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РЕЗЮМЕ 

В настоящем сообщении обобщены полученные к настоящему времени результаты хромосомных и мо-
лекулярных исследований вида живородящая ящерица Zootoca vivipara (Lichtenstein, 1823) (Lacertidae) 
из многочисленных географически разобщенных популяций Европы и Азии. Кратко рассмотрены во-
просы о кариотипической изменчивости живородящей ящерицы, разнообразии ее Zw и множественных 
Z1Z2W половых хромосом, процессах их преобразования и эволюционных последствиях последних. 
Стабильность структуры сформировавшихся кариотипов cлужит интегрирующим признаком и позво-
ляет объединять сходные популяции в группы, занимающие самостоятельные географические ареалы. 
Эти цитогенетические результаты совпадают с молекулярными данными по изучению митохондри-
альной и ядерной ДНК особей. В итоге все полученные сведения позволяют сделать вывод о том, что 
Z. vivipara представляет собой «криптическую» группу, состоящую из таксонов разного ранга. Кроме 
того, новые данные о формировании и поведении СК (синаптонемный комплекс) половых хромосом 
в процессе мейоза и молекулярно-цитогенетические данные о транспозонных элементах (ТЕ) в гено-
ме живородящей ящерицы, их локализации в определенных районах хромосом свидетельствуют об их 
важной роли в эволюционных процессах видообразования при формировании криптических таксонов. 
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ABSTRACT
Results of chromosomal and molecular studies of the lizard Zootoca vivipara (Lichtenstein, 1823) (Lacertidae) 
from many geographically separate populations of Europe and Asia have been generalized. The questions of ka­
ryotype differences within the species, of diversity of its Zw and multiple Z1Z2W sex chromosome, their reor­
ganizations and evolutionary consequences have been briefly considered. Stability of forming karyotypes is as an 
integrating factor which allow to identify the specimens and unite them into the groups possessing the distinct 
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ВВЕДЕНИЕ

Один из подотрядов рептилий, ящерицы, ха-
рактеризуется температурным и генетическим 
определением пола. К тому же у ящериц установ-
лены мужская и женская гетерогаметия, боль-
шое разнообразие полоопределяющих механиз-
мов и доказано их независимое происхождение. 
В семействе настоящих ящериц, Lacertidae, при-
мерно у 50 из 100 проанализированных видов 
отмечены ZW половые хромосомы и у 4 видов 
обнаружены множественные Z1Z2W половые 
хромосомы. Среди этих четырех видов особен-
но можно выделить живородящую ящерицу 
Zootoca vivipara (Lichternstein, 1823). Этот вид, 
обитающий во многих районах Европы и Азии, 
имеет 1) яйцекладущие и яйцеживородящие по-
пуляции; 2) географическую изменчивость по: 
а) диплоидному числу хромосом (2n=M36/36F; 
2n=M36/35F) б) числу половых хромосом (ред-
кая для вида система Zw половых хромосом и 
редкая для настоящих ящериц система множе-
ственных Z1Z2W половых хромосом) в) размеру 
и морфологии половых хромосом и г) митохон-
дриальной ДНК (по гаплотипам). Этим объ-
яснялся повышенный интерес специалистов 
различных стран к виду, что привело к много-
численным исследованиям и ряду важных от-
крытий (Куприянова и Руди [Kupriyanova and 
Rudi] 1990; Capriglione et al. 1994; Guillaume et al. 
1997; Mayer et al. 2000; Odierna et al. 2001) и др. 

В настоящем обзоре будут кратко обсужде-
ны вопросы о генетической и кариотипической 
изменчивости у живородящей ящерицы, разно-
образии ее половых хромосом и возможных ме-
ханизмах их преобразования, а также поведение 
множественных хромосом в мейозе. Кроме того, 
будут рассмотрены некоторые характеристики 
раннего оогенеза и мейотических хромосом, в 
частности синаптонемных комплексов (СК) 

множественных половых Z1Z2W хромосом, их 
формирования и поведения в течение ранней 
профазы 1 мейоза живородящих самок. 

