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ВВЕДЕНИЕ

В настоящее время на основе молекулярно-
генетических данных озёрная лягушка

(Pallas, 1771) рассматривается как ком-
плекс видов (Боркин и др., 2004; Pl ;
Pl . В Причерноморье, в
частности, на территории Большого Кавказа, Тур-
ции и в сопредельных регионах, по данным ана-
лиза митохондриальной и ядернойДНК (далее мт-
и яДНК), отмечено обитание двух генетически
дифференцированных форм озёрной лягушки –
«западной» (=центрально-европейская

) и «восточной» (=анатолийская cf.
) (Ермаков и др., 2016 , ;Akin et al., 2010; -

2010, 2012).
В Крыму озёрная лягушка распространена

практически повсеместно в водоёмах низменной,
предгорной и горной частей полуострова в диапа-
зоне высот от 0 до 1150 м над у.м. (Щербак, 1966;
Писанець, Кукушкiн, 2016). Систематическое по-
ложение и родственные связи обитающих в Кры-
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му озёрных лягушек оценивались с использова-
нием морфометрических (Щербак, 1966; Суряд-
ная, 2002) и кариологических (Сурядная, 2003;
Манило, 2005) методик, по размеру генома (Лит-
винчук и др., 2008), а также с применением мето-
дов молекулярно-генетического анализа (Akin et
al., 2010; Pl tner et al., 2010). В частности, изуче-
ние морфометрических параметров озёрных лягу-
шек Крыма, Кавказа иМолдавии позволило прий-
ти к заключению о том, что «… крымская популя-
ция в прошломимела более тесные связи с популя-
циями территорий, расположенных восточнее, ли-
бо о большей близости физико-географических
условий местностей, где собирался коллекцион-
ный материал» (Щербак, 1966, с. 56). Таким обра-
зом, крымская популяция оказалась наиболее
близкой к популяциям, населяющим Кавказский
перешеек. Однако степень различий озёрных
лягушек из этих смежных регионов при этом все
же достаточно высока, что «… свидетельствует о
древней изоляции Крыма» (Щербак, 1966, с. 57).
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Проведен молекулярно-генетический анализ 28 особей озёрной лягушки complex из 12
пунктов Крымского полуострова по двум молекулярным маркерам – гену первой субъединицы цитохромок-
сидазы ( I) мтДНК и первому интрону гена сывороточного альбумина ( I-1) яДНК. Установлено, что у оби-
тающих в Крыму озёрных лягушек преобладает тип мтДНК, специфичный для «восточной» формы (=ана-
толийская cf. ), тогда как тип мтДНК, характерный для «западной» (=центрально-европейская

), отмечен единично в бассейне р. Чёрная (юго-западныйКрым). В тоже время анализ ядерного маркера
показал присутствие в изученном регионе аллелей «западной» формы озёрной лягушки, которые встречаются
здесь реже «восточной» (соотношение частот – 2:5). Аллели «западной» формы выявлены в контрастных ланд-
шафтных зонах и различных высотно-климатических поясах полуострова, что может свидетельствовать о су-
ществованииразнонаправленныхколонизационныхволн вплейстоцен-голоценовуюэпоху.

: cf. цитохромоксидаза сывороточный альбумин
бассейнр Чёрная Крым.
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Позднее для озёрной лягушки Крыма был уста-
новлен определенный уровень географической
изменчивости, проявляющейся в морфологичес-
ких отличиях горныхиравнинныхпопуляций (Су-
рядная, 2002; Писанець, Кукушкiн, 2016). В то же
время хромосомный анализ не выявил различий
между крымскими и ближайшими континенталь-
ными популяциями (Сурядная, 2003). По данным
С. Н. Литвинчука с соавторами (2008), озёрные
лягушкиКрыма,югаУкраины, ЗападногоКавказа,
Поволжья и бассейна р. Урал формируют общ-
ность, занимающую промежуточное положение
между группами с большим (16.22 – 16.70 пг) (За-
кавказье, горныйДагестан, юго-восточныйКазах-
стан и Кыргызстан) и меньшим (15.51 – 16.35 пг)
количеством яДНК (Балканский полуостров,
Молдова, запад и север Украины, Белоруссия,
Прибалтика, европейская часть России западнее
Поволжского региона). По результатам анализа
мтДНК в Крыму выявлены исключительно пред-
ставители анатолийской линии cf. ,
представляющей собой таксон, по-видимому, ви-
дового ранга, обособление которого датируется
рубежом миоцена и плиоцена, в то время как на
равнинных территориях севернееКрыма, включая
нижнее течение Днепра, известна только цен-

