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Àíàëèç òðàíñåêòû ãèáðèäíîé çîíû êðàñíîáðþõîé (Bombina bombina) è æåëòîáðþõîé (Bombina 
variegata) æåðëÿíîê â Ïðèêàðïàòüå. ßí÷óêîâ À. Â., Ìåææåðèí Ñ. Â., Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ Ñ. Þ. – Â 
ðåçóëüòàòå èññëåäîâàíèÿ ãèáðèäíîé çîíû æåðëÿíîê â Ïðèêàðïàòüå ïîêàçàíî åå ïðèíöèïèàëü-
íîå ñîîòâåòñòâèå ìîäåëè èíòðîãðåññèâíîé ãèáðèäèçàöèè ïàðàïàòðè÷åñêèõ òàêñîíîâ. Ïðîâå-
äåííûé êîìïëåêñíûé àíàëèç çîíû ïî ãåííûì ìàðêåðàì è ðÿäó ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ 
ïîêàçàë âûñîêóþ ñòåïåíü êîððåëÿöèè ïÿòíèñòîñòè áðþõà ñ ãèáðèäíûì èíäåêñîì, ÷òî ïîçâîëÿ-
åò â áóäóùåì èñïîëüçîâàòü ýòîò ïîëèãåííûé ïðèçíàê â êà÷åñòâå íàäåæíîãî ïîêàçàòåëÿ ãåííûõ 
èíòðîãðåññèé. 

Êëþ÷åâûå  ñ ëîâà: ãèáðèäíàÿ çîíà, ãåííûå ìàðêåðû, ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè, æåðëÿíêè. 

Analysis of the Hybrid Zone between Fire-Bellied (Bombina bombina) and Yellow-Bellied (Bombina 
variegata) Toads in Pre-Carpathian. Yanchukov A. W., Mezhzherin S. V., Morozov-Leonov S. Yu. – 
In result of the toads hybrid zone study in Pre-Carpathian, its principal correspondence to the model 
of introgressive hybridization of the parapatric taxa is shown. The complex analysis of the zone under-
taken, by the genetic markers and the morphological traits, has shown the high correlation degree of 
the hybrid and the belly-spot indexes. The last allows for using this polygenic trait as the proved indi-
cator of the gene introgressions. 

Key  wo rd s: hybrid zone, genetic markers, morphological traits, fire-bellied toads. 

Ââåäåíèå 

Æåðëÿíêè ðîäà Bombina Oken, 1816 ñåìåéñòâà êðóãëîÿçû÷íûõ (Discoglossidae) ÿâëÿþòñÿ ìîäåëü-
íûì îáúåêòîì ýâîëþöèîííî-ãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ Åâðîïû. Ýòîò êîì-
ïëåêñ ñîñòîèò èç äâóõ ïîëèòèïè÷åñêèõ âèäîâ: êðàñíîáðþõîé Bombina bombina (L., 1761) è æåëòîáðþõîé 
Bombina variegata (L., 1758) æåðëÿíîê. Àðåàë êðàñíîáðþõîé æåðëÿíêè îõâàòûâàåò áîëüøóþ ÷àñòü Âîñ-
òî÷íîåâðîïåéñêîé ðàâíèíû îò ïðåäãîðèé Êàðïàò äî áàññåéíà ðåêè Óðàë, à æåëòîáðþõàÿ æåðëÿíêà 
ðàñïðîñòðàíåíà â Öåíòðàëüíîé è Þæíîé Åâðîïå è ïðèóðî÷åíà ê ãîðíîé ìåñòíîñòè, îáèòàÿ íà âûñîòå 
400—1600 ì. Â ïðåäãîðüÿõ Êàðïàò è Áàëêàí íà âûñîòå 200—400 ì êðàñíîáðþõàÿ è æåëòîáðþõàÿ æåð-
ëÿíêè îáðàçóþò çîíó ïàðàïàòðèè, â êîòîðîé ïðîèñõîäèò èíòðîãðåññèâíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ (Ùåðáàê, 
Ùåðáàíü, 1980; Horbulewicz, 1927; Gollmann, 1988; Szymura, 1993; Khalturin et al., 1996; MacCallum et 
al., 1998). Ãëàâíàÿ îñîáåííîñòü ãèáðèäíîé çîíû, îáðàçóåìîé æåðëÿíêàìè, – ýòî åå äâóñëîéíîñòü. Ýòî 
çíà÷èò, ÷òî â ìåñòàõ ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ äâóõ âèäîâ æåðëÿíîê ìîæåò áûòü âûäåëåíî 2 îáëàñòè ãåíå-
òè÷åñêèõ êîíòàêòîâ: ñîáñòâåííî ãèáðèäíàÿ çîíà è çîíà ãåííûõ èíòðîãðåññèé. 

