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Аннотация
Обоснование. Изучению комплекса среднеевропейских зелёных лягушек 

(Pelophylax esculentus комплекс) посвящено много работ. Однако наибольший 
интерес исследователей представлен изучением видового состава и образование 
гибридных форм, в то время как сведения по популяционной структуре скудны.

Целью исследования является проведение анализа генетической структуры по-
пуляций среднеевропейских зелёных лягушек (Pelophylax esculentus комплекс), ос-
нованный на применении изоферментных маркёров, в трансформируемых биотопаx 
юга Среднерусской возвышенности. Данный подход позволяет использовать иссле-
дуемые популяции в качестве высокочувствительного биоиндикатора негативных из-
менений водной и околоводной среды, обусловленных антропогенным воздействием.

Материалы и методы. Исследование представляло собой комплексную оценку 
популяционно-генетической структуры 36 изолированных субпопуляций исследуе-
мых земноводных с применением изоферментных молекулярных маркеров. Анализ 
осуществлялся путем электрофореза изоферментов в 10%-ном полиакриламидном 
геле. В рамках исследования были изучены три независимые изоферментные си-
стемы, характеризующиеся кодоминантным типом наследования: два мономерных 
локуса эстеразы (EST-1 и EST-2), проявляющих каждая по три аллельных варианта, 
и один димерный локус лактатдегидрогеназы (LDH-3), также имеющий три аллель-
ные формы. Полученные данные позволяют эффективно применять предложенный 
набор показателей в качестве надёжного индикатора геоэкологического состояния 
урбанизированных ландшафтов и малых рек юга Среднерусской возвышенности. 
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Результаты. Анализ генетической вариабельности исследуемых групп выявил 
высокий уровень генетической гетерогенности. Полностью полиморфными ока-
зались все изученные изоэнзимные локусы (Р = 100 %). Среднее число аллелей 
на локус составило 2,89, эффективное число аллелей – 2,35. Расчетная статистика 
Райта показала низкий показатель индекса внутривидовой дифференциации при 
этом среднее значение интенсивности обмена генами достигло более единицы, что 
свидетельствует о значительной степени межпопуляционного взаимодействия и 
миграционной активности особей на данной территории несмотря на интенсивную 
антропогенную трансформацию среды обитания. Полученные данные позволяют 
предположить наличие эффективной адаптивной стратегии комплекса P. esculentus, 
обеспечивающей успешность существования вида в условиях городской экосисте-
мы. Сопоставление показателей внутривидовой дифференциации тест-объектов с 
данными экспертных оценок гидроэкологической ситуации в районе исследования 
позволило выявить слабую, но статистически значимую связь между показателями 
экспертных балльных оценок гидроэкологической ситуации и эффективным чис-
лом аллелей (Ае), что говорит о сильном влиянии дополнительных факторов, не 
учтенных в комплексной гидроэкологической оценке (ядохимикаты на сельскохо-
зяйственных угодьях, изменения климата, фактор беспокойства и т.п.).

Ключевые слова: Pelophylax esculentus комплекс; популяционная структура; 
урбанизированные ландшафты; малые реки; гидроэкологическое состояние; ги-
дрохимические показатели
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Abstract
Background. Nowadays a wide range of works is dedicated to Pelophylax esculen-

tus complex. The most investigations focus on the structure of species and hybrid forms, 
at the same time, the information of population structure is insufficient.
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The article is aimed to genetic structure analysis of Central European green frogs 
(Pelophylax esculentus complex). The tools of isozyme markers in the anthropogenically 
transformed biotopes (south of the Central Russian Upland) are basis of the analysis. The 
approach underlines the role of green frog populations as sensitive biological indicators 
for water quality monitoring as well as near-water ecosystem monitoring.

Materials and methods. The method of protein polymorphism and isozyme mo-
lecular markers is implemented for comprehensive assessment of the population genetic 
structure of 36 isolated amphibian subpopulations (Pelophylax esculentus).

