
25

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ,  2024, Том 103, № 12,  с.  25–36

Однополые виды среди беспозвоночных живот-
ных – хорошо известный факт. Обзоры, посвящен-
ные вопросам происхождения и значения парте-
ногенеза в разных группах беспозвоночных, были 
опубликованы общепризнанными в этой области 
специалистами (Астауров, 1977; Suomalainen et al., 
1987; White, Cotreras, 1982). Открытие И. С. Дарев-
ским нескольких однополых видов среди кавказ-
ских скальных ящериц в роде Darevskia Arribas 1999 
(прежде – Lacerta Linnaeus 1758) поставило ряд се-
рьезных общебиологических вопросов, связан-
ных, в первую очередь, с происхождением видов, 
их эволюционной стабильностью, генетическим 
разнообразием, механизмами воспроизводства 
(Даревский, 1958; Darevsky, 1966). К настоящему 
моменту описано семь партеногенетических видов 
этого рода [примерно 15% описанных видов рода 
(www.lacerta.de)].

Данные аллозимного анализа партеногенети-
ческих и обоеполых видов родa Darevskia (Uzzell, 
Darevsky, 1975) и экспериментальные данные, 

связанные с пересадкой кожи в этой группе яще-
риц (Даревский, Даниелян, 1979), подтвердили 
предположение И. С. Даревского (Даревский, 1958; 
Darevsky, 1966) о гибридном происхождении таких 
видов. Кариологический анализ трех партеноге-
нетических видов этого рода показал их диплоид-
ную природу (2n = 38 А, А – акроцентрические) 
и отсутствие гетероморфных по морфологии пар 
хромосом (Куприянова, 1969); современные ме-
тоды сравнительной молекулярной цитогенетики 
позволили визуализировать два родительских на-
бора хромосом в гибридных геномах партеногене-
тических видов этого семейства (Spangenberg et al., 
2020).

В 1968 г. среди ящериц Северной Америки рода 
Aspidoscelis Fitzinger 1843 (прежде – Cnemidophorus 
Wagner, 1830) сем. Teiidae были обнаружены новые 
однополые виды (Low, Write, 1968). Кариологиче-
ский анализ открытых однополых видов обнаружил 
у них диплоидные и триплоидные кариотипы и ге-
тероморфные по морфологии пары и “триплеты” 
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хромосом. Эти кариологические данные позволили 
авторам высказать предположение о том, что од-
нополые виды этого семейства возникли путем ги-
бридизации разных обоеполых видов (Low, Write, 
1968). Тем не менее Куеллер (Cuellar, 1971) придер-
живался другого мнения по поводу возникновения 
однополых видов, конкретно – гипотезы спонтан-
ного происхождения, благодаря быстрому перехо-
ду к однополому размножению. После открытия 
однополых видов ящериц в семействах Lacertidae 
и Teiidae партеногенетические виды были обнару-
жены и в других семействах, всего 0.4% от общего 
числа видов ящериц (Fujita et al., 2020).

Оказалось, что большинство открытых парте-
ногенетических видов также имеют диплоидную 
или триплоидную, иногда тетраплоидную приро-
ду и все – гибридное происхождение [за исклю-
чением двух видов, для которых пока нет полного 
подтверждения гибридной природы – Lepidophyma 
flavimaculatum А. Duméril, 1851, сем. Xantusiidae 
(Bezy, Sites, 1987) и Leposoma percarinatum (Méller, 
1923), сем. Gymnophthalmidae (Pellegrino et al., 
2003)]. К тому же, у первого вида обнаружен фа-
культативный партеногенез, т. е. самка может ре-
продуцироваться как сексуальным, так и асексу-
альным способом (Kratochvíl et al., 2020).

Стало очевидным, что возникновение однопо-
лости – сложный процесс, в большинстве случаев 
включающий два этапа – межвидовую гибриди-
зацию и возвратное скрещивание (бекросс), при-
водящие к появлению полиплоидного потомства. 
Известно, что межвидовая гибридизация, как пра-
вило, приводит межвидовые гибриды к гибели 
или стерильности. Однако некоторые межвидовые 
гибриды, например зеленые лягушки Pelophylax 
esculentus, способны выживать и формировать фер-
тильные гаметы благодаря изменениям своего га-
метогенеза.

Способы восстановления числа хромосом в га-
метогенезе однополых видов ящериц довольно 
ограничены и сначала наиболее детально были из-
учены у видов сем. Teiidae (Cuellar, 1971; Lutes et al., 
2010; Newton et al., 2016). По мере проведения ал-
лозимного и хромосомного анализов и накопления 
сведений об обнаруженных однополых видах яще-
риц (и практически одновременно – рыб и амфи-
бий) была разработана концепция происхождения 
однополых и полиплоидных видов, получившая 
название гибридогенного (сетчатого, ретикуляр-
ного) видообразования (Боркин, Даревский, 1980; 
Васильев, 1985; Darevsky et al., 1985). Основные по-
ложения гипотезы состояли во взаимосвязи таких 
явлений, как гибридизация, партеногенез (гиноге-
нез и гибридогенез) и полиплоидия, но многие ха-
рактеристики генома и кариотипа однополых ви-
дов, в особенности механизмы сетчатой эволюции, 

оставались долгое время и остаются до сих пор 
не выясненными.

В настоящем кратком обзоре, как и в обзоре 
2014 г. (Куприянова, 2014), наибольшее внимание 
будет уделено открытому И. С. Даревским ком-
плексу партеногенетических-обоеполых скальных 
ящериц рода Darevskia с привлечением новых по-
лученных данных.