Ãèáðèäíàÿ  ç îíà  æåðëÿíîê – ýòî îáëàñòü, ãäå íà ïðîòÿæåíèè ìíîãèõ äåñÿòêîâ ïîêîëåíèé 
ïðîèñõîäèò ãèáðèäèçàöèÿ. Åå øèðèíà îáû÷íî íå ïðåâûøàåò íåñêîëüêî ñîòåí ìåòðîâ, è îíà ðàñïî-
ëàãàåòñÿ íà âûñîòå 250—300 ì. Ïîïóëÿöèè æåðëÿíîê ýòîé çîíû ñîñòîÿò èç ãèáðèäíûõ îñîáåé, ó êî-
òîðûõ áîëüøåé ÷àñòüþ íàáëþäàåòñÿ ðàâíîå ñîîòíîøåíèå ãåíîìîâ ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ è ìîãóò îäíî-
âðåìåííî âñòðå÷àòüñÿ ðîäèòåëüñêèå âèäû è ãèáðèäû. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî íàñåëåíèå ýòîé çîíû ôîðìèðó-
åòñÿ âî ìíîãîì çà ñ÷åò ìèãðèðóþùèõ îñîáåé ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ. Îòñþäà âîçíèêàåò âîïðîñ î ãåíå-
òè÷åñêèõ è ýêîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðàõ, äåëàþùèõ ýòó çîíó ñòàáèëüíîé âî âðåìåíè. Âåäü èìåþùèåñÿ 
äàííûå ïîçâîëÿþò ñ÷èòàòü, ÷òî ãåîãðàôèÿ ãèáðèäíûõ çîí â Ïðèêàðïàòüå îñòàâàëàñü íåèçìåííîé, ïî 
êðàéíå ìåðå, íà ïðîòÿæåíèè 70 ëåò ñî âðåìåíè ïåðâîãî èññëåäîâàíèÿ (Horbulewicz, 1927). 

Çîíà  ã åííûõ  èíòðî ãðå ñ ñèé , êîòîðóþ ìîæíî åùå íàçâàòü «áóôåðíîé çîíîé», îíà êàê áû 
îêðóæàåò óçêóþ ãèáðèäíóþ çîíó è èìååò øèðèíó äî 20 êì. Íà âñåì åå ïðîòÿæåíèè âñòðå÷àþòñÿ 
æåðëÿíêè ñ òîé èëè èíîé ñòåïåíüþ ãåííûõ ïðèìåñåé îò àëüòåðíàòèâíîãî âèäà, è ãèáðèäèçàöèÿ âè-
äîâ çäåñü íå ïðîèñõîäèò. 
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Ýòà ìíîãîóðîâíåâîñòü ãèáðèäíîé çîíû æåðëÿíîê ìîæåò áûòü âûÿâëåíà ñ ïîìîùüþ ãåííûõ 
ìàðêåðîâ, ïîñêîëüêó òðàäèöèîííûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè íå äàþò äîñòàòî÷íîé ðàçðåøàþùåé 
ñïîñîáíîñòè â äèàãíîñòèêå âèäîâ è ãèáðèäîâ. Îòñþäà òîíêîå ñòðóêòóðèðîâàíèå çîíû íà óðîâíå ôå-
íîòèïà ïðîáëåìàòè÷íî. Òàê, ê ïðèìåðó, â Âîñòî÷íûõ Êàðïàòàõ îñîáè ñ ïðèçíàêàìè êðàñíîáðþõîé 
æåðëÿíêè âñòðå÷àþòñÿ äàæå íà âûñîòå áîëåå 1000 ì (Ùåðáàê, Ùåðáàíü, 1980). Ïîýòîìó öåëüþ íà-
ñòîÿùåé ïóáëèêàöèè áûë êîìïëåêñíûé àíàëèç ñòðóêòóðû ãèáðèäíîé çîíû, îñíîâàííûé íà ïåðâè÷-
íîì àíàëèçå íà óðîâíå ãåííûõ ìàðêåðîâ, ñ ïîñëåäóþùèì íà îñíîâå èçìåí÷èâîñòè äèàãíîñòè÷åñêèõ 
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ. 

