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Полиплоидия – это малоизученное явление, 
изредка встречающееся у позвоночных животных, 
при котором отмечается увеличение набора хро-
мосом, кратное гаплоидному (Mason, Pires, 2015; 
Dar, Rehman, 2017). Обычно выделяют две катего-
рии полиплоидов: аллополиплоиды – это гибри-
ды, а также автополиплоиды – особи, имеющие 
несколько наборов хромосом одного вида (Borkin 
et al., 1996). Среди рептилий полиплоидия встре-
чается относительно часто: триплоидные линии 

идентифицированы примерно в 20 комплексах ви-
дов из семи семейств (Bogart, 1980; Kearney et al., 
2009; Trifonov et al., 2015; Abdala et al., 2016; Stöck 
et  al., 2021). Происхождение этих триплоидных 
линий обычно связывают с межвидовой гибри-
дизацией и партеногенетическим размножением 
(Kearney et al., 2009). Иногда триплоидные пар-
теногенетические самки скрещиваются с самца-
ми диплоидных обоеполых синтопических видов, 
в результате чего могут появляться тетраплоидные 
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Измерение размера генома в клетках позвоночных животных с помощью прецизионного мето-
да проточной ДНК-цитометрии позволяет безошибочно определять полиплоидных особей, что 
крайне важно при изучении процессов гибридогенного видообразования. Кроме того, во мно-
гих группах позвоночных животных близкородственные виды часто различаются по количеству 
ядерной ДНК. Поэтому целью нашего исследования было изучение с помощью этого метода из-
менчивости размера генома и плоидности в популяциях скальных ящериц рода Darevskia, а также 
их гибридов. В ходе исследования 29 видов и подвидов установлено, что размах изменчивости 
у особей с разной плоидностью (91% диплоидных и 9% триплоидных особей) не перекрывался. 
Среди диплоидных видов связи между количеством ядерной ДНК и филогенетическими вза-
имоотношениями, географическими координатами, высотой, среднегодовыми температурами 
и количеством осадков выявлено не было. Представители всех изученных комплексов видов 
(за исключением D. adjarica) имели примерно одинаковые пределы изменчивости. У ряда видов 
(D. derjugini и D. saxicola) отмечена существенная внутривидовая изменчивость. Сравнение раз-
мера генома у партеногенетических и бисексуальных видов в целом не выявило заметных разли-
чий между ними. Изучение триплоидных гибридов показало, что их размер генома, как правило, 
примерно соответствует сумме среднего диплоидного размера генома материнского партеногене-
тического вида и гаплоидного генома отцовского вида. Изменчивость по размеру генома внутри 
выборок триплоидных гибридов в среднем была несколько выше, чем у большинства партеноге-
нетических видов, но чуть ниже, чем у бисексуальных видов. В статье обсуждаются особенности 
гибридогенного видообразования в данной группе животных.

Ключевые слова: количество ядерной ДНК, проточная ДНК-цитометрия, полиплоидия, сетчатое 
видообразование, пресмыкающиеся
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особи. Подобные случаи отмечены у американских 
ящериц рода Aspidoscelis Fitzinger 1843 из семейства 
Teiidae Gray 1827 (Hardy, Cole, 1998; Lutes et al., 
2011; Cole et al., 2014, 2017).

Кроме триплоидных партеногенетических ли-
ний, у пресмыкающихся изредка встречаются не-
гибридная миксоплоидия и случайная спонтанная 
автотриплоидия. Так, диплоидно- триплоидный 
мозаицизм наблюдается в популяциях красно-
головой плоской черепахи (Platemys platycephala 
(Schneider 1792)) из   семейства Chelidae Grey 1831 
и у чилийской ящерицы Liolaemus chiliensis (Lesson 
1830) из семейства Liolaemidae Frost et Etheridge 
1989. Возможно, мозаицизм играет важную роль 
в определении пола у этих животных (Bickham 
et al., 1985; Lamborot et al., 2006; Bickham, Hanks, 
2009). Также смесь диплоидных и триплоидных 
соматических клеток была выявлена у партено-
генетической самки центрально- американской 
ящерицы Lepidophyma flavimaculatum Duméril 1851 
из семейства Xantusiidae Baird 1858 (Bezy, 1972), 
а спонтанная аутотриплоидия у австралийского 
листохвостого геккона Saltuarius cornutus (Ogilby 
1892) из   семейства Carphodactylidae Kluge 1967 
(Pensabene et al., 2024).

Скальные ящерицы рода Darevskia Arribas 1999 
(семейство Lacertidae Bonaparte 1831) представле-
ны на сегодняшний день 41 видом, среди которых 
семь – партеногенетических (Arakelyan et al., 2023; 
Uetz, 2024). Это мелкие лацертиды, населяющие 
преимущественно горные лесные, травянистые 
и скальные биотопы в западной Азии и юго-вос-
точной Европе от Балкан до Копетдага. Большин-
ство видов имеет сравнительно небольшие ареалы 
(https://www.lacerta.de/AS/Home.php).

Различными методами доказано, что партено-
генетические виды возникли путем гибридизации 
между двуполыми “родительскими” видами (Аз-
зелл, Даревский, 1974; Uzzell, Darevsky, 1975; Бор-
кин, Даревский, 1980; Moritz et al., 1992; Murphy 
et al., 2000; Girnyk et al., 2018). Разные авторы от-
носят время их появления к плейстоцену или даже 
к голоцену (Darevsky et al., 1985; Moritz et al., 1992; 
Freitas et al., 2016; Yanchukov et al., 2022). В местах 
перекрывания ареалов обоеполых и партеногене-
тических видов скальных ящериц Кавказа может 
происходить гибридизация, в результате которой 
иногда появляются триплоидные особи (Darevsky 
et al., 1978). Они, как правило, стерильны и могут 
быть представлены самками, самцами и гермафро-
дитами (Darevsky et al., 1989). Иногда эти трипло-
иды способны давать потомство, что может при-
водить к появлению крайне редких тетраплоидных 
гибридов (Danielyan et al., 2008; Freitas et al., 2019; 
Arakelyan et al., 2023).

