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Семейство Lacertidae рассматривается многими исследователями как 
пример кариологически консервативного семейства ящериц. Некоторые ав

торы полагают, что единообразие числа хромосом и структуры кариопша 

[2n = 38 А (акроцентрических) хромосом, NF (число плеч) =38] у большин
ства представителей разных родов свидетельствуют в пользу соответствия 

этих данных модели канализированной хромосомной эволюции [1]. Эта ги
потеза об «оптимальном» кариотипе в адаптивной зоне была выдвинута в 

1979 г. У. Бикхамом и Р. Бейкером [2] . Авторы настоящей работы высказы
вали мнение, что сохранение «оптимального» кариотипа, в особенности в 

разных филогенетических линиях, может быть связано со структурной орга

низацией самих хромосом [3-5]. Последнее предположение совпадает с пра

вилом ортоселекции и представлениями о роли структурно-функциональной 

организации ядра и эволюционных преобразований хромосом [6--8] . 
В данной работе мы не будем подробно останавливаться на кариологи

ческой ситуации в пределах всего указанного семейства. Однако считаем не

обходимым напомнить, что к настоящему времени среди лацертид обнару

жены группы видов, в которых наблюдаются интенсивные преобразования 

«оптимального» кариотипа. Так, например, в группах Lacerta parva - L. fraasia 
и L. bonnali - L. aurelioi авторами установлено уменьшение числа хромосом 
соответственно числу центромер с 38 до 26-24 и формирование крупных 
метацентрических (V) хромосом в результате серии транслокаций робертсо
новского типа [9-11]. Для дальнейшего обсуждения важно подчеркнуть, что 
число плеч и, следовательно, теломер остается при этом неизменным (NF=38). 
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В настоящее время группа L. parva-fraasia выделена зоологами в самостоя
тельный подрод Parvilacerta [ 12] и L. bonnali - L. aurelioi - в подрод 

Jberolaceгta [13]. 
Авторами были проведены также многолетние цитогенетические иссле

дования другого представителя рода Lacerta - живородящей ящерицы 

L. (Zootoca) vivipaгa. Этот сложный в систематическом отношении вид вы
делен недавно герпетологами в самостоятельный род Zootoca [14] . В итоге 
удалось выяснить, что в пределах вида при сохранении числа хромосом и 

структуры кариотипа, близкой к «оптимальной» [2n= (самец) 36А/36А (сам
ка) ; 2п= (самец) 36А/35А (самка); NF==36/35], наблюдаются всплеск геном
ной и хромосомной изменчивости и вариабельность половых хромосом (ZW 
и Z1Z2W системы). Этот процесс сопровождается появлением новых хромо
сомных форм и подвида с определенными ареалами [3, 15- 19]. Таким обра
зом , было продемонстрировано, что вид представляет собой сложную группу 

- «комплекс живородящей ящерицы». В ходе эволюции комплекса в преде

лах неизменных чисел хромосом и «оптимальной» струю:уры кариотипа про

исходят интенсивные хромосомные преобразования. 

Кроме того, дифф~рендиальное (С-окрашивание хромосом) показало, что 
этот процесс часто сопровождается резким увеличением массы конститутив

ного гетерохроматина в ауто- и половых акроценрических хромосомах про

двинутой яйцеживородящей формы комплекса [2п =(самец) 36NЗ5А (сам
ка), Z1Z2W система]. В пределах последней обнаружено несколько ранее не
известных хромосомных форм, которые обладают широким ареалом. 

