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Несмотря на биологические издержки наличия 
самцов (Trivers, 1972; Wiley, 1998), половое размно-
жение весьма обычно для многоклеточных орга-
низмов, поскольку оно обеспечивает генетическое 
разнообразие потомства. Между тем, в некоторых 
филогенетических линиях независимо происходил 
частичный или полный отказ от самцов. Среди 
животных встречаются как спонтанно или пери-
одически переходящие к размножению без сам-
цов – факультативный и сезонный партеногенез 
соответственно (Гребельный, 2005), так и полно-
стью исключившие самцов из репродуктивного 
цикла виды – облигатный партеногенез и гино-
генез. Последний тип размножения предполагает, 
что развитие яйцеклетки индуцируется спермато-
зоидом, генетический материал которого, однако, 

не сливается с ядром яйцеклетки. Истинный пар-
теногенез, не требующий для размножения участия 
самцов, распространен у первичноротых (Fyon 
et al., 2023), обнаружен у иглокожих (Yamaguchi, 
Lucas, 1984), а среди позвоночных встречается ис-
ключительно у рептилий (Kearney et al., 2009; Stöck 
et al., 2021). В качестве примера сезонного парте-
ногенеза можно привести дафний, циклопов и не-
которых насекомых; гиногенез характерен для рыб 
и амфибий (Гребельный, 2005; Fyon et al., 2023). 
Факультативный партеногенез встречается в боль-
шинстве типов животных и отмечен во всех клас-
сох позвоночных, кроме млекопитающих (Lampert, 
2009). Таким образом, современные рептилии вы-
деляются среди других позвоночных способностью 
образовывать клональные линии с длительным 
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сроком существования (=партеногенетические 
виды). Благодаря этой особенности, у пресмыкаю-
щихся реализуются уникальные для позвоночных 
направления эволюции, исследуемые в рамках тем, 
обсуждаемых в предлагаемой работе.

Биологическое разнообразие и происхождение 
партеногенетических видов

В середине прошлого века Илья Сергеевич 
Даревский обратил внимание на отсутствие сам-
цов в некоторых популяциях скальных ящериц 
из Армении. Это наблюдение привело его к мыс-
ли о партеногенезе и открыло новое направление 
в исследованиях наземных позвоночных (Дарев-
ский, 1957, 1958). В то время скальные ящерицы 
принадлежали к роду Lacerta в рамках полиморф-
ного вида Lacerta saxicola (Банников и др., 1977). 
Однако впоследствии стало понятно, что скальные 
ящерицы вместе с луговой (L. praticola) и артвин-
ской (L. derjugini) ящерицами образуют обособлен-
ную кладу, названную в честь Ильи Сергеевича 
“Darevskia” (Arribas, 1999). После открытия парте-
ногенетических скальных ящериц исследователи 
обнаружили другие однополые виды, относящиеся 
к тейидам (Lowe, Wright, 1966), гекконам (Darevsky 
et al., 1984) и агамам (Darevsky, Kupriyanova, 1993; 
Hall, 1970). Несмотря на трудности морфологиче-
ской идентификации однополых видов рептилий, 
И. С. Даревский описал шесть из семи известных 
партеногенетических видов 1 скальных ящериц, 
два из четырех известных партеногенетических 
видов агамовых ящериц рода Leiolepis и гекконов 
из рода Hemidactylus (табл. 1). Последними опи-
санными партеногенетическими видами стали 
Leiolaemus parthenos в 2016 г. (Cristian et al., 2016) 
и Aspidoscelis preopatae (Barley et al., 2021). К на-
стоящему времени известно, что среди более чем 
7700 описанных видов ящериц (Uetz, 2024) менее 
1% размножается партеногенетически (Dawley, 
1989; Kearney et al., 2009; Stöck et al., 2021). Боль-
шинство однополых видов принадлежат подотряду 
Гекконообразные (Gekkota), инфраотряду Сцин-
кообразные (Scincomorpha) и к группе Lacertoidea 
(Gymnophthalmidae, Lacertidae, Teiidae) (Adams et 
al., 2003; Avise, 2008; Kearney et al., 2009; Malysheva 
et al., 2007; Vrijenhoek, 1989).

После открытия однополых видов рептилий 
Илья Сергеевич высказал догадку об их гибридном 
происхождении (Даревский, 1962, 1967; Даревский 
и др., 1977). Эксперименты по трансплантации 
кожи от обоеполых родительских видов к дочерним 
партеногенетикам и обратно косвенно подтвердили 

1 В строгом смысле группы особей, размножающиеся пар-
теногенетически и обладающие сходным морфотипом и ге-
нотипом, нельзя называть видами, поскольку в таких попу-
ляциях отсутствует панмиксия.

это предположение (Даревский, Даниелян, 1969, 
1987; Cuellar, McKinney, 1976). Кроме того, И. С. Да-
ревский показал, что партеногенетические скаль-
ные ящерицы сходны с предполагаемыми родитель-
скими видами по окраске и по признакам фолидоза 
(Даревский, 1967). Исследования морфологии пар-
теногенетических представителей из родов Teius, 
Aspidoscelis, Cnemidophorus, Heteronotia, Lepidodactylus 
подтвердили сделанные Ильей Сергеевичем выво-
ды о промежуточной морфологии партеногенетиче-
ских видов гибридного происхождения (Darevsky et 
al., 1985; Сole et al., 1988, 2010; Taylor, 2015; Espeche 
et al., 2023). Использование метода геометрической 
морфометрии (Gabelaia et al., 2017; Espeche et al., 
2023) для сравнительного анализа формы чешуй 
и пропорций различных частей тела у однополых 
и обоеполых видов в дальнейшем позволило лучше 
разобраться в наследовании признаков у гибридных 
особей и проследить связь морфологических осо-
бенностей со средой обитания (Barateli et al., 2024).