Для определения плоидности у эукариотических 
организмов, как правило, используются кариоло-
гические методики. Однако они достаточно трудо-
емки. Поэтому в последние десятилетия широкое 
распространение получила прецизионная проточ-
ная ДНК-цитометрия (Розанов, Виноградов, 1998). 
Она позволяет за одно измерение определять коли-
чество ядерной ДНК (= размер генома) в огромном 
количестве клеток. Заметим, что во многих группах 
позвоночных животных близкородственные виды 
часто различаются по количеству ядерной ДНК, 
что дает возможность с помощью этого метода 
легко производить видовую идентификацию у ка-
ждой особи (Biriuk et al., 2016; Dufresnes et al., 2019, 
2019a; Боркин, Литвинчук, 2022).

Нам известны несколько статей (Чилингарян, 
Павлов, 1961; Darevsky, Kupriyanova, 1982; Darevsky 
et al., 1989; Даревский и др., 1991; Ochkalova et al., 
2022), содержащих сведения о количестве ядерной 
ДНК у некоторых видов рода Darevskia. Однако 
приведенные в них результаты получены с исполь-
зованием различных методов и поэтому плохо со-
поставимы. Измерение размера генома в клетках 
позвоночных животных с помощью прецизионно-
го метода проточной ДНК-цитометрии позволяет 
безошибочно определять полиплоидных особей 
(Litvinchuk et al., 2010; Biriuk et al., 2016; Литвинчук 
и др., 2018, 2019), что крайне важно при изучении 
процессов гибридогенного видообразования.

За 40 лет у нас накопилось большое количество 
данных по размеру генома из разных популяций 
и видов рода Darevskia. Поэтому целью нашего 
исследования было изучение изменчивости коли-
чества ядерной ДНК и плоидности в популяциях 
скальных ящериц, а также их гибридов с помощью 
метода проточной ДНК-цитометрии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В 1984–2024  гг. нами была изучена изменчи-
вость размера генома у 273 особей 29 видов и под-
видов, а также их гибридов из 82 местонахожде-
ний, находящихся на территории Абхазии, Ар-
мении, Азербайджана, Грузии, Ирана, России, 
Турции, Южной Осетии, а также у трех лаборатор-
ных гибридов D. chlorogaster ♀× D. caspica ♀ (табл. 1 
и рис. 1). Избирательный отлов и предварительное 
определение триплоидных гибридов в полевых 
условиях производились И. С. Даревским. Деле-
ние рода Darevskia на комплексы видов произво-
дилось согласно данным филогенетических работ 
(Arribas, 1999; Ahmadzadeh et al., 2013; Доронин, 
2015; Tarkhnishvili et al., 2020). Однако важно отме-
тить, что меж- и внутривидовая структура у пред-
ставителей этого рода разработана еще недостаточ-
но. Поэтому отнесение нами некоторых популяций 
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Таблица 1. Места сбора материала, координаты, высота, размер выборки (n) и изменчивость размера генома 
у скальных ящериц рода Darevskia

№  Таксон Местонахождение
Координаты,
градусы с. ш., 

в. д.

Высота, 
м над 
ур. м.

n
Размер генома, пг

Среднее ± σ 
(CV) Размах

Комплекс D. caucasica
1 alpina Гора Дзыхва, Абхазия 43.217, 41.150 1500 1 3.21 –
2 alpina Камышаная Поляна, Ады-

гея, Россия
44.105, 40.017 1450 1 3.25 –

3 alpina Гора Закан, Карачаево- 
Черкессия, Россия

43.708, 40.800 2000 1 3.31 –

Общее для вида D. alpina 3 3.26±0.05 (1.4) 3.21–3.31
4 caucasica caucasica Лечинкай, Кабардино- 

Балкария, Россия
43.533, 43.367 800 1 3.24 –

5 caucasica caucasica Ущелье р. Тамиск, Се-
верная Осетия- Алания, 
Россия

42.917, 44.183 950 12 3.20±0.02 (0.7) 3.18–3.26

Общее для подвида D. c. caucasica 13 3.21±0.02 (0.8) 3.18–3.26
6 caucasica vedenica Харачой, Чечня, Россия 42.883, 46.117 1500 3 3.32±0.04 (1.3) 3.28–3.36

Общее для вида D. caucasica 16 3.23±0.05 (1.7) 3.18–3.36
7 daghestanica Хупри, Дагестан, Россия 42.203, 45.845 1758 4 3.23±0.07 (2.1) 3.17–3.33
8 derjugini abchasica Сухум, Абхазия 43.000, 41.044 20 1 3.47 –
9 derjugini abchasica Ущелье р. Верхняя Гу-

миста, Абхазия
43.183, 41.017 550 7 3.42±0.03 (1.0) 3.37–3.47

10 derjugini abchasica Хр. Буру, Абхазия 43.233, 41.100 1400 2 3.38±0.02 3.37–3.39
Общее для подвида D. d. abchasica 10 3.42±0.04 (1.1) 3.37–3.47

11 derjugini derjugini Бакуриани, Грузия 41.733, 43.533 1660 1 3.25 –
12 derjugini derjugini Чобисхеви, Грузия 41.768, 43.318 1225 2 3.21±0.00 3.21–3.21

Общее для подвида D. d. derjugini 3 3.22±0.03 (0.8) 3.21–3.25
Общее для вида D. derjugini 13 3.37±0.09 (2.7) 3.21–3.47

13 mixta Ахалдаба, Грузия 41.925, 43.486 800 1 3.31 –
14 mixta Оз. Эрцо, Южная Осетия 42.467, 43.751 1720 5 3.28±0.03 (0.9) 3.25–3.33