В противоположность этому анцестральные яйцекладущие формы харак
теризуются малым количеством хромосомных форм с очень ограниче1rnым 

ареалом и низким количеством конститутивного гетерохроматина в кариоти

пе [20- 22] . Очевидно, что в ходе эволюции хромосом анцестральной яйцек
ладущей формы существовал принципиально важный этап - внезапная рез
кая амплификация высокоповторяющихся последовательностей ДНК С-ге
терохроматина акроцентрических ауто- и половых хромосом «оптимально

го» кариотипа. Это изменение в массе гетерохроматина имело решающее 
значение в адаптивной эволюции особей и сопряжено с появлением яйцежи

ворождения. Кроме того, увеличение массы конститутивного гетерохромати
на привело к дестабилизации генома и всплеску хромосомной изменчивости 

в «оптимальном» кариотипе живородящей формы. Этот процесс сопровож

дался формированием нескольки.х новых хромосомных форм и подвида. 
Итак, вся совокупность фактов свидетельствует, что в пределах этого ком

плекса при сходстве основных характеристик «оптимального» кариотипа 

(2 п, NF, морфологии хромосом) наблюдаются различия в структуре его хромо
сом, в системе, типе и структуре половых хромосом. Значит, можно допус-
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тить, что увеличение массы констиrутивного гетерохроматина в хромосомах 

является одним из факторов, связанным с дестабилизацией генома и, как 

следствие, всrmеском геномной и хромосомной изменчивости на первых эта

пах ф~рмо- и подвидообразования в процессе алло-, симпатрического видо
образования L. (Z.) vivipara . 

Цитогенетическое изучение Л.А. Куприяновой другой группы рода Lacerta 
- кавказских скальных ящериц, традиционно называемых «комплекс Lacata 
saxicola», также привело к неожиданным открытиям и позволило высказать 
ряд предположений относительно эволюции кариотипов . В настоящее время 

этот комплекс выделен в самостоятельный подрод Caucasilacerta [J2], или 
род Darevskia [ 13]. 

Специальный интерес к группе был вызван еще одним обстоятельством -
в ней были открыты первые среди позвоночных животных партеногенети

ческие виды [23, 24]. В результате исследований этого комrmекса впервые 
цитогенетически было доказано гибридное происхождение однополых видов 

и подтверждена гипотеза сетчатого (гибридогенного) видообразования по

звоночных животных [25- 27] . 
Показано, что диплоидные двуполые и однополые виды комплекса 

L. sax!cola имеют «оптимальный» кариотип (2n = 38 А; NF = 38) и вместе с 
тем характеризуются хромосомными преобразованиями в нем. 

В итоге впервые были установлены общие цитоrенетические закономернос

ти и механизмы аллопатрического и гибридогенного типов видообразования в 

комплексе L. saxicola, в роде Lacata и других родах семейства. Инверсии, пре

имущественно парацентрические, реципрокные транслокации между дисталь

ными районами определенных хромосом набора, делеции дистальных районов 

половой W хромосомы и накопление конститутивного гетерохроматина в про
ксимальных районах последней являются основными механизмами изменения 

«оптимального» кариотипа в группе скальных ящериц. 

Вместе с тем также впервые были выявлены некоторые цитогенетические 

особенности нестандартного гибридогенного видообразования: взаимодей

ствие гибридных геномов, их дестабилизация, которая приводит к опреде

ленному типу хромосомной изменчивости, «мутациям» и, как следствие, к 

генетической изменчивости и формированию новых однополых · клонов 

[3, 25- 29]. Некоторые нарушения сходны с эффектами mеi-мутаций, пару-
. шающих мейоз у гибридных растений, и мейотических аномалий оплодот
воре.ния у человека [28, 30] . Все вместе это может способствовать становле
нию валидных диплоидных гибридных однополых видов . 

Исходя из общих эволюционных тенденций хромосомных преобразова

ний кариотипов, которые были показаны в «комплексе живородящей ящери-
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цы» L. (Z.) vivipam (в семействе Lacertidae в цело!-1) можно было предполо
жить, что в хромосомах гибридных однополых видов «комплекса L. saxicola» 
присутствуют большие С-блоки . Увеличение массы конститутивного гетерох

роматина в их «оптимальном» кариотипе приводит к дестабилизации их гиб

ридных геномов и всплеску мутаций. 

