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18 декабря исполнилось 100 лет со дня рождения Ильи Сергеевича Даревского (18 декабря 1924–8 авгу-
ста 2009), выдающегося отечественного герпетолога, первооткрывателя сетчатого видообразования и пар-
теногенеза у наземных позвоночных, основателя ведущей научной школы герпетологов в нашей стране.

Весь 11 выпуск этого года посвящен памяти Ильи Сергеевича. Три первые статьи данного номера 
продолжают чествование замечательного ученого в год его столетнего юбилея.

И. С. Даревский с урартским (Elaphe urarthica) и каспийским полозами (Dolichophis caspius), 
конец 1950‑х гг.
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Несмотря на биологические издержки наличия 
самцов (Trivers, 1972; Wiley, 1998), половое размно-
жение весьма обычно для многоклеточных орга-
низмов, поскольку оно обеспечивает генетическое 
разнообразие потомства. Между тем, в некоторых 
филогенетических линиях независимо происходил 
частичный или полный отказ от самцов. Среди 
животных встречаются как спонтанно или пери-
одически переходящие к размножению без сам-
цов – факультативный и сезонный партеногенез 
соответственно (Гребельный, 2005), так и полно-
стью исключившие самцов из репродуктивного 
цикла виды – облигатный партеногенез и гино-
генез. Последний тип размножения предполагает, 
что развитие яйцеклетки индуцируется спермато-
зоидом, генетический материал которого, однако, 

не сливается с ядром яйцеклетки. Истинный пар-
теногенез, не требующий для размножения участия 
самцов, распространен у первичноротых (Fyon 
et al., 2023), обнаружен у иглокожих (Yamaguchi, 
Lucas, 1984), а среди позвоночных встречается ис-
ключительно у рептилий (Kearney et al., 2009; Stöck 
et al., 2021). В качестве примера сезонного парте-
ногенеза можно привести дафний, циклопов и не-
которых насекомых; гиногенез характерен для рыб 
и амфибий (Гребельный, 2005; Fyon et al., 2023). 
Факультативный партеногенез встречается в боль-
шинстве типов животных и отмечен во всех клас-
сох позвоночных, кроме млекопитающих (Lampert, 
2009). Таким образом, современные рептилии вы-
деляются среди других позвоночных способностью 
образовывать клональные линии с длительным 
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Размножение без самцов распространено среди разных типов животных, однако редко встреча-
ется у позвоночных. Открытие в середине прошлого столетия Ильей Сергеевичем Даревским об-
лигатного партеногенеза, не требующего участия самцов для продолжения рода, сформировало 
новое направление в эволюционной биологии, а однополые виды скальных и хлыстохвостых яще-
риц, гекконов и сцинков стали объектами пристального внимания биологов. Первооткрыватели 
партеногенеза у позвоночных сильно продвинулись в этих исследованиях, однако новые методы, 
возникшие в последние годы, позволили приблизиться к решению вопросов, связанных с проис-
хождением и эволюцией однополых позвоночных. В предлагаемом обзоре мы представили дости-
жения и результаты по каждому направлению исследований, проводимых И. С. Даревским и его 
коллегами. Кроме того, мы изложили новые идеи и упомянули о последних открытиях в области 
исследования однополых видов рептилий, сделанных после ухода И. С. Даревского. В заключитель-
ной части работы мы обозначили круг задач, требующих своего решения в будущем.

Ключевые слова: Даревский, происхождение партеногенеза, рептилии, сетчатая эволюция
DOI: 10.31857/S0044513424120011, EDN: thfade



	 ИССЛЕДОВАНИЯ ОДНОПОЛЫХ ВИДОВ РЕПТИЛИЙ ПРИ  И.С. ДАРЕВСКОМ И ПОСЛЕ НЕГО� 5

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

сроком существования (=партеногенетические 
виды). Благодаря этой особенности, у пресмыкаю-
щихся реализуются уникальные для позвоночных 
направления эволюции, исследуемые в рамках тем, 
обсуждаемых в предлагаемой работе.

Биологическое разнообразие и происхождение 
партеногенетических видов

В середине прошлого века Илья Сергеевич 
Даревский обратил внимание на отсутствие сам-
цов в некоторых популяциях скальных ящериц 
из Армении. Это наблюдение привело его к мыс-
ли о партеногенезе и открыло новое направление 
в исследованиях наземных позвоночных (Дарев-
ский, 1957, 1958). В то время скальные ящерицы 
принадлежали к роду Lacerta в рамках полиморф-
ного вида Lacerta saxicola (Банников и др., 1977). 
Однако впоследствии стало понятно, что скальные 
ящерицы вместе с луговой (L. praticola) и артвин-
ской (L. derjugini) ящерицами образуют обособлен-
ную кладу, названную в честь Ильи Сергеевича 
“Darevskia” (Arribas, 1999). После открытия парте-
ногенетических скальных ящериц исследователи 
обнаружили другие однополые виды, относящиеся 
к тейидам (Lowe, Wright, 1966), гекконам (Darevsky 
et al., 1984) и агамам (Darevsky, Kupriyanova, 1993; 
Hall, 1970). Несмотря на трудности морфологиче-
ской идентификации однополых видов рептилий, 
И. С. Даревский описал шесть из семи известных 
партеногенетических видов 1 скальных ящериц, 
два из четырех известных партеногенетических 
видов агамовых ящериц рода Leiolepis и гекконов 
из рода Hemidactylus (табл. 1). Последними опи-
санными партеногенетическими видами стали 
Leiolaemus parthenos в 2016 г. (Cristian et al., 2016) 
и Aspidoscelis preopatae (Barley et al., 2021). К на-
стоящему времени известно, что среди более чем 
7700 описанных видов ящериц (Uetz, 2024) менее 
1% размножается партеногенетически (Dawley, 
1989; Kearney et al., 2009; Stöck et al., 2021). Боль-
шинство однополых видов принадлежат подотряду 
Гекконообразные (Gekkota), инфраотряду Сцин-
кообразные (Scincomorpha) и к группе Lacertoidea 
(Gymnophthalmidae, Lacertidae, Teiidae) (Adams et 
al., 2003; Avise, 2008; Kearney et al., 2009; Malysheva 
et al., 2007; Vrijenhoek, 1989).

После открытия однополых видов рептилий 
Илья Сергеевич высказал догадку об их гибридном 
происхождении (Даревский, 1962, 1967; Даревский 
и др., 1977). Эксперименты по трансплантации 
кожи от обоеполых родительских видов к дочерним 
партеногенетикам и обратно косвенно подтвердили 

1 В строгом смысле группы особей, размножающиеся пар-
теногенетически и обладающие сходным морфотипом и ге-
нотипом, нельзя называть видами, поскольку в таких попу-
ляциях отсутствует панмиксия.

это предположение (Даревский, Даниелян, 1969, 
1987; Cuellar, McKinney, 1976). Кроме того, И. С. Да-
ревский показал, что партеногенетические скаль-
ные ящерицы сходны с предполагаемыми родитель-
скими видами по окраске и по признакам фолидоза 
(Даревский, 1967). Исследования морфологии пар-
теногенетических представителей из родов Teius, 
Aspidoscelis, Cnemidophorus, Heteronotia, Lepidodactylus 
подтвердили сделанные Ильей Сергеевичем выво-
ды о промежуточной морфологии партеногенетиче-
ских видов гибридного происхождения (Darevsky et 
al., 1985; Сole et al., 1988, 2010; Taylor, 2015; Espeche 
et al., 2023). Использование метода геометрической 
морфометрии (Gabelaia et al., 2017; Espeche et al., 
2023) для сравнительного анализа формы чешуй 
и пропорций различных частей тела у однополых 
и обоеполых видов в дальнейшем позволило лучше 
разобраться в наследовании признаков у гибридных 
особей и проследить связь морфологических осо-
бенностей со средой обитания (Barateli et al., 2024).

Гипотеза о гибридном происхождении одно-
полых видов получила подкрепление благодаря 
применению аллозимных (Даревский, Аззел, 1973; 
Neaves, 1969) и цитогенетических методов иссле-
дования как на скальных, так и на хлыстохвостых 
ящерицах (Даревский и др., 2000; Lowe et al., 1970). 
Применение молекулярных методов реконструк-
ции филогении позволили установить родство 
партеногенетических видов с обоеполыми предка-
ми (Fu et al., 2000; Grismer et al., 2014; Yanchukov 
et al., 2022) и исследовать филогенетические свя-
зи между близкими видами и однополыми таксо-
нами в рамках гипотезы “сетчатого видообразова-
ния” (Боркин, Даревский, 1980; Гребельный, 2005; 
Baker, 1959; Grant, 1971). Опыты по гибридизации 
родительских видов подтвердили реальность воз-
никновения однополых гибридов в природе (Cole 
et al., 2010). Одновременно с работами, проводи-
мыми со скальными ящерицами, американские 
коллеги обнаружили родительские виды для од-
нополых видов из рода Aspidoscelis (табл. 1), а Холл 
(Hall, 1970) обратил внимание научного сообще-
ства на триплоидных агам-бабочек (Leiolepis), бла-
годаря чему Петерс (Peters, 1971), Бёме (Bohme, 
1982) и позднее Даревский с Л. А. Куприяновой 
(Darevsky, Kupriyanova, 1993) описали новые пар-
теногенетические виды из этого рода. К настоя-
щему моменту практически для всех партеноге-
нетических видов чешуйчатых рептилий показано 
гибридное происхождение (Dawley, Bogart, 1989; 
Stöck et al., 2021) (табл. 1). Существуют, однако, два 
исключения из рода Lepidophyma: L. flavimaculatum 
и L. reticulatum. Эти виды обладают низким внутри-
видовым генетическим разнообразием, свидетель-
ствующим об их происхождении в результате спон-
танного мутагенеза от общего обоеполого предка 
(Sinclair et al., 2010). Для некоторых однополых 
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видов, таких как Teius suquensis, существует пред-
положение о гибридном происхождении, однако 
до сих пор это не доказано (Avila, Martori, 1991; 
Espeche et al., 2023).

Современные исследователи сходятся в том, что 
основная причина перехода гибридов к партеноге-
нетическому размножению заключается в трудно-
стях образования бивалентов между гомеологич-
ными хромосомами от разных видов (Janko et al., 
2018; Marta et al., 2023; Stöck et al., 2021). Чтобы 
это произошло, гибридизирующие виды долж-
ны дивергировать достаточно сильно, поскольку 
в случае близкого родства между ними происхо-
дит интрогрессия генов через фертильных гибри-
дов (Barley et al., 2022). Партеногенез позволяет 
гибридам преодолевать стерильность даже в слу-
чае увеличения плоидности при повторной гибри-
дизации. Достоверно известно о существовании 
диплоидно-триплоидных комплексов (табл. 1) пар-
теногенетических видов гекконов (Trifonov et al., 
2015), хлыстохвостых ящериц (Wright, Lowe, 1976), 
агам-бабочек (Darevsky, Kupriyanova, 1993; Grismer 
et al., 2014) и ночных ящериц (Sinclair et al., 2010). 
Наличие триплоидных линий свидетельствует о бо-
лее сложной картине их возникновения в природе 
и демонстрирует возможность повторной гибри-
дизации диплоидной партеногенетической формы 
с самцами обоеполого вида (Даниелян и др., 2018; 
Danielyan et al., 2008; Grismer, Grismer, 2010). Наи-
более распространенная гипотеза предполагает, 
что однополые триплоидные линии возникают при 
слиянии диплоидной яйцеклетки партеногенети-
ческой самки с гаплоидным сперматозоидом сам-
ца родительского или другого близкого вида (Cole, 
1979; Darevsky et al., 1985; Wright, Lowe, 1976). Со-
гласно менее распространенной версии, дипло-
идная яйцеклетка спонтанно возникает у самки 
обоеполого вида, после чего происходит опло-
дотворение гаплоидным сперматозоидом другого 
вида (Avise, 2008). Первая версия возникновения 
полиплоидных видов рептилий наиболее вероятна, 
поскольку известно, что гибридизация триплоид-
ных рыб (Cobitis, Squalius) и амфибий (Ambystoma, 
Pelophylax) с диплоидными самцами приводит 
к появлению тетраплоидных особей, формирую-
щих диплоидно-триплоидно-тетраплоидные ком-
плексы (Васильев, Васильева 1982; Alves et al., 2001; 
Bogart et al., 2007; Janko et al., 2007; Vasil’ev et al., 
2003). В середине прошлого века Астауров пред-
положил, что потомки партеногенетических видов 
способны обойти затруднения в мейозе благодаря 
увеличению числа гомологичных хромосом, возни-
кающему в результате последовательных возврат-
ных скрещиваний с близкими обоеполыми видами 
(Астауров, 1969). Однако у рептилий ничего по-
добного до сих пор обнаружено не было, а полу-
ченные в результате искусственной гибридизации 

тетраплоидные самки A. neavesi и A. priscilae про-
должают размножаться без участия самцов (Cole 
et al., 2014, 2017). Однополые триплоидные виды 
плохо отличаются от родительских видов по внеш-
нему виду, однако показано, что геккон H. binoei 
и хлыстохвостая ящерица A. neotesselatus морфоло-
гически ближе к тому родительскому виду, чей ге-
нотип представлен двумя наборами хромосом, чем 
к виду, от которого достался один геном (Сole et 
al., 2020; Kearney, Shine, 2004; Moritz, 1984; Taylor 
et al., 2015). Показано также, что вклад материн-
ского вида в облик потомка может быть значитель-
нее, чем вклад отцовского. Например, Коул с со-
авторами (Cole et al., 2014) пишут, что полученные 
ими в ходе искусственной гибридизации тетрапло-
идные особи A. neavesi больше похожи на материн-
ский триплоидный однополый вид A. exsanguis, чем 
на отцовский вид A. inornatus, хотя один набор хро-
мосом этого обоеполого вида представлен в геноме 
A. exsanguis.

Открытие новых однополых видов происходит 
случайно, а исследователи так и не научились пред-
сказывать их наличие в тех или иных филогенетиче-
ских линиях. Полиплоидные формы всегда считались 
перспективными кандидатами в партеногенетики 
(Hall, 1970). Однако показано, что среди полипло-
идных рептилий не все размножаются без самцов 
(Lamborot, Vasquez, 1998). Вероятно, партеногенети-
ческие виды имеет смысл искать в местах вторично-
го перекрывания ареалов, где разные представители 
одного рода гибридизируют друг с другом и образу-
ют сингамеон (Lotsy, 1925). Наличие потока генов 
между видами и филогенетическими линиями более 
высокого ранга показано для анолисов (Wogan et al., 
2023) и для близких к скальным ящерицам стенных 
ящериц Podarcis (Capula, 1993, 2002; Pinho et al., 2009). 
Возможно, именно в этих или в других многовидовых 
комплексах существует вероятность открыть новые 
однополые виды. Между тем не любые гибридные ге-
номы способны дать начало партеногенетическому 
виду, и даже среди скальных ящериц лишь небольшая 
часть гибридов приобрела возможность однополого 
размножения (Freitas et al., 2022). В тех таксонах, где 
однополых видов (таких как агама-бабочки, скальные 
и хлыстохвостые ящерицы) несколько, материнские 
виды происходят из одной филогенетической клады, 
а отцовские виды – из другой (Barley et al., 2019; Fu et 
al., 2000; Grismer et al., 2014).

Генетическое разнообразие и время 
существования партеногенетических видов

Однополое размножение подразумевает кло-
нирование особей, между которыми существу-
ют лишь незначительные генетические различия. 
Этому способствуют конъюгация между дупли-
цированными перед мейозом парами хромосом 
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и отсутствие рекомбинации между гомеологами 
(Lutes et al., 2010; Dedukh et al., 2022). Если меж-
ду хромосомами, доставшимися гибриду от раз-
ных видов, и происходит кроссинговер, он воз-
никает в первых поколениях гибридной линии, 
т. е. на ранних этапах стабилизации генома и пре-
одоления “геномного шока” (Arakelyan et al., 2023; 
Spangenberg et al., 2020). Определенные возможно-
сти геномной эволюции клональных линий выра-
жаются в тенденции к слиянию хромосом. Редук-
ция числа хромосом доказана для D. rostombekowi 
и некоторых популяций D. unisexualis (Darevsky 
et al., 1978; Spangenberg et al., 2020a; 2021), а хлы-
стохвостые ящерицы A. maslini, вероятно, возник-
ли в результате робертсоновских транслокаций 
в геноме A. cozumela (Manriquez-Morán et al., 2000). 
Возможно, транслокация хромосом способна ока-
зать влияние на регуляцию работы генов в однопо-
лых организмах и изменить их морфофизиологиче-
ские особенности.