Общее для вида D. mixta 6 3.28±0.03 (1.0) 3.25–3.33
Комплекс D. chlorogaster

15 caspica Кандован, Иран 36.590, 51.390 205 5 3.34±0.03 (0.9) 3.31–3.37
16 chlorogaster Пиран, Азербайджан 38.683, 48.633 602 2 3.43±0.03 3.41–3.44
17 chlorogaster Сиаку, Азербайджан 38.594, 48.788 30 4 3.40±0.03 (1.0) 3.37–3.45
18 chlorogaster Сым, Азербайджан 38.500, 48.650 500 2 3.26±0.00 3.26–3.27
19 chlorogaster Ущелье р. Виляш-чай, 

Азербайджан
38.969, 48.532 230 2 3.27±0.03 3.25–3.29

Общее для вида D. chlorogaster 10 3.35±0.08 (2.4) 3.25–3.45
Комплекс D. parvula

20 adjarica Ахалдаба, Грузия 41.925, 43.486 800 1 3.64 –
Комплекс D. praticola

21 pontica Старощербиновская, 
Краснодарский край, Рос-
сия

46.644, 38.657 10 1 3.25 –

22 pontica Крепостная, Краснодар-
ский край, Россия

44.703, 38.693 74 10 3.22±0.02 (0.7) 3.19–3.28

23 pontica Псебай, Краснодарский 
край, Россия

44.098, 40.771 685 1 3.23 –
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Продолжение таблицы 1

№  Таксон Местонахождение
Координаты,
градусы с. ш., 

в. д.

Высота, 
м над 
ур. м.

n
Размер генома, пг

Среднее ± σ 
(CV) Размах

24 pontica Хаджох, Адыгея, Россия 44.309, 40.189 407 2 3.22±0.01 3.21–3.22
25 pontica Камышаная Поляна, Ады-

гея, Россия
44.168, 40.041 1200 1 3.30 –

26 pontica Совхозный, Адыгея, Рос-
сия

44.545, 40.150 255 1 3.22 –

27 pontica Гора Стрижамент, Ставро-
польский край, Россия

44.808, 42.068 500 2 3.33±0.00 3.33–3.34

Общее для вида D. pontica 18 3.24±0.04 (1.4) 3.19–3.34
28 praticola hyrcanica Ур. Гадазыдахи, Азербайд-

жан
38.467, 48.583 1510 1 3.25 –

29 praticola loriensis Дилижан, Армения 40.738, 44.837 1316 2 3.37±0.00 3.37–3.38
30 praticola praticola Старопавловская, Ставро-

польский край, Россия
43.833, 43.617 330 3 3.28±0.04 (1.1) 3.24–3.31

31 praticola praticola Краснокумское, Ставро-
польский край, Россия

44.184, 43.507 250 3 3.31±0.04 (1.2) 3.27–3.33

32 praticola praticola Шаумянский, Ставро-
польский край, Россия

44.161, 43.523 254 1 3.29 –

33 praticola praticola Владикавказ, Северная 
Осетия- Алания, Россия

42.995, 44.690 780 1 3.30 –

Общее для подвида D. p. praticola 8 3.30±0.03 (0.9) 3.24–3.33
Общее для вида D. praticola 11 3.31±0.04 (1.3) 3.24–3.38

Комплекс D. raddei
34 raddei nairensis Гора Атис, Армения 40.217, 44.650 1550 8 3.27±0.01 (0.4) 3.25–3.30
35 raddei nairensis Ереван, Армения 40.167, 44.483 950 3 3.27±0.04 (1.1) 3.23–3.30
36 raddei nairensis Бжни, Армения 40.448, 44.624 1641 3 3.37±0.02 (0.6) 3.36–3.40
37 raddei nairensis Лчашен, Армения 40.511, 44.951 1916 3 3.33±0.04 (1.1) 3.29–3.37

Общее для подвида D. r. nairensis 17 3.30±0.05 (1.4) 3.23–3.40
38 raddei raddei Севкар, Армения 41.017, 45.133 940 7 3.30±0.05 (1.4) 3.25–3.37
39 raddei raddei Тилякант, Азербайджан 38.950, 48.500 460 2 3.28±0.00 3.28–3.28
40 raddei raddei Сым, Азербайджан 38.489, 48.641 480 2 3.20±0.04 3.17–3.23

Общее для подвида D. r. raddei 11 3.28±0.06 (1.7) 3.17–3.37
Общее для вида D. raddei 28 3.29±0.05 (1.5) 3.17–3.40

Комплекс D. rudis
41 bithynica tristis Оз. Абант, Турция 40.609, 31.289 1331 6 3.38±0.02 (0.5) 3.36–3.41
42 portschinskii nigrita Степанован, Армения 41.014, 44.383 1357 4 3.48±0.06 (1.7) 3.40–3.54
43 rudis chechenica Верхний Ларс, Северная 

Осетия- Алания, Россия
42.750, 44.617 1600 1 3.36 –

44 rudis chechenica Ущелье р. Паца, Южная 
Осетия

42.366, 43.889 1100 5 3.41±0.01 (0.3) 3.40–3.43

Общее для подвида D. r. chechenica 6 3.40±0.02 (0.7) 3.36–3.43
45 rudis obscura Дабадзвели, Грузия 41.768, 43.332 1522 1 3.18 –
46 rudis obscura Ахалдаба, Грузия 41.925, 43.486 800 1 3.40 –

Общее для подвида D. r. obscura 2 3.29±0.15 3.18–3.40
Общее для вида D. rudis 8 3.37±0.08 (2.3) 3.18–3.43

47 valentini Гора Атис, Армения 40.217, 44.650 1550 4 3.34±0.05 (1.6) 3.31–3.42
Комплекс D. saxicola

48 arribasi Оз. Эрцо, Южная Осетия 42.467, 43.751 1720 8 3.37±0.10 (2.9) 3.27–3.51
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Прдолжение таблицы 1

№  Таксон Местонахождение
Координаты,
градусы с. ш., 

в. д.