Предпринятое всестороннее изучение этого комплекса позволило открьпь 

некоторые закономерности возникновения гибридных форм, становления 

партеноrенетических видов и сделать ряд важных сопоставлений по многим 

параметрам. Так , аллозимный анализ и анализ ядерной ДНК продемонстри

ровали , что семь однополых видов произошли в результате гибридизации 

нескольких (4) обоеполых видов [31 - 35]. Оказалось, что последние относят 

к разным кладам рода, именно к двум из трех установленных клад ( 1-я -
клада rudis; 3-я - клада caucasica) [33, 35]. Анализ митохондриальной ДНК 
ттартеноформ и их родительских видов позволил уточнить материнские и от

цовские таксоны: первые принадлежат кладе caucasica, тогда как последние 
всегда относятся к кладе rudis [36]. 

В свою очередь цитогенетический анализ четко показал, что кариотипы 

изученных представителей трех клад отличаются по морфологии половых 

хромосом . Их видовой состав , исходя из данных анализа митохондиальной и 

ядерной ДНК, несколько варьирует. Авторы приводят построение, представ

ленное группой Морфи [35] (рис. 1). Согласно нашим цитогенетическим ис
следованиям, одно обстоятельство остается всегда неизменным - самки ма

теринских родительских видов имеют в кариотип~ гетероморфные половые 

ZW 1 -хромосомы. Редуцированная половая W1-хромосома содержит большой 
блок прицентромерного констиrутивного гетерохроматина (эволюционно 

продвинутый тип половых хромосом для рода Lacerta и других родов семей
ства). Размер этой W 1-хромосомы может меняться от мелкой макрохромосо
мы (W

1
) до микрохромосомы (w). Использование данного признака карио

типа (тип W1 w 1) оказалось очень ценным ДJlЯ исследований, так как в слож

ных сиrуациях позволяло определить или подтвердить конкретную популя

цию материнского вида для гибридной партеноформы (например, Егегнад

зорская популяция L. raddei с ZW 
1 
типом хромосом для партеновида 

L. rostombekovi также с ZWJ 
Самки отцовских родительских видов, в отличие от материнских, наобо

рот, характеризуются нередуцированной W-хромосомой и гомоморфными 

половыми ZW-хромосомами (мелкие макрохромосомы, примитивный тип 
половой W-хромосомы для многих филогенетических линий семейства). 

Однако W-хромосома всегда гетерохроматинизирована, она имеет круп
ный С-блок [25-29] . Установленные особенности формирования однополых 
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Рис . 1. Филогенетические ограничения происхождения однополых видов poдaLacerta [35] . 
Слева - филогенетическое древо рода, справа - родительские виды пяти гипотетических 

групп однополых видов 

видов кавказских скальных ящериц могут быть обусловлены несколькими 

причинами, которые не составляют предмет дискуссии настоящей статьи . 

Более детально они обсуждались в предшествующих публикациях [28, 35, 
37]. Одно из возможных предположений, высказанное исходя из цитогенети

ческого анализа, касалось типа половых ZW-хромосом и генов, локализо

ванных в половой W-хромосоме и/или сцепленных с полоопределяющими 

генами. Было допущено, что половые хромосомы могут быть одним из фило

генетических факторов, ограничивающих успешное гибридогенное видооб

разование в этой группе [28, 35]. 
Проверка высказанных предположений о возможной эволюционной роли 

половых хромосом и массы конститутивного гетерохроматина в изменчивое-
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ти струюуры хромосом и стабилизации «оптимального» кариотипа двупо

лых и однополых видов лацертид представляла специальную задачу. Поэто
му следующий этап работы состоял в изучении ряда признаков кариотипов 

ранее неизученных двуполых таксонов, которые также отнесены к установ

ленным трем кладам комплекса L. saxicola группы скальных видов и группы 
наземных видов рода Lacerta . В первую очередь это касалось системы поло

вых хромосом, размера и структуры половой W-хромосомы. У однополых 
гибридных видов было необходимо выяснить структуру ауто- и половых хро

мосом: размер (массу) и локализацию конститутивного гетерохроматина и 

состав семейств высокоповторяющихся последовательностей ДНК в них. 
Еще одна из задач работы заключалась в сравнительном анализе интере

сующих нас признаков «оптимальных» кариотипов видов из разных филоге
нетических ветвей семейства. Прежде всего это касалось представителей ком
плекса L. saxicola (сетчатое видообразование) и комплекса L. vivipara (алло
симпатрическое видообразование) . 