P. bedriagae

трально-европейская линия ( 2010;
Akin et al., 2010, 2014).

В задачи настоящего исследования входило
изучение распределения маркеров мт- и яДНК
«восточной» и «западной» форм в популяциях
озёрных лягушек, обитающих в южной части
Крымскогополуострова.

Сбор материала производился в 2014 –
2016 гг. Исследовано 28 особей из 12 географи-
ческих пунктов, расположенных на территории
Крыма. Сборами охвачены все основные ланд-
шафтные пояса и высотные ярусы Крыма (По-
заченюк, 2015), однако в общей выборке численно
преобладали (86%) особи из горной части полу-
острова (табл. 1).

В качестве образцов тканей для выделения
ДНК методом высаливания (Aljanabi, Martinez,
1997) брали первые фаланги пальцев задних ко-
нечностей, фиксированные в 96%-ном этаноле.
Использовались 2 молекулярно-генетических
маркера: для мтДНК – фрагмент первой субъеди-
ницы гена цитохромоксидазы ( I), для яДНК –
интрон 1 гена сывороточного альбумина ( I-1).
Принадлежность гаплотипов мтДНК и аллелей
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Примечание. * – для краткого обозначения локалитетов взяты исторические названия близлежащего насе-
ленногопункта, либо современные географические топонимы.

Таблица 1

Пункты, годы сбора и объем исследованного материала (южная часть Крыма)Pelophylax ridibundus

Координаты
№

Локалитет:
географическая привязка*

Год n
с.ш. в.д.

Высота
н.у.м., м

Биотоп

1
«Джага-Кущи»: с. Охотниково , оз. Сасык-Сиваш, Сакский
район

2014 3 45°14′ 33°35′ < 1
Прибрежная часть крупного озера

в равнинно-степной части

2
«Мангуш»: 1.5 км к С-З от с. Прохладное, подножье горы
Каменная, Бахчисарайский район

2015 3 44°46′ 33°59′ 306
Крупный пруд

в лесостепном предгорье

3
«Ильки-Чокрак»: 4 км к Ю-В от с. Ходжа-Сала, Адым-
Чокракская долина, источник Ильки-Чокрак, Бахчисарай-
ский район

2016 3 44°35′ 33°50′ 372 Источник в лесостепном предгорье

4
«Кучук-Мускомия»: 0.7 км к С от с. Резервное, Варнутская
долина, г. Севастополь, Балаклавский район

2015 1 44°29′ 33°41 260′
Крупный пруд в юго-западной

лесостепной части Главной гряды

5
«Байдар»: 1 км к Ю-В от с . Орлиное, Байдарская долина,
ущелье Деймень-Дере, р. Ташкутер-Узень, г. Севастополь,
Балаклавский район

2015 1 44°26′ 33°48′ 380
Малая горная река в западной
лесистой части Главной гряды

6
«Казанлы»: 4 км к З от с . Пчелиное, плато Караби-Яйла,
урочище Казанлы, Белогорский район

2014 1 44°57′ 34°29′ 680
Крупный пруд в яйлинской горно-

луговой степи

7
«Байсу»: 5 км к Ю-З от с . Красноселовка, плато Караби-
Яйла, исток р. Байсу, Белогорский район

2014 5 44°53′ 34°36′ 901
Исток горной реки

в яйлинской горно-луговой степи

8
«Меганом»: 6 км к Ю-В от с. Архадерессе, балка Капсель-
Бугас, полуостров Меганом, Судакский городской округ