ХАРАКТЕРИСТИКА 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ 

ВИДОВ РОДА DAREVSKIA

В последнее десятилетие ХХ в. и в начале ХХI в., 
помимо аллозимного и цитогенетического анали-
зов обоеполых и однополых видов рода Darevskia, 
были проведены интенсивные исследования ми-
тохондриальной (мт) и ядерной (я) ДНК, а также 
использованы методы ДНК-фингерпринтинга, 
RAPD–PCR, микросателлитного генотипирова-
ния, иммуно-цитохимического и флуоресцентно-
го окрашивания хромосом, элементов синапто-
немных комплексов (СК), флуоресцентной in situ 
гибридизации (FISH) и др.

Предпринятые всесторонние исследования 
ящериц рода Darevskia позволили открыть неко-
торые закономерности, особенности возникнове-
ния и становления этих партеногенетических ви-
дов, уточнить уровень аллозимного полиморфизма 
и дать оценку изменчивости мтДНК и яДНК.

Партеногенетические виды ящериц рода 
Darevskia в филогенетическом плане являются мо-
лодыми (Darevsky 1966; Darevsky et al., 1985) и воз-
никли на Кавказе в период четвертичных оледене-
ний, резких изменений климата и географическо-
го распространения обоеполых видов в последние 
5–10 тыс. лет. Согласно данным мтДНК, возраст 
этих партеногенетических видов оценивали при-
близительно в 5800 тыс. лет (Moritz et al., 1992). 
Современные молекулярные исследования генети-
ческой структуры их половых хромосом позволи-
ли предполагать более раннее возникновение этих 
гибридных партеногенетических видов – от 0.5 
до 1 млн лет назад (Yanchukov et al., 2022).

Аллозимный анализ многих белковых локусов 
четко продемонстрировал, что однополые виды 
рода Darevskia характеризуются генетической од-
нородностью, фиксированной гетерозиготностью, 
невысоким уровнем аллозимного полиморфизма 
и сходным между собой уровнем гетерозиготности. 
Изменения произошли в результате гибридизации 
нескольких (четырех) обоеполых видов: D. raddei, 
D. mixta, D. valentini, D. portschinskii (Uzzell, Darevsky, 
1975; Darevsky et al., 1985; MacCulloch et al., 1995; 
Murphy et al., 1996, 2000). Оказалось, что эти виды 
относятся к разным филогенетическим кладам 
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рода, именно к кладе ”rudis” – D. valentini (Boettger, 
1892) и D. portschinskii (Kessler, 1878), а также к кла-
де “сaucasica”– D. mixta и D. raddei. Сейчас к роди-
тельским видам относят еще таксон D. r. vanensis, т. к. 
D. raddei рассматривают как комплекс (D. r. nairensis, 
D. r. vanensis) (Freitas et al., 2016); кроме того, уточне-
ны две филогенетические линии D. valentini.

Новый этап в исследовании генетической из-
менчивости партеновидов Darevskia был связан 
с использованием более эффективных марке-
ров – анализом последовательностей мтДНК, 
анализом и клонированием микросателлит содер-
жащих локусов яДНК, анализом молекулярно-
цитогенетических данных. У партеновидов 
Darevskia был показан невысокий уровень алло-
зимного полиморфизма и изменчивости мтДНК. 
При этом природа полиморфизма оставалась не-
ясной. Было сделано предположение, что генети-
ческое разнообразие клональных видов зависит 
от числа успешных актов межвидовой гибридиза-
ции, мутаций, а также возраста вида, ареала его 
распространения и экологических условий обита-
ния (Moritz et al., 1992; MacCulloch et al., 1995; Ку-
приянова, 1999; Vergun et al., 2014, 2020).

Анализ последовательностей мтДНК и мсДНК  
партеновидов и их двуполых родительских ви-
дов рода Darevskia позволил также уточнить мате-
ринский и отцовский таксоны: первые (D. raddei 
и D. mixta) принадлежат к кладе “сaucasica”, тогда 
как последние (D. valentini и D. portschinskii) всегда 
относятся к кладе “rudis” (Moritz et al., 1992; Fu et 
al., 1997; Freitas et al., 2019). Помимо этого, исходя 
из анализа локусов мсДНК, было предположено, 
что вид D. armeniaca мог появиться в результате воз-
вратного скрещивания партеногенетического вида 
D. dahli и самца D. valentini (Tarkhnishvili et al., 2020).

Сравнительный цитогенетический анализ пар-
теногенетических видов D. armeniaca, D. dahli, 
D. unisexualis и четырех обоеполых родительских 
видов D. mixta, D. raddei, D. valentini, D. portschenskii 
показал, что виды характеризуются диплоидным 
кариотипом (2n = 38) и самки партеногенетических 
видов имеют в кариотипе продвинутый тип поло-
вой хромосомы (тип w, микрохромосома), получен-
ной ими от материнского вида (клада “сaucasica”) 
(Darevsky, Kupriyanova, 1982; Kupriyanova, 1989, 
1990, 1992; Куприянова, 1997; Куприянова и др., 
2021; Dedukh et al., 2024; Spangenberg et al., 2024). 
Полученные данные позволили высказать предпо-
ложение, что одна из возможных причин ограниче-
ний возникновения партеногенетического размно-
жения у кавказских ящериц может быть связана 
с системой половых хромосом (Kupriyanova, 1989;, 
Куприянова, 1997; и 1999; Murphy et al., 2000; Ку-
приянова, Даревский, 2008).