Гипотеза о гибридном происхождении одно-
полых видов получила подкрепление благодаря 
применению аллозимных (Даревский, Аззел, 1973; 
Neaves, 1969) и цитогенетических методов иссле-
дования как на скальных, так и на хлыстохвостых 
ящерицах (Даревский и др., 2000; Lowe et al., 1970). 
Применение молекулярных методов реконструк-
ции филогении позволили установить родство 
партеногенетических видов с обоеполыми предка-
ми (Fu et al., 2000; Grismer et al., 2014; Yanchukov 
et al., 2022) и исследовать филогенетические свя-
зи между близкими видами и однополыми таксо-
нами в рамках гипотезы “сетчатого видообразова-
ния” (Боркин, Даревский, 1980; Гребельный, 2005; 
Baker, 1959; Grant, 1971). Опыты по гибридизации 
родительских видов подтвердили реальность воз-
никновения однополых гибридов в природе (Cole 
et al., 2010). Одновременно с работами, проводи-
мыми со скальными ящерицами, американские 
коллеги обнаружили родительские виды для од-
нополых видов из рода Aspidoscelis (табл. 1), а Холл 
(Hall, 1970) обратил внимание научного сообще-
ства на триплоидных агам-бабочек (Leiolepis), бла-
годаря чему Петерс (Peters, 1971), Бёме (Bohme, 
1982) и позднее Даревский с Л. А. Куприяновой 
(Darevsky, Kupriyanova, 1993) описали новые пар-
теногенетические виды из этого рода. К настоя-
щему моменту практически для всех партеноге-
нетических видов чешуйчатых рептилий показано 
гибридное происхождение (Dawley, Bogart, 1989; 
Stöck et al., 2021) (табл. 1). Существуют, однако, два 
исключения из рода Lepidophyma: L. flavimaculatum 
и L. reticulatum. Эти виды обладают низким внутри-
видовым генетическим разнообразием, свидетель-
ствующим об их происхождении в результате спон-
танного мутагенеза от общего обоеполого предка 
(Sinclair et al., 2010). Для некоторых однополых 
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видов, таких как Teius suquensis, существует пред-
положение о гибридном происхождении, однако 
до сих пор это не доказано (Avila, Martori, 1991; 
Espeche et al., 2023).

Современные исследователи сходятся в том, что 
основная причина перехода гибридов к партеноге-
нетическому размножению заключается в трудно-
стях образования бивалентов между гомеологич-
ными хромосомами от разных видов (Janko et al., 
2018; Marta et al., 2023; Stöck et al., 2021). Чтобы 
это произошло, гибридизирующие виды долж-
ны дивергировать достаточно сильно, поскольку 
в случае близкого родства между ними происхо-
дит интрогрессия генов через фертильных гибри-
дов (Barley et al., 2022). Партеногенез позволяет 
гибридам преодолевать стерильность даже в слу-
чае увеличения плоидности при повторной гибри-
дизации. Достоверно известно о существовании 
диплоидно-триплоидных комплексов (табл. 1) пар-
теногенетических видов гекконов (Trifonov et al., 
2015), хлыстохвостых ящериц (Wright, Lowe, 1976), 
агам-бабочек (Darevsky, Kupriyanova, 1993; Grismer 
et al., 2014) и ночных ящериц (Sinclair et al., 2010). 
Наличие триплоидных линий свидетельствует о бо-
лее сложной картине их возникновения в природе 
и демонстрирует возможность повторной гибри-
дизации диплоидной партеногенетической формы 
с самцами обоеполого вида (Даниелян и др., 2018; 
Danielyan et al., 2008; Grismer, Grismer, 2010). Наи-
более распространенная гипотеза предполагает, 
что однополые триплоидные линии возникают при 
слиянии диплоидной яйцеклетки партеногенети-
ческой самки с гаплоидным сперматозоидом сам-
ца родительского или другого близкого вида (Cole, 
1979; Darevsky et al., 1985; Wright, Lowe, 1976). Со-
гласно менее распространенной версии, дипло-
идная яйцеклетка спонтанно возникает у самки 
обоеполого вида, после чего происходит опло-
дотворение гаплоидным сперматозоидом другого 
вида (Avise, 2008). Первая версия возникновения 
полиплоидных видов рептилий наиболее вероятна, 
поскольку известно, что гибридизация триплоид-
ных рыб (Cobitis, Squalius) и амфибий (Ambystoma, 
Pelophylax) с диплоидными самцами приводит 
к появлению тетраплоидных особей, формирую-
щих диплоидно-триплоидно-тетраплоидные ком-
плексы (Васильев, Васильева 1982; Alves et al., 2001; 
Bogart et al., 2007; Janko et al., 2007; Vasil’ev et al., 
2003). В середине прошлого века Астауров пред-
положил, что потомки партеногенетических видов 
способны обойти затруднения в мейозе благодаря 
увеличению числа гомологичных хромосом, возни-
кающему в результате последовательных возврат-
ных скрещиваний с близкими обоеполыми видами 
(Астауров, 1969). Однако у рептилий ничего по-
добного до сих пор обнаружено не было, а полу-
ченные в результате искусственной гибридизации 

тетраплоидные самки A. neavesi и A. priscilae про-
должают размножаться без участия самцов (Cole 
et al., 2014, 2017). Однополые триплоидные виды 
плохо отличаются от родительских видов по внеш-
нему виду, однако показано, что геккон H. binoei 
и хлыстохвостая ящерица A. neotesselatus морфоло-
гически ближе к тому родительскому виду, чей ге-
нотип представлен двумя наборами хромосом, чем 
к виду, от которого достался один геном (Сole et 
al., 2020; Kearney, Shine, 2004; Moritz, 1984; Taylor 
et al., 2015). Показано также, что вклад материн-
ского вида в облик потомка может быть значитель-
нее, чем вклад отцовского. Например, Коул с со-
авторами (Cole et al., 2014) пишут, что полученные 
ими в ходе искусственной гибридизации тетрапло-
идные особи A. neavesi больше похожи на материн-
ский триплоидный однополый вид A. exsanguis, чем 
на отцовский вид A. inornatus, хотя один набор хро-
мосом этого обоеполого вида представлен в геноме 
A. exsanguis.