Результаты микросателлитного генотипирования 
D. unisexualis (Vergun et al., 2020) и D. rostombekowi 
(Osipov et al., 2021) демонстрируют слабое внутри-
видовое генетическое разнообразие и свидетель-
ствуют об однократной гибридизации предков обо-
их видов. Наличие в генотипах однополых видов 
D. armeniaca,, H. binoei (Moritz, 1984), A. laredoensis 
и A. cozumela разнообразных аллельных вариантов 
унаследованных от разных особей родительских 
видов, напротив,,, предполагает несколько неза-
висимых гибридизаций (Barley et al., 2022a; Girnyk 
et al., 2018; Moritz, 1984). Австралийские гекконы 
H. binoei и сцинки M. greyii представляют собой по-
лиморфные виды, каждый из которых включает как 
диплоидные популяциисостоящие из самцов с сам-
ками, так и популяции, состоящие из триплоид-
ных партеногенетических самок, образовавшихся 
в результате гибридизации разных обоеполых ли-
ний (Adams et al., 2003; Moritz, 1983, 1984). Разде-
ление на моноклональные и поликлональные виды 
до некоторой степени условно. По мнению Wright 
(1993), клональные линии, возникшие от одних 
и тех же родителей в результате разных актов ги-
бридизации, необходимо считать разными видами. 
Например, D. raddei (sensu lato) и D. valentini при-
няли участие в формировании четырех описанных 
клональных видов: D. bendimahiensis, D. sapphirina, 
D. uzzeli и D. unisexualis (Erdolu et al., 2023). Между 
тем такие широкоареальные виды, как N. pelagicus, 
A. velox, обладают не только генетической изменчи-
востью, но и разным числом хромосом, отчего их 
можно отнести к разным однополым видам (Cole et 
al., 2019; Moritz, 1987). Подобные примеры наглядно 
демонстрируют, что межвидовая гибридизация не-
редко приводит к многократному появлению и со-
существованию одинаковых морфотипов с несколь-
кими генотипами. Скорее всего, однополые виды 

возникали многократно, а снижение их генетиче-
ского разнообразия происходило в результате вы-
мирания части генотипов (Kearney et al., 2009). Это 
может объяснять, почему более древние однополые 
виды обладают меньшей генетической вариабельно-
стью в сравнении с молодыми таксонами.

Высокая гомозиготность по микросателлитным 
локусам была обнаружена у некоторых однополых 
видов скальных ящериц (Tarkhnishvili et al., 2010, 
2017). Постепенная потеря гетерозиготности, на-
блюдаемая у клонально передающихся геномов, 
связана с конверсией генов между гомеологами. 
Это приводит к “переписыванию” аллелей одного 
родительского вида на аллели другого (Dukić et al., 
2019). Описанная конверсия генов может проис-
ходить в ходе репарации двуцепочечных разрывов 
во время митотических делений зародышевых кле-
ток или во время кроссинговера между гомеоло-
гичными хромосомами, доставшимися партенови-
дам от разных родителей в мейозе (Mandegar, Otto, 
2007; Dukić et al., 2019).

Потеря гетерозиготности и накопление мута-
ционного груза (Lynch et al., 1993; Parker, Selander, 
1976) в клонально передаваемом геноме должны 
приводить к обеднению генетического репертуара 
и снижению морфофизиологической приспосо-
бленности клональных линий (Muller, 1932). Между 
тем рекомбинации гомеологов могут притормозить 
действие Храповика Мёллера. Показано, что в не-
которых ооцитах скальных ящериц гомеологичные 
хромосомы действительно формируют биваленты 
и рекомбинируют между собой (Kupriyanova, 1994; 
Spangenberg et al., 2020). Формирование бивалентов 
и даже тривалентов во время мейоза показано также 
у триплоидных гибридных самцов скальных ящериц 
и в некоторых ооцитах у триплоидных самок гекко-
нов Lepidodactylus (Dedukh et al., 2022; Spangenberg 
et al., 2017). Однако на данный момент неизвестно, 
формируют ли такие ооциты гаметы и способны ли 
гибридные самцы к оплодотворению клональных 
самок. Интересно, что снижение жизнеспособно-
сти клональных линий показано далеко не всегда, 
как, например, для долгоживущих однополых рыб 
из рода Cobitis (Kočí at al., 2020).

Природное разнообразие генотипов некоторых 
однополых видов объясняется не только много-
кратным происхождением. Спонтанно возникаю-
щие в однополых линиях самцы (Даревский, Дани-
елян, 1969), а также самцы, возникающие в резуль-
тате гибридизации между партеногенетическими 
самками и самцами родительских видов, способны 
создавать генетическое разнообразие партеногене-
тических видов, если они фертильны (Tarhnishvili 
et al., 2020).

Большинство исследователей согласно, 
что возрастающий из поколения в поколение 
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мутационный груз (Maynard Smith, 1978) приво-
дит партеногенетические линии к скорому выми-
ранию, отчего их возраст всегда меньше возраста 
близких обоеполых видов и исчисляется тысячами 
лет (Moritz, 1991; Moreira et al., 2021). Однако при-
менение метода молекулярных часов позволило 
выдвинуть смелое предположение о сотнях тысяч 
или даже о миллионах лет существования неко-
торых видов скальных ящериц (Freitas et al., 2016; 
Yanchukov et al., 2022). В действительности опреде-
лить возраст партеногенетиков, если они действи-
тельно встраиваются в сингамеон с родительскими 
видами, весьма затруднительно.

Важную роль в происхождении партеногенеза 
в разных группах отводят климатическим измене-
ниям в позднем плейстоцене, когда из-за смеще-
ния ледников или аридизации климата появились 
зоны вторичного перекрывания ареалов между 
близкими обоеполыми видами (Даревский и др., 
2000; Moritz et al., 1992; Kearney, 2005). Происхож-
дение некоторых партеногенетических видов свя-
зывают с миграциями людей. Вероятно, предки од-
нополых гекконов H. typus расширили ареал после 
развития морского транспорта, что позволило им 
гибридизировать с близкими видами того же рода 
(Zug, 2010). Однако это не точно (Deso et al., 2020). 
Кратковременный успех и высокая конкуренто-
способность однополых видов возможны благо-
даря быстрым темпам размножения и молниенос-
ной колонизации пространства (Fujita et al., 2020; 
Tarkhnishvili et al., 2010, 2017). Отчасти их распро-
странение обеспечивается клональным разнообра-
зием, определяемым множественным происхожде-
нием (Parker, Selander, 1976), а отчасти это связано 
с тем, что в гибридных животных совмещаются два 
разных генома, обеспечивающих эффект гетерози-
са (Даревский и др., 2000; Billy, 1990).

Экология и распространение 
однополых видов рептилий

Согласно концепции географического партено-
генеза (Даревский и др., 2000; Kearney, 2005), парте-
ногенетики занимают субоптимальные для близких 
двуполых видов местообитания, включая антропо-
генные ландшафты (Cacciali et al., 2016). Подобно 
“сорнякам”, клональные виды быстро увеличивают 
численность и распространяются за пределы при-
годных для родителей местообитаний (Wright, Lowe, 
1968), что возможно благодаря наличию гибридного 
генома (Billy, 1990). Тем не менее однополые виды 
нередко встречаются вместе с родителями и други-
ми обоеполыми видами ящериц того же рода (Да-
ревский, 1967; Cuellar, 1979).

Оценка фундаментальной и реализованной 
экологических ниш однополых и обоеполых ви-
дов необходима для понимания эволюционных 

процессов, происходящих в меняющихся услови-
ях окружающей среды. Для однополых видов кав-
казских скальных ящериц Darevskia (Осипов и др., 
2023; Freitas et al., 2016; Osipov et al., 2021; Petrosyan 
et al., 2019, 2020, 2020a; Tarkhnishvili et al., 2010), 
гекконов H. binoei (Kearney et al., 2003; Strasburg et 
al., 2007), тейид (Alvarez et al., 2017) и саламандр 
(Greenwald et al., 2016) были получены модели по-
тенциального географического распространения 
(SDM) и продемонстрирована дифференциация 
экологических ниш (ENM) однополых и обоепо-
лых видов. Несмотря на различия в реализуемых 
параметрах биоклиматических переменных меж-
ду однополыми и обоеполыми видами, существует 
немало зон вторичного перекрывания их ареалов 
(Petrosyan et al., 2020), а гипотеза использования 
нарушенных местообитаний, непригодных для ро-
дительских видов, не подтверждается для всех пар-
теногенетиков (Cosentino et al., 2019). Вероятно, 
экологическая пластичность некоторых однополых 
видов объясняется их генетическим разнообрази-
ем, возникшим благодаря многократной гибри-
дизации близких обоеполых родительских видов, 
о чем говорилось ранее. Скальная ящерица Ро-
стомбекова, возникшая в результате однократной 
гибридизации (Osipov et al., 2021), хорошо вписы-
вается в рамки гипотезы географического партено-
генеза, поскольку ширина ее экологической ниши 
меньше, чем у родительских видов (Осипов и др., 
2023). Между тем аналогичные исследования одно-
полого вида D. dahli выявили более широкую эко-
логическую нишу, нежели у материнского вида D. 
mixta (Petrosyan et al., 2020a), что может быть след-
ствием наличия у этого вида нескольких клональ-
ных линий, как это показано для некоторых хлы-
стохвостых ящериц (Parker et al., 1989).

Принято считать, что низкое генетическое раз-
нообразие клональных видов не позволяет им при-
спосабливаться к меняющимся условиям среды. 
Согласно одной из трактовок гипотезы “Красной 
королевы” (Van Valen, 1973), однополые линии 
не способны адаптироваться к паразитам с той же 
скоростью, с которой это делают обоеполые род-
ственники (Fujita et al., 2020). Эта гипотеза была 
подтверждена при сравнении числа эктопаразитов 
на однополых и обоеполых линиях австралийских 
гекконах H. binoei (Moritz et al., 1991), однако в дру-
гой работе была продемонстрирована низкая зара-
женность эритроцитов гемогрегаринами у одно-
полых видов скальных ящериц по сравнению с та-
ковой у сосуществующих с ними самок обоеполых 
родственников (Arakelyan et al., 2019).



12	 ГАЛОЯН и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

Гибридизация между однополыми 
и обоеполыми видами

Перекрывание ареалов партеногенетических 
и обоеполых видов приводит к скрещиванию сам-
цов с самками однополых видов и образованию ги-
бридных особей с повышенной плоидностью. Впер-
вые стерильных триплоидных самок и триплоидных 
самцов скальных ящериц с зачаточными женскими 
половыми органами обнаружили И. С. Даревский 
и Ф. Д. Даниелян (Даревский, Даниелян, 1969; Да-
ревский и др., 1973). В центральной Армении около 
села Кучак эти исследователи нашли место, где два 
однополых вида – D. unisexualis и D. armeniaca – со-
существуют с общим для них родительским видом 
D. valentini (Danelyan et al., 2008). В “лучшие време-
на” доля гибридных самцов и самок в этом поселе-
нии достигала трети от всех особей (Abrahamyan et 
al., 2014) и именно здесь был пойман единственный 
известный для скальных ящериц тетраплоидный ги-
брид. Параллельно с Даревским исследования од-
нополых видов развивали коллеги, обнаружившие 
триплоидных и тетраплоидных гибридов между раз-
ными комбинациями однополых и обоеполых видов 
Aspidoscelis (Cole, 1979; Lowe et al., 1970; Neaves, 1971; 
Taylor et al., 2001) и гекконов H. binoei (Moritz, 1984).

Гибриды между однополыми и обоеполыми ви-
дами обладают чертами обоих родителей, однако 
больше напоминают партеногенетическую мате-
ринскую особь (Даревский и др., 1973; Taylor et 
al., 2001); нередко гибриды отличаются крупными 
размерами тела и промежуточным типом окраски 
(Даревский, Куликова, 1962; Cole et al., 2020; Lowe 
et al., 1970; Galoyan et al., in print), однако досто-
верно отличить гибридных самок от своих роди-
телей на основании внешних признаков возмож-
но не всегда, поэтому исследователи применяют 
микросателлитный анализ (Гирнык и др., 2018; 
Korchagin et al., 2007), оценку размеров эритро-
цитов (Walker et al., 1991), определение количе-
ства ДНК в ядре по методу Фёльгена (Darevskii, 
Kuprianova, 1982) и проточную ДНК-цитометрию 
(MacCulloch et al., 1996).

Обнаруженные в природе триплоидные гибрид-
ные самки скальных ящериц оказались стериль-
ны (Даревский и др., 1973; Danielyan et al., 2008), 
а самки, образовавшиеся при скрещивании меж-
ду однополым видом A. laredoensis и родительским 
обоеполым видом A. gularis, не только жизнеспо-
собны, но и приносят здоровое партеногенети-
ческое потомство (Cole et al., 2020). Повышение 
плоидности у самок хлыстохвостых ящериц при 
гибридизации с обоеполыми видами не приво-
дит к снижению фертильности у особей женского 
пола (Cole et al., 2010, 2017), как это происходит 
у скальных ящериц. При сперматогенезе у трипло-
идных самцов формируются не только биваленты, 

но и триваленты, а половые клетки образуются 
в меньшем, чем у самцов обоеполых видов, коли-
честве (Spangenberg et al., 2017; Taylor et al., 2001). 
Обнаруженный недавно во Вьетнаме тетраплоид-
ный самец, происходящий от гибридизации три-
плоидной партеногенетической агамы-бабочки L. 
guentherpetersi и самца L. guttata, не имел спермато-
зоидов. Тем не менее предшественники половых 
клеток начинали делиться мейотически, а хромо-
сомы образовывали синаптонемные комплексы 
(Galoyan et al., 2024). В том случае, когда сперма-
тозоиды у гибридных самцов обнаружить удается, 
их морфологическое строение отличается от нор-
мального, поскольку многие из них обладают дву-
мя или тремя жгутиками и искривленными голов-
ками (Spangenberg et al., 2017), поэтому весьма ве-
роятно, что самцы аллополиплоидных гибридных 
особей стерильны (Dedukh et al., 2020; Spangenberg 
et al., 2020). Тем не менее наличие тетраплоидного 
самца скальной ящерицы из Кучака (Danielyan et 
al., 2008) и строение семенников у других гибридов 
свидетельствуют о способности некоторых трипло-
идных самцов к оплодотворению самок (Даниелян 
и др., 2018). Если это действительно так, то гипо-
теза Б. Л. Астаурова (1969) о восстановлении крат-
ного числа наборов хромосом и переходе от парте-
ногенеза к обоеполому размножению через гибри-
дизацию с обоеполыми видами может быть верна 
для рептилий.

Цитогенетические механизмы восстановления 
плоидности и дробления у однополых видов

Механизм восстановления плоидности гамет 
у однополых видов ящериц интересовал исследова-
телей с самого открытия у них явления партеноге-
неза. Сперва возникло предположение о постмей-
отическом слиянии яйцеклетки с одним из поляр-
ных телец (Даревский, Куликова, 1962). Как стало 
понятно позднее, этот механизм действительно ре-
ализуется в случае факультативного партеногенеза 
у змей (Schuett et al., 1997) и ящериц (Ho et al., 2024), 
однако не в случае облигатного партеногенеза у ви-
дов гибридного происхождения. Следующий шаг 
в выяснении механизмов восстановления плоидно-
сти у рептилий сделал Cuellar (1971). Он изготовил 
препараты гистологических срезов ядер половых 
клеток на стадии оогенеза у триплоидных самок A. 
uniparens и обнаружил в них в два раза больше би-
валентов, чем число хромосом в соматических клет-
ках. На основании полученных результатов была 
предложена гипотеза премейотического удвоения 
(эндорепликации) хромосом в ядрах клеток заро-
дышевой линии. Удвоение количества ДНК в ядре 
перед мейозом может быть достигнуто двумя раз-
ными способами: повторением раундов репликации 
либо нерасхождением хроматид в митозе, предше-
ствующем мейозу (премейотический эндомитоз) 
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(Orr-Weaver, 2015; Rotelli et al., 2019). К настоящему 
времени непонятно, какой из двух механизмов осу-
ществляется у клональных позвоночных. Несмотря 
на продолжительное время изучения хлыстохво-
стых ящериц, повторить анализ ядер ооцитов и под-
твердить наличие премейотической эндореплика-
ции у диплоидного партеногенетического вида A. 
tesselatus и у созданного искусственно тетраплоид-
ного вида A. priscilae удалось после появления совре-
менных методов конфокальной микроскопии (Cole 
et al., 2017; Lutes et al., 2010).

Анализ пахитены и диплотены у диплоидных 
и триплоидных гекконов L. lugubris, H. bienoei и H. 
typus показал наличие премейотической эндоре-
пликации у меньшей (2–15%) части зародышевых 
клеток (Dedukh et al., 2022). Вероятно, большин-
ство зародышевых клеток с исходной плоидностью 
не способны пройти мейотические чекпойнты 
и преодолеть пахитену у однополых видов, отчего 
эти клетки гибнут в результате апоптоза (Newton et 
al., 2016; Dedukh et al., 2022).

В недавнем прошлом исследователи вернулись 
к вопросу о механизмах восстановления плоидно-
сти у однополых скальных ящериц. Было показа-
но, что в гонадах встречаются не только диплоид-
ные, но и тетраплоидные предшественники яйце-
клеток, свидетельствующие о премейотическом 
удвоении генетического материала (Dedukh et al., 
2024a; Spangenberg et al., 2024). Полностью исклю-
чать возможность ооцитов сливаться с полярны-
ми тельцами исключать нельзя (Куприянова и др., 
2021; Spangenberg et al., 2020, 2024), однако, веро-
ятнее всего, большинство мейотических клеток 
с оригинальной плоидностью клеток, как и у хлы-
стохвостых ящериц и гекконов (Dedukh et al., 
2022), уходят в апоптоз (Dedukh et al., 2024a). Пре-
мейотическая эндорепликация независимо и мно-
гократно возникала у рыб, амфибий и рептилий 
(Dedukh et al., 2020, 2024; Itono et al., 2006; Kuroda 
et al., 2018; Macgregor, Uzzell, 1964; Shimizu et al., 
2000), поэтому, вероятно, это основной цитогене-
тический механизм, позволяющий однополым ви-
дам производить потомство.