Кариотипические и геномные характеристики 
вида «живородящая ящерица»

В эволюцию половых хромосом у ящериц ча-
сто вовлечены хромосомы одной пары (простая 
система половых хромосом). Эту систему (ZW, 
XY половые хромосомы) считают для них ис-
ходной. У лацертидных ящериц эволюция часто 
сопряжена с гетерохроматизацией и уменьше-
нием W-половой хромосомы (Olmo et al. 1987; 
Kupriyanova 1989; Odierna et al. 1993; Pokorna et 
al. 2011; Rovatsos et al. 2016). Этот сложный мно-
гоступенчатый процесс во многом аналогичен 
таковому, описанному у змей (Singh et al. 1976).

Высокоповторяющиеся последовательности 
ДНК W-хромосомы были впервые идентифици-
рованы методами С-окрашивания и гибридиза-
ции ДНК у полосатого крайта Bungaris fasciatus 
и получили название Bkm (ПКМ в русском пе-
реводе). Позднее они были выявлены у других 
животных и предположительно присутствова-
ли и у Z. vivipara. Однако дальнейшие исследо-
вания показали, что Bkm последовательности 
отсутствуют в геноме живородящей ящерицы 
(Capriglione et al. 1994). К тому же оказалось, что 
в отличие от большинства лацертидных ящериц 
у живородящей ящерицы становление простых 
(Zw) и множественных (Z1Z2W) половых хро-
мосом и кариотипа в целом сопровождалось не 
только их гетерохроматизацией и уменьшением 
W-половой хромосомы, но также перицентриче-
скими инверсиями и транслокациями. Послед-
ним механизмом объясняется уменьшение чис-
ла хромосом у живородящей ящерицы с 2n=38 
до 2n=36 (самец/самка, ZZ/Zw) и до 2n = 36/35 
(самец/самка, Z1Z1 Z2Z2/ Z1Z2W) (Куприянова 

distribution areas. There are a correlation between chromosomal, mt DNA and nuclear DNA data. Finally all data 
obtained allow to draw a conclusion that Z. vivipara represents a cryptic group of cryptic taxa. Besides new data 
about the behavior of multiple sex chromosomes (SC, synaptonemal complexes) in early meiosis and molecular­cy­
togenetic data on transposable elements (TE) in the genome of Z. vivipara, their localization in the definite regions 
of chromosomes may suggest that they play a role in active speciation process by formation of cryptic taxa.
Key words: viviparous lizard Zootoca vivipara, karyotype, cryptic taxa, meiotic SC, (synaptonemal complex) 
chromosomes, multiple sex chromosomes, form­, sub­, speciation
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и Руди [Kupriyanova and Rudi] 1990; Odierna et 
al. 2001). Одним из селективных преимуществ 
сложной системы половых хромосом считают 
фиксацию большей гетерозиготности (Wright 
1973) и более надежную изоляцию при видо-
образовании (King 1977). Современные работы, 
посвященные геному рептилий, указывают 
также на особенности геномов чешуйчатых, 
включая половые хромосомы (Olmo 2005; Ки-
чигин и Трифонов [Kichigin and Trifonov] 2013; 
Petraccioli et al. 2019). 

Как отмечалось ранее, интенсивный ци-
тогенетический анализ Z. vivipara из многих 
географически разобщенных районов Европы 
обнаружил редкую для семейства высокую 
межпопуляционную кариотипическую из-
менчивость особей по числу, размеру, морфо-
логии, цитогенетической структуре и другим 
характеристикам половых хромосом вида. В 
результате этих работ был сделан вывод о том, 
что сравнительный цитогенетический анализ 
многочисленных популяций живородящей 
ящерицы на всем протяжении ее огромного 
ареала показывает, что структура кариотипа 
может служить дифференцирующим при-
знаком и позволяет выделить в пределах вида 
несколько вариантов половых хромосом. С 
другой стороны, стабильность кариотипа в 
пределах каждого варианта может служить 
интегрирующим признаком и позволяет объ-
единять сходные популяции в группы, занима-
ющие, исходя из имеющихся данных, самосто-
ятельные географические ареалы (Куприянова 
и Руди [Kupriyanova and Rudi] 1990).

