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РЕЗЮМЕ

В работе приведены характеристики кариотипа и раннего мейоза 2 самцов криптической «западной» 
формы вида Zootoca vivipara (Lichtenstein, 1823) (род Zootoca Wagler, 1830), имеющих множественные 
половые хромосомы (самцы Z1Z1Z2Z2/Z1Z2W самки). Полученные данные сопоставлены с таковыми 
самцов: 1) другого местонахождения «западной» формы, 2) другой криптической формы вида, также 
с множественными половыми хромосомами и 3) видов близкородственного рода Takydromus Daudin, 
1802 с простой системой половых хромосом (ZZ/ZW). Множественные половые хромосомы, по мне-
нию исследователей, могут приводить к определенным нарушениям хода мейоза. Как и в предшеству-
ющих работах, в кариотипе двух исследованных самцов «западной» криптической формы Z. vivipara 
обнаружены 36 акроцентрических (А) хромосом с 4-мя половыми хромосомами (2n=36А, Z1Z1Z2Z2). 
В ходе раннего сперматогенеза мейотические хромосомы сперматогоний находились на ранних и про-
двинутых стадиях профазы 1 (распластанные синаптонемные комплексы [СК], диакинез) и метафазы 
11 мейоза. Визуализированы 18 СК бивалентов, включая полностью синаптированные СК биваленты 
половых хромосом. В процессе мейоза регулярно формировался гаплоидный сперматоцит 11 порядка 
(n=18, Z1Z2). Таким образом, у изученных ранее и в настоящей работе самцов «западной» формы вида 
c множественными половыми хромосомами не выявлено нарушений течения мужского мейоза и по-
ведения хромосом в нем. Более того, характеристики мужского мейоза совпали с таковыми у другой 
криптической (русской) формы этого вида (также Z1Z1Z2Z2), однако они отличались от поведения хро-
мосом в мейозе (и митозе) видов близкородственного рода Takydromus (ZZ/ZW). Полученные резуль-
таты согласуются с существующим мнением о том, что у Z. vivipara существуют генетические факторы, 
обеспечивающие 1) стабильность течения мейоза и митоза, 2) сохранение множественных половых 
хромосом и высокого криптического разнообразия вида в целом.

Ключевые слова: кариотип, криптические формы, Lacertidae, мейотические хромосомы, половые 
 хромосомы, род Takydromus, синаптонемный комплекс, Zootoca vivipara
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ABSTRACT 

Characteristics of the karyotype and early meiosis of two males of the cryptic “western” form of the viviparous liz­
ard (Zootoca vivipara Lichtenstein, 1823) (genus Zootoca Wagler, 1830) with multiple sex chromosomes (female 
Z1Z2W/Z1Z1Z2Z2 male) were examined. The data obtained were compared with 1) those of the males of the same 
cryptic form from other locality, with 2) those of the males of other cryptic form also possessing the multiple sex 
chromosomes and with 3) those of the species of closely related genus Takydromus Daudin, 1802 with simple sex 
chromosomes, ZW/ZZ. Multiple sex chromosomes may influence meiosis and play a role in isolation. The males of 
cryptic western form of Z. vivipara studied revealed the karyotype with 36 acrocentric chromosomes (2n=36A). 
In early meiosis the spreading of synaptonemal complexes (SC) of the bivalents of these males were obtained and 
analyzed. Eighteen SC were observed, including SC of the Z1Z1 (pair 6) sex chromosomes. Characteristics of 
SC are compared with the number and the shape of bivalents and chromosomes at the diakinesis and metaphase 
11 stages of the meiosis of the males from other population and with those in the other cryptic Russian form of 
the species. Comparative analysis of two cryptic forms has demonstrated some differences in the morphology of 
SC Z1Z1 sex chromosomes at the early stages of prophase 1 of meiosis (the late zygotena – the middle pachytene 
stages). However both the SC of sex chromosomes and SC of all remained chromosomes were fully synapted. All 
18 bivalents were regular segregated forming haploid spermatocyte II with18 chromosomes, including two sex 
chromosomes (n=8, Z1Z2) Thus characteristics of karyotype and early meiosis of the males of western form belon­
ging to different localities are fully coincident with those of Russian cryptic forms of Z. vivipara with multiple sex 
chromosomes as well. However, these features were differed from those for the species of the closely related genus 
Takydromus with simple sex chromosome system (ZW) where some disturbances in the course of mitoses and 
meiosis were observed. The results are in agreement with those suggested previously about the genomic factor(s) 
stabilizing the meiosis and the maintenance of multiple sex chromosome in the different cryptic forms of complex 
Z. vivipara.