Восстановление плоидности – хотя и важная, 
но не единственная задача, решение которой спо-
собствует пониманию механизмов партеногене-
тического размножения. До сих пор непонятно, 
почему яйцеклетки у однополых самок начинают 
дробиться без оплодотворения? Известно, что оо-
циты “зависают” в организме самки до момента 
оплодотворения на стадии метафазы II деления 
мейоза. Слияние половых клеток открывает каль-
циевые каналы и запускает убиквитин-зависимую 
деградацию белковой структуры Emi2 (early meiotic 
ingibitor 2), ингибирующей комплекс стимуляции 
анафазы или циклосому (APC/C) до момента 

оплодотворения (Ohe et al., 2010; Jia et al., 2015). 
Фуджита и Мориц (Fujita, Moritz, 2009) предполо-
жили, что несогласованность работы двух разных 
геномов в партеногенетических организмах при-
водит к невозможности образования связи между 
Emi2 и APC/C, отчего циклосома не блокирует-
ся, а яйцеклетка развивается без участия сперма-
тозоида. Косвенно эта гипотеза подтверждается 
на экспериментах с генетически модифицирован-
ными по гену Emi2 мышами, у которых часть яй-
цеклеток начинает дробиться без оплодотворе-
ния (Gopinathan et al., 2017), хотя не развивается 
далее, видимо, из-за генетического ареста (Fujita, 
Moritz, 2009). Если эта гипотеза верна, то проме-
жуток времени, в который самка однополого вида 
может быть оплодотворена, весьма непродолжите-
лен. Низкая вероятность оплодотворения ооцитов 
самок однополых видов объясняет малую долю или 
полное отсутствие гибридов между партеногенети-
ческими и обоеполыми видами в местах их сосу-
ществования (Даниелян и др., 2018; Galoyan et al., 
2024). Непонятен также механизм формирования 
центриолей в ооците у партеногенетиков. Цен-
триоли необходимы для первого деления зиготы 
и поставляются сперматозоидом во время опло-
дотворения (Ross, Normark, 2015). Каким образом 
центриоли возникают в неоплодотворенных яйце-
клетках – остается загадкой.

Самцы партеногенетических видов

В своих работах И. С. Даревский и Ф. Д. Дание-
лян упоминали о редких диплоидных самцах пар-
теногенетических скальных ящериц D. armeniaca 
и D. dahli (Даревский и др., 1977; Darevskii, 
Kupriyanova, 1982). По их данным, такие самцы об-
ладают выраженными гемипенисами и отличаются 
от самок более крупной головой и яркой окраской 
тела. Помимо мужских половых органов, у них 
могут быть выражены женские гонады, а зрелые 
сперматозоиды в одних случаях редки (Darevsky et 
al., 1978), а в других – многочисленны (Darevskii, 
Kupriyanova, 1982). Наличие гетероморфной пары 
хромосом у диплоидных самцов однополых видов 
свидетельствует о том, что их генотип совпадает 
с таковым у самок (Darevskii, Kupriyanova, 1982). 
У птиц самцы с генотипом самки появляются при 
недостатке ароматазы, отвечающей за преобразо-
вание тестостерона в эстрадиол, или при повы-
шенном уровне антимюллерова гормона (АМГ), 
синтезируемого клетками Сертоли семенников 
(Тагиров, 2013). Близкие механизмы формирова-
ния редких самцов возможны и у ящериц. Если 
самцы партеногенетических видов ящериц регу-
лярно возникают в природе, они способны обеспе-
чить генетическое разнообразие партеногенетиче-
ских линий (Даниелян, 1987), как это происходит 
у партеногенетических палочников (Freitas et al., 
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2023). Редкие самцы и гермафродиты с развиты-
ми семенниками появляются и у траурных гекко-
нов L. lugubris (Saint Girons, Ineich, 1992). Однако 
несмотря на наличие подвижных сперматозоидов, 
такие особи, вероятно, стерильны, поскольку в су-
спензии половых клеток преобладают аномаль-
ные сперматозоиды с двумя или тремя жгутиками 
и деформированными ядрами (Röll, Düring, 2008). 
Самцы также встречаются у полупалых гекконов 
H. stejenegeri из северного Вьетнама и Тайваня. Они 
напоминают самок по фолидозу и окраске, однако 
обладают крупными бедренными порами и разви-
тыми гемипенисами, а в полости тела у таких сам-
цов хорошо различимы семенники с придатками, 
в которых содержатся многочисленные спермато-
гонии. Сперматиды при этом редки или отсутству-
ют вовсе (Ota et al., 1993). У других партеногенети-
ческих видов самцов обнаружено не было.

Пространственно-этологическая 
структура популяций однополых видов 
и их отношения с обоеполыми видами

Изучая скальных ящериц, И. С. Даревский 
и другие исследователи обратили внимание на вы-
сокую плотность населения однополых видов (Да-
ревский, 1967), достигающую сотен особей на гек-
тар (Галоян, 2010; Даниелян, 1971; Galoyan et al., 
2019). Даревский объяснил свои наблюдения удво-
енными темпами размножения однополых видов 
вследствие отсутствия у них самцов (Даниелян, 
1971; Даревский и др., 2000). Известно, что плот-
ность населения животных лимитируют разме-
щение и обилие пищевых ресурсов, распределе-
ние пригодных стаций, а также обилие хищников 
и паразитов (Шилов, 2003; Krebs, 1978). Помимо 
внешних факторов среды, плотность населения 
определяется наличием территориальных и ие-
рархических отношений, лимитирующих доступ 
некоторых особей к ресурсам (Krebs, 2002), благо-
даря чему плотность населения остается ниже той, 
при которой емкость среды может быть исчерпана 
(Stamps, 1977; Wynne-Edwards, 1962).

Исследуя синтопическое поселение D. dahli 
и D. portschinskii в Грузии, А. Г. Трофимов (1981) 
предположил, что высокая плотность населения 
однополого вида определяется низкой внутриви-
довой агрессией. Это предположение в дальней-
шем удалось подтвердить для армянской скальной 
ящерицы (D. armeniaca), у которой отсутствие тер-
риториальности и внутривидовой агрессии при-
водит к значительному перекрыванию индивиду-
альных участков многих особей (Galoyan, 2013). 
Между тем у самок обоеполого вида D. brauneri, 
обитающих в сходных условиях, выражено тер-
риториальное поведение, направленное на огра-
ничение доступа конспецифичных особей своего 

пола к территориальным самцам (Целлариус и др., 
2017). Относительно низкая в сравнении с самками 
обоеполого вида агрессивность партеногенетиче-
ских самок показана и для хлыстохвостых ящериц 
(Bracken, 1978; Leuck, 1985).

Предположение о быстром росте численности 
и о слабой агрессивности самок однополых видов 
не объясняет, почему такие виды как D. sapphirina, 
D. bendimahiensis и D. rostombekowi редки в природе 
и никогда не образуют многочисленных скопле-
ний как D. armeniaca или D. unisexualis (Даревский, 
1967). Для однополых хлыстохвостых ящериц по-
казано, что в сезон размножения овулировавшие 
самки имитируют копуляцию с другими особями 
своего пола (Crews, Young, 1991), отчего синхрони-
зируются циклы размножения разных особей. Эф-
фективность описанного поведения должна быть 
наиболее высока в популяциях с высокой плотно-
стью населения, однако у других однополых ящериц 
исследователи ничего подобного не наблюдали. Та-
ким образом, хотя мы способны объяснить, поче-
му некоторые однополые виды достигают быстрого 
численного преимущества над своими обоеполыми 
родственниками, мы не понимаем, почему все пар-
теногенетики не раскрывают свой потенциал.

Сосуществование родительских видов – важ-
ное условие возникновения партеногенетиков 
в прошлом. Перекрывание ареалов и сходство 
экологических ниш близких видов приводит к их 
встречам и совестному использованию простран-
ства (Galoyan et al., 2019a; Kropachev et al., 2023). 
Однако наблюдения за двумя обоеполыми видами 
скальных ящериц D. portschinskii и D. raddei, в ре-
зультате гибридизации которых появился вид D. 
rostombekowi (Murphy et al., 2000), показало наличие 
поведенческой изоляции: самцы и самки предпо-
читают социальные и сексуальные взаимодействия 
с гетероспецификами взаимодействиям с конспец-
ификами (Galoyan et al., 2019a), а как следствие – 
у особей обоих видов отсутствуют генетические 
следы гибридизации (Galoyan et al., 2020). Таким 
образом, мы плохо понимаем, в каких условиях 
взаимодействие особей разных видов в природе 
привело к гибридизации, давшей начало однопо-
лым линиям ящериц.

Самки обоеполых видов регулярно взаимодей-
ствуют с самцами своего вида: вместе нагревают-
ся на солнце, вступают в физические контакты, 
спариваются, демонстрируют подчинение или 
агрессию (Целлариус, Целлариус, 2005). Поведе-
ние самок однополых видов по отношению к сам-
цам не отличается от такового у самок обоеполо-
го вида (Галоян, 2013), поэтому партеногенетики 
интегрируются в пространственно-этологическую 
структуру популяции близких обоеполых ви-
дов и конкурируют с самками обоеполых ящериц 
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за социальное и сексуальное внимание самцов 
(Galoyan et al., 2024). Перетягивание сексуально-
го внимания самцов партеногенетическими сам-
ками может быть одним из ключевых механизмов 
вытеснения родительского вида, поскольку самцы 
растрачивают репродуктивное усилие на ложного 
партнера, от которого образуется стерильный ги-
брид или не выходит потомства вовсе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Благодаря открытию партеногенетического раз-
множения у рептилий, Илья Сергеевич Даревский 
инициировал развитие нового направления в обла-
сти эволюционной биологии. Вместе с другими ис-
следователями он долгие годы всесторонне изучал 
механизмы и последствия партеногенеза. Илье Сер-
геевичу посчастливилось принять участие в описании 
более десятка однополых видов ящериц из разных се-
мейств и частей Света, позволивших ему высказать 
актуальные гипотезы, благодаря которым однополые 
ящерицы и сейчас остаются одним из самых захва-
тывающих объектов биологических исследований. 
Некоторые из поставленных им задач удалось раз-
решить за последние полтора десятилетия благода-
ря стремительно развивающимся методам генетики 
и клеточной биологии, однако на ряд вопросов нам 
еще только предстоит ответить в будущем:

От чего зависит появление партеногенеза в при-
роде и почему однополые виды возникают в одних 
филогенетических линиях, а в других – нет?

Почему в одних группах партеногенез способству-
ет повышению плоидности при скрещивании с обо-
еполыми видами, а в других все ограничивается ди-
плоидными однополыми видами?

Могут ли однополые рептилии или их гибридные 
потомки переходить к половому размножению?

Существует ли поток генов между однополыми 
линиями и родительскими видами и есть ли возмож-
ность у партеногенетических видов избежать мутаци-
онного груза и влияния эффекта храповика Мёлле-
ра?

Каким образом партеногенетические виды со-
существуют с близкими обоеполыми видами и на-
сколько сильна конкуренция между ними?

Можно ли предсказать возможность существова-
ния партеногенетических видов в регионе, основы-
ваясь на знаниях об экологии, истории и биологиче-
ском разнообразии видов?

Как давно возникли клональные линии в разных 
семействах рептилий?

Каковы особенности механизма восстановле-
ния плоидности и каковы молекулярные механиз-
мы развития яйцеклеток у однополых самок без 
оплодотворения?
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Reproduction without males is common among various animal taxa, however, it is rarely encountered 
in vertebrates. The discovery of obligate parthenogenesis, which does not require the participation of 
males for reproduction, by Ilya Sergeevich Darevsky, has contributed significantly to the development 
of evolutionary biology. In the middle of the last century, I. S. Darevsky and his colleagues defined the 
main directions of research on this phenomenon, thanks to which unisexual species of rock and whiptail 
lizards, geckos and skinks became the focus of attention for biologists studying the fundamental questions 
of species evolution. The pioneers of parthenogenesis in vertebrates have made significant progress in 
these studies, however, methodological approaches that have emerged in recent years allow to answer 
the questions related to the origin and evolution of unisexual vertebrates. In this review, we present the 
achievements and results in each direction of research conducted by I. S. Darevsky and his colleagues. 
In addition, we outline new ideas and mention the latest discoveries in the field of research on unisexual 
reptile species made after I. S. Darevsky had passed. In the concluding part of the work, we outline a range 
of tasks that require solutions in the future.
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Однополые виды среди беспозвоночных живот-
ных – хорошо известный факт. Обзоры, посвящен-
ные вопросам происхождения и значения парте-
ногенеза в разных группах беспозвоночных, были 
опубликованы общепризнанными в этой области 
специалистами (Астауров, 1977; Suomalainen et al., 
1987; White, Cotreras, 1982). Открытие И. С. Дарев-
ским нескольких однополых видов среди кавказ-
ских скальных ящериц в роде Darevskia Arribas 1999 
(прежде – Lacerta Linnaeus 1758) поставило ряд се-
рьезных общебиологических вопросов, связан-
ных, в первую очередь, с происхождением видов, 
их эволюционной стабильностью, генетическим 
разнообразием, механизмами воспроизводства 
(Даревский, 1958; Darevsky, 1966). К настоящему 
моменту описано семь партеногенетических видов 
этого рода [примерно 15% описанных видов рода 
(www.lacerta.de)].

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

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

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

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

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

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

оставались долгое время и остаются до сих пор 
не выясненными.

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

ХАРАКТЕРИСТИКА 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ 

ВИДОВ РОДА DAREVSKIA

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

БАЛАНСОВАЯ ГИПОТЕЗА И ГИПОТЕЗА 
ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИХ ОГРАНИЧЕНИЙ

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

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

МЕЙОЗ ОДНОПОЛЫХ ГИБРИДНЫХ ВИДОВ

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

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

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

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

ХАРАКТЕРИСТИКИ МЕЙОЗА 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 

СЕМЕЙСТВА TEIIDAE

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

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

ХАРАКТЕРИСТИКИ МЕЙОЗА 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 

СЕМЕЙСТВА GEKKONIDAE

В семействе Gekkonidae в раннем мейозе (ран-
няя пахитена – диплотена профазы I) гибридных 
ди- и триплоидных партеногенетических самок 



	 ГИБРИДОГЕННОЕ ВИДООБРАЗОВАНИЕ У ОДНОПОЛЫХ ВИДОВ� 29

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

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

ХАРАКТЕРИСТИКИ МЕЙОЗА 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 

СЕМЕЙСТВА LACERTIDAE

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

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

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

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

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

ЗОНЫ СИМПАТРИИ СКАЛЬНЫХ 
ЯЩЕРИЦ РОДА DAREVSKIA

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

В заключение важно отметить, что главными 
результатами многолетних комплексных изучений 
партеногенетических видов из разных семейств 
ящериц были развитие и подтверждение концеп-
ции гибридогенного видообразования у позвоноч-
ных животных, выдвинутой в 1980 (Боркин, Да-
ревский, 1980). В результате гибридизации разных 
двуполых видов ящериц возникают новые дипло-
идные однополые виды, которые при последующих 
гибридизациях могут образовать триплоидные од-
нополые виды. Значение гибридизации при этом 
состоит в быстрой изменчивости гибридного ге-
нома (как базы для отбора), значение однополости 
заключается в сохранении родительских геномов, 
фиксации появляющихся новых генных сочета-
ний (“de novo”) в геноме и в возможном возврате 
таких полиплоидных видов ящериц к обоеполости 
при последующих гибридизациях. Подтверждены 
также редкость успешной гибридизации и наличие 
ограничений, связанных с половыми хромосома-
ми и структурой генома. Результаты современных 
исследований позволили дать новую оценку гене-
тического разнообразия возникших однополых ви-
дов, улучшить понимание эволюции и пластично-
сти их гибридных геномов и модификаций мейоза, 
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подчеркнуть значение стрессовых факторов в пе-
риод возникновения однополых видов и опреде-
лить дальнейшие направления исследований осо-
бенностей и закономерностей гибридогенного ви-
дообразования позвоночных животных.
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HYBRIDOGENEOUS SPECIATION OF UNISEXUAL SPECIES  
AND HYBRID FORMS OF LIZARDS OF THE GENUS DAREVSKIA: 
A  BRIEF REVIEW OF DAREVSKY’S PAPERS AND MODERN DATA

L. A. Kupriyanova*
Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, 199034 Russia

*e-mail: larissakup@zin.ru

Results of complex studies on unisexual and bisexual (parental) species, mainly of the genus Darevskia, 
have been generalized, including allozyme, mitochondrial (mt) DNA, nuclear microsatellite (ms) 
DNA analyses, combined with different molecular cytogenetic techniques, as well as in combination 
with environmental factors. Present complex research has confirmed the concept of hybridogeneous 
speciation of unisexual species of lizards elaborated in 1980 and based on three interrelated phenomena 
such as hybridization-unisexuality-polyploidy. At the same time, the selectivity (сonstraints) and rarety of 
successful hybridization are emphasized at present, these studies have confirmed ‘paternal’ and ‘maternal’ 
species of hybrid unisexual species, some phylogenetic constraints of successful hybridization, and the 
roles played by “specific genome properties” and sex chromosomes. The data obtained have extended our 
knowledge of the genetic diversity of hybrid unisexual species and the understanding of the evolutionary 
plasticity of hybrid genomes and meiosis modifications, emphasizing the roles played by suboptimal 
environmental factors during the origin of such species. Further experiments may provide promising 
information concerning regular trends in the hybridogeneous speciation of unisexual species from different 
groups of vertebrate animals.

