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У двух географических криптических форм Pelobates fuscus, различающихся по количеству ядер-
ной ДНК, методом электрофореза в полиакриламидном геле изучена изменчивость 14 белков, кодируе-
мых предположительно 23 локусами. Обнаружены значительные различия между выборками по изофер-
ментным спектрам. Генетические дистанции (Nei, 1972) между ними составили в среднем 0.311 (0.055— 
0.563), в то время как внутри каждой из этих форм они были, как правило, меньше и составляли в 
среднем 0.202 (0.023—0.388) у «западной» формы и 0.119 (0.021—0.317) у «восточной». Эти данные 
демонстрируют заметную генетическую дифференциацию между обеими формами. Генетические раз-
личия между обеими формами P. fuscus и сирийской чесночницей P. syriacus составляют в среднем 
0.943. 
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В последнее время помимо обычных для эволюцион-
но-таксономических исследований методов секвениро-
вания, электрофореза белков, кариологических и др. все 
чаще стали использовать проточную ДНК-цитометрию. 
Этот метод позволяет точно и быстро измерять размер 
генома — базовую характеристику, отражающую изме-
нения, происходящие в ядерном геноме в целом. До 
недавнего времени было общепринято, что размер гено-
ма — это стабильный признак, и поэтому все особи и 
популяции одного вида в норме должны были бы иметь 
одинаковые или весьма близкие его значения (Cavalier-
Smith, 1985). Это обстоятельство привлекло к этому 
признаку большое внимание со стороны систематиков и 
эволюционистов. Однако признание неизменной ста-
бильности размера генома у вида на практике привело 
к тому, что авторы делали свои выводы на основе изме-
рения единичных экземпляров, без указания места их 
сбора. Возникавшие время от времени несовпадения в 
значениях размера генома для одного и того же вида 
объясняли техническими погрешностями (различиями в 
методических деталях), которые действительно в ряде 
случаев могут иметь место. 

Однако исследования в пределах одной и той же 
лаборатории с использованием одинаковых красителей 
и оборудования позволили обнаружить, что не только 
виды, но и некоторые популяции в рамках одного и того 
же вида могут достоверно различаться по количеству 
ядерной ДНК (Mazin, Borkin, 1979; Sherwood, Patton, 
1982; Borkin et al., 1986; Licht, Lovvcock, 1991; Lockwo-
od, Bickham, 1992). Как оценивать такие различия? 
Одно из решений исходит из упомянутого выше посту- 

лата о стабильности размера генома. Тогда различающи-
еся по количеству ядерной ДНК популяции должны рас-
сматриваться как самостоятельные виды. Однако нельзя 
исключать и того, что возможны и собственно внутри-
видовые изменения размера генома. В этом случае вы-
борки с различными геномами не обязательно являются 
различными видами. Ответ на этот вопрос могут дать 
исследования с использованием различных, не связан-
ных друг с другом молекулярно-биохимических мето-
дик. 

В ходе недавних исследований по изучению измен-
чивости размера генома у обыкновенной чесночницы 
Pelobates fuscus с помощью проточной ДНК-цитометрии 
нами было обнаружено, что на территории Восточной 
Европы этот вид имеет две географически обособленные 
и хорошо различающиеся по размеру генома группиров-
ки — «западную» и «восточную» формы (Barabanov et 
al., 1998; Боркин, 1999; Боркин и др., 2001; Borkin et 
al., 2001). 

Западная форма была выявлена нами в Латвии, на 
северо-западе и в центре европейской части России (Ле-
нинградская, Псковская, Ярославская и Тульская облас-
ти), в Белоруссии (Брестская и Гомельская области), на 
Украине (Сумская, Киевская, Черниговская и Одесская 
области) и в Молдавии. Таким образом, она распрост-
ранена к западу от линии, проходящей по Ярославской, 
Тульской, Черниговской и Одесской областям. Восточ-
ная форма, по нашим цитометрическим данным, найде-
на в центре европейской части России (Белгородская, 
Липецкая, Тамбовская, Воронежская, Рязанская и Пен-
зенская области), в Поволжье (Нижегородская, Самар- 
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ская, Ульяновская и Астраханская области, Удмуртия, 
Башкортостан и Мордовия), в Предкавказье (Ставро-
польский край), а также на северо-востоке Украины 
(Харьковская обл.). 
Согласно последним, наиболее полным данным, ос-

нованным  на  изучении  количества  ядерной  ДНК  у  
260 особей из 46 популяций (Borkin et al., 2001), размер 
генома у западной формы равен 8.70—9.01 пг (в сред-
нем 8.80 пг), а у восточной формы 9.16—9.50 пг (в сред-
нем 9.33 пг). Различия между средними составляют при-
мерно 5.8 %, причем размах изменчивости обеих форм   
не перекрывается.  
С таксономической  точки  зрения  все  изученные  

нами восточноевропейские популяции чесночниц отно-
сятся не только к одному виду, но даже к одному и тому 
же подвиду (P. fuscus fuscus). Кроме того, по внешним 
морфологическим признакам, традиционно используе-
мым в систематике, обе геномные формы чесночниц 
оказались весьма сходными. Однако географически за-
кономерное распределение двух форм P. fuscus, разли-
чия между которыми имеют устойчивый характер и 
были воспроизводимы при анализе выборок в разные 
годы, с очевидностью указывает на то, что обнаружен-
ное нами явление не случайно. 
Поэтому нами выдвинуто предположение о том, что 

в случае с P. fuscus мы имеем дело с так называемым 
криптическим видообразованием, приводящим к образо-
ванию внешне практически неразличимых, но генети-
чески различных видов (Майр, 1968, 1974; Воронцов, 
1999). Однако оценка уровня дивергенции между запад-
ной и восточной формами P. fuscus и их таксономичес-
кого статуса только на основании размера генома за-
труднена из-за недостаточной изученности свойств этого 
параметра в целом. 

Целью настоящей работы были изучение аллозимной 
изменчивости у P. fuscus, а также оценка уровня генети-
ческой дивергенции между двумя географическими крип-
тическими формами, различающимися по размеру генома. 

Материал и методика 

С  помощью  электрофореза  белков  исследованы  
149 особей Pelobates fuscus (20 выборок) и 4 особи Ре-
lobates syriacus (1 выборка), собранных на территории 
России, Украины и Азербайджана (табл. 1; рис. 1). 
Пробы тканей мышц и печени брали в лаборатории и 
до проведения электрофореза сохраняли при температу-
ре -70 °С. Изменчивость 14 ферментов (табл. 2) опреде-
ляли методом электрофореза в 6—8 %-ном полиакрила-
мидном геле в различных буферных системах (Серов и 
др., 1977). При этом использовали стандартные методи-
ки гистохимического выявления активности белков 
(Shaw, Prasad, 1970). Обозначения и номера ферментов 
приводятся согласно принятой номенклатуре (IUBNC, 
1984). 

Среднюю ожидаемую гетерозиготность и генетичес-
кие дистанции (Д\>) но Нею (Nei, 1972) рассчитывали с 
использованием компьютерной программы BIOSYS-1. 
На основании показателя генетического сходства попу-
ляций построена дендрограмма по методу UPGMA или 
невзвешенного парно-группового кластерного анализа 
(Sneath, Sokal, 1973). Такой подход считают наиболее 
адекватным по сравнению с другими (Guiller et al., 1998; 
Wiens, Servedio, 1998; Wiens, 2000). 

Результаты 

В результате электрофоретического анализа фермен-
тов было идентифицировано 23 локуса. 4 аллеля были 
выявлены только в локусах LDH-1 и PGDH-1, 3 — в 
GPDH-2, G6PD-1, G6PD-2, sMDH-2 и SOD-1 (табл.3). 
Изменчивыми хотя бы в одной из выборок были sAAT-1, 
sAAT-2, AAT-L, CK, EST-1, GLUD-1, GLUD-2, GLUD-3, 
GPDH-1, 1DDH-1, IDDH-2, IDH-1 и LDH-2. Остальные 
3 локуса (sMDH-1, PGDH-2 и PGM) оказались инвари-
антными. 