·материал и методы 

В настоящей работе представлены результаты цитогенетического анализа 

кариотипов трех двуполых видов и одного подвида группы скальных ящериц 

(1), а также одного представителя группы наземных видов (2) рода Lacata. 
1-я группа - Lacerta caucasica (9 экземпляров, Россия, предгорье Эльбруса), 
L. lindholmi (L. s. lindholmi) (10 экземпляров, Украина, Севастополь), L. rudis 
(3 экземпляра, Грузия, Ахалдаба)), L. saxicola darevskii (5 экземпляров, Рос
сия , Сочи) и гибридного однополого вида L. armeniaca (5 экземпляров, Ар
мения, Дилижан); последний возник при гибридизации материнского L. mixta 
и отцовского L. valentini видов . 2-я группа - L. clorogaster (4 экземпляра, 
Азербайджан, Талыш) . 

Использовали метод получения митотических хромосом клеток сомати

ческих тканей с предварительным введением фитогемагглютинина (ФГА, 
Difco, М) и колхицина [17]; препараты окрашивали красителем Giemsa по 
стандартной методике и методом С-дифференциальной окраски хромосом. 

Для выявления цитохимических характеристик хромосом кариотипов при

меняли комплекс методов дифференциального сравнительного С-окраши
вания с последующим окрашиванием хромосом различными красителями: 

специфичным к АТ парам оснований флуорохромом ДАПИ и к ГЦ парам -
хромомицином А3 (СМА) - сравнительное С/ДАПИ/СМА окрашивание 

[21, 22]. 
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Результаты и обсуждение 

Кариологические исследования показали, что все перечисле1rnые виды 

poдaLacerta, включая комплекс L. saxicola, характеризуются «оптимальным» 
ДJIЯ семейства хромосомным набором 2n = 38А, NF = 38 и сходной системой 
половых хромосом (ZW). Вместе с тем оказалось, что, как и ранее изученные 

таксоны этого комrmекса, они отличаются по ряду признаков кариотипа. 

В первую очередь это относится к типу их половых хромосом . 

У двуполых видов L. lindholmi и L. chlorogaster обнаружены гомоморф
ные ZW-половые хромосомы, анцестральный тиn W-половой хромосомы для 

обеих групп и рода (рис. 2, а-в). 
У L. rudis (1-я клада) установлены также rомоморфные ZW-хромосомы, 

примитивный тип (рис. 2, г.). По данному признаку кариотипа L. rudis не 
отличается от других видов этой наиболее обособленной клады, L. valentini 
и L. portschinskii . 

Самки L. caucasica (3-я клада) имеют в своем кариотиnе гетероморфные 
ZW, половые хромосомы. W1-хромосома отнесена к мелкой макрохромосо
ме набора, появившейся в результате делеции дистальных районов крупной 

W-хромосомы (продвинутый тип W, половой хромосомы) (рис. 3, в). 
В кариотипе самок L. s. darevskii (2-я клада) также присутствуют гетеро

морфные половые Z w1-хромосомы . w 1 -хромосома представлена микрохро
мосомой, возникшей за счет делеции дистального конца W-хромосомы (про

двинутый тип w, половой хромосомы). 
У всех пяти таксонов W-хромосома гетерохроматинизирована и имеет 

сrmошной или большой С-блок, который расположен в прицентромерном 

районе (рис. 2, в; 3, б). 
С-сегменты разной величины имеются также в большинстве прицентро

мерных, реже - в теломерных районах акроцентрических аутосом всех ви

дов (рис . 2,в; 3,6). 
В кариотипе партеногенетических самок L. amieniaca (как и у самок мате

ринского вида L. mixta) обнаружены гетероморфные ZW
1 
половые хромосомы . 