Ìàòåðèàë è ìåòîäû 

Ìàòåðèàëîì äëÿ äàííîãî èññëåäîâàíèÿ ïîñëóæèëà ñåðèÿ èç 19 âûáîðîê æåðëÿíîê (¹ 1—16, 18—
20), ïðåäñòàâëÿþùàÿ ñîáîé òðàíñåêòó øèðèíîé 15 êì, êîòîðàÿ êàê áû ðàññåêàåò çîíó ïàðàïàòðèè âè-
äîâ íåïîäàëåêó îò ã. Ñòðûé Ëüâîâñêîé îáë. Â êà÷åñòâå êîíòðîëÿ èñïîëüçîâàíà âûáîðêà (¹ 17) êðàñ-
íîáðþõîé æåðëÿíêè, ñîáðàííàÿ â 30 êì îò ãèáðèäíîé çîíû èç îêð. ñ. Áèëü÷å Ëüâîâñêîé îáë. 

Ìîðôîìåòðè÷åñêèé àíàëèç æåðëÿíîê èç ãèáðèäíîé çîíû ïðîâîäèëñÿ ïî ñëåäóþùèì ïðèçíà-
êàì: 1) õàðàêòåðó ïÿòíèñòîñòè áðþõà, îöåíåííîìó ïî ñòàíäàðòèçèðîâàííîé ñõåìå (Nurnberger et al., 
1995); 2) îòíîñèòåëüíîé äëèíå êîíå÷íîñòåé (áåäðà (L./F.) è ãîëåíè (L./T.)); è 3) îòíîñèòåëüíîé 
øèðèíå ãîëîâû (L. c./Lt. c.). 

Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèé àíàëèç îñóùåñòâëÿëñÿ â 7,5%-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå â äâóõ áó-
ôåðíûõ ñèñòåìàõ: íåïðåðûâíîé (Peacock et al., 1965) è ïðåðûâèñòîé (Davis, 1964). Â íåïðåðûâíîé 
áóôåðíîé ñèñòåìå èçó÷åíû ôåðìåíòû ñ ÷åòâåðòè÷íîé ñòðóêòóðîé: àñïàðòàòàìèíîòðàíñôåðàçà (Aat), 
ãëþêîçî-6-ôîñôàòäåãèäðîãåíàçà (Gpd), ãëèöåðîë-3-ôîñôàòäåãèäðîãåíàçà (G3pdh), èçîöèòðàòäåãèäðî-
ãåíàçà (Idh), êðåàòèíêèíàçà (Ck), êñàíòèíäåãèäðîãåíàçà (Xdh), ëàêòàòäåãèäðîãåíàçà (Ldh), ìàëàòäåãèä-
ðîãåíàçà (Mdh), ìàëèê ýíçèì (Me), ïåïòèäàçà (Pep), ñîðáèòîëäåãèäðîãåíàçà (Sdh), ñóïåðîêñèääèñìó-
òàçà (Sod), ôîñôîãëþêîíàòäåãèäðîãåíàçà (Pgdh). Â ïðåðûâèñòîé áóôåðíîé ñèñòåìå èññëåäîâàíû: ýñòå-
ðàçû (Es), ôîñôîãëþêîìóòàçà (Pgm), áåëêè êðîâè (Alb, Tf) è ñòðóêòóðíûå áåëêè ìûøö (Pt). 

Ðåçóëüòàòû 

Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèé àíàëèç âûáîðêè ôåðìåíòîâ è áåëêîâ ïîçâîëèë èäåí-
òèôèöèðîâàòü 27 ëîêóñîâ: Aat-1, Aat-2, Àlb, Ñk-1, Ck-2, Es-1, Es-2, Es-3, Es-4, 
Gpd, G3pd, Hb-1, Hb-2, Idh-1, Idh-2, Ldh-A, Ldh-B, Mdh-1, Me-1, Pep-1, Pep-2, 
Pgdh, Pgm, Pt-1, Pt-2, Pt-3, Pt-4. Ôèêñèðîâàííûå ãåííûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó äâóìÿ 
âèäàìè îòìå÷åíû äëÿ 6 ëîêóñîâ: Ldh-B, Mdh-1, Es-1, -4, Ñk-1, -2. Ïðè ýòîì ïî 
ëîêóñàì Es-1, -4 è Ñk-1, -2 íå âñåãäà óäàåòñÿ îäíîçíà÷íî èäåíòèôèöèðîâàòü 
ãèáðèäíûå ãåòåðîçèãîòû èç-çà òîãî, ÷òî ðàçíûå àëëåëè è ïðîäóêòû ëîêóñîâ ïå-
ðåêðûâàþòñÿ. Ïîýòîìó äëÿ äèàãíîñòèêè ãèáðèäîâ è îïðåäåëåíèÿ ãåíåòè÷åñêîé 
ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèé èç çîíû ïàðàïàòðèè èñïîëüçîâàíû òîëüêî äâà ëîêóñà Ldh-
B è Mdh-1. 