Смена преобладающих типов аллельных вариантов 
для двух криптических форм P. fuscus отмечена для 
блокусов -- AAT-L, sAAT-1, CK, EST-1, GLUD-1 и 
G6PD-1. Обращают на себя внимание устойчивые раз-
личия между обеими формами чесночниц по экспрессии 
изозимов локуса LDH-1 в печени (рис.2). Pelobates sy-
riacus отличается от западной формы P. fuscus по 8 ди-
агностическим локусам (sAAT-2, GPDH-2, G6PD-2, 
IDDH-2, LDH-1, LDH-2, SOD-1 и PGDH-1), а от восточ-
ной формы — по 7 диагностическим локусам (sAAT-2, 
GPDH-2, G6PD-2, IDDH-2, LDH-1, LDH-2 и PGDH-1). 
По 2 локусам (GLUD-1 и PGM) аллельные варианты у 
P. syriacus нам не удалось идентифицировать. 

У обеих форм P. fuscus гетерозиготы по альтернатив-
ным аллельным вариантам 6 полудиагностических локу-
сов (sAAT-1, AAT-L, CK, EST-1, GLUD-1 и G6PD-1) 
отмечены во всех выборках, за исключением Ленинград-
ской и Липецкой областей. В большинстве выборок 
встречаемость «чужих» аллелей не превышала 25 % 
(табл.3; рис. 1). У восточной формы P. fuscus лишь в 
одной выборке (Воронежская обл.) было обнаружено 
более высокое количество чужих аллелей (43 %). У за-
падной формы сразу в 4 выборках количество аллелей, 
характерных для восточной формы, было очень высо-
ким. Так, в выборке из Черниговской обл. доля чужих 
аллелей составляла 31%, а из Брестской — 33%. В 
выборках из Сумской и Гомельской областей вообще 
преобладали чужие аллели (63 и 64% соответственно). 

Значения средней гетерозиготности у P. fuscus в раз-
личных выборках оказались достаточно близкими и ко-
лебались в пределах от 0.074 до 0.259 (табл. 3; учтены 
только выборки с числом особей не менее' 9). Размах 
изменчивости этого параметра у обеих форм был почти 
одинаковым. У западной формы наименьшая гетерози-
готность была отмечена у чесночниц из Псковской обл. 
(0.074), наибольшая — из Черниговской обл. (0.259). У 
восточной формы минимальные значения средней гете-
розиготности были зафиксированы в Воронежской обл. 
(0.101), наибольшие — в Ульяновской обл. (0.172). 
Средняя ожидаемая гетерозиготность в выборках обеих 
форм P. fuscus оказалась сходной, составив 0.141 (у за-
падной формы) и 0.136 (у восточной). У P. syriacus уро-
вень гетерозиготности оказался сравнительно низким 
(0.083). 

Значения DN между всеми изученными популяциями 
P. fuscus находились в интервале от 0.021 до 0.563 
(табл. 4). Наименьшая дистанция была отмечена между 
выборками из Ульяновской и Самарской областей (обе 
относятся к восточной форме), а наибольшая — между 
выборками из Псковской (западная форма) и Липецкой 
(восточная форма) областей. Дистанция между выборка-
ми в пределах P. fuscus западного тина в среднем соста-
вила 0.202 (0.023—0.388), а внутри восточного — 0.119 
(0.021—0.317). Различия между выборками, относящи- 
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Таблица   1 
Места сбора, изменчивость размера генома и количество особей у Pelobates fuscus 

и P. syriacus, исследованных методом проточной ДНК-цитометрии (ЦМ) 
     и электрофореза белков (ЭФ) 

 

Число особей     Но- 
   мер  Район сбора  Выборка  Размер генома, пг  

ЦМ  ЭФ  
Pe lobates    fuscus ,  западная    форма   

   1   Латвия  Рига  8.74  1  —  
  2  Псковская обл.  Осыно  8.70—8.82  12  4  

  Идрица  8.74—8.86  7  6  
  Песчанка  8.75—8.83  8  5  
  Рыболовка  8.78—8.84  3  3  

   3  Ленинградская обл.  Луга  8.81  1  1  
   4  Ярославская обл.  Борок  8.82  1  1  
   5  Тульская обл.  Тула  8.85—9.01  4  4  
   6  Брестская обл.  Медно  8.70—8.74  3  3  
   7  Гомельская обл.  Боровая  8.83—8.93  10  10  
   8  Сумская обл.  Антоновка  8.88—8.95  6  6  

  Старая Гута  8.87  1  1  
   9  Киевская обл.  Киев (Черторый)  8.85  1  1  

  Киев (Конча Заспа)  8.78—8.85  5  —  
 10  Черниговская обл.  Нежин  8.84—8.96  7  7  

  Фаевка  8.76  1  1  
  Наумовка  8.80—8.84  2  1  
  11  Одесская обл.  Вилково  8.76—8.80  3  —  
 12  Молдавия  Кантемир  8.90  1  —  

  Унгены  8.94  1  —  
Pe lobates    fuscus ,  восточная    форма   

 13  Харьковская обл.  Харьков  9.42  1  —  
 14  Белгородская обл.  Борисовка  9.16—9.29  5  —  
 15  Липецкая обл.  Буховое  9.34—9.44  3  3  
 16  Тамбовская обл.  Чистые Пруды  9.38—9.44  2  —  

  Заречье  9.30—9.48  13  13  
  Оржевка  9.39  1  1  
  Большая Липовица  9.37—9.50  10  —  

 17  Рязанская обл.  Рязань  9.16—9.19  2  2  
  Гусь-Железный  9.26—9.39  3  —  

 18  Нижегородская обл.  Ичалки  9.23—9.32  5  5  
  Решетиха  9.24—9.32  4  4  

 19  Удмуртия  Кильмезь  9.23—9.36  15  7  
  Боярка  9.31—9.43  13  7  
  Крымская Слудка  9.30  1  1  
  Ижевск  9.38  1  —  

 20  Башкортостан  Амзя  9.36—9.48  5  5  
 21  Мордовия  Яма  9.39—9.41  2  —  
 22  Пензенская обл.  Верховья р. Хопер  9.41  1  —  
 23  Самарская обл.  Шелехметь  9.31—9.40  4  4  

  Нижнее Сенгелеево  9.36—9.50  37  —  
  Тимашево  9.38—9.45  7  —  

 24  Воронежская обл.  Россошь  9.24—9.34  35  32  
 25  Ульяновская обл.  Ульяновск  9.38—9.49  10  9  
 26  Астраханская обл.  Астрахань  9.29  1  1  

  Джелга  9.17—9.39  10  —  
 27  Ставропольский край  Ставрополь  9.49  1  1  

P e l o b a t e s    s y r i a c u s   
 28  Азербайджан  Мошхан  8.02—8.39  4  4  
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Рис. 1. Распределение аллелей диагностических локусов у двух 

форм Pelobates fuscus. 
Цифрами (в соответствии с табл. 1) отмечены районы сбора: белый 
сектор — восточная форма, черный — западная. Штриховой линией 
обозначена граница ареала Pelobates fuscus, пунктирной — границы 

государств. 

Fig. I. Distribution of diagnostic loci alleles among two Pelobates 
fuscus forms. 

While color is the eastern form, black — western form. By shaped line is 
designated the border of Pelobates fuscus areal, the dot line is for states 

borders. 

мися к разным формам, варьировали от 0.055 до 0.563, 
в среднем 0.311. 

Значения генетических дистанций между P. fuscus и 
P. syriacus колебались от 0.777 до 1.155, составляя в 
среднем 0.943. При этом средняя дистанция между за-
падной формой P. fuscus и P. syriacus была равна 0.937 

(0.777—1.047), а между восточной формой и P. syria-
cus — 0.948 (0.846—1.155). 