Key words: karyotype, cryptic forms, Lacertidae, meiotic chromosomes, sex chromosomes, the genus Takydro-
mus, synaptonemal complex, Zootoca vivipara

ВВЕДЕНИЕ

Представители подотряда рептилий, ящери-
цы, характеризуются рядом особенностей гено-
ма, кариотипа и разными способами определе-
ния пола. Например, они имеют температурное 
и генетическое определение пола, мужскую 
и женскую гетерогаметию и большое разноо-
бразие полоопределяющих механизмов. Се-
мейство настоящих ящериц Lacertidae – одно 
из семейств подотряда, которое имеет ряд ха-
рактеристик, отличающих его от других се-
мейств, поскольку его представители обнару-
живают только женскую гетерогаметию (ZW, 
Z1Z2W), специфичность и консервативность ге-
нетической структуры Z половой хромосомы 
и генетическое определение пола (исключая 
один случай предположительно температур-

ного определения пола (Rovatsos et al. 2019)). 
У большинства кариотипированных видов се-
мейства (более 100) самки имеют ZW половые 
хромосомы и только самки 4 видов – множе-
ственные половые хромосомы Z1Z2W (Куприя-
нова и Руди [Kupriyanova and Rudy] 1990; Olmo 
et al. 1990; Odierna et al. 1993; Odierna et al. 1998; 
Ezaz et al. 2009, 2017; Rovatsos et al. 2016; Mez­
zasalma et al. 2021).

Настоящая статья является продолжением 
цитогенетических, молекулярных, иммуноци-
тохимических, геномных исследований авто-
ров одного из этих 4 видов, а именно, живоро-
дящей ящерицы Zootoca vivipara (Lichtenstein, 
1823). Среди морфологически слабо различа-
ющихся особей по всему транспалеарктиче-
скому ареалу вида было установлено межпо-
пуляционное хромосомное и молекулярное 
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(митохондриальный, мт, гаплотип) разнообра-
зие (Kupriyanova et al. 2003, 2006; Surget­Groba 
et al. 2006). Так, например, в кариотипах особей 
разных популяций Европы присутствовали: 
1) 2n=36/36 акроцентрических (А) хромосом; 
самка – 2n=36: 34А+Zw половые хромосомы; 
самец – 2n=36: 34А+ZZ половые хромосомы; 
2) 2n=35/36, самка – 2n=35: 32А+Z1Z2W половые 
хромосомы, где W относится к макрохромосоме 
(5-я по линейным размерам), возникшей, пред-
положительно, в результате тандемного слия-
ния Z1  половой и Z2 аутосомы; самец – 2n=36А: 
32А аутосомы+4А половые хромосомы, Z1 (6 по 
линейным размерам) и Z2 (13 по линейным раз-
мерам), Z1Z1Z2Z2 (см. Odierna et al. 1993). К на-
стоящему времени все полученные цитогене-
тические и молекулярные сведения о Z. vivipara 
привели исследователей к заключению, что вид 
представляет собой «криптическую» группу, 
состоящую из таксонов разного ранга, кото-
рые характеризуются: 1) разными способами 
размножения (яйцекладущие и яйцеживоро-
дящие популяции); 2) разными географически-
ми ареалами; 3) разными митохондриальными 
гаплотипами; 4) разными кариотипами, вклю-
чая диплоидные числа, морфологию и цито-
генетическую структуры половых хромосом 
(Табл. 1) (Кyприянова, [Kupriyanova] 2017; Ku­
priyanova and Böhme 2020). В результате в ком-
плексе Z. vivipara сейчас описаны 1 новый вид, 
1 новый подвид и 4–5 криптических хромосом-
ных форм, различающихся, в первую очередь, 
по морфологии и цитогенетической структуре 
половых хромосом (Табл. 1).

Очевидно, что интенсивные процессы видо- , 
подвидо- и формоообразования в комплексе 
сопровождались (и сопровождаются) реорга-
низацией кариотипа и, в частности, простых 
(ZZ/Zw) или множественных (Z1Z1Z2Z2/Z1Z2W) 
половых хромосом. Множественные половые 
хромосомы и перестройки в них, как известно, 
могут влиять на процесс мейоза и вызывать не-
которые нарушения в нем. Такие системы по-
ловых хромосом рассматриваются как одно из 
селективных преимуществ, обеспечивающее 
более надежную изоляцию при видообразова-
нии (King 1977).