Electrophoresis of isozymes took place in 10% polyacrylamide gel. Three indepen-
dent isozyme systems characterized by codominant inheritance were investigated: two 
monomeric esterase loci (EST-1 and EST-2), each exhibiting three allelic variants, and 
one dimeric lactate dehydrogenase locus (LDH-3), also having three allelic forms. The 
obtained data provide better leverage for reliable indication of the geoecological state 
of urban landscapes and small rivers within the south of the Central Russian Upland.

Results. The analysis of the genetic variability of the studied groups discovered 
high level of genetic heterogeneity. All the studied isozyme loci were completely poly-
morphic (P = 100%). The average number of alleles per locus was 2.89, and the effec-
tive number of alleles was 2.35. Wright’s statistics showed a low index of intraspecific 
differentiation, while the average value of gene exchange intensity >1. Despite the in-
tensive anthropogenic transformation of the habitat, interpopulation interaction and mi-
gration activity are significantly high in this area. It could be suggested that effective 
adaptive strategy for the Pelophylax esculentus complex of the investigated species in 
urban ecosystems exists. 

The indicators of intraspecific differentiation (genetic characteristics) of test objects 
and the data of expert assessments of the hydroecological situation (hydroecological 
characteristics) in the study area were compared. As a result, a slight correlation was 
found between the indicators of expert evaluation of the hydroecological situation and 
the effective number of alleles (Ae), which underlines a strong influence of extra fac-
tors. The factors could be such as pesticides from agricultural land, climate changes, 
disturbance factor, etc.).

Keywords: Pelophylax esculentus complex; population structure; urbanized land-
scapes; small rivers; hydroecological state; hydrochemical indicators
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Введение
Известно, что с точки зрения современной науки, элементарные эво-

люционные явления происходят в популяциях в виде направленного из-
менения частот аллелей. При этом в настоящее время особое внимание 
уделяется изучению популяций, обитающих в биотопах, подверженных 
влиянию человеческой деятельности, так как именно на территории горо-
дов и промышленных объектов наблюдаются наиболее выраженные изме-
нения генетической структуры популяций [5].

Главной причиной указанных трансформаций является возникновение 
новых механизмов изоляции, реализующихся на протяжении ограничен-
ного временного интервала и приводящих к фрагментации популяции на 
небольшие, пространственно разобщенные микрогруппы. Это способству-
ет возникновению значительных модификаций генетической организации, 
необходимых для формирования адаптивных стратегий выживания [6]. 
Данные процессы способны существенно влиять на дальнейшую эволю-
ционную траекторию соответствующих демографически обособленных 
группировок [5; 6].

Объекты, представляющие наибольший интерес для проведения по-
пуляционно-генетических исследований среди амфибий, включают виды 
комплекса среднеевропейских зелёных лягушек (Pelophylax esculentus 
комплекс) [4; 27; 32; 35]. Данный комплекс включает в себя три основ-
ные таксономических единицы: прудовая лягушка – Pelophylax lessonae 
(Camerano, 1882); озёрная лягушка – Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771), 
при этом по многочисленным исследованиям озёрная лягушка представля-
ет собой комплекс криптических форм – «западная» P. ridibundus и «вос-
точная» P. cf. bedriagae (анатолийская лягушка) [4; 33], а так же съедобная 
лягушка (гибридная форма) – Pelophylax esculentus (Linnaeus, 1758). Таким 
образом, комплекс среднеевропейских зеленых лягушек представляет со-
бой сложный гибридогенный комплекс обусловленный полуклональным 
(мероклональным) типом наследования, полиплоидией и разнообразными 
типами популяционных систем [38].