Открытие новых однополых видов происходит 
случайно, а исследователи так и не научились пред-
сказывать их наличие в тех или иных филогенетиче-
ских линиях. Полиплоидные формы всегда считались 
перспективными кандидатами в партеногенетики 
(Hall, 1970). Однако показано, что среди полипло-
идных рептилий не все размножаются без самцов 
(Lamborot, Vasquez, 1998). Вероятно, партеногенети-
ческие виды имеет смысл искать в местах вторично-
го перекрывания ареалов, где разные представители 
одного рода гибридизируют друг с другом и образу-
ют сингамеон (Lotsy, 1925). Наличие потока генов 
между видами и филогенетическими линиями более 
высокого ранга показано для анолисов (Wogan et al., 
2023) и для близких к скальным ящерицам стенных 
ящериц Podarcis (Capula, 1993, 2002; Pinho et al., 2009). 
Возможно, именно в этих или в других многовидовых 
комплексах существует вероятность открыть новые 
однополые виды. Между тем не любые гибридные ге-
номы способны дать начало партеногенетическому 
виду, и даже среди скальных ящериц лишь небольшая 
часть гибридов приобрела возможность однополого 
размножения (Freitas et al., 2022). В тех таксонах, где 
однополых видов (таких как агама-бабочки, скальные 
и хлыстохвостые ящерицы) несколько, материнские 
виды происходят из одной филогенетической клады, 
а отцовские виды – из другой (Barley et al., 2019; Fu et 
al., 2000; Grismer et al., 2014).

Генетическое разнообразие и время 
существования партеногенетических видов

Однополое размножение подразумевает кло-
нирование особей, между которыми существу-
ют лишь незначительные генетические различия. 
Этому способствуют конъюгация между дупли-
цированными перед мейозом парами хромосом 
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и отсутствие рекомбинации между гомеологами 
(Lutes et al., 2010; Dedukh et al., 2022). Если меж-
ду хромосомами, доставшимися гибриду от раз-
ных видов, и происходит кроссинговер, он воз-
никает в первых поколениях гибридной линии, 
т. е. на ранних этапах стабилизации генома и пре-
одоления “геномного шока” (Arakelyan et al., 2023; 
Spangenberg et al., 2020). Определенные возможно-
сти геномной эволюции клональных линий выра-
жаются в тенденции к слиянию хромосом. Редук-
ция числа хромосом доказана для D. rostombekowi 
и некоторых популяций D. unisexualis (Darevsky 
et al., 1978; Spangenberg et al., 2020a; 2021), а хлы-
стохвостые ящерицы A. maslini, вероятно, возник-
ли в результате робертсоновских транслокаций 
в геноме A. cozumela (Manriquez-Morán et al., 2000). 
Возможно, транслокация хромосом способна ока-
зать влияние на регуляцию работы генов в однопо-
лых организмах и изменить их морфофизиологиче-
ские особенности.

Результаты микросателлитного генотипирования 
D. unisexualis (Vergun et al., 2020) и D. rostombekowi 
(Osipov et al., 2021) демонстрируют слабое внутри-
видовое генетическое разнообразие и свидетель-
ствуют об однократной гибридизации предков обо-
их видов. Наличие в генотипах однополых видов 
D. armeniaca,, H. binoei (Moritz, 1984), A. laredoensis 
и A. cozumela разнообразных аллельных вариантов 
унаследованных от разных особей родительских 
видов, напротив,,, предполагает несколько неза-
висимых гибридизаций (Barley et al., 2022a; Girnyk 
et al., 2018; Moritz, 1984). Австралийские гекконы 
H. binoei и сцинки M. greyii представляют собой по-
лиморфные виды, каждый из которых включает как 
диплоидные популяциисостоящие из самцов с сам-
ками, так и популяции, состоящие из триплоид-
ных партеногенетических самок, образовавшихся 
в результате гибридизации разных обоеполых ли-
ний (Adams et al., 2003; Moritz, 1983, 1984). Разде-
ление на моноклональные и поликлональные виды 
до некоторой степени условно. По мнению Wright 
(1993), клональные линии, возникшие от одних 
и тех же родителей в результате разных актов ги-
бридизации, необходимо считать разными видами. 
Например, D. raddei (sensu lato) и D. valentini при-
няли участие в формировании четырех описанных 
клональных видов: D. bendimahiensis, D. sapphirina, 
D. uzzeli и D. unisexualis (Erdolu et al., 2023). Между 
тем такие широкоареальные виды, как N. pelagicus, 
A. velox, обладают не только генетической изменчи-
востью, но и разным числом хромосом, отчего их 
можно отнести к разным однополым видам (Cole et 
al., 2019; Moritz, 1987). Подобные примеры наглядно 
демонстрируют, что межвидовая гибридизация не-
редко приводит к многократному появлению и со-
существованию одинаковых морфотипов с несколь-
кими генотипами. Скорее всего, однополые виды 

возникали многократно, а снижение их генетиче-
ского разнообразия происходило в результате вы-
мирания части генотипов (Kearney et al., 2009). Это 
может объяснять, почему более древние однополые 
виды обладают меньшей генетической вариабельно-
стью в сравнении с молодыми таксонами.