Следует также указать на еще одну особен-
ность живородящей ящерицы: в геномах всех 
видов, подвидов и форм вида недавно были 

описаны две последовательности (SINE-Z.v.700 
и SINE-Z.v.300) ДНК, содержащие сегменты 
Squam 2, которые относятся к транспозонным 
элементам (ТЕ). Одна из них (SINE-Z.v.300) 
присутствует во многих группах животных, 
тогда как другая (SINE-Z.v.700) – только в гено-
ме Z. vivipara. Эти молекулярные маркеры лока-
лизованы в определенных (околотеломерных) 
районах хромосом и могут также влиять на про-
цесс мейоза (Petraccioli et al. 2019). Важная роль 
ТЕ в видообразовании разных групп организ-
мов и конкретно в мейозе, неоднократно обсуж-
далась и обсуждается в литературе (Serrato­Ca­
puchina and Matute 2018).

В связи с вышеизложенным в своих иссле-
дованиях авторы сосредоточили внимание на 
характеристиках кариотипов и особенностях 
оогенеза, сперматогенеза и раннего мейоза двух 
криптических форм Z. vivipara («западная» 
и «русская» формы), которые обитают в запад-
ном и северо-западном районах России. Самцы 
и самки рассматриваемых форм имеют сходную 
систему множественных половых хромосом 
(Z1Z1Z2Z2/Z1Z2W), но вследствие перестройки, 
вероятно перицентрической инверсии, разли-
чаются по морфологии W половой хромосомы 
(5-я по линейным размерам) (Табл. 1). Кроме 
того, в результате реорганизации генома, они 
имеют также разную цитогенетическую струк-
туру W-половой хромосомы (Kupriyanova et al. 
2003). На основании хромосомных данных в за-
падном регионе России были установлены аре-
алы этих криптических форм, показано их ал-
лопатрическое распределение и найдены 2 зоны 
контакта (Куприянова [Kupriyanova] 2004; Ку-
приянова и др. [Kupriyanova et al.] 2007). В на-
стоящее время продолжается поиск других воз-
можных зон контакта этих форм.

Все перечисленные сведения усилили ин-
терес к процессу мейоза криптических форм 
Z. vivipara, в особенности из зоны их возможных 
контактов, поскольку характеристики мейоза 
позволяют изучить ряд кариологических осо-
бенностей, в том числе – уточнить гомологию 
хромосом, поведение и расхождение множе-
ственных половых хромосом в мейозе, чтобы 
также лучше понять их возможную роль в эво-
люции новых криптических таксонов вида.

Исследование оогенеза и мужского мейоза 
одной из этих форм, «русской» формы вида, по-
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зволили высказать предположение о существо-
вании факторов, позволяющих сохранять основ-
ные характеристики процесса мейоза крипти-
ческой формы рода Zootoca с множественными 
половыми хромосомами (Куприянова и др. [Ku­
priyanova et al.] 2021).

Помимо этого, согласно данным по морфоло-
гии, роды Zootoca и Takydromus Daudin, 1802 из 

юго-восточной и восточной Азии рассматрива-
ются как сестринская близкородственная груп-
па (Arnold et al. 2007); они оказались сходными 
и по многим из 79 новых молекулярных маркер-
ных признаков ядерной ДНК (Horreo et al. 2018). 
В связи с этими данными сопоставление хромо-
сомных характеристик представителей этих ро-
дов также представляло большой интерес.

Таблица 1. Характеристика кариотипов и распределение видов, подвидов и хромосомных форм комплекса Zootoca vivipara 
в Европе и Азии.

Table 1. Karyotype characteristics and distribution of species, subspecies and chromosomal forms of the complex Zootoca vivipara in 
Europa and Asia. 