Изучение генетической структуры и филогеографии указанных видов 
занимает центральное место во многих научных публикациях. Тем не ме-
нее, большая часть публикаций посвящена вопросам определения видо-
вого состава комплекса [10; 12; 13; 23; 25; 28; 32; 34], включая методы 
электрофореза белков [36; 37]. В то же время информация относительно 
внутривидового полиморфизма белков, выявленного на уровне популя-
ции на территории Российской Федерации, ограничена лишь отдельны-
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ми видами бурых лягушек [19]. Следует подчеркнуть, что, несмотря на 
интенсивные исследования, направленные на изучение генетического 
полиморфизма ядерных и митохондриальных маркеров, проведение ал-
лозимного анализа сохраняет свою актуальность, для изучения популяци-
онной структуры, поскольку анализу подвергаются кодирующие участки 
генома [24].

Целью настоящего исследования является комплексная оценка ге-
нетической структуры популяций среднеевропейских зелёных лягушек 
комплекса Pelophylax esculentus посредством анализа полиморфизма изо-
ферментных маркёров, как одного из индикаторов гидроэкологического 
состояния малых рек юга Среднерусской возвышенности.

Данное исследование представляет собой часть работы по изучению 
популяционной структуры сложного гибридогенного комплекса средне-
европейских зеленых лягушек (Pelophylax esculentus комплекс) включа-
ющего в себя изучение морфометрических, морфофизиологических и 
фенотипических показателей, а также генетической структуры на основе 
микросателлитных и изоферментных маркеров и определении видового 
состава и уровня гибридизации в популяционных системах [1].

Материалы и методы исследования
Материал был собран в большей степени на территории Белгородской 

области, за исключением отдельных точек, находящихся в пределах Во-
ронежского и Курского регионов. Все пункты отбора проб приурочены к 
водосборам малых рек региона. Различия между пунктами сбора определя-
лись уровнем антропогенного воздействия, классифицированного согласно 
методике, разработанной В.Л. Вершининым и Р.И. Замалетдиновым [4; 10].

В рамках гидроэкологического мониторинга водной среды изучаемых 
территорий был рассмотрен показатель УКИЗВ (таблица 1), который ха-
рактеризует удельную величину гидрохимического загрязнения водных 
объектов (класс качества воды) [8; 13].

Как видно из таблицы 1 экологическое состояние исследуемых рек Бел-
городской области в целом имеет неудовлетворительное состояние. В боль-
шинстве случаев качество вод оценивается как «загрязнённая» или «грязная».

На рассматриваемых реках было проведено исследование выборки, 
включающей 770 экземпляров (684 особи вида Pelophylax ridibundus, 85–
Pelophylax esculentus, одна особь–Pelophylax lessonae), отобранных из 36 
локальных популяций комплекса Pelophylax esculentus. Географически 
ареал изученных популяций охватывал бассейны рек Днепр и Дон (рис. 1).
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Таблица 1.
Гидрохимические показатели класса качества воды по мониторинговым 

данным Росгидромета (фрагмент базы данных) 
Table 1. Hydrochemical indicators of water quality classes based on Roshydromet                    

monitoring data (database excerpt)

№ 
п/п Река (створ) УКИЗВ

Класс 
качества

воды

Каче-
ство 
вод

Характерные 
загрязняющие 

вещества

1 Северский Донец 
(с. Беломестное) 2,58 3а загряз-

ненная

NO2
-,Cu, Мn, 

Fe, SO4
2-, 

БПК5

2 Тихая Сосна (1 км выше 
г. Алексеевка, близ с. Ильинка) 2,25 3а загряз-

ненная
NO2

-, Мn, 
SO4

2-
, БПК5,

3 Ворскла (с. Козинка) 4,38 4а грязная
Fe, NO2

-, Cu, 
PO4

3-, SO4
2-

, 
БПК5, Mg

4 Оскол
(с. Пятницкое) 3,51 3б

очень 
загряз-
ненная

NO2
-,Cu, PO4

3-, 
Zn, БПК5, NH4

+

5 Оскол (с. Ивановка) 5,13 4б грязная
NO2

-, Cu, PO4
3-

, SO4
2-

, БПК5, 
Мn, Fe, NH4

+

6 Нежеголь (16 км выше 
г. Шебекино) 2,13 3а загряз-

ненная

NO2
- ,Cu, 

БПК5, PO4
3-, 

SO4
2-

7 Короча (1,5 км выше
г. Короча) 2,76 3а загряз-

ненная

NO2
-, Cu, 

БПК5, SO4
2-

, 
NH4

+

Примечание: УКИЗВ – удельный комбинаторный индекс загрязнённости воды

Все пункты отбора проб можно условно разделить [13] по степени ан-
тропогенного воздействия на водную среду указанные в таблице 2:

1. Пункты (№ 1, 2, 3, 4, 23) с высокоурбанизированным ландшафтов, 
которые включают внутригородские территории (г. Белгород, Белгород-
ское водохранилище) в следствие значительного влияния городских сто-
ков, а также территории г. Губкин и Старый Оскол, которые находятся под 
влиянием селитебно-промышленных стоков Старооскольско-Губкинского 
горно-промышленного района (5 баллов.

2. Пункты (№ 6, 18, 22, 24, 25, 29, 31) в районах с высокой сельско-
хозяйственной нагрузкой (много пашни, животноводческие комплексы)  
(4 балла).
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3. Умеренные районы (№ 10, 12, 13, 14, 15, 16, 19, 20, 21, 26, 27, 28, 32, 
33, 36) с сельскохозяйственной нагрузкой (не канализованный частный 
сектор) (2-3 балла).

4. Квази-природные (5, 7, 9, 11, 30, 34, 35) геоэкологические условия 
(пункты отбора в лесах, на лугах и т.д.) (1 балл).

Рис. 1. Пункты сбора P. esculentus на водных объектах Белгородской области 
Fig. 1. Collection sites for P. esculentus in water bodies of the Belgorod Region

Экстракция аллозимов осуществлялась посредством механического 
диспергирования мышечной ткани с использованием тефлонового гомо-
генизатора в среде трис-хлористоводородного буфера концентрации 0,05 
моль/л (pH = 6,7), после чего материал подвергался криоконсервации при 
температурном режиме -60°C. Последующая очистка проводилась мето-
дом ультрацентрифугирования на протяжении получаса при скорости вра-
щения ротора 10 000 оборотов в минуту и стабильной термостатированной 
температуре +4°C в ультрацентрифуге 5424 Eppendorf (Германия).

Электрофоретическое разделение аллозимов проводили в камере для 
вертикального электрофореза VE-20 (Helicon, Россия) с использовани-
ем полиакриламидного геля в концентрации 10%, выполненные соглас-
но методике, предложенной Остерманом [20], в электролитической среде 
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трис-глицинового буфера (pH=8,3). Электрофорез проводился непрерывно 
в течение четырёх часов при постоянном электрическом потенциале вели-
чиной 200 В, и поддерживаемой постоянной низкой температуры (+4°C).

Идентификация эстеразных компонентов осуществлялась путём после-
довательного погружения обработанных гелевых блоков сначала в раствор 
борной кислоты (3%, 15 мин.), далее в среду раствора трис-хлористого бу-
фера (0,1 моль/л, pH=7,8), обогащённого субстратом альфа-нафтил ацетатом 
и красителем Fast Red. Для визуализации лактатдегидрогеназных фракций 
использовали фосфатный буфер 0,1-молярной концентрации (pH=7,4), до-
полненный NAD, HCS, FMS и натрия лактатом высокой молярности (1М).

Проведенный анализ электрофореграмм зеленых лягушек выявил на-
личие трех генетических локусов, кодоминантного типа наследования 
(рис. 2). Из них выявленны два мономерные локуса эстераз трех аллеле-
лями у каждого (EST-1 и EST-2) и димерный локус лактатдегидрогеназы 
с тремя аллельными вариантами (LDH-3). Учитывая невозможность точ-
ного определения аллелей в локусах LDH-1 и LDH-2, исследования по 
ним не проводилось.