Высокая гомозиготность по микросателлитным 
локусам была обнаружена у некоторых однополых 
видов скальных ящериц (Tarkhnishvili et al., 2010, 
2017). Постепенная потеря гетерозиготности, на-
блюдаемая у клонально передающихся геномов, 
связана с конверсией генов между гомеологами. 
Это приводит к “переписыванию” аллелей одного 
родительского вида на аллели другого (Dukić et al., 
2019). Описанная конверсия генов может проис-
ходить в ходе репарации двуцепочечных разрывов 
во время митотических делений зародышевых кле-
ток или во время кроссинговера между гомеоло-
гичными хромосомами, доставшимися партенови-
дам от разных родителей в мейозе (Mandegar, Otto, 
2007; Dukić et al., 2019).

Потеря гетерозиготности и накопление мута-
ционного груза (Lynch et al., 1993; Parker, Selander, 
1976) в клонально передаваемом геноме должны 
приводить к обеднению генетического репертуара 
и снижению морфофизиологической приспосо-
бленности клональных линий (Muller, 1932). Между 
тем рекомбинации гомеологов могут притормозить 
действие Храповика Мёллера. Показано, что в не-
которых ооцитах скальных ящериц гомеологичные 
хромосомы действительно формируют биваленты 
и рекомбинируют между собой (Kupriyanova, 1994; 
Spangenberg et al., 2020). Формирование бивалентов 
и даже тривалентов во время мейоза показано также 
у триплоидных гибридных самцов скальных ящериц 
и в некоторых ооцитах у триплоидных самок гекко-
нов Lepidodactylus (Dedukh et al., 2022; Spangenberg 
et al., 2017). Однако на данный момент неизвестно, 
формируют ли такие ооциты гаметы и способны ли 
гибридные самцы к оплодотворению клональных 
самок. Интересно, что снижение жизнеспособно-
сти клональных линий показано далеко не всегда, 
как, например, для долгоживущих однополых рыб 
из рода Cobitis (Kočí at al., 2020).

Природное разнообразие генотипов некоторых 
однополых видов объясняется не только много-
кратным происхождением. Спонтанно возникаю-
щие в однополых линиях самцы (Даревский, Дани-
елян, 1969), а также самцы, возникающие в резуль-
тате гибридизации между партеногенетическими 
самками и самцами родительских видов, способны 
создавать генетическое разнообразие партеногене-
тических видов, если они фертильны (Tarhnishvili 
et al., 2020).

Большинство исследователей согласно, 
что возрастающий из поколения в поколение 
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мутационный груз (Maynard Smith, 1978) приво-
дит партеногенетические линии к скорому выми-
ранию, отчего их возраст всегда меньше возраста 
близких обоеполых видов и исчисляется тысячами 
лет (Moritz, 1991; Moreira et al., 2021). Однако при-
менение метода молекулярных часов позволило 
выдвинуть смелое предположение о сотнях тысяч 
или даже о миллионах лет существования неко-
торых видов скальных ящериц (Freitas et al., 2016; 
Yanchukov et al., 2022). В действительности опреде-
лить возраст партеногенетиков, если они действи-
тельно встраиваются в сингамеон с родительскими 
видами, весьма затруднительно.

Важную роль в происхождении партеногенеза 
в разных группах отводят климатическим измене-
ниям в позднем плейстоцене, когда из-за смеще-
ния ледников или аридизации климата появились 
зоны вторичного перекрывания ареалов между 
близкими обоеполыми видами (Даревский и др., 
2000; Moritz et al., 1992; Kearney, 2005). Происхож-
дение некоторых партеногенетических видов свя-
зывают с миграциями людей. Вероятно, предки од-
нополых гекконов H. typus расширили ареал после 
развития морского транспорта, что позволило им 
гибридизировать с близкими видами того же рода 
(Zug, 2010). Однако это не точно (Deso et al., 2020). 
Кратковременный успех и высокая конкуренто-
способность однополых видов возможны благо-
даря быстрым темпам размножения и молниенос-
ной колонизации пространства (Fujita et al., 2020; 
Tarkhnishvili et al., 2010, 2017). Отчасти их распро-
странение обеспечивается клональным разнообра-
зием, определяемым множественным происхожде-
нием (Parker, Selander, 1976), а отчасти это связано 
с тем, что в гибридных животных совмещаются два 
разных генома, обеспечивающих эффект гетерози-
са (Даревский и др., 2000; Billy, 1990).

Экология и распространение 
однополых видов рептилий

Согласно концепции географического партено-
генеза (Даревский и др., 2000; Kearney, 2005), парте-
ногенетики занимают субоптимальные для близких 
двуполых видов местообитания, включая антропо-
генные ландшафты (Cacciali et al., 2016). Подобно 
“сорнякам”, клональные виды быстро увеличивают 
численность и распространяются за пределы при-
годных для родителей местообитаний (Wright, Lowe, 
1968), что возможно благодаря наличию гибридного 
генома (Billy, 1990). Тем не менее однополые виды 
нередко встречаются вместе с родителями и други-
ми обоеполыми видами ящериц того же рода (Да-
ревский, 1967; Cuellar, 1979).