№
2n

M/F

Система 
половых 

хромосом
M/F

System of sex 
chromosomes

Морфология 
w/W половых 

хромосом
Morphology 
of w/W sex 

 chromosomes, 

Яйцекладущие/
живородящие, 

Я/Ж
Оvi/viviparous, 

O/V

Места обитания
Localities

Вид, подвид, 
хромосомная форма

Species, subspecies, 
 chromosomal form

1. 36A/36A ZZ/Zw a
Я
O

Центральная и Юго-
западная Европа
Central and south- 

western Europa

Z. carniolica 
(ранее – Z. vivipara)
(former Z. v. vivipara)

2. 36A/36A ZZ/Zw a
Ж
V

Центральная Европа
Central Europe

Z. vivipara,  
«венгерская» форма

Z. vivipara, Hungarian form

3.
36А/35  

(34A+1 A/ST)
Z1Z1Z2Z2/ 

Z1Z2W
A, ST

Я
O

Западная Европа
Western Europe

Z. v. louislantzi 
(ранее Z. v. vivipara, 

«пиренейская» форма)
(former Z. v. vivipara, 

Pyrenean form)

4.
36А/35  

(34A+1 ST/A
Z1Z1Z2Z2/ 

Z1 Z2W
ST/A

Ж
V

Центральная Eвропа
Central Europe

Z. vivipara, «австрийская» 
форма подвида  
Z. v.vivipara (?)

Pannonian lowland form 
of Z. v.vivipara (?) 

5.
36А/35  

(34A+1A/ST)
Z1Z1Z2Z2/ 

Z1Z2W
A/ST

Ж
V

Восточная Европа, 
Балтийский регион, 

Азия 
Eastern Europe, Baltic 

region, Asia

Z. vivipara,  
«русская» формa 

(Z. vivipara sensu lato)
Z. vivipara, Russian form 

6.
36А/35  

(34A+1 SV)
Z1Z1Z2Z2/ 

Z1 Z2W
SV

Ж
V

Западная 
и Центральная 

Eвропа, Балтийский 
регион

Western and Central 
Europe, Baltic region

Z. vivipara,  
«западная» форма

(Z. vivipara sensu lato)
Z. vivipara, Western form 

Примечания. Приведены хромосомные формы, подвиды и виды и их распределение в Европе и Азии на основании харак-
теристик кариотипов, полученных в серии работ (Kupriyanova and Rudy 1990; Kupriyanova et al. 2006; Kupriyanova and Böhme 
2020). Обозначения: 2n – диплоидные числа; ZZ/ZW; Z1 Z1 Z2 Z2/Z1 Z2 W – системы половых хромосом; морфология w/W 
половых хромосом: a – акроцентрическая микрохромосома; макрохромосомы: A – aкроцентрическая, ST – субтелоцентри-
ческая, SV – субметацентрическая.

Notes. The chromosomal forms, subspecies and species and their distribution in Europe and Asia are given based on the characteristics 
of karyotypes obtained in a series of works (Kupriyanova and Rudy, 1990; Kupriyanova et al. 2006; Kupriyanova and Böhme 2020). 
Designations: 2n – diploid numbers; ZZ/ZW; Z1 Z1 Z2 Z2/Z1 Z2 W – systems of sex chromosomes; morphology of w/W sex chromosomes: 
a – acrocentric microchromosome; macrochromosomes: A – acrocentric, ST – subtelocentric, SV – submetacentric.
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Задачи настоящей работы состояли: 1) в вы-
яснении основных характеристик кариотипа 
и мужского мейоза «западной» формы Z. vivipa-
ra из ранее не обследованных местонахождений 
из зоны контакта в западном районе России; 
2) в сопоставлении полученных результатов 
с имеющимися сведениями для A) других ло-
калитетов «западной» формы вида; Б) другой, 
«русской», формы вида и В) для видов близко-
родственного рода Takydromus.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использована суспензия клеток из 
хромосомной коллекции лаборатории герпето-
логии ЗИН, которая хранится в морозильной 
камере при температуре –22°С. Для изучения 
кариотипа и мейоза двух самцов западной фор-
мы Z. vivipara (регистрационные номера ЗИН 
№ 9391, № 9391A) были взяты фиксированные 
смесью Карнуа клетки крови и гонад и фикси-
рованные параформальдегидом клетки семен-
ников, полученные у особей из окрестностей 
пос. Дружное (54°47' с.ш., 20°21' в.д.) Зелено-
градского р-на Калининградской области, за-
падный регион России.

Для приготовления хромосомных препаратов 
суспензию клеток крови и семенников помеща-
ли сначала в 0.9% раствор цитрата натрия и за-
тем фиксировали в смеси Карнуа (3 части 96% 
метанола и 1 часть ледяной уксусной кислоты). 
Хромосомные препараты окрашивали по стан-
дартной методике 5 минут 5% красителем Гим-
за и анализировали под микроскопом Amplival 
Axio plan Karl Zeiss. Для разных целей использо-
вали разное количество клеток; их количество 
зависело от конкретных задач и указано в тексте.