Рис. 2. Фрагмент электрофореграммы ферментов неспецифических эстераз                  
и лактатдегидрогеназы

Fig. 2. A portion of the electrophoregram showing nonspecific esterases and lactate dehydrogenase

Полученные результаты обрабатывали стандартными методами вариа-
ционной статистики, с использованием пакета программ PAST V.3.1 [29], 
GenAlExv.6.5 [30].
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Результаты и их обсуждение
Известно, что экологическое состояние исследуемого региона оценива-

ется как критическое ввиду специфики его географической локализации и 
длительной историко-эволюционной динамики развития. При этом, продол-
жается усиление технологического давления, которое ведёт к ухудшению 
общей экологии, негативно влияя на всю флору и фауну региона [8; 22].

При этом, несмотря на сильную антропогенную нагрузку в изучаемых 
популяциях наблюдается высокий уровень гетерогенности (табл. 2). Со-
гласно полученным данным все изучаемые локусы полностью полимор-
фны, а среднее число аллелей на локус (A) составило 2,89.

Таблица 2.
Показатели генетического разнообразия в популяциях P. esculentus                

complex на малых реках Белгородской области
Table 2. Genetic diversity indices in populations of the P. esculentus complex in small rivers              

of the Belgorod Region

Река
Показатели генетического разнообразия* 

N P A Ае I Но Не F
1. С. Донец 19 100 2,67 2,26 0,840 0,509 0,508 -0,035
2. Везёлка 20 100 3 2,12 0,850 0,433 0,507 0,097
3. Оскочное 20 100 3 2,1 0,828 0,383 0,488 0,256
4. Ячневский 16 100 3 1,76 0,650 0,417 0,368 -0,065
5. Дубовое 18 100 2,67 1,89 0,718 0,407 0,419 0,003
6. Устье 26 100 2,33 1,76 0,529 0,231 0,305 0,073
7. Майский 16 100 2,67 2,07 0,709 0,438 0,421 -0,030
8. Северный 22 100 2,67 1,99 0,709 0,515 0,430 -0,172
9. Шопино 23 100 2,67 2,12 0,731 0,348 0,439 0,116
10. Нежеголь 22 100 3 2,42 0,953 0,682 0,571 -0,171
11. Графовка 17 100 3 2,6 1,024 0,784 0,615 -0,275
12. Глотово 25 100 3 2,39 0,962 0,667 0,578 -0,152
13. Плотва 13 100 3 2,5 0,967 0,744 0,595 -0,246
14. Сазон 20 100 3 2,42 0,967 0,683 0,574 -0,191
15. Оскол 1 22 100 3 2,42 0,962 0,742 0,578 -0,276
16. Волчья 18 100 3 2,52 0,996 0,741 0,600 -0,254
17. Губкин 60 100 3 2,39 0,961 0,506 0,571 0,108
18. Орлик 25 100 3 2,34 0,926 0,667 0,552 -0,222
19. Ольшанка 14 100 3 2,32 0,928 0,690 0,565 -0,242
20. Халань 34 100 2,67 2,14 0,803 0,559 0,511 -0,139
21. Беленькая 24 100 2,67 2,35 0,855 0,694 0,560 -0,313
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22. Оскол 18 100 3 2,43 0,974 0,704 0,582 -0,223
23. Чуфичка 15 100 3 2,38 0,928 0,711 0,576 -0,244
24. Корень 19 100 3 2,37 0,943 0,579 0,564 -0,036
25. Короча 14 100 2,67 2,33 0,862 0,619 0,525 -0,195
26. Сейм 17 100 3 2,12 0,863 0,373 0,528 0,294
27. Т. Сосна 22 100 3 2,64 1,018 0,545 0,610 0,07
28. Валуй 24 100 2,67 2,14 0,784 0,653 0,497 -0,348
29. Г. Дунай 21 100 2,67 2,32 0,892 0,810 0,563 -0,478
30. Айдар 33 100 3 2,78 1,054 0,859 0,639 -0,344
31. Ворскла 19 100 3 2,67 1,026 0,702 0,624 -0,129
32. Ракита 21 100 3 2,51 0,966 0,746 0,594 -0,236
33. Пена 27 100 3 2,65 1,017 0,704 0,620 -0,138
34. Полная 22 100 3 2,82 1,065 0,758 0,645 -0,180
35. Белая 12 100 3 2,73 1,048 0,611 0,633 0,033
36. Дон 12 100 3 2,71 1,037 0,639 0,630 -0,003