2015 3 44°49′ 35°06′ 16
Мелководные озерца

в каменистой полупустыне

9
«Отуз»: 1 км к З от пос. Щебетовка, долина р. Лагым-
Узень, Феодосийский городской округ

2015 2 44°57′ 35°08′ 102
Крупный пруд в юго-восточной
лесостепной части Главной гряды

10
«Кизилташ»: 4 км к С-В от пос. Краснокаменка, ущелье
Водяная балка, Судакский городской округ

2015 3 44°57′ 35°07′ 236
Крупное озеро в лесистой

восточной части Главной гряды

11
«Карадаг»: пос. Биостанция, Карадагский природный запо-
ведник, Феодосийский городской округ

2014 2 44°54′ 35°12′ 21
Малое часто пересыхающее озеро

в селитебной зоне

12
«Хрони»: окрестности с . Осовины, источник Осовинский
Фонтан, мыс Хрони, Керченский полуостров, Ленинский
район

2015 1 45°26′ 36°36′ 7
Мелкое природное озерцо
в степи близ моря
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яДНК к «западной» или «восточной» формам
устанавливалась по методике, опубликованной
намиранее (Ермаковидр., 2013; Закс идр., 2013).

При расчете частот встречаемости гаплоти-
пов учитывалось, что мтДНК является гаплоид-
ной и формально может рассматриваться как один
аллель, поэтому количество аллелей и экземпля-
ров равно. ЯдернаяДНКдиплоидна, содержит два
аллеля одного гена, соответственно доли аллелей
и экземпляров той или иной формы различны в
зависимости от соотношения гомо- и гетерозигот-
ных особей в выборке. Различия частот аллелей
оценивались с помощью критерия хи-квадрат ( )
для таблиц 2 в программе STATISTICA v.10
(StatSoft).

Результаты анализа маркера митохондри-
альной ДНК показали наличие у 96% иссле-
дованных экземпляров озёрных лягушек Крыма
митотипов, специфичных только для «восточной»
формы (табл. 2, рис. 1), что согласуется с данными
о доминировании гаплотипов . cf. в
Крыму, Анатолии и на Кавказе (Ермаков и др.,
2016 , ;Akin et al., 2010).

χ
2

×2,

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

P bedriagae

а б

Таблица 2
Соотношение типов мт- и яДНК

в выборках Крыма, %Pelophylax ridibundus

№5 «Байдар», табл. 2, рис. 1). Ближайшие пункты
находок лягушек с мтДНК отмечены
севернее (в приустьевой части р. Днепр и на юго-
востоке Украины) и северо-восточнее Крыма (в
Ставропольском крае, Калмыкии, Астраханской и
Волгоградской областях) (Ермаков и др., 2013,
2014; Akin et al., 2010;Hoffman et al., 2015).

Результаты анализа маркера яДНК показа-
ли, что кроме аллелей гена I, характерного для
«восточной» формы, у озёрных лягушек Крыма
встречаются аллели, специфичные для «запад-
ной» формы, при соотношении их частот прибли-
зительно равном 5:2. 50% изученных особей были
гомозиготами ( ) и диагностировались как
«восточная» форма, 43% – гетерозиготами ( ) и
7% – гомозиготами ( ) «западной» формы (см.
табл. 2, рис. 1). Наблюдаемое соотношение гомо- и
гетерозигот не противоречит ожидаемому со-
гласно закону Харди – Вайнберга ( = 0.07, = 1,

0.966). В связи с преобладанием в общей вы-
борке аллелей «восточной» формы вероятно, что
оба гомозиготных экземпляра «западной» формы
являются результатом выщепления при скрещива-
ниях гетерозигот.