Keywords: diversity, hybridization, modification of meiosis, speciation, unisexuality
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The Caucasus has always been one of the most al-
luring places for herpetologists. In spite of a long-term 
history of herpetological research in this unique region, 
many issues remain unclear ranging from taxonomic 
diversity, different views on taxonomic position and in-
traspecific structure of herps inhabiting the Caucasus.

Due to its geographical location, properties of land-
scapes and climates, and geological history of the for-
mation the Caucasus Isthmus fauna has been charac-
terized by exceptional high diversity of its flora and 
fauna. Recognition of this fact and obvious evidences 
of biodiversity loss have driven the Critical Ecosystem 
Partnership Fund (CEPF), an organization dedicated 
to promotion of global conservation in biodiversity-rich 
areas, to designate the Caucasus ecoregion in 2004. Ac-
cording to World Wide Fund for Nature (WWF), this 
region is among the world’s 200 ecoregions containing 
biodiversity of global importance. As to CEPF (www.
panda.org/caucasus/cepf), the Caucasus belongs to 25 
biodiversity hotspots that are biologically most diverse, 
but also most vulnerable to environmental degradation 
(Zazanashvili et al., 2004). These 25 hotspots are se-
lected on a basis of species diversity per unit of area: 
covering only 1.4% of the Earth’s land, they accommo-
date about 44% of all species of vascular plants and 35% 
of all species in four terrestrial groups (Myers et al., 
2000). Hence, the Caucasus has been globally perceived 

as a problematic ecoregion with unique flora and fauna 
which is inhabited by rare, relict and endemic species 
and which has a global importance for preservation of 
our planet’s biological diversity.

The Caucasus ecoregion, historically considered as 
the isthmus between the Black Sea, Sea of Azov and the 
Caspian Sea, covers an area of 580,000 km2 and com-
prises Abkhazia, Armenia, Azerbaijan, Georgia, Cis-
caucasian part of the Russian Federation, South Osset-
ia, northeastern Turkey and northwestern Iran (Fig. 1). 
To reflect the fullness of biodiversity, five priority ar-
eas (corridors) were identified. They serve as home to 
the majority of threatened species and their relative-
ly preserved distribution areas (Fig. 2). These are the 
corridors of the Greater Caucasus Ridge, western and 
eastern corridors of the Lesser Caucasus, Caspian and 
Hyrcanian corridors. The governments of all countries 
of the Caucasus ecoregion have joined important inter-
national conventions to reinforce their efforts in biodi-
versity conservation.

Research and progress of environmental strategies 
and priorities in the Caucasus require current knowl-
edge of taxonomic and ecological diversity of animal 
species and understanding of trends in range structure 
of these species.
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In the first ecoregion conservation plan for the Cau-
casus (Williams et al., 2006), there were mentioned 
77 species of reptiles in the Caucasus with 28 endem-
ics among them and 14 species of amphibians with 
4 endemic species. In 2010, the Caucasus Biodiversity 
Council (CBC) and WWF proposed revising the ecore-
gion conservation plan. Since then, the herpetofauna of 

Ecoregion has undergone a number of major changes 
due new finds of species, description of new species and 
subspecies, progress of molecular-research and obser-
vations in poorly visited areas (mainly high-mountains). 
That is why, the main task is to support and contrib-
ute to the concluding steps of the ECP 2012 revision 
process through compilation and structuring updated 
information on Reptiles and Amphibians of the Cau-
casus ecoregion. The Caucasus has been characterized 
by an extreme high diversity of vipers Vipera sensu lato 
(19 of approximately 40 species in the world fauna), the 
Pelias species (14 of 22 known species) as well as the 
rock lizards (Darevskia spp.) (27 of 41 species). Many 
of these species occupy total ranges of only a few thou-
sand square kilometres. Discovering of the high level of 
diversity of shield-head vipers in the Caucasus ecore-
gion is essential to establish the conservation status of 
rare narrow spread species, the vast majority of whom 
are included in the IUCN Red List of Threatened spe-
cies (2024). The lizards of the genus Darevskia from the 
Lacertidae family demonstrate particular diversity. In 
other words, this area plays a key role in the conserva-
tion of the variety of species of shield-head vipers and 
lacertid lizards (Tuniyev, 2016).

Therefore, we provide the update full list of herpe-
tofauna of the Caucasian ecoregion on the base of liter-
ature sources, databases and own results of study of the 
Caucasian herpetofauna. The taxonomic and nomencla-
ture changes and additions follow recent literature sourc-
es and databases (Frost, 2024: Uetz et al., 2024; IUCN 
Red List of Threatened species, 2024) with some mod-
ifications. Knowledge about biodiversity remains inade-
quate because most species living on Earth were still not 
formally described (the Linnean shortfall) and because 
geographical distributions of most species are poorly un-
derstood and usually contain many gaps (the Wallacean 
shortfall) (Bini et al., 2006; Hortal et al., 2015).

We did not set the goal of listing all the synonymy 
in the taxonomy of amphibians and reptiles of the Cau-
casus ecoregion, as well as a detailed discussion of the 
existing different and sometimes contraversal views on 
the status of different species/subspecies. At the same 
time, on the base of current data and own research of 
this region for many decades, we offer our opinion on 
the composition and distribution of herpetofauna in the 
Caucasus ecoregion with comments on taxonomic and 
conservation status of included taxa. Type territories in-
dicated for endemics of the Caucasus only given in the 
tables 1–4. In these tables, we marked with an asterisk 
those species which status is under discussion and a re-
vision of their status is possible. For the conservation 
purposes many forms under consideration are included 
in the Red Data lists including the IUCN Red List of 
Threatened species (2024), and accessed a certain con-
servation status	

Fig. 1. The map of the Caucasus ecoregion.

Fig. 2. The regions of conservation priority and their cor-
ridors in the Caucasus ecoregion with our modifications 
highlighted in red (from Tuniyev et al., 2019).



	 HIGH HERPETOLOGICAL DIVERSITY IN THE CAUCASIAN ECOREGION� 39

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

AMPHIBIANS AND REPTILES DIVERSITY

Amphibians. During the last decades, several forms 
of amphibians were described from the Caucasus ecore-
gion, such as Bufo verrucosissimus tertyshnikovi Kidov, 
2009 from Stavropol Highland (Russia); Bufo eichwal-
di Litvinchuk, Borkin, Skorinov et Rosanov, 2008 and 
Hyla orientalis gumilevskii Litvinchuk, Borkin, Skori-
nov et Rosanov, 2008 from Talysh Mountains (Azer-
baijan). Genus’s names’ changes took place in sala-
manders (from Triturus Rafinesque, 1815 (part) to Lis-
sotriton Bell, 1839 and Ommatotriton Gray, 1850, from 
Batrachuperus Boulenger, 1878 and Iranodon Dubois 
and Raffaëlli, 2012 to Paradactylodon Risch, 1984, 
Green Frogs (from Rana Linnaeus, 1758 to Pelophylax 
Fitzinger, 1843) and in Green Toads (from Bufo Gar-
sault, 1764 to Bufotes Rafinesque, 1815). Taxonomic 
status was changed for Shelkownikow’s treefrog to Hyla 
orientalis Bedriaga, 1890; taxonomic position rised up 
with changes of genus names at Banded Newt – Om-
matotriton ophryticus (Berthold, 1846) and Lantz’s 
Smooth Newt – Lissotriton lantzi (Wolterstorff, 1914). 
Taxonomic status of Karelin’s Crested Newt – Triturus 
karelinii (Strauch, 1870) was changed to species level. 
Beside, Persian Mountain Salamander – Iranodon per-
sicus (Eiselt et Steiner, 1970) was absent in List of the 
Caucasus ecoregion species (Zazanashvili, 2009). Only 
40 years after the changes in status to the species level 
of Bufo verrucosissimus (Pallas, 1814) (Orlova, Tuniyev, 
1989), the species status was recognized as valid based 
on the results of molecular genetic studies (Özdemir et 
al., 2020). The species status of Mertensiella djanaschvil-
ii (Tartarashvili et Bakradze, 1989) (Frost, 2024), was 
not immediately recognized. The problems of species 
diversity in the genera Bufotes Rafinesque, 1815 and Pe-
lophylax Fitzinger, 1843 remains open.

As for 1 July 2024 there are known 18 amphibian 
species belonging to the two orders. The order Caudata 
in the Caucasian ecoregion includes two families: Hy-
nobiidae with one genus Paradactylodon (one species) 
and Salamandridae with four genera: Mertensiella (two 
species), Triturus (one species), Ommatotriton (one spe-
cies), and Lissotriton (one species). The order Anura is 
represented with five families: Bombinatoridae with one 
genus Bombina (one species); Bufonidae with two gen-
era Bufo (two species) and Bufotes (one species); Hyli-
dae with one genus Hyla (two species); Pelobatidae with 
one genus Pelobates (two species); Pelodytidae with one 
genus Pelodytes (one species); Ranidae with two gen-
era Pelophylax (one species) and Rana (two species). 
The half (nine species) of these amphibians are en-
demics (Table 1, Fig. 3–6). The Caucasian Salamander 
(Mertensiella caucasica) and Djanashvili’s Salamander 
(Mertensiella djanaschvilii) are found in the western part 
of Lesser Caucasus in Georgia and in Pontic Ridge in 
Turkey only with slightly irradianions beyond of ecore-
gion. Persian Salamander (Paradactylodon persicus) 

occurs in Hyrcanian forests of the Alborz Mountains 
in Iran. Banded Newt (Ommatotriton ophtyticus) and 
Lantz’s Smooth Newt (Lissotriton lantzi) are distribut-
ed mainly in western half of ecoregion. Caucasian Pars-
ley Frog (Pelodytes caucasicus) and Colchis Toad (Bufo 
verrucosissimus) live in mountain forests of the Western 
Caucasus with a limited reach to Central Trancaucasus 
and separately on uppermost part of Stavropol Upland. 
Hyrcanian Toad (Bufo eichwaldi) is endemic of Hyrca-
nian forests in the Talysh and Alborz Mountains. Five 
species were included in the IUCN Red List in cate-
gories NT (Table 1); four amphibian species still not 
assesed.

Reptiles. Previously 77 species of reptiles were reg-
istered in the Caucasus (Williams et al., 2006). The 

Fig. 3. Endemic Caudata Amphibians: 1 – Lissotriton 
lantzi, 2 – Paradactylodon persicus, 3 – Mertensiella cau-
casica, 4 – Mertensiella djanaschvilii.

Fig. 4. Distribution of Ommatotriton ophtyticus.
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update list includes 110 species: 5 species of the turtles 
and tortoises, 59 species of lizards and 46 species of 
snakes (Table 2–4). Among them 32 species (44 sub-
species) are endemic to the ecoregion.

The members of four families present the Caucasian 
fauna of the turtles and tortoises. They are Emydidae 
with two genera Emys Dumeril, 1806 (one species with 
four subspecies); Trachemys Agassiz, 1857 (one intro-
duced species); Geoemydidae with one genus Mauremys 
Gray, 1869 (one species); Cheloniidae with one genus 
Chelonia Brongniart, 1800 (one species) and Testudini-
dae with one genus Testudo Linnaeus, 1758 (one species 
with four subspecies). Three species were included in 
the IUCN Red List in categories from NT to EN; one 
species (Mauremys caspica) still not assessed (Table 2). 

A confusing situation arose around subspecies structure 
of Emys orbicularis and Testudo graeca. Eichwald de-
scribed Emys orbicularis iberica from Astrakhan. There, 
according to modern concepts, lives the nominative 
subspecies. Animals from southern Dagestan and Tran-
scaucasia were described as subspecies E. o. kurae Fritz, 
1994. Later E. o. kurae was transferred to the list of syn-
onyms (Uetz et al., 2024). However, we considered it 
possible to apply this name to turtles of this sector of 
the Caucasus ecoregion. It is important to note that the 
intraspecific taxonomy of Emys orbicularis and Testudo 
graeca remains controversial, also to the point of deny-
ing the validity of Testudo graeca nikolskii Ckhikvadze et 
Tuniyev, 1986 and synonymizing it with Testudo graeca 
ibera Pallas, 1814 (Türkozan et al., 2021).

The Caucasian saurofauna (Table 3) is character-
ized by high taxonomic diversity and is presented by 
the members of five families. They are: Agamidae with 
three genera, Paralaudakia Baig, Wagner, Ananjeva 
et Bohme, 2012 (one species), Trapelus Cuvier, 1817 
(two species) and Phrynocephalus Kaup, 1825 (four 
species); Gekkonidae with three genera Mediodactylus 
Szczerbak et Golubev, 1977 (one species), Hemidacty-
lus Goldfuss, 1820 (one introduced species) and Ten-
uidactylus Szczerbak et Golubev, 1984 (one species); 
Anguidae with two genera Anguis Linnaeus, 1758 and 
Pseudopus Merrem, 1820, with one species each; Scin-
cidae with three genera:.Ablepharus Fitzinger in Evers-
mann, 1823 (three species), Eumeces Wiegmann, 1834 
(one species) and Heremites Gray, 1845 (one species). 
The most taxonomically (42 species) and phylogeneti-
cally diverse is Lacertidae (Bonaparte, 1831) family. It 
is presented by eight genera: Darevskia Arribas, 1997 (29 
species), Iranolacerta Arnold, Arribas et Carranza, 2007 
(one species), Eremias Wiegmann, 1834 (five species), 
Lacerta Linnaeus, 1758 (three species), Ophisops Men-
etries, 1832 (one species), Parvilacerta Harris, Arnold 
et Thomas, 1998 (one species), Phoenicolacerta Arnold, 
Arribas et Carranza, 2007 (one introduced species) and 
Podarcis Wagler, 1830 (one introduced species) (Ta-
ble 3). According to the First Ecoregion Conservation 
Plan for the Caucasus (Willams et al., 2006), that time 
from the known 26 species of genus Darevskia in the 
world, 25 species were noted in the Caucasus, with 23 
endemics of ecoregion. The next Ecoregion Conser-
vation Plan for the Caucasus mentioned 21 besexual 
species (36 subspecies) and four parthenogenetic spe-
cies (Tuniyev et al., 2020). The Caucasian Ecoregion 
is one of the main centre of taxonomical diversity of 
rock lizards from genus Darevskia. The present upgrated 
list includes 24 bisexual species (40 subspecies) within 
Caucasus ecoregion from the known 31 bisexual spe-
cies (54 subspecies) in the world and 5 parthenogenetic 
species of seven in the world fauna (Table 3). In recent 
decades, several species and subspecies have been de-
scribed in the Caucasus ecoregion, including Darevskia 
caucasica vedenica (Darevsky et Roitberg, 1999), D. 

Fig. 5. Endemic Toads of the Caucasus ecoregion: 1a – 
Bufo verrucosissimus circassicus, 1b – B. v. turowi, 1c – B. 
v. tertyshnikovi, 1d – B. v. verrucosissimus, 2 – B. eichwaldi.

Fig. 6. Distribution of Pelodytes caucasicus.
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brauneri myusserica Doronin, 2011, D. praticola hyrcan-
ica Tuniyev, Doronin, Kidov et Tuniyev, 2011, D. pra-
ticola loriensis Tuniyev, Doronin, Tuniyev, Aghasyan, 
Kidov et Aghasyan, 2013, D. rudis mirabilis Arribas, 
Ilgaz, Kumlutaş, Durmuş, Avci et Üzüm, 2013, D. 
aghasyani Tuniyev et Petrova, 2019, D. tuniyevi Arribas, 
Candan, Kurnaz, Kumultas, Caynak et Ilgaz, 2022 and 
D. arribasi Tuniyev, Lotiev et Petrova, 2023. D. raddei 
and D. defilippi is now regarded as a complex of cryp-
tic species as well as D. chlorogaster (Ahmadzadeh et 
al. 2013). A number of subspecies have been elevated 
to species level, such as Darevskia brauneri (Méhely, 
1909), D. szczerbaki (Lukina, 1963), D. pontica (Lantz 
et Cyrén, 1918), D. nairensis (Darevsky, 1967), D. alpina 
(Darevsky, 1967), D. daghestanica (Darevsky, 1967), D. 
adjarica (Darevsky et Eiselt, 1980). At the same time, 
many open questions remain with the systematics of 
the Caucasian rock lizards. The allocation of subspe-
cies to species such as Darevskia rudis (Bedriaga, 1886) 
and Darevskia valentini (Boettger, 1892) has been ques-
tioned (Candan et al., 2021). The status of taxa (spe-
cies/subspecies) of the “Darevskia praticola – pontica” 
complex is controversial (Tuniyev et al., 2011; Freitas 
et al., 2016; Speybroeck et al., 2020). In addition, the 
subspecific rank of D. p. hyrcanica and D. p. loriensis is 
recognized by some authors (Freitas et al., 2016) and 
rejected by others (Saberi-Pirooz et al., 2018). The va-
lidity of the name Darevskia dryada (Darevsky et Tuni-
yev, 1997) is disputed (Schmidtler et al., 2002); Arribas 
et al. (2021) argue the ambiguity of such a conclusion. It 
was suggested that the continuous range and clinal var-
iability revealed in Darevskia derjugini (Nikolsky, 1898) 
indicate monotypy and conspecificity of the described 

subspecies (Tuniyev, Ostrovskikh, 2006), which is also 
confirmed in the Turkish part of the species range (Kur-
naz et al., 2017). The known parallels in the abdominal 
coloration and osteology characters of Darevskia parvu-
la (Lantz et Cyrén, 1913) and Darevskia defilippii (Ca-
merano, 1877) in two mesophilic tertiary refugia of the 
Caucasus ecoregion (Colchis and Hyrcanica) require 
further more detailed study of these species and their 
relationships (Arribas, 2012). In our opinion, the spe-
cies status for Darevskia portschinskii nigrita (Bakradze, 
1976), D. caucasica vedenica (Darevsky et Roitberg, 
1999) and Lacerta agilis boemica Suchow, 1929 can-
not be ruled out. Forteen species were included in the 
IUCN Red List in categories from NT to CR, one spe-
cies has category DD, and eight species are still not as-
sessed (Table 3).