Среднее 100 2,89±
0,03

2,35
±0,05

0,898
±0,022

0,607
±0,023

0,544
±0,014

-0,119
±0,031

Примечание: N – число особей в выборке; P–процент полиморфных локусов; 
А–среднее число аллелей; Аe–эффективное число аллелей; I–индекс Шеннона; 
Ho–наблюдаемая гетерозиготность; He–ожидаемая гетерозиготность; F–индекс 
фиксации (коэффициент инбридинга).

Максимальное генетическое разнообразие выявлено среди популя-
ций, населяющих ненарушенные либо слабо трансформированные при-
родные биотопы с минимальным уровнем антропогенного воздействия 
(№34 «Полная», №33 «Айдар», №35 «Белая», №36 «Дон»). В свою оче-
редь, наибольший уровень мономорфизма установлен внутри популяций, 
локализованных в городской агломерации Белгорода. Вместе с тем, со-
гласно данным ранее проведенного нами исследования с использованием 
анализа микросателлитной ДНК (STR), наиболее гетерогенные популяции 
обитают в условиях сильного антропогенного пресса, а именно популя-
ции №3 «Оскольное», №18 «Орлик», №4 «Ячневский» в то время, как 
наиболее мономорфные показатели генетического разнообразия отмечен 
в менее затронутых природных регионах (популяции №35 «Белая», №36 
«Дон», №28 «Валуй») [3]. Данное противоречие объясняется воздействием 
естественного отбора на генетическую структуру изучаемых популяций, а 
именно на распределение частот аллелей изоферментных маркеров. Стоит 
также отметить, что проведенный ранее анализ фенотипического разно-
образия изучаемого комплекса также выявил снижение фенотипического 
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разнообразия и повышение доли редких морф в градиенте антропогенного 
пресса [2]. Проведенный корреляционный анализ между уровнем феноти-
пической вариабельности внутри популяции и показателем наблюдаемой 
гетерозиготности по изоферментам выявил положительную зависимость 
(R=0,699, p < 0,001). В то же время аналогичная зависимость для селек-
тивно-нейтральных микросателлитных локусов не выявлена. Рассматри-
ваемое противоречие обусловлено тем обстоятельством, что в условиях 
урбанизированных ландшафтов и интенсивного антропогенного воздей-
ствия некоторые аллельные варианты аллозимов получают селективное 
преимущество, способствуя формированию мономорфизма по соответ-
ствующим локусам. Между тем динамика распределения частот аллелей 
нейтральных маркеров микросателлитных последовательностей ДНК 
преимущественно определяется генетико-автоматическими процессами 
(дрейфом генов), что в контексте крупных размеров популяций земново-
дных представляется адаптивной реакцией организмов на динамичные и 
нестабильные экологические условия антропогенных биотопов [26].

Значения коэффициента инбридинга в изучаемых популяциях оказались 
на низком уровне. В ряде случаев, были отмечены отрицательные значе-
ния коэффициента инбридинга. Данный феномен объясняется избытком 
гетерозигот. По опубликованным нами ранее данным более половины осо-
бей от общей выборки представлены интрогрессивными или гибридными 
особями, что и обуславливает избыток гетерозигот. Данный факт свиде-
тельствуют о нестабильных условиях обитания, так как гибридные или ин-
трогрессивные особи обладают селективным преимуществом по сравнению 
с генетически «чистыми» особями [7; 13], что в свою очередь также может 
приводить к изменению популяционных систем зеленых лягушек [17].