5.	 Цитогенетические сведения показали так-
же хорошее совпадение с результатами изучения 
филогении рода, основанными на аллозимном 
анализе и анализе последовательностей митохон-
дриального гена цитохрома b (MacCulloch et al., 
1995; Murphy et al., 1996, 2000). Эти данные также 
подчеркивали избирательность гибридизации, по-
тому что виды только двух указанных клад участво-
вали в успешной гибридизации и в возникновении 
партеновидов рода (Murphy et al., 2000).

6.	 Аллозимный анализ продемонстрировал, 
что партеногенетические кавказские ящерицы 
имеют моно- и поликлональную генетическую 
структуру. Один из клонов, как правило, обладает 
широким ареалом и характеризуется наибольшей 
генетической вариабельностью.

7.	 Аллозимный анализ впервые показал су-
ществование нескольких редких генетических кло-
нов в пределах трех партеногенетических видов (D. 
armeniaca, D. dahli и D. unisexualis) (MacCulloch et 
al., 1995; Murphy et al., 1996; Fu et al., 1998) и но-
вых аллелей, которые не были найдены ни у одного 
из родительских видов. Появление новых вариан-
тов аллелей, “de novo”, было объяснено авторами 
высокой генетической изменчивостью гибридных 
партеногенетических видов (Murphy et al., 1996).

8.	 На основе аллель-специфических марке-
ров микросателлитных локусов яДНК партеноге-
нетических видов рода (D. armeniaca, D. dahli, D. 
unisexualis, D. rostombekowi) были также найдены 
широко распространенные и редкие клональные 
линии партеновидов рода. Установлены клоны, 
возникшие в результате актов межвидовой гибри-
дизации, и клоны, возникшие в результате микро-
сателлитных мутаций исходного гибридного клона 
(с новыми вариантами аллелей “de novo”) (Vergun 
et al., 2014, 2020; Ryskov et al., 2017; Girnyk et al., 
2018). Было показано, что генетический полимор-
физм микросателлитных локусов изученных парте-
новидов связан со структурными вариациями ми-
кросателлитных кластеров и однонуклеотидными 
вариациями в прилежащих участках (Ryskov, 2008; 
Badaeva et al., 2008).

БАЛАНСОВАЯ ГИПОТЕЗА И ГИПОТЕЗА 
ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИХ ОГРАНИЧЕНИЙ

В результате комплексных исследований 
в 1989 г. была выдвинута так называемая “балан-
совая гипотеза”, согласно которой появление у ги-
бридных особей ооцитов с нередуцированным 
числом хромосом и переход к однополому способу 
размножения зависят от общего взаимодействия 
гибридных геномов, уровень общей гетерозигот-
ности должен быть сбалансированным и не пре-
вышать определенных пределов (Moritz et al., 1989, 
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1992а). Другие авторы подчеркивали, что переход 
к однополому способу размножения у межвидовых 
гибридов (т. е. изменение у них типа мейоза) – это 
взаимосвязанные и взаимозависимые события, за-
висящие также и от адаптивной ценности возни-
кающего гибрида, что все вместе создает базу для 
отбора гибридов (Kupriyanova, 1992; Куприянова, 
1997, 1999). Факты свидетельствовали не просто 
об общей гетерозиготности особей, а в пользу вы-
бранных локусов (Куприянова, 1999, С. 1045).

Успешный переход к партеногенезу сложен 
и происходит редко. Например, у представителей 
рода Darevskia переход к партеногенезу ограни-
чен и связан с филогенетическими и генетически-
ми факторами (Даревский и др., 1973; Darevskii, 
Kupriyanova, 1982; Darevsky et al., 1985; Kupriyanova, 
1989, 1992; Куприянова, 1997; Murphy et al., 2000). 
Согласно некоторым данным, предложенная “ба-
лансовая” гипотеза перехода гибрида к однополо-
му способу размножения не учитывала все дета-
ли возникновения однополых ящериц, в частно-
сти, присутствие половых Zw хромосом и их роли 
в успешной гибридизации кавказских ящериц 
(Куприянова, 1997, 1999; Куприянова, Даревский, 
2008; Murphy et al., 2000). Авторы (Murphy et al., 
2000) высказали предположение, что постоянное 
присутствие половых хромосом у этих партенови-
дов связано с генетической структурой (“causative 
agents”) этих хромосом родительских материнских 
видов. Недавно другие исследователи (Freitas et al., 
2022) высказали мнение о “специфичности свой
ств (видоспецифические характеристики генома) 
некоторых линий рода Darevskia, что облегчает пе-
реход (их гибридов) к однополому размножению”.

МЕЙОЗ ОДНОПОЛЫХ ГИБРИДНЫХ ВИДОВ

Основные характеристики мейоза как типа де-
ления половых клеток – редукция числа хромосом 
и рекомбинация генетического материала – облада-
ют высокой степенью стабильности. Одной из акту-
альных проблем однополого размножения гибрид-
ных животных является способ восстановления чис-
ла хромосом в мейозе, что обеспечивает преодоление 
репродуктивных барьеров у межвидовых гибридов. 
Поэтому исследования событий, происходящих 
в раннем гаметогенезе однополых гибридных форм 
и видов, прохождение процесса мейоза в раннем га-
метогенезе, в особенности ранних стадий профазы 
I мейоза, поведение и расхождение хромосом, пред-
ставляют собой специальный интерес.

В связи с открытием новых партеногенетических 
гибридных форм и видов позвоночных животных, 
том числе ящериц, способы формирования у них 
жизнеспособных гамет детально изучались. Кроме 
того, учитывая сохранение уровня гетерозиготности, 

а также ряда других особенностей генома однополых 
видов, можно было предположить несколько моди-
фикаций мейоза, а также специальные механизмы 
регуляции числа хромосом.