Оценка фундаментальной и реализованной 
экологических ниш однополых и обоеполых ви-
дов необходима для понимания эволюционных 

процессов, происходящих в меняющихся услови-
ях окружающей среды. Для однополых видов кав-
казских скальных ящериц Darevskia (Осипов и др., 
2023; Freitas et al., 2016; Osipov et al., 2021; Petrosyan 
et al., 2019, 2020, 2020a; Tarkhnishvili et al., 2010), 
гекконов H. binoei (Kearney et al., 2003; Strasburg et 
al., 2007), тейид (Alvarez et al., 2017) и саламандр 
(Greenwald et al., 2016) были получены модели по-
тенциального географического распространения 
(SDM) и продемонстрирована дифференциация 
экологических ниш (ENM) однополых и обоепо-
лых видов. Несмотря на различия в реализуемых 
параметрах биоклиматических переменных меж-
ду однополыми и обоеполыми видами, существует 
немало зон вторичного перекрывания их ареалов 
(Petrosyan et al., 2020), а гипотеза использования 
нарушенных местообитаний, непригодных для ро-
дительских видов, не подтверждается для всех пар-
теногенетиков (Cosentino et al., 2019). Вероятно, 
экологическая пластичность некоторых однополых 
видов объясняется их генетическим разнообрази-
ем, возникшим благодаря многократной гибри-
дизации близких обоеполых родительских видов, 
о чем говорилось ранее. Скальная ящерица Ро-
стомбекова, возникшая в результате однократной 
гибридизации (Osipov et al., 2021), хорошо вписы-
вается в рамки гипотезы географического партено-
генеза, поскольку ширина ее экологической ниши 
меньше, чем у родительских видов (Осипов и др., 
2023). Между тем аналогичные исследования одно-
полого вида D. dahli выявили более широкую эко-
логическую нишу, нежели у материнского вида D. 
mixta (Petrosyan et al., 2020a), что может быть след-
ствием наличия у этого вида нескольких клональ-
ных линий, как это показано для некоторых хлы-
стохвостых ящериц (Parker et al., 1989).

Принято считать, что низкое генетическое раз-
нообразие клональных видов не позволяет им при-
спосабливаться к меняющимся условиям среды. 
Согласно одной из трактовок гипотезы “Красной 
королевы” (Van Valen, 1973), однополые линии 
не способны адаптироваться к паразитам с той же 
скоростью, с которой это делают обоеполые род-
ственники (Fujita et al., 2020). Эта гипотеза была 
подтверждена при сравнении числа эктопаразитов 
на однополых и обоеполых линиях австралийских 
гекконах H. binoei (Moritz et al., 1991), однако в дру-
гой работе была продемонстрирована низкая зара-
женность эритроцитов гемогрегаринами у одно-
полых видов скальных ящериц по сравнению с та-
ковой у сосуществующих с ними самок обоеполых 
родственников (Arakelyan et al., 2019).
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Гибридизация между однополыми 
и обоеполыми видами

Перекрывание ареалов партеногенетических 
и обоеполых видов приводит к скрещиванию сам-
цов с самками однополых видов и образованию ги-
бридных особей с повышенной плоидностью. Впер-
вые стерильных триплоидных самок и триплоидных 
самцов скальных ящериц с зачаточными женскими 
половыми органами обнаружили И. С. Даревский 
и Ф. Д. Даниелян (Даревский, Даниелян, 1969; Да-
ревский и др., 1973). В центральной Армении около 
села Кучак эти исследователи нашли место, где два 
однополых вида – D. unisexualis и D. armeniaca – со-
существуют с общим для них родительским видом 
D. valentini (Danelyan et al., 2008). В “лучшие време-
на” доля гибридных самцов и самок в этом поселе-
нии достигала трети от всех особей (Abrahamyan et 
al., 2014) и именно здесь был пойман единственный 
известный для скальных ящериц тетраплоидный ги-
брид. Параллельно с Даревским исследования од-
нополых видов развивали коллеги, обнаружившие 
триплоидных и тетраплоидных гибридов между раз-
ными комбинациями однополых и обоеполых видов 
Aspidoscelis (Cole, 1979; Lowe et al., 1970; Neaves, 1971; 
Taylor et al., 2001) и гекконов H. binoei (Moritz, 1984).

Гибриды между однополыми и обоеполыми ви-
дами обладают чертами обоих родителей, однако 
больше напоминают партеногенетическую мате-
ринскую особь (Даревский и др., 1973; Taylor et 
al., 2001); нередко гибриды отличаются крупными 
размерами тела и промежуточным типом окраски 
(Даревский, Куликова, 1962; Cole et al., 2020; Lowe 
et al., 1970; Galoyan et al., in print), однако досто-
верно отличить гибридных самок от своих роди-
телей на основании внешних признаков возмож-
но не всегда, поэтому исследователи применяют 
микросателлитный анализ (Гирнык и др., 2018; 
Korchagin et al., 2007), оценку размеров эритро-
цитов (Walker et al., 1991), определение количе-
ства ДНК в ядре по методу Фёльгена (Darevskii, 
Kuprianova, 1982) и проточную ДНК-цитометрию 
(MacCulloch et al., 1996).

Обнаруженные в природе триплоидные гибрид-
ные самки скальных ящериц оказались стериль-
ны (Даревский и др., 1973; Danielyan et al., 2008), 
а самки, образовавшиеся при скрещивании меж-
ду однополым видом A. laredoensis и родительским 
обоеполым видом A. gularis, не только жизнеспо-
собны, но и приносят здоровое партеногенети-
ческое потомство (Cole et al., 2020). Повышение 
плоидности у самок хлыстохвостых ящериц при 
гибридизации с обоеполыми видами не приво-
дит к снижению фертильности у особей женского 
пола (Cole et al., 2010, 2017), как это происходит 
у скальных ящериц. При сперматогенезе у трипло-
идных самцов формируются не только биваленты, 