Несмотря на чрезвычайно высокий уровень
ландшафтно-биотопической дифференциации
южной частиКрыма (Атлас…, 2003) (рис. 2), нами
не выявлено существенных различий по генети-
ческому составу озёрных лягушек, обитающих на
различных высотах и в разных типах водоёмов
( = 0.63, 0.540 и = 1.87, 0.357 соответ-
ственно) (табл. 3). При этом единственная особь с
мтДНК «западного» типа обнаружена в регулярно
пересыхающей в межень малой горной реке на
сравнительно небольшой абсолютной высоте (см.
табл. 1).

Полученные данные позволяют предполо-
жить, что на исследованной территории Крыма
нет «чистых» озёрных лягушек «западной» фор-
мы, так как все изученные экземпляры диагнос-
тировались либо как «восточная» форма, либо
совмещали в своем генотипе маркеры cf.

и . Так, «западный» тип мтДНК
сочетается с гетерозитным типом яДНК (локали-
тет № 5 «Байдар»; см. табл. 2, рис. 2, ) – генотип
- , а гомозиготы западного типа сочетаются с
митохондриальнойДНК, специфичной только для
«восточной»формы (локалитеты№7«Байсу»; см.
табл. 2, рис. 2, ; и локалитет № 12 «Хрони»; см.
табл. 2, рис. 2, ) – генотип - .

Наблюдаемое в изученном регионе несоот-
ветствие частот распределения маркеров мт- и
яДНК двух форм, а именно редкость гаплотипов
мтДНК«западной»формы (4%) при значительной
доле «западных» аллелей в ядерном геноме (29%),

P. ridibundus

SA

BB
BR

RR

df
p =

p = p =

P. bedria-
gae P. ridibundus

а
R RB

б
г B RR

χ

χ χ

2

2 2COI

мтДНК
SAI-1 яДНК

№ Локалитет n

B R BB BR RR

1 Джага-Кущи 3 3 – 2 1 –
2 Мангуш 3 3 – 3 – –
3 Ильки-Чокрак 3 3 – 2 1 –
4 Кучук-Мускомия 1 1 – 1 – –
5 Байдар 1 – 1 – 1 –
6 Казанлы 1 1 – 1 – –
7 Байсу 5 5 – 1 3 1
8 Меганом 3 3 – 1 2 –
9 Отуз 2 2 – 2 – –
10 Кизилташ 3 3 – 1 2 –
11 Карадаг 2 2 – – 2 –
12 Хрони 1 1 – – – 1

Всего
28
(100)

27
(96)

1
(4)

14
(50)

12
(43)

2
(7)

Примечание B
R

. – гаплотипы мтДНК и аллели
яДНК «восточной» формы, – гаплотипы мтДНК и ал-
лели яДНК «западной» формы. Номера соответствуют
таковымнарис. 1 и 2.

Единственный экземпляр (4%) имеющий
гаплотип «западной» формы обнаружен в пункте,
расположенном в зоне Главной гряды Крымских
гор в юго-западной части полуострова (локалитет
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а б

Рис. 1. Распределение гаплотипов мтДНК ( ) и аллелей яДНК ( ) в выборках южной части
Крыма. Номера точек соответствуют локалитетам в табл. 1 и 2, точки без нумерации – литературные данные (по:

Akin et al., 2010). Размеры значков отражают объем изученных проб (от 1 до 5 экз.)

а б Pelophylax ridibundus

Рис. 2. Биотопы вюжной части Крымского полуострова Байдар северный макросклон
Главной горной гряды Байсу Главная гряда нагорьеКараби Яйла Меганом Юго Восточное побережье
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статистически поддержано ( = 7.23, = 0.0082).
Подобное несоответствие частот генетических
маркеров, возможно, отражает процессы заселе-
ния Крыма озёрной лягушкой. Так, по данным для
северной и восточной Анатолии, наблюдаемое
географическое распределение митохондриаль-
ныхи ядерныхмаркеров у озёрныхлягушек анато-
лийского ( cf. ) и среднеевропейского
( ) происхождения может быть след-
ствием вторичного контакта данных форм в позд-
немплейстоцене – голоцене (Akin et al., 2014).