Генетические последствия разных модифи-
каций мейоза различны, поэтому от механизмов 
восстановления соматического числа хромосом 
у гибридных особей зависят результаты мейоза 
и судьбы особей в целом. Известно, что изменения 
в ходе оогенеза и мейоза, приводящие у гибридных 
животных разных групп к формированию жизне-
способных гамет, часто связаны с одним из типов 
модификаций мейоза, а конкретно, с эндорепли-
кацией генома и пропуском клеточного деления 
после стадии синтеза ДНК во время клеточного 
цикла (Uzzell, 1970).

ХАРАКТЕРИСТИКИ МЕЙОЗА 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 

СЕМЕЙСТВА TEIIDAE

Как отмечено ранее, такой механизм восстанов-
ления числа хромосом был подробно описан у те-
идных ящериц рода Aspidoscelis (Cuellar, 1971), у ко-
торых уровень плоидности в клетках сохранялся 
за счет дупликации хромосом перед мейозом. У ги-
бридных диплоидных партеногенетических cамок 
в мейоз входит тетраплоидная (4n) клетка, и в ходе 
профазы I мейоза на стадиях пахитены–диплоте-
ны в ооците происходят спаривание сестринских 
хромосом и формирование диплоидного числа 
“псевдобивалентов” (Lutеs et al., 2010). Очевидно, 
что этот механизм – подавление цитокинеза в по-
следнем премейотическом митозе – позволяет со-
хранить и поддержать гетерозиготность гибридов. 
Более того, этот механизм дает возможность избе-
гать многие трудности, связанные с синапсисом 
гомеологов гибрида и с расхождением таких “псев-
добивалентов” в мейозе, в особенности у трипло-
идных форм. По-видимому, именно этими обсто-
ятельствами объясняется распространение этого 
механизма у североамериканских партеногенети-
ческих гибридных диплоидных (2n) и триплоид-
ных (3n) ящериц рода Aspidoscelis семейства Teiidae 
(Cuerllar, 1971; Lutes et al., 2010).

Однако следует напомнить, что, например, 
в мейозе гибридных гиногенетических триплоид-
ных рыб Carassius gibelio такой механизм отсутству-
ет (Черфас, 1969).

ХАРАКТЕРИСТИКИ МЕЙОЗА 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 

СЕМЕЙСТВА GEKKONIDAE

В семействе Gekkonidae в раннем мейозе (ран-
няя пахитена – диплотена профазы I) гибридных 
ди- и триплоидных партеногенетических самок 
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вида Lepidodactylus lugubris и триплоидных видов 
Hemiphyllodactylus typus и Heteronotia binoei, как 
и у теидных ящериц, были обнаружены редкие те-
траплоидные (4n) и гексаплоидные (6n) ооциты 
(Dedukh et al., 2022). При этом авторы подчеркну-
ли, что два раунда премейотической репликации 
имела только очень незначительная часть ооцитов 
(0–4, 9–15, 0.1–10, 0–11%), тогда как остальная, 
большая, часть ооцитов (99–85%) имела в геноме 
диплоидный (2n) или триплоидный (3n) набор хро-
мосом (Dedukh et al., 2022). Таким образом, пре-
мейотическая эндорепликация хромосом происхо-
дила в небольшом количестве первичных ооцитов, 
в которых формировались биваленты из идентич-
ных сестринских хромосом (это позволяло клет-
ке сохранять исходную гетерозиготность генома). 
По мнению авторов, этот механизм необходим для 
формирования нередуцированного яйца с мате-
ринским генотипом (“клоном”), он дает возмож-
ность полиплоидным ооцитам успешно пройти 
мейоз и дать начало полиплоидным партеногене-
тическим гибридным особям и видам в целом. Ме-
ханизм возник независимо в трех указанных парте-
ногенетических комплексах гибридных гекконов, 
поэтому его можно рассматривать в качестве пре-
адаптации к возникновению полиплоидных пар-
теногенетических видов от уже существующих ди-
плоидных однополых видов. В ходе мейоза у сам-
ки образуются две группы клеток: 1) ооциты без 
эндорепликации генома составляют большинство 
(99–85%), 2) ооциты, в которых осуществляется 
эндорепликация генома, составляют меньшинство 
(0–15%). В ооцитах первой группы процесс мейо-
за останавливается на стадии пахитены профазы 
I мейоза и эти клетки вступают в апоптоз.

ХАРАКТЕРИСТИКИ МЕЙОЗА 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 

СЕМЕЙСТВА LACERTIDAE

Партеногенетические виды рода Darevskia всег-
да характеризуются диплоидным числом хромосом 
(2n = 38), но, как и другие однополые виды яще-
риц, имеют гибридное происхождение. Поэтому 
справедливо предполагали, что и у этих ящериц 
в мейозе осуществляется эндорепликация хромо-
сом (Uzzell, 1970; Даревский и др., 1973; Darevsky et 
al., 1985). Однако у самок D. armeniaca в небольшом 
числе изученных ооцитов, находящихся на ранних 
стадиях профазы I мейоза, количество бивалентов 
было близко к гаплоидному числу (или равно га-
плоидному), а не к диплоидному числу (Darevsky, 
Kulikova, 1961). Поэтому авторы предположили, 
что у лацертидных ящериц не поисходит эндоре-
пликации хромосом и другой механизм приво-
дит к формированию диплоидных яйцеклеток, 
это так называемый “центральный механизм” 