Высота, 
м над 
ур. м.

n
Размер генома, пг

Среднее ± σ 
(CV) Размах

49 brauneri brauneri Ущелье р. Верхняя Гу-
миста, Абхазия

43.183, 41.017 550 5 3.19±0.11 (3.4) 3.01–3.28

50 brauneri brauneri Хр. Буру, Абхазия 43.233, 41.100 1400 1 3.24 –
51 brauneri brauneri Ущелье р. Бзыбь, Абхазия 43.241, 40.396 80 1 3.22 –
52 brauneri brauneri Хр. Очамчира, Абхазия 42.920, 41.554 220 3 3.27±0.01 (0.4) 3.25–3.28
53 brauneri brauneri Туапсе, Краснодарский 

край, Россия
44.100, 39.050 100 1 3.15 –

54 brauneri brauneri Новомихайловский, Крас-
нодарский край, Россия

44.250, 38.850 60 5 3.26±0.02 (0.5) 3.23–3.27

55 brauneri brauneri Сочи, Краснодарский 
край, Россия

43.563, 39.761 80 1 3.18 –

Общее для вида D. brauneri 17 3.23±0.07 (2.1) 3.01–3.28
56 lindholmi Мыс Фиолент, Севасто-

поль, Россия
44.516, 33.474 25 4 3.44±0.05 (1.4) 3.37–3.47

57 lindholmi Пер. Ангарский, Крым, 
Россия

44.717, 34.344 490 1 3.41 –

Общее для вида D. lindholmi 5 3.43±0.04 (1.3) 3.37–3.47
58 saxicola Нижняя Ермоловка, 

Карачаево- Черкессия, 
Россия

43.741, 41.503 1128 2 3.28±0.03 3.26–3.30

59 saxicola Нижняя Теберда, 
Карачаево- Черкессия, 
Россия

43.630, 41.868 1058 3 3.32±0.01 (0.4) 3.30–3.33

60 saxicola Ущелье р. Чегем, 
Кабардино- Балкария, 
Россия

43.383, 43.183 1200 1 3.03 –

61 saxicola Кисловодск, Ставрополь-
ский край, Россия

43.950, 42.733 800 4 3.55±0.02 (0.5) 3.53–3.56

62 saxicola Никитино, Краснодар-
ский край, Россия

43.959, 40.676 1400 7 3.18±0.03 (0.9) 3.13–3.21

Общее для вида D. saxicola 17 3.29±0.16 (4.9) 3.03–3.56
Партеногенетические виды гибридного происхождения

63 armeniaca
(mixta ♀ × valentini ♀)

Анкаван, Армения 40.633, 44.483 1980 1 3.31 –

64 armeniaca
(mixta ♀ × valenti-
ni ♀)

Севкар, Армения 41.017, 45.133 940 15 3.39±0.04 (1.3) 3.31–3.44

65 armeniaca
(mixta ♀ × valenti-
ni ♀)

Привольное, Армения 41.139, 44.395 1771 4 3.28±0.01 (0.4) 3.26–3.29

66 armeniaca
(mixta ♀ × valenti-
ni ♀)

Дилижан, Армения 40.739 °C44.846 1264 5 3.36±0.04 (1.1) 3.31–3.41

Общее для вида D. armeniaca 25 3.36±0.06 (1.7) 3.26–3.44
67 dahli

(mixta ♀ × 
portschinskii ♀)

Севкар, Армения 41.017, 45.133 940 2 3.35±0.00 3.35–3.35

68 dahli
(mixta ♀ × 
portschinskii ♀)

Степанован, Армения 41.014, 44.383 1357 7 3.39±0.03 (0.8) 3.36–3.43
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Окончание таблицы 1

№  Таксон Местонахождение
Координаты,
градусы с. ш., 

в. д.

Высота, 
м над 
ур. м.

n
Размер генома, пг

Среднее ± σ 
(CV) Размах

69 dahli
(mixta ♀ × 
portschinskii ♀)

Туманян, Армения 41.000, 44.650 850 3 3.35±0.00 (0.1) 3.35–3.35

70 dahli
(mixta ♀ × 
portschinskii ♀)

Дилижан, Армения 40.739 °C44.846 1264 2 3.37±0.07 3.33–3.42

Общее для вида D. dahli 14 3.38±0.03 (1.0) 3.33–3.43
71 rostombekowi

(r. raddei ♀ × 
portschinskii ♀)

Севкар, Армения 41.017, 45.133 940 3 3.35±0.01 (0.2) 3.34–3.35

72 unisexualis
(r. nairensis ♀ × val-
entini ♀)

Гора Атис, Армения 40.217, 44.650 1550 12 3.33±0.01 (0.2) 3.32–3.35

73 unisexualis
(r. nairensis ♀ × val-
entini ♀)

Кучак, Армения 40.520, 44.381 1880 1 3.37 –

74 unisexualis
(r. nairensis ♀ × val-
entini ♀)

Неизвестное местонахож-
дение, Армения

9 3.34±0.04 (1.3) 3.27–3.43

Общее для вида D. unisexualis 22 3.34±0.03 (0.9) 3.27–3.43
Природные гибридные триплоиды

75 armeniaca × r. 
nairensis

Раздан, Армения 40.500, 44.767 1750 1 4.99 –

76 armeniaca × 
valentini

Гора Теж, Армения 40.617, 44.467 1950 4 5.04±0.12 (2.4) 4.94–5.20

77 dahli × portschinskii Степанован, Армения 41.014, 44.383 1357 1 5.08 –
78 dahli × r. nairensis Коджори, Грузия 41.667, 44.700 1410 1 5.02 –
79 rostombekovi × r. 

raddei
Гош, Армения 40.717, 45.000 1300 2 5.18±0.08 5.12–5.24

80 unisexualis × r. 
nairensis

Лтап, Армения 40.450, 45.067 1970 1 4.97 –

81 unisexualis × r. 
nairensis

Раздан, Армения 40.500, 44.767 1750 7 4.97±0.02 (0.3) 4.95–4.99

Общее для D. unisexualis × D. r. nairensis 8 4.97±0.02 (0.3) 4.95–4.99
82 unisexualis × 

valentini
Кучак, Армения 40.520, 44.381 1880 8 5.05±0.10 (2.1) 4.95–5.22

Лабораторные диплоидные гибриды
83 chlorogaster × 

caspica
Хане-ха-е- Асиаб, Иран
Кандован, Иран

38.380, 48.760
36.590, 51.390

160
205

3 3.40±0.01 (0.4) 3.38–3.41

к определенным подвидам (например, у D. derjugini 
(Nikolsky 1898)) требует дополнительного под-
тверждения.