The analysis of taxonomic diversity of the Cau-
casian snakes shows that new records, phylogenetic 
studies and taxonomic revisions have led to the most 
significant changes in the numbers of genera and spe-
cies. Recent taxonomic views were made on the base of 
the new results of study of the phylogeny of advanced 
snakes (Colubroidea) (Pyron et al., 2010) with resur-
rection of the family Psammophiidae Boie in Fitzinger, 
1826 in particular with genera Malpolon Fitzinger, 1826 
and Psammophis Boie in Fitzinger, 1826 for the Cau-
casian herpetofauna. Tuniyev et al., (2019) carried out 
a detailed analysis of this fauna according to its status 
as of 2019. This monograph provides a comprehensive 
bibliography on all aspects of the diversity of the ophid-
iofauna of the Caucasus up to 2019. In present paper, 
due to its limited volume, we use and review more re-
cent works in this field, as well as new descriptions. All 
snake species occurring in the Caucasus are related to 
the five families. They are Typhlopidae with one genus 
Xerotyphlops Hedges, Marion, Lipp, Merin et Vidal, 
2014 (one species), Boidae with genus Eryx Daudin, 
1803 (two species) and taxonomically and phylogetical-
ly diverse family Colubridae (ten genera with 21 spe-
cies) with two subfamilies: Natricinae with one genus 
Natrix Laurenti, 1768 (three species), and Colubrinae 
with nine genera: Dolichophis Gistel 1868 (two species), 
Hemorrhois Boie, 1826 (two species), Platyceps Blyth, 
1860 (one species), Coronella Laurenti, 1768 (one spe-
cies), Eirenis Jan, 1863 (four species), Elaphe Fitzinger, 
1833 (three species), Zamenis Wagler, 1830 (three spe-
cies), Rhynchocalamus Günther, 1864 (one species) 
and Telescopus Wagler, 1830 (one species). The family 
Psammophiidae is represented in the Caucasian ecore-
gion by two genera: Malpolon (one species) and Psam-
mophis (one species). The assessment of taxonomic di-
versity of the groups Elaphe sensu lato and Coluber sen-
su lato is problematic and undergoing radical changes, 
stimulated by remarkable discoveries of new taxa. The 
system of colubrid systematics hinges on the results of 
intensive phylogenetic and taxonomic studies, research 
of nomenclature and colubrid descriptions (Salvi et al., 

Fig. 7. Endemic сolubrids of the Caucasus ecoregion: 1 – 
Natrix megalocephala, 2 – Rhynchocalamus satunini, 3 – 
Zamenis persicus.
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2018; Tuniyev et al., 2019; Uetz et al., 2024) (Fig. 7). 
Seventeen species were included in the IUCN Red List 
in categories from NT to CR, one species has category 
DD, and three species still not assessed (Table 4).

The diverse family (20 species) of Viperidae fam-
ily includes the members of two subfamilies: Crotali-
nae with one genus Gloydius Hoge et Romano-Hoge, 

1981 (one species) and Viperinae with four genera: 
Montivipera Nilson, Tuniyev, Andrén, Orlov, Joger et 
Herrmann, 1999 (three species), Macrovipera Reus, 
1927 (one species), Pelias Merrem, 1820 (14 species) 
and Vipera Laurenti, 1768 (one species). The Caucasus 
has been characterized by an extreme diversity of vi-
pers Vipera sensu lato (19 out of approximately 40 spe-
cies of this genus occur here) and represents the node 

Fig. 8. Endemic vipers of kaznakovi-complex of the Cau-
casus ecoregion: 1 – Pelias orlovi, 2 – P. magnifica, 3 – 
P. dinniki, 4 – P. kaznakovi, 5 – P pontica, 6 – P. olguni, 
7 – P. tuniyevi, 8a – P. darevskii darevskii, 8b – P. d. kum-
lutasi, 8c – P. d. uzumorum.

Index: ‘jaccard’. Agglomerative method: ‘ward’
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Fig. 9. Endemic vipers of ursinii-renardi-complex of the 
Caucasus ecoregion: 1 – Pelias lotievi, 2a – P. shemak-
hensis kakhetiensis, 2b – P. sh. shemakhensis, 3 – P. eri-
wanensis.

Fig. 10. Similarity of the batrachofauna of the countries 
of the Caucasus ecoregion according to the Jaccard co-
efficient.

Fig. 11. Similarity of the batrachofauna of the countries 
of the Caucasus ecoregion according to the Sörensen-
Chekanovsky coefficient.
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of taxonomic diversity of the Pelias species (14 of 22 
known species).

Cryptic speciation plays a significant role in the for-
mation of this group. Tracking the history of research of 
the Pelias vipers in the Caucasus in the past 100 years one 
can find a trend in description of cryptic species from the 
Caucasus vipers of P. kaznakovi – P. renardii species groups 
(Tuniyev, 2016; Tuniyev et al., 2019; Freitas et al., 2020) 
(Fig. 8, 9). The results of recent phylogenetic research of 
the Caucasian vipers have demonstrated the polyphyly of 
the evolutionary lineages of P. ursinii, P. orlovi, P. renardi 
and P. dinniki, making the existence of complexes of cryp-
tic species and/or the hybrid origin of some species quite 
possible (Zinenko et al., 2015, 2016; Thanou et al., 2023). 
The latest genome-wide data show the nuclear diversity 
of Palearctic vipers and supports the results obtained by 
ddRAD-seq analyses on particular species sets (Zinenko et 
al., 2016; Joger, Zinenko, 2021; Thanou et al., 2023; Du-
fresnes et al., 2024). They broadly corresponds to the mi-
tochondrial phylogeny (Freitas et al., 2020) and underlines 
the importance of the hybridization both within and be-
tween the major clades. As many species living in the Cau-
casus ecoregion have disjunctive ranges, their distribution 
patterns can be considered as the result of relict insulari-
zation.

The discovery of a high level of diversity of Pelias vipers 
in the Caucasus has important implications for the assess-
ment of conservation status of rare and narrowly distributed 
species many of which are recorded on the IUCN Red List 
of Threatened Species (Table 4). In the future, we should 
expect changes in the taxonomic composition of the ophid-
iofauna because of new records, discovery of new cryptic 

taxa of vipers and new revisions of taxonomically compli-
cated genera of colubrids and viperids.

A number of species mentioned for the Caucasus ecore-
gion were not confirmed: (Pelophylax lessonae (Camerano, 
1882), Chamaeleo chamaeleon (Linnaeus, 1758), either pro-
vided by local finds of the alien species, in particular Phoe-
nicolacerta laevis (Gray, 1838) from western Georgia, Tra-
chemys scripta elegans (Wied-Neuwied, 1839) in Krasnod-
ar and Stavropol Territories and Dagestan, Hemidactylus 
turcicus (Linnaeus, 1758) in Sochi (Kukushkin et al., 2017; 
Dunaev, Imshenitzky, 2018; Tuniyev et al., 2023).

Comparative analysis of the herpetofauna of the 
countries of the Caucasus ecoregion, using clus-
ter analysis of the values of the Sorensen–Czekano-
vsky and Jaccard coefficients by the method of Ward 
(1963), showed identical results on the dendrograms 
(Fig. 10– 13). At the same time, the results of the anal-
ysis for amphibians and reptiles were somewhat differ-
ent. Stably, common clusters for amphibians and rep-
tiles were formed by Azerbaijan and Iran. In terms of 
the level of similarity of the batrachofauna, the Colchis 
refugium contributes to the formation of a common 
cluster of Georgia and Turkey, with sufficient proximity 
to Russia, while the dominant mountainous xerophilic 
landscapes of the Armenian Highlands affect the high 
similarity of the reptile fauna of Armenia with Turkey. 
The presence of both mesophilic and xerophilic land-
scapes in Russia and Georgia unites the reptilian fauna 
of these countries into a common cluster, which is clos-
est to the single cluster of small areas of the southern 
macroslope of the Greater Caucasus in Abkhazia and 
South Ossetia.

Index: ‘jaccard’. Agglomerative method: ‘ward’
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Fig. 12. Similarity of the herpetofauna of the countries 
of the Caucasus ecoregion according to the Jaccard co-
efficient.

Fig. 13. Similarity of the herpetofauna of the countries 
of the Caucasus ecoregion according to the Sörensen- 
Chekanovsky coefficient.
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ENDEMIC SPECIES: RICHNESS AND 
CONSERVATION STATUS AND THREATS

Endemic species richness is high in the Caucasian 
ecoregion (Russia, states of Transcaucasia, northeast 
Turkey and Caspian Iran). They are concentrated in 
a number of refugia, both mesophyllic (Caucasian Black 
Sea coast of Russia, Georgia, Turkey; southeast Azer-
baijan and Caspian coast of Iran) and xerophylous (Tur-
key eastward from Anatolian Diagonal; Armenia, Azer-
baijan (Nakhichevan, Zuvand), Georgia (Vashlovani), 
Russia (Dagestan, semiarid Hollows in East Caucasus) 
(Tuniyev et al., 2019). The updated list includes 18 am-
phibians’ species with endemic 13 subspecies of 10 spe-
cies, nine species of which occur in Caucasian ecore-
gion only (Table 1). Among 110 reptile species in the 
ecoregion, 32 are endemic species and 44 are endemic 
subspecies (Tables 2–4). The distribution of the number 
of endemic species across the countries of the ecoregion 
is uneven and depends on both the area occupied and 
the landscape diversity. The maximum number of en-
demics inhabit the territories of Georgia (28 species), 
Turkey (24 species) and Russia (19 species) (Fig. 14). 
Taking into account the artificiality of the administra-
tive approach to assessing the originality of faunas, we 
note the importance of understanding the volume of 
biodiversity of endemic species both for the countries 
themselves and for the adoption of transboundary con-
servation strategies.

Globally threatened species: CR, EN, VU redlisting 
categories according to IUCN. We compiled a data-
set of 18 extant species of amphibians and 110 species 

reptiles occurring in the Caucasus ecoregion from the 
Reptile Database and IUCN Red List of Threatened 
Species. Of these, 112 have published assessments of ex-
tinction risk on the IUCN Red List. Twenty-two spe-
cies (28 subspecies, 19.6%) were assessed as threatened 
with extinction (categories Vulnerable, Endangered 
and Critically Endangered). Two species has category 
Data Deficient (DD) and 17 species – Near Threatened 
(NT). Therefore, 71 species (63.4%) belong to catego-
ry Least Concern (LC) in Caucasus ecoregion. Sixteen 
species (9.6%) are still not assessed, due to late descrip-
tions or changes in taxonomy. In addition, the assess-
ments are absent for almost all subspecies, with excep-
tions of Testudo graeca nikolskii. The declining popula-
tions present majority of species.

Regionally threatened species. In the Caucasus ecore-
gion, as in many other regions of the world, the conser-
vation of herpetofauna is actually effective only in na-
ture reserves and national parks, although it is formally 
organized in protected areas of a lower level. Therefore, 
the analysis of compliance of the extant Econet (network 
of protected areas) to the needs of herpetofauna preser-
vation becomes a profoundly important task. .It should 
be emphasized that despite the inclusion of many species 
in regional Red Books (Table 5), the normative form of 
protection, as experience shows, is not very productive 
and for the effective conservation of the herpetofauna of 
the Caucasian ecoregion. The recent international expe-
rience shows that that a territorial form of protection is 
optimal and should be applied as an effective conserva-
tion measure for the Caucasian ecoregion.

Fig. 14. Representation of endemic species in the countries of the Caucasus ecoregion (see Chapter Endemic Species: Rich-
ness and Conservation Status and Threats and Table 5).
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Table 5. Representation of amphibian and reptile species in the regional red data books of the Caucasian ecoregion

Species / Territory 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
Paradactylodon persicus
Mertensiella caucasica +
Mertensiella djanaschvilii +24

Triturus karelinii + + + + + + +
Ommatotriton ophtyticus + + + + + +
Lissotriton lantzi + + + + +22 + + + + + + +
Bombina bombina + +
Bufo eichwaldi +
Bufo verrucosissimus + + + + + + +
Bufotes viridis
Hyla orientalis +23 +
Hyla savignyi
Pelobates fuscus +17 + + +17 +
Pelobates syriacus + + + + +
Pelodytes caucasicus + + + + + +
Pelophylax ridibundus
Rana macrocnemis + + +
Rana pseudodalmatina
Emys orbicularis +1 + +16 +
Trachemys scripta
Mauremys caspica +
Chelonia mydas
Testudo graeca + + + + + + +
Paralaudakia caucasia
Trapelus ruderatus +
Trapelus sanguinolentus + + + +
Phrynocephalus guttatus + + + +
Phrynocephalus horvathi +11 +
Phrynocephalus mystaceus + + + + +
Phrynocephalus persicus +12

Mediodactylus kotschyi +
Hemidactylus turcicus
Tenuidactylus caspius
Anguis colchica +21

Pseudopus apodus +2 + + + + + + +
Ablepharus bivittatus +
Ablepharus chernovi +
Ablepharus pannonicus + +
Eumeces schneideri + +
Heremites septemtaeniatus + +
Darevskia adjarica
Darevskia aghasyani
Darevskia alpina + + + +
Darevskia armeniaca
Darevskia brauneri
Darevskia caucasica +20

Darevskia chlorogaster
Darevskia clarkorum +
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Table 5. Continuation

Species / Territory 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
Darevskia daghestanica +
Darevskia dahli + +
Darevskia derjugini + + +
Darevskia dryada
Darevskia mixta + +
Darevskia nairensis
Darevskia parvula
Darevskia pontica
Darevskia portschinskii
Darevskia praticola +
Darevskia rostombekovi +
Darevskia rudis +
Darevskia saxicola +
Darevskia szczerbaki + +
Darevskia tuniyevi
Darevskia unisexualis +
Darevskia uzzelli
Darevskia valentini
Iranolacerta brandti
Eremias arguta +3 +19 + + + + + +
Eremias pleskei +
Eremias strauchi
Eremias suphani
Eremias velox + + + + +
Lacerta agilis +4 +4 +18 +
Lacerta media +5 + + +
Lacerta strigata + +
Ophisops elegans + + + +
Parvilacerta parva +
Podarcis siculus
Phoenicolacerta laevis
Xerotyphlops vermiularis
Eryx jaculus + + + + + + +
Eryx miliaris + + + + +
Coronella austriaca + + + +
Dolichophis caspius +6 + + + + + + + + + +
Dolichophis schmidtii + +
Eirenis collaris +
E. modestus
E. persicus +
E. punctatolineatus
Elaphe dione + + + + + +
E. sauromates + + + + + + + + + +
E. urartica +7 +13 +7

Hemorrhois nummifer
H. ravergieri +
Natrix megalocephala + + + +
N. natrix
N. tessellata
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Table 5. Continuation

Species / Territory 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
Platyceps najadum +8 + + + + +
Rhynchocalamus satunini + +
Telescopus fallax + + +
Zamenis hohenackeri + + + + + + +
Z. longissimus + + +
Z. persicus +
Malpolon insignitus +25 + +
Psammophis lineolatus +
Gloydius caucasicus
Macrovipera lebetina + +
Montivipera albicornuta
M. raddei + +
M. wagneri
Pelias berus barani
P. darevskii +
P. dinniki + + + + + + + + + +
P. ebneri
P. eriwanensis +
P. kaznakovi + + + +
P. lotievi + + + + +
P. magnifica + + +
P. olguni
P. orlovi + +
P. pontica
P. renardi +10 + + + + + + + + + +
P. shemakhensis +14

P. tuniyevi +15

Vipera transcaucasiana
Total 34 21 21 14 18 23 9 11 13 11 27 6 16 18 22 15

Notes: In horizontal: 1 – Russian Federation (RF); 2 – Azerbaijan; 3 – Armenia; 4 – Georgia; 5 – Adygey, RF; 6 – Dagestan, RF; 
7 – Ingushetia, RF; 8 – Kabardino-Balkaria, RF; 9 – Kalmykia, RF; 10 – Karachay-Cherkessia, RF; 11 – Krasnodar Territory, RF; 
12 – Rostov Region, RF; 13 – North Ossetia – Alania, RF; 14 – Stavropol Territory, RF; 15 – Chechen Republic, RF; 16 – South 
Ossetia.
In columns in uppercase: 1 – subspecies Emys orbicularis colchica Fritz, 1994; 2 – populations from Crimea Peninsular and Caucasian 
Black Sea coast; 3 – populations from Crimea Peninsular and Krasnod Territory; 4 – subspecies Lacerta agilis grusinica Peters 1960 
and L. a. mzymtensis (Tuniyev S. et Tuniyev B., 2008); 5 – populations from Caucasian Black Sea coast; 6 – populations from 
Caucasian Black Sea coast; 7 – within Elaphe sauromatmes; 9 – populations from Caucasian Black Sea coast; 10 – populations of 
Crimea Peninsular and Precaucasia; 11 – named as Phrynocephalus helioscopus; 12 – named as Phrynocephalus helioscopus; 13 – 
within Elaphe sauromatmes; 14 – within Pelias renardi; 15 – mentioned as Pelias kaznakovi; 16 – Black Sea coast population; 17 – 
mentioned as Pelobates vespertinus; 18 – subspecies Lacerta agilis exigua; 19 – subspecies Eremias arguta transcaucasica; 20 – sub-
species Darevskia caucasica vedenica; 21 – mentioned as Anguis fragilis; 22 – mentioned as Triturus vulgaris; 23 – mentioned as Hyla 
arborea; 24 – within Mertensiella caucasica; 25 – mentioned as Malpolon monspessulanus Mertens et Mueller 1928.