Â òàáëèöå 1 è íà ðèñóíêå 1 ïðåäñòàâëåíî ðàñïðåäåëåíèå ðÿäà ïàðàìåòðîâ â 
âûáîðêàõ èç ãèáðèäíîé çîíû, íà îñíîâàíèè èçìåí÷èâîñòè êîòîðûõ ìîæíî ñóäèòü 
î ñòðóêòóðå òðàíñåêòû è õàðàêòåðå ãèáðèäèçàöèè, ïðîòåêàþùåé â ýòîé çîíå. 

Ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà íàñåëåíèÿ òðàíñåêòû. Àíàëèç âûáîðîê 
ïðîâîäèëñÿ êàê ïî îòäåëüíûì ëîêóñàì, òàê è ïî îáîáùàþùåé õàðàêòåðèñòèêå – 
ãèáðèäíîìó èíäåêñó, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ñòðîãèì ïîêàçàòåëåì ïðåäñòàâëåííîñòè 
ãåíîìà êàæäîãî èç ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ â ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ. Â öåëîì ñî-
ïðÿæåííîñòü èçìåí÷èâîñòè ãåííûõ ìàðêåðîâ è ãèáðèäíîãî èíäåêñà î÷åíü âûñî-
êà (òàáë. 2). Çíà÷åíèå êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè ìåæäó èçìåí÷èâîñòüþ ÷àñòîò 
àëëåëåé ëîêóñîâ Ldh-B è Mdh-1 íà ñðåäíåâûáîðî÷íîì óðîâíå ñîñòàâèëî  
0,72 (ð < 0,001), à ìåæäó îòäåëüíûìè ëîêóñàìè è ãèáðèäíûì èíäåêñîì åùå âû- 
øå (r = 0,92; ð < 0,001). Òàêàÿ ñòåïåíü êîððåëÿöèè ïîçâîëÿåò â äàëüíåéøåì ïðè 
àíàëèçå ãèáðèäíîé çîíû èñïîëüçîâàòü òîëüêî îäèí îáîáùàþùèé ïðèçíàê. 

Îáñóæäåíèå  

Õàðàêòåðèçóÿ çîíó ïàðàïàòðèè äâóõ âèäîâ æåðëÿíîê, ìîæíî ñäåëàòü ñëå-
äóþùèå îáîáùåíèÿ. 

1. Íà ïðîòÿæåíèè òðàíñåêòû ãåíåòè÷åñêè îäíîðîäíûå ïîïóëÿöèè æåðëÿíîê 
îòñóòñòâóþò è âî âñåõ âûáîðêàõ åñòü òà èëè èíàÿ ïðèìåñü ãåíîâ îò àëüòåðíàòèâ-
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íîãî âèäà. Îòñþäà âûâîä: ó æåðëÿíîê èìååò ìåñòî òèïè÷íàÿ èíòðîãðåññèâíàÿ 
ãèáðèäèçàöèÿ, ñîïðîâîæäàþùàÿñÿ âîçíèêíîâåíèåì ãèáðèäîâ âòîðîãî è ïîñëå-
äóþùèõ ïîêîëåíèé, ÷òî ïðèâîäèò ê ãåííûì èíòðîãðåññèÿì ãåíîìîâ ðîäèòåëü-
ñêèõ âèäîâ è «äèôôóçèè» ãåíîâ. 

2. Â áîëåå âîçâûøåííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, ãäå ìåñòà ðàçìíîæåíèÿ æåðëÿíîê 
ïðåäñòàâëåíû â îñíîâíîì íåáîëüøèìè âðåìåííûìè âîäîåìàìè, äîìèíèðóþò 
îñîáè ñ ãåíîìîì æåëòîáðþõîé æåðëÿíêè. Íà ðàâíèííûõ ó÷àñòêàõ, çàíèìàåìûõ 
ïàñòáèùàìè è àãðîöåíîçàìè, ïîïóëÿöèè îáíàðóæèâàþò ëèáî áëèçêîå ê ðàâíîìó 
ñîîòíîøåíèå äèàãíîñòè÷åñêèõ àëëåëåé, ëèáî ïðåîáëàäàþò íîñèòåëè ãåíîâ êðàñ-
íîáðþõîé æåðëÿíêè. 