Измерение количества ядерной ДНК проводи-
ли методом проточной ДНК-цитометрии. Из ау-
томированного ящерицей кончика хвоста брали 
кровь в раствор Версена (фосфатный буфер, со-
держащий 0.7 мМ ЭДТА, рН = 7.3–7.7; Биолот, 
Санкт- Петербург, Россия). Клетки хранились при 
4–6°C. Тестируемые клетки крови смешивались 

с клетками репера, в качестве которых были взяты 
сплиноциты самцов домовой мыши (Mus musculus 
Linnaeus 1758) (лабораторная линия C57B1; по: 
Bianchi et al., 1983 средний размер генома равен 
6.80 pg) или клетки крови травяной лягушки (Rana 
temporaria Linnaeus 1758) из Ленинградской обла-
сти России (10.32 пг по: Borkin et al., 2001). Об-
щая концентрация клеток во взвеси составляла 
примерно 106 клеток/мл. К 500 мкл смеси клеток 
репера и 500 мкл смеси клеток тестируемого вида 
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Черное море
Каспийское море

Россия
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А

alpina
caucasica
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mixta
caspica
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adjarica
pontica
praticola
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Рис. 1. Карта мест сбора скальных ящериц рода Darevskia. Вставка в правом верхнем углу (А) охватывает террито-
рию северной Армении. В правом нижнем углу фотография D. lindholmi с мыса Фиолент (Севастополь).

добавляли последовательно 5.5 мкл 0.3 М водно-
го раствора MgCl2, 5.0 мкл 1%-ного водного рас-
твора Тритона  Х-100 и 5.0 мкл 1%-ного водного 
раствора бромистого этидия (ЭБ; для измерения 
на CytoFLEX) или смеси из 2.5 мкл 1%-ного во-
дного раствора оливомицина и 5.0 мкл 1%-ного 
водного раствора бромистого этидия (ЭБ+ОМ; 
для измерения на лабораторной модели проточ-
ного цитометра). Стандартная продолжительность 
окрашивания составляла от 10 до 60 мин при ком-
натной температуре (~21°C).

Проточную ДНК-цитометрию проводили, ис-
пользуя проточный цитометр CytoFLEX, Beckman 
Coulter, Inc., CA (ЭБ) и/или лабораторную модель 
проточного цитометра (ЭБ+ОМ), разработанную 
в Институте цитологии Российской академии наук 
(Санкт- Петербург, Россия; https://patents.google.
com/patent/SU1056008A1/ru) на основе флуорес-
центного микроскопа Люмам- И1 (Ломо, Санкт- 
Петербург, Россия) с ртутной лампой в качестве 
источника света.

Размер генома в относительных единицах опре-
деляли для каждой особи как отношение среднего 
значения пика исследуемых клеток на ДНК-ги-
стограмме к пику для вида-репера. Для анализа 
результатов измерений были использованы про-
граммы CytExpert 2.0 (Beckman Coulter) и BARS 

(Институт цитологии РАН). Из-за ГЦ-специфич-
ности оливомицина значения размера генома, 
полученные при окрашивании ядер смесью этого 
красителя с бромистым этидием, были завышены. 
Поэтому мы умножали их на экспериментально 
вычисленный коэффициент, который в среднем 
для ящериц этого рода был равен 0.871. Некоторые 
другие детали метода были описаны ранее (Роза-
нов, Виноградов, 1998; Borkin et al., 2001).

Для оценки влияния климатических условий 
на размер генома среди популяций диплоидных 
видов скальных ящериц мы использовали средне-
годовые температуры и количество осадков (кли-
матические данные за ~1950–2000 гг.) из базы дан-
ных WorldClim 2.1 (Fick, Hijmans, 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ

При изучении размера генома у скальных яще-
риц нами было выявлено 251 (91%) диплоидных 
и 25 (9%) триплоидных особей (табл. 1). Размах из-
менчивости у особей с разной плоидностью не пе-
рекрывался (3.01–3.64 и 4.94–5.24 пг соответствен-
но; рис.  2). Среди диплоидных видов мы не выя-
вили половых различий. Достоверной корреляции 
между количеством ядерной ДНК в популяциях 
и географической широтой (r2 = 0.0002, df = 1.60,  
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p = 0.92), долготой (r2 = 0.21, df = 1.60, p = 0.26), высотой  
(r2 = 0.00001, df = 1.60, p = 0.98), среднегодовыми тем-
пературами (r2 = 0.002, df = 1.60, p = 0.71) и количе-
ством осадков (r2 = 0.04, df = 1.60, p = 0.11) выявле-
но не было. По размеру генома самый высокогорный 
вид рода D. alpina (Darevsky 1967) практически не от-
личался от равнинных D. pontica (Lantz et Cyrén 1918)  
и D. praticola (Eversmann 1834). Не было различий 
и у видов, обитающих в местах с разными условиями 
увлажнения.

