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Âïåðâûå èçó÷åíà èçìåí÷èâîñòü ìèêðîñàòåëëèòîâ BM224 è Bcal7 ó òðåõ âèäîâ äèïëîèäíî-ïîëèïëî-
èäíîãî êîìïëåêñà Bufo viridis — B. viridis, B. oblongus è B. pewzowi. Îáíàðóæåíî, ÷òî ëîêóñ Bcal7 âî âñåõ
èçó÷åííûõ íàìè âûáîðêàõ ìîíîìîðôåí. Ó ìèêðîñàòåëëèòà BM224 íàéäåíû òðè àëëåëüíûõ âàðèàíòà.
Ñðåäè òåòðàïëîèäíûõ æàá çàïàäíûé âèä B. oblongus õàðàêòåðèçîâàëñÿ òîëüêî îäíèì àëëåëåì, âîñòî÷-
íûé — B. pewzowi — äâóìÿ äðóãèìè. Ñõîäíîå ðàñïðåäåëåíèå áûëî îòìå÷åíî è ó òðèïëîèäíûõ îñîáåé,
íàéäåííûõ íà ãðàíèöàõ îáèòàíèÿ òåòðàïëîèäíûõ è äèïëîèäíûõ âèäîâ. Ñðåäè âûáîðîê äèïëîèäíîãî âè-
äà B. viridis áûëè îòìå÷åíû âñå òðè àëëåëüíûõ âàðèàíòà ìèêðîñàòåëëèòà BM224. Èõ ðàñïðåäåëåíèå íà
àðåàëå îêàçàëîñü ãåîãðàôè÷åñêè äåòåðìèíèðîâàííûì. Ñðåäè äèïëîèäíûõ æàá îáíàðóæåíî ñõîäñòâî ìåæ-
äó ðàñïðåäåëåíèåì àëëåëåé ìèêðîñàòåëëèòà BM224 è èçìåí÷èâîñòüþ ïî êîëè÷åñòâó ÿäåðíîé ÄÍÊ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìèêðîñàòåëëèòû, ðàçìåð ãåíîìà, êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ, ïîëèïëîèäèÿ, Bufo
viridis, Bufo oblongus, Bufo pewzowi.

Äîëãîå âðåìÿ ñ÷èòàëè, ÷òî êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ
â êëåòêàõ (ðàçìåð ãåíîìà) ó ïðåäñòàâèòåëåé îäíîãî è
òîãî æå âèäà îäèíàêîâî è âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè
ïðàêòè÷åñêè íå ñóùåñòâóåò (Bennet, Smith, 1976). Ïîëà-
ãàëè, ÷òî íàëè÷èå íåêîòîðîé âàðèàáåëüíîñòè îáúÿñíÿåò-
ñÿ îøèáêîé èçìåðåíèé èëè ðàçíîãî ðîäà ìåòîäè÷åñêèìè
ïðîáëåìàìè. Ïðèíÿòèå ýòîé äîãìû ïðèâåëî ê òîìó, ÷òî
ïðè ñðàâíèòåëüíîé îöåíêå ðàçìåðà ãåíîìà ó ðàçíûõ âè-
äîâ èñïîëüçîâàëèñü ëèøü åäèíè÷íûå ýêçåìïëÿðû, ìåñòî
ñáîðà êîòîðûõ äàæå íå óêàçûâàëîñü. Îäíàêî â õîäå èçó-
÷åíèÿ áîëüøèõ âûáîðîê ðÿäîì àâòîðîâ íåçàâèñèìî äðóã
îò äðóãà â ðàçíûõ ãðóïïàõ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ áûëà
çàðåãèñòðèðîâàíà çíà÷èòåëüíàÿ âíóòðèâèäîâàÿ èçìåí÷è-
âîñòü (Sherwood, Patton, 1982; Borkin et al., 1986; Johnson
et al., 1987; Burton et al., 1989; Lockwood et al., 1991a,
1991b; Lockwood, Derr, 1992).

Ó àìôèáèé âíóòðèâèäîâàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî êîëè-
÷åñòâó ÿäåðíîé ÄÍÊ îáû÷íî íåâûñîêà è ñîñòàâëÿåò
2—3 %, íî èíîãäà îíà äîñòèãàåò 5—17 % (Licht, Low-
cock, 1991; Mac Culloch et al., 1996; Murphy et al., 1997;
Litvinchuk et al., 1999, 2001, 2004, 2005a, 2005b; Lizana et
al., 2000; Ëèòâèí÷óê è äð., 2001; Borkin et al., 2001b,
2003, 2004). Àíàëèç ãåîãðàôè÷åñêèõ ðàçëè÷èé â ðàçìåðå
ãåíîìà ïîêàçàë, ÷òî îíè, êàê ïðàâèëî, ñâÿçàíû ñ ãåíåòè-
÷åñêîé íåîäíîðîäíîñòüþ âèäîâ (Litvinchuk et al., 1999,
2004, 2005a, 2005b; Ëèòâèí÷óê è äð., 2001; Borkin et al.,
2003; Áîðêèí è äð., 2004).

Ñòåïåíü ãåíåòè÷åñêèõ ðàçëè÷èé îáû÷íî îöåíèâàþò ñ
ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ êàðèîëîãè÷åñêèõ èëè àëëîçèìíûõ
ìåòîäîâ, à â ïîñëåäíåå âðåìÿ è ñ ïîìîùüþ ìåòîäîâ, àíà-

ëèçèðóþùèõ íåïîñðåäñòâåííî ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ.
Äâà ïåðâûõ ïîäõîäà èìåþò ñåðüåçíûå îãðàíè÷åíèÿ, ñâÿ-
çàííûå ñ íåîáõîäèìîñòüþ ðàáîòû ñ æèâûìè îðãàíèçìà-
ìè èëè ñâåæèìè òêàíÿìè. Ïðè èçó÷åíèè æå ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé ÄÍÊ ìîæíî èñïîëüçîâàòü äàæå ñóáôîññèëü-
íûå è ìóçåéíûå îáðàçöû (Ëèòâèí÷óê è äð., 2002). Êàê
ïðàâèëî, ÄÍÊ æèâîòíûõ àíàëèçèðóåòñÿ ïî ñåêâåíèðî-
âàííûì ó÷àñòêàì ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà èëè ïî
÷èñëó ñàòåëëèòíûõ ïîâòîðîâ, ëîêàëèçîâàííûõ â ÿäåðíîì
ãåíîìå. Îäíàêî âûÿñíåíèå ýâîëþöèîííî-ãåíåòè÷åñêèõ
âçàèìîñâÿçåé ìåæäó ðàçíûìè ïîïóëÿöèÿìè è âèäàìè ïî
ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ èìååò ðÿä íåäîñòàòêîâ, ñâÿçàí-
íûõ ñî ñëîæíîñòÿìè â ïðèìåíåíèè ýòîãî ìåòîäà ïðè íà-
ëè÷èè ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè (Litvinchuk et al., 1999;
Alves et al., 2001; Evans et al., 2004). Àíàëèç ïîâòîðîâ ÄÍÊ,
êàê ïðàâèëî, ëèøåí ýòîãî íåäîñòàòêà.

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëó-
÷èëè ìåòîäû àíàëèçà ìèêðîñàòåëëèòíûõ ïîâòîðîâ ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì íåñëó÷àéíûõ ïðàéìåðîâ. Ìèêðîñàòåëëèò-
íûå ëîêóñû õàðàêòåðèçóþòñÿ ýêñòðåìàëüíî âûñîêîé ñêî-
ðîñòüþ ìóòàöèé. Ïîýòîìó ìåòîäû, ñ ïîìîùüþ êîòîðûõ
èõ èçó÷àþò, ïðèìåíÿþòñÿ â îñíîâíîì äëÿ àíàëèçà âíóò-
ðèïîïóëÿöèîííîé èçìåí÷èâîñòè è ìåæïîïóëÿöèîííûõ
âçàèìîîòíîøåíèé (Scribner, Pearce, 2000; Neff, Gross,
2001; Scribner et al., 2001; Jehle, Arntzen, 2002). Ó àìôè-
áèé ñåé÷àñ íàéäåíî äîñòàòî÷íî áîëüøîå êîëè÷åñòâî
ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ (Scribner et al., 1994; Arens et
al., 2000; Berlin et al., 2000; Garner et al., 2000; Newman,
Squire, 2001; Krupa et al., 2002). Îäíàêî çåëåíûå æàáû
êîìïëåêñà Bufo viridis ïîêà îñòàþòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåè-
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çó÷åííûìè. Áëèæàéøèé ðîäñòâåííûé âèä, äëÿ êîòîðîãî
áûëè íàéäåíû ìèêðîñàòåëëèòíûå ëîêóñû, — ýòî åâðî-
ïåéñêàÿ êàìûøîâàÿ æàáà B. calamita (Rowe et al., 1997,
2000). Êðîìå òîãî, ïîäîáíûå ëîêóñû áûëè âûÿâëåíû ó
ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ ýâîëþöèîííûõ ãðóïï øèðîêî-
ðàñïðîñòðàíåííîãî ðîäà Bufo: ó åâðîïåéñêîé ñåðîé æàáû
B. bufo, à òàêæå ñåâåðîàìåðèêàíñêîé æàáû-àãè B. mari-
nus (Scribner et al., 1994, 1997; Tile et al., 2000). Íàéäåí-
íûå ëîêóñû â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îêàçàëèñü óçêî ñïå-
öèôè÷íûìè, ò. å. ëèáî áûëè ìîíîìîðôíûìè, ëèáî íå àì-
ïëèôèöèðîâàëèñü ïðè àíàëèçå äðóãèõ âèäîâ. Îäíàêî äâà
èç íèõ (BM224 è Bcal7) îêàçàëèñü èçìåí÷èâûìè ó ðÿäà
âèäîâ, âêëþ÷àÿ òðè âèäà èç êîìïëåêñà B. viridis (Stöck et
al., 2002).