The Priority Conservation Areas (PCA) and the 
corridors between them designated by CEPF in the 
Caucasus (Fig. 2) almost fully represent the key areas 
of the most important ecosystems in Armenia, Geor-
gia, Azerbaijan and the neighbouring areas of Turkey 
and Iran. In these countries, the regional Econets are 
delineated as based mainly on the existing or planned 

protected areas. The Caucasian parts of Turkey and Iran 
are nearly fully set aside as priority areas. The situation 
in Russia and Abkhazia is different. The central axial 
part of highlands of the Greater Caucasus Ridge is de-
fined quite artificially and almost deprived of herpeto-
fauna. The vast tracts of the Black Sea coast, remnants 
of pristine steppes and meadow-steppes in the West 
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and Central Ciscaucasus, unique dry steppes and sandy 
lands in the East Ciscaucasus, foothills and mid-eleva-
tions in the northern Jurassic depression between the 
Skalistyi and Bokovoy ridges, foothills and maritime 
Dagestan regions remain greatly underrepresented in 
protected areas (Tuniyev et al., 2019).

Biodiversity should be preserved in its intrinsic di-
versity and complexity, but the foremost regional goal 
and responsibility is set on saving endemic species from 
extinction. The status of such endemic species as Natrix 
megalocephala, Zamenis persicus, Pelias dinniki, P. lotievi 
and Montivipera raddei is quite safe because a substantial 
part of their ranges is covered by protected areas. Con-
trary to this, a number of other species are represented in 
protected areas insignificantly (Phrynocephalus horvathi, 
Darevskia szczerbaki, Eremias pleskei, Pelias kaznakovi, 
P. magnifica, P. eriwanensis, P. ebneri, P. tuniyevi) or not 
at all (Trapelus sanguinolentus sanguinolentus, Darevskia 
aghasyani, Darevskia arribasi, Darevskia caucasica ve-
denica, Darevskia dryada, Pelias orlovi, P. pontica, Eryx 
miliaris nogajorum). Moreover, the habitats of Pelias or-
lovi and P. magnifica were not even embraced by CEPF’s 
PCAs.

To preserve the Szczerbak’s Rock Lizard and Orlov’s 
viper, it is essential to establish a reserve or a nation-
al park between Gelenjik and Jubga, incorporating the 
peaks Oblego and Papai, and to expand the territory of 
Sochi National Park so that to include the Mt. Bolshoi 
Pseushkho (Tuniyev, 2016). Some of these areas are in 
establishing now. Conservation of the Relict viper also 
implies adding the Malyi Bambak Ridge to Caucasian 
Biosphere Reserve. The Black Sea viper can be saved 
solely by creating a national park near Borçka. The Lake 
Arpi National Park was established in Armenia in 2009 
largely for the protection of the Darevsky’s viper. The 
Steppe Agama, Desert Sand boa and associated psam-
mophilic communities can be protected only through 
the establishment of Nogaysky Steppe Reserve. The 
Shemakha and Kakhety Steppe Vipers need special pro-
tected areas near Shamakhi in Azerbaijan and on Shirak 
Plateau in Georgia.

The next regional goal is focused on conservation of 
globally threatened or endangered species of wide dis-
tribution, in the Caucasus – Pelias renardi, Elaphe sau-
romates and Dolichophis caspius. The first species is left 
beyond the PCAs and the last two are almost neglected. 
No large protected areas can be set aside for Pelias re-
nardi for the strong patchiness of its remnant habitats. 
However, it is feasible to establish zoological natural 
monuments or cluster sites of existing protected areas, 
e. g. in the East Priazovie (Yasenskaya Spit and others), 
foothills of the West and Central Caucasus (vicinities of 
the Raevskaya village, Maikop and Kislovodsk towns, 
Gerpegem Ridge), along the Kuma-Manych Depression 
(Lake Manych-Gudilo shoreline). These areas are also 
important for preservation of the Caspian whip snake 

and the Eastern four-lined ratsnake, but it also demands 
for the establishment of new protected areas between the 
Cape Bolshoi Utrish and the Kabardinka Settlment on 
the Black Sea coast, in Primanychie (area around the 
Lake Manych-Gudilo) and the Kudriavaya (Curly) Ra-
vine in the Stavropol Territory. Caspian whip snakes will 
also benefit from the above-mentioned Nogaysky Steppe 
Reserve.	

Particular attention should be paid to the hotspots of 
amphibians and reptiles species diversity in the Cauca-
sian ecoregion. Such areas are the Black Sea coast (ex-
cluding the Rioni Lowland), lower çoruh basin, semi-ar-
id depressions in the East Ciscaucasus, maritime Dagest-
an, Artwin Hollow, Kura-Arax Lowland (aside from its 
deserts), Arax riverside in Armenia and Azerbaijan, and 
the Talysh–Alborz massif.

The analysis of biological diversity, spatial and alti-
tudinal distribution of existing protected areas, includ-
ing water bodies and wetlands, demonstrates the inabil-
ity of protected areas to fulfill their goals and to ensure 
sustainable management of natural ecosystems in their 
complexity (Krokhmal, Tuniyev, 2003). First, the Econet 
in Russian Caucasus and Abkhazia needs much improve-
ment (Fig. 2). In these two countries, protected areas are 
concentrated in mid-elevation and highland areas of the 
West and Central Caucasus to protect their natural her-
itage. In Chechen and Dagestan Republics (East Cau-
casus), highlands and mid-elevations are not protected, 
including the unique limestone region of Inner Dagestan 
saturated with xerophilic endemics and relicts. In near-
ly all the North Caucasus, protected areas with stringent 
protection regime (reserves) are lacking at low elevations 
800–1200 m a. s. l. The two areas retaining the unique for 
Russia Mediterranean semi-arid juniper and pistachio-
juniper forests (Anapa – Gelenjik and foothills of Dag-
estan) are out of state protection as well. The northern-
most enclave of the Hyrcano-Alborz biota in the Sam-
ur mouth is in Samur National Park in Dagestan and 
Samur-Yalama National park is located in Azerbajan.

Much effort in international cooperation is required 
to establish such transboundary protected areas as East 
Caucasus Transboundary Area (Russia, Azerbaijan, and 
Georgia), North-West Caucasus (Kavkazsky, Pskhu-
Gumista reserves, Teberdinsky, Ritsa Relict and Sochi 
National Parks in Russia and Abkhazia) and Kolkhida 
International Biosphere Polygon (Sochi National Park, 
Psou – Bzyb interfluve and Pitsunda-Mussera Reserve 
in Russia and Abkhazia). Implementation of this Econet 
development programme, along with other conservation 
measures described above for preservation of endemic 
and threatened species, will allow approaching the long-
term goal of sustainable conservation of herpetofauna 
and other biodiversity in the Caucasian ecoregion.
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MAIN THREATS AND PROPOSED 
CONSERVATION ACTIONS

The main threats to ECA reptiles, according to the 
IUCN Red List of Threatened Species (2024) are agri-
culture, residential/commercial development, and bio-
logical resource use. These threats primarily cause habi-
tat fragmentation and loss (Visconti et al., 2018).

The major threat of habitat loss affects in particu-
lar relic forest species, and species of the steppe and 
semi-desert ecosystems, which are often not able to per-
sist on agricultural and other transformed lands. Eremias 
pleskei (Armenia, Azerbaijan, Turkey and Iran) is listed 
as Critically Endangered, based on a population decline 
of more than 80% over ten years; its natural sandy habi-
tat has virtually disappeared due to human disturbance. 
For habitat specialists, such as Phrynocephalus horvathi 
(Critically Endangered) which is primarily limited to 
patches of saltwort, wormwood semi-desert, and highly 
specific soils, habitat conversion can have a major im-
pact. The disappearance of steppe vipers of the “ursinii-
renardi” complex throughout most of the previously oc-
cupied habitats in the ECA is associated with ploughing 
of steppes for agriculture (Tuniyev, 2016).

Significant threats include the illegal capture of com-
mercially valuable species for the pet trade (all represent-
atives of the vipers, turtles, and some species of lizards) 
in Turkey, the Caucasus and Central Asia. Prosecution of 
snake species continues in the area, especially in Turkey, 
the Caucasus, southern regions of Russia, which is asso-
ciated with low levels of environmental education (Vis-
conti et al., 2018).

Invasive and other predatory species play a particu-
larly important role for endemic and relic species. For 
example, Procyon impact is very high to amphibians in 
Western Caucasus and Lenkoran-Talysh region.

Climate change is likely to play a major role in the re-
gion in the future. Climate change has led to an increase 
in summer temperatures and length of dry summer peri-
od in the Western Caucasus, resulting in a reduction of 
habitats of mesophylic Colchis reptile species (Darevskia 
derjugini) and the increase in the number of Eastern 
Mediterranean species of snakes (Dolycophis caspius, 
Platiceps najadum) on the Black Sea Coast.

Other threats are less prominent in the IUCN Red 
List of Threatened species (2024) such as pollution; how-
ever, a recent risk evaluation of pesticide use to protect-
ed European reptiles suggests that ten species, including 
all six Habitat Directive Annex II turtles, are at above-
average pesticide risk (Visconti et al., 2018).

Some examples for conservation strategy:
Aghasyan’s Lizard – Darevskia aghasyani. Conser-

vation status of taxa assessed as CR B2ac(iv) “Critically 
Endangered”, because on the basis of expert estimates 
found that the habitat area is less than 10 km2, it may 
have fragmented, but at the moment consists of only one 

locality and marked by extreme fluctuations in number of 
mature individuals (Tuniyev, Petrova, 2019). Previously 
Urts Ridge was part of “Khosrov Forest” State Reserve, 
as a cluster area. Given the exceptional uniqueness of flo-
ra and fauna of this ridge, description of about ten species 
of plants from Urts Ridge and the breeding for Mouflon, 
together with our species of relic described lizards, it is 
advisable to consider returning Urts Ridge to the Khos-
rov Reserve.

Darevsky’s Viper – Pelias darevskii. The new finds of 
species in Armenia (Agasian, Agasian, 2008) were located 
in direct closeness (12 km) from type locality and actually 
did not extend the known distributional area of species. 
In July 2014 the species actually was found by us in Ni-
notsminda, Akhalkalaki, Aspidindza, Akhaltsihe districts 
of Somkheto-Dzhavakheti Region of Georgia at Dzha-
vakheti Highland (Mt. Madatapa) and Erusheti Moun-
tains (Mt. Gumbati, Mt. Airilanbashi) (Tuniyev et al., 
2014). Established guidance on finding the Darevsky’s vi-
per in Turkey at a considerable distance from the known 
habitat were of great interest. Our research in Turkey 
showed that vicinity of Posof inhabits a distinct species – 
Pelias olguni (Tuniyev S. et al., 2012). Endemic subspe-
cies live in humid (Pelias darevskii uzumorum) and sem-
idry (Pelias darevskii kumlutasi) segments of Yalnizçam 
Dağlari (Arsiyansky) Ridge. The taxonomic status of 
other finds is under discussion (Tuniyev, 2016).

The density of populations of Pelias darevskii in Ar-
menia is extremely low, as the number of vipers in the 
identified locality in Georgia. The main threats are the 
killing of animals, overgrazing, trapping for the illegal 
zoo trade. The expansion of Darevsky’s viper distribution 
range cannot substantially influence on its conservation 
status. The Darevsky’s viper still remains narrow distrib-
uted sporadically spread species, not forming high-dense 
populations. Category rarities on the global population 
estimated as CR B2ab (ii, iii). Species is listed in the 
IUCN Red List of Threatened species (2024) and Red 
Data Book of the Republic of Armenia (2010) (Table 5).

Species effectively guarded exclusively in Arpilich 
National Park (Armenia). It is necessary to include it to 
recently creating Dzhavakheti National Park in Georgia 
area on the Dzhavakheti Highland and Erusheti Moun-
tains and optimization borders transboundary with Ar-
pilich National Park Mt. Madatapa in Georgia, with the 
participation of Darevsky’s viper biotopes (Tuniyev, 2016).

Dinnik’s Viper – Pelias dinniki. It is endemic to the 
Highlands of the Great Caucasus, sporadically distrib-
uted within the Russian Federation, republics of Abk-
hazia, Georgia and South Ossetia (Tuniyev et al., 2009). 
In Russian Federation, it is known from the Krasnodar 
Territory and republics of Adygei, Karachay-Cherkessia, 
Chechen and Dagestan (Tuniyev, Tuniyev, 2008; Red 
Data Book of Ingushetia Republic, 2007). During the 
last decade significantly expanded understanding of the 
range of the species. We have found isolated populations 
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on Mt. Zhitnaya of Lagonaksky Ridge, Adygei (north-
western limit), the tops of Hakudzh, Lysaya of Cherno-
morsky Chain, Krasnodar region (western limit) (Tuni-
yev, Tuniyev, 2007, 2013); in vicinity of pass Genukh 
and upper basin of Dzhurmut River, Dagestan (eastern 
limit). In addition, the new localities we have discov-
ered on Aibga Ridge (Krasnodar Territory), Kutakheku 
Ridge (Abkhazia), upper basin of Bolshaya Liakhvi Riv-
er (South Ossetia), etc. There are no reliable findings in 
the territory of the republics of Kabardino-Balkaria and 
Ingushetia yet, but it is likely theylivethere too (Tuniyev, 
2016). Probably represents a complex of cryptic forms 
in the east of range.

It is listed in the IUCN Red List of Threatened spe-
cies (2024), the Red Books of the Russian Federation 
(2021), Krasnodar Territory (2017), the republics of 
Adygei (2021), Karachay-Cherkessia (2013), Chechen 
(2020), Dagestan (2020), Republic of North Ossetia-
Alania (2022), Kabardino-Balkaria (2018) and Republic 
of South Ossetia (2017) (Table 5). In Chechen Repub-
lic and Dagestan species is extremely rare, sporadically 
distributed on most mesophylous parts of subalpine belt. 
The main threats for western populations is a recreation-
al development, construction of ski facilities on the terri-
tory of Sochi National Park, the planned mastering of the 
Caucasian reserve, development of resorts in the North 
Caucasus on existing protected territories; for eastern 
populations is overgrazing and absence of high rank pro-
tected areas (reserves and national parks). Category rar-
ities on the global population estimated as VU B1ab (iii, 
v), in a new edition of the Red Data Book of the Russian 
Federation (2021) mind category VU C1 + 2a.

To save the polymorphic populations of species, it is 
necessary to abandon ambitious plans for transforma-
tion of natural landscapes in the Highlands of the Sochi 
National Park (Aibga Ridge) and in Caucasian reserve 
(basins of the upper flowing of rivers Mzymta and Ma-
laya Laba); create a new Federal protected areas in the 
Itum-Kalinskaya Hollow of Chanty-Argun River (based 
on former Soviet sanctuary) in Chechen Republic and 
Dagestan reserve plots clustered Tokhor River, Mt. Gu-
ton and vicinity of Genukh pass (Tuniyev, 2016).

Armenian Steppe Viper – Pelias eriwanensis. Disjunc-
tive distributed on the southern slopes of the Lesser Cau-
casus and the Armenian Highland endemic relict species. 
The species range includes Armenia, Azerbaijan, Turkey 
and Northwestern Iran (Rajabizadeh et al., 2011). Re-
cently, the species has been found on the shores of Lake 
Kartsakhi in South Georgia (Tuniyev S. et al., 2014) and 
on Bargushat Ridge in Armenia (Tuniyev, 2016).