3. Íàðÿäó ñ îòíîñèòåëüíî øèðîêîé çîíîé ãåííûõ èíòðîãðåññèé, ïðîñòè-
ðàþùåéñÿ íå ìåíåå ÷åì íà 15 êì, èìååòñÿ è óçêàÿ ïåðåõîäíàÿ çîíà ìåæäó 
B. bombina è B. variegata, êîòîðóþ è ñëåäóåò íàçûâàòü ãèáðèäíîé çîíîé. Èìåííî 
çäåñü (âûáîðêè ¹ 6, 7, 14, 15, 20) âñòðå÷àþòñÿ îñîáè, íåñóùèå ïîðîâíó ãåíîìû 
îáîèõ âèäîâ. Øèðèíà ýòîé çîíû íå áîëåå 1 êì. 

Â ïîðÿäêå îáñóæäåíèÿ ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íà ôîíå îáùåé òåíäåíöèè âû-
äåëÿåòñÿ âûáîðêà ¹ 2 èç ðóñëà ð. Ñòðûé, â êîòîðîé ïðåîáëàäàþò îñîáè ñ ãåíà-
ìè îò B. variegata, õîòÿ îíà è ðàñïîëàãàåòñÿ â çîíå B. bombina. Ïðè÷èíîé ýòîãî 

Ðèñ. 1. Ñõåìà ðàçìåùåíèÿ ãåííûõ èíòðîãðåññèé â îáëàñòè ïàðàïàòðèè êðàñíîáðþõîé B. bombina è 
æåëòîáðþõîé B. variegata æåðëÿíîê â Ïðèêàðïàòüå. Ñòåïåíü ãèáðèäíîñòè ïîïóëÿöèè îöåíåíà: à – ïî 
ãèáðèäíîìó èíäåêñó; á – ïî ïÿòíèñòîñòè áðþõà; â – ïî îòíîñèòåëüíîé äëèíå ãîëåíè; ã – ïî îòíîñè-
òåëüíîé äëèíå áåäðà. Áåëûì öâåòîì îáîçíà÷åíà äîëÿ ãåíîìà B. bombina, à ÷åðíûì – B. variegata. 

Fig. 1. The map showing the gene introgressions pattern in the zone of parapatry between fire-bellied B. bom-
bina and the yellow bellied B. variegata toads in Pre-Carpathian. The degree of hybridization was estimated: 
a – by hybrid index; á – by spot score; â – by relative tibula length; ã – by relative fibula length. White col-
ored is the B. bombina share in the genome and black is B. variegata. 
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ìîæåò áûòü ïîñòîÿííàÿ èììèãðàöèÿ æåëòîáðþõèõ æåðëÿíîê âíèç ïî òå÷åíèþ 
ðåêè â çîíó äîìèíèðîâàíèÿ êðàñíîáðþõèõ. 

Òàêèì îáðàçîì, ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà çîíû ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ æåë-
òîáðþõîé è êðàñíîáðþõîé ñîîòâåòñòâóåò îïèñàíèþ îáëàñòåé ãèáðèäèçàöèè ýòèõ 
âèäîâ è îñîáåííî â Ïîëüøå áëèç Êðàêîâà è Ïøåìûñëÿ (Szymura, Barton, 1991) 

Èçìåí÷èâîñòü ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ â çîíå òðàíñåêòû . 
Ïðîâåäåííûé êîððåëÿöèîííûé àíàëèç ìåæäó ãèáðèäíûì èíäåêñîì è ðÿäîì 
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé, äèàãíîñòèðóþùèõ æåðëÿíîê, ïîêàçàë, ÷òî â íàè-
áîëüøåé ñòåïåíè ãåííûå ìàðêåðû ñîïðÿæåíû ñ èçìåí÷èâîñòüþ õàðàêòåðà ïÿò-
íèñòîñòè áðþõà (òàáë. 2). Çíà÷åíèå êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè ìåæäó ïÿòíèñòî-
ñòüþ áðþõà è ãèáðèäíûì èíäåêñîì ñîñòàâèëî 0,86, ÷òî íåíàìíîãî íèæå, ÷åì 
ìåæäó èíäåêñîì è ãåííûìè ìàðêåðàìè íåïîñðåäñòâåííî (òàáë. 2). Ïðîìåðû êî-
íå÷íîñòåé êîððåëèðîâàëè ñ ãåíåòè÷åñêèìè ïîêàçàòåëÿìè çíà÷èòåëüíî ñëàáåå 
(r = 0,56; p < 0,05), à èíäåêñ îòðàæàþùèé îòíîñèòåëüíóþ øèðèíó ãîëîâû âî-

Òàáëèöà  1. Èçìåí÷èâîñòü ðÿäà ïàðàìåòðîâ â ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ æåðëÿíîê Ïðèêàðïàòüÿ 

Tab l e  1. The variability of several traits within the fire-bellied toads hybrid zone in Pre-Carpathian 

Qvar 
¹ n 

Âûñîòà,  
ì QLdh-B QMdh-1 

HInd Sp L./T. L./F. L. c./Lt. c. 