Â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ àçèàòñêèå çåëåíûå æàáû
ñòàëè îáúåêòîì ïðèñòàëüíîãî âíèìàíèÿ. Ýòî ñâÿçàíî ñ
îáíàðóæåíèåì ó íèõ íåîáû÷íîãî äëÿ æèâîòíûõ òèïà âè-
äîîáðàçîâàíèÿ, ñâÿçàííîãî ñ ïîëèïëîèäèåé (Ìàçèê è äð.,
1976; Ïèñàíåö, 1978; Bachmann et al., 1978; Ïèñàíåö,
Ùåðáàê, 1979; Êðþêîâ è äð., 1985; Áîðêèí è äð., 1986à,
1986á, Îðëîâà, Óòåøåâ, 1986; Borkin et al., 1986, 1995,
2001a; Roth, 1986; Roth, R �ab, 1986; Êóäðÿâöåâ è äð.,
1988; Áîðêèí, Ñîêîëîâà, 1989; Ìåææåðèí, Ïèñàíåö,
1990, 1991, 1995à, 1995á; Ïèñàíåö, Ìåææåðèí, 1996;
Dujsebayeva et al., 1997, 2004; Stöck, 1997, 1998a, 1998b;
Stöck, Grosse, 1997; Castellano et al., 1998, 2000, 2003;
Balletto et al., 1999; Stöck et al., 1999, 2001a, 2001b, 2002,
2005; Delpero et al., 2000). Ñîãëàñíî ïîñëåäíèì ïðåäñòàâ-
ëåíèÿì (Stöck et al., 2001b), íàäâèäîâîé êîìïëåêñ B. viri-
dis ñîñòîèò èç ÷åòûðåõ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ, ðàñ-
ïðîñòðàíåííûõ îò Ñåâåðî-Çàïàäíîé Àôðèêè äî Çàïàäíî-
ãî Êèòàÿ. Á �îëüøóþ ÷àñòü àðåàëà êîìïëåêñà íàñåëÿþò
äèïëîèäíûå çåëåíûå æàáû, ïðåäñòàâëåííûå îäíèì âè-
äîì B. viridis ñ íåñêîëüêèìè ïîäâèäàìè. Íà Âîñòîêå
(Èðàí, Ïàêèñòàí, Ñðåäíÿÿ Àçèÿ, Êàçàõñòàí è Êèòàé)
âñòðå÷àþòñÿ òðè ïîëèïëîèäíûõ âèäà: æàáà Íèêîëüñêîãî
(B. oblongus), æàáà Ïåâöîâà (B. pewzowi) è ïóøòóíñêàÿ
æàáà (B. pseudoraddei). Ïåðâûå äâà âèäà — òåòðàïëîèäû
(ðàíåå îáúåäèíÿëèñü â îäèí âèä B. danatensis), à òðå-
òèé — åäèíñòâåííûé ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ ïîëíîñòüþ
òðèïëîèäíûé îáîåïîëûé âèä (Ïèñàíåö, 1978, 1991; Ïè-
ñàíåö, Ùåðáàê, 1979; Stöck et al., 1999, 2001a, 2001b,
2002, 2005). Â çîíàõ êîíòàêòà äèïëîèäíûõ è òåòðàïëîèä-
íûõ âèäîâ íåðåäêî íàáëþäàþòñÿ òðèïëîèäíûå îñîáè
(Ïèñàíåö, 1978; Borkin et al., 2001a).

Öåëüþ íàøåãî èññëåäîâàíèÿ áûëî èçó÷åíèå èçìåí-
÷èâîñòè ìèêðîñàòåëëèòîâ BM224 è Bcal7 â äèïëîèä-
íî-ïîëèïëîèäíîì êîìïëåêñå B. viridis, à òàêæå ñîïîñòàâ-
ëåíèå ðàñïðåäåëåíèÿ ãåíîìíûõ ôîðì è ìèêðîñàòåëëèòîâ
ó ïîëèìîðôíîãî äèïëîèäíîãî âèäà B. viridis.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ èññëåäîâàíèÿ èçìåí÷èâîñòè ìèêðîñàòåëëèòíûõ
ëîêóñîâ BM224 è Bcal7 íàìè áûëî îáðàáîòàíî 125 îáðàç-
öîâ (òàáë. 1; ðèñ. 1). Ñðåäè íèõ 25 îáðàçöîâ áûëè çàñïèð-
òîâàííûìè ìóçåéíûìè ýêçåìïëÿðàìè (Çîîëîãè÷åñêèé
èíñòèòóò ÐÀÍ, Ñàíêò-Ïåòåðáóðã) âîçðàñòîì äî 29 ëåò.
Îñòàëüíûå 100 îáðàçöîâ áûëè ïðåäñòàâëåíû ñâåæèìè
ïðîáàìè ìûøö è êðîâè, êîòîðûå äî ïðîâåäåíèÿ èññëåäî-
âàíèé õðàíèëèñü çàìîðîæåííûìè (–20 °C). Ïåðåä ïðîöå-
äóðîé âûäåëåíèÿ ÄÍÊ òêàíè, õðàíèâøèåñÿ â ñïèðòå, ëè-
îôèëèçèðîâàëè â öåíòðèôóæíî-âàêóóìíîì èñïàðèòåëå.
Íàâåñêè òêàíåé (0.1—5.0 ã) ïîìåùàëè â ôàðôîðîâóþ

ñòóïêó è çàëèâàëè æèäêèì àçîòîì. Ìàòåðèàë èñòèðàëè
äî ïîðîøêîîáðàçíîãî ñîñòîÿíèÿ, çàòåì ïåðåíîñèëè â
ïðîáèðêó Ýïïåíäîðôà. Ê ïðîáå äîáàâëÿëè 1 ìë ëèçèðó-
þùåãî áóôåðà, ñîäåðæàùåãî 0.15 ìã/ìë ïðîòåèíàçû K,
0.1 M NaCl, 20 ìÌ ÝÄÒÀ, 1 % äîäåöèëñóëüôàòà íàòðèÿ
è 50 ìÌ Òðèñ-HCl. Ïîëó÷åííóþ ñìåñü èíêóáèðîâàëè
24 ÷ ïðè 37 °C. Ïîñëå èíêóáàöèè èç ëèçàòà âûäåëÿëè
ÄÍÊ ñòàíäàðòíûì ôåíîë-õëîðîôîðìíûì ìåòîäîì ñ ïî-
ñëåäóþùèì îñàæäåíèåì ýòèëîâûì ñïèðòîì. Îñàäîê
ÄÍÊ ïðîìûâàëè 70%-íûì ýòàíîëîì, âûñóøèâàëè è ðàñ-
òâîðÿëè â áóôåðå ÒÅ (10 ìÌ Òðèñ-HCl, pH 7.4, 1 ìÌ
ÝÄÒÀ, pH 8).

Ìèêðîñàòåëëèòíûå ëîêóñû BM224 è Bcal7 áûëè àìï-
ëèôèöèðîâàíû ìåòîäîì ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè
(ÏÖÐ). Ìèêðîñàòåëëèòíûé ëîêóñ BM224 ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòü (TG)5TA(TG)5TA(TG)2...
(AG)15. Â êà÷åñòâå ïðàéìåðîâ èñïîëüçîâàëè ñëåäóþùèå
îëèãîíóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè: ïðÿìîé ïðàé-
ìåð 5�-GGGATCTGTGCAGATGGG-3� è îáðàòíûé 5�-
GCTGATCTTGCACAATCTTTG-3� (Tikel et al., 2000). Ìèê-
ðîñàòåëëèòíûé ëîêóñ Bcal7 ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòü (GA)n äëèíîé îêîëî 140 ïàð íóêëåîòèäîâ
(ï. í.). Èñïîëüçîâàëè ïðÿìîé ïðàéìåð 5�-GCCCATACT-
GCCCAAATCTCC-3� è îáðàòíûé 5�-GCAGGCTGC-
CATTTTTTTCG-3� (Rowe et al., 1997).

Ðåàêöèîííàÿ ñìåñü ñîäåðæàëà 0.2 ìÌ êàæäîãî dNTP,
áóôåð äëÿ Taq-ïîëèìåðàçû (67 ìÌ òðèñ-HCl, pH 8.3,
17 ìÌ (NH4)2SO4, 0.1 % Tween 20, 0.12 ìã/ìë ÁÑÀ è 8 %
ãëèöåðèíà), ïî 0.25 ìÌ ïðÿìîãî è îáðàòíîãî ïðàéìåðîâ,
1 åä. Taq-ïîëèìåðàçû è 1.5 ìêã ÄÍÊ. Ðåàêöèþ ïðîâîäè-
ëè â òîíêîñòåííûõ ìèêðîïðîáèðêàõ îáúåìîì 0.2 ìë ïîä
ñëîåì âàçåëèíîâîãî ìàñëà.

Àìïëèôèêàöèþ ëîêóñà BM224 ïðîâîäèëè â ñëåäóþ-
ùåì ðåæèìå: (94 °C — 105 ñ) + (94 °C — 15 ñ, 57 °C —
20 ñ, 72 °C — 10 ñ) + (94 °C — 15 ñ, 56 °C — 20 ñ, 72 °C —
10 ñ) + (94 °C — 15 ñ, 55 °C — 20 ñ, 72 °C — 10 ñ) +
+ (94 °C — 15 ñ, 54 °C — 20 ñ, 72 °C — 10 ñ) + (94 °C —
15 ñ, 53 °C — 20 ñ, 72 °C — 10 ñ) + (94 °C — 15 ñ, 52 °C —
20 ñ, 72 °C — 10 ñ) + (94 °C — 15 ñ, 57 °C — 20 ñ, 72 °C —
10 ñ) � 27 + (72 °C — 120 ñ).

Ëîêóñ Bcal7 àìïëèôèöèðîâàëè ïðè ñëåäóþùåì ðå-
æèìå: (94 °C — 60 ñ) + (94 °C — 60 ñ, 66 °C — 60 ñ,
72 °C — 60 ñ) � 2 + (94 °C — 60 ñ, 60 °C — 60 ñ, 72° C —
60 ñ) � 2 + (94 °C — 60 ñ, 62 °Ñ — 60 ñ, 72 °Ñ — 60 ñ)� 2 +
+ (94 °C — 60 c, 60 °C — 60 c, 72 °Ñ — 60 ñ) � 2 + (94 °Ñ —
60 ñ, 58 °C — 60 ñ, 72 °C — 60 ñ) � 21.

Ïðîäóêòû ðåàêöèé ðàçäåëÿëè ìåòîäîì ãåëü-ýëåêòðî-
ôîðåçà â 12%-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå. Ïî îêîí÷à-
íèè ýëåêòðîôîðåçà ôðàãìåíòû ÄÍÊ âèçóàëèçèðîâàëè â
óëüòðàôèîëåòîâîì èçëó÷åíèè òðàíñèëëþìèíàòîðà ïîñëå
îêðàñêè ãåëÿ áðîìèñòûì ýòèäèåì.

Äëÿ îöåíêè óðîâíÿ ïëîèäíîñòè â ïîïóëÿöèÿõ âèäîâ
êîìïëåêñà B. viridis â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñëó÷à-
åâ èñïîëüçîâàëè ïðîòî÷íóþ ÄÍÊ-öèòîìåòðèþ. Ëèøü
ïëîèäíîñòü îäíîé òðèïëîèäíîé îñîáè B. oblongus èç
Òóðêìåíèñòàíà îöåíèâàëè ïîäñ÷åòîì êîëè÷åñòâà õðîìî-
ñîì íà ìåòàôàçíûõ ïëàñòèíêàõ (Borkin et al., 1986). Èç-
ìåí÷èâîñòü ðàçìåðà ãåíîìà áûëà èçó÷åíà ó 1057 ïîñòìå-
òàìîðôîçíûõ îñîáåé èç 220 âûáîðîê. Ïîñëå àíåñòåçèè
êðîâü çàáèðàëè íåïîñðåäñòâåííî èç ñåðäöà. Òåñòèðóåìûå
êëåòêè ñìåøèâàëè ñ êëåòêàìè ðåïåðà (ýðèòðîöèòû òðàâÿ-
íûõ ëÿãóøåê Rana temporaria, ñîáðàííûõ â Ëåíèíãðàä-
ñêîé è Ïñêîâñêîé îáëàñòÿõ) è àíàëèçèðîâàëè ñîâìåñòíî.
Â òàêîé ñìåñè è èçó÷àåìûå êëåòêè, è êëåòêè ðåïåðà êðà-
ñèëè è èçìåðÿëè â îäíèõ è òåõ æå óñëîâèÿõ.
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334 Ñ. Í. Ëèòâèí÷óê, Þ. Ì. Ðîçàíîâ è äð.