W1-хромосома несет большой прицентромерный С-блок, аутосомы - незначи

тельные С-блоки в прицентромерных и теломерных районах (рис. 3, б). 
Все факты совпадают с предшествующими цитогенетическими исследо

ваниями других видов комrmекса L. saxicola [25- 29]. 
Таким образом, кариологический анализ свидетельствует, что изученные 

однополые и двуполые виды комплекса L. saxicola различаются по некото
рым признакам кариотиnа, они характеризуются определенным типом поло

вых хромосом: клада rudis - примитивный тип W-хромосомы; более близкие 
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Рис . 2. Метафазные плаС'mнки клеток крови и кишечника двуполых видов рода Laceгta 
(Darevskia ): а, 6, г - стандартное окрашивание Giemsa; в - С-метод дифференциально

го окрашивания. 

а, 6 - L. /indholmi, а-самка, 6 - самец; 2n = 38 А, NF = 38, ZW -половые хромосомы . 

в - L. c/orogarter. самка; 2n = 38 А, NF = 38, ZW - половые хромосомы, W-полностью 
гетерохроматинизирована, крупный блок С-гетерохроматина. 

г - L. nidis, самка; 2n = 38 А, NF = 38, ZW-половые хромосомы. 
Стрелки указывают на W- половые хромосомы. Об. 1 ООх ; ок. 1 Ох 
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Рис . 3. Метафазные пластинки клеток крови двуполого(/) и однополого (2) видов рода 
Lacerta (Daгevskia): а, в - стандартное окрашивание Giemsa; 6-С-метод дифференци
ального окрашивания; г - С-исчерченность гетерохроматина после окрашивания А-Т 
специфичными флуорохромами (ДАЛИ). 

в-L. caucasica, самка; 2n = 38 А, NF = 38, ZW, - половые хромосомы. 

а, б, г- L. armeniaca, самка; 2n = 38А, NF = 38, ZW, - половые хромосомы. W
1 
имеет 

крупный блок С-гетерохроматина. 

Стрелки указывают на W ,-половые хромосомы. Об. 1 ООх ; ок. 1 Ох 

г 

продвинутые клады saxicola и caucasica - межвидовой изменчивостью : ан

цестральные виды имеют W-хромосому, тогда как эволюционно более моло

дые виды - W1-хромосому. L. s. darevskii и L. lindholmi (L. s. lindholmi), на
пример, различаются по структуре половых хромосом, что кариологически 

подтверждают самостоятельность последнего и его раннее отделение от груп

пы L. saxicola . 
Все результаты сопоставимы с данными изучения филогении этого комп

лекса, основанного на аллозимном анализе 25- 30 белковых локусов и анали
зе последовательностей митохондриального гена цитохрома Ь [32, 33]. Итак, 
признаки кариотипа наряду с другими могут служить одним из критериев 

при определении родственных взаимоотношений и возможных путей видо

образования . 

L. caucasica, как и ранее изученный материнский вид сестринской груп
пы L. mixta, обладает продвинутым типом половой W1-хромосомы. Следова
тельно, не только факт наличия W1-хромосомы определяет успех межвидо
вой гибридизации и гибридогенного видообразования в комплексе . 

Важно подчеркнуть, что согласно данным аллозимного анализа все пред

ставители трех клад комплекса и разные межвидовые природные гибриды 

между ними характеризуются сходным уровнем гетерозиготности локусов 

на особь (Н) [35]. Вместе с тем, как известно, гибридизация нескольких (4) 
видов двух из трех клад привела к появлению однополых таксонов. Эти фак

ты трудно объяснить с точки зрения балансовой теории возникновения одно

полости, предложенной С . Моритцем с соавт. [38]. Однако они согласуются с 
предположением Л.А. Куприяновой о некоторых факторах, ограничивающих 

возникновение однополого способа размножения [28, 35]. Почему при сетча
том видообразовании однополых форм в комплексе L. saxicola родительские 
виды филогенетически ограничены? Данные аллозимного анализа всех пред