На рис. 3 представлена UPGMA-дендрограмма, отра-
жающая генетические отношения между всеми изучен-
ными выборками. Резко обособлена ветвь, представлен-
ная P. syriacus. Популяции P. fuscus отчетливо разделя-
ются на два кластера. В первый кластер входят выборки 
из Ленинградской, Ярославской, Псковской, Тульской, 
Черниговской, Брестской и Киевской областей. По раз-
меру генома все они были идентифицированы как за-
падная форма. Во втором кластере находятся преиму-
щественно выборки, относящиеся к восточной форме. 
Лишь две выборки, относящиеся к западной форме 
(Сумская и Гомельская области) и характеризующиеся 
преобладанием чужих аллелей, находятся в одном клас-
тере с выборками восточной формы. В этом кластере 
выборки из Астраханской обл., Башкортостана и Став-
ропольского края образуют отдельный субкластер. 

Обсуждение 

Г е н е т и ч е с к и е  д и с т а н ц и и  и  п р о б л е м а  
вида .  Для того чтобы оценить полученные нами резуль-
таты, прежде всего, необходимо проанализировать значе-
ния генетических дистанций между близкородственны-
ми видами у амфибий и в других группах животных. 

Считается общепринятым, что генетические дистан-
ции, подсчитанные по биохимическим локусам, отражают 
эволюционные отношения между изучаемыми попу-
ляциями и дают ориентировочные оценки времени их 
дивергенции. Полагают также, что эти дистанции кор-
релируют с таксономическим рангом сравниваемых по-
пуляций. Действительно, анализ более чем 8000 генети-
ческих дистанций (Nei, 1972), подсчитанных в разных 
группах растений и животных, показал, что в  98 % слу- 

Таблица  2 
Тканеспецифичность проявления исследованных ферментов и локусов в 

различных буферных системах 
 

Ферменты  Номера  Локус  Ткань  Буфер  
Аспартатаминотрансфераза  2.6.1.1  sAAT-1, 2 Мб  А,в Вд,г  
Аспартатаминотрансферазаподобный белок  —  AAT-L  М В  
Креатинкиназа  2.7.3.2  СК  М А  
Эстераза  3.1. 1.-  EST-1  М А  
Глютаматдегидрогеназа  1.4.1.2  GLUD-1, 2, 3  М, Lд  Сe  
Глицерол-3-фосфатдегидрогеназа  1.1.1.8  GPDH-1, 2  М  А, В  
Глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа  1.1.1.49  G6PD-1, 2  L  А  
L-Идитолдегидрогеназа  1.1.1.14  IDDH-1, 2  М, L  С, А  
Изоцитратдегидрогеназа  1.1.1.42  IDH-1  L  Dж  
Лактатдегидрогеназа  1.1.1.27  LDH-1, 2  М  В  
Малатдегидрогеназа  1.1.1.37  sMDH-1, 2  L  А  
Супероксиддисмутаза  1.15.1.1  SOD-1  L  А  
Фосфоглюкомутаза  5.4.2.2  PGM  L  С  
Фосфоглюконатдегидрогеназа  1.1.1.44  PGDH-1, 2  L  А  
а Номер согласно номенклатуре IUBNC (1984). 6 Мышцы. в,г,e,ж Буферные растворы: в Трис—ЭДТА-Nа2-борат,  
рН 8.4     (гелевый и электродный); г Трис-цитрат, рН 8.0 (гелевый) и Трис—ЭДТА—Nа2-борат, рН 8.4 
(электродный); е Трис-HCl, рН 8.9 (гелевый) и Трис-глицин, рН 8.3 (электродный); ж Трис-цитрат, рН 7.0 
(гелевый и электродный). д Печень. 
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                 Таблица   3 
Частоты аллелей у Pelobates fuscus и P. syriacus, средняя ожидаемая гетерозиготность (Н) 

и доля аллелей P. fuscus западной формы 
 

Локус Аллель Pelobates fuscus, западная формаа P. syriacusа 
  2(18)  3(1)  4(1)  5(4)  6(3)  7(10)  8(7)  9(1)  10(9)  28(4)  
sAAT-1  a  1.00  1.00  1.00  0.63  1.00  0.90  1.00  1.00  0.90  1.00  

 b     0.37   0.10    0.10   
sAAT-2  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00   
 b           1.00  
AAT-L  a       0.95  0.14  1.00  0.10  1.00  
 b  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  0.05  0.86   0.90   
СК  a       0.90  0.86  1.00  0.17  1.00  
 b  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  0.10  0.14   0.83   
EST-1  a  0.94  1.00  0.50  0.75  0.50  0.10  0.14  1.00  0.50  1.00  
 b  0.06   0.50  0.25  0.50  0.90  0.86   0.50   
GLUD-1  a  1.00  1.00  1.00  1.00  0.50  0.45   1.00  0.33  —  
 b      0.50  0.55  1.00   0.67   
GLUD-2  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  0.93  1.00  1.00  1.00  

'  b        0.07     
GLUD-3  a  1.00  1.00  1.00  1.00  0.33  1.00  1.00  1.00  0.50  1.00  
 b      0.67     0.50   
GPDH-1  a    1.00  1. 00   0.25  0.14  1.00  0.94   
 b  1.00  1.00    1.00  0.75  0.86   0.06  1.00  
GPDH-2  a     0.13  0.33  0.40  0.57  1.00  0.15   
 b  1.00  1.00  1.00  0.88  0.67  0.60  0.43   0.85   
 с           1.00  
G6PD-1  a  1.00  1.00  1.00  0.63  0.83  0.50  0.07  1.00  0.45  0.13  
 b     0.38  0.17  0.50  0.93   0.55  0.25  
 с           0.63  
G6PD-2  a  0.31  0.50   0.13  0.67  0.45  0.71  1.00  0.25   
 b  0.69  0.50  1.00  0.88  0.33  0.55  0.29   0.75   
 с            
IDDH-1  a      0.83  0.90  1.00  1.00  0.35   
 b  1.00  1.00  1.00  1.00  0.17  0.10    0.65  1.00  
IDDH-2  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00   
 b           1.00  
IDH-1  a  1.00  1.00  1.00  1.00  0.67  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  
 b      0.33       
LDH-1  a  0.03     0.83  0.85  0.92   0.10   
 b  0.97  1.00  1.00  1.00  0.17  0.15  0.08  1.00  0.90   
 с           0.50  
 d           0.50  
LDH-2  a           1.00  
 b  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00   
sMDH-2  a  0.50  1.00  1. 00  0.75  0.50  0.45  0.57  1.00  0.50   
 b  0.50    0.25  0.50  0.55  0.43   0.50  0.50  
 с           0.50  
SOD-I  a           1.00  
 b  1. 00  1.00  1 .00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  0.75   
 с          0.25   
 a  0.15    0.25  0.67  0.15  0.71  0.50  0.40   
PGDH-1  b  0.60  0.50  0.50  0.75  0.33  0.50  0.29  0.50  0.30   
 с  0.25  0.50  0.50    0.35    0.30   
 d           1.00  
H   0.074  0.087  0.087  0.124  0.238  0.207  0. 1 50  0.043  0.259  0.083  
Зап,6 %   98  100  90  80  67  36  37  83  69  — 
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Таблица 3 (продолжение) 
 