Ò à á ë è ö à 1

Ðàñïðåäåëåíèå àëëåëåé ìèêðîñàòåëëèòíîãî ëîêóñà BM224 â 53 âûáîðêàõ òðåõ âèäîâ çåëåíûõ æàá
êîìïëåêñà Bufo viridis

Íîìåð
âûáîð-

êè
Ìåñòî ñáîðà

Êîîðäèíàòû Êîëè-
÷åñòâî
îñîáåé

Âñòðå÷àåìîñòü àëëåëåé BM224, %

äîëãîòà øèðîòà a b c

Ä è ï ë î è ä í û å ï î ï ó ë ÿ ö è è (B. v i r i d i s)

Cåâåðíàÿ Àôðèêà

1 Àéí-Äðàõàì (Òóíèñ) 36°46R 8°41R 1 100

2 Ñóñ (Òóíèñ) 35°52R 10°36R 13 12 62 27

3 Îàçèñ Äóç (Òóíèñ) 33°27R 9°01R 3 33 67

Â î ñ ò î ÷ í à ÿ Å â ð î ï à (B. v i r i d i s v i r i d i s)

4 Áàíàòñêà Ïàëàíêà (Ñåðáèÿ è ×åðíîãîðèÿ) 44°51R 21°20R 1 100

5 Ñèíàÿ (Ðóìûíèÿ) 45°21R 25°33R 1 100

6 Âèòåáñê (Áåëîðóññèÿ) 55°13R 30°16R 1 100

7 Áàëàêëàâà (Êðûì, Óêðàèíà) 44°30R 33°37R 1 100

8 Ìîðñêîå (Êðûì, Óêðàèíà) 44°50R 34°48R 1 100

9 Âåñåëîå (Õàðüêîâñêàÿ îáë., Óêðàèíà) 49°24R 37°11R 1 100

10 Ìàìåëàåâî (Ìîðäîâèÿ, Ðîññèÿ) 54°17R 44°03R 1 100

11 Ãîðåíêà (Ìîðäîâèÿ, Ðîññèÿ) 53°51R 42°54R 2 100

12 Êîòðîêñ (Ìîðäîâèÿ, Ðîññèÿ) 54°17R 44°03R 2 100

13 Ñàðàíñê (Ìîðäîâèÿ, Ðîññèÿ) 54°11R 45°10R 1 100

14 Ñòàðàÿ Àâãóðà (Ìîðäîâèÿ, Ðîññèÿ) 54°17R 44°13R 3 100

15 Áîëüøîå Ìåðåcåâî (Ìîðäîâèÿ, Ðîññèÿ) 54°18R 46°36R 1 100

16 Èæåâñê (Óäìóðòèÿ, Ðîññèÿ) 56°50R 53°12R 1 100

C å â å ð í û é Ä à ã å ñ ò àí

17 Þæíî-Ñóõîêóìñê (Äàãåñòàí, Ðîññèÿ) 44°42R 45°27R 7 14 14 72

Ñ å â å ð î - Ç à ï à ä í û é Ê à ç à õ ñ ò à í

18 Ïåðåìåòíîå 51°12R 50°49R 10 65 30 5

Í è æ í å å Ï î â î ë æ ü å

19 Àíäðååâêà (Îðåíáóðãñêàÿ îáë., Ðîññèÿ) 52°19R 51°54R 1 50 50

20 Ãîðà Òðèìîð (Ñàðàòîâñêàÿ îáë., Ðîññèÿ) 51°19R 50°07R 1 50 50

21 Ãîðà Áîëüøîå Áîãäî (Àñòðàõàíñêàÿ îáë.,
Ðîññèÿ)

48°10R 46°49R 10 25 45 30

Â î ñ ò î ÷ í û é Ê à â ê à ç è Ñ å â å ð î - Ç à ï à ä í û é È ð à í

22 Òûíäè (Äàãåñòàí, Ðîññèÿ) 42°19R 45°49R 5 100

23 Êóðóø (Äàãåñòàí, Ðîññèÿ) 41°17R 47°50R 6 100

24 Áåøòà (Äàãåñòàí, Ðîññèÿ) 42°08R 46°09R 3 50 50

25 Åðåâàí (Àðìåíèÿ) 40°12R 44°32R 6 100

26 Óùåëüå Íîðàâàíê (Àðìåíèÿ) 40°45R 44°24R 1 100

27 Îðàíä (Àçåðáàéäæàí) 38°45R 48°19R 1 100

28 Çàíäæàí (Èðàí) 36°39R 48°28R 1 100

Þ ã î - Ç à ï à ä í û é È ð à í è Ñ ð å ä è ç å ì í î ì î ð ñ ê î å ï î á å ð å æ ü å Ò ó ð ö è è («B. vi r i d i s a r a b i c u s»)

29 Ïåðñåïîëèñ (Èðàí) 29°56R 52°53R 1 100

30 Àëòûíîçþ (Òóðöèÿ) 36°07R 36°15R 2 100

31 Ãàçèïàøà (Òóðöèÿ) 36°14R 32°31R 5 100

32 Ñèäå (Òóðöèÿ) 36°46R 31°28R 1 100

33 Õóðìà (Òóðöèÿ) 36°50R 30°34R 1 100

Ý ã å é ñ ê î å ï î á å ð å æ ü å à í à ò î ë è é ñ ê î é Ò ó ð ö è è

34 Ìåíåìåí (Òóðöèÿ) 38°37R 27°05R 1 100



Âçâåñü êëåòî÷íûõ îáðàçöîâ áûëà ïîëó÷åíà ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ôîñôàòíîãî áóôåðà, ñîäåðæàùåãî 0.7 ìÌ ÝÄÒÀ
(pH 7.5). Îáùàÿ êîíöåíòðàöèÿ êëåòîê âî âçâåñè ñîñòàâ-
ëÿëà ïðèìåðíî 106 êë./ìë. Êëåòêè áûëè îáðàáîòàíû Òðè-
òîíîì X-100 (Ferak, Berlin) â êîíå÷íîé êîíöåíòðàöèè
0.1 % è îêðàøåíû îëèâîìèöèíîì (ÎÌ) è ýòèäèóì áðî-
ìèäîì (ÝÁ) â êîíå÷íûõ êîíöåíòðàöèÿõ 40 è 20 ìêã/ìë
ñîîòâåòñòâåííî â ïðèñóòñòâèè 15 ìÌ MgCl2. Îêðàøåí-
íûå êëåòêè èçó÷àëè ñïóñòÿ 24 ÷ õðàíåíèÿ ïðè 4° C.

Ïðîòî÷íóþ ÄÍÊ-öèòîìåòðèþ ïðîâîäèëè, èñïîëüçóÿ
ëàáîðàòîðíóþ ìîäåëü ïðîòî÷íîãî öèòîìåòðà íà ðòóòíîé
ëàìïå, ñîçäàííóþ íà îñíîâå ìèêðîñêîïà ËÞÌÀÌ è
ñêîíñòðóèðîâàííóþ â Èíñòèòóòå öèòîëîãèè ÐÀÍ
(Ñàíêò-Ïåòåðáóðã). Óñëîâèÿ âîçáóæäåíèÿ ôëóîðåñöåí-
öèè è ðåãèñòðàöèè ñèãíàëîâ îïòèìèçèðîâàëè äëÿ êàæäî-
ãî âàðèàíòà îêðàøèâàíèÿ. Ãèñòîãðàììû ÄÍÊ áûëè ïî-
ëó÷åíû ñ ïîìîùüþ ìíîãîêàíàëüíîãî àíàëèçàòîðà, ñîå-

äèíåííîãî ñ ìèêðîêîìïüþòåðîì. Ñêîðîñòü àíàëèçà áûëà
îêîëî 100—200 êë./ñ. Êàæäûé îáðàçåö àíàëèçèðîâàëè
4 ðàçà. Êîëè÷åñòâî èçìåðÿåìûõ êëåòîê â êàæäîé ïîâòîð-
íîñòè ñîñòàâëÿëî îêîëî 10 000. Íîðìàëüíîñòü ðàñïðåäå-
ëåíèÿ ïèêîâ ÄÍÊ-ãèñòîãðàìì îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ ìå-
òîäà íàèìåíüøèõ êâàäðàòîâ. Êîýôôèöèåíòû âàðèàöèè
ýòèõ ÄÍÊ-ãèñòîãðàìì áûëè îêîëî 2.0 %. Ðàçìåð ãåíîìà
äëÿ êàæäîé îñîáè (â îòí. åä.) îïðåäåëÿëè êàê îòíîøåíèå
ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ åãî êëåòî÷íîãî ïèêà ê òàêîâîìó ó
R. temporaria.

Äëÿ òîãî ÷òîáû ïåðåâåñòè ðàçìåð ãåíîìà èç îòí. åä. â
àáñîëþòíûå, âûðàæåííûå â ïã, íåîáõîäèìî èìåòü äàí-
íûå î ðàçìåðå ãåíîìà ó ýðèòðîöèòîâ ðåïåðíîãî âèäà. Òà-
êèå äàííûå ìîæíî ïîëó÷èòü, òîëüêî èñïîëüçóÿ áèîõèìè-
÷åñêèé àíàëèç èëè óëüòðàôèîëåòîâóþ öèòîìåòðèþ. Ê ñî-
æàëåíèþ, èìåþùèåñÿ äàííûå, ïîëó÷åííûå ðàçíûìè
àâòîðàìè, ÷àñòî íå ñîâïàäàþò. Â ýòîé ðàáîòå ìû èñïîëü-
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Ò à á ë è ö à 1 (ïðîäîëæåíèå)

Ö å í ò ð à ë ü í û é È ð à í (B. v i r i d i s k e r m a n e n s i s)

35 Càðäóéå (Èðàí) 29°02R 57°54R 1 50 50

Á à ñ ñ å é í ð. À ì ó ä à ð ü ÿ (B. v i r i d i s t u r a n e n s i s)

36 Òèãðîâàÿ áàëêà (Òàäæèêèñòàí) 37°10R 68°03R 1 100

37 Êàòòà-Êóìñêèå ïåñêè (Óçáåêèñòàí) 37°22R 67°19R 2 100

Þ æ í û é Ò ó ð ê ì å í è ñ ò à í

38 Êàðà-Êàëà 38°26R 56°17R 1 100

39 Óùåëüå ×àíäûðà (Êàðà-Êàëèíñêèé ð-í) 38°26R 56°17R 2 25 75

Á à ñ ñ å é í ð. Ñ û ð ä à ð ü ÿ

40 Íîâîêàçàëèíñê (Êàçàõñòàí) 45°49R 62°08R 1 100

Þ ã î - Ç à ï à ä í à ÿ Ñ è á è ð ü

41 Íîâîñèáèðñê (Ðîññèÿ) 54°59R 83°01R 1 100

Ò ð è ï ë î è ä í û å â û á î ð êè

Þ æ í û é Ò ó ð ê ì å í è ñ ò à í

42 Äàíàòà (Òóðêìåíèñòàí) 39°06R 55°06R 1 100

Þ ã î - Â î ñ ò î ÷ í û é Ê à ç à õ ñ ò à í

43 Êàï÷àãàé 43°54R 77°09R 1 100

44 Îòàð 44°25R 75°13R 1 100

Ï à ì è ð

45 Ëÿíãàð (Íàãîðíûé Áàäàõøàí, Òàäæèêèñòàí) 37°03R 72°39R 2 100

Ò å ò ð à ï ë î è ä í û å â û á î ð ê è

Þ æ í û é Ò ó ð ê ì å í è ñ ò à í (B. o b l o n g u s)