Isolated populations of Pelias eriwanensis inhabit 
rocky mountain meadow-steppe, juniper bushes on the 
slopes of quite volcanoes and arid ridges (Urc, Karab-
akh, etc.), rarely rise down along the canyons of the riv-
ers to the middle-mountain belts, where the steppe out-
liers in the canyons (Kasakh River, Armenia). Sporadic 

animals, rarely up to 5 specimens at 1 km of the route. 
The main threats are the killing of animals and destruc-
tion of their habitats, overgrazing both in Transcauca-
sian Republics and in Turkey. Category rarities on the 
global population estimated as VU B1ab (iii, v). Species 
is listed in the Red Book of Armenia (2010) (Table 5). 
It is necessary to list species in Red Books of Republics 
Azerbaijan and Georgia. .

Erevan mountain-steppe viper currently protected 
in Armenia on Khosrov reserve territory, formally de-
fined in Sevan National Park and Zangezur Sanctuary. 
Species habitats on Urc (former Sarajbulag) Ridge has 
dropped out from under protection in connection with 
the deletion of this site from the Khosrov reserve. To 
save the species requires the creation of transboundary 
protected area around Kartsakhi Lake in South Georgia 
and Turkey, creating local reserves on Coast of Childyr 
Lake in Turkey.

Kaznakov’s Viper – Pelias kaznakovi. The oppressed 
relict endemic to Colchis with slightly irradiation, 
sporadically distributed in foothill areas of Krasnodar 
Territory, Republics of Abkhazia, Adygei, in western 
Georgia and Adzharia within the former Soviet Union 
and on the Lazistan coast of Turkey (Orlov, Tuniev, 
1986). In the Russian Federation, area covers foothill 
areas along the Black Sea coast from vicinity of Tuapse 
to the border with Abkhazia, on the northern slope of 
the Western Caucasus from the town Goryachy Kluch 
to the foothills of Apsheronsky District of Krasnodar 
Territory and Tulsky District of Adygei Republic. It is 
found in a number of new localities in Turkey (Afsar, 
Afsar, 2009; Tuniyev et al., 2019).

Pelias kaznakovi has never been numerous and now 
progressively disappears throughout the area (Ostro-
vskikh, 1991). Currently, most biotypes, or destroyed or 
heavily transformed in connection with the construc-
tion of Olympic venues and involving them in the infra-
structure of the Mzymta – Psou Rivers area. Apparent-
ly, the total number of species in the Russian Federation 
is not more than 2000 individuals.

The main threats are the killing of animals and de-
struction of their habitats, intensive trapping for the ille-
gal zoo trade, recreational mastering the Black Sea coast 
of the Caucasus, to change the zoning of the Sochi Na-
tional Park, with the transfer of plots of vipers and the 
protected habitat of protected zones in the lower catego-
ry of zoning. Category rarities on the global population 
estimated as EN B2ab (ii, iii, v), in a new edition of the 
Red Data Book of the Russian Federation (2021) mind 
category EN A4abcd; B2ab (i, ii, iii, iv, v). Pelias kaznak-
ovi is listed in the IUCN Red List of Threatened species 
(2024), was listed the Red Book of the USSR (1984), the 
Red Data Book of Georgian SSR of the former Geor-
gian Soviet Socialist Republic (1982). It is included into 
the Red List of Georgia (2024), Red Books of Russian 
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Federation (2021), Krasnodar Territory (2017), Republic 
of Adygei (2021) (Table 5).

The bulk of the range in Russia remains on the terri-
tory of Sochi National Park, small populations are found 
in the Caucasian reserve. Formally, species is protect-
ed in Ritza relic National Park, Pskhu-Gumista reserve 
(Abkhazia), in the Kintrish reserve and Mtirala National 
Park (Georgia), Kamili National Park (Turkey).

To save Pelias kaznakovi in Sochi National Park it 
should be included in the functional zoning in espe-
cially protected or reserved zone. Important measure 
is breeding in captivity with subsequent reintroduction 
(Tuniyev, 2016).

Lotiev’s Viper – Pelias lotievi. Endemic species 
probably represents a complex of cryptic forms. The to-
tal area covers mainly middle mountain area of Great 
Caucasus within Russia, with little penetration in Geor-
gia and Azerbaijan. In the Russian Federation, this 
snake was found in semi-arid hollows in Eastern and 
Central Caucasus, where it inhabits shibliaks, frigana, 
mountain-steppe areas from 1200 to 1800 m a. s. l. In the 
Krasnodar Territory found in the midlands band at an 
altitude of 1500–1700 m a. s. l., where Pelias lotievi in-
habits xerophylous subalpine meadows, scrub and rocky 
associations and talus slopes. For species description 
material was available only from 8 localities; but later 
after the numerous expeditions, covering the whole of 
the Northern Caucasus the detailed distribution data 
(about 70 localities) were collected. In the East, the 
range of Pelias lotievi reaches coastal Dagestan in vi-
cinity of settlement Izerbash (Kolichi River), covering 
almost the entire foothill and mountainous Dagest-
an, except in the highland sections of the Main Ridge. 
To the west, Pelias lotievi inhabits semiarid hollows of 
Chechen Republic, Ingushetia, North Ossetia-Alania, 
xerophylous slopes of Mt. Elbrus and Skalisty (Rocky) 
Ridge in Kabardino-Balkaria. Further west it is a chain 
of isolates in hemixerophylous landscapes of Bokovoy 
(Forward) and Skalisty (Rocky) ridges in the Karachay-
Cherkessia Republic up to the extreme western finds at 
the watershed of Bolshaya Laba and Malaya Laba Riv-
ers in the Krasnodar Territory.

The main threats are overgrazing, reducing the pro-
tective properties of biotopes, direct destruction of man, 
and weak coverage of the habitats of the species by ex-
isting network of high rank protected areas, i. g. reserves 
and national parks. Category rarities on the global pop-
ulation estimated as NT, in relation to the total area of 
the species, not exceeding 20000 km2. Pelias lotievi is 
listed in the Red Books of Krasnodar Territory (2017), 
the Chechen (2020), North Ossetia-Alania (2022), 
Kabardino-Balkaria (2018) and Karachay-Cherkessia 
Republics (2013) (Table 5). An isolated population is 
protected in the territory of the Caucasian reserve; part 
of the range is included in Teberdinsky, Prielbrusye, 
Alania National Parks, Erzi, Kabardino-Balkarsky 

Vysokogorny and Severo-Ossetinsky reserves. Formally 
preserved on the territory of Charodinsky sanctuary in 
Dagestan. It is necessary to create new protected ar-
eas in Sadono-Unal′skaya Hollow of North-Ossetia-
Alania, Itum-Kalinskaya Hollow of Chechen Repub-
lic, and in several places of inner-mountain Dagestan 
(Tuniyev, 2016).

Relic Viper – Pelias magnifica. The oppressed en-
demic relict species, has a limited amount of habitat, 
conservation depends even on short anthropogenic 
influences. The entire area is located in the Russian 
Federation and covers Skalysty (Rocky) Ridge within 
Krasnodar Territory, Republic of Adygei, possibly be-
ing in the Karachay-Cherkessia Republic (Tuniyev, Os-
trovskikh, 2006). Species range covers so-called Belo-
Labinsky Refugio of Colchis biota (Tuniyev, 1990) and 
represents a complex option derivates of Colchis veg-
etation enriched with elements of Mediterranean and 
even the steppe vegetation. Habitats represented by light 
oak groves, dry stretches of grassy meadows and shrubs 
on rocky limestone cornices of arrays in the range of 
heights from 700 to 1000 m a. s. l. (Tuniyev, 2016; Tuni-
yev et al., 2016).

Population’s density is extremely low for a day ex-
cursion numbered no more than three specimens. The 
main threats are naturally archaic area, which constant-
ly highlights the grassroots fires, increasing recreational 
press, trapping animals for illegal zoo trade.

Pelias magnifica included in the IUCN Red List of 
Threatened species (2024) category EN A1cd + 2 CD, 
Red Data Book of the Russian Federation (2021) with 
category EN A2abc; B2ac(iv), Red Book of Krasno-
dar Territory (2017) with category EN A1cd+2cd and 
Red Book of Adygei Republic (2021) with category EN 
B1ab(i, ii, iii, v); C2a(i) (Table 5). Thus, a rapid assess-
ment of the year 2014 allowed to state the existence of 
stable small, exposed to anthropogenic limiting factors 
population of Relic Viper in the type locality and agree 
to the terms in the IUCN Red List of Threatened spe-
cies (2024) category of threats the existence of species 
within Krasnodar Territory – EN A1cd+2cd (Tuniev S. 
et al., 2016). Insignificant part of the population is pro-
tected in the Caucasian reserve, to which it is necessary 
to include the Maly Bambak Ridge.

Orlov’s Viper – Pelias orlovi. Endangered relict en-
demic species with number declining progressively. The 
entire area is located in the Krasnodar Territory of the 
Russian Federation and covers both slopes of the lowest 
Northwestern part of the Greater Caucasus from Mark-
hot Ridge in the West to the peak Bolshoy Pseushkho 
in the East. Distribution area lies entirely within the 
area of influence of the Mediterranean climate and de-
velopment of xero-mesophyt habitats. Species occurs 
in different versions of submediterranean landscapes: 
from intrazonal riparian glades to steppe-meadows 
and ecotones of Juniper forests. Range of high-altitude 
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distribution ranges from 450 to 950 m a. s. l. (Tuniyev, 
2016).

The number of species is very low, at the end of the 
last century for a day excursion numbered no more than 
3 specimens. Express score 2014–2016 years testified to 
the disappearance of a species in a number of localities 
(northern foothill of Mt. Papay, vicinity of Gelendzhik 
City, etc.) and a catastrophic populations’ density de-
creasing in the surviving habitats. The main threat was 
and it remains illegal trapping of animals for zoo trade. 
Category rarities on the global population estimated as 
CR B1ab (i, v); C2A(i), in a new edition of the Red 
Data Book of the Russian Federation (2021) has cate-
gory EN A2abcd. It is listed in the IUCN Red List of 
Threatened species (2024) and Red Book of Krasnodar 
Territory (2017).

This species formally defined at recent organizing 
regional Markhot Nature Park. It is necessary to or-
ganize cluster plot of Utrish reserve at Mt. Papay, or 
creation of a full-fledged Novorossiysk reserve. It is in 
accordance with the earlier recommendations as well as 
implementing the decision of UNEP within the frame-
work of the compensatory actions Sochi‑2014  Win-
ter Olympics to include in the composition of the So-
chi National Park Mt. Bolshoy Pseushkho (Tuniyev, 
Timukhin, 2013).

Eastern Steppe Viper – Pelias renardi. Species is 
reduced and continuing to reduce population size and 
habitat caused by human activities. The total area covers 
the steppe and semi-desert area of the South-Eastern 
European countries, Kazakhstan and Central Asia. In 
the Russian Federation, it is found from the Volga-
Kama region north to the Precaucasia region South 
and Central Altai Mountains in the East (Ananjeva et 
al., 2006). In the Caucasus ecoregion, area covers the 
lowland and the foothills of the Northern Caucasus. 
According to our observations, in the Central Caucasus 
Pelias renardi maximum penetrates mountain country.

Found on the plains of various types (loess, alluvial-
loess, terraced), on hills, in lower-mountain belts. It in-
habits forest edge, shrub associations, shibliaks, steppe 
slopes (Ostrovskikh, Plotnikov, 2003). In the Southeast 
of the range rises up in Krasnodar Territory to 1000 m 
a. s. l., is able to live on the sandy sea spits. In conditions 
of anthropogenic landscape forms narrow stripe-like 
settlements in badlands and bargain sites, tree planting, 
etc. (Ostrovskikh, Plotnikov, 2003а). In the Central 
Caucasus, in the area of the Elbrus gap forest vegeta-
tion, Pelias renardi together with other steppe species of 
plants and animals penetrate mountains up to 1500 m 
a. s. l. (Tuniyev, 2016).

At the end of the last century, the density in the 
Caucasus had up to 30 animals per 1 hectare. Current-
ly the number of habitats and the number of snakes 
they declined sharply. Major threats remain steppe and 
forest-steppe landscape transformation and physical 

extermination by man. Category rarities on the global 
population estimated as VU A1c+2c, in a new edition 
of the Red Data Book of the Russian Federation (2021) 
has category VU A4cd; B1ab (i, ii, iii, iv). Pelias renardi 
is listed in the IUCN Red List of Threatened species 
(2024), in the Caucasus ecoregion – in the Red Books 
of Stavropol (2013) and Krasnodar (2017) territories, re-
publics of Dagestan (2020), Chechen (2020), Karachay-
Cherkessia (2013), Adygei (2021), North Ossetia-Alania 
(2022), Kabardino-Balkaria (2018).

In the Caucasian part of the distributional area spe-
cies it is not protected, a tiny population exists on the 
northern periphery of the reserve Utrish and Kislovodsk 
National Park. The cluster is required to organize sec-
tions of the existing reserves in areas of dense habitation 
vipers, an extension of the recently established Kislo-
vodsk National Park, with including of Pelias renardi’s 
biotopes in the Region of Caucasian Mineral Waters 
(Tuniyev, 2016).

Shemakha Viper – Pelias shemakhensis. Narrow-
endemic, oppressed relic species, whose area covers the 
Shamakhi District of Azerbaijan. Until recently, no re-
cords was known from the northeastern steppe regions 
of Eastern Georgia. In 2016, it was rediscovered here 
(Tuniyev et al., 2018). Alekperov (1978) wrote that in 
vicinity of Shemakha a viper occurs on the altitude of 
a 700 m a. s. l. on the stony areas of mountains, covering 
by a xerophylous grasses and shrub vegetation, also in 
the small agricultural sowing, in the heaps of stone on 
the plough-lands and along the roads. According to our 
observations, the biotopes of species (in both Azerbai-
jan and Georgia) are presented by shibliaks of Paliurus 
spina-christy and ecotones of dry Andropogon steppes 
and derivates of the broad-leaved forests on the stony 
slopes of foothills. Alekperov (1978) recorded the nu-
merous specimens originated from Shemakha: only for 
feeding study, 22 specimens were dissected. At present, 
the species became very rare in Northwest Azerbaijan; 
in Northeast Georgia is on the verge of extinction. As 
a rare taxa, limited in range and abundance, Pelias she-
makhensis named as Pelias renardi is included in the 
Red Book of Azerbaijan (2013). Pelias shemakhensis 
should be included in the IUCN Red List of Threat-
ened species (2024) and Red Book of Georgia with the 
status category CR B1ab (i, ii, iii, iv, v).

To save the species it is necessary to organize pro-
tected areas in vicinity of Shemakha in Azerbaijan and 
cluster plots of Vashlovani reserve on the Shirak Plateau 
in Georgia.

Tuniyev’s Viper – Pelias tuniyevi. Endangered nar-
row distributed relict endemic species with declin-
ing progressively number. All known finds are located 
in the left-bank basin of the middle flow of the Kura 
River from the Borzhom Gorge (east slope of Mesk-
heti Ridge) in Georgia to middle-mountain districts of 
South Ossetia (east foothills of Likhsky Ridge and south 
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spurs of Central Caucasus) (Ananjeva et al., 2021). It 
inhabits mid-altitude broad-leaved forests, Carpinus 
orientalis shibliak and post-forest glades in the range 
of elevations from 700–850 m in the Borzhom Gorge 
of Georgia to more than 1300 m a. s. l. in the ruins of 
Atsriskhevi of South- Ossetian Reserve. Currently, bio-
topes of P. tuniyevi are characterized by more xero-mes-
ophilic traits and moderately warm mezo-climate in 
comparison with typical mesophilic biotopes of North-
Colchian (Krasnodar Territory – Abkhazia) and, espe-
cially, Adzharo-Lazistanian for P. kaznakovi, living in 
the humid subtropical climate.

Pelias tuniyevi is listed in the Red Books of Repub-
lic of South Ossetia (2017) (named P. kaznakovi) and 
partly under name P. kaznakovi in Red Data Book of 
Georgian SSR (1982). Small parts of area protected in 
South-Ossetian Reserve and Borjomi-Kharagauli Na-
tional Park.

As can be seen from the foregoing material, rela-
tively positive protection present with such endemics as 
Pelias darevskii, P. dinniki, P. lotievi, a significant part of 
the habitats of these vipers is covered by the territories 
of the nature reserves and national parks. At the same 
time, it is not a case for Pelias orlovi, P. shemakhensis; 
Pelias kaznakovi, P. magnifica, P. ebneri, P. eriwanensis 
and P. tuniyevi which are poorly represented within the 
protected areas. Moreover, Pelias orlovi and P. magnifica 
habitats were not even included in the priority regions 
of the CEPF.

