.

Ð³âíîâàãà ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè P. esculentus-
ridibundus ó áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñíè. Íà â³äì³-
íó â³ä âèá³ðîê ç ðàí³øå âèâ÷åíèõ áàñåéí³â
(Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ, 2017; 2019), ó äåÿêèõ âèá³ð-
êàõ áàñåéí³â Äí³ïðà òà Äåñíè (V, XIII, XVII) 
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ñóòòºâå â³äõèëåííÿ ðåàëüíîãî 
ðîçïîä³ëó ãàïëîòèï³â â³ä î÷³êóâàíîãî (òàáë. 1 ³ 
3). Ó äâîõ ³ç òðüîõ ïîïóëÿö³é (âèá³ðêè V, XIII) 
ñïîñòåð³ãàëàñÿ òåíäåíö³ÿ äî çìåíøåííÿ ÷àñòîòè 
ð³äê³ñíèõ íàï³âêëîí³â òà çá³ëüøåííÿ ÷àñòîòè ÷è-
ñåëüíèõ. Íà ïðàêòèö³ â³äíîøåííÿ çàãàëüíî¿ ê³ëü-
êîñò³ íàï³âêëîí³â, ùî çìåíøèëè ÷àñòîòó, äî çà-
ãàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ òèõ, õòî ¿¿ çá³ëüøèâ, ñòàíîâèëî 
1 : 3 (âèá³ðêà V) àáî íàâ³òü 1 : 13 (âèá³ðêà XIII).

Ñòàòåâà ñòðóêòóðà P. esculentus-ridibundus ó
áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñíè. Ñåðåä íåðåêîìá³-
íàíòíèõ ã³áðèä³â ó 6 âèá³ðêàõ (³ äëÿ äîñë³äæó-
âàíîãî ðåã³îíó â ö³ëîìó) ÷èñåëüíî ïåðåâàæàëè 
ñàìö³ (òàáë. 4) (Ð > 0,95–0,999). ×àñòêà ñàì-
ö³â ñåðåä íåðåêîìá³íàíòíèõ ã³áðèä³â íå âêàçóº
íà ñóòòºâ³ â³äì³ííîñò³ ì³æ ñóìàðíèìè âèá³ðêà-
ìè áàñåéí³â Äí³ïðà òà Äåñíè (0,71–0,72 äëÿ 
îáîõ ð³÷îê). Ñåðåä ðåêîìá³íàíòíèõ ã³áðèä³â ó

âèá³ðêàõ III, X, XIII (³ çàãàëîì äëÿ äîñë³äæó-
âàíîãî ðåã³îíó) òàêîæ ÷èñåëüíî ïåðåâàæàëè ñàì-
ö³ (òàáë. 4) (Ð > 0,999). ×àñòêà ñàìö³â ñåðåä 
ðåêîìá³íàíòíèõ ã³áðèä³â íå âêàçóº íà ñóòòºâ³ â³ä-
ì³ííîñò³ ì³æ ñóìàðíèìè âèá³ðêàìè áàñåéí³â 
Äí³ïðà òà Äåñíè (0,91 äëÿ Äí³ïðà òà 0,97 äëÿ 
Äåñíè). Ó áàñåéíàõ öèõ ð³÷îê â ö³ëîìó ÷àñòî-
òà ã³áðèäíèõ ñàìö³â çíà÷íî âèùà ñåðåä ðåêîì-
á³íàíò³â, í³æ ñåðåä íåðåêîìá³íàíò³â (Ð> 0,999).

Ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ P. es-
culentus-ridibundus, ñïðè÷èíåíå ðåêîìá³íàö³ºþ áàòü-
ê³âñüêèõ ãåíîì³â. Íàï³âêëîíàëüíà ñòðóêòóðà äî-
ñë³äæåíî¿ ã³áðèäíî¿ ôîðìè çáàãà÷óºòüñÿ íîâè-
ìè íàï³âêëîíàìè ðåêîìá³íàíòíîãî ïîõîäæåí-
íÿ (òàáë. 1 ³ ðèñ. 2). Ó á³ëüøîñò³ ïîïóëÿö³é öÿ 
çì³íà ïäâèùèëà ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ 
óñïàäêîâàíîãî R-ãåíîìó. Ó äåÿêèõ âèïàäêàõ öå 
çá³ëüøåííÿ áóëî äîñòîâ³ðíèì. Ó âèá³ðö³ V ð³-
âåíü Hhem, áóäó÷è çà â³äñóòíîñò³ ðåêîìá³íàí-
ò³â ð³âíèì 0,47, ó ¿õ ïðèñóòíîñò³ ñòàíîâèâ 0,74 
(Ð > 0,95). Ó âèá³ðö³ Õ ïîä³áíå çá³ëüøåííÿ áó-
ëî äâîêðàòíèì (ç 0,36 äî 0,72, Ð > 0,95). Â 
ö³ëîìó ïðèð³ñò Hhem áóâ äîñòîâ³ðíèì äëÿ ñó-
ìàðíî¿ âèá³ðêè äí³ïðîâñüêîãî áàñåéíó (ç 0,666 
äî 0,792, Ð> 0,99).