Ранее, на примере изучения распределения
маркеров мт- и яДНК у озёрных лягушек По-
волжья и Кавказа, нами показано, что на востоке
Европейской равнины по направлению с юга на
север доля маркеров «восточной» формы умень-
шается, а «западной», напротив, – увеличивается
(табл. 4). Частоты митохондриальных и ядерных
маркеров озёрных лягушек Крыма в целом соот-
ветствуют этой тенденции и наиболее сходны с та-
ковыми лягушек Кавказа. На обеих территориях
доминируют гаплотипы и аллели, характерные
для . cf. , различия по частотам марке-
ров мт- и яДНК недостоверны ( = 2.63, = 0.2772
и = 1.02, = 0.3691 соответственно). Сравнение
по тем же показателям Крыма с регионами, распо-
ложенными севернее и восточнее Кавказа, выяви-
ло статистически поддержанные различия: в

χ

χ

χ

2

2

2

p

P. bedriagae
P. ridibundus

P bedriagae

p

p

Таблица 3
Соотношение типов мт- и яДНК в выборках крымских популяций

из различных типов биотопов
Pelophylax ridibundus

COI мтДНК SAI-1 яДНК
Тип биотопа n

B R BB BR RR

По высоте расположения над уровнем моря

От 1 до 350 м н.у.м. 18 (64%) 18 0 10 7 1
От 350 до 901 м н.у.м. 10 (36%) 9 1 4 5 1

По характеру водоёма

Стоячие (пруды, озёра) 19 (68%) 19 0 11 7 1
Проточные (малые горные реки, ручьи) 9 (32%) 8 1 3 5 1

Примечание. B – гаплотипы мтДНК и аллели яДНК «восточной» формы, R – гаплотипы мтДНК и аллели
яДНК«западной»формы.

меньшей степени со Средним Поволжьем ( =
= 9.73, = 0.0011 и = 7.53, = 0.0106) и в боль-
шей – с Верхним Поволжьем ( = 59.27 и =
=111.00, в обоих случаях <0.0001).

В свете полученных (пока предваритель-
ных) данных новое звучание получают неодно-
кратно обсуждаемые в литературе вопросы: о ги-
потетическом влиянии Северо-Крымского канала
на таксономический состав батрахофауны Крыма
и об «автохтонности» популяций озёрной лягуш-
ки, населяющих южную часть Горного Крыма
(Щербак, 1984; Котенко, 2005; Писанець, Кукуш-
кiн, 2016). С одной стороны, во всех ландшафтных
зонах Крымского полуострова доминируют моле-
кулярные маркеры «восточной» формы, которая
отсутствует в Нижнем Поднепровье (Akin et al.,
2010), до последнего времени связанном с Кры-
момкрупнейшейирригационной системой. Таким
образом, предполагаемая массовая инвазия дне-
провской s. s. на значительную часть
территории Крыма с использованием Северо-
Крымского канала на сегодняшний день не под-
тверждена. С другой стороны, митохондриальный
гаплотип «западной» формы обнаружен только на
крайнем юго-западе Горного Крыма в бассейне
р. Чёрная – наиболее обособленной из значитель-
ных крымских рек, гидрофауна которой характе-
ризуется обилием реликтов переднеазиатского и

χ

χ

χ χ

2

2

2 2
p p

p

P. ridibundus

Таблица 4
Соотношение «западных» ( ) и «восточных» ( ) гаплотипов мтДНК и аллелей яДНК