но и триваленты, а половые клетки образуются 
в меньшем, чем у самцов обоеполых видов, коли-
честве (Spangenberg et al., 2017; Taylor et al., 2001). 
Обнаруженный недавно во Вьетнаме тетраплоид-
ный самец, происходящий от гибридизации три-
плоидной партеногенетической агамы-бабочки L. 
guentherpetersi и самца L. guttata, не имел спермато-
зоидов. Тем не менее предшественники половых 
клеток начинали делиться мейотически, а хромо-
сомы образовывали синаптонемные комплексы 
(Galoyan et al., 2024). В том случае, когда сперма-
тозоиды у гибридных самцов обнаружить удается, 
их морфологическое строение отличается от нор-
мального, поскольку многие из них обладают дву-
мя или тремя жгутиками и искривленными голов-
ками (Spangenberg et al., 2017), поэтому весьма ве-
роятно, что самцы аллополиплоидных гибридных 
особей стерильны (Dedukh et al., 2020; Spangenberg 
et al., 2020). Тем не менее наличие тетраплоидного 
самца скальной ящерицы из Кучака (Danielyan et 
al., 2008) и строение семенников у других гибридов 
свидетельствуют о способности некоторых трипло-
идных самцов к оплодотворению самок (Даниелян 
и др., 2018). Если это действительно так, то гипо-
теза Б. Л. Астаурова (1969) о восстановлении крат-
ного числа наборов хромосом и переходе от парте-
ногенеза к обоеполому размножению через гибри-
дизацию с обоеполыми видами может быть верна 
для рептилий.

Цитогенетические механизмы восстановления 
плоидности и дробления у однополых видов

Механизм восстановления плоидности гамет 
у однополых видов ящериц интересовал исследова-
телей с самого открытия у них явления партеноге-
неза. Сперва возникло предположение о постмей-
отическом слиянии яйцеклетки с одним из поляр-
ных телец (Даревский, Куликова, 1962). Как стало 
понятно позднее, этот механизм действительно ре-
ализуется в случае факультативного партеногенеза 
у змей (Schuett et al., 1997) и ящериц (Ho et al., 2024), 
однако не в случае облигатного партеногенеза у ви-
дов гибридного происхождения. Следующий шаг 
в выяснении механизмов восстановления плоидно-
сти у рептилий сделал Cuellar (1971). Он изготовил 
препараты гистологических срезов ядер половых 
клеток на стадии оогенеза у триплоидных самок A. 
uniparens и обнаружил в них в два раза больше би-
валентов, чем число хромосом в соматических клет-
ках. На основании полученных результатов была 
предложена гипотеза премейотического удвоения 
(эндорепликации) хромосом в ядрах клеток заро-
дышевой линии. Удвоение количества ДНК в ядре 
перед мейозом может быть достигнуто двумя раз-
ными способами: повторением раундов репликации 
либо нерасхождением хроматид в митозе, предше-
ствующем мейозу (премейотический эндомитоз) 
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(Orr-Weaver, 2015; Rotelli et al., 2019). К настоящему 
времени непонятно, какой из двух механизмов осу-
ществляется у клональных позвоночных. Несмотря 
на продолжительное время изучения хлыстохво-
стых ящериц, повторить анализ ядер ооцитов и под-
твердить наличие премейотической эндореплика-
ции у диплоидного партеногенетического вида A. 
tesselatus и у созданного искусственно тетраплоид-
ного вида A. priscilae удалось после появления совре-
менных методов конфокальной микроскопии (Cole 
et al., 2017; Lutes et al., 2010).

Анализ пахитены и диплотены у диплоидных 
и триплоидных гекконов L. lugubris, H. bienoei и H. 
typus показал наличие премейотической эндоре-
пликации у меньшей (2–15%) части зародышевых 
клеток (Dedukh et al., 2022). Вероятно, большин-
ство зародышевых клеток с исходной плоидностью 
не способны пройти мейотические чекпойнты 
и преодолеть пахитену у однополых видов, отчего 
эти клетки гибнут в результате апоптоза (Newton et 
al., 2016; Dedukh et al., 2022).

В недавнем прошлом исследователи вернулись 
к вопросу о механизмах восстановления плоидно-
сти у однополых скальных ящериц. Было показа-
но, что в гонадах встречаются не только диплоид-
ные, но и тетраплоидные предшественники яйце-
клеток, свидетельствующие о премейотическом 
удвоении генетического материала (Dedukh et al., 
2024a; Spangenberg et al., 2024). Полностью исклю-
чать возможность ооцитов сливаться с полярны-
ми тельцами исключать нельзя (Куприянова и др., 
2021; Spangenberg et al., 2020, 2024), однако, веро-
ятнее всего, большинство мейотических клеток 
с оригинальной плоидностью клеток, как и у хлы-
стохвостых ящериц и гекконов (Dedukh et al., 
2022), уходят в апоптоз (Dedukh et al., 2024a). Пре-
мейотическая эндорепликация независимо и мно-
гократно возникала у рыб, амфибий и рептилий 
(Dedukh et al., 2020, 2024; Itono et al., 2006; Kuroda 
et al., 2018; Macgregor, Uzzell, 1964; Shimizu et al., 
2000), поэтому, вероятно, это основной цитогене-
тический механизм, позволяющий однополым ви-
дам производить потомство.

Восстановление плоидности – хотя и важная, 
но не единственная задача, решение которой спо-
собствует пониманию механизмов партеногене-
тического размножения. До сих пор непонятно, 
почему яйцеклетки у однополых самок начинают 
дробиться без оплодотворения? Известно, что оо-
циты “зависают” в организме самки до момента 
оплодотворения на стадии метафазы II деления 
мейоза. Слияние половых клеток открывает каль-
циевые каналы и запускает убиквитин-зависимую 
деградацию белковой структуры Emi2 (early meiotic 
ingibitor 2), ингибирующей комплекс стимуляции 
анафазы или циклосому (APC/C) до момента 