46 Àé-Äåðå (Òóðêìåíèñòàí) 38°24R 56°45R 2 100

Ò ÿ í ü - Ø à í ü è À ë ò à é (B. p e w z o w i)

47 Îàçèñ ßìàí-Óñ (Çàïàäíàÿ Ìîíãîëèÿ) 46°13R 91°27R 1 100

48 Îç. Àëàêîëü (Þãî-Âîñòî÷íûé Êàçàõñòàí) 46°22R 81°58R 3 100

49 Êàï÷àãàé (Þãî-Âîñòî÷íûé Êàçàõñòàí) 43°54R 77°09R 1 100

50 Ð. Àëàáóãà (Êûðãûçñòàí) 41°25R 74°42R 1 100

51 Õðåáåò Íóðàòàó (Óçáåêèñòàí) 40°35R 66°30R 2 100

52 Óùåëüå Êåëèô-Øåðàáàäñêîå 37°59R 66°40R 3 100

53 Ð. Êàôèðíèãàí (Òàäæèêèñòàí) 37°53R 68°15R 1 100



çîâàëè ðàçìåð ãåíîìà R. temporaria êàê áàçîâóþ åäèíèöó
è ñ÷èòàëè, ÷òî êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ ó ýòîãî âèäà
ðàâíî 10.32 ïã (Borkin et al., 2001b). Äëÿ òîãî ÷òîáû ïî-
ëó÷èòü äàííûå î ðàçìåðå ãåíîìà ó èçó÷àåìûõ æàá â àáñî-
ëþòíûõ åäèíèöàõ, ñìåñü ýðèòðîöèòîâ æàá è R. tempora-
ria àíàëèçèðîâàëè òàêæå ïîñëå îêðàøèâàíèÿ ñ ÝÁ. Ñìåñü
êëåòîê îêðàøèâàëè ïîñëå äîáàâëåíèÿ â íåå Òðèòîíà
X-100, ÝÁ è MgCl2 â êîíå÷íûõ êîíöåíòðàöèÿõ îêîëî
0.1 %, 20 ìêã/ìë è 15 ìÌ ñîîòâåòñòâåííî. Îêðàøåííûå
îáðàçöû èçìåðÿëè ÷åðåç 4—6 ÷ õðàíåíèÿ ïðè 4° C. Íåêî-
òîðûå äðóãèå äåòàëè ýòîãî ìåòîäà áûëè îïèñàíû ðàíåå
(Vinogradov et al., 1990; Ðîçàíîâ, Âèíîãðàäîâ, 1998). Îò-
íîñèòåëüíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó ðàçìåðàìè ãåíîìà (RD)
ðàññ÷èòûâàëè ïî ôîðìóëå RD = |(X1 – X2)/ (X1 + X2)| � 200 %,
ãäå X1 è X2 — ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ðàçìåðà ãåíîìà äëÿ êàæ-
äîé èç äâóõ ñðàâíèâàåìûõ âûáîðîê.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû èñïîëüçîâàëè ëàòèíñêèå íà-
çâàíèÿ çåëåíûõ æàá, ïðåäëîæåííûå â ðåçóëüòàòå ïîñëåä-
íåé òàêñîíîìè÷åñêîé ðåâèçèè (Stöck et al., 2001b). Äëÿ
óäîáñòâà àíàëèçà ãåîãðàôè÷åñêè áëèçêèå âûáîðêè áûëè
îáúåäèíåíû â ðàìêàõ îïðåäåëåííûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ðå-
ãèîíîâ (òàáë. 1, 2)

Ðåçóëüòàòû

Èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ó âñåõ èçó÷åííûõ äèï-
ëîèäíûõ è ïîëèïëîèäíûõ îñîáåé ëîêóñ Bcal7 îêàçàëñÿ
ïîëíîñòüþ ìîíîìîðôíûì. Â îòëè÷èå îò íåãî äðóãîé
ìèêðîñàòåëëèò (BM224) â ðàçëè÷íûõ ïîïóëÿöèÿõ âèäîâ

êîìïëåêñà B. viridis èìåë íåñêîëüêî äèñêðåòíûõ ïîëîñ
(ðèñ. 2). Ìû èäåíòèôèöèðîâàëè íèæíèé ðÿä ìàæîðíûõ
ïîëîñ (ðèñ. 2) êàê îòíîñÿùèéñÿ ê ëîêóñó BM224, èìåþ-
ùåìó òðè àëëåëÿ. Àëëåëè áûëè îáîçíà÷åíû áóêâàìè â
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè îò ìàêñèìàëüíî ê ìèíèìàëüíî óäà-
ëåííîìó îò ëèíèè ñòàðòà (à, b è ñ). Àëëåëü à èìåë äëèíó
îêîëî 135 ï. í., b — îêîëî 145 è c — îêîëî 155 ï. í. Âñå
îñòàëüíûå áîëåå âûñîêîìîëåêóëÿðíûå ôðàãìåíòû ÄÍÊ,
âåðîÿòíî, àìïëèôèöèðîâàëèñü â ðåçóëüòàòå íåñïåöèôè-
÷åñêîé èíèöèàöèè ÏÖÐ. Ìû îòíîñèëè èõ ê äðóãèì ìèê-
ðîñàòåëëèòíûì ëîêóñàì, èçìåí÷èâîñòü êîòîðûõ íå ðàñ-
ñìàòðèâàëè â ðàìêàõ íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ.

Â òàáë. 1 è 2, à òàêæå íà ðèñ. 1 ïðåäñòàâëåíî ðàñïðå-
äåëåíèå àëëåëåé ëîêóñà BM224 â ïîïóëÿöèÿõ âèäîâ êîì-
ïëåêñà B. viridis. Îáíàðóæåíî, ÷òî íåêîòîðûå ãåîãðàôè-
÷åñêèå ãðóïïû ïîïóëÿöèé îáëàäàþò òîëüêî îäíèì èç
òðåõ íàéäåííûõ àëëåëåé. Âûáîðêè èç âîñòî÷íîé Åâðîïû
(4—16), îòíîñèìûå ê íîìèíàòèâíîìó ïîäâèäó B. v. viri-
dis, õàðàêòåðèçîâàëèñü òîëüêî àëëåëåì ñ.

Òîëüêî îäèí àëëåëü b áûë íàéäåí â äèïëîèäíûõ ïî-
ïóëÿöèÿõ èç Òóðöèè (30—34), Þãî-Çàïàäíîãî Èðàíà
(29), Çàïàäíîé Ñèáèðè (41), à òàêæå èç âîñòî÷íîé ÷àñòè
áàññåéíà ð. Àìóäàðüÿ (36—37: Þæíûé Óçáåêèñòàí è
Òàäæèêèñòàí). Ïîìèìî ýòîãî, äàííûé àëåëü áûë âûÿâ-
ëåí ó âñåõ òåòðàïëîèäíûõ æàá B. pewzowi, îáèòàþùèõ â
ãîðíûõ ñèñòåìàõ Òÿíü-Øàíÿ è Àëòàÿ, à òàêæå â ïðèìû-
êàþùèõ ê íèì íèçèííûõ òåððèòîðèÿõ (47—49 è 51—53).
Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâèëà ëèøü îäíà òåòðàïëîèäíàÿ æàáà
èç Öåíòðàëüíîãî Òÿíü-Øàíÿ (ð. Àëà-Áóãà, Êûðãûçñòàí),
êîòîðàÿ èìåëà àëëåëü c. Ó òðèïëîèäíûõ æàá èç òðåõ âû-
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Ðèñ. 1. Ðàñïðåäåëåíèå àëëåëåé ìèêðîñàòåëëèòà BM224 â ïîïóëÿöèÿõ Bufo viridis, B. oblongus è B. pewzowi.

Áåëûé çíà÷îê — âñòðå÷àåìîñòü àëëåëÿ a, ñåðûé — b, ÷åðíûé — c. Êðóæêè — ìåñòà ñáîðà äèïëîèäîâ, òðåóãîëüíèêè — òðèïëîèäîâ, êâàäðàòû — òåò-
ðàïëîèäîâ. Æèðíîé øòðèõîâîé ëèíèåé îáîçíà÷åíû ïðèìåðíûå ãðàíèöû ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäîâ. Öèôðû ñîîòâåòñòâóþò íîìåðàì âûáîðîê â òàáë. 1.

Fig. 1. Distribution of microsatellite BM224 in populations of three species of the Bufo viridis complex.

Frequencies of alleles: a — open symbols, b — grey symbols, c — black symbols. Circles — diploids, triangles — triploids, and squares — tetraploids.
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Ò à á ë è ö à 2

Âàðèàáåëüíîñòü ðàçìåðà ãåíîìà è ìèêðîñàòåëëèòà BM224 â íåêîòîðûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ãðóïïàõ
âèäîâ êîìïëåêñà Bufo viridis

Ðåãèîí

Êîëè-
÷åñòâî
îñîáåé;

êîëè÷åñòâî
ìåñò ñáîðà

Ðàçìåð ãåíîìà,
ïãà

Êîëè-
÷åñòâî
îñîáåé

BM224

àëëåëè è èõ
÷àñòîòà, %

Há

Ä è ï ë î è ä í û å â û á î ð ê è

Öåíòðàëüíûé Èðàí 2; 1 9.14 1 a-50, b-50 1.00

(9.12—9.15)

Þãî-Çàïàäíûé Èðàí è Ñðåäèçåì-
íîìîðñêîå ïîáåðåæüå Òóðöèè

14; 7 9.15 � 0.03 9 b-100 0

(9.09—9.21)

Þãî-Çàïàäíàÿ Ñèáèðü 3; 1 9.19 � 0.06 1 b-100 0

(9.15—9.25)

Âîñòî÷íûé Êàâêàç è Ñåâåðî-Çà-
ïàäíûé Èðàí

131; 35 9.23 � 0.08 23 a-11, b-89 0.04

(9.03—9.39)

Ñåâåðî-Çàïàäíûé Êàçàõñòàí 18; 6 9.26 � 0.05 10 a-65, b-30, ñ = 5 0.60

(9.17—9.36)

Ýãåéñêîå ïîáåðåæüå àíàòîëèéñêîé
Òóðöèè

16; 3 9.29 � 0.04 1 b-100 0

(9.23—9.36)

Þæíûé Òóðêìåíèñòàí è î-â Áàð-
ñà-Êåëüìåñ (Àðàëüñêîå ìîðå)

41; 8 9.31 � 0.05 3 a-50, b-50 1.00

(9.23—9.39)