1 16 360 0,06 0,09 0,87 0,89 2,90 2,66 0,90 
2  7 250 0,71 0,64 0,68 0,41 2,78 2,56 0,85 
3 13 395 0,85 1,00 0,92 0,72 2,78 2,46 0,91 
4 12 320 0,08 0,08 0,08 0,12 3,15 2,73 0,91 
5 10 320   0 0,14 0,07 0,12 3,18 2,82 0,98 
6 15 340 0,30 0,53 0,42 0,48 3,09 2,89 0,95 
7  6 300 0,92 0,58 0,75 0,63 2,85 2,55 0,91 
8 13 320 0,12    0 0,06 0,09 2,98 2,61 1,01 
9 12 315 0,04 0,21 0,13 0,11 2,98 2,68 0,96 

10 12 330 0,29 0,21 0,25 0,44 3,01 2,75 0,95 
11 12 300 0,21 0,17 0,19 0,08 2,86 2,67 0,93 
12 10 355 0,85 0,90 0,88 0,79 2,85 2,74 0,93 
13 14 330 0,88 0,77 0,84 0,47 2,70 2,70 0,90 
14 13 340 0,54 0,62 0,58 0,60 2,61 2,55 0,91 
15  7 320 0,79 0,70 0,75 0,71 2,68 2,50 0,98 
16 10 330 0,65 0,85 0,72 0,66 2,78 2,54 0,95 
17 * 10 210   0    0       0 0,06 3,14 2,86 0,98 
18 11 330 0,09 0,23 0,16 0,15 2,86 2,72 0,97 
19 12 330 0,92 1,00 0,95 0,71 2,67 2,46 0,93 
20  5 310 0,50 0,60 0,55 0,43 3,03 2,78 0,92 

* Êîíòðîëüíàÿ âûáîðêà. Óñëîâíûå  îáîçíà÷åíèÿ : Qvar – ÷àñòîòà ãåíîâ æåëòîáðþõîé æåðÿëíêè; 
ÍInd – ãèáðèäíûé èíäåêñ; Sp – ïÿòíèñòîñòü áðþõà; L./T. – îòíîñèòåëüíàÿ äëèíà ãîëåíè; L./F. – 
îòíîñèòåëüíàÿ äëèíà áåäðà; L. c./Lt. c. – îòíîñèòåëüíàÿ øèðèíà ãîëîâû. 

Òàáëèöà  2. Ìàòðèöà êîððåëÿöèé ìåæäó ïàðàìåòðàìè ïîïóëÿöèé, óêàçûâàþùèìè íà ãèáðèäèçàöèþ æåð-
ëÿíîê: íà óðîâíå îòäåëüíûõ îñîáåé (âûøå äèàãîíàëè) è íà óðîâíå îòäåëüíûõ âûáîðîê (íèæå äèàãîíàëè) 

Tab l e  2. The correlation matrix between the population parameters, that indicates the toads’ hybridization: 
across the individuals (above the diagonal) and across the samples (below the diagonal) 

Ïîêàçàòåëü L./T. L./F. L. c./Lt. c. Sp QLDH QMDH HInd 

L./T.   0,67 0,11 0,42 0,32 0,40 0,36 
L./F.  0,80  0,21 0,33 0,26 0,34 0,30 
L. c./Lt. c. 0,36 0,28  0,28 0,36 0,35 0,36 
Sp 0,61 0,52 0,42  0,71 0,75 0,72 
QLdh 0,75 0,64 0,54 0,88  0,72 0,84 
QMdh 0,70 0,57 0,50 0,90 0,92  0,88 
HInd 0,72 0,60 0,52 0,89 0,96 0,96  

Óñëîâíûå  îáîçíà÷åíèÿ  òå æå, ÷òî è äëÿ òàáëèöû 1. 
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îáùå íå êîððåëèðîâàë (r = 0,5; p > 0,05). Íåñëó÷àéíî êàðòèíà ãèáðèäíîé çîíû, 
ïîñòðîåííàÿ ïî õàðàêòåðó ïÿòíèñòîñòè, âûãëÿäèò òàê æå êàê è ïî ãåííûì ìàð-
êåðàì (ðèñ. 1, a, á), òîãäà êàê ïîñòðîåííàÿ ïî äëèíå êîíå÷íîñòåé, êàæåòñÿ ìå-
íåå ÷åòêîé (ðèñ. 1, â, ã) 