восстановления генома – слияние пронуклеуса 
с одним из потомков полярного тельца. В несколь-
ких гониальных клетках D. armeniaca, находящихся 
на ранней стадии профазы I мейоза, число хромо-
сом на стадии ламповых щеток также было близ-
ко к гаплоидному числу (Kupriyanova, 1992, 2010). 
Однако отмечалось, что биваленты в ооцитах были 
необычно тонкими, длинными и витыми, что за-
трудняло подсчет. В пяти ооцитах D. armeniaca 
на стадии пахитены–ранней диплотены хромосо-
мы формировали гаплоидное число СК бивален-
тов (n = 19) (Куприянова и др., 2021). Гаплоидное 
число бивалентов в мейотической профазе I было 
выявлено и у D. unisexualis (Spangenberg et al., 2020). 
Клетки, находящиеся на более ранних или на более 
поздних стадиях оогенеза, не были обнаружены, 
поэтому вопрос о способах восстановления числа 
хромосом у лацертидных ящериц оставался нере-
шенным.

Вместе с тем следует подчеркнуть, что, в отли-
чие от гекконовых ящериц (Dedukh et al., 2022), 
в диплоидных ооцитах D. armeniaca процесс мей-
оза не останавливается на стадии пахитены и оо-
циты не вступают в апоптоз. Более того, у редкой 
диплоидной мужской особи D. armeniaca наблюда-
ли сперматогонии на более продвинутых стадиях 
профазы I мейоза – на стадии диакинеза с 19 бива-
лентами, контактом половых хромосом Zw и “де-
конденсацией” w (Darevskii, Kupriyanova, 1982). 
Контакт половых Zw хромосом был установлен 
и в некоторых диплоидных ооцитах D. armeniaca, 
находящихся на ранних стадиях профазы I мейоза 
(Spangenberg et al., 2024).

В 2024 г. в результате исследований многочис-
ленных ооцитов D. armeniaca, D. dahli, D. unisexualis 
(Dedukh et al., 2024) и ооцитов D. armeniaca (118 
клеток) (Spangenberg et al., 2024) в мейозе этих 
особей на стадии пахитены профазы I были об-
наружены малочисленные полиплоидные клет-
ки (менее 10%), число хромосом в которых было 
равно 76 (4n). Очевидно, что в случае успешного 
прохождения мейоза в этих тетраплоидных ооци-
тах могут формироваться 38 “псевдобивалентов” 
и затем – диплоидный ооцит. В то же время боль-
шинство изученных ооцитов (более 90%) остава-
лись диплоидными (2n) и на стадиях пахитены–
диплотены мейотической профазы I хромосомы 
не могли сформировать истинные биваленты. 
Были обнаружены биваленты, уни- и триваленты, 
и на продвинутых стадиях мейоза отмечены нару-
шения в поведении хромосом. Авторы полагают, 
что, как и у гекконов, такие диплоидные ооциты 
входят в апоптоз и погибают (Dedukh et al., 2024). 
Более того, именно процесс апоптоза диплоидных 
клеток (более 90%) может индуцировать эндоре-
пликацию генома в небольшой части клеток (менее 
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10%) (Dedukh et al., 2022, 2024). Однако следует 
напомнить, что, в отличие от партеногенетиче-
ских видов гекконов, у D. armeniaca в диплоидных 
ооцитах было установлено прохождение раннего 
мейоза, преобразование хромосом, формирова-
ние СК бивалентов (n = 19) (стадии пахитены–ди-
плотены профазы I) и бивалентов на стадии диа-
кинеза у редкого “самца” (Darevskii, Kupriyanova, 
1982; Kupriyanova, 2010; Куприянова и др., 2021; 
Spangenberg et al., 2024). Поэтому вопрос о судь-
бе диплоидных ооцитов партеногенетических са-
мок лацертид остается нерешенным и эти половые 
клетки требуют дальнейшего изучения. Вопрос 
о поддержании численности популяций таких ги-
бридных видов также не вполне решен. В этой 
связи целесообразно подчеркнуть, что межвидо-
вую гибридизацию и гетерозис некоторые авто-
ры рассматривают как взаимосвязанные явления, 
приводящие к возникновению партеногенетиче-
ского способа размножения у хорошо адаптивных 
индивидуумов и создает базу и необходимые усло-
вия для отбора в эволюции (Kupriyanova, 1992; Ку-
приянова, 1997). Очевидно, что для решения этих 
вопросов необходимы комплексные исследования, 
с рассмотрением разных характеристик партеноге-
нетических видов (в том числе и механизмов, обе-
спечивающих преодоление репродуктивных барье-
ров гибридных видов).

Таким образом, на сегодняшний день комплекс 
полученных сведений свидетельствует о том, что, 
как и у партеногенетических видов других семейств 
ящериц, у лацертидных ящериц в небольшой груп-
пе клеток (менее 10%) восстановление плоидности 
генома происходит за счет механизма эндорепли-
кации генома, в результате чего возникают поли-
плоидные клетки, которые формируют диплоид-
ные ооциты. Вторая, диплоидная, группа клеток, 
во всяком случае, часть этих клеток, тоже вступает 
в мейоз. У D. armeniaca и D. unisexualis наблюдали 
начальные стадии мейоза, синапсис гомеологич-
ных хромосом на стадии пахитены–диплотены 
(Darevskii, Kupriyanova, 1982; Kupriyanova, 1992; 
Spangenberg et al., 2021) и нарушение синапсиса 
(Zw) половых хромосом (Spangenberg et al., 2024). 
В настоящее время судьба этих клеток остается 
неизвестной. Среди развивающихся ооцитов они 
составляют явное большинство (более 90%), чем 
и объясняется выявление в ранних работах имен-
но этой многочисленной группы диплоидных кле-
ток (Darevsky, Kulikova, 1961; Kupriyanova, 2010; 
Spangenberg et al., 2021).