Следует отметить, что морфология живоро-
дящей ящерицы изучена достаточно полно, и 
вместе с тем проблема идентификации особей 
из различных популяций, встречающихся в 
разных географичестих частях обширного ареа-
ла вида, стояла и до сих пор стоит весьма остро. 
В связи с этим обстоятельством выявленные 
маркерные признаки кариотипа были исполь-
зованы для диагностики ящериц. Многолетние 
цитогенетические и молекулярно-цитогенети-
ческие исследования её половых и аутосом 
обнаружили, что вид представляет собой слож-
ный комплекс, «криптическую» группу, состоя-
щую на сегодняшний день из нескольких (6/7) 
криптических таксонов (хромосомных форм) 
и новых описанных подвидов, возможно, само-

стоятельных видов, с собственными ареалами 
и ограниченными зонами вторичных контактов 
(Куприянова [Kupriyanova] 2004; Куприянова 
и др. [Kupriyanova et al.] 2007; Kupriyanova et al. 
2014). Результаты хромосомных исследований 
представлены в Табл. 1.

Анализ нуклеотидных последовательностей 
гена цитохрома b митохондриальной ДНК осо-
бей Z. vivipara из большего числа географически 
разобщенных районов Европы и Азии году дал 
возможность построить молекулярное фило-
генетическое древо вида, на котором выделены 
5 кластеров (А, В, С, Д и Е) (Surget-Groba et al. 
2001). Важно подчеркнуть, что эти данные по 
изучению митохондриальной ДНК совпадали 
с результатами цитогенетических исследова-
ний вида, потому что в каждой из 5 групп были 
описаны 5 различающихся по кариотипу хро-
мосомных форм и подвидов (рис. 2, Куприянова 
[Kupriyanova] 2013). В 2006 г. это древо было 
реконструировано, и на нем были выделены те 
же 5 кластеров (А, В, С, Д и Е) и еще 1 кластер F; 
всего 6 кластеров (A, B, C, D, E и F) (Surget-Groba 
et al. 2006). Как показал цитогенетический ана-
лиз, эти особи (из кластера F) принадлежат к 
первой группе кариотипов, к венгерской форме 
Z. v. vivipara (Табл. 1). Как и на опубликованной 
в 2013 г. общей хромосомной и молекулярной 
схеме (см. Куприянова [Kupriyanova] 2013), со-
поставление имеющихся к настоящему времени 
кариотипичеких сведений (Табл. 1) с реконстру-
ированным молекулярным филогенетическим 
древом вида (см. Surget-Groba et al. 2006) вновь 
показывает хорошее соответствие хромосомных 
и молекулярных данных: 6/7 различающихся 
по кариотипу хромосомных форм и подвидов 
(Табл. 1) соответствуют 6 кластерам (А, В, С, 
D, Е и F) реконструированного древа. Степень 
согласованности молекулярной и хромосомной 
эволюции в комплексе «живородящая ящери-
ца» велика. Кроме того, эти цитогенетические 
построения согласуются также и с филогенети-
ческими взаимоотношениями, построенными 
на основании данных по ядерной ДНК разных 
форм вида (сравнение полиморфизма ядерной 
ДНК, dd RAD seq, и данные 194.358 SNP loci 
анализа) (Recknagel et al. 2018).

В результате многочисленных комплексных 
исследований большого числа живородящих 
ящериц из многих географически разобщенных 
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Таблица 1. Характеристика кариотипов и распределение подвидов и форм Zootoca vivipara в Европе и Азии.