Локус  Аллель  Pelobates fuscus, восточная формаа  
  15(3)  16(14)  17(2)  18(9)  19(15)  20(5)  23(4)  24(32)  25(9)  26(1)  27(1)  
sAAT-1  a    0.75   0.57    0.95     

 b  1.00  1.00  0.25  1.00  0.43  1.00  1.00  0.05  1.00  1.00  1.00  
sAAT-2  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  
 b             
AAT-L  a  1.00  1.00  1.00  0.83  1.00  1.00  1.00  0.79  1.00  1.00  1.00  
 b     0.17     0.21     
СК  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  0.94  0.50  1.00  
 b          0.06  0.50   
EST-1  a     0.07  0.15   0.13  0.11  0.06    
 b  1.00  1.00  1.00  0.93  0.85  1.00  0.88  0.89  0.94  1.00  1.00  
GLUD-1  a   0.14     0.10  0.50   0.39  0.50  1.00  
 b  1.00  0.86  1.00  1.00  1.00  0.90  0.50  1.00  0.61  0.50   
GLUD-2  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  
 b             
GLUD-3  a  0.83  0.96  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  0.50  
 b  0.17  0.04          0.50  
GPDH-1  a   0.89  1.00  0.88  1.00  0.70  0.25  1.00  0.78  1.00   
 b  1.00  0.11   0.13   0.30  0.75   0.22   1.00  
GPDH-2  a  0.33  0.46    0.04  0.90  0.13   0.28  1.00  0.50  
 b  0.67  0.54  1.00  1.00  0.96  0.10  0.88  1.00  0.72   0.50  
 с             
G6PD-1  a      0.28   0.25   0.28  0.50   
 b  1.00  1.00  1.00  1.00  0.72  1.00  0.75  1.00  0.72  0.50  1.00  
 с             
G6PD-2  a  0.17  0.25  0.50  0.63  0.41  0.10  0.38  0.92  0.39    
 b  0.83  0.75  0.50  0.38  0.59  0.90  0.63  0.08  0.61  1.00  1.00  
 с             
IDDH-1  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00   1.00  1.00  0.83  1.00   
 b       1.00    0.17   1.00  
IDDH-2  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  
 b             
IDH-1  a  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  0.94  1.00  1.00  
 b          0.06    
LDH-1  a  1 .00  0.61  1.00  0.61  0.97  0.60  1.00  0.17  1.00  1.00  0.50  
 b   0.39   0.39  0.03  0.40   0.83    0.50  
 с             
 d             
LDH-2  a             
 b  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  1.00  
sMDH-2  a  0.50  0.50   0.50  0.50  0.10  0.50  0.31  0.67  1.00  0.50  
 b  0.50  0.50  1 .00  0.50  0.50  0.90  0.50  0.69  0.33   0.50  
 с             
SOD-1  a    0.25      0.25     
 b  1 .00  0.96  0.75  1.00  1.00  1.00  1.00  0.63  1.00  1.00  1.00  
 с   0.04       0.13     
PGDH-1  a     0.42    0.25  0.59  0.17  0.50  0.50  
 b  0.33  0.18  0.50  0.42  1.00  0.10  0.63  0.41  0.50  0.50  0.50  
 с  0.67  0.82  0.50  0.17   0.90  0.13   0.33    
 d             
H  0.101  0.122  0.130  0.129  0.104  0.087  0.158  0.113  0.172  0.174  0.217  
Зап,6 %  0  9  22  13  25  8  15  43  12  17  25  

а В скобках — число исследованных особей; номера соответствуют районам сбора в табл. I. б Доли аллелей западной формы (Зап) определены   
по 4—6 полудиапюстическнм локусам. 
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Рис. 2.   Экспрессия   изозимов локуса  LDH-B   в   печени  двух 
типов Pelobates fuscus. 

Дорожки А—D, G — западная форма из Киевской, Черниговской и 
Ленинградской областей; Е, F, Н—К — восточная форма из Башкорто-

стана, Липецкой и Тамбовской областей. 

Fig. 2.   LDH-B   alleles   expression   in   liver   of   two   Pelobates 
fuscus forms. 

Tracks A—D, G — western form from the Kiev, Chernigov, Leningrad areas; 
E, F, H—К — eastern form from Bashkortostan, Lipetsk and Tambov areas. 

чаев  внутривидовые дистанции  были  меньше  0.10,  а 
межвидовые — больше 0.15 (Thorpe, 1982). 

Сравнительный анализ показал, что скорость и вели-
чина генетической дифференциации в ходе видообразо- 

вания могут заметно различаться в разных группах. Так, 
у амфибий значения генетических дистанций между ви-
дами в пределах одного рода в среднем (DN = 1.12) ока-
зались значительно выше, чем у других позвоночных. 
Они превышали таковые у рептилий (DN = 0.51) более 
чем в 2 раза, у рыб (DN = 0.36) и млекопитающих 
(DN  = 0.30) — почти в 3—4 раза, а у птиц (DN  = 0.10) -
более чем в 10 раз (Avise, Aquadro, 1982). Уровень раз-
личий по структурным генам между видами Drosophila 
выше, чем между родами рыб, и сопоставим с таковым 
у амфибий (Воронцов, 1999). 

Полагают, что причина резких различий в уровнях 
генетической дивергенции дрозофил (и других беспозво-
ночных) от позвоночных связана с тем, что у первых 
дивергенция осуществляется преимущественно за счет 

накопления точечных мутаций, т. е. за счет замены 
структурных генов, тогда как у вторых — за счет регу-  
ляторных генов. Это находит свое подтверждение в при-
нципиальных различиях в механизмах онтогенеза. Так, 
если для членистоногих (дрозофила) характерен детер-
минированный тип развития, то для позвоночных — ре-
гуляторный (Воронцов, 1999). 

Хотя такое объяснение выглядит привлекательным, 
оно, на наш взгляд, нуждается в дополнительном обос-
новании с использованием более обширного массива 
данных по генетическим дистанциям в разных группах 
животных. Кроме того, в рамках данной гипотезы было 
бы трудно объяснить серьезные различия по уровню ге-
нетических дистанций, наблюдаемые при сравнении раз-
ных классов позвоночных (см. выше). Одновременно мы 
хотели бы обратить внимание на такие цитогенетичес-
кие особенности класса амфибий, как необычно боль-
шой размах размера генома и кариотипическая консер- 

Таблица  4 
Матрица генетических дистанций (Nei, 1972) между выборками Pelobates fuscus и P. syriacus (P. s.) 

 

Но-  Западная форма P. fuscus  Восточная форма P. fuscus  P. s. 
мер 3  4  5  6  7  8  9  10  15  16  17  18  19  20  23  24  25  26  27  28 

2 0.064 0.027 0.023 0.210 0.302 0.381  0.249 0.078  0.563 0.443  0.419  0.407  0.359  0.43 0.41 0.339  0.376  0.403 0.393  0.946 
3  0.071  0.085 0.170 0.291 0.349 0.284 0.149  0.504  0.516  0.548  0.483  0.459  0.50 0.40 0.436  0.428  0.484 0.364  0.868 
4   0.029 0.241  0.294 0.388 0.284 0.083  0.517  0.401  0.435  0.405  0.358  0.41 0.40 0.368  0.348  0.343 0.364  1.047 
5    0.229 0.295 0.349 0.264 0.070  0.472  0.361  0.404  0.330  0.319  0.35 0.34 0.321  0.303  0.30 0.288  1.006 
6     0.170 0.133 0.317 0.141  0.311  0.386  0.335  0.324  0.297  0.46 0.26 0.301  0.298  0.317 0.341  1.036 
7      0.078 0.189 0.199  0.081  0.101  0.078  0.107  0.067  0.16 0.05 0.118  0.068  0.137 0.164  0.777 
8       0.294 0.200  0.140  0.180  0.143  0.136  0.138  0.25 0.13 0.122  0.156  0.217 0.272  0.900 
9        0.271  0.441  0.310  0.360  0.308  0.270  0.42 0.30 0.232  0.270  0.246 0.393  0.879 

10         0.322  0.240  0.233  0.216  0.216  0.26 0.28 0.165  0.241  0.273 0.281  0.975 
15          0.051  0.107  0.076  0.103  0.11 0.03 0.208  0.053  0.146 0.143  0.937 
16           0.071  0.037  0.074  0.07 0.06 0.132  0.031  0.097 0.179  1.014 
17            0.061  0.034  0.15 0.09 0.068  0.076  0.203 0.282  0.892 
18             0.045  0.14 0.05 0.070  0.034  0.135 0.201  1.020 
19              0.18 0.06 0.084  0.043  0.127 0.248  0.946 
20               0.15 0.244  0.107  0.173 0.128  0.863 
23                0.165  0.021  0.108 0.116  0.905 
24                 0.146  0.26 0.317  0.881 
25                  0.063 0.140  0.969 
26                   0.199  1.155 
27                    0.846 
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Рис. 3.  UPGMA-дендрограмма  генетического  сходства  между 

популяциями  Pelobates  fuscus.  
DN  —  генетическая дистанция. 