Не отмечено связи между размером генома и фи-
логенетическими взаимоотношениями видов. Пред-
ставители всех изученных комплексов имели пример-
но одинаковые пределы изменчивости (3.01–3.56 пг). 
Исключение составляла только D. adjarica (Darevsky 
et Eiselt 1980) (3.64 пг; рис. 2). У ряда видов была от-
мечена существенная внутривидовая изменчивость. 
Так, повышенными значениями размера генома ха-
рактеризовались все изученные нами выборки, отно-
сящиеся к подвиду D. derjugini abchasica (Bischoff 1982) 
(3.37–3.47 пг). Они резко отличались не только от но-
минативного подвида (3.21–3.25 пг), но и от других 

видов комплекса (табл. 1; рис. 2). Также повышенная 
внутривидовая изменчивость была отмечена в преде-
лах D. saxicola (Eversmann 1834). Популяция из Кис-
ловодска (3.53–3.56 пг) достоверно отличалась повы-
шенными значениями от других популяций этого вида 
(3.03–3.33 пг; рис. 2).

Все три лабораторных гибрида между близкород-
ственными видами D. chlorogaster (Boulenger 1908) 
и D. caspica Ahmadzadeh, Flecks, Carretero, Mozaffari, 
Böhme, Harris, Freitas et Rödder 2013 оказались ди-
плоидными. Их средний размер генома (3.40 пг) был 
чуть выше, чем таковой у их родительских видов (3.34 
и 3.35 пг). Такое небольшое отклонение (1.6%) может 
быть связано с тем, что измерение количества ядер-
ной ДНК у гибридов и их родительских видов произ-
водилось в разное время и с разными особями репер-
ных видов. Это могло заметно повлиять на результаты 
наших измерений, так как размер генома, например 
у Rana temporaria из Ленинградской области, исполь-
зуемой в качестве репера, может варьировать от 10.0 
до 10.5 пг (наши неопубликованные данные).
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Рис. 2. Изменчивость (виолин- плоты) количества ядерной ДНК у разных видов, подвидов и межвидовых гибридов 
скальных ящериц рода Darevskia.
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Сравнение размера генома у диплоидных парте-
ногенетических видов гибридного происхождения 
с бисексуальными видами этого рода в целом не вы-
явило заметных различий между ними. Количество 
ядерной ДНК у партеногенетических видов, как пра-
вило, не выходило за пределы изменчивости у ро-
дительских видов (3.26–3.44 пг и 3.17–3.54, соответ-
ственно; табл. 1). Однако если сравнивать средние 
значения, то размер генома у партеногенетических 
видов иногда совпадал со средними, полученными 
для родительских видов, а иногда несколько отли-
чался от них. Так средний размер генома у D. dahli 
(Darevsky 1957) был равен 3.38 пг, а у родительских 
D. mixta и D. portschinskii (Kessler 1878) – 3.28 и 3.48 
пг соответственно; D. rostombekowi (Darevsky 1957) – 
3.35 пг, а у D. r. raddei (Boettger 1892) и D. portschinskii – 
3.28 и 3.48 пг; D. unisexualis (Darevsky 1966) – 3.34 пг, 
а у D. raddei nairensis (Darevsky 1967) и D. valentini – 
3.30 и 3.34 пг; D. armeniaca (Méhely, 1909) – 3.36 пг, 
а у D. mixta и D. valentini – 3.28 и 3.34 пг. Важно отме-
тить, что измерение количества ядерной ДНК у парте-
ногенетических и родительских видов производилось 
в разное время и с разными особями реперных видов, 
что могло повлиять на появление таких сравнитель-
но небольших отличий от среднего, как, например, 
у D. armeniaca (до 1.5%).

Изучение триплоидных гибридов показало, что 
размер их генома примерно соответствует сумме 
среднего диплоидного размера генома материнско-
го партеногенетического вида и гаплоидного ге-
нома отцовского вида. Так, триплоидный гибрид 
D. armeniaca × D. r. nairensis имел средний размер ге-
нома 4.99 пг, а сумма родительских геномов была рав-
на 5.01 пг; у гибрида D. armeniaca × D. valentini 5.04 
при расчетном 5.03 пг, соответственно; D.  dahli × 
D. portschinskii (5.08 и 5.12 пг); D. dahli × D. r. nairensis 
(5.02 и 4.99  пг); D.  unisexualis × D.  r.  nairensis (4.97 
и 4.99 пг); D. unisexualis × D. valentini (5.05 и 5.01 пг). 
Единственное исключение составляли гибридные 
триплоиды D. rostombekovi × D. r. raddei, у которых ко-
личество ядерной ДНК было заметно (на 3.7%) выше 
расчётных значений (5.18 против 4.99 пг).

Изменчивость по размеру генома внутри выборок 
триплоидных гибридов (CV = 0.3–2.4%) в среднем 
была несколько выше, чем у большинства диплоид-
ных партеногенетических видов (0.2–1.7%), но чуть 
ниже, чем у бисексуальных видов (0.5–4.9%).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнение полученных нами результатов с дан-
ными других авторов показало, что использование 
разных методов может давать сильно различающиеся 
результаты. Так, Чилингарян и Павлов (1961) опреде-
ляли размер генома в клетках крови у скальных яще-
риц (относимых тогда к роду Lacerta Linnaeus 1758) 

по методу Дише (Dische, 1931). Они установили, что 
среднее количество ядерной ДНК у партеногенетиче-
ской D. armeniaca равно 6.05 пг, обоеполой D. valentini 
(“Lecarta saxicola terentijevi”) – 6.30 пг, и у их трипло-
идного гибрида – 13.29 пг. Эти значения оказались 
намного выше оценок, полученных нами в данной 
работе (среднее для D. armeniaca 3.36 пг, D. valentini – 
3.34 пг, и их триплоидный гибрид – 5.04 пг). Большая 
разница между результатами может быть объяснена 
несовершенством метода Дише, использованного эти-
ми авторами.