Íèæíåå Ïîâîëæüå, Êàëìûêèÿ è
Êàáàðäèíî-Áàëêàðèÿ

100; 24 9.36 � 0.06 12 a-25, b-42, 0.58

(9.14—9.50) c-33

Cåâåðíûé Äàãåñòàí 7; 1 9.45 � 0.04 7 a-14, b-14, 0.57

(9.42—9.53) c-72

Âîñòî÷íàÿ Åâðîïàb 254; 55 9.56 � 0.07 24 ñ-100 0

(8.93—9.71)

Áàññåéíû ðåê Ñûðäàðüÿ, ×ó è Èëè 147; 15 9.60 � 0.05 1 ñ-100 0

(9.44—9.81)

Ñåâåðî-Çàïàäíàÿ Àôðèêà (Òóíèñ) 27; 3 9.79 � 0.07 17 a-9, b-59, 0.59

(9.66—9.90) c-32

Áàññåéí ð. Àìóäàðüÿ 11; 3 9.82 � 0.07 4 b-100 0

(9.70—9.93)

Ò ð è ï ë î è ä í û å â û á î ð ê è

Þæíûé Òóðêìåíèñòàí — — 1 a-100 0

Þãî-Âîñòî÷íûé Êàçàõñòàí 14; 4 14.75 � 0.11 3 b-100 0

(14.62—14.94)

Ïàìèð 4; 1 15.64 � 0.16 2 b-100 0

(15.49—15.86)

Ò å ò ð à ï ë î è ä í û å â û á î ð ê è

Þæíûé Òóðêìåíèñòàí 2; 2 19.01 2 a-100 0

(18.92—19.11)

Òÿíü-Øàíü è Ìîíãîëèÿ 265; 51 19.87 � 0.27 11 b-91, c-9 0

(19.29—20.57)

à Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ � ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå, â ñêîáêàõ ïðèâåäåí ðàçìàõ çíà÷åíèé. áH — íàáëþäàåìàÿ
ãåòåðîçèãîòíîñòü ìèêðîñàòåëëèòà BM223. b Âêëþ÷åíû äâå îñîáè èç ðàéîíà àíòè÷íîãî ãîðîäà Òðîÿ â àíàòîëèéñêîé Òóðöèè.



áîðîê èç Þãî-Âîñòî÷íîãî Êàçàõñòàíà è Ïàìèðà (43—45)
òàêæå áûë íàéäåí òîëüêî àëëåëü b.

Òîëüêî àëëåëü a áûë îáíàðóæåí íà þãå Òóðêìåíè-
ñòàíà (õðåáåò Êîïåòäàã) ó äâóõ òåòðàïëîèäíûõ îñîáåé
B. oblongus (46), à òàêæå ó òðèïëîèäíîé æàáû èç ýòîãî
æå ðåãèîíà (42).

Âûáîðêè èç äðóãèõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ ñîäåð-
æàëè áîëåå îäíîãî àëëåëÿ. Äèïëîèäíûå æàáû èç Òóíèñà
(1—3), Ñåâåðíîãî Äàãåñòàíà (17), Íèæíåãî Ïîâîëæüÿ
(19—21) è Ñåâåðî-Çàïàäíîãî Êàçàõñòàíà (18) îáëàäàëè
âñåìè òðåìÿ àëëåëÿìè. Â îòëè÷èå îò íèõ äðóãèå äèïëî-
èäíûå âûáîðêè èç âîñòî÷íîé ÷àñòè Êàâêàçà è ïðèëåãàþ-
ùåé ÷àñòè Ñåâåðî-Çàïàäíîãî Èðàíà (22—28), èç öåíò-
ðàëüíîãî Èðàíà (35), à òàêæå èç Þæíîãî Òóðêìåíèñòàíà

(38—39) õàðàêòåðèçîâàëèñü òîëüêî äâóìÿ àëëåëÿìè a
è b.

Ïî ðàñïðåäåëåíèþ êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ ó âèäîâ
äèïëîèäíî-ïîëèïëîèäíîãî êîìïëåêñà B. viridis íàìè âû-
ÿâëåíû òðè õîðîøî îáîñîáëåííûõ ïèêà, êîòîðûå ñîîò-
âåòñòâîâàëè ðàçíûì óðîâíÿì ïëîèäíîñòè (ðèñ. 3). Ïåð-
âûé ïèê ñ íàèìåíüøèìè çíà÷åíèÿìè ðàçìåðà ãåíîìà ñî-
îòâåòñòâóåò äèïëîèäíûì îñîáÿì B. viridis, âòîðîé, ñî
ñðåäíèì êîëè÷åñòâîì ÿäåðíîé ÄÍÊ, — òðèïëîèäíûì, à
òðåòèé, ñ ñàìûì áîëüøèì ãåíîìîì, — òåòðàïëîèäàì
B. pewzowi è B. oblongus.

Íà ãèñòîãðàììàõ (ðèñ. 4), ïîêàçûâàþùèõ ðàñïðåäå-
ëåíèå ðàçìåðà ãåíîìà ó äèïëîèäíîãî âèäà B. viridis, âèä-
íû äâà õîðîøî ðàçëè÷èìûõ ïèêà. Ñðåäíèå ðàçëè÷èÿ
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Ðèñ. 2. Ðåçóëüòàòû ðàçäåëåíèÿ àëëåëåé ìèêðîñàòåëëèòà BM224 ìåòîäîì ãåëü-ýëåêòðîôîðåçà â 12%-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå ñ
èñïîëüçîâàíèåì áóôåðà ÒÁÅ (íåãàòèâ èçîáðàæåíèÿ).

Ìåñòà ñáîðà æèâîòíûõ: 1 — ñ. Ñòàðàÿ Àâãóðà, Ðîññèÿ; 2 — îàçèñ Äóç, Òóíèñ; 3, 4, 6, 7 — ãîðà Áîãäî, Ðîññèÿ; 5 — Àéí-Äðàõàì, Òóíèñ; 8 — ñ. Àëòûíîçþ,
Òóðöèÿ. Ñòðîêà âíèçó — ðåçóëüòàòû ðàñøèôðîâêè àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ.

Fig. 2. Results of separation of microsatellite BM224 alleles in 12 % PAAG.

1 — settlement Staraya Avgura, Russia; 2 — the Duz oasis, Tunisia; 3, 4, 6, 7 — the Bol’shoe Bogdo hill, Russia; 5 — settlement Ain-Draham, Tunisia; 8 — villa-
ge Altynoz �u, Turkey. Results of interpretation of allele variants are given bellow.
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Ðèñ. 3. Ðàñïðåäåëåíèå ðàçìåðà ãåíîìà â äèïëîèäíî-ïîëèïëîèäíîì êîìïëåêñå Bufo viridis.

Fig. 3. Distribution of genome size (picograms) in the Bufo viridis diploid-polyploid complex.

Ðèñ. 4. Ðàñïðåäåëåíèå ðàçìåðà ãåíîìà ó äèïëîèäíîãî âèäà Bufo viridis.

Fig. 4. Distribution of genome size (picograms) in the diploid species Bufo viridis.



(RD) ìåæäó íèìè ñîñòàâëÿëè îêîëî 3.7 %. Ïåðâûé ïèê
ôîðìèðîâàëè âûáîðêè ñ íèçêèìè çíà÷åíèÿìè ðàçìåðà
ãåíîìà. Ñðåäè íèõ íàèìåíüøåå êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ
(â ñðåäíåì 9.14—9.15 ïã ïðè ðàçìàõå çíà÷åíèé 9.09—
9.21 ïã) èìåëè îñîáè èç Èðàíà è Ñðåäèçåìíîìîðñêîãî
ïîáåðåæüÿ Òóðöèè (òàáë. 2; ðèñ. 5). Íåñêîëüêî á �îëüøèå
ãåíîìû (9.23—9.31 ïã; ðàçìàõ çíà÷åíèé 9.03—9.39 ïã)
áûëè îòìå÷åíû ó çåëåíûõ æàá èç Ýãåéñêîãî ïîáåðåæüÿ
àíàòîëèéñêîé Òóðöèè, Ñåâåðî-Çàïàäíîãî Êàçàõñòàíà, Çà-
ïàäíîé Ñèáèðè, Âîñòî÷íîé ÷àñòè Êàâêàçà, Ñåâåðî-Çà-
ïàäíîãî Èðàíà, à òàêæå èç Þãî-Çàïàäíîãî Òóðêìåíèñòà-
íà (ðèñ. 5). Âòîðîé ïèê (ðèñ. 4) ñîñòàâèëè âûáîðêè äèï-
ëîèäíîé B. viridis ñ áîëåå êðóïíûìè çíà÷åíèÿìè ðàçìåðà
ãåíîìà. Ñðåäè íèõ âûáîðêè èç áàññåéíîâ ðåê Ñûðäàðüÿ,
Èëè è ×ó, à òàêæå èç Âîñòî÷íîé Åâðîïû èìåëè ÷óòü
ìåíüøå ÿäåðíîé ÄÍÊ (9.56—9.60 ïã; ðàçìàõ çíà÷åíèé
9.40—9.81 ïã, çà èñêëþ÷åíèåì òðåõ îñîáåé ñ þæíîãî áå-
ðåãà Êðûìà) ïî ñðàâíåíèþ ñ âûáîðêàìè èç áàññåéíà
ð. Àìóäàðüÿ è Ñåâåðíîé Àôðèêè (9.79—9.82 ïã; ðàçìàõ
çíà÷åíèé 9.66—9.93 ïã).

×àñòü âûáîðîê, ñîáðàííûõ íà ãðàíèöàõ ðàñïðîñòðà-
íåíèÿ ðàçíûõ ãåíîìíûõ ãðóïï, èìåëà ïðîìåæóòî÷íûå
ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ðàçìåðà ãåíîìà (9.36—9.45 ïã; ðàçìàõ
çíà÷åíèé 9.14—9.53 ïã). Òàêèå âûáîðêè íàéäåíû íà ñå-
âåðå Äàãåñòàíà, â Íèæíåì Ïîâîëæüå, Âîñòî÷íîé Êàëìû-
êèè è Êàáàðäèíî-Áàëêàðèè (òàáë. 2).

Ñîïîñòàâëåíèå ãåîãðàôèè ðàñïðåäåëåíèÿ àëëåëåé
ìèêðîñàòåëëèòà BM224 è ðàçìåðà ãåíîìà â ïðåäåëàõ
äèïëîèäíîãî âèäà B. viridis ïîêàçàëî íàëè÷èå ñâÿçè ìåæ-
äó íèìè. Âñå ãðóïïû, èìåâøèå íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî
ÿäåðíîé ÄÍÊ, õàðàêòåðèçîâàëèñü íàëè÷èåì òîëüêî àëëå-
ëåé a è b. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâèëè âûáîðêè, ñîáðàííûå â

ìåñòàõ êîíòàêòà ñ åâðîïåéñêîé B. viridis. Çäåñü áûëè îá-
íàðóæåíû îñîáè ñ àëëåëåì c, íàõîäÿùèìñÿ, êàê ïðàâèëî,
â ãåòåðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè (òàáë. 2). Âûáîðêè ñ á �îëü-
øèìè ãåíîìàìè èìåëè ðàçëè÷íîå ðàñïðåäåëåíèå àëëåëåé
ìèêðîñàòåëëèòà BM224 (ðèñ. 1, 5). Òàê, çåëåíûå æàáû èç
Âîñòî÷íîé Åâðîïû è áàññåéíà ð. Ñûðäàðüÿ õàðàêòåðèçî-
âàëèñü òîëüêî îäíèì àëëåëåì c. Çàòî ñåâåðîàôðèêàíñêèå
B. viridis íåñëè âñå òðè àëëåëüíûõ âàðèàíòà, à âûáîðêè
èç áàññåéíà ð. Àìóäàðüÿ õàðàêòåðèçîâàëèñü íàëè÷èåì
òîëüêî îäíîãî àëëåëÿ b.