 
Fig. 3.  UPGMA-dendrogram of genetic similarity between po-

pulations of Pelobates fuscus.   
DN  —  genetic distance. 

вативность. Полагают, что именно высокая скорость 
хромосомной эволюции вместе с особенностями строе-
ния обеспечивают значительно более высокие темпы ви-
дообразования у млекопитающих по сравнению с низ-
шими позвоночными (Bush et al., 1977). Иммунологи-
ческие дистанции между видами амфибий значительно 
больше, чем между видами млекопитающих (Wallace et 
al, 1973). 

С учетом специфики амфибий как группы животных, 
виды которой в среднем наиболее генетически различны 
(наряду с видами дрозофил), необходимо сопоставить 
полученные нами данные с уже известными именно для 
этого класса позвоночных. Анализ 510 генетических 
дистанций между видами амфибий показал, что они 
варьировали примерно между 0.1 и 3.0 (Avise, Aquadro, 
1982). Однако недавно между двумя видами южноамери-
канских бесхвостых амфибий рода Batrachophrynus 
(Leptodactylidae) обнаружили еще меньшее значение, 
равное 0.03 (Sinsch, Juraske, 1995). В табл. 5 приведены 
дополнительные данные по генетическим дистанциям в 
разных группах амфибий. В нее включены преимущест-
венно только те работы, в которых было использовано 
не менее 20 локусов. Как видно, в целом эти данные, 
колеблясь от 0.03 до 4.50, подтверждают выводы, сде-
ланные ранее. 

Несмотря на такой большой разброс значений, все 
же можно видеть определенное соответствие между ве-
личиной генетической дистанции и эволюционным ста-
тусом популяций. В пределах каждой из эволюционных 
линий различия между популяциями в среднем ниже, 
чем между разными видами (табл. 5), хотя они могут и 
перекрываться. Тем не менее теоретически нельзя обос-
новать, с какого порога те или иные значения генети-
ческих дистанций будут указывать, например, на то, 
следует ли сравниваемые популяции считать разными 
видами или нет (Frost, Hillis, 1990; Veith, 1996). 

Широкий диапазон различий между собственно ви-
дами, скорее всего, отражает разный уровень их дивер-
генции. Определяя статус популяций, важно учитывать 
те аспекты, которые могут указывать на генетическое 
взаимодействие этих популяций (или его отсутствие). 

 
Ими в первую очередь являются особенности распрост-
ранения, которые распадаются на три главные катего-
рии: 1) хотя бы частичное перекрывание ареалов, или 
симпатрия; 2) их соприкосновение с образованием 
узкой контактной зоны, или парапатрия; 3) полное ге-
ографическое обособление, или аллопатрия. Отсутствие 
генетического потока между симпатрическими или па-
рапатрическими популяциями или же наличие ограни-
ченной гибридизации с пониженной жизнеспособностью 
(и фертилыюстыо) гибридов будет говорить в пользу 
генетической обособленности сравниваемых популяций 
и, следовательно, об их принадлежности  к разным 
видам. 

Гораздо сложнее ситуация с аллопатрическими попу-
ляциями. Некоторые эволюционисты полагают, что при-
дание этим популяциям видового статуса только на ос-
нове некоего стандарта генетических дистанций приве-
ло бы к хаосу в систематике (Wake, 1981). С другой 
стороны, пренебрегать такими данными также было бы 
неправильно (Highton, 1989, 1990). 

Необходимо отметить, что оживленная дискуссия о 
значении генетических дистанций, получаемых при ис-
пользовании аллозимов, в еще большей степени важна 
в отношении других молекулярных методов, которые 
находят все большее применение в изучении видообра-
зования и в эволюционной систематике за последнее 
десятилетие. Например, применение метода секвениро-
вания позволяет найти различия даже между отдельны-
ми особями, а не только между популяциями и видами. 
Будучи весьма важным инструментом для выявления 
линий эволюционного развития как внутри вида («мик-
рофилогения»), так и между видами, тем не менее сам 
по себе этот подход в настоящее время еще менее ин-
структивен в отношении границ вида по сравнению с 
более традиционным аллозимным анализом. 

Большое влияние на решение проблемы определения 
границ вида (вид или подвид) оказывают теоретические 
взгляды, которых придерживается тот или иной иссле-
дователь (см.: Gollman, 1996; De Queiroz, 1998, 1999; 
Hey, 2001). Наиболее архаичной следует считать так 
называемую типологическую концепцию вида, иногда 
неточно называемую морфологической, согласно кото-
рой виды определяются степенью различий. Хотя эта 
концепция, ранее широко распространенная среди эво-
люционистов и систематиков, работавших с морфологи-
ческими признаками, сейчас почти всеми отвергнута, 
тем не менее ее отражение можно найти в желании 
молекулярных биологов установить некие стандарты 
различий («пороги дистанций»), начиная с которых ту 
или иную популяцию можно считать самостоятельным 
видом. Наибольшее распространение в последние деся-
тилетия имела (и имеет) так называемая биологическая 
концепция вида (Майр, 1968), согласно которой виды 
определяются не различиями, а генетической изоляцией 
(обособленностью). Именно в рамках этой концепции 
получили свое широчайшее применение цитогенетичес-
кие и биохимические (аллозимные) исследования про-
цессов видообразования. 

В последние годы эта концепция вытесняется так 
называемой эволюционной концепцией вида (см.: Wiley, 
1978; Frost, Hillis, 1990), согласно которой виды — это 
независимые траектории эволюционного развития попу-
ляций. Иначе говоря, каждый вид эволюционирует неза-
висимо от других и имеет свою собственную эволюци-
онную судьбу.  Все более  широкому распространению 
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Т а б л и ц а    5  
Генетические дистанции (Nei, 1972, 1975) между популяциями, подвидами и видами у амфибий 

Генетическая дистанция  
Группаa Nb  

популяции  подвиды  виды  
Литературный 
источник 

Ambystomatidae  

Ambystoma (2)  29—32  0.03—0.39  —  0.40—0.42   Shaffer, 1983  
B u f o n i d a e   

Bufo viridis group (2 [2n])  22  0.03  0.04—0.07  0.77—0.94   Межжсрин, Писанец, 1995  

D i s с о g l о s s i d a e 
Alytes (4)  31—50  0.01—0.08  0.05—0.22  0.22—1.06   Arntzen, Garcia-Paris, 1995  
Discoglossus (3)  35  0.00—0.02  0.07—0.08  0.38—1.12   Lanza et al., 1984  

Н у 1 i d a e  
Hyla arborea group (3)  26  0.01—0.20  —  0.60—1.36   Nishioka et al., 1990  

L e p t o d a c t y l i d a e   
Batrachophrynus (2)  23  —  —  0.03   Sinsch, Juraske, 1995  
Telmatobius (2)  23  0.02—0.07  —  0.11—0.14   To же  
Telmatobius (4)  23  —  —  0.34—0.92   »    »  

M y o b a t r a c h i d a e   
«Ranidella» [Crinia] (2)  26  0.01—0.29  —  1.10—1.29   Odendaal et al., 1983  

P e l o b a t i d a e   
Pelobates (2)  21  0.02—0.39  —  0.78—1.16   Наши данные  

R a n i d a e  
Rana (7)  20  0.16  —  0.35—1.59   Case, 1978  
R. nigromaculata complex (3)  26  0.03—0.18  0.08—0.48  0.29—0.84   Nishioka, Sumida, 1992  
R. temporaria group (1 1)  25  0.01—0.18  —  0.26—1.40   To же  
R. temporaria group (3)  26  0.00—0.01  —  0.26—0.70   Межжерин и др., 1997  