Îáãîâîðåííÿ. Ïîë³êëîíàëüíà áóäîâà óñïàäêî-
âàíîãî ãåíîìó P. esculentus-ridibundus ó ïîïóëÿö³ÿõ 
Äí³ïðà òà Äåñíè. Äàí³, îòðèìàí³ â õîä³ öüîãî 
òà ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåíü, ïîêàçóþòü, ùî çàãà-
ëîì íà òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè öÿ ã³áðèäíà ôîðìà º 
ïåðåâàæíî ïîë³êëîíàëüíîþ (Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ, 
2017; 2019). Ïîä³áíå ïåðåâàæàííÿ ïîë³êëîíàëü-
íîñò³ áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî äëÿ ïîïóëÿö³é 
Çàõ³äíî¿ ªâðîïè (Hotz et al., 2008).

Çàãàëîì ïîïóëÿö³¿ Óêðà¿íè (áàñåéíè Òèñè, 
Äí³ñòðà, Ï³âäåííîãî Áóãó, Ïðèï’ÿò³, Äí³ïðà òà
Äåñíè) õàðàêòåðèçóþòüñÿ âíóòð³øíüîïîïóëÿö³é-
íèì ðîçïîä³ëîì ÷àñòîò íàï³âêëîí³â, ÿê³ ìîæíà
îïèñàòè ôîðìóëîþ «ìàëî ìàñîâèõ íàï³âêëîí³â
³ áàãàòî ð³äê³ñíèõ» (Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ, 2017; 2019).
Óí³âåðñàëüí³ñòü ö³º¿ çàêîíîì³ðíîñò³ ï³äòâåðä-
æóºòüñÿ ïîä³áíèì ðîçïîä³ëîì ÷àñòîò íàï³âêëî-
í³â â ³íøèõ ïîïóëÿö³ÿõ P. esculentus-ridibundus
(Vorburger, 2001; Vorburger, Reyer, 2003; Hotz et 
al, 2008). Á³ëüøå òîãî, ïîä³áíà êàðòèíà ñïîñ-
òåð³ãàºòüñÿ â ïîïóëÿö³ÿõ ³íøèõ (íàï³â)êëîíàëü-
íèõ ôîðì (Dybdahl, Lively, 2002).

Íàéá³ëüø â³ðîã³äíîþ ïðè÷èíîþ òàêîãî ðîç-
ïîä³ëó ÷àñòîò âíóòð³øíüîïîïóëÿö³éíî¿ ÷àñòîòè
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Ñ.Þ. Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ 

Ãåí Àëåëü

Âèá³ðêà

III IV V X

B A A+B B A A+B B A A+B B A A+B

L
dh

-B

81 0,10 0,07 0,08 0,07

100 0,90 0,59 0,92 0,79 1,00 0,58 1,00 0,54

*** *** ***

66 1,00 0,35 1,00 0,14 1,00 0,42 1,00 0,46

*** * *** ***

A
lb

92 0,77 0,55 0,63 0,75 0,60 0,62 1,00 0,82 0,89 0,33 0,79 0,58

* *

96 0,23 0,45 0,37 0,25 0,40 0,38 0,18 0,11 0,67 0,21 0,42

* *

E
s-

1

91 0,02 0,01

96 0,12 0,08 0,62 0,18 0,37 1,00 0,21 0,58

*** ** **

*

100 1,00 0,86 0,91 1,00 1,00 1,00 0,38 0,82 0,63 0,79 0,42

** ** **

*

n 26 49 75 4 25 29 16 22 38 12 14 26

Ãåí Àëåëü

Âèá³ðêà
Äí³ïðî ñóìàðíî Äåñíà ñóìàðíî

XIII XVII

B A A+B B A A+B B A A+B B A A+B

L
dh

-B

77 0,50 0,17 0,015 0,011 0,176 0,077

*** *

81 0,33 0,11 0,14 0,08 0,082 0,061 0,279 0,123

* **

100 0,17 0,06 0,86 0,51 0,902 0,670 0,544 0,239

** *** ***

66 1,00 0,66 1,00 0,41 1,000 0,257 1,000 0,561

*** *** *** ***

A
lb

92 0,02 0,42 0,15 0,93 0,23 0,51 0,761 0,546 0,602 0,264 0,397 0,323

*** ***

* *

96 0,98 0,58 0,85 0,07 0,77 0,49 0,239 0,454 0,398 0,736 0,603 0,677

*** ***

* *

Òàáëèöÿ 2. Àëåëüí³ ÷àñòîòè ïîë³ìîðôíèõ ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó ó âèá³ðêàõ ã³áðèäíî¿ 
ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus áàñåéí³â Äí³ïðà ³ Äåñíè
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Åâîëþö³éíèé ïîòåíö³àë ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus (Amphibia, Ranidae) 