оплодотворения (Ohe et al., 2010; Jia et al., 2015). 
Фуджита и Мориц (Fujita, Moritz, 2009) предполо-
жили, что несогласованность работы двух разных 
геномов в партеногенетических организмах при-
водит к невозможности образования связи между 
Emi2 и APC/C, отчего циклосома не блокирует-
ся, а яйцеклетка развивается без участия сперма-
тозоида. Косвенно эта гипотеза подтверждается 
на экспериментах с генетически модифицирован-
ными по гену Emi2 мышами, у которых часть яй-
цеклеток начинает дробиться без оплодотворе-
ния (Gopinathan et al., 2017), хотя не развивается 
далее, видимо, из-за генетического ареста (Fujita, 
Moritz, 2009). Если эта гипотеза верна, то проме-
жуток времени, в который самка однополого вида 
может быть оплодотворена, весьма непродолжите-
лен. Низкая вероятность оплодотворения ооцитов 
самок однополых видов объясняет малую долю или 
полное отсутствие гибридов между партеногенети-
ческими и обоеполыми видами в местах их сосу-
ществования (Даниелян и др., 2018; Galoyan et al., 
2024). Непонятен также механизм формирования 
центриолей в ооците у партеногенетиков. Цен-
триоли необходимы для первого деления зиготы 
и поставляются сперматозоидом во время опло-
дотворения (Ross, Normark, 2015). Каким образом 
центриоли возникают в неоплодотворенных яйце-
клетках – остается загадкой.

Самцы партеногенетических видов

В своих работах И. С. Даревский и Ф. Д. Дание-
лян упоминали о редких диплоидных самцах пар-
теногенетических скальных ящериц D. armeniaca 
и D. dahli (Даревский и др., 1977; Darevskii, 
Kupriyanova, 1982). По их данным, такие самцы об-
ладают выраженными гемипенисами и отличаются 
от самок более крупной головой и яркой окраской 
тела. Помимо мужских половых органов, у них 
могут быть выражены женские гонады, а зрелые 
сперматозоиды в одних случаях редки (Darevsky et 
al., 1978), а в других – многочисленны (Darevskii, 
Kupriyanova, 1982). Наличие гетероморфной пары 
хромосом у диплоидных самцов однополых видов 
свидетельствует о том, что их генотип совпадает 
с таковым у самок (Darevskii, Kupriyanova, 1982). 
У птиц самцы с генотипом самки появляются при 
недостатке ароматазы, отвечающей за преобразо-
вание тестостерона в эстрадиол, или при повы-
шенном уровне антимюллерова гормона (АМГ), 
синтезируемого клетками Сертоли семенников 
(Тагиров, 2013). Близкие механизмы формирова-
ния редких самцов возможны и у ящериц. Если 
самцы партеногенетических видов ящериц регу-
лярно возникают в природе, они способны обеспе-
чить генетическое разнообразие партеногенетиче-
ских линий (Даниелян, 1987), как это происходит 
у партеногенетических палочников (Freitas et al., 
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2023). Редкие самцы и гермафродиты с развиты-
ми семенниками появляются и у траурных гекко-
нов L. lugubris (Saint Girons, Ineich, 1992). Однако 
несмотря на наличие подвижных сперматозоидов, 
такие особи, вероятно, стерильны, поскольку в су-
спензии половых клеток преобладают аномаль-
ные сперматозоиды с двумя или тремя жгутиками 
и деформированными ядрами (Röll, Düring, 2008). 
Самцы также встречаются у полупалых гекконов 
H. stejenegeri из северного Вьетнама и Тайваня. Они 
напоминают самок по фолидозу и окраске, однако 
обладают крупными бедренными порами и разви-
тыми гемипенисами, а в полости тела у таких сам-
цов хорошо различимы семенники с придатками, 
в которых содержатся многочисленные спермато-
гонии. Сперматиды при этом редки или отсутству-
ют вовсе (Ota et al., 1993). У других партеногенети-
ческих видов самцов обнаружено не было.

Пространственно-этологическая 
структура популяций однополых видов 
и их отношения с обоеполыми видами

Изучая скальных ящериц, И. С. Даревский 
и другие исследователи обратили внимание на вы-
сокую плотность населения однополых видов (Да-
ревский, 1967), достигающую сотен особей на гек-
тар (Галоян, 2010; Даниелян, 1971; Galoyan et al., 
2019). Даревский объяснил свои наблюдения удво-
енными темпами размножения однополых видов 
вследствие отсутствия у них самцов (Даниелян, 
1971; Даревский и др., 2000). Известно, что плот-
ность населения животных лимитируют разме-
щение и обилие пищевых ресурсов, распределе-
ние пригодных стаций, а также обилие хищников 
и паразитов (Шилов, 2003; Krebs, 1978). Помимо 
внешних факторов среды, плотность населения 
определяется наличием территориальных и ие-
рархических отношений, лимитирующих доступ 
некоторых особей к ресурсам (Krebs, 2002), благо-
даря чему плотность населения остается ниже той, 
при которой емкость среды может быть исчерпана 
(Stamps, 1977; Wynne-Edwards, 1962).

Исследуя синтопическое поселение D. dahli 
и D. portschinskii в Грузии, А. Г. Трофимов (1981) 
предположил, что высокая плотность населения 
однополого вида определяется низкой внутриви-
довой агрессией. Это предположение в дальней-
шем удалось подтвердить для армянской скальной 
ящерицы (D. armeniaca), у которой отсутствие тер-
риториальности и внутривидовой агрессии при-
водит к значительному перекрыванию индивиду-
альных участков многих особей (Galoyan, 2013). 
Между тем у самок обоеполого вида D. brauneri, 
обитающих в сходных условиях, выражено тер-
риториальное поведение, направленное на огра-
ничение доступа конспецифичных особей своего 

пола к территориальным самцам (Целлариус и др., 
2017). Относительно низкая в сравнении с самками 
обоеполого вида агрессивность партеногенетиче-
ских самок показана и для хлыстохвостых ящериц 
(Bracken, 1978; Leuck, 1985).