Îáñóæäåíèå

Ñàòåëëèòíàÿ ÄÍÊ îáû÷íî ñîäåðæèò áîëüøîå êîëè÷å-
ñòâî òàíäåìíî ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, êîíê-
ðåòíàÿ ðîëü êîòîðûõ â ýóêàðèîòè÷åñêîì ãåíîìå äî ñèõ
îñòàåòñÿ íåÿñíîé. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîÿâèëîñü íåìàëî ðà-
áîò, ñâèäåòåëüñòâóþùèõ î âçàèìíîé ñâÿçè ìåæäó äèâåð-
ãåíöèåé ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ è äèâåðãåíöèåé âèäîâ. Ñ äðóãîé
ñòîðîíû, â ìèêðîýâîëþöèîííûõ èññëåäîâàíèÿõ âñå ÷àùå
ñòàë èñïîëüçîâàòüñÿ òàêîé ãåíåðàëüíûé ïàðàìåòð, êàê êî-
ëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ. Ñâÿçàíî ýòî ñ òåì, ÷òî âíóòðèâèäî-
âàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî äàííîìó ïðèçíàêó áûëà îáíàðóæåíà â
ðàçíûõ êëàññàõ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ (ñì. âûøå). Ãåî-
ãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ðàçìåðà ãåíîìà ðàíåå íåîäíî-
êðàòíî îòìå÷àëàñü è äëÿ ðÿäà âèäîâ àìôèáèé (Mazin, Bor-
kin, 1979; Borkin et al., 1986; Licht, Lowcock, 1991; Murphy
et al., 1997; Litvinchuk et al., 1999, 2004, 2005a, 2005b). Êðî-
ìå òîãî, íà ïðèìåðå õâîñòàòûõ àìôèáèé áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ñòåïåíü ðàçëè÷èé ìåæäó ðàçìåðàìè ãåíîìà óâåëè÷èâà-
åòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ óðîâíåì äèâåðãåíöèè ìåæäó ðàçíû-

340 Ñ. Í. Ëèòâèí÷óê, Þ. Ì. Ðîçàíîâ è äð.

Ðèñ. 5. Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîïóëÿöèé Bufo viridis ñî ñðåäíèì ðàçìåðîì ãåíîìà áîëåå (áåëûå êâàäðàòû) è ìåíåå
(÷åðíûå êâàäðàòû) 9.40 ïã.

Fig. 5. Geographic distribution of Bufo viridis populations with average genome size more than 9.40 picograms (open squares), less than
9.40 picograms (black squares).



ìè ïîïóëÿöèÿìè è âèäàìè, âûðàæåííûì â òàêñîíîìè÷å-
ñêèõ ðàíãàõ (Ëèòâèí÷óê è äð., 2001).

Ñðåäè àìôèáèé âíóòðèâèäîâûå ðàçëè÷èÿ ïî êîëè÷å-
ñòâó ÿäåðíîé ÄÍÊ â ñðåäíåì îáû÷íî íå ïðåâûøàþò 3 %
(Litvinchuk et al., 2004). Îäíàêî â ðÿäå ñëó÷àåâ áûëè âû-
ÿâëåíû è áîëåå çàìåòíûå ðàçëè÷èÿ (òàáë. 3). Ó òàêèõ âè-
äîâ ñðåäíèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó âíóòðèâèäîâûìè ãåíîìíû-
ìè ãðóïïèðîâêàìè âàðüèðîâàëè îò 3.2 äî 8.8 %. Ãåíåòè-
÷åñêèå äèñòàíöèè (DNei, àëëîçèìû) ìåæäó íèìè, êàê
ïðàâèëî, áûëè îêîëî 0.2 è âûøå, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò íèæ-
íåìó ïðåäåëó ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èé (Õàëòóðèí è äð.,
2003; Litvinchuk et al., 2005b).

Ñðåäè äèïëîèäíûõ çåëåíûõ æàá íàèáîëüøèå ðàçëè-
÷èÿ ïî ðàçìåðó ãåíîìà (RD = 7.2 %) áûëè íàéäåíû ìåæ-
äó B. viridis kermanensis èç Öåíòðàëüíîãî Èðàíà, ñ îäíîé
ñòîðîíû, è âûáîðêàìè B. viridis turanensis èç áàññåéíà
ð. Àìóäàðüÿ — ñ äðóãîé (òàáë. 2). Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî
óòâåðæäàòü, ÷òî âíóòðèâèäîâàÿ èçìåí÷èâîñòü ðàçìåðà
ãåíîìà ó B. viridis ïðåâûøàåò îáû÷íûé äëÿ àìôèáèé
óðîâåíü âàðèàáåëüíîñòè.

Ïðîâåäåííûå ðàíåå àëëîçèìíûå èññëåäîâàíèÿ ïîêà-
çàëè, ÷òî óðîâåíü ãåíåòè÷åñêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó ïîïóëÿ-
öèÿìè äèïëîèäíîé B. viridis èç Âîñòî÷íîé Åâðîïû, Âîñ-
òî÷íîãî Êàâêàçà, Þæíîãî Òóðêìåíèñòàíà è áàññåéíà
ð. Èëè (Þãî-Âîñòî÷íûé Êàçàõñòàí), ñ îäíîé ñòîðîíû,
çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ìåæäó íèìè è æàáàìè èç áàññåé-
íà ð. Àìóäàðüÿ (Þãî-Çàïàäíûé Òàäæèêèñòàí) — ñ äðó-
ãîé (Ìåææåðèí, Ïèñàíåö, 1990, 1991, 1996á). Ðàçëè÷èÿ
îêàçàëèñü ñòîëü âûñîêèìè (ñðåäíèå çíà÷åíèÿ DNei ðàâíû
0.25—0.29), ÷òî ýòè àâòîðû ñî÷ëè âîçìîæíûì îïèñàòü
àìóäàðüèíñêóþ ôîðìó â êà÷åñòâå îòäåëüíîãî âèäà
B. shaartusiensis (Ïèñàíåö, Ìåææåðèí, 1996). Â äðóãîì
èññëåäîâàíèè (Balletto et al., 1999) áûëè ïîêàçàíû çíà÷è-
òåëüíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó åâðîïåéñêèìè è þæíî-êàçàõ-
ñòàíñêèìè âûáîðêàìè B. viridis. Êðîìå òîãî, ñðåäè åâðî-
ïåéñêèõ çåëåíûõ æàá èòàëüÿíñêèå âûáîðêè ðåçêî îòëè-
÷àëèñü îò âñåõ îñòàëüíûõ, ÷òî ïîäòâåðæäàëîñü è ìîð-
ôîëîãè÷åñêèìè èññëåäîâàíèÿìè. Ñåêâåíèðîâàíèå êîíò-
ðîëüíîãî ðåãèîíà ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà (Stöck et al.,
2005) ïîêàçàëî íàëè÷èå òðåõ ðåçêî îòëè÷àþùèõñÿ äðóã îò
äðóãà ëèíèé äèïëîèäíûõ çåëåíûõ æàá. Â ïåðâóþ èç íèõ
âîøëè âûáîðêè B. viridis èç Åâðîïû è Öåíòðàëüíîãî Èðàíà,
âî âòîðóþ — èç Þæíîãî Òóðêìåíèñòàíà è ïðèëåãàþùåé
÷àñòè Ñåâåðî-Âîñòî÷íîãî Èðàíà, à â òðåòüþ — èç áàññåéíà
ð. ×ó. Òàêèì îáðàçîì, â ýòèõ èññëåäîâàíèÿõ áûë ïîêàçàí
âûñîêèé óðîâåíü ãåíåòè÷åñêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó ñðåäíåàçè-
àòñêèìè ôîðìàìè è åâðîïåéñêî-ïåðåäíåàçèàòñêèìè çåëå-
íûìè æàáàìè. Êðîìå òîãî, îáíàðóæåí âûñîêèé óðîâåíü ãå-
òåðîãåííîñòè è ñðåäè B. viridis èç Ñðåäíåé Àçèè.

Íàøè äàííûå ïî èçìåí÷èâîñòè ðàçìåðà ãåíîìà è
ìèêðîñàòåëëèòà BM224, à òàêæå ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷å-
ñêèå äàííûå ïðåæíèõ àâòîðîâ â ñîâîêóïíîñòè ïîçâîëÿþò
íàìåòèòü òðè ãåîãðàôè÷åñêèå ãðóïïèðîâêè äèïëîèäíûõ
çåëåíûõ æàá, ðàñïðîñòðàíåííûõ íà òåððèòîðèè Ñðåäíåé
Àçèè. Ðàñïðîñòðàíåíèå ýòèõ ãðóïï ìîæíî ñâÿçàòü ñî ñëå-
äóþùèìè ãåîãðàôè÷åñêèìè ðàéîíàìè: 1) Þæíûé è Çà-
ïàäíûé Òóðêìåíèñòàí, à òàêæå Çàïàäíîå Ïðèàðàëüå (ñ
íåêîòîðûìè îñòðîâàìè Àðàëüñêîãî ìîðÿ); 2) áàññåéí
ð. Àìóäàðüÿ; 3) áàññåéíû ðåê Ñûðäàðüÿ, ×ó è Èëè.

Êàê óïîìèíàëîñü ðàíåå, íàèáîëåå ñèëüíûå ãåíåòè÷å-
ñêèå (àëëîçèìíûå) îòëè÷èÿ îò äðóãèõ ñðåäíåàçèàòñêèõ
ãðóïï áûëè îòìå÷åíû äëÿ àìóäàðüèíñêîé ôîðìû B. viri-
dis (Ìåææåðèí, Ïèñàíåö, 1990, 1991, 1995á), õàðàêòåðè-
çîâàâøåéñÿ íàèáîëüøèì ãåíîìîì è íàëè÷èåì òîëüêî îä-
íîãî àëëåëÿ b ïî ìèêðîñàòåëëèòó BM224.