Ðàçíàÿ ñòåïåíü ñîïðÿæåííîñòè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ñ ãåíîòèïè÷å-
ñêîé ñòðóêòóðîé îñîáåé îòîáðàæåíà ãðàôè÷åñêè â âèäå òðåíäà èçìåí÷èâîñòè 
ïîêàçàòåëåé âäîëü òðàíñåêòû (ðèñ. 2). Ñàìûå ðåçêèå èçìåíåíèÿ çíà÷åíèé âäîëü 
òðàíñåêòû, êàê è ñëåäîâàëî îæèäàòü, äàþò 2 ïîêàçàòåëÿ: ãèáðèäíûé èíäåêñ è 
èíäåêñ ïÿòíèñòîñòè áðþõà. Òàêèì îáðàçîì, àíàëèç ñòðóêòóðû çîíû ïàðàïàòðèè 
B. variegata è B. bombina â Ïðèêàðïàòüå ïîêàçàë ñîîòâåòñòâèå äàííîé çîíû ìîäå-
ëè èíòðîãðåññèâíîé ãèáðèäèçàöèè ïàðàïàòðè÷åñêèõ òàêñîíîâ, à òàêæå çîíàì 
ãèáðèäèçàöèè ýòèõ âèäîâ, îïèñàííûõ ðàíåå èç Àâñòðèè (Gollmann, 1988), Ïîëü-
øè (Szymura, Barton, 1991) è Õîðâàòèè (MacCallum et al., 1998). Òåì íå ìåíåå, 
èìååòñÿ ðÿä îñîáåííîñòåé, îòëè÷àþùèõ ýòó çîíó îò óæå îïèñàííûõ è äåëàþùèõ 
åå ïåðñïåêòèâíîé ìîäåëüþ äëÿ äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèé. 

Âî-ïåðâûõ, â Ïðèêàðïàòüå åñòü ðåçêîå ðàçãðàíè÷åíèå äâóõ ãèáðèäèçèðóþ-
ùèõ âèäîâ, ÷òî îáóñëîâëåíî äîñòàòî÷íî êîíòðàñòíûì ïåðåõîäîì îò ãîðíîé ëå-
ñèñòîé ìåñòíîñòè ê îòêðûòîé ðàâíèíå. Òàêàÿ êàðòèíà íå ìîæåò áûòü ïîëó÷åíà â 
õîëìèñòûõ ëàíäøàôòàõ ñ ìîçàè÷íîé ñòðóêòóðîé ïîñåëåíèé æåðëÿíîê, êîãäà ïî-
ïóëÿöèè B. variegata ÷åðåäóþòñÿ ñ B. bombina (MacCallum et al., 1998). 

Âî-âòîðûõ, íà ðàâíèíå Ïðèêàðïàòüÿ âñå åùå äîñòàòî÷íî ìíîãî÷èñëåííà 
êðàñíîáðþõàÿ æåðëÿíêà, ïëîòíîñòü ïîñåëåíèé êîòîðîé âî ìíîãèõ ìåñòàõ Öåí-
òðàëüíîé Åâðîïû çíà÷èòåëüíî óìåíüøèëàñü. 

Â-òðåòüèõ, â Ïðèêàðïàòüå, ÿâëÿþùèìñÿ ñàìûì âîñòî÷íûì ïðåäåëîì ãèáðè-
äèçàöèè æåðëÿíîê, âñòðå÷àþòñÿ íàèáîëåå êîíòðàñòíûå â ãåíåòè÷åñêîì îòíîøå-
íèè ôîðìû B. variegata è B. bombina – âåäü âñëåäñòâèå èçîëèðîâàííîñòè êðàñ-
íîáðþõîé æåðëÿíêè â Ïðèäóíàéñêîé íèçìåííîñòè ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî îíà çäåñü ìî-
æåò ÷àñòè÷íî ñîäåðæàòü ïðèìåñè ãåíîâ è îò B. variegata. 

0

0,5

1

1,5

2

2,5

3

3,5

17 8 5 4 9 18 11 10 6 20 14 2 16 15 7 13 1 12 3 19

Номера выборок

L./T. L./F. L.c./Lt.c. гибр.инд. инд.пят н.

 

Ðèñ. 2. Òðåíäû ïîêàçàòåëåé ãèáðèäèçàöèè â âûáîðêàõ èç çîíû ïàðàïàòðèè æåðëÿíîê, ðàíæèðîâàííûõ 
ïî ãèáðèäíîìó èíäåêñó. 