Для микроскопического анализа препараты 
синаптонемных комплексов (СК) тотальных 
ядер сперматоцитов готовили из клеточной су-
спензии семенников по методу (Dresser and Mo­
ses 1980). Распластывание сперматоцитов 1 по-
рядка проводили на капле 0.5% раствора NaCl. 
Препараты фиксировали в 4% параформальде-
гиде. СК контрастировали 50% раствором ни-
трата серебра. Клетки просматривали и фото-
графировали под световым микроскопом Leica 
(Германия).

Для СК-кариотипирования самцов «запад-
ной» формы Z. vivipara были отобраны ядра 

сперматоцитов на стадии средней пахитены. 
На основе анализа СК в ядрах 10 сперматоци-
тов «западной» формы Z. vivipara были визуали-
зированы биваленты. Раскладку и нумерацию 
СК-бивалентов и хромосом проводили в поряд-
ке убывания их линейных размеров. Измерения 
проводили с помощью программы Leica Applica­
tion Suite.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Как указано ранее, митотические клетки 
самцов Z. vivipara имеют 36 хромосом. В карио-
типе исследованных самцов из окрестностей 
пос. Дружное также были обнаружены 36 хро-
мосом (15 из 17 клеток) акроцентрической (А) 
формы, которые постепенно уменьшались в сво-
их размерах (Рис. 1). В клетках присутствуют 
32 аутосомы и 4 половых хромосомы (Z1Z1 – 
5–6-я пара по линейным размерам хромосом 

Рис. 1. Метафаза клетки самца «западной» формы живо-
родящей ящерицы Zootoca vivipara (2n=36:32A+Z1Z1Z2Z2). 
Стрелка указывает на Z1 половые хромосомы (6-е по ли-
нейным размерам). Измерение длин хромосом с помощью 
программы Leica Application Suite V3 (мкм): 1 – 3.5; 2 – 3.4; 
3 – 3.3; 4 – 3.1; 5 – 3.0; 6 – 2.9; 7 – 2.8; 8 – 2.8; 9 – 2.7; 10 – 2.7; 
11 –2.6; 12 – 2.5; 13 – 2.5; 14 – 2.4; 15 – 2.3; 16 – 2.2; 17 – 2.2; 
18 – 2.1. Стандартная окраска красителем Гимза.

Fig. 1. Metaphase plate of male of Zootoca vivipara (western 
form) (2n=36:32A+Z1Z1Z2Z2). Arrow points to Z1Z1 sex chro­
mosomes (pair 6 of acrocentric chromosome). The chromosome 
lines were measured using the Leica Application Suite software: 
1 – 3.5; 2 – 3.4; 3 – 3.3; 4 – 3.1; 5 – 3.0; 6 – 2.9; 7 – 2.8; 8 – 2.8; 
9 – 2.7; 10 – 2.7; 11 –2.6; 12 – 2.5; 13 – 2.5; 14 – 2.4; 15 – 2.3; 
16 – 2.2; 17 – 2.2; 18 – 2.1. Standard Giemsa staining.
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и Z2Z2 – 13-я пара). Формула кариотипа самца: 
2n=36А:32А+4А(Z1Z1Z2Z2).

Исследование СК. На основе анализа окра-
шенных азотнокислым серебром сперматоци-
тов на стадии ранней и средней пахитены были 
описаны СК биваленты. В результате в раннем 
мейозе профазы 1 у диплоидных самцов с 2n=36 
количество СК соответствовало стандартному 
гаплоидному числу хромосом (n=18). На стадии 
средней пахитены все СК биваленты визуали-
зировались как полностью синаптированные, 
включая 16 аутосомных, половой Z1Z1 бивалент 
(5-6-й по линейным размерам) и Z2Z2 бивалент 
(13-й по линейным размерам) (Рис. 2).

На стадии диакинеза профазы 1 мейоза 
в сперматоцитах самцов «западной» формы 
были обнаружены 18 бивалентов, включая по-
ловые, без нарушений конъюгации хромосом 
(25 из 30 просмотренных клеток). Все бива-
ленты были представлены крестообразными, 

кольцевидными и палочковидными фигу-
рами (Рис. 3). На стадии метафазы 11 мейо-
за постоянно присутствовали 18 хромосом 
(Рис. 4).