ставителей комплекса позволили сделать вывод о том, что не общая гетеро

зиготность по локусам сама по себе, а наилучшее сочетание генов (адаптив

ные блоки генов) и взаимодействие между аллелями разных генов являются 

наиболее существенными факторами в становлении однополости в этом ком

плексе [28]. 
Результаты настоящей работы также согласуются с высказанным мнени

ем . Блоки генов, локализованные в половых хромосомах и/или сцепленные с 

полоопределяющими генами, и цитотип материнского вида (L. mixta) могут 
способствовать успешной гибридизации и становлению гибридного однопо

лого таксона L. armeniaca . 
Изучение структуры хромосом L. armeniaca методом дифференциально

го С-окрашивания, наоборот, не подтвердило нашего предположения о нали-
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чии в них больших С-сегментов . Неожиданно в аутосомах последнего были 

найдены только мелкие С-сегменты, которые находились в прицентромер

ных и реже - в теломерных районах, но в редуцированной половой W 1 -хро
мосоме всегда располагался крупный прицентромерный С-блок (рис. 3, б) . 

Предшествующие исследования обнаружили крупные С-сегменты в ауто

сомах L. s. darevskii [29] и более мелкие С-блоки в большинстве аутохромо
сом L. caucasica, L. valentini и 1,. clorogaster (рис. 2, в). 

Таким образом, сопоставление видов разных групп рода и в пределах 

одного комплекса L. saxicola по данным признакам вновь не демонстрирует 
стабильности «оптимального» кариотипа. 

Помимо этого сравнительное С/ДАПИ/СМА-окраши~ание хромосом гиб
ридного L. armeniaca выявило различия в составе семейств ДНК прицентро
мерных и теломерных участков С-гетерохроматина. С-блоки первых райо

нов окрашиваются ДАПИ и состоят из А-Т повторов , тогда как С-блоки пос

ледних - хромомицином А3 и содержат Г-Ц пары . Сходные характеристики 

структуры хромосом были обнаружены у всех 6 обнаруженных форм и под
вида комплекса L. (Z.) vivipara и у представителей других филогенетических 
линий семейства (роды Lacerta s. str. , Pedioplanis, Podarcis) [4, 21, Куприя
нова, Каприглиоле, Одиерна, неопубликованные данные]. Центромерные, 

теломерные и Ag-NOR (ядрышкообразующие районы, ЯОР) С-блоки акро
центрических хромосом характеризуются консерватизмом входящих в их 

состав последовательностей ДНК. 

Как отмечено ранее, у вида L. vivipara процесс эволюции был связан с 
резкой амплификацией последовательностей ДНК С-гетерохроматиновых 

участков, появлением яйцеживорождения, преобразованиями (инверсиями) 

в половых и аутохромосомах, что сопровождалось образованием нескольких 

форм и подвида . Следовательно, с одной стороны, быстрое ( сальтационное) 
увеличение количества копий высокоповторяющихся последовательностей 

ДНК можно рассматривать как фактор, способствующий дестабилизации 
генома, последующему преобразованию хромосом и тем самым ускорению 

темпов кариотипической эволюции и процессу форма- и подвидообразова

ния . С другой стороны, сохраняя множественные межхроматидные связи до 

анафазы [39], материал крупных С-блоков может являться одним из факто
ров , играющим важную роль в снижении хиазмообразования и в сохранении 

интегрированности генома в целом. 

Однако в кариотипах гибридных видов комплекса L. saxicola не обнару
жено крупных С-сегментов . Таким образом, указанный механизм (амплифи
кация ДНК) имеет большее значение при алло-/симпатрическом формо- и 
видообразовании . При сетчатой эволюции существенную роль играет другой 
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механизм - эпистатическое взаимодействие гибрир,ных геномов. Нарушение 

этого взаимодействия может приводить к возникновению новых генетичес

ких комбинаций, «мутаций» определенного типа и появлению новых кло

нов. Все перечисленные механизмы могут ускорить темпы хромососомных 

преобразований гибридных геномов, что имеет большое значение на первых 

этапах формирования гибридных клонов и видов. 