Table 1. Karyotype characteristics and distribution of subspecies and forms of Zootoca vivipara in Europe and Asia.

№
2n
M/F

Система половых 
хромосом M/F
System of sex 
chromosomes

Mорфология  
половых 

хромосом  
Morphology of  

sex chromosomes

Яйцекладущие/ 
живородящие 

Я/Ж
ovi/viviparous 

O/V

Места обитания
Localities

Вид, подвид,  
хромосомная форма

Species, Subspecies  
Chromosomal form

Первая группа кариотипов
First group of caryotypes

1 36A/36A ZZ/Zw a
Я
O

Центральная и юго-
западная Европа
Сеntral and south-
western Europe

Z. v. carniolica

2 36A/36A ZZ/Zw a
Ж
V

Центральная 
Европа
Central Europe

Z. vivipara (Z. v. vivipara) 
венгерская форма 
Hungarian form
венгерская форма)

Вторая группа кариотипов
The second group of caryotypes

3
36А/35  

(34A+ 1A/ST)
Z1 Z1 Z2Z2

/Z
1
Z

2
W

A, ST
Я
O

Западная Европа
Western Europe

Z. v. louislantzi  
(Z. v. vivipara  
пиренейская форма)
Pyrenean form

4
36А/35  

(34 A+ 1ST/A
Z1Z1Z2Z2

/Z
1
Z

2
W

ST/A
Ж
V

Центральная 
Европа
Central Europe

Z. vivipara (нижняя 
паннония форма),  
pannonian lowland,
Z. v. pannonica?

5
36А/35  

(34A+ 1ST/A)
Z1Z1Z2Z2

/ Z1Z2W
ST/A

Ж
V

Центральная 
Европа
Central Europe

Z. vivipara  
(Z. v. vivipara  
австрийская форма)  
Austrian form

6
36А/35  

(34A+1A/ST)
Z

1 Z1 Z2
Z

2
/Z

1
Z

2
W

A/ST
Ж
V

Восточная Европа, 
Балтийский регион, 
Азия 
Eastern Europe, 
Baltic region, Asia

Z. vivipara 
(Z. v. vivipara
русская форма)
Russian form

7
36А/35  

(34A+ 1V/SV)
Z

1 Z1 Z2
Z

2
/Z

1
Z

2
W

V/SV
Ж
V

Западная и Цен-
тральная Европа, 
Балтийский регион 
Western and Central 
Europe, Baltic region

Z. vivipara 
(Z. v. vivipara
западная форма)
western form

популяций из Европы и Азии были сделаны 
важные выводы. Оказалось, что низкая морфо-
логическая дифференциация Z. vivipara сочета-
ется с высокой молекулярно-цитогенетической 
дифференциацией. Современный хромосом-
ный анализ криптической группы уточнил ее 
состав и структуру, подтвердил родственные 

взаимоотношения внутри группы и показал, 
что ее сложное филогенетическое построение 
маркировано определенными геномными и 
хромосомными изменениями и сопряжено 
с возникновением таксонов разного уровня. 
Анализ маркерных признаков хромосом пред-
ковой и производных таксонов Z. vivipara по-
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зволил уточнить шаги и последовательность 
эволюционных преобразований хромосом, в 
первую очередь, половой W/w – хромосомы 
(гетерохроматизация и уменьшение W-половой 
хромосомы, транслокация и перицентрическая 
инверсия) при подвидо- и видообразовании и 
оценить роль последних в этих процессах.

Характеристики мейотических хромосом  
в ранней профазе 1 мейоза живородящей  
ящерицы

В настоящее время хорошо известна роль 
хромосомной реорганизации и модификаций 
гетерохроматических компонентов в рекомби-
национных мейотических процессах, а также 
исключительное значение изменений в про-
странственной организации хромосом в гене-
ративной системе клеток при сальтационном 
видообразовании (Стегний [Stegniy] 2019). 