Даревский и Куприянова (Darevsky, Kupriyanova, 
1982) измеряли размер генома в эритроцитах трех осо-
бей скальных ящериц (Степанован, Армения) с ис-
пользованием реакции Фёлгена (Feulgen, Rossenbeck, 
1924). Среднее количество ядерной ДНК у партеноге-
нетической D. armeniaca было равно 106.3 условным 
единицам, у обоеполой D. portschinskii – 108.2 и у три-
плоидного гибрида D. dahli × D. portschinskii – 140.0. 
Если пересчитать эти единицы на полученный нами 
средний размер генома у D. armeniaca (3.36 пг), то ко-
личество ядерной ДНК у D. portschinskii будет равно 
3.42 пг и у триплоидного гибрида – 4.43 пг. Эти значе-
ния оказались достаточно близки к полученным нами 
данным для первого вида (3.48 пг), но сильно (на 14%) 
отличались от таковых полученных нами для этих ги-
бридов (5.08 пг). Вероятно, это связано с тем, что 
измерения проводились при разных условиях окра-
шивания (клетки каждой особи окрашивались на от-
дельном слайде) и без сравнения с клетками реперно-
го вида. При таком дизайне эксперимента результаты 
измерений количества ядерной ДНК, как правило, 
получаются неточными.

Позднее исследование размера генома с помощью 
проточной ДНК-цитометрии у скальных ящериц 
было проведено у четырех особей скальных ящериц 
из долины р. Мармарик в Армении (Darevsky et al., 
1989). Была изучена одна особь партеногенетической 
D. armeniaca, два триплоидных гибрида D. unisexualis × 
D. valentini и один предполагаемый гибрид между пар-
теногенетическими видами D. unisexualis и D. armeniaca 
(у партеногенетических видов изредка могут появлять-
ся фертильные самцы; Darevsky, Kupriyanova, 1982). 
Все изученные особи были собраны в одном локали-
тете, в который ранее была искусственно интродуци-
рована D. valentini (Darevsky, Danielyan, 1968). Позднее 
эти же авторы (Даревский и др., 1991) дополнительно 
изучили размер генома у одной особи D. unisexualis 
из этого же местонахождения. Все измерения были 
сделаны на той же приборной базе (лабораторная мо-
дель цитометра) и с использованием тех же реактивов, 
что и в нашей работе. Поэтому полученные в этой 
работе данные (D. armeniaca – 0.57 × 0.871× 6.8 = 
= 3.38 пг; D. unisexualis – 3.38 пг; триплоидные гибри-
ды D. unisexualis × D. valentini – 5.21 пг) очень близки 
к нашим результатам (табл. 1).
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Недавно Очкалова с соавторами (Ochkalova et al., 
2022) представила данные по секвенированию ядер-
ного генома D. valentini и оценила размер гаплоидного 
генома этого вида в 1.46 Гб. Эта оценка несколько от-
личается от наших результатов, так как, если исполь-
зовать формулу, предложенную Долезел с соавторами 
(Dolezel et al., 2003), то диплоидный размер генома 
у этого вида должен быть равен 2.99 пг, что несколько 
(на 11.1%) ниже нашей оценки (3.34 пг). Такая замет-
ная разница может быть обусловлена рядом причин, 
но в качестве основных могут быть предложены две.

Во-первых, оценочное количество ядерной ДНК 
у использованных в нашем исследовании реперных 
видов может быть завышено. Например, мы считаем, 
что средний размер генома самца Mus musculus 6.8 пг 
(Bianchi et al., 1983). Но некоторые авторы оценивали 
размер гаплоидного генома этого вида в 2.5 Гб (т. е. 2n 
= 5.11 пг; https://www.ncbi.nlm.nih.gov/datasets/genome/
GCA_029233825.1/), что существенно ниже (на 28.4%) 
нашей оценки.

Во-вторых, оценки размера генома по данным 
секвенирования могут существенно различаться 
у различных авторов. Например, количество ядерной 
ДНК в гаплоидном геноме у трёх секвенированных 
на данный момент особей травяной лягушки оцени-
валось в 3.7 Гб (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/datasets/
genome/GCA_905171725.1/), 4.1 Гб (https://www.ncbi.
nlm.nih.gov/datasets/genome/GCF_905171775.1/) и 4.3 
Гб (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/datasets/genome/
GCA_009802015.1/). Эти значительные различия 
(до 15%), вероятно, связаны со сложностями учёта ко-
личества повторяющихся последовательностей и с ис-
пользованием различного программного обеспечения.

Важно отметить, что при использовании проточ-
ной ДНК-цитометрии и бромистого этидия в каче-
стве красителя можно избежать тех сложностей, кото-
рые возникают при сравнении данных, полученных 
разными методами. Наши исследования подтверди-
ли, что использование этого метода позволяет на-
дежно определить плоидность у каждой из изученных 
особей скальных ящериц. Такие же результаты ра-
нее нами были получены при изучении диплоидно- 
полиплоидных комплексов, например, у амфибий 
(Borkin et al., 2004; Litvinchuk et al., 2010; Biriuk et al., 
2016; Литвинчук и др., 2018, 2019).

Обращает на себя внимание гомогенность в вари-
абельности размера генома у диплоидных подвидов 
и видов скальных ящериц: 3.01–3.64 пг у обоеполых 
таксонов и 3.26–3.44 пг у партеногенетических ги-
бридных видов. Нет больших различий между под-
видами, видами и даже видовыми комплексами, как 
и между двуполыми и партеногенетическими видами.

Не удалось обнаружить географической измен-
чивости (корреляцию размера генома с географиче-
скими координатами), несмотря на большую терри-
торию, покрываемую изученными нами выборками, 

включая весь Кавказский регион, Крым, Турцию 
и Иран (табл. 1; Рис. 1). Для примера укажем, что та-
кая корреляция существует, например, у хвостатых 
земноводных в семействе Salamadridae Goldfuss 1820 
(Litvinchuk et al., 2007).

Также мы не нашли корреляции с высотой мест 
обитания, хотя диапазон высот, откуда происходи-
ли выборки, простирался от уровня моря до 2000 м. 
Нет явной зависимости размера генома и от эколого- 
географических условий; например, от степени влаж-
ности климата, хотя одни виды явно тяготеют к более 
влажным, а другие к более сухим местам своего обита-
ния. В литературе обсуждается возможная связь меж-
ду размером генома и температурой среды у позвоноч-
ных животных (Canapa et al., 2020), а также температу-
рой и влажностью среды у насекомых (Gregory et al., 
2013).