Итак, результаты комплексного исследования свидетельствуют, что клю

чевую роль в процессе дестабилизации генома при сетчатом видообразова

нии играет не амплификация высокоповторяющихся последовательностей 

ДНК, а межвидовая и межрасовая гибридизации, которые могут приводить к 

хромосомным изменениям гибридных геномов, по-видимому, к активной 

мобилизации МЭ, перестройкам генома и их быстрой фиксации за счет од

нополости. Масса конститутивного гетерохроматина в кариотипе гибридно

го партеногенетического вида при этом не велика и не увеличивается. 

Однако, как показано нами, в «оптимальных» кариотипах представите

лей разных филогенетических ветвей семейства Lacertidae в С-блоках гете
рохроматина присутствуют определенные повторы ДНК: А-Т пары в при

центромерных районах и Г-Ц пары - в теломерных и АgNОR-блоках. Такая 

структура акроцентрических хромосом может способствовать локализации и 

взаимодействию хромосом, правильной ориентации и сегрегаци:и бивален

тов и, как следствие, стабильности ядра и структуры «оптимального» карио

типа. Последнее обстоятельство особенно важно для взаимодействия гиб

ридных геномов и их нормального функционирования при сетчатом видооб

разовании. Эта структура хромосом может обеспечить оптимальную струк

турно-функциональную организацию гибридного ядра, его интеграцию, об

легчая эпистатическое взаимодействие за счет оптимального расположения 

гомеологов и сохраняя тем самым адаптивные блоки генов. 

Состав фракций ДНК С-rетерохроматина можно рассматривать как один 

из факторов, играющий важную роль в поддержании структуры «оптималь

ного» кариотипа и потому имеющий принципиальное значение. Полученные 

данные могут служить подтверждением гипотез о значении структуры хро

мосом и структурно-функциональной организации ядра в эволюции карио
типа [6-8]. 

Вместе с тем наши результаты демонстрируют только частичную эволюци

онную стабильность основных характеристик «оптимального» кариотипа ла

цертид. Хромосомные перестройки сопровождают процесс алло-/симпатричес
кого и гибридогенного видообразования, что противоречит канализироваmюй 

модели хромосомной эволюции [2]. Однако механизмы хромосомных преобра
зований имеют большое значение в ходе эволюционных преобрюований кари-
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отипа лацертид. Амruшфикация высокоповторяющихся последовательностей 
ДНК С-rетерохроматина прицентромерных и теломерных районов хромосом, 
реципрокные транслокации между теломерными (дистальными) районами ЯО

хромосом, тандемные слияния и делеции (часто половых хромосом) образуют 

общие механизмы обновления ДНК в эвоmоции их генома. Парацентрические 
инверсии также часто отмечены у лацертид, они позволяют сохранить морфо

логию хромосом и тем самым общую структуру их кариотипа (2 n; NF). Вместе 
с тем они изменяют локализацию хиазм и, как следствие, могут привести к 
разрыву блоков генов и формированию новых блоков . Эволюционным след
ствием всей сложной реорганизации генома может выступать разный тип фор-

. мо- и видообразования (алло-/симпатрический - в комплексе L. (Z) vivipara, 
гибридогенный- в комплексе L. saxicola). 

Заключение 

Таким образом, полученные факты демонстрируют значительную измен
чивость хромосом по ряду признаков «оптимальнь1х» кариотипов лацертид, 
что противоречит модели канализированной хромосомной эволюции. в ходе 
алло-/симпатрического видообразования увеличение массы конститутивного 
гетерохроматина (за счет механизма амплификации) может дестабилизиро
вать геном, что приводит к перестройкам в определенных хромосомах и в 
итоге, к появлению нескольких новых хромосомных форм и подвидов в ком

плексе L. (Z) vivipara. При сетчатом видообразовании ключевую роль в дес
табилизации генома играет эффект межвидовой гибридизации, в результате 
чего нарушаются взаимодействие и интегрированность геномов. Однако в 
обоих случаях число и морфология аутохромосом и общая структура «опти
мального» кариотипа сохраняются неизменными (2n = 38А, NF = 38). 