Áîëüøîå ñõîäñòâî ïî ðàçìåðó ãåíîìà îáíàðóæèâàåò-
ñÿ ìåæäó âûáîðêàìè èç áàññåéíîâ ðåê Ñûðäàðüÿ, ×ó è
Èëè. Ýòî, âîçìîæíî, ãîâîðèò î òîì, ÷òî â ïëåéñòîöåíå
ýòè ðåêè ìîãëè áûòü îáúåäèíåííûìè â åäèíóþ ðå÷íóþ
ñèñòåìó. Ëþáîïûòíî, ÷òî âñå ýòè æàáû ïî ðàçìåðó ãåíî-
ìà (áîëüøèå ãåíîìû) è ìèêðîñàòåëëèòó BM224 (àëëåëü
c) îêàçàëèñü íàèáîëåå ñõîäíûìè ñ åâðîïåéñêèìè äèïëî-
èäíûìè âûáîðêàìè. Îäíàêî àëëîçèìíûå èññëåäîâàíèÿ
(Balletto et al., 1999) è àíàëèç ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìèòî-
õîíäðèàëüíîé ÄÍÊ (Stöck et al., 2005) ïîêàçàëè âûñîêèé
óðîâåíü îáîñîáëåííîñòè åâðîïåéñêèõ ïîïóëÿöèé, îáðà-
çóþùèõ ñâîé êëàñòåð. Òàêèì îáðàçîì, ýòîò âîïðîñ òðåáó-
åò ñâîåãî äàëüíåéøåãî èçó÷åíèÿ íà áîëüøåì ìàòåðèàëå
è, âîçìîæíî, ñ ïðèìåíåíèåì äðóãèõ ìåòîäîâ.

Íàèáîëåå áëèçêèìè ê þæíî-òóðêìåíñêîé ôîðìå çå-
ëåíûõ æàá ïî ðàçìåðó ãåíîìà (ìåíüøèé ãåíîì) è ìèêðî-
ñàòåëëèòó BM224 (àëëåëè a è b) áûëè âûáîðêè B. viridis
èç Ïåðåäíåé Àçèè (B. viridis kermanensis è ïîäâèä áåç íà-
çâàíèÿ, êîòîðûé ðàíåå íàçûâàëñÿ B. viridis arabicus), âîñ-
òî÷íîé ÷àñòè Êàâêàçà è Ñåâåðî-Çàïàäíîãî Êàçàõñòàíà.
Îäíàêî èçó÷åíèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìèòîõîíäðèàëü-
íîé ÄÍÊ (Stöck et al., 2005) ïîêàçàëî, ÷òî æàáû èç þæíî-
ãî Òóðêìåíèñòàíà è Ñåâåðî-Âîñòî÷íîãî Èðàíà, ñ îäíîé
ñòîðîíû, è B. viridis kermanensis èç Öåíòðàëüíîãî Èðà-
íà — ñ äðóãîé — îòíîñÿòñÿ ê ðàçëè÷íûì ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèì âåòâÿì.

Âûÿâëåíû ÿâíûå ðàçëè÷èÿ ïî ðàçìåðó ãåíîìà è ìèê-
ðîñàòåëëèòó BM224 ìåæäó âîñòî÷íîåâðîïåéñêîé B. v. vi-
ridis, ñ îäíîé ñòîðîíû, à òàêæå ïåðåäíåàçèàòñêèìè B. vi-
ridis kermanensis è B. viridis arabicus — ñ äðóãîé. Îäíàêî
ïî ýòèì æå ïðèçíàêàì çåëåíûå æàáû èç Âîñòî÷íîãî Êàâ-
êàçà è Ñåâåðî-Çàïàäíîãî Êàçàõñòàíà îêàçàëèñü íàèáîëåå
áëèçêè ê ïåðåäíåàçèàòñêèì B. viridis arabicus. Ìû ñêëîí-
íû îáîñîáèòü çåëåíûõ æàá èç Ñåâåðíîãî Êàçàõñòàíà â îò-
äåëüíûé ïîäâèä B. viridis sitibundus (Pallas, 1771). Ïî-âè-
äèìîìó, ê íåìó ñëåäóåò îòíîñèòü è æàá èç âîñòî÷íîé ÷à-
ñòè Êàâêàçà (Äàãåñòàí, Àçåðáàéäæàí, ïðèëåãàþùàÿ ÷àñòü
Èðàíà è, âîçìîæíî, Àðìåíèÿ è Âîñòî÷íàÿ Ãðóçèÿ). Ïî-
íèæåííîå êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ è íàëè÷èå àëëåëÿ b
ïî ìèêðîñàòåëëèòó BM224 ó îñîáåé B. viridis èç îêð.
ã. Íîâîñèáèðñêà (òàáë. 2) òàêæå ïîçâîëÿþò ãîâîðèòü î
ïðèíàäëåæíîñòè ýòîé âûáîðêè ê B. viridis sitibundus.
Ñóäÿ ïî èìåþùèìñÿ ó íàñ äàííûì, çîíà êîíòàêòà ìåæäó

Èçìåí÷èâîñòü ìèêðîñàòåëëèòîâ BM224 è Bcal7 â ïîïóëÿöèÿõ çåëåíûõ æàá 341

Ò à á ë è ö à 3

Âèäû àìôèáèé, äëÿ êîòîðûõ íàéäåíû çíà÷èòåëüíûå
âíóòðèâèäîâûå ðàçëè÷èÿ ïî ðàçìåðó ãåíîìà

Âèä RD, % D
Nei

à Ëèòåðàòóðíûé èñòî÷íèê

Pelobates fuscus 5.8 0.31 Õàëòóðèí è äð., 2003;
Borkin et al., 2003

Bombina variegata 5.0 0.08 Borkin et al., 2005

Salamandrella key-
serlingii

3.2 0.70 Litvinchuk et al., 2004

Triturus karelinii 6.3 0.21 Litvinchuk et al., 1999

T. ophryticus 7.0 0.38 Litvinchuk et al., 2005a,
2005b

T. vulgarisá 8.8 0.17 Áîðêèí è äð., 2004; Lit-
vinchuk et al., 2005a

à D
Nei

— ãåíåòè÷åñêàÿ äèñòàíöèÿ ïî Íåþ (àëëîçèìíûå äàííûå).
á Èìåþòñÿ â âèäó Trituris vulgaris è T. vulgaris lantzi.



ýòèì ïîäâèäîì è åâðîïåéñêîé B. v. viridis ïðîõîäèò ïî
Êàáàðäèíî-Áàëêàðèè, Ñåâåðíîìó Äàãåñòàíó, Êàëìûêèè,
Àñòðàõàíñêîé, Ñàðàòîâñêîé è Ñàìàðñêîé îáëàñòÿì.
Èìåííî çäåñü çåëåíûå æàáû ïî ëîêóñó BM224 õàðàêòå-
ðèçîâàëèñü ïîâûøåííûì ÷èñëîì «÷óæèõ» àëëåëåé â ãå-
òåðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè, à ïî ðàçìåðó ãåíîìà — ïðîìå-
æóòî÷íûìè çíà÷åíèÿìè (òàáë. 2). Ïî ìîëåêóëÿðíî-ãåíå-
òè÷åñêèì äàííûì (Dujsebaeva et al., 2004), çîíà êîíòàêòà
ìåæäó B. viridis sitibundus è ñûðäàðüèíñêîé ôîðìîé íà-
õîäèòñÿ íà ñåâåðå è ñåâåðî-âîñòîêå Ïðèàðàëüñêîãî ðåãè-
îíà Êàçàõñòàíà. Þæíûå ãðàíèöû ðàñïðîñòðàíåíèÿ B. vi-
ridis sitibundus â Ïåðåäíåé Àçèè è åãî ôèëîãåíåòè÷åñêèå
âçàèìîîòíîøåíèÿ ñ þæíî-òóðêìåíñêîé ôîðìîé è ïåðåä-
íåàçèàòñêîé B. viridis arabicus íóæäàþòñÿ â äîïîëíè-
òåëüíîì èçó÷åíèè.

Ïðîìåæóòî÷íûå çíà÷åíèÿ ïî êîëè÷åñòâó ÿäåðíîé
ÄÍÊ íàìè áûëè îòìå÷åíû â íåêîòîðûõ âûáîðêàõ èç Çà-
ïàäíîé Òóðöèè (Èçìèð, Ìåíåìåí, Àäàïàçàðè), ÷òî óêà-
çûâàåò íà ñóùåñòâîâàíèå â ýòîì ðåãèîíå ïåðåõîäíîé
çîíû ìåæäó ïåðåäíåàçèàòñêîé «B. viridis arabicus» è åâ-
ðîïåéñêîé B. viridis viridis (ñóäÿ ïî ðàçìåðó ãåíîìà, ïî-
ñëåäíÿÿ âñòðå÷àåòñÿ â îêðåñòíîñòÿõ àíòè÷íîãî ãîðîäà
Òðîÿ).

Êðîìå òîãî, íàøè èññëåäîâàíèÿ ïîçâîëèëè îáíàðó-
æèòü çíà÷èòåëüíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó B. viridis èç Åâðîïû è
Ñåâåðî-Çàïàäíîé Àôðèêè (Òóíèñ). Ýòè äàííûå ïîäòâåðæ-
äàþò âûñêàçûâàâøóþñÿ ðàíåå òî÷êó çðåíèÿ (Borkin, 1999)
î òîì, ÷òî àôðèêàíñêèå çåëåíûå æàáû ìîãóò îòíîñèòüñÿ ê
îòäåëüíîìó ïîäâèäó B. viridis boulengeri. Íàëè÷èå ó ýòîãî
ïîäâèäà âñåõ òðåõ àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ ëîêóñà BM224
ìîæåò ãîâîðèòü î òîì, ÷òî îí âîçíèê ëèáî â ðåçóëüòàòå
ãèáðèäèçàöèè åâðîïåéñêèõ è ïåðåäíåàçèàòñêèõ ôîðì,
ëèáî ÿâëÿåòñÿ èõ íåïîñðåäñòâåííûì ïðåäêîì.

Ðàíåå áîëüøîå âíèìàíèå óäåëÿëîñü ïðîèñõîæäåíèþ
ïîëèïëîèäíûõ ôîðì çåëåíûõ æàá. Ê ñîæàëåíèþ, åäèíî-
ãî ìíåíèÿ ïî ýòîé âàæíîé ïðîáëåìå äîñòè÷ü íå óäàëîñü,
è â ëèòåðàòóðå, ïîä÷àñ äàæå â ðàáîòàõ îäíîãî è òîãî æå
àâòîðà, ìîæíî íàéòè àðãóìåíòàöèþ â ïîëüçó êàê àâòî-,
òàê è àëëîïîëèïëîèäèè (íàïðèìåð: Ïèñàíåö, 1978, 1991;
Áîðêèí è äð., 1986á; Roth, 1986; Roth, Rab, 1986; Êóäðÿâ-
öåâ è äð., 1988; Ìåææåðèí, Ïèñàíåö, 1990, 1991, 1995à,
1995á; Balletto et al., 1999). Ñóäÿ ïî áèîõèìè÷åñêèì (àë-
ëîçèìíûì) äàííûì è êàðèîëîãèè, òåòðàïëîèäíûå ïîïó-
ëÿöèè, îòíîñèìûå ñåé÷àñ ê B. pewzowi, ñêîðåå âñåãî ÿâ-
ëÿþòñÿ àâòîïîëèïëîèäàìè (Áîðêèí, Ñîêîëîâà, 1989;
Stöck et al., 2005). Ãåíåòè÷åñêè îíè íàèáîëåå áëèçêè ê
äèïëîèäàì èç áàññåéíà ð. Àìóäàðüÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû,
èëè áàññåéíà ðåê Ñûðäàðüÿ, ×ó è Èëè — ñ äðóãîé (Ìåæ-
æåðèí, Ïèñàíåö, 1990, 1991, 1995á; Balletto et al., 1999).
Ïîëèïëîèäíûå ïîïóëÿöèè B. oblongus èç Èðàíà è Þæíî-
ãî Òóðêìåíèñòàíà, âåðîÿòíî, ÿâëÿþòñÿ àëëîïîëèïëîèäà-
ìè (Stöck et al., 2005). Ñåêâåíèðîâàíèå ìèòîõîíäðèàëüíî-
ãî ãåíîìà è àíàëèç àëëîçèìîâ ïîêàçàëè, ÷òî òåòðàïëîèä-
íûå ïîïóëÿöèè, îòíîñèìûå ñåé÷àñ ê B. oblongus, íàèáîëåå
áëèçêè êàê ê äèïëîèäíîé B. viridis èç áàññåéíà ð. Àìóäà-
ðüÿ, òàê è ê äèïëîèäàì èç Þæíîãî Òóðêìåíèñòàíà (Ìåæ-
æåðèí, Ïèñàíåö, 1990, 1995á; Stöck et al., 2005).