Изучение эволюционных взаимоотношений между 
видами скальных ящериц послужило основой для вы-
работки универсальной теории сетчатого (= гибридо-
генного) видообразования (Боркин, Даревский, 1980). 
Эта теория объясняет происхождение полиплоидных 
видов животных за счёт гибридизации. Согласно ей 
появление диплоидных партеногенетических линий 
в результате естественной межвидовой гибридизации 
между близкородственными обоеполыми видами – 
это первый этап сетчатого видообразования. Второй 
этап – это возникновение аллотриплоидных форм 
как результат гибридизации материнских диплоид-
ных партеногенетических и отцовских обоеполых ви-
дов. На третьем этапе плодовитые триплоидные самки 
спариваются с самцами обоеполых видов и, в конце 
концов, дают начало новому обоеполому тетраплоид-
ному виду.

Действительно, современные исследования под-
тверждают, что межвидовая гибридизация – широко 
распространенное явление во многих группах живот-
ных (Боркин, Литвинчук, 2013). Но, как правило, ги-
бридизация между близкородственными видами на-
земных позвоночных животных на границах ареалов 
(парапатрия) или в зонах их перекрывания (симпа-
трия) не приводит к образованию ни партеногенети-
ческих линий, ни полиплоидных особей. Например, 
у амфибий находки полиплоидных особей в зонах 
межвидовой гибридизации диплоидных видов крайне 
редки (Литвинчук и др., 2016). У рептилий полиплоид-
ные особи в зонах гибридизации диплоидных обоепо-
лых видов пока вообще не были обнаружены.

Тем не менее большинство изученных полипло-
идных линий среди позвоночных животных имеют 
гибридное происхождение (Литвинчук и др., 2016; 
Stöck et al., 2021). Объясняется это, по-видимо-
му, тем, что они появляются только в том случае, 
если гибридизация происходит между филогене-
тически удалёнными видами (Dufresnes et al., 2019, 
2021). Репродуктивная изоляция между видами 
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развивается постепенно за счет накопления мно-
жества “барьерных генов”, каждый из которых 
оказывает лишь небольшой эффект. Когда виды 
молодые, их геномы могут легко смешиваться без 
полиплоидизации. Однако, если время диверген-
ции между ними сравнительно большое, то поток 
генов между ними становится чрезвычайно огра-
ниченным, так как многие из генов уже не могут 
нормально функционировать у гибридов (Dufresnes 
et al., 2021).

В этом случае единственный выход для таких 
гибридов – это переход к одному из типов кло-
нального размножения, таким как партеногенез, 
гиногенез, кредитогенез и др. (Литвинчук, 2021). 
Однако при таких способах размножения происхо-
дит быстрое накопление вредных мутаций (“хра-
повик Мюллера”; Muller, 1932), что может приве-
сти к значительным затруднениям в размножении 
и в итоге к вымиранию вида. Выход из этой ситу-
ации – это переход к полиплоидии (увеличения 
количества геномов приводит к уменьшению вли-
яния вредных мутаций). Например, у зеленых лягу-
шек рода Pelophylax Fitzinger 1843 аномалии семен-
ников у триплоидных гибридов встречаются значи-
тельно реже, чем у диплоидных (Litvinchuk, 2018).

Однако, в отличие от многих других групп 
рептилий, у скальных ящериц облигатных трипло-
идных линий не обнаружено. Лишь изредка в зонах 
контакта партеногенетических и обоеполых видов 
могут появляться единичные полиплоидные осо-
би, которые, как правило, стерильны (Danielyan et 
al., 2008). Вероятно, такая ситуация связана с тем, 
что этот процесс находится только в начале своего 
эволюционного пути (Arakelyan et al., 2023). Одна-
ко важно отметить, что, в отличие от рыб и амфи-
бий, среди рептилий в природных условиях пока 
вообще не выявлено ни одного тетраплоидного 
вида. Исходя из этого, можно сделать вывод, что 
пресмыкающиеся (как и в целом амниоты) име-
ют  какие-то внутренние (вероятно генетические) 
ограничения, препятствующие переходу к третьему 
последнему этапу сетчатого видообразования.
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GENOME SIZE VARIATION IN DIPLOID AND POLYPLOID MOUNTAIN 
LIZARDS OF THE GENUS DAREVSKIA (LACERTIDAE, SQUAMATA)
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The study of genome size variation in cells of vertebrates using the DNA flow cytometry makes it possible 
to precisely determine polyploid individuals, which is extremely important when studying the processes 
of reticulate speciation. In addition, in many groups of vertebrates, closely related species often differ in 
the nuclear DNA content. Therefore, the purpose of our study was to explore the variability of genome 
size and ploidy in populations of 29 species and subspecies of mountain lizards of the genus Darevskia, 
as well as their hybrids. As a result of the study, the range of variability in individuals of different ploidy 
(91% of diploid and 9% of triploid individuals) was established not to overlap. Among diploid species, 
no correlation was found between the nuclear DNA content and phylogenetic relationships, geographic 
coordinates, altitude, average annual temperatures and precipitation. Representatives of all studied species 
complexes (with the exception of D. adjarica) had approximately the same limits of variability. Two species 
(D. derjugini and D. saxicola) show significant intraspecific variability. Comparisons of the genome size of 
parthenogenetic and bisexual species generally revealed no noticeable differences between them. Studies 
of triploid hybrids have shown that their genome size as a whole roughly corresponds to the sum of the 
average size of the diploid genome of the maternal parthenogenetic species and the haploid genome of the 
paternal species. The variability of genome sizes within samples of triploid hybrids was on average slightly 
higher than in most parthenogenetic species, but some lower than in bisexual species. The paper discusses 
peculiarities of reticulate speciation in this group of animals.

Keywords: nuclear DNA content, flow DNA cytometry, polyploidy, reticulated speciation, reptiles