Результаты настоящей работы свидетельствуют о сходстве структуры ак
роцентрических хромосом у представителей разных филогенетических ли
ний семейства Lacertidae. Конститутивный С-гетерохроматин прицентро
мерных районов большинства ауто- и половых хромосом состоит из 
А-Т пар повторов, тогда как в теломерных районах аутохромосом он пред
ставлен Г-Ц парами . Согласно представлениям некоторых авторов, А-Т по
вторы могут препятствовать контакту (и обмену) хромосом в ядре [40] . Сле
довательно, структура акроцентрических хромосом у лацертид обеспечива
ет стабильность их морфологии и структуры кариотипа в целом при разных 
типах видообразования. 

Таким образом, полученные данные подтверждают предположение [3, 5] 
о том, что С-гетерохроматин и специфические последовательности ДНК этих 
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районов играют особую роль в эволюции кариотипа. Структура хромосом, с 

одной стороны, может способствовать их перестройкам, а с другой - быть 

ответственной за сохранение структурно-функциональной организации (ин

теграции) ядра и в итоге - за консервативность «оптимального» кариотипа 

лацертидных ящериц. 

Эта особеююсть акроцентрических аутохромосом; локализация опреде

ленных повторов ДНК в прицентромерно/теломерных районах может иметь 

принципиальное значение как при алло-/симпатрических формообразователь

ных процессах, так и в ходе сетчатой эволюции лацертид при трансформа

ции многочисленных природных гибридных форм в партеногенетические 

клоны и виды. В обоих случаях такая структура хромосом способствует пра

вильной ориентации и взаимодействию гомологичных и rомеологичных хро

мосом , формированию и снижению числа хиазм и правильной ориентации и 

сегрегации бивалентов и разного типа гибридных комбинаций. Следствием 

перечисленных событий может являться стабильность ядра и консерватив

ность общей структуры кариотипа. 

Как известно, закономерности эволюции ауто- и половых хромосом раз

личаются . Для семейс:rва Lacertidae показана гетерохроматинизация поло
вой W-хромосомы, сопровождающаяся амплификацией А-Т обогащенной 

ДНК прицентромерных районов, что часто приводит к перестройкам в ней, 

т.е. к делеции теломерных Г-Ц обогащенных блоков и прилежащих районов. 

Последнее обстоятельство становится особенно важным для понимания воз

можной роли половых хромосом в успешной межвидовой гибридизации, 

поскольку обнаружено, что в ходе сетчатой эволюции гибридных форм про

исходит отбор определенных генетических комбинаций (адаптивных клонов). 

Этот процесс затрагивает все хромосомы кариотипа, включая половые. Мо

лекулярно-цитологические исследования половых хромосом представителей 

комплекса L. saxicola позволят выяснить генетическую основу филогенети-
. ческих ограничений возникновения однополых видов лацертид. 

Резюмируя вышесказанное, можно сделать следующие выводы: 

1. В пределах «оптимальных» кариотипов видов семейства Lacertidae 
наблюдаются интенсивные преобразования хромосом. 

2. Единообразие чисел хромосом и стабильность кариотипа связаны с 
особой структурой акроцентрических хромосом. 

3. Структура половых хромосом играет важную роль в сетчатом видооб
разовании однополых видов семейства. 

4. Разные характеристики хромосом (масса С-гетерохроматина, состав 

фракций ДНК последнего) вносят различный вклад в их изменчивость/ста
бильность и эволюцию кариотила. 
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В дальнейших экспериментах авторы планируют сопоставить закономер

ности цитохимической неоднородности хромосом разных видов . Изучение 

молекулярных и структурных особенностей хромосом «оптимальнь1х» кари

отипов во многих филогенетических линиях семейства Lacertidae и в других 
семействах ящериц может помочь в разрешении вопросов о роли хромосом

ных преобразований в процессе видообразования, о стабильности кариотипа 

и других актуальных проблем эволюции. 

Работа частично финансировалась за счет гранта Российского фонда фун

даментальных исследований (№ 04-48611 ), ГНТП «Приоритетные направ
ления генетики», Общеевропейского научного фонда CNRS, PICS програм
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