P l e t h o d o n t i d a e   
Ancides flavipunctatus (1)  21  0.02—0.22  —  —   Larson, 1980  
Bolitoglossa (8)  18  0.02—0.63  —  0.25—2.30   Hanken, Wake, 1982  
B. franklini group (4)  17  0.12—0.32  0.20—0.30  0.13—1.80   Wake, Lynch, 1982  
Ensantina eschscholtzii (1)  29  0.01—0.57  0.16—0.67  —   Jackman, Wake, 1994  
Hydromantes (5)  19  0.00—0.28  —  0.12—1.84   Wake et al., 1978  
Hydromantes (7)  33  0.00—0. 1 8  —  0.33—2.72   Nascetti et al., 1996  
Plethodon (26)  29  —  —  0.17—4.50   Highton, Larson, 1979  
Plethodon (4)  23  0.00—0.28  —  0.18—0.57   Duncan, Highton, 1979  
P. glutinosus group (4)  22  0.00—0.43  —  0.28—0.67   Highton, Macgregor, 1983  
P. welleri group (3)  26  0.00—0.29  0.15—0.46  0.31—2.15   Larson, Highton, 1978  
Pseudoeurycca (4)  18  0.00—0.54  _  0.15—2.02   Lynch et al., 1983  
Thorius (9)  16  0.06—0.58  0.39  0.18—2.07   Hanken, 1983  

Proteidae  
Necturus (3)  17  —  —  0.34—0.44   Aston et al., 1980  
Necturus (5)  19  0.01—0.29  —  0.30—0.64   Guttman et al., 1990  
Proteus anguinus (1)  40  0.14—0.56  0.23—0.24  —   Sket, Arntzen, 1994  

Salamandridae  
Salamandra (4)  33  0.00—0.14  0.10—0.40  0.50—0.94   Veith, 1994  
Triturus (9)  19  —  —  0.41—2.00   Rafinski, Arntzen, 1987  
Triturus (7)  22  —  0.11—0.49  0.38—1.51   Macgregor et al., 1990  
Triturus (6)  26  —  —  0.20—1.60   Межжерин и др., 1998  
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Таблица5 (продолжение)   
 

Группаa  Nб  Генетическая дистанция  Литературный 
источник

  популяции  подвиды  виды   
Т. alpestris (1)  35  0.00—0.22  0.1 5—0.27  —   Arano et al., 1991  
Т. cristatus group (5)  16  0.00  —  0.36—1.10   Litvinchuk el al., 1994  
Т. italicus (1)  23  0—0.19  —  —   Ragghianti, Wake, 1986  
Т. vittatus (1)  36  —  0.18—0.58  —   Arntzen, Olgun, 2000  
Т. vulgaris (1)  22  —  0.05—0.14  —   Kalezic, 1984  

а В скобках указано количество видов. б Количество исследованных локусов. 

именно этой концепции способствуют новые цитогене-
тические и особенно молекулярные методы (например, 
секвенирование), выявляющие родственные линии эво-
люционного развития как на уровне групп популяций, 
так и на уровне групп видов. Таким образом, имеется 
некоторая корреляция между развитием той или иной 
концепции вида и применяемыми методами. 
Основываясь на эмпирических данных, некоторые 

авторы, работающие с амфибиями, полагают, что при 
достижении  15% генетических  различий  (когда   
DN = 0.15 и выше) сравниваемые выборки следует отно-
сить к разным видам (Highton, 1989, 1990). Однако, 
например, в роде Salamandra виды различаются при зна-
чениях генетической дистанции в среднем выше 0.5, а 
подвиды — соответственно ниже 0.5 (Veith, 1996). 
Этим же автором было проведено сопоставление усред-
ненных межвидовых дистанций в нескольких родах ев-
ропейских амфибий и выявлено, что они варьировали 
от 0.4 до 1.2. Наши данные по двум видам рода Peloba-
tes хорошо укладываются в этот диапазон. Так, значения 
генетической дистанции между P. fuscus (обе формы) и 
P. syriacus были равны 0.777—1.155, составляя в сред-
нем 0.943. Однако различия между двумя криптически-
ми формами P. fuscus оказались ниже, варьируя от 0.055 
до 0.563 (в среднем 0.311), что тем не менее соответст-
вует нижним значениям генетических различий между 
обычными видами в ряде родов амфибий из разных се-
мейств (табл. 5). 

На наш взгляд, при анализе биохимических данных 
следует учитывать не только значение генетических дис-
танций между популяциями, но и их иерархию и геог-
рафическое структурирование. Так, например, в двух 
работах по изучению генетической дифференциации в 
роде Dicamptodon были четко выявлены криптические 
группировки (виды), хотя сами значения дистанций раз-
личались (Daugherty et al., 1983; Good, 1989). 

Генетические  дистанции  между  крипти -
ч е с кими  вид ами  у  амфибий  и  пробл ема  
морфологического  стазиса .  Применение  биохи-
мических, цитогенетических и биоакустических методов 
позволило выявить криптические виды во многих груп-
пах амфибий (см., например: Blackwell, 1978; Larson, 
Highton, 1978; Highton, Larson, 1979; Wake, 1981; Tun-
ner, Heppich, 1982; Duagherty et al., 1983; Hanken, 1983; 
Highton, Macgregor, 1983; Lanza et al., 1984; Busack, 
1986; Guttman, Karlin, 1986; Karlin, Guttman, 1986; 
Good, 1989; Beerli, 1994; Beerli et al., 1994, 1996; 
Sinsch, Eblenkamp, 1994; Arntzen, Garcia-Paris, 1995; 
Nascetti et al., 1995), в том числе и на территории быв-
шего СССР, в частности в Таджикистане (Межжерин, 

Писанец, 1991; Межжерiн, 1992; Писанец и др., 1996). 
Возникает вопрос: отличаются ли значения генетичес-
ких дистанций у криптических видов амфибий от тако-
вых у обычных, морфологически хорошо различимых 
видов? 

В табл. 6. представлены данные по криптическим 
видам из разных семейств амфибий. Как видно, генети-
ческие дистанции варьируют от 0.02 до 2.15. Если же 
взять данные по разным классам позвоночных и дрозо-
филе (Воронцов, 1999), то их разброс составит от 0.012 
у некоторых птиц до 1.16 у полевок. Таким образом, 
значения генетических дистанций у криптических видов 
вполне укладываются в пределы, известные для обыч-
ных видов. Однако следует отметить, что, хотя по ниж-
ним значениям генетических различий у амфибий крип-
тические виды не отличаются от обычных близкородст-
венных видов (в среднем DN = 0.29), в среднем 
генетически они менее отличаются друг от друга, чем 
виды, хорошо различающиеся морфологически. 

Большой разброс генетических дистанций среди 
криптических видов можно объяснить наличием двух 
разных категорий этих видов, которые должны заметно 
различаться по степени генетической дивергенции. Во-
первых, это так называемые сестринские виды, которые 
появились в результате расщепления одного и того же 
предкового вида. Поэтому их морфологическое сходство 
имеет первичный характер. Во-вторых, это виды, кото-
рые не являются ближайшими родственниками и у ко-
торых морфологическое сходство вторично. Первую ка-
тегорию криптических видов можно называть видами-
близнецами, а вторую — видами-двойниками (см.: 
Тимофеев-Ресовский и др., 1969). 