º ñòàòèñòè÷íèé ïðîöåñ âòðàòè ãåíåòè÷íîãî 
ð³çíîìàí³òòÿ, ÿêèé çàâæäè â³äáóâàºòüñÿ â ïî-
ïóëÿö³ÿõ ê³íöåâîãî ðîçì³ðó (Duki� et al, 2019). 
Åôåêòèâíèé ðîçì³ð ïîïóëÿö³é çåëåíèõ æàá íà-
âðÿä ÷è áóäå äîñòàòíüî âåëèêèì, ùîá êîìïåí-
ñóâàòè öþ âòðàòó çà ðàõóíîê ïîÿâè íîâèõ ìó-
òàö³é. ßê ïîêàçóþòü äàí³, îòðèìàí³ äëÿ ºâ-
ðîïåéñüêîãî âèäó Pelophylax perezi, ñåðåäíÿ 
ê³ëüê³ñòü äîðîñëèõ îñîáèí, ùî áåðóòü ó÷àñòü 
ó ðîçìíîæåíí³, ñòàíîâèòü áëèçüêî 69 (49–98) 
(Sánchez-Montes et al, 2017). 

Ðåêîìá³íàíòí³ ã³áðèäè P. esculentus-ridibundus 
ó áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñíè. ²íòðîãðåñ³ÿ ãåí³â 
ó ã³áðèäíèõ ïîïóëÿö³ÿõ æàá áóëà íàä³éíî ïðî-
äåìîíñòðîâàíà ÿê äëÿ ì³òîõîíäð³àëüíèõ ïî-
ñë³äîâíîñòåé (Plötner et al, 2008; Hofman et al, 
2012), òàê ³ äëÿ ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (Mikulí�ek et al, 
2014; Dufresnes et al, 2018). Ó ã³áðèäíèõ îñî-
áèí ï³ä ÷àñ ãàìåòîãåíåçó ðåêîìá³íàö³ÿ ìîæå 
â³äáóâàòèñÿ ÿê ì³æ êîíñïåöèô³÷íèìè, òàê ³ 
ì³æ ãåòåðîñïåöèô³÷íèìè ãåíîìàìè. Ðåêîìá³-
íàö³ÿ ïåðøîãî òèïó â³äîìà äëÿ àëîòðèïëî¿ä-
íèõ çåëåíèõ æàá (Christiansen, Reyer, 2009), à 
òàêæ äëÿ êàðïîâèõ ðèá (Cunha et al, 2011). Ðå-
êîìá³íàö³ÿ äðóãîãî òèïó â³äîìà äëÿ ñàëàìàíäð 
(Bi, Bogart, 2006). Îäíàê ö³ äîñë³äæåííÿ íå äî-
çâîëÿþòü îö³íèòè çíà÷åííÿ ðåêîìá³íàö³¿ ì³æ
«êëàñè÷íèìè» ãåíàìè, ùî êîäóþòü á³ëêè. Íà-
ø³ ðåçóëüòàòè äåìîíñòðóþòü øèðîêî ðîçïîâ-
ñþäæåíó ðåêîìá³íàö³þ ì³æ òàêèìè ãåíàìè â 
ïîïóëÿö³ÿõ P. esculentus-ridibundus ùîíàéìåí-
øå ó äâîõ ð³÷êîâèõ áàñåéíàõ Óêðà¿íè. Òàêèì 
÷èíîì, ðåêîìá³íàö³ÿ ì³æ ãåòåðîñïåöèô³÷íèìè 

ãåíîìàìè âñåðåäèí³ P. esculentus-ridibundus íå º 
í³ ð³äê³ñíèì, í³ ëîêàëüíèì ÿâèùåì.