ЗОНЫ СИМПАТРИИ СКАЛЬНЫХ 
ЯЩЕРИЦ РОДА DAREVSKIA

Очевидно, что дополнительные стадии эндоре-
пликации геномов у диплоидных гибридов могут 

приводить к формированию диплоидных яйце-
клеток и партеногенеза, а в случае оплодотворе-
ния партеногенетических самок самцами – дадут 
начало триплоидным гибридам. В настоящее время 
на Кавказе существует много вторичных зон кон-
такта партеногенетических и обоеполых родитель-
ских видов рода комплекса D. saxicola (Petrosyan et 
al., 2019, 2020), а среди партеновидов Darevskia из-
вестны находки самцов.

В этой связи следует напомнить еще раз о на-
ходке редкого самца партеногенетического вида 
D. armeniaca в зоне симпатрии с обоеполым видом 
D. portschinskii (окрестности города Степанаван, 
Армения) (Darevskii, Kupriyanova, 1982). Кариоло-
гический анализ клеток крови и гонад показал их 
диплоидную природу (2n = 38А). При этом в кари-
отипе диплоидных клеток присутствовали поло-
вые Zw хромосомы, а в сперматоцитах – на стадии 
поздней диплотены –диакинеза – гаплоидное чис-
ло бивалентов хромосом (n = 19), однако зрелые 
сперматозоиды не были обнаружены. Появление 
“самца” было объяснено гормональным перео-
пределением пола у гибридного вида, что вызвано, 
по мнению авторов, нарушением функционирова-
ния половых хромосом в гибридном геноме этого 
вида (Darevskii, Kupriyanova, 1982). Учитывая со-
временные данные о существовании температур-
ного определения пола в семействе (Rovatsos et al., 
2019), можно предположить, что смена пола особи 
могла быть вызвана и температурным фактором.

Триплоидные (аутотриплоидные) (3n = 57)   
и мозаичные (диплоидные/триплоидные) 
(2n/3n = 38/57) самцы и интерсексы были найде-
ны в чистой популяции D. unisexualis (Kupriyanova, 
1989). Особи появились в результате нарушения 
расхождения целого набора, а не отдельных хро-
мосом, и в результате нарушения взаимодействия 
(инактивации) половых хромосом в гибридном 
геноме. Зрелые сперматозоиды не обнаружены 
и фертильность самцов не доказана (Kupriyanova, 
1989). Отмечено, что геномная нестабильность ги-
бридных геномов часто наблюдается при транс-
позиционных взрывах (Kupriyanova, 1989, 1992), 
и генетические эффекты мобильных генетических 
элементов (МГЭ) сходны в разных группах живот-
ных. Приспособительный смысл перемещений 
мобильных элементов, согласно гипотезе Гвозде-
ва и Кайданова, заключается в регуляции экспрес-
сии соседних генов (Кайданов, 1996). МГЭ могут 
усилить мутационный процесс и “перетасовать” 
гены, что может приводить к новым источникам 
генетического разнообразия (Куприянова, 1999). 
Редкие аутотриплоидные самцы было обнаружены 
также и среди особей партеногенетического ги-
бридного вида Lepidodactylus lugubris (Gekkonidae) 
(3n = 66) (Trifonov et al., 2015).
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Кроме того, следует напомнить, что трипло-
идные гибридные особи часто появляются в ре-
зультате оплодотворения партеногенетических 
диплоидных самок самцами родительского вида. 
Такой путь развития продемонстрирован, напри-
мер, для партеногенетических триплоидных ви-
дов семейств Teiidae, Gekkonidae, Agamidae. Су-
ществование такого же способа возникновения 
нового полиплоидного вида можно предполагать 
и для ящериц рода Darevskia. Как отмечалось ра-
нее, на Кавказе существует много вторичных зон 
контакта партеногенетических и обоеполых роди-
тельских видов рода Darevskia (см. Petrosyan et al., 
2019, 2020) и в зонах симпатрии этих видов найде-
ны гибридные триплоидные самки (3n = 57), об-
разующиеся от скрещивания партеногенетических 
самок (2n = 38) и обоеполых самцов (n = 19) (Гир-
нык и др., 2023). Однако, как отмечалось и ра-
нее (Darevsky, Kulikova, 1961; Даревский, Кулико-
ва, 1964; Darevsky et al., 1986; Kupriyanova, 1989; 
Danielyan et al., 2008), такие особи стерильны.

В 1973 среди 20 ящериц в изученной И. С. Да-
ревским зоне симпатрии между партеногенети-
ческим D. rostombekowi (2n = 38)  и обоеполым 
D. raddei (отцовский вид) (2n = 38) (окрестности 
села Севкар, северная Армения) был найден один 
половозрелый самец. Гибридное происхождение 
последнего было установлено по характерному 
в таких слvчаях промежуточному типу окраски 
и подтверждено затем кариологическим анали-
зом, конкретно триплоидным числом хромосом 
(3n = 57) в соматических клетках и гетероморфным 
триплетом хромосом в кариотипе. В гонадах самца 
были обнаружены сперматогонии, сперматоциты 
I и II порядка, единичные сперматозоиды, по-ви-
димому, незрелые. Поэтому было трудно допустить 
участие гибридного самца в дальнейшей гибриди-
зации. Одновременно, исходя из полученных ци-
тологических данных и наличия в кариотипе ге-
тероморфного триплета хромосом, авторы верну-
лись к обсуждению механизмов восстановления 
числа хромосом партеногенетических видов рода 
Darevskia и указали на необходимость дальнейшего 
изучения этих механизмов (Даревский и др., 1973).