Таким образом, полученные данные свиде-
тельствуют о том, что в ходе раннего сперма-
тогенеза у обследованных диплоидных самцов 
«западной» формы Z. vivipara (2n=36А) мейоти-
ческие хромосомы сперматогоний находятся на 
ранних и продвинутых стадиях профазы 1 (рас-
пластанные синаптонемные комплексы, диаки-
нез) и метафазы 11 мейоза. В процессе раннего 
сперматогенеза формируются сперматоциты 
1 порядка со стандартным числом бивалентов 
(n=18) (Рис. 3) и происходит их регулярное рас-
хождение с образованием сперматоцитов 11 по-
рядка со стандартным гаплоидным числом хро-
мосом (n=18) (Рис. 4).

Сравнительный анализ митотических 
и мейотических хромосом этих и изученных 

Рис. 2. Ядро сперматоцита самца «западной» формы живородящей ящерицы Zootoca vivipara, распластанные на стадии 
средней пахитены. Латеральные элементы СК полностью синаптированы и не имеют волнообразной формы. СК-кариотип: 
16 аутосомных бивалентов и 2 половых бивалента (n=18). Стрелки указывают на СК Z1Z1 половых хромосом (5–6-я по 
линейным размерам). Измерение длин СК бивалентов с помощью программы Leica Application Suite V3 (мкм): 1 – 6.4; 2 – 4.6; 
3 – 4.5; 4 – 4.5; 5 – 3.6; 6 – 3.5; 7 – 3.4; 8 – 3.3; 9 – 3.2; 10 – 3.1; 11 – 3.0; 12 – 2.9; 13 – 2.7; 14 – 2.1; 15 – 1.8; 16 – 1.8; 17 – 1.8; 18 –1.7. 
Окраска азотнокислым серебром.

Fig. 2. The spread spermatocyte nuclei of male of Zootoca vivipara (western form) at the middle pachytene stage. Lateral elements of 
SCs are fully synaptic and do not have wave­shaped morphology. SC­karyotype: 16 autosomal bivalents and 2 bivalents of sex chromo­
somes (n=18). Arrows point to SC Z1Z1 sex chromosomes (pair 5 or 6 according their lengths). The chromosome lines were measured 
using the Leica Application Suite software. 1 – 6.4; 2 – 4.6; 3 – 4.5; 4 – 4.5; 5 – 3.6; 6 – 3.5; 7 – 3.4; 8 – 3.3; 9 – 3.2; 10 – 3.1; 11 – 3.0; 
12 – 2.9; 13 – 2.7; 14 – 2.1; 15 – 1.8; 16 – 1.8; 17 – 1.8; 18 –1.7. Silver­nitrate staining.
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нами ранее особей (Kupriyanova and Safronova 
2023) показывает совпадение основных харак-
теристик их кариотипа и мейоза. Однако при 
сравнении течения мейоза «западной» и дру-
гой, «русской», формы вида отмечены различия 
в морфологии СК-кариотипов этих форм, по-
скольку у последней формы установлена волно-
образная морфология СК Z1Z1 полового элемен-
та (5–6-й по линейным размерам) (Сафронова 
и Куприянова [Safronova and Kupriyanova] 2016), 
тогда как у «западной» формы волнообраз-
ная морфология СК не выявлена. Тем не менее 
сравнительный анализ мейоза двух рассма-
триваемых криптических форм Z. vivipara про-
демонстрировал полное синаптирование всех 
СК бивалентов, включая СК бивалентов Z1 Z1 

половых хромосом, формирование бивалентов 
с концевыми хиазмами, а затем регулярное про-
хождение 1 и 11 делений мейоза и завершение 
процесса мужского  мейоза.

Вместе с тем сравнительный хромосомный 
анализ таксонов рода Zootoca и видов близко-
родственного рода Takydromus выявил отличия 
в характеристиках их кариотипов и процессов 
мейоза. Так, например, в соматических клетках 
видов рода Takydromus диплоидное число хромо-
сом (2n) выше, чем у представителей рода Zooto-
ca, 2n равно 38–42А (Куприянова [Kupriyanova] 
1986; Olmo et al. 1990). Кроме того, у T. dorsalis 
STEJNEGER, 1904 и T. sexlineatus Daudin, 1802 
(2n=42А) отмечены ZW половые хромосомы 
(простая система), относящиеся (по линейным 
размерам) к средней размерной группе хромо-
сом, где W половая хромосома полностью гете-
рохроматизирована (Olmo et al. 1984; Olmo et al. 
1990).