Íàø³ äàí³ ïðî íåð³âíîì³ðíèé âíåñîê ð³çíèõ 
ãåí³â ó ïðîöåñ ãåíåðàö³¿ ðåêîìá³íàíòíèõ ãåíîòè-
ï³â óçãîäæóþòüñÿ ç îòðèìàíèìè ðàí³øå ðåçóëü-
òàòàìè. Â³äñîòîê ã³áðèäíèõ æàá, ÿê³ º ðåêîìá³-
íàíòàìè ëèøå çà ãåíîì Ldh-B (áëèçüêî 86 %), 
çá³ãàºòüñÿ ç íàøèìè ïîïåðåäí³ìè ðåçóëüòàòàìè 
(áëèçüêî 77 %) (Mezhzherin, Morozov-Leonov, 
1997). Ïîä³áíà ñèòóàö³ÿ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ â áàë-
êàíñüêèõ ïîïóëÿö³ÿõ P. esculentus-ridibundus, 
äå ðåêîìá³íàö³ÿ òàêîæ â³äáóâàºòüñÿ ïåðåâàæ-
íî çà ó÷àñòþ ãåíà Ldh-B (áëèçüêî 48 % âñ³õ 
âèÿâëåíèõ âèïàäê³â) (�avlovi� et al, 2018). Öå 
äîçâîëÿº ïðèïóñòèòè, ùî, ÿê ïðàâèëî, îäíà 
ïàðà õðîìîñîì, ùî íåñå ãåí Ldh-B, áåðå ó÷àñòü 
ïåðåâàæíî â ðåêîìá³íàö³¿. Á³ëüøå òîãî, ðå-
êîìá³íóþòüñÿ ì³æ ñîáîþ íåâåëèê³ ä³ëÿíêè ãî-
ìåîëîã³÷íèõ õðîìîñîì, îñê³ëüêè ìîëåêóëÿðí³ 
öèòîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ ïðîäåìîíñòðóâàëè 
êàð³îëîã³÷íó ö³ë³ñí³ñòü óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó 
äëÿ P. esculentus-ridibundus, ïðèíàéìí³ ó ïîïó-
ëÿö³é Öåíòðàëüíî¿ ªâðîïè (Doležálková et al, 
2016; Doležálková-Kaštánková et al, 2018).  

Ãåíåòè÷íà ì³íëèâ³ñòü óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó P. 
esculentus-ridibundus ó áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñ-
íè. Â îáîõ äîñë³äæåíèõ íàìè áàñåéíàõ öÿ ã³-
áðèäíà ôîðìà äåìîíñòðóº òåíäåíö³þ äî âòðàòè 
ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ ó ðàç³ íàï³âêëîíàëüíîãî 
óñïàäêóâàííÿ. Ïîâòîðíà ã³áðèäèçàö³ÿ áàòüê³â-
ñüêèõ âèä³â ìîæå êîìïåíñóâàòè öþ âòðàòó çà-
âäÿêè ïðîäóêóâàííþ ã³áðèä³â F1, ó ÿêèõ ð³âåíü 
ì³íëèâîñò³ óñïàäêîâàíîãî R-ãåíîìó íå â³äð³ç-

Ãåí Àëåëü

Âèá³ðêà
Äí³ïðî ñóìàðíî Äåñíà ñóìàðíî

XIII XVII

B A A+B B A A+B B A A+B B A A+B

E
s-

1

91 0,005 0,004

96 0,328 0,093 0,153

***

100 0,96 1,00 0,97 1,00 1,00 1,00 0,672 0,892 0,835 0,977 1,000 0,987

***

110 0,04 0,03 0,010 0,008 0,023 0,013

n 47 24 71 15 22 37 67 194 261 87 68 155

��������		
 ��
�. 2
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íÿºòüñÿ â³ä âëàñòèâîãî áàòüê³âñüêîìó âèäó. Çà 
â³äñóòíîñò³ îçåðíî¿ æàáè ã³áðèäè F1 íå óòâîðþ-
þòüñÿ, à ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ óñïàä-
êîâàíîãî ãåíîìó P. esculentus-ridibundus çíè-
æóºòüñÿ (âèá³ðêà XIV). Ç ÷àñîì â³í íåìèíó÷å 
ñòàº íóëüîâèì, ÿê öå áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî 
äëÿ ïîïóëÿö³é Äí³ïðà (âèá³ðêà IX), Äåñíè (âè-
á³ðêà XV) òà ðàí³øå â ïîïóëÿö³ÿõ Ïðèï’ÿò³ 
(Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ, 2019). Îáãðóíòîâàí³ñòü ö³º¿ 

ã³ïîòåçè ìîæå áóòè ï³äòâåðäæåíà ïîð³âíÿííÿì 
ð³âí³â ì³íëèâîñò³ ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â óñïàäêî-
âàíîãî R-ãåíîìó ì³æ äâîìà êëàñàìè ã³áðèä³â. 
Íåðåêîìá³íàíòí³ ã³áðèäè (ÿê³ ìîæóòü ì³ñòèòè 
äîì³øêó ã³áðèä³â F1) òà ðåêîìá³íàíòí³ ã³áðèäè 
(ñåðåä ÿêèõ íå ìîæå áóòè ã³áðèä³â F1) ó äåÿêèõ 
âèá³ðêàõ äåìîíñòðóþòü ñóòòºâ³ â³äì³ííîñò³ â 
àëåëüíèõ ÷àñòîòàõ ä³àãíîñòè÷íèõ ãåí³â. Ó âè-
á³ðêàõ III òà X ãåí Es-1 ó ðåêîìá³íàíò³â ìàº òåí-

Òàáëèöÿ 3. Ð³âíîâàãà ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus ó âèá³ðêàõ 
áàñåéí³â Äí³ïðà ³ Äåñíè

Ïðèì³òêà. n – çàãàëüíà ÷èñåëüíî³ñòü îñîáèí, p – ¿õíÿ ñóìàðíà ÷àñòîòà. � + – íàï³âêëîíè, ÷èÿ ñïîñòåðåæóâàíà 
÷èñåëüí³ñòü âèùà çà î÷³êóâàíó, �– –íàï³âêëîíè, ÷èÿ ñïîñòåðåæóâàíà ÷èñåëüí³ñòü íèæ÷à çà î÷³êóâàíó. P – 
äîñòîâ³ðí³ñòü.