В ходе повторных исследований И. С. Дарев-
ским с коллегами этой же зоны симпатрии были 
найдены и изучены хромосомы нескольких сте-
рильных гибридных самок и характеристики ка-
риотипов и мейоза еще 17 мужских гибридов 
D. rostombekowi x D. raddei (Darevsky et al., 1986). 
Среди последних девять особей оказались моза-
иками (2n/3n), две особи – близки к диплоидно-
му уровню (2n) и пять особей – близки к трипло-
идному уровню (3n) и две из них – триплоидные 
(3n). У последних пяти “мужских” особей были 
изучены гаметогенез и мейоз, зафиксированы 

большие отклонения в ходе мейоза, приводящие 
к нарушению фертильности гибридов. На стадиях 
поздней пахитены–диплотены профазы I мейоза 
и диакинеза были обнаружены уни-, би-, трива-
ленты (n = 19, 20, 32), на стадии метафазы II чис-
ло хромосом варьировало от 19 до 27–28. Авторы 
пришли к заключению, что у “мужских” гибридов 
D. rostombekowi х D. raddei в гонадах осуществляется 
мейоз (хотя и с нарушениями), в результате образу-
ются сперматоциты II порядка с разным уровнем 
плоидности и сперматозоиды, но их фертильность 
не ясна. Кроме того, авторы обсудили развитие 
мужского пола у гибридов, что, по их мнению, мо-
жет быть связано с взаимодействием трех геномов 
гибридных триплоидных особей и в итоге развити-
ем мужской особи (Darevsky et al., 1986).

В ходе исследований еще одной зоны сим-
патрии двух партеногенетических D. armeniaca, 
D. unisexualis и двуполого вида D. valentini (север-
ная Армения, окрестности пос. Кутчак) было об-
наружено несколько природных гибридных особей 
D. unisexualis х D. valentini: триплоидные стериль-
ные “самки” и триплоидные “самцы” с wZZ поло-
выми хромосомами и с разной степенью развития 
гонад “мужского” типа. Кроме того, в процессе 
мейоза 3n самца D. unisexualis х D. valentini были 
сформированы не только анеуплоидные, но и ред-
кие гаплоидные (n = 19) сперматоциты II порядка 
(Куприянова, 1999). Эти факты свидетельствовали 
не только (1) о нарушении взаимодействия поло-
вых хромосом и (2) возможном функциональном 
взаимодействии (импринтинг), но, что особенно 
важно, (3) о возможности успешного прохождения 
мейоза и формирования гаплоидных сперматозои-
дов триплоидными гибридами.

Комплекс всех полученных данных подтвержда-
ет присутствие общей константной гетерозиготно-
сти однополых особей, что, как указывали иссле-
дователи (Астауров, Демин, 1972), имеет приспосо-
бительное значение для эволюционной ценности 
гетерозигот в популяции. Результаты позволяли 
допустить, что стабильность развития зависит 
не только от общей гетерозиготности, но и от вы-
бранных локусов и высокой жизнеспособности 
природных гибридов, а партеногенетические виды 
“можно рассматривать как резерв эволюции при 
переходе к более высокому уровню плоидности 
и возможному возврату их к обоеполости при по-
следующих гибридизациях” (Куприянова, 1999).

В этой изученной зоне и в новой открытой 
зоне симпатрии в окрестностях города Апаран, 
(центральная Армения) на основании морфо-
логического и кариологического анализов были 
найдены новые триплоидные гибридные самки 
и самцы, а также одна тетраплоидная (4n) особь: 
D. armeniaca х D. valentini и D. unisexualis х D. valentini 
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и многочисленные особи D. unisexualis х D. valentini 
(Danielyan et al., 2008). Исходя из следов спарива-
ния у самок, копуляция особей – частое событие, 
гибриды возникают, но фертильность природных 
гибридов оставалась (и остается) неясной. Трипло-
идный самец D. unisexualis х D. valentini был опи-
сан и другими авторами (Spangenberg et al., 2017), 
и в этом случае важно также отметить успешное 
прохождение мейоза и формирование у самца га-
плоидных сперматозоидов.

Таким образом, как показано выше, в симпа-
трических популяциях, из-за низкой прекопуля-
тивной и посткопулятивной изоляции, встречают-
ся триплоидные и даже тетраплоидные гибриды. 
В ходе гаметогенеза гибридов половые клетки ча-
сто проходят все стадии мейоза и образуют гапло-
идные и мозаичные сперматиды и сперматозоиды 
(Darevsky et al., 1986; Kupriyanova, 1989; Куприя-
нова, 1999; Danielyan еt al., 2008; Spangenberg et al., 
2017). Очевидно, что некоторые гибриды преодо-
левают трудности в прохождении мейоза, в част-
ности стадии пахитены–ранней диплотены, за-
тем продвинутые стадии мейоза, и обеспечивают 
стандартное распределение хромосом в спермато-
цитах и ооцитах. Однако эти гибриды не образуют 
устойчивые партеногенетические виды, хотя в ра-
ботах отмечалось, что гибридные партеногенети-
ческие виды имеют преимущества по нескольким 
биологическим характеристикам (Danielyan, 1971; 
Carretero et al., 2018).