у в изученных регионах, %
R B

Pelophylax ridibundus

мтДНК яДНК
Регион n

R B
n

R B
Источник

Крым 28 4 96 56 29 71 Данная работа
Кавказ 93 – 100 186 22 78 Ермаков и др., 2016 а, б
Среднее Поволжье 171 32 68 342 86 14 Ермаков и др., 2014; Закс и др., 2013
Верхнее Поволжье 90 83 17 180 94 6 Свинин и др., 2015; Замалетдинов и др., 2015
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бореального горного фаунистических комплек-
сов (Мирошниченко, 2011). Можно предполо-
жить, что проникновение в эту часть Горного 
Крыма особей озёрной лягушки из других рай-
онов полуострова затруднено, и фактор изоля-
ции проявляется здесь в наибольшей степени. 
Иными словами, по имеющимся на сегодняшний 
день данным, распространение в Крыму озёрных 
лягушек «западной» митохондриальной линии 
может быть связано с наиболее стабильной на 
протяжении всей истории своего существования 
речной системой (в таком случае его характер, 
вероятнее всего, следует считать реликтовым), 
между тем как остальная часть полуострова по 
генетической структуре населения озёрных ля-
гушек резко отличается от сопредельной Украины.  

Таким образом, имеются основания счи-
тать, что территория Крыма могла быть заселена 
озёрными лягушками анатолийской линии непо-
средственно с Кавказа (Кукушкин, 2013). В свя-
зи с этим заслуживает внимания гипотеза осу-
шения Черноморской впадины в позднем эоп-
лейстоцене, вследствие чего между Крымом и 
Западным Кавказом предположительно возника-
ла кратковременная сухопутная связь (Андреев, 
2010). Представленные факты могут свидетель-
ствовать также о возможности нескольких раз-
нонаправленных колонизационных волн форм 
P. ridibundus complex на протяжении плейстоце-
на и голоцена – вероятно, с участием обширных 
дельтовых систем, формировавшихся в регрес-
сивные стадии Черноморского бассейна к юго-
востоку и западу от Крыма (Палеогеография Ев-
ропы…, 1987; Евсюков, 2007; Пасынкова, 2013; 
Yanina, 2014). 

Обилие нерешенных вопросов, наряду с их 
важностью для понимания процессов интрогрес-
сивной гибридизации в зонах вторичного кон-
такта глубоко дивергировавших таксонов и 
уточнения четвертичных палеогеографических 
обстановок в Северном Причерноморье, указы-
вает на необходимость дальнейшего изучения 
генетической структуры населения озёрных ля-
гушек Крымского полуострова. В связи со ска-
занным выше, интерес в этом ключе представ-
ляют наиболее изолированные популяции, оби-
тающие в западной части Южного берега, кань-
онах Главной гряды и на яйле, а в равнинной 
части Крыма – популяции азовского и черно-
морского побережий Керченского полуострова и 
некоторых степных сухоречий (таких как Ча-
тырлык и Донузлавская балка), в сравнительно 
недавнем прошлом, вероятно, принадлежащих к 

системе Пра-Днепра (Слудский, 1953; Позаче-
нюк, 2012). 
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PRELIMINARY DATA ON THE MOLECULAR GENETIC STRUCTURE  
OF PELOPHYLAX RIDIBUNDUS (AMPHIBIA: ANURA: RANIDAE) 

FROM THE SOUTHERN PART OF THE CRIMEAN PENINSULA, BASED 
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Molecular genetic analysis of 28 marsh frogs Pelophylax ridibundus complex from 12 localities of the 
Crimean peninsula was conducted by two molecular markers, namely, COI, the gene of the first subunit 
of cytochromeoxydase mtDNA, and SAI-1, the first intron of the serum albumin gene nDNA. It has been 
found that the mtDNA type specific for the “eastern” form (the Anatolian P. cf. bedriagae) prevails for 
the Crimean marsh frogs, while the mtDNA type of the “western” form (the Central-European 
P. ridibundus) has been observed in a single case in the Chernaya River basin (the southwestern Crimea). 
At the same time, our nuclear marker analysis has revealed the presence of the “western” form alleles 
within the studied area which occurs there more rarely than the “eastern” one (in a 2:5 frequency ratio). 
The alleles of the “western” form were identified in contrasting landscape zones and various altitude-
climatic belts of the peninsula which might give evidence of the occurence of multidirectional 
colonization waves of P. ridibundus in the Pleistocene-Holocene epoch. 
Key words: Pelophylax ridibundus, Pelophylax cf. bedriagae, cytochromeoxydase, serum albumin, 
Chernaya River basin, Crimea. 
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