Механизмы генетической дифференциации у крип-
тических видов в отношении биохимических локусов, 
вероятно, не отличаются от таковых у обычных видов. 
Во всяком случае, как и у последних, у криптических 
видов также наблюдается корреляция уровня генетичес-
ких дистанций с эволюционным статусом. Так, дистан-
ции между популяциями в пределах криптического вида 
в среднем явно меньше, чем между самими видами. На-
пример, генетические дистанции между популяциями 
Rana bedriagae в Израиле колеблются в пределах 
0.006—0.056 (в среднем 0.028) (Nevo, Yang, 1982), а 
между популяциями R. kurtmuelleri в Греции — в преде-
лах 0.00—0.02 (Hotz, Uzzell, 1982), тогда как между 
самими видами DN = 0.196—0.247 (Nevo, Filippucci, 
1988; Sinsch, Eblenkamp, 1994). Оба эти криптических 
вида ранее относили к озерной лягушке Rana ridibunda, 
от которой они отличаются голосовыми реакциями и 
биохимически, но не внешним обликом. 
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Таблица   6  
Генетические дистанции DN  между криптическими видами у амфибий 

 

Сравниваемые виды  Na  DN  Литературный 
источник 

B u f o n i d a e   

Bufo viridis — В. shaartusiensis  23  0.29   Межжерин, Писанец, 1991  

D i scog los s idae   
Alytes obstetricans — A. duckhilleni 
Discoglossus montalentii — D. pictus  

 31—50 
35 

0.31 (0.22—0.38) 
1.06 (1.01—1.12)  

 Arntzen, Garcia- Paris, 1995 
 Lanza et al., 1984 

Dicamptodon t idae   
Dicamptodon (3 вида) 
Dicamptodon (4 вида)  

34 
31  

0.08—0.64 
0.39—0.98  

 Daugherty et al., 1983 
 Good, 1989B 

Н у 1 i d a e  
Hyla arborea — H. intermedia  
H. chrysoscelis (2n) — H. versicolor (4n)  

28 
20  

0.47  
0.02—0.20  

 Nascetti et al., 1995  
 Ralin et al., 1983  

M y o b a t r a c h i d a e   
Ranidella insignifera — R. pseudinsegnifera  10  0.18   Blackwell, 1978  

P e l o b a t i d a e   
Pelobates cultripes — P. varaldii  
P. fuscus (запад — восток)  

32 
23  

0.79  
0.31 (0.05—0.56)  

 Busack et al., 1985B  
 Данные авторов  

P l e t h o d o n t i d a e   
Desmognathus fuscus — D. sp.  
D. ochrophaeus — D. sp.  
D. ochrophaeus — D. imitator  
Plethodon idahoensis — P. vandykei  
P. kentucki — P. glutinosus  

21 
17 
23 
29 
22  

0.17—0.63  
0.20—0.22  

0.53  
0.35  

0.45 (0.33—0.60)  

 Karlin, Guttman, 1986B  
 To же  
 Tilley et al., 1978  
 Highton, Larson, 1979   
 Highton, Mac Gregor, 1983  

R a n i d a e  
Rana ridibunda — R. terentievi  
R. bedriagae — R. kurtmuelleri  
R. bedriagae — R. kurtmuelleri  
R. bedriagae — R. ridibunda  
R. ridibunda — R. kurtmuelleri  

31 
41 
20 
20 
20  

0.21—0.29 
0.25  
0.20  
0.18  
0.18  

 Межжерин, Песков, 1992  
 Nevo, Filippucci, 1988Г 

Sinsch, Eblenkamp, 1994Г 

To же 
»    »  

R h y a c o t r i t o n i d a e   
Rhyacotriton (4 вида)  29  0.24—1.17  Good, Wake, 1992B  

Sa lamandr idae   
Salamandra atra — S. lanzai  30  0.74 (0.71—0.76)  Nascetti et al., 1988В  

а Количество исследованных локусов. б Среднее и(или) пределы. ВПриведена генетическая дистанция с 
поправкой на смещение (Nei, 1978). г Названия амфибий из Европы и Азии приведены в соответствии со 
списком Боркина (Borkin, 1999). 

 

Эта закономерность прослеживается и у Pelobates 
fuscus: генетические дистанции между популяциями в 
пределах западной (DN = 0.023—0.388, в среднем 0.202) 
или в пределах восточной (DN = 0.021—0.317, в среднем 
0.119) формы были ниже, чем между самими этими 
формами (DN = 0.055—0.563, в среднем 0.311). Таким 
образом, криптическое видообразование связано не с 
более быстрой (опережающей) генетической дифферен-
циацией популяций по биохимическим признакам, а 
скорее с сохранением внешнего облика (морфотипа) 
животных. 

Проблема морфологического стазиса, т. е. сохране-
ния морфологического облика в ходе эволюции (Wake 

et al., 1983), относится к числу наиболее сложных в 
эволюционной биологии. Казалось бы, в изменяющихся 
условиях под воздействием естественного отбора виды, 
адаптируясь, должны претерпевать определенные мор-
фологические изменения, что и наблюдается в большин-
стве случаев. Тем не менее в ряде групп животных ин-
тенсивное видообразование не сопровождается заметны-
ми изменениями в морфологии. Например, североаме-
риканские безлегочные саламандры рода Plethodon 
представлены множеством видов. Отдельные виды этого 
хорошо изученного рода сходны морфологически, хотя 
они значительно различаются по размеру генома, гене-
тическим и иммунологическим дистанциям. По  мнению 
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ряда авторов (Wake et al., 1983), саламандры рода Plet-
hodon обладают генерализованной морфологией, кото-
рую можно рассматривать как надвидовую адаптацию. 
Стабильность такой морфологической системы, сущест-
вующей на протяжении 60 млн лет, компенсируется 
пластичностью в поведении, экологии и онтогенезе, что 
позволяет организмам адаптироваться к изменениям в 
условиях среды без серьезного изменения морфологии. 
Учитывая тот факт, что виды рода Plethodon немного 
различаются по величине и пропорциям тела, а также 
по окраске, лучше говорить об относительном стазисе 
(Wake et al., 1983). 
Проблема морфологического стазиса прямо относит-

ся к чесночницам рода Pelobates. Хотя этот род немно-
гочислен и насчитывает всего 4 вида, для него очень 
характерна консервативность внешнего облика. Если к 
тому же учесть, что имеется удивительное морфологи-
ческое сходство между чесночницами (Pelobates) и ло-
патоногами Северной Америки (Scaphiopus), то морфо-
логический стазис существует в сем. Pelobatidae, по мо-
лекулярным оценкам, не менее 75—150 млн лет (Sage 
et al., 1982; Busack et al., 1985). Однако вряд ли изло-
женная выше гипотеза (Wake et al., 1983) приложима к 
чесночницам. В отличие от саламандр рода Plethodon с 
генерализованной морфологией чесночницы рода Pelo-
bates представляют собой пример явной специализации 
к роющему и скрытному образу жизни, преимуществен-
но обитая в своих убежищах, закапываясь в мягкий 
грунт или живя в норах. Таким образом, как морфоло-
гические особенности, так и образ жизни у Pelobates 
весьма специализированы. Скорее морфологический 
стазис у чесночниц можно объяснить с помощью стаби-
лизирующего отбора (Шмальгаузен, 1968), который под-
держивает (сохраняет) «оптимальный фенотип», выра-
ботанный у чесночниц в ходе их адаптации к роющему, 
скрытному образу жизни. 
Криптическое  видообразование  у  P . f u s -

cus. Генетическая изменчивость у представителей рода 
Pelobates изучена крайне слабо. Известна лишь одна ра-
бота, в которой было проведено сравнение аллозимных 
спектров у представителей этого рода. Авторы (Busack 
et al., 1985) сопоставили марокканскую (P. varaldii) и 
испанскую (P. cultripes) чесночниц по 32 локусам. Гене-
тическая дистанция между этими морфологически весь-
ма сходными видами, живущими но разные стороны 
Гибралтарского пролива, оказалась равной 0.791, т.е. в 
2.5 раза больше, чем между двумя формами P. fuscus, но 
ниже, чем между P. fuscus и P. syriacus (DN = 0.943). Тем 
не менее ясно, что криптические формы P. fuscus гене-
тически менее дифференцированы, чем упомянутые 
морфологически сходные виды. 
Сравнение генетических дистанций между P. cultripes 

и P. varaldii (Busack et al., 1985) с геологическими со-
бытиями, приведшими к обособлению этих видов (появ-
ление Гибралтарского пролива), позволяет нам вычис-
лить временной эквивалент одной единицы генетиче-
ской дистанции DN для представителей рода Pelobates. 
Исходя из постоянства молекулярных часов, т. е. не из-
меняющихся в ходе эволюции темпов замещения амино-
кислотных последовательностей за единицу геологиче-
ского времени (что вполне вероятно для небольшого 
промежутка времени), он приблизительно равен 7 млн 
лет. Применяя этот временной эквивалент к генетичес-
ким различиям между западной и восточной формами 
P. fuscus, время их дивергенции можно оценить пример- 

но в 2.2 млн лет. Вероятно, в этот период (конец плио-
цена) сложились условия для географической изоляции 
между западными (Центральная Европа) и восточными 
(Северо-Каспийские низменности) предковыми популя-
циями этого вида. 