Более того, недавно в Карвачар области Арме-
нии (in the Karvachar area) была изучена зона кон-
такта (симпатрические популяции) обоеполых 
видов D. raddei и D. portschinskii, которые являют-
ся родительскими видами для однополого вида D. 
rostombekowi (Petrosyan et al., 2020). Эти бисексуаль-
ные виды сходны по многим биологическим, кари-
ологическим и экологическим характеристикам, 
но, исходя из данных анализа мсДНК, не образуют 
межвидовые гибриды (Galoyan et al., 2020). Авторы 
рассматривают этот факт как свидетельство преко-
пулятивной изоляция видов (Petrosyan et al., 2020).

В период возникновения кавказских партеноге-
нетических видов сильный экологический стресс 
в рефугиумах, возможные нарушения в соотноше-
нии полов и другие факторы могли ослабить ре-
продуктивый барьер обоеполых родительских ви-
дов; кроме того, пластичность мейоза гибридных 
особей могла способствовать возникновению од-
нополых видов Darevskia (Arakelyan et al., 2023).

Авторы отметили, что, например, у видов рода 
Podarcis при сильных изменениях окружающей 
среды наблюдается межвидовая гибридизация 
(Beninde et al., 2018). Отсутствие в настоящее время 
в симпатрических популяциях рода Darevskia вновь 
возникающих гибридных партеногенетических 

видов рода Darevskia только подчеркивает, по мне-
нию авторов, роль стрессовых факторов в период 
их возникновения в ледниковый период (Arakelyan 
et al., 2023).

Как указано выше, согласно современным иссле-
дованиям в 0.1–15.0% ооцитов гибридных партено-
видов происходит изменение хода мейоза – эндо-
репликация генома, что свидетельствует о пластич-
ности мейоза. Это позволяет особям преодолеть 
“контрольную” стадию пахитены профазы I мей-
оза и приводит к образованию диплоидных ооци-
тов. Вследствие эндорепликации генома в ооците 
происходит удвоение числа хромосом и формиру-
ются множественные половые хромосомы (ZZww) 
(Dedukh et al., 2024; Spangenberg et al., 2024). Хо-
рошо известно, что половые хромосомы играют 
важную роль в эволюции разных групп животных, 
включая ящериц, и множественные половые хро-
мосомы в геноме самок могут затруднять их рав-
ное распределение в мейозе, контакт, спаривание, 
взаимодействия и (или) успешное расхождение, 
в результате может произойти мейотический драйв 
(Kupriyanova, Safronova, 2023). Следует напомнить, 
что половые хромосомы партеновидов Darevskia мо-
гут служить одним из факторов, препятствующим 
переходу межвидовых гибридов к однополому спо-
собу воспроизводства (Куприянова, 1997; Мurphy et 
al., 2000; Куприянова, Даревский, 2008). Очевидно, 
что половые хромосомы партеновидов Darevskia, на-
ряду с другими характеристиками генома, требуют 
дальнейшего детального изучения.

В заключение важно отметить, что главными 
результатами многолетних комплексных изучений 
партеногенетических видов из разных семейств 
ящериц были развитие и подтверждение концеп-
ции гибридогенного видообразования у позвоноч-
ных животных, выдвинутой в 1980 (Боркин, Да-
ревский, 1980). В результате гибридизации разных 
двуполых видов ящериц возникают новые дипло-
идные однополые виды, которые при последующих 
гибридизациях могут образовать триплоидные од-
нополые виды. Значение гибридизации при этом 
состоит в быстрой изменчивости гибридного ге-
нома (как базы для отбора), значение однополости 
заключается в сохранении родительских геномов, 
фиксации появляющихся новых генных сочета-
ний (“de novo”) в геноме и в возможном возврате 
таких полиплоидных видов ящериц к обоеполости 
при последующих гибридизациях. Подтверждены 
также редкость успешной гибридизации и наличие 
ограничений, связанных с половыми хромосома-
ми и структурой генома. Результаты современных 
исследований позволили дать новую оценку гене-
тического разнообразия возникших однополых ви-
дов, улучшить понимание эволюции и пластично-
сти их гибридных геномов и модификаций мейоза, 
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подчеркнуть значение стрессовых факторов в пе-
риод возникновения однополых видов и опреде-
лить дальнейшие направления исследований осо-
бенностей и закономерностей гибридогенного ви-
дообразования позвоночных животных.
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HYBRIDOGENEOUS SPECIATION OF UNISEXUAL SPECIES  
AND HYBRID FORMS OF LIZARDS OF THE GENUS DAREVSKIA: 
A  BRIEF REVIEW OF DAREVSKY’S PAPERS AND MODERN DATA
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Results of complex studies on unisexual and bisexual (parental) species, mainly of the genus Darevskia, 
have been generalized, including allozyme, mitochondrial (mt) DNA, nuclear microsatellite (ms) 
DNA analyses, combined with different molecular cytogenetic techniques, as well as in combination 
with environmental factors. Present complex research has confirmed the concept of hybridogeneous 
speciation of unisexual species of lizards elaborated in 1980 and based on three interrelated phenomena 
such as hybridization-unisexuality-polyploidy. At the same time, the selectivity (сonstraints) and rarety of 
successful hybridization are emphasized at present, these studies have confirmed ‘paternal’ and ‘maternal’ 
species of hybrid unisexual species, some phylogenetic constraints of successful hybridization, and the 
roles played by “specific genome properties” and sex chromosomes. The data obtained have extended our 
knowledge of the genetic diversity of hybrid unisexual species and the understanding of the evolutionary 
plasticity of hybrid genomes and meiosis modifications, emphasizing the roles played by suboptimal 
environmental factors during the origin of such species. Further experiments may provide promising 
information concerning regular trends in the hybridogeneous speciation of unisexual species from different 
groups of vertebrate animals.

Keywords: diversity, hybridization, modification of meiosis, speciation, unisexuality