На следующем этапе исследования, мы определили уровень дифферен-
циации изучаемых популяций при помощи модели Райта (табл. 3).

Индекс подразделенности популяций (Fst) в среднем имеет низкое зна-
чение, а уровень потока генов (Nm) больше 1, что «согласно теории эволю-
ции со смещающимся равновесием» [39] свидетельствует о существенном 
обмене генами между популяциями P. esculentus комплекс в ходе активных 
миграций. При этом коэффициент инбридинга особей в субпопуляциях 
(Fis) и коэффициент инбридинга относительно большой популяции (Fit) 
имеют отрицательные значения, также свидетельствуют об избытке гете-
розигот, обусловленный гибридизацией в популяциях.

Степень различия между локалитетами оценивали с использованием 
анализа главных компонент (PCA) на основе генетических дистанций по 
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Неи (рис. 3). При этом на первую компоненту (PC1) приходится 37,03% 
наблюдаемой изменчивости популяций, а на вторую (PC2) – 30,13% от 
общей дисперсии.

Таблица 3.
Значения полокусных значений коэффициентов инбридинга и уровня             

потока генов в изучаемых популяциях по данным изоферментов 
Table 3. Values of the semi-locus inbredness coefficients and gene flow rates in the studied 

populations, based on isoenzyme data

Локусы
Показатели

Fis Fit Fst Nm
Est 1 -0,256 -0,105 0,120 1,828
Est 2 -0,302 -0,111 0,147 1,451

LDH 3 0,143 0,192 0,056 4,205
M ± m -0,138±0,141 -0,008±0,100 0,108±0,027 2,495±0,862
Примечание: Fis–коэффициент инбридинга особи относительно субпопуляции; 

Fit–коэффициент инбридинга особи относительно большой популяции; Fst–коэф-
фициент инбридинга субпопуляции относительно большой популяции. Nm–сред-
ний показатель интенсивности обмена генами между популяциями.

Рис. 3. Результаты анализа по методу главных компонент генетических 
расстояний Неи изоферментных маркеров. Значками обозначены популяции 
бассейнов: ♦ – р. Пена; ● – р. Ворскла; ■ – р. Сейм; ▲ – р. Северский Донец;        

○ – р. Оскол; + – р. Айдар; × – р. Тихая Сосна; – – р. Дон. 
Fig. 3. Results of a principal component analysis of genetic distances among NEI isoenzyme markers. 
The symbols denote river basin populations: ♦ – Pena River; ● – Vorskla River; ■ – Seim River; ▲ – 
Seversky Donets River; ○ – Oskol River; + – Aidar River; × – Tikhaya Sosna River; – – Don River.
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Метод анализа главных компонент выявил значительную степень ге-
нетического сходства между большинством исследуемых популяций, не-
взирая на существенную пространственно-географическую дисперсность 
выборки. Тем не менее, диаграмма демонстрирует наличие обособленных 
кластеров, представленных уникальной популяцией №5 («Дубовое»), су-
щественно географически удаленной локальной группой №36 («Дон») и 
отдельно стоящим пунктом №26 («Сейм»). 

Особое внимание привлекает локализация пункта №1 («Северский До-
нец»), который характеризуется выраженной генетической дифференци-
ацией относительно соседних локалитетов (№2 «Везёлка», №6 «Устье»), 
несмотря на территориальную смежность последних. Данный факт свиде-
тельствует о наличии уникальных аллельных комбинаций и подтверждает 
предположение о генетической уникальности рассматриваемой группы 
особей.

Результаты анализа методом главных компонент согласуются с визу-
ализацией графика регрессии, отображающего взаимосвязь показателя 
интенсивности межпопуляционного генного обмена (Nm) с величиной 
географической дистанции (Dg). Статистическая проверка данной корре-
ляционной связи не позволила выявить наличие достоверной зависимости 
между указанными показателями (рис. 4).