Íàøè èññëåäîâàíèÿ ïî èçìåí÷èâîñòè ìèêðîñàòåëëè-
òà BM224 ïðîäåìîíñòðèðîâàëè ôèêñèðîâàííûå ðàçëè÷èÿ
ïî ÷àñòîòàì àëëåëåé ìåæäó äâóìÿ òåòðàïëîèäíûìè âè-
äàìè B. oblongus è B. pewzowi (òàáë. 1, 2). Îáà âèäà õà-
ðàêòåðèçîâàëèñü ðàçëè÷íûìè àëëåëüíûìè âàðèàíòàìè â
ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè. Íàõîäêà îñîáè B. pewzowi
(ð. Àëàáóãà, Òÿíü-Øàíü, Êûðãûçñòàí), èìåþùåé àëëåëü
c, à íå b, êàê âñå îñòàëüíûå æàáû ýòîãî âèäà, ìîæåò ãîâî-

ðèòü î ïðîèñõîæäåíèè ýòèõ òåòðàïëîèäîâ îò ðàçëè÷íûõ
äèïëîèäíûõ ãðóïï.

Ïðîèñõîæäåíèå òðèïëîèäíûõ îñîáåé â çîíàõ ñîâìå-
ñòíîãî îáèòàíèÿ äèïëîèäíûõ è òåòðàïëîèäíûõ çåëåíûõ
æàá â Þæíîì Òóðêìåíèñòàíå, Ñåâåðî-Çàïàäíîì Êûðãû-
ñòàíå è Þãî-Âîñòî÷íîì Êàçàõñòàíå âûçâàëî ïðîòèâîðå-
÷èâóþ äèñêóññèþ (Ïèñàíåö, 1978; Borkin et al., 2001a;
Castellano et al., 1998). Ïðåäïîëîæèëè, ÷òî îíè ÿâëÿþòñÿ
ãèáðèäàìè îò ñêðåùèâàíèé ìåæäó äèïëîèäíûìè è òåò-
ðàïëîèäíûìè æàáàìè (Ïèñàíåö, 1978). Îäíàêî èçó÷åíèå
ïîëèìîðôèçìà, ïîëó÷åííîãî â ðåçóëüòàòå RAPD-àíàëè-
çà, ó òðèïëîèäíûõ îñîáåé èç Êûðãûçñòàíà ïîêàçàëî èõ
ñõîäñòâî òîëüêî ñ íàéäåííûìè ðÿäîì òåòðàïëîèäàìè
(B. pewzowi) è, òàêèì îáðàçîì, íå ïîäòâåðäèëî ãèáðèä-
íîå ïðîèñõîæäåíèå ìåñòíûõ òðèïëîèäîâ (Delpero et al.,
2000). Îäíàêî íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî äîìèíàíòíûé
òèï íàñëåäîâàíèÿ RAPD-ìàðêåðîâ çàòðóäíÿåò èñïîëüçî-
âàíèå ýòîãî ìåòîäà ïðè àíàëèçå ïðîèñõîæäåíèÿ ãèáðè-
äîâ. Èçó÷åíèå íàìè ìèêðîñàòåëëèòà BM224 ó òðèïëîè-
äîâ èç Þãî-Âîñòî÷íîãî Êàçàõñòàíà (àëëåëü b) òàêæå ïî-
êàçàëî èõ áîëüøåå ñõîäñòâî ñ ìåñòíûìè òåòðàïëîèäàìè,
èìåâøèìè àëëåëü b, ÷åì ñ äèïëîèäàìè (c). Ó òðèïëîèä-
íîé îñîáè èç Þæíîãî Òóðêìåíèñòàíà áûë îòìå÷åí àë-
ëåëü a, îáû÷íûé êàê äëÿ ìåñòíûõ äèïëîèäîâ, òàê è äëÿ
òåòðàïëîèäîâ. Ïîýòîìó óñòàíîâèòü ïðîèñõîæäåíèå òðèï-
ëîèäèè ó çåëåíûõ æàá â ýòîì ðåãèîíå ñ ïîìîùüþ äàííî-
ãî ìèêðîñàòåëëèòà íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì.

Áîëüøóþ ñåíñàöèþ âûçâàëà ïåðâàÿ íàõîäêà ñðåäè
ïîçâîíî÷íûõ ïîëíîñòüþ òðèïëîèäíîãî îáîåïîëîãî âèäà
çåëåíûõ æàá B. pseudoraddei èç Ñåâåðíîãî Ïàêèñòàíà
(Stöck et al., 1999, 2002). Èçó÷åíèå ìèêðîñàòåëëèòà
BM224 ó äâóõ îñîáåé B. pseudoraddei è èõ ëàáîðàòîðíîãî
ïîòîìñòâà ïîêàçàëî, ÷òî âñå îíè ïðåäñòàâëåíû ãîìîçèãî-
òàìè ïî àëëåëþ ñ ìåíüøåé ìîëåêóëÿðíîé ìàññîé (îêîëî
135 ï. í.), ÷åì ó B. oblongus èç Èðàíà (îêîëî 145 ï. í.).
Êðîìå òîãî, áûëè íàéäåíû ðàçëè÷èÿ ïî ëîêóñó Bcal7
ìåæäó îñîáüþ B. pseudoraddei èç Ñåâåðíîãî Ïàêèñòàíà è
îñîáüþ B. viridis arabicus èç Ñèðèè (Stöck et al., 2002).

Ðàñïðîñòðàíåíèå òðèïëîèäíîãî âèäà B. pseudoraddei
èçó÷åíî êðàéíå ñëàáî. Íàõîäêà òðèïëîèäíîé îñîáè â
îêð. ã. Êàáóëà (Bachmann et al., 1978) ïîçâîëÿåò ïðåäïî-
ëàãàòü, ÷òî êðîìå Ñåâåðíîãî Ïàêèñòàíà ýòîò âèä íàñåëÿ-
åò è Àôãàíèñòàí. Êðîìå òîãî, ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî îñîáè
B. pseudoraddei ìîãóò áûòü âñòðå÷åíû íà Ïàìèðå â Òàä-
æèêèñòàíå (Stöck et al., 1999). Äåéñòâèòåëüíî, íåîáû÷íàÿ
ýêñïðåññèÿ íåêîòîðûõ àëëîçèìíûõ ëîêóñîâ ó ïàìèðñêèõ
æàá ìîãëà áû óêàçûâàòü íà íàëè÷èå òðèïëîèäíûõ ôîðì â
ýòîé ïîïóëÿöèè (Ìåææåðè, Ïèñàíåö, 1990à). Èçó÷åíèå
íàìè ðàçìåðà ãåíîìà ó æàá èç Ïàìèðà (Ëÿíãàð) ïîêàçàëî,
÷òî êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ ó íèõ áëèçêî ê òðèïëîèä-
íîìó (òàáë. 2). Îäíàêî ñîãëàñíî íàøåìó àíàëèçó ìèêðî-
ñàòåëëèòîâ BM224 è Bcal7, ëÿíãàðñêèå æàáû õàðàêòåðè-
çóþòñÿ äðóãèìè àëëåëüíûìè âàðèàíòàìè, ÷åì ñåâåðîïà-
êèñòàíñêèå òðèïëîèäû. Òàêèì îáðàçîì, ìû íå ìîæåì
ïîäòâåðäèòü íàëè÷èå òðèïëîèäíîãî âèäà B. pseudoraddei
â Òàäæèêèñòàíå. Òåì íå ìåíåå íåîáû÷íûé ðàçìåð ãåíîìà
ó ýòèõ æàá (òàáë. 2) ñòàâèò âîïðîñ îá èõ òàêñîíîìè÷å-
ñêîì ñòàòóñå.

Àâòîðû èñêðåííå ïðèçíàòåëüíû Ò. Àëèåâó (Áàêó),
Ò. Àéäûíîâó (Áàêó), À. Ã. Áîðèñîâñêîìó (Èæåâñê),
Ã. Äæóêè÷ó (Áåëãðàä), Â. Ê. Åðåì÷åíêî (Áèøêåê),
Ì. Ë. Êàëåæè÷ó (Áåëãðàä), Ñ. À. Êîñóøêèíó (Ìîñêâà),
Î. Â. Êóêóøêèíó (Ôåîäîñèÿ), Ñ. Ë. Êóçüìèíó (Ìîñêâà),
Ã. À. Ëàäà (Òàìáîâ), Ê. Ä. Ìèëüòî (Ñàíêò-Ïåòåðáóðã),
Ð. À. Íàçàðîâó (Ìîñêâà), Ì. Â. Ïåñòîâó (Íèæíèé Íîâãî-
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ðîä), À. Á. Ðó÷èíó (Ñàðàíñê), Ä. Â. Ñêîðèíîâó (Ñàíêò-
Ïåòåðáóðã), Ì. Ô. Òåðòûøíèêîâó (Ñòàâðîïîëü),
Ä. Â. Øàáàíîâó (Õàðüêîâ) è À. È. Ôàéçóëèíó (Òîëüÿòòè)
çà ïîìîùü â ïðîâåäåíèè ïîëåâûõ èññëåäîâàíèé è ïðåäî-
ñòàâëåíèå ìàòåðèàëîâ, à òàêæå Î. Ñ. Ëàøèíîé çà ïîìîùü
â ïðîâåäåíèè ëàáîðàòîðíûõ ðàáîò.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ÷àñòè÷íîé ôèíàíñîâîé ïîä-
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VARIATION OF MICROSATELLITES BM224 AND BCAL7 IN POPULATIONS

OF GREEN TOADS (BUFO VIRIDIS COMPLEX)

WITH VARIOUS NUCLEAR DNA CONTENT AND PLOIDY
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We studied variation of microsatellites BM224 and Bcal7 in three species of the Bufo viridis diploid-polyp-
loid complex. We found that locus Bcal7 in all examined samples was monomorphic. Three alleles of microsa-
tellite BM224 were found. Among tetraploid toads, the western species B. oblongus had only one allele variant,
whereas the eastern species B. pewzowi had two other alleles. Similar distribution of alleles was observed in
triploid specimens, collected in the area borders of tetraploid and diploid species. Among samples of diploid to-
ad B. viridis, we found all three allele variants of microsatellite BM224. Their distribution was geographically
determined. A comparison of allele distribution with genome size variation in diploid toads showed very similar
patterns.
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