Хотя многие виды современных амфибий Европы, 
судя по палеонтологическим данным, сформировались 
не позднее конца плиоцена (Боркин, 1984; Hewitt, 
1996), тем не менее придание обеим формам P. fuscus 
статуса полноценных криптических видов только на ос-
новании их плиоценового возраста было бы преждевре-
менным. Наличие значительного количества «чужих» 
аллелей в некоторых популяциях каждой из этих форм 
явно свидетельствует о том, что существует (или сущес-
твовала) контактная зона, в которой обе формы могли 
обмениваться генетическим материалом. Возможно, 
именно потоком генов между обеими формами и объяс-
няются относительно невысокие значения генетической 
дистанции в пределах P. fuscus по сравнению с генети-
чески (и географически) полностью изолированными 
P. varaldii и P. cultripes. Поэтому до изучения генетичес-
кой картины у P. fuscus из центральной части Восточно-
Европейской равнины делать какие-либо выводы об 
эволюционном (и таксономическом) статусе обеих форм 
(подвиды или виды) было бы преждевременно. Тем не 
менее уже сейчас можно сказать, что их морфологиче-
ское сходство имеет первичный характер, т. е. обе 
формы относятся к категории близнецов, а не двойни-
ков. 

С о п о с т а в л е н и е  ДНК - ц и т о м е т р и ч е с к о г о  
и аллозимного анализа. В последние десятилетия 
сопоставление различных методов, используемых при 
изучении видообразования, является одной из важных 
тем в эволюционной биологии. Во многом появление 
такой тематики было вызвано активным использованием 
молекулярно-биохимических и цитогенетических мето-
дов. Чаще всего обсуждались степень конгруэнтности 
(совпадения или несовпадения) наборов морфологиче-
ских (пропорции тела, особенности анатомии и т. д.), 
цитогенетических (кариотипы) и биохимических (алло-
зимы, анализ последовательностей ДНК и т. д.) призна-
ков, чему посвящено большое количество работ (Larson, 
Highton, 1978; Larson et al., 1981; Wake, 1981; Darda, 
1994; Titus, Larson, 1996; Jackman et al., 1997; Canatella 
et al., 1998; Herrmann et al., 1999; Veith et al., 2001). В 
связи с тем что молекулярные исследования дали боль-
шое количество новых биохимических методов, появи-
лись также работы, сравнивающие их между собой. Вы-
яснилось, что в ряде случаев эволюция ядерного и ми-
тохондриального геномов может происходить по-раз-
ному (Dowling, Brown, 1989; Lehman et al., 1991; 
McKnight et al., 1991; Babcock, Asmussen, 1996; Arnold, 
1997; Rawson, Helbish, 1998; Litvinchuk et al., 1999; 
Mead et al., 2001). Наша работа представляет особый 
интерес в том отношении, что в ней впервые произво-
дится детальное сравнение одних и тех же географичес-
ких выборок (и особей) одного и того же вида с по-
мощью двух разных методов: проточной ДНК-цитомет-
рии и более традиционного для популяционной генети-
ки аллозимного анализа. 

Полученные результаты в основном показывают со-
впадение данных. Действительно, анализ аллозимной из-
менчивости подтвердил разделение P. fuscus на две от-
четливо различающиеся по размеру генома географиче-
ские группы (Боркин и др., 2001; Borkin et al., 2001). 
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Из 20 изучаемых выборок практически все были отне-
сены к одной или другой группе, причем результаты, 
полученные разными методами, совпали. Только выбор-
ки из Сумской и Гомельской областей были идентифи-
цированы по-разному. По размеру генома они были от-
несены к западной форме, а по ферментным локусам -к 
восточной. Исходя из того, что обе эти выборки, по-
видимому, достаточно близки к зоне контакта ареалов 
этих форм (рис. 3), можно предположить, что это несо-
ответствие (повышенное число чужих аллелей), обнару-
женное у них, связано с гибридизацией между западной 
и восточной формами. 

Необходимо отметить, что и аллозимный анализ, и 
проточная ДНК-цитометрия анализируют ядерную со-
ставляющую генома, но работают на разных уровнях. 
Считается, что статистически адекватный набор локусов 
(около 25) (Beerli, 1994) в достаточной мере дает оцен-
ку активной части генома. В то же время размер гено-
ма — это некая общая, интегрированная характе-
ристика всего ядерного генома. Хотя точные причины 
внутривидовой изменчивости, как и различия между 
близкими видами, неясны, можно предполагать, что они 
вызваны изменениями в высокоповторяющейся части ге-
нома. 

Достоинством аллозимного анализа является то, что 
он позволяет исследовать генетические взаимоотноше-
ния между видами (гибридизация и интрогрессия генов), 
и данные, полученные с помощью этого анализа, могут 
полностью изменить представление о структуре гибрид-
ных зон, построенное на изучении только внешних при-
знаков. Кроме того, наследование большинства из алло-
зимных признаков по кодоминантному тину позволяет 
устанавливать гибридный статус практически каждой 
особи (F1, бэккросс и т.д.). В целом генетика этих при-
знаков понятна, хотя иногда и нуждается в уточнении. 

Совсем иная ситуация с размером генома. К сожале-
нию, практически нет работ, которые четко показывали 
бы, как меняется размер генома при гибридизации, в 
частности у гибридных особей разного типа. Имеющие-
ся единичные исследования с использованием лабора-
торных гибридов обнаружили некоторое несоответствие 
между получаемыми и ожидаемыми данными, например, 
у бэккроссов (Литвинчук и др., 2001). Поэтому можно 
ожидать, что в зонах гибридизации и сильной интрог-
рессии генов (большое число чужих аллелей) ДНК-ци-
тометрические данные могут не полностью вскрывать их 
тонкую генетическую структуру, что, например, было 
отмечено нами при изучении гибридизации между жер-
лянками Bombina bombina и В. variegata в Закарпатской 
обл. Украины (Халтурин и др., 2000, 2001). 

Резюмируя результаты работы, отметим, что методом 
электрофореза белков была выявлена значительная гене-
тическая дифференциация между двумя географически-
ми группами P. fuscus, различающимися по размеру ге-
нома. Учитывая отсутствие морфологических различий 
между ними, мы можем утверждать, что в данном случае 
речь идет о первом случае криптического видообразова-
ния среди амфибий на востоке Европы. 
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GENETIC VARIATION IN TWO CRYPTIC FORMS OF THE COMMON SPADEFOOT 
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Genetic differences (presumed 23 loci) between two cryptic forms of Pelobaies fuscus, differing in 
genome size, were examined by means of polyacrylamide-gel electrophoresis. This method allowed to 
discriminate between these forms. Average genetic distance (D#) between both the forms was equal to 0.311, 
ranging from 0.055 to 0.563. As a rule, differences within these groups were smaller (0.021—0.388). The 
data show obvious genetic differentiation between these two cryptic forms of P. fuscus. Differences between 
these forms and P. syriacus were significantly higher (in average 0.943). Genetic distances in relation to 
speciation and species concepts are discussed. 