В связи с вышеизложенным в последние годы 
особое внимание авторов было уделено цитоло-
гическим характеристикам ранних ооцитов и 
раннего мейоза, а также поведению мейотиче-
ских хромосом, в особенности, множественных 
половых хромосом в течение ранних стадий 
профазы 1 мейоза самцов и самок Z. vivipara (на 
стадиях лептотены – пахитены – диплотены 
первого мейотического деления). Флуоресцент-
ное исследование клеток зародышевых пузырь-
ков в полости яичника – ооцитов – проведено 
с помощью инкубации с первичными и вторич-
ными SYCP3 (протеин СК осевых элементов) и 
окрашивания ДАПИ. Было показано, что в ходе 
оогенеза самки первичные фолликулы входят в 
ранние стадии профазы 1 мейоза, и выявлены 
некоторые цитологические характеристики 
ранних ооцитов и ранних мейотических хро-
мосом (от лептотены – зиготены – пахитены до 
диплотены) (Рис. 1, 2). Впервые были получены 
и изучены тотальные препараты распластанных 
синаптонемных комплексов (СК) бивалентов 
хромосом и визуализированы особенности и 
отличия в морфологии СК Z

1Z1 – половых хро-
мосом (Сафронова и Куприянова [Safronova and 
Kupriyanova] 2016; Куприянова и др. [Kupriyanova 
et al.] 2019). В раннем мейозе диплоидных самцов 
Z. vivipara (русская форма Z. v. vivipara, 2n=36 
акроцентрических хромосом, Z1Z1 Z2Z2 половые 
хромосомы) на стадиях пахитены – диплотены 

были обнаружены 18 СК бивалентов (Рис. 3). 
Как указано в Табл. 1, самка Z. vivipara (русская 
форма Z. v.vivipara) имеет в кариотипе 35 акро-
центрических хромосом (2n=35, с 32 аутосомами 
и тремя Z1Z2W половыми хромосомами, где W 
по морфологии относится к акро/субтелоцен-

Рис. 1. А, В. Распластанные ядра ооцитов самки Zootoca v. 
vivipara (русская форма), стадии средняя пахитена-дипло-
тена. Окраска АТ специфичным флуорохромом ДАПИ.

Fig. 1. A, B. The spread oocyte nuclei of female of Zootoca v. 
vivipara (Russian form) at the middle pacytene­diplothene stag­
es. Fluorochrome AT DAPI stained DNA. 

Рис. 2. А, В. Распластанные ядра ооцитов самки Zootoca 
v. vivipara (русская форма). Инкубация с антителами 
(SYPC3) и докраска АТ специфичным флуорохромом 
ДАПИ. 

Fig. 2. A, B. The spread oocyte nuclei of female of Zootoca v. 
vivipara (Russian form). Incubation with antibody (SYPC3) and 
after incubation specific fluorochrome AT DAPI stained.

Рис. 3. СК- кариотип сперматоцита самца Zootoca v. vivipara 
(русская форма): n = 18 бивалентов (Рис. 5 из статьи Саф-
ронова и Куприянова [Safronova and Kupriyanova] 2016).

Fig. 3. SC karyotype of spermatocytes of Zootoca v. vivipara 
(Russian form): n = 18 bivalents (Fig. 5. from Safronova and 
Kupriyanova, 2016).
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трическому (A/ST) типу (Рис. 4). В связи с ука-
занными характеристиками кариотипа самки 
можно предполагать, что в течение мейоза на 
стадиях пахитены – диплотены 32 аутосомы 
образуют 16 СК бивалентов, в то время как три 
половые хромосомы – 1 сложный тривалент 
или 1 бивалент и 1унивалент. Однако в ходе ис-
следования в раннем мейозе самки на стадиях 
пахитены – диплотены были обнаружены 19 СК 
бивалентов (Рис. 5) В итоге у самки Z. vivipara 

в раннем мейозе было 
п родемонст ри рова но 
сложное поведение трех 
половых хромосом и 
предположена их те-
ломерная ассо циация 
(Куприянова и др. [Ku-
priyanova et al.] 2019).