Íàï³âêëîí
Âèá³ðêà

V XIII XVII

¹ Ldh-B Alb Es-1 Nexp Nobs. Nexp Nobs. Nexp Nobs.

1

2

4

5

7
8

9
10
11
12
13

14
15
16

77
77
77
77
81
81
81
81
100
100
100
100
100
100
66
66
66
66
66
66

92
92
96
96
92
92
96
96
92
92
92
96
96
96
92
92
92
96
96
96

100
110
100
110
100
110
100
110
96
100
110
96
100
110
96
100
110
96
100
110

7,25
12,43

0,85
1,46

5,27
9,04

0,62
1,06

2
16

2
2

10
6

1,81
0,05
9,86
0,29
1,20
0,03
6,57
0,19

0,60
0,02

3,29
0,10

7,08
0,21

38,60
1,12

1

11

8

1

3

1

44
2

1,54

1,46

9,76

9,24

7,70

7,30

3

5

14

14

1

n 38 38 71 71 37 37

Hhem
Exp. Obs. Exp. Obs. Exp. Obs.

0,80 0,74 0,67 0,58 0,80 0,71

Hemiclone

n
�+ 20 30 51 66 18 31

�– 18 8 20 5 19 6

p
�+ 0,53 0,79 0,72 0,93 0,50 0,84

�– 0,47 0,21 0,28 0,07 0,50 0,16

�2

P
10,51
***

15,05
***

17,15
***
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Åâîëþö³éíèé ïîòåíö³àë ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus (Amphibia, Ranidae) 

ìè, â ïðîöåñ³ ÷åðãóâàííÿ ïîêîë³íü P. esculentus-
ridibundus ïåðåäóñ³ì âòðà÷àþòüñÿ ð³äê³ñí³ íà-
ï³âêëîíè. Ç 16 íàï³âêëîí³â, âèÿâëåíèõ ó öüîìó 
äîñë³äæåíí³, ï’ÿòü âæå ìîæíà êëàñèô³êóâàòè ÿê 
ð³äê³ñí³. Òðè (íàï³âêëîíè 1, 3 ³ 6) ïðåäñòàâëåí³ 
ïîîäèíîêèìè òâàðèíàìè, òîä³ ÿê íàï³âêëîíè 
11 ³ 16 áóëè çíàéäåí³ ëèøå ó äâîõ òâàðèí. Î÷å-
âèäíî, ùî ñåðéîçíå çìåíøåííÿ ïîïóëÿö³¿ ö³º¿ 
ã³áðèäíî¿ ôîðìè ñïðè÷èíèòü çíèêíåííÿ ó ïåð-
øó ÷åðãó òàêèõ ð³äê³ñíèõ íàï³âêëîí³â. Â³äïîâ³ä-
íî çá³ëüøèòüñÿ ÷àñòîòà ìàñîâèõ íàï³âêëîí³â. 

Ñòàòåâà ñòðóêòóðà P. esculentus-ridibundus ó 
Äí³ïðîâñüêîìó òà Äåñíåíñüêîìó áàñåéíàõ. Îòðè-
ìàí³ äàí³ äåìîíñòðóþòü ÷³òêó òåíäåíö³þ äî 
á³ëüøî¿ ÷àñòîòè ñàìö³â ñåðåä ðåêîìá³íàíòíèõ 
ã³áðèä³â ïîð³âíÿíî ç íåðåêîìá³íàíòàìè. Á³ëüøå 
òîãî, â îäí³é ³ç âèá³ðîê (XIII) òà ó ñóìàðíèõ 
âèá³ðêàõ ö³ â³äì³ííîñò³ º äîñòîâ³ðíèìè. Ìîæíà 
çàïðîïîíóâàòè äâà ïîÿñíåííÿ öüîãî ÿâèùà.