Fig. 2. The trends of the hybridization indexes across samples in the zone of the toads parapatry, placed as the 
hybrid index increases. 
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Âàæíûì ïåðñïåêòèâíûì íàïðàâëåíèåì èññëåäîâàíèé ãèáðèäèçàöèè æåðëÿ-
íîê ñëåäóåò ñ÷èòàòü àíàëèç ïðè÷èí è ôàêòîðîâ, îãðàíè÷èâàþùèõ ïðîíèêíîâå-
íèå (äèôôóçèþ) îòäåëüíûõ ãåíîâ îäíîãî âèäà â ãåíîì äðóãîãî, íî óæå âíå óç-
êîé çîíû ãèáðèäèçàöèè. ßñíî, ÷òî åñëè ãèáðèäèçàöèÿ ïðîèñõîäèò íà ïðîòÿæå-
íèè òûñÿ÷åëåòèé, òî èíòðîãðåññèðîâàâøèå ãåíû çà ñòîëü ïðîäîëæèòåëüíûé ïå-
ðèîä äîëæíû ðàñïðîñòðàíèòüñÿ ïî àðåàëó äðóãîãî ðîäèòåëüñêîãî âèäà äàëåêî îò 
çîíû ïàðàïàòðèè. Íàïðèìåð, ïðè èíòåíñèâíîé ìèãðàöèè æåëòîáðþõîé æåðëÿí-
êè ïî òå÷åíèþ ãîðíûõ ðåê íà ðàâíèíó Ïðèêàðïàòüÿ ãåíû B. variegata äîëæíû 
áûëè äàâíî óæå ïðîíèêíóòü â ïîïóëÿöèè êðàñíîáðþõîé æåðëÿíêè íà ìíîãèå 
ñîòíè êèëîìåòðîâ îò ìåñòà ãèáðèäèçàöèè. Îäíàêî ýòîãî íå ïðîèñõîäèò. Êàê ïî-
êàçàë ïðåäâàðèòåëüíûé àíàëèç (òàáë. 1), óæå â 30 êì îò çîíû âñòðå÷àþòñÿ òîëü-
êî ãåíåòè÷åñêèå ÷èñòûå B. bombina áåç âñÿêîé ïðèìåñè ãåíîâ îò B. variegata. 
Ñëåäîâàòåëüíî, ñóùåñòâóþò áàðüåðû, îãðàíè÷èâàþùèå ãåííûå ïîòîêè. Õîòÿ è 
íå èñêëþ÷åíî, ÷òî îãðàíè÷åíèÿ êàñàþòñÿ òîëüêî ïîòîêà ÿäåðíûõ ãåíîâ, êîäè-
ðóþùèõ ôåðìåíòû, à àêòèâíîå äâèæåíèå ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ íè÷åì íå îã-
ðàíè÷åíî. Âåäü, íàïðèìåð, â êîìïëåêñå çåëåíûõ ëÿãóøåê R. esculenta ïðîöåññ 
ãåííîé äèôôóçèè ÿäåðíûõ ãåíîâ îãðàíè÷åí òîëüêî Ïðèäíåïðîâüåì (Ìåææåðèí, 
Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ, 1997), à â äðóãèõ ìåñòàõ ïðîèñõîäèò òîëüêî ñâîáîäíûé ïåðå-
õîä ýëåìåíòîâ ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ (Spolsky, Uzzell, 1984; 1986), êîòîðûå 
âûïîëíÿþò â ãåíîìå ðåãóëÿòîðíóþ ôóíêöèþ. 

Ìîæíî îæèäàòü, ÷òî íà âîïðîñ îá èíòðîãðåññèÿõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ 
ïîçâîëèò îòâåòèòü àíàëèç èçìåí÷èâîñòè ïîëèãåííûõ ìîðîôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíà-
êîâ. Êîíêðåòíî ýòî ìîæåò áûòü ïÿòíèñòîñòü áðþõà – ïðèçíàê, êàê âûÿñíèëîñü, 
âåñüìà òåñíî ñîïðÿæåííûé ñ èçìåí÷èâîñòüþ ãåííûõ ìàðêåðîâ, â ôîðìèðîâàíèè 
êîòîðîãî âàæíóþ ðîëü èãðàþò ãåííûå ðåãóëÿöèè. 

Ìàòåðèàëû äàííîé ñòàòüè äîëîæåíû íà êîíôåðåíöèè ìîëîäûõ èññëåäîâàòåëåé (Êèåâ : Èí-ò 
çîîëîãèè ÍÀÍ Óêðàèíû, àïðåëü, 2002). 
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