Следует напомнить, что у лацертидных яще-
риц генетическая структура Z-хромосомы очень 
специфична и консервативна – не имеет гомоло-
гии с половыми хромосомами других рептилий 
(Rovatsos et al. 2016). Наряду с этим фактами, 

Рис. 3. Мейотическая клетка сперматоцита самца «запад-
ной» формы Zootoca vivipara на стадии диакинеза (n=18). 
Cтрелка указывает на бивалент Z1 половой хромосомы 
(6-ая по линейным размерам). Обнаружена коньюгация 
18 бивалентов, включая половые биваленты. Стандартная 
окраска красителем Гимза.

Fig. 3. Meiotic testis cell of male specimen of western form of 
Zootoca vivipara at the diakinesis stage (n=18). Arrow points 
to the bivalent of Z1Z1 sex chromosomes (pair 6 according their 
lengths). A conjugation of 18 bivalents, including the sex biva­
lents, was discovered.  Standard Giemsa staining.

Рис. 4. Мейотическая клетка сперматоцита самца «запад-
ной» формы Zootoca vivipara на стадии метафазы 11 мейоза. 
Обнаружено 18 хромосом (n=18). Cтрелка указывает на Z1 
половую хромосому (6-ая по линейным размерам). Стан-
дартная окраска красителем Гимза.

Fig. 4.   Meiotic testis cell of male specimen of western form of 
Zootoca vivipara at the metaphase II stage (n=18). Arrow points 
to the bivalent of Z1Z1 sex chromosomes (pair 6 according their 
lengths). Standard Giemsa staining.
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новые молекулярные исследования обнаружи-
ли частичную гомологию Z-хромосомы T. sex-
lineatus и Х-хромосомы живородящих млекопи-
тающих. Помимо этого, Z-хромосома геккона 
Gekko hokouensis Pope, 1928 частично гомоло-
гична Z-хромосомам птиц и Х-хромосоме чере-
пах (Ezaz et al. 2017). Кроме того, целесообразно 
напомнить о редкости сообщений о переопре-
делении пола у лацертид. Так, например, в при-
родной популяции гибридных диплоидных пар-
теногенетических самок рода Darevskia Arribas, 
1997 (прежде – Lacerta), D. armeniaca (Méhely, 
1909) была найдена одна мужская особь этого 
вида. Кариотип этого самца оказался сходным 
с таковым самок (2n=38) и имел Zw половые 
хромосомы, поэтому авторы объяснили возник-
новение самца нарушениями функционирова-
ния Zw половых хромосом в гибридных геномах 
партеногенетических самок (Darevskii and Ku­
priyanova 1982). Позднее нарушения такого же 
типа были установлены и у редких мозаичных 
(диплоидных/триплоидых) гибридов партено-
генетических лацертид (Kupriyanova 1989).

У самок другого вида рода Takydromus, 
T. amurensis Peters, 1881, в кариотипе ранее была 

Рис. 6. Полиплоидная метафаза клетки самки Takydromus 
amurensis, 3n=54–55А. Стандартная окраска красителем 
Гимза (Рис. 2 Г из статьи: Куприянова [Kupriyanova] 1986).

Fig. 6. Polyploid metaphase plate of female Takydromus amu-
rensis, 3n=54–55A. Standard Giemsa staining (Fig. 2 G from: 
Kupriyanova 1986).

Рис. 5. Метафаза клетки самки Takydromus  amurensis, 
2n=39–40А. Стандартная окраска красителем Гимза.

Fig. 5. Metaphase plate of female Takydromus amurensis, 2n=39–
40A. Standard Giemsa staining. 

Рис. 7. Мейотическая клетка сперматоцита самца Taky-
dromus amurensis на стадии диакинеза, n=19. Cтрелка ука-
зывает на бивалент микрохромосом. Стандартная окраска 
красителем Гимза.

Fig. 7. Meiotic testis cell of male specimen of Takydromus amuren-
sis at the diakinesis stage, n=19. Arrow points to the bivalent of 
microchromosomes. Standard Giemsa staining.
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показывает различия по нескольким характери-
стикам их кариотипа и мейоза.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В итоге сравнительный анализ кариотипов 
и процесса мейоза особей «западной» крипти-
ческой формы Z. vivipara из двух местообита-
ний западного района России демонстриру-
ет совпадение их основных характеристик по 
числу и морфологии хромосом, структуре ка-
риотипа и мейотических хромосом. Процесс 
мейоза у самцов этой формы Z. vivipara с мно-
жественными Z1Z1Z2Z2 половыми хромосома-
ми происходит без нарушений. СК биваленты 
мейотических Z1Z1 половых хромосом выглядят 
полностью синаптированными. В ходе мейоза 
возникают клетки с гаплоидным числом бива-
лентов, которые регулярно расходятся, образуя 
сперматоциты 1 порядка и 11 порядка со стан-
дартным гаплоидным числом бивалентов и хро-
мосом (n=18, Z1Z2). Мозаицизм в числе хромо-
сом и полиплоидия отсутствуют. 