äåíö³þ äî çìåíøåííÿ ÷àñòîòè ð³äê³ñíîãî àëåëþ 
(òîáòî äî ãîìîçèãîòèçàö³¿ öüîãî ãåíà). Òàêà æ 
ñèòóàö³ÿ âèÿâèëàñÿ äëÿ ãåíà Alb ó âèá³ðêàõ XIII 
òà XVII (òàáë. 2). Ó öüîìó âèïàäêó ñòàº çðî-
çóì³ëîþ ïðè÷èíà òîãî, ùî ó òðüîõ ïîïóëÿö³ÿõ 
(âèá³ðêè VIII, XI, XVI) ³ç 17 äîñë³äæåíèõ íå-
ðåêîìá³íàíòí³ ã³áðèäè º ïîë³êëîíàëüíèìè, òîä³ 
ÿê ðåêîìá³íàíòí³ – ìîíîêëîíàëüíèìè (òàáë. 1).

Ð³âíîâàãà ãåíåòè÷íîãî ñêëàäó P. esculentus-ri-
dibundus ó áàñåéíàõ Äí³ïðà òà Äåñíè. Íà â³äì³íó
â³ä âèá³ðîê ç ðàí³øå âèâ÷åíèõ ð³÷êîâèõ áàñåé-
í³â (Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ, 2017; 2019), ó áàñåéíàõ 
Äí³ïðà òà Äåñíè ðåàëüíèé ðîçïîä³ë ãåíîòèï³â 
óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä î÷³êó-
âàíîãî. Ó öüîìó âèïàäêó â³äì³ííîñò³ âèíèêàþòü 
âíàñë³äîê òîãî, ùî ñïîñòåðåæóâàíà ÷èñåëüí³ñòü 
ð³äê³ñíèõ íàï³âêëîí³â ÷àñòî íèæ÷à çà î÷³êóâà-
íó, ÿê ðàí³øå áóëî âèÿâëåíî ³íøèìè äîñë³äíè-
êàìè (Vorburger, Reyer, 2003). ²íøèìè ñëîâà-

Òàáëèöÿ 4. Ñòàòåâà ñòðóêòóðà ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus áàñåéí³â Äí³ïðà òà Äåñíè

Ãðóïà Ñòàòü

Âèá³ðêà

Äí³ïðî

I II III IV V VII VIII IX X

A

B

A+B

		



�2

		



�2

		



�2

7
7

0
0

7
7

2
0

0
1

2
1

8
35
***
1
18
***
9
53
***

3
7
*
2
0

5
7

3
16
***
0
6

3
22
***

9
24
***
0
1

9
25
***

0
2

0
2

0
4

4
4

0
0

4
4

5
8

1
11
***
6
19
***

Ãðóïà Ñòàòü

Âèá³ðêà
Ñóìàðíî

Äí³ïðî

XIII XIV XV XVI XVII Äí³ïðî Äåñíà

�

B

A+B

		



�2

		



�2

		



�2

7
18
***
0
49
***
7
67
***

2
0

1
6

3
6

0
0

0
5

0
5

2
2

0
3

2
5

2
12
***
1
8

3
20
***

41
103
***
4
39
***
45
142
***

13
32
***
2
71
***
15
103
***



22 ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2021. Ò. 55. ¹ 3

Ñ.Þ. Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ 

Ìîæëèâî, ï³ä ÷àñ ïåðåõîäó â³ä ïîë³êëîíàëü-
íîñò³ äî ìîíîêëîíàëüíîñò³ íàï³âêëîí, ùî âè-
æèâ, òàêîæ íåñå Y-õðîìîñîìó. Ó öüîìó âèïàäêó 
êîæåí ðåêîìá³íàíòíèé ã³áðèä áóäå ñàìöåì. Îä-
íàê ìåõàí³çì ô³êñàö³¿ â ð³çíèõ ïîïóëÿö³ÿõ ñàìå 
òàêîãî íàï³âêëîíó íåçðîçóì³ëèé. Á³ëüøå òîãî,
ó âèá³ðö³ IV îáèäâà ³äåíòèô³êîâàí³ ðåêîìá³íàíòè 
áóëè ñàìèöÿìè. Òîìó òàêå ïîÿñíåííÿ ñë³ä ââà-
æàòè íåçàäîâ³ëüíèì.

Íàáàãàòî á³ëüø îá´ðóíòîâàíèì º ïðèïóùåí-
íÿ, ùî ðåêîìá³íàíòíà õðîìîñîìà, ïðèñóòíÿ â 
ã³áðèäíîìó êàð³îòèï³ æàáè, âïëèâàº íà ôåíî-
òèï ðåêîìá³íàíòíèõ ã³áðèä³â. Öå ï³äòâåðäæóº-
òüñÿ òèì ôàêòîì, ùî ãåí Ldh-B òà ñòàòåâèé 
ôàêòîð ó îáîõ áàòüê³âñüêèõ âèä³â ëîêàë³çîâàí³ 
â îäí³é õðîìîñîì³ 4 (Hotz, Uzzell, Berger, 1997). 
Ìîæëèâî, òàêà ðåêîìá³íàíòíà õðîìîñîìà ìàº 
àíîìàëüíó ñòðóêòóðó, îñê³ëüêè êðîññ³íãîâåð 
ì³æ ãîìåîëîã³÷íèìè õðîìîñîìàìè ìîæå â³äáó-
âàòèñÿ íåïðàâèëüíî ³ ñïðè÷èíèòè ïåðåáóäîâè 
ãåíîìó (Jelesko et al, 1999).

Ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ P. es-
culentus-ridibundus, ñïðè÷èíåíå ðåêîìá³íàö³ºþ áàòü-
ê³âñüêèõ ãåíîì³â. Ðåêîìá³íàö³ÿ áàòüê³âñüêèõ ãå-
íîì³â ó ïîïóëÿö³ÿõ P. esculentus-ridibundus ìîæå 
áóòè ìåõàí³çìîì êîìïåíñàö³¿ âòðàòè ïî÷àòêî-
âîãî åâîëþö³éíîãî ïîòåíö³àëó. Ó äâîõ âèá³ðêàõ 
(V ³ X), à òàêîæ ó ñóìàðí³é âèá³ðö³ ç ïîïóëÿ-
ö³é áàñåéíó Äí³ïðà öÿ êîìïåíñàö³ÿ âèÿâèëàñÿ 
åôåêòèâíîþ. Çáàãà÷åííÿ óñïàäêîâàíîãî ãåíîìó 
âíàñë³äîê ³íòðîãðåñ³¿ äîçâîëÿº óíèêíóòè ïåðå-
õîäó äî ìîíîêëîíàëüíîñò³ (ùî º ñèìïòîìîì 
âòðàòè ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³). Ñòðóêòóðà âèá³ð-
êè XIV º ïîêàçîâîþ, îñê³ëüêè òàì çáåð³ãàºòüñÿ 
ïîë³êëîíàëüí³ñòü çàâäÿêè ñï³â³ñíóâàííþ äâîõ 
êëàñ³â ã³áðèä³â, êîæåí ç ÿêèõ º ìîíîêëîíàëü-
íèì. Íàø³ äàí³ óçãîäæóþòüñÿ ç ðåçóëüòàòàìè 
³íøèõ äîñë³äæåíü, ÿê³ òàêîæ ïðîäåìîíñòðóâàëè 
ïîçèòèâíèé âïëèâ ³íòðîãðåñèâíî¿ ã³áðèäèçàö³¿ 
íà ãåíåòè÷íó ì³íëèâ³ñòü òà åâîëþö³éíèé ïî-
òåíö³àë ã³áðèäíèõ ôîðì (Grant, Grant, 2019). 
Îòæå, ðåêîìá³íàö³ÿ áàòüê³âñüêèõ ãåíîì³â ó P. 
esculentus-ridibundus ìîæå ìàòè çíà÷íèé âïëèâ 
íà åâîëþö³éíî-ãåíåòè÷í³ ïðîöåñè, ùî â³äáó-
âàþòüñÿ â ïîïóëÿö³ÿõ ö³º¿ ã³áðèäíî¿ ôîðìè, ïî-
ðÿä ³ç êëàñè÷íèìè íàñë³äêàìè ã³áðèäèçàö³¿ ÿê 
òàêî¿ (çá³ëüøåííÿ ð³âíÿ ìóòàö³é òà ïåðåáóäîâè 
ãåíîì³â) (Bashir et al., 2018).

Òàêèì ÷èíîì, ãåíåòè÷íó ñòðóêòóðó P. escu-
lentus-ridibundus ³ç ïîïóëÿö³é áàñåéí³â Äí³ïðà

òà Äåñíè ìîæíà îõàðàêòåðèçóâàòè ÿê ïåðåâàæ-
íî ïîë³êëîíàëüíó. Â ìåæàõ êîæíî¿ ïîïóëÿö³¿, 
ÿê ïðàâèëî, âèÿâëÿëîñÿ ìàëî ÷èñëåííèõ ³ áà-
ãàòî ð³äê³ñíèõ íàï³âêëîí³â. Ó öüîìó âèïàäêó 
çíà÷åííÿ ð³âíÿ ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ óñïàäêî-
âàíîãî ãåíîìó çàëåæèòü â³ä âçàºìîä³¿ äâîõ ïðî-
öåñ³â – çíèæåííÿ â ðåçóëüòàò³ âòðàòè ð³äê³ñíèõ 
íàï³âêëîí³â òà çá³ëüøåííÿ â ðåçóëüòàò³ ïîÿâè 
íîâèõ íàï³âêëîí³â, ùî ìàþòü ðåêîìá³íàíòíå 
ïîõîäæåííÿ.

Âèñíîâêè. Ã³áðèäíà ôîðìà P. esculentus-ri-
dibundus ³ç ïîïóëÿö³é Äí³ïðîâñüêîãî òà Äåñ-
íåíñüêîãî áàñåéí³â ìàº çàãàëîì ïîë³êëîíàëüíó 
ñòðóêòóðó.

Ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ óñïàäêîâàíîãî 
ãåíîìó P. esculentus-ridibundus ó äîñë³äæóâàí³é 
çîí³ êîëèâàºòüñÿ â øèðîêèõ ìåæàõ. Ó äåÿêèõ ïî-
ïóëÿö³ÿõ öÿ ã³áðèäíà ôîðìà ïðåäñòàâëåíà îäè-
íè÷íèì íàï³âêëîíîì. Çíèæåííÿ ð³âíÿ ãåíåòè÷-
íî¿ ì³íëèâîñò³ â³äáóâàºòüñÿ ãîëîâíèì ÷èíîì çà 
ðàõóíîê âòðàòè ð³äê³ñíèõ íàï³âêëîí³â.

Ñïåöèô³÷íîþ îñîáëèâ³ñòþ P. esculentus-ridi-
bundus ç ïîïóëÿö³é áàñåéí³â Äí³ïðà òà Äåñíè 
º ðåêîìá³íàö³ÿ áàòüê³âñüêèõ ãåíîì³â. Öå ïðè-
çâîäèòü äî ïîÿâè íîâèõ íàï³âêëîí³â ³ ï³äâèùóº 
ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ ì³íèâîñò³ óñïàäêîâàíîãî ãå-
íîìó ö³º¿ ã³áðèäíî¿ ôîðìè.

Àâòîð ùèðî âäÿ÷íèé êîëåãàì – äîêòîðó á³î-
ëîã³÷íèõ íàóê, ïðîôåñîðó Ñ.Â. Ìåææåð³íó, ê.á.í. 
Î.Ä. Íåêðàñîâ³é, ê.á.í. Ë.². Ðàçâîäîâñüê³é, ê.á.í. 
Î.Â. Ðîñòîâñüê³é çà íåîö³íåííó äîïîìîãó ó çáîð³ 
ïåðâèííîãî ìàòåð³àëó, éîãî ëàáîðàòîðí³é îáðîá-
ö³, ³íòåðïðåòàö³¿ îòðèìàíèõ äàíèõ òà ï³äãîòîâ-
ö³ ðóêîïèñó ö³º¿ ñòàòò³.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Ó õîä³ âè-
êîíàííÿ äîñë³äæåííÿ áóëî äîòðèìàíî åòè÷íèõ 
íîðì. Íàìè çàñòîñîâàíî ïðèæèòòºâèé àíàë³ç 
òâàðèí. Äæåðåëîì á³ëê³â áóâ ôðàãìåíò âåëèêî-
ãî ïàëüöÿ çàäíüî¿ ê³íö³âêè.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Äàíó ðîáîòó áóëî âèêîíàíî ó ìå-
æàõ ðåàë³çàö³¿ ïåðñïåêòèâíîãî ðîáî÷îãî ïëàíó 
äîñë³äæåíü ²íñòèòóòó çîîëîã³¿ ³ì. ².². Øìàëü-
ãàóçåíà ÍÀÍ Óêðà¿íè «Åâîëþö³éíî-ãåíåòè÷í³ 
íàñë³äêè àíòðîïîãåííî¿ òðàíñôîðìàö³¿ òâàðèí-
íîãî ñâ³òó» (¹ III-38-16).
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Åâîëþö³éíèé ïîòåíö³àë ã³áðèäíî¿ ôîðìè Pelophylax esculentus-ridibundus (Amphibia, Ranidae) 

EVOLUTIONARY POTENTIAL OF THE HYBRID 
FORM PELOPHYLAX ESCULENTUS-RIDIBUNDUS 
(AMPHIBIA, RANIDAE) WITHIN DNIEPER
AND DESNA DRAINAGES: ITS LOSS CAUSED 
BY THE HEMICLONAL INHERITANCE
AND THE COMPENSATORY ROLE
OF PARENTAL GENOMES RECOMBINATION

S.Yu. Morozov-Leonov 

Schmalhausen Institute of Zoology, Kyiv-30, 01601 
Ukraine

E-mail: morleone2000@yahoo.com

The hemiclonal structure of the hybrid form Pelophylax 
esculentus-ridibundus (Amphibia: Ranidae) within the 
Dnieper and Desna rivers basins was analyzed. The 
presence of polyclonality in almost all populations was 
demonstrated. The monoclonality of the studied hybrid 
form was revealed in only 2 out of 17 populations studied. 
Wide fluctuations in the level of genetic variability within 
P. esculentus-ridibundus in the study area were shown. The 
decrease in the genetic variation level was caused by the 
loss of rare hemiclones. A specific feature of P. esculentus-
ridibundus, detected in the studied populations in the 
Dnieper and Desna basins, is the recombination of 
parental genomes. This leads to the emergence of new 
hemiclones and increases the genetic variation level of the 
inherited genome within this hybrid form.
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