Предположение о быстром росте численности 
и о слабой агрессивности самок однополых видов 
не объясняет, почему такие виды как D. sapphirina, 
D. bendimahiensis и D. rostombekowi редки в природе 
и никогда не образуют многочисленных скопле-
ний как D. armeniaca или D. unisexualis (Даревский, 
1967). Для однополых хлыстохвостых ящериц по-
казано, что в сезон размножения овулировавшие 
самки имитируют копуляцию с другими особями 
своего пола (Crews, Young, 1991), отчего синхрони-
зируются циклы размножения разных особей. Эф-
фективность описанного поведения должна быть 
наиболее высока в популяциях с высокой плотно-
стью населения, однако у других однополых ящериц 
исследователи ничего подобного не наблюдали. Та-
ким образом, хотя мы способны объяснить, поче-
му некоторые однополые виды достигают быстрого 
численного преимущества над своими обоеполыми 
родственниками, мы не понимаем, почему все пар-
теногенетики не раскрывают свой потенциал.

Сосуществование родительских видов – важ-
ное условие возникновения партеногенетиков 
в прошлом. Перекрывание ареалов и сходство 
экологических ниш близких видов приводит к их 
встречам и совестному использованию простран-
ства (Galoyan et al., 2019a; Kropachev et al., 2023). 
Однако наблюдения за двумя обоеполыми видами 
скальных ящериц D. portschinskii и D. raddei, в ре-
зультате гибридизации которых появился вид D. 
rostombekowi (Murphy et al., 2000), показало наличие 
поведенческой изоляции: самцы и самки предпо-
читают социальные и сексуальные взаимодействия 
с гетероспецификами взаимодействиям с конспец-
ификами (Galoyan et al., 2019a), а как следствие – 
у особей обоих видов отсутствуют генетические 
следы гибридизации (Galoyan et al., 2020). Таким 
образом, мы плохо понимаем, в каких условиях 
взаимодействие особей разных видов в природе 
привело к гибридизации, давшей начало однопо-
лым линиям ящериц.

Самки обоеполых видов регулярно взаимодей-
ствуют с самцами своего вида: вместе нагревают-
ся на солнце, вступают в физические контакты, 
спариваются, демонстрируют подчинение или 
агрессию (Целлариус, Целлариус, 2005). Поведе-
ние самок однополых видов по отношению к сам-
цам не отличается от такового у самок обоеполо-
го вида (Галоян, 2013), поэтому партеногенетики 
интегрируются в пространственно-этологическую 
структуру популяции близких обоеполых ви-
дов и конкурируют с самками обоеполых ящериц 
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за социальное и сексуальное внимание самцов 
(Galoyan et al., 2024). Перетягивание сексуально-
го внимания самцов партеногенетическими сам-
ками может быть одним из ключевых механизмов 
вытеснения родительского вида, поскольку самцы 
растрачивают репродуктивное усилие на ложного 
партнера, от которого образуется стерильный ги-
брид или не выходит потомства вовсе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Благодаря открытию партеногенетического раз-
множения у рептилий, Илья Сергеевич Даревский 
инициировал развитие нового направления в обла-
сти эволюционной биологии. Вместе с другими ис-
следователями он долгие годы всесторонне изучал 
механизмы и последствия партеногенеза. Илье Сер-
геевичу посчастливилось принять участие в описании 
более десятка однополых видов ящериц из разных се-
мейств и частей Света, позволивших ему высказать 
актуальные гипотезы, благодаря которым однополые 
ящерицы и сейчас остаются одним из самых захва-
тывающих объектов биологических исследований. 
Некоторые из поставленных им задач удалось раз-
решить за последние полтора десятилетия благода-
ря стремительно развивающимся методам генетики 
и клеточной биологии, однако на ряд вопросов нам 
еще только предстоит ответить в будущем:

От чего зависит появление партеногенеза в при-
роде и почему однополые виды возникают в одних 
филогенетических линиях, а в других – нет?

Почему в одних группах партеногенез способству-
ет повышению плоидности при скрещивании с обо-
еполыми видами, а в других все ограничивается ди-
плоидными однополыми видами?

Могут ли однополые рептилии или их гибридные 
потомки переходить к половому размножению?

Существует ли поток генов между однополыми 
линиями и родительскими видами и есть ли возмож-
ность у партеногенетических видов избежать мутаци-
онного груза и влияния эффекта храповика Мёлле-
ра?

Каким образом партеногенетические виды со-
существуют с близкими обоеполыми видами и на-
сколько сильна конкуренция между ними?

Можно ли предсказать возможность существова-
ния партеногенетических видов в регионе, основы-
ваясь на знаниях об экологии, истории и биологиче-
ском разнообразии видов?

Как давно возникли клональные линии в разных 
семействах рептилий?

Каковы особенности механизма восстановле-
ния плоидности и каковы молекулярные механиз-
мы развития яйцеклеток у однополых самок без 
оплодотворения?
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Reproduction without males is common among various animal taxa, however, it is rarely encountered 
in vertebrates. The discovery of obligate parthenogenesis, which does not require the participation of 
males for reproduction, by Ilya Sergeevich Darevsky, has contributed significantly to the development 
of evolutionary biology. In the middle of the last century, I. S. Darevsky and his colleagues defined the 
main directions of research on this phenomenon, thanks to which unisexual species of rock and whiptail 
lizards, geckos and skinks became the focus of attention for biologists studying the fundamental questions 
of species evolution. The pioneers of parthenogenesis in vertebrates have made significant progress in 
these studies, however, methodological approaches that have emerged in recent years allow to answer 
the questions related to the origin and evolution of unisexual vertebrates. In this review, we present the 
achievements and results in each direction of research conducted by I. S. Darevsky and his colleagues. 
In addition, we outline new ideas and mention the latest discoveries in the field of research on unisexual 
reptile species made after I. S. Darevsky had passed. In the concluding part of the work, we outline a range 
of tasks that require solutions in the future.

Keywords: origin of parthenogenesis, reticulate evolution