Рис. 4. Уравнение линейной регрессии 
Fig. 4. The linear regression equation
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Кроме того, нами была установлена существенная генетическая близость 
исследуемых популяций населяющих Донской и Днепровский водосборные 
бассейны, что также свидетельствует о высоком уровне обмена генами меж-
ду этими двумя группами. Рассчитанная генетическая дистанция по Неи (D = 
0,053), незначительное значение индекса подразделённости (Fst = 0,017) и 
высокий уровень межпопуляционного потока генов (Nm = 14,57 особей за 
одно поколение) указывают на активное перемещение амфибий данного так-
сономического комплекса внутри рассматриваемой территории.

Для сравнения показателей внутривидовой дифференциации тест-объ-
ектов с оценками экологической ситуации, построенными с учетом гидро-
химического фона были рассчитаны коэффициенты корреляции между 
показателями экспертных балльных оценок гидроэкологической ситуации 
и показателями А, Ае, Но, Не (табл. 4).

Полученные данные демонстрируют слабую зависимость между показа-
телями экспертных балльных оценок гидроэкологической ситуации и показа-
телем генетического разнообразия. Например, в отношении бальных оценок 
и показателя Ае коэффициент корреляции r = – 0,34 (р˃0,05), что говорит о 
сильном влиянии дополнительных факторов, не учтенных в комплексной ги-
дроэкологической оценке (ядохимикаты на сельскохозяйственных угодьях, 
изменения климата, фактор беспокойства и т.п.). Также статистически не зна-
чимы оказались значения коэффициентов попарной корреляции между экс-
пертными оценками экологической ситуации и показателями А, Но и Не. 

Таблица 4.
Коэффициенты попарной корреляции между балльными оценками                        

благополучия (неблагополучия) гидроэкологической ситуации и показателями 
генетического разнообразия по изоферментным маркёрам 

Table 4. Pairwise correlation coefficients between scores for the well-being (or poor state)            
of the hydroecological situation and indicators of genetic diversity based on isoenzyme markers

баллы А Ае Но Не
баллы

А 0,05
Ае -0,34 0,60
Но -0,26 0,45 0,76
Не -0,24 0,70 0,95 0,81

Заключение 
Полученные результаты позволяют расширить существующие пред-

ставления относительно популяционно-генетической структуры комплек-
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са Pelophylax esculentus, характеризующегося сложной гибридогенной 
природой. Анализ генетической структуры исследуемого региона на ос-
новании полиморфизмов белков (изоферментов) демонстрирует высокое 
разнообразие аллелей, обусловленное доминированием особей гибридной 
природы и интрогрессией. Данное явление представляет собой адапта-
ционную реакцию популяции на нестабильность экологических условий 
местообитаний. Результаты проведённого анализа методом главных компо-
нент, основанные на оценках генетических расстояний Неи и показателях 
дифференциации F-статистики Райта, указывают на наличие интенсивных 
миграционных процессов среди популяций данного вида, индуцирован-
ных антропогенным воздействием, что косвенно подтверждает негатив-
ную динамику гидроэкологических характеристик упомянутых малых рек 
и их водосборных территорий. Отсутствие тесной корреляционной связи 
между оценками гидроэкологической и гидрохимической ситуации малых 
рек Белгородской области и показателями генетического разнообразия в 
популяциях P. esculentus complex может служить основанием для уточне-
ния системы и показателей гидроэкологического мониторинга и последу-
ющего уточнения (пересмотра) интегральных геоэкологических оценок.

При том стоит отметить, что нарушение показателей генетического 
разнообразия в популяциях P. esculentus complex, как в высокоурбанизи-
рованных ландшафтах, так и в квази-природной среде может быть связа-
но, с одной стороны – с миграционными процессами особей, с другой – с 
серьёзной антропогенной деформацией всех природных экосистем Белго-
родской области, в том числе и малых рек [7; 14; 15; 17; 20; 33]. 
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ствии конфликта интересов.
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