отмечена значительная вариабельность в коли-
честве хромосом, конкретно – их увеличение до 
40–41 и в полиплоидных клетках – до 55 (Ку-
приянова [Kupriyanova] 1986) (Рис. 5, Рис. 6). 
Однако в соматических клетках самцов T. amu-
rensis модальное число хромосом было равно 38, 
на стадии метафазы 1 число бивалентов равно 19 
и на стадии метафазы – 11 – 19А соответственно 
(Рис. 7, Рис. 8), что является типичным для се-
мейства Lacertidae, но отличается от характери-
стик кариотипов самок T. amurensis и Z. vivipara 
(Куприянова [Kupriyanova] 1986). Кроме того, 
следует также отметить некоторые нарушения 
процесса мужского мейоза T. amurensis, а имен-
но – мозаицизм клеток, конкретно – значитель-
ное количество полиплоидных клеток на ста-
дии метафазы 1 мейоза (n=38 бивалентов) (до 
7% клеток) (Рис. 9) (Куприянова [Kupriyanova] 
1986), что отсутствует в мейозе таксонов Z. vi-
vipara.

Таким образом, несмотря на близость этих 
родов по морфологическим и генетическим 
маркерам, сравнительный хромосомный анализ 

Рис. 8. Мейотическая клетка сперматоцита самца Takydro-
mus amurensis на стадии метафазы 11, n=19. Cтрелка указы-
вает на микрохромосому. Стандартная окраска красителем 
Гимза.

Fig. 8. Meiotic testis cell of male specimen of Takydromus 
amurensis at the metaphase II stage, n=19, arrow points to the 
bivalent of microchromosomes. Standard Giemsa staining.

Рис. 9. Полиплоидная мейотическая метафаза 1 самца 
Takydromus amurensis, n=38. Cтрелка указывает на бива-
ленты микрохромосом. Стандартная окраска красителем 
Гимза (рис. 2Б из статьи: Куприянова [Kupriyanova] 1986).

Fig. 9. Polyploid meiotic metaphase I plate of male Takydromus 
amurensis, n=38. Arrows point to the bivalents of microchro­
mosomes. Standard Giemsa staining (fig. 2B from: Kupriyanova 
1986). Standard Giemsa staining.
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Сравнительный анализ процесса мейоза осо-
бей разных криптических форм («западной» 
и «русской») вида показывает, что, несмотря на 
некоторые отличия в морфологии их СК Z1Z1 по-
ловых хромосом, биваленты также регулярно рас-
ходятся, образуя сперматоциты 1 порядка, затем 
сперматоциты 11 порядка со стандартным гапло-
идным числом хромосом (n=18, Z1Z2). Мозаицизм 
и полиплоидия не установлены, процесс мейоза у 
самцов двух криптических форм Z. vivipara с мно-
жественными Z1Z1Z2Z2 половыми хромосомами 
проходит без нарушений. Вместе с тем сопостав-
ление кариотипов, течения мейоза и поведения 
мейотических хромосом этих двух криптических 
форм Z. vivipara с таковыми для видов близко-
родственного рода Takydromus демонстрирует 
существенные различия по нескольким важным 
параметрам: по 2n, по вариабельности числа хро-
мосом в митозе и мозаицизму клеток в мейозе, по 
отсутствию множественных половых хромосом и 
криптических форм в пределах рода.

Очевидно, что роль половых хромосом, 
в частности, множественных хромосом, и их 
преобразований в процессе видообразования  
рептилий  требует дальнейших исследований. 
В настоящее время полученные данные свиде-
тельствуют о вариабельности системы половых 
хромосом двух близкородственных родов яще-
риц семейства Lacertidae. Однако  анализ мате-
риала подтверждает выводы о том, что в геноме 
Z. vivipara существуют генетические факторы, 
обеспечивающие 1) стабильность течения мейо-
за и митоза, 2) сохранение множественных поло-
вых хромосом и в итоге 3) криптическое разно-
образие вида в целом.
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