Кроме того, молеку-
л ярно-цитогенети че-
ские данные о транспо-
зонных элементах (ТЕ) 
в геноме Z. vivipara и их 
локализации в около 
теломерных районах 
всех хромосом карио-
типа, включая половые 
Z1 и Z2 хромосомы, сви-
детельствовали о слож-
ной структуре генома 
вида и о существенной 
роли ТЭ в эволюци-
онных процессах при 

формировании криптических таксонов группы 
«живородящая ящерица» (Petraccioli et al. 2019). 
Половые хромосомы участвуют в перестройках, 
сопровождающихся формированием новых 
таксонов в комплексе «живородящая ящери-
ца». Недавно молекулярно-цитогенетическое 
картирование хромосом Lacerta agilis показало, 
что ее Z-половая хромосома (5-я по размеру) 
имеет частичную гомологию с хромосомами 6 
и 9 курицы (Srikulnath et al. 2014). Такие факты 
ясно указывают на необходимость детального 
сравнительного анализа, в первую очередь, 
Z-половых хромосом разных групп ящериц и 
наземных позвоночных в целом. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В итоге многочисленные исследования 
Z. vivipara по: а) молекулярно-цитогенетиче-
ским характеристикам кариотипа и генома, б) 
морфологии и структуре Zw и Z1Z2W половых 
хромосом самок из разных географически 
разобщенных популяций вида, в) поведению 
Z1Z2W половых хромосом в профазе 1 мейоза 
самок, а также цитологическим характери-
стикам раннего оогенеза и формированию СК 
бивалентов в течение мейоза самок еще раз 

Рис. 4. А, В. Метафазные пластинки клеток крови самки Zootoca v. vivipara (русская 
форма). А – стандартная окраска красителем Гимза, Б – исчерченность гетерохроматина 
хромосом после окрашивания АТ специфичным флуорохромом (ДАПИ): 2n = 35 : 32 A + 
Z1Z2W. Стрелки указывают на: А – W половую хромосому и Б – на интерстициальные 
ДАПИ – полосы на W половой хромосоме.

Fig. 4. A, B. Metaphase plates of female of Zootoca v. vivipara (Russian form) A – standard Giemsa 
staining, B – specific DAPI stained, showing centromeric and interstitial C­bands: 2n = 35 : 32 
A + Z1Z2W. Arrows point to: A – W sex chromosome and B – interstitial DAPI block of W sex 
chromosome. 

Рис. 5. СК – кариотип ооцита самки Zootoca v. vivipara 
(русская форма): n = 16 аутосомных бивалентов и 3 СК – 
элемента Z1Z2W половых хромосом (рис. 2 из статьи Ку-
приянова и др.[Kupriyanova et al.] 2019).

Fig. 5. SC karyotype of female of Zootoca v. vivipara (Russian 
form): n = 16 autosomal bivalents and 3 SC elements of Z1Z2W 
sex chromosomes (fig. 2. from Kupriyanova et al. 2019).
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подтверждают высказанное ранее мнение о 
том, что Z. vivipara представляет собой крип-
тическую группу, состоящую из таксонов 
разного ранга. Полученные цитогенетические 
и молекулярные данные демонстрируют пер-
спективность комплексного подхода при из-
учении сложного криптического комплекса 
«живородящая ящерица» Z. vivipara.

Имеющиеся сведения могут быть исполь-
зованы для уточнения состава и таксономи-
ческого ранга описанных форм, структуры и 
родственных отношений в пределах крипти-
ческой группы Z. vivipara, а также для оценки 
роли транспозонных элементов (ТЕ), половых 
хромосом и их вклада в эволюционные про-
цессы видообразования при формировании 
«криптических» таксонов, подвидов и видов 
и указывают на необходимость дальнейших 
геномных и хромосомных исследований над-
видового комплекса «живородящая ящерица». 
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