We provide the recommendations on the organi-
zation of new protected areas, or the expansion of ex-
isting protected areas within the Caucasian Isthmus. 
Analysis of biological diversity and spatio-altitudinal 
characteristics of protected natural territories and spe-
cies in the Caucasus showed that they not fully ensure 
the main goals for the protection and rational use of 
natural resources, including long-term preservation of 
shield-head vipers. In some cases, international co-
operation is required to create protected areas. They 
are East-Caucasian Transboundary Territory, uniting 
Mt. Guton, Tlyaratinsky Sanctuary, vicinity of Ge-
nukh pass, Lagodekhi and Zakataly State Reserves, 
Shakhdag National Park (Russia, Azerbaijan, Georgia); 
North Colchis Transboundary Territory, uniting Cau-
casian, Pskhu-Gumista, Pitsunda-Myussera Reserves, 
Sochi and Ritza National Parks (Abkhazia, Russia) and 
Ashotsk-Javakheti Transboundary Territory, uniting the 
Arpilich National Park, Javakheti National Park and 
Erusheti Mountains (Armenia, Georgia, Turkey).

Of course, this is not a complete list of protected ar-
eas which should be considered for the transboundary 
cooperation between Georgia and Turkey, between Ar-
menia, Iran and Azerbaijan.This important goal should 
be the subject of a separate discussion. The implemen-
tation of this programme, along with suggested above 
other protected areas for the protection of all endemic 

and endangered species, will come as close to a sustain-
able long-term reliable completeness of viperidae snakes 
biodiversity conservation (as an umbrella-species) in 
the Caucasian ecoregion.
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тических основ охраны уникального фаунистического разнообразия. Используя современные 
публикации, сведения из баз данных и опубликованные результаты собственных многолетних 
исследований, мы предлагаем обновленный аннотированный список видов амфибий и рептилий 
Кавказского экорегиона, в том числе комментарии по их биогеографии и охране. Полный спи-
сок содержит 128 видов амфибий и рептилий. Для фауны региона известно 18 видов амфибий, 
относящихся к двум отрядам; половина из них (девять видов) являются эндемиками. Кавказский 
экорегион населяют 110 видов рептилий: пять видов черепах, 59 видов ящериц и 46 видов змей. 
Из этого количества рептилий 32 вида (44 подвида) являются эндемиками для экорегиона.

Ключевые слова: амфибии, рептилии, биоразнообразие, эндемизм, Кавказ
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Численность крапчатого суслика (Spermophilus 
suslicus Güldenstädt 1770, Sciuridae, Rodentia) неу-
клонно сокращается. Этот процесс, начавшийся 
во второй половине XX века, и сегодня продолжа-
ется на большей части ареала вида (Сапельников, 
Сапельникова, 2021) как на территории России 
(Титов, 2001; Шилова и др., 2010; Шекарова, Са-
винецкая, 2019; Брандлер, 2021 и др.), так и за ее 
пределами (Загороднюк и др., 2005; Gondek, 2004; 
Русин, 2013; Ziółek et al., 2017; Шокало, 2019; 
Abramchuk et al., 2021 и др.). Среди причин вы-
мирания крапчатого суслика назывались: повсе-
местная распашка лугов, закраин полей, переход 
к стойловому содержанию крупного рогатого ско-
та на фермах, отказ от содержания коров в домаш-
них хозяйствах, зарастание покосов, палы сухой 

травы на неиспользуемых землях (Лобков, 2006; 
Шокало, 2019; Сапельников, Сапельникова, 2021). 
Все это ведет к изменению качества свойственных 
виду местообитаний (Шилова и др., 2010). Нема-
лое негативное значение могло сыграть использо-
вание ядохимикатов, поскольку десятилетиями вид 
считался вредителем сельского хозяйства (Шокало, 
2019). Ныне крапчатый суслик занесен в Красный 
список МСОП (IUCN Red List (NT), Appendix II 
and Resolution No. 6 of the Bern Convention), в Крас-
ные книги государств и государственных админи-
стративных областей.

В нашей стране меры охраны, принимаемые 
в традиционном формате, по-видимому, не способ-
ны остановить катастрофическое падение числен-
ности вида. Помимо разведения крапчатого суслика 
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Используя неинвазивный подход, мы оценивали изменения в уровне стрессированности у крап-
чатых сусликов при переселении их на новое место в условия полувольного содержания. Во-
льера площадью 0.16 га обеспечивала сусликам естественные условия и ресурсы, а также была 
защищена от хищников. Сначала, используя физиологическую валидацию (введение адрено-
кортикотропного гормона), мы подтвердили пригодность коммерческого набора для иммуно-
ферментного анализа на кортизол (ООО “ХЕМА”) для оценки глюкокортикоидного ответа в фе-
калиях как показателя уровня стрессированности. Исходя из этого, индивидуальный уровень 
стрессированности оценивали по содержанию иммунореактивных метаболитов глюкокортикои-
дов в фекалиях сразу после отлова в природе (фоновый уровень в донорской популяции), после 
транспортировки до выпуска в специально подготовленную уличную вольеру, через трое суток 
после выпуска и через месяц перед залеганием в спячку. Уже через трое суток после переселения 
уровень стрессированности у сусликов оказался ниже этого показателя на этапе транспортиров-
ки, но и не отличался значимо от фонового уровня в донорской популяции. Подтверждением 
успешной адаптации служит отсутствие падения массы тела у молодых зверьков в первые дни 
после переселения и их успешная нажировка перед залеганием в спячку. Учет сусликов после 
пробуждения весной 2024 г. показал, что 72.5% из них успешно перезимовали. Это превышает 
известные показатели в природе.

Ключевые слова: редкий вид, грызун, неинвазивные методы, метаболиты глюкокортикоидов 
в фекалиях
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в питомниках и зоопарках, эффективной мерой для 
России может стать создание искусственных попу-
ляций сусликов в непосредственной близости от на-
селенных пунктов, вблизи людей и под их защитой, 
в местах с низким прессом хищников (Сапельников, 
Сапельникова, 2021) с последующим расселением 
в естественные биотопы. Основанием для такого 
пути сохранения вида может быть предполагаемая 
способность крапчатого суслика легко преодолевать 
стрессовые ситуации, быстро адаптироваться к но-
вым условиям, в том числе к соседству с человеком. 
Крапчатый суслик легко приручается (Сапельников, 
Сапельникова, 2021). В недавно проведенном бол-
гарскими коллегами исследовании было показa-
но, что уровень стрессированности переселенных 
на новое место близких к крапчатому европейских 
сусликов (S. citellus) начал неуклонно снижаться 
сразу после выпуска и в течение первого месяца 
стал ниже, чем у сусликов в донорской популяции 
(Kachamakova et al., 2021).

Переселение представителей угрожаемых видов 
на новое место для восстановления популяций – об-
щепринятая в мире природоохранная практика – не-
разрывно связана со стрессом. Манипуляции, свя-
занные с отловом и переселением, в том числе транс-
портировка, как правило, вызывают острый стресс, 

тогда как незнакомая среда и социальное окружение 
на новом месте, разрыв родственных и социальных 
связей потенциально могут вызвать хронический 
стресс, определяя в конечном итоге успех или не-
успех переселения (Letty et al., 2007; Dickens et al., 
2010). Поэтому при планировании и проведении 
переселения животных на новое место необходимо, 
по возможности, оценивать уровень их стрессиро-
ванности (Kachamakova et al., 2021).

В статье описан проведенный нами эксперимент 
по переселению крапчатых сусликов из природной 
популяции в условия полувольного содержания 
в специально построенной в природной обстанов-
ке вольере, защищающей зверьков от наземных 
и пернатых хищников в организуемом на базе ФГБУ 
“Государственный природный заповедник “Воро-
нинский” Центре сохранения и реинтродукции 
крапчатого суслика (Бурканова и др., 2024). Пере-
селение в вольеру нацелено на создание устойчивой 
полувольной популяции для дальнейшего выпуска 
сусликов в природу. Для этого необходимо оценить 
способность вида адаптироваться к новым услови-
ям – задача, решению которой посвящена статья. 
В частности, мы попытались оценить, насколь-
ко легко крапчатый суслик способен преодолеть 
стресс, связанный с переселением в ограниченную 

Рис. 1. Вольера в заповеднике “Воронинский” (фото С. В. Павловой).

Таблица 1. Половозрастной состав сусликов, переселенных из донорской популяции в вольеру на территории 
Государственного природного заповедника “Воронинский”

Половозрастная 
категория

Отловлено
Всего 

для переселения
в 2023 г.

Первый отлов
ДополнительноВыпущено в вольеру 

сразу Взято для валидации

Самцы взрослые 6 5 0 1
Самки взрослые 13 5 0 8
Самцы молодые 10 7 3 0
Самки молодые 11 3 2 6
Итого 40 20 5 15
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по площади вольеру. Эта задача решалась нами пу-
тем сравнения состояния животных сразу после 
отлова в природе, после транспортировки и пере-
держки в индивидуальных отсадниках до выпуска 
в вольеру (первые сутки), через трое суток после 
выпуска и через месяц перед залеганием в спячку. 
В качестве характеристик состояния животных ис-
пользовали массу тела и показатель стрессирован-
ности зверька – уровень иммунореактивных к анти-
телам на кортизол метаболитов глюкокортикоидов 
(ИМГ) в фекалиях сусликов, собранных на каждом 
из означенных выше этапов исследования. Помимо 
этого, мы оценили успешность зимовки крапчатых 
сусликов в новых условиях.

Кортизол – глюкокортикоидный гормон стрес-
са, вырабатываемый корой надпочечников. Из двух 
глюкокортикоидных гормонов (кортизол и корти-
костерон) именно он доминирует у наземных бе-
личьих рода Spermopilus (Boswell et al., 1994; Mateo, 
Cavigelli, 2005; Mateo, 2008; Delehanty, Boonstra, 2012 
и др.), включая и близкого к крапчатому европей-
ского суслика (Aschauer et al., 2006; Brenner et al., 
2017; Kachamakova et al., 2021). Для оценки уров-
ня стрессированности сусликов мы использовали 
не сыворотку крови, в которой присутствует натив-
ный кортизол, а фекалии, где глюкокортикоид пред-
ставлен в основном продуктами его метаболизма 
(Möstl, Palme, 2002; Palme et al., 2005). Поэтому со-
путствующей задачей исследования была валидация 
применимости иммуноферментного анализа с ис-
пользованием антител, специфичных к кортизолу, 
в коммерчески доступной тест-системе. Необходи-
мость валидации методики обусловлена в том числе 
и видовыми различиями в выделении глюкокорти-
коидов в ответ на одни и те же стрессоры. Разли-
чия наблюдаются даже у близкородственных видов 
(Navarro-Castilla et al., 2021).

В последние десятилетия анализ содержания 
метаболитов глюкокортикоидов в фекалиях мле-
копитающих получил широкое распространение, 
поскольку сбор образцов для анализа исключает 
травмирование животного при отлове и манипуля-
циях с ним (Герлинская и др., 1993; Möstl, Palme, 
2002; Touma, Palme, 2005; Palme, 2019 и др.).

Другое преимущество неинвазивного подхода 
обусловлено тем, что в фекалиях представлен сгла-
женный уровень метаболизированных глюкокор-
тикоидов, который меньше зависит от краткосроч-
ных стрессирующих воздействий, что предпочти-
тельно при исследовании долгосрочных процессов 
(Touma, Palme, 2005; Колосова и др., 2008).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Донорская популяция. Источником для пересе-
ления послужила изолированная (далее донорская) 

популяция крапчатого суслика на окраине города 
Липецка (52.6074° с. ш., 39.4408° в. д.), обитающая 
на площади около 60 га. Хотя мы не располагаем 
количественными оценками плотности донорской 
популяции, ее безусловно можно оценить как вы-
сокую. В поле зрения единовременно можно было 
наблюдать до 5–7 сусликов. Достаточно сказать, 
что при первом отлове в донорском поселении 
было выставлено 50 ловушек на площади около 
15 га, и всего за 7 часов было поймано 45 сусликов. 
Вторая особенность донорской популяции – высо-
кая рекреационная нагрузка: традиционно эту тер-
риторию регулярно посещает большое количество 
людей (Пиванова, Шубина, 2011).

Отлов и перевозка. Сусликов в донорском посе-
лении (затем и в вольере) отлавливали цилиндри-
ческими “Донскими” ловушками из металлической 
сетки (Лобков, 1999; Павлова, 1951), которые уста-
навливали в нору после ухода в нее суслика, а так-
же сетчатыми ловушками конструкции Щипанова 
(1987) около нор на тропах с приманкой из семян 
подсолнечника. Пойманного суслика в течение 
15 мин пересаживали в клетку для сбора фекалий 
(см. ниже). Суслики на территории отловов не боят-
ся людей. Поэтому постоянные проверки ловушек 
не влияли отрицательно на активность зверьков. 
После сбора образцов фекалий сусликов помещали 
в индивидуальные 10‑литровые отсадники из пла-
стика с опилками и кормом, закрытые крышками 
из металлической сетки. В этих отсадниках живот-
ных перевозили и содержали до выпуска в волье-
ру. Отлов проводили дважды с 9 ч до 16 ч. Первый 
раз 04.07.2023 было отловлено 25 сусликов. До-
полнительно 06 и 07.07.2023 для переселения были 
отловлены еще 15 сусликов (табл. 1). Время пере-
селения (начало июля) выбрано с учетом особен-
ностей годового цикла крапчатых сусликов: в это 
время большинство молодых зверьков, вышедших 
на поверхность в мае-июне, уже самостоятельны 
и расселяются или уже расселились (Titov, 2003). 
Среди молодых зверьков выбирали особей массой 
тела не менее 140 г, что исключало из выборки де-
тенышей, недавно вышедших на поверхность. Учи-
тывая, что залегание в спячку происходит в августе 
(Пиванова, Шубина, 2011), у переселенных зверьков 
оставалось 1.5–2 месяца для того, чтобы освоиться 
на новом месте и подготовиться к спячке. Кроме 
того, поскольку для крапчатого суслика характер-
на полигиния (Смирин, 2008), соотношение полов 
(самки: самцы) среди зверьков, выбранных для пе-
реселения, было сдвинуто в сторону самок (24: 16, 
табл. 1). Все отловленные суслики были перевезе-
ны в ФГБУ “Государственный заповедник “Во-
ронинский” (Тамбовская обл., РФ, 52.3675° с. ш., 
42.6052° в. д.). Транспортировка зверьков прово-
дилась в прохладное время суток 04.07.2023 с 18 
до 24 часов и 08.07.2023 с 4 до 9 часов.
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Индивидуальное мечение. Сусликов при от-
лове метили магнитными чипами с индиви-
дуальным номером: Animal ID Стандарт ISO: 
11784/11785  1.25  ×  7  мм (молодые суслики), 
1.4 × 8 мм (взрослые суслики). Чипы вводили под-
кожно в область холки, место прокола заклеивали 
медицинским клеем БФ‑6. Для визуального рас-
познавания сусликов метили красителем для шер-
сти – урзолом черным.

Условия жизни переселенных сусликов. На терри-
тории заповедника на участке суходольного луга, 
где еще в конце XX века по свидетельствам местных 
жителей обитали крапчатые суслики, была подго-
товлена вольера размером 40 х 40 м, огороженная 
металлической сеткой с ячеей 2.5 × 2.5 см. Высота 
сетки над землей 2 м; сетка была закопана в землю 
на глубину 1.5 м. Сверху вольера по всей площади 
была накрыта нейлоновой сетью для защиты от пер-
натых хищников. Площадь вольеры была размечена 
на 64 квадрата (5 × 5 м) для удобства наблюдения 
(рис. 1). В центре каждого квадрата предваритель-
но под углом 30°–45° к поверхности были пробуре-
ны норы диаметром 6 см и глубиной 80–90 см. Для 
европейского суслика было показано, что наклон-
ные искусственные норы – важный фактор успеха 
переселения (Gedeon et al., 2012). Перед выпуском 
сусликов трава в вольере была скошена на высо-
ту 3–4  см. В дальнейшем до залегания сусликов 
в спячку покос проводили 3 раза при достижении 
высоты травостоя 15–20 см ручной газонокосилкой 
на высоту 5 см. Как было показано, поддержание 
низкого травостоя при помощи кошения или выпа-
са скота способствовало успешному закреплению 
европейских сусликов в местах переселения (Matějů 
et al., 2012; Koshev et al., 2019). С момента заселения 
и до залегания в спячку сусликам давали дополни-
тельную подкормку (яблоки, морковь, семечки под-
солнечника, сухари), регулярно удаляя недоеденное.

На следующее утро после транспортировки 
(05.07.2024 с 11 до 12 ч) 20 сусликов из первой серии 
отлова (12 самцов и 8 самок) были выпущены в во-
льеру. Утренние часы, до пика дневной активно-
сти – наиболее подходящее время для выпуска, как 
было показано для европейского суслика (Gedeon 
et al., 2011). Пять сусликов (3 самца и 2  самки) 
были оставлены в индивидуальных клетках из ме-
таллической сетки для валидации методики оцен-
ки ИМГ в фекалиях. Эти суслики были выпущены 
в вольеру утром 09.07.23, то есть на пятые сутки 
после перевозки и завершения проведения с ними 
необходимых манипуляций (см. ниже). Восьмого 
июля утром в вольеру выпущены 15 дополнительно 
отловленных сусликов. Всего в июле 2023 г. в во-
льеру было переселено 40 сусликов (табл. 1). Плот-
ность популяции в вольере, таким образом, соста-
вила 250 особей на 1 га. Это высокая плотность, 

однако для крапчатого суслика, как в южных, так 
и в северных частях его ареала, показано, что ме-
стами плотность достигала в прошлом 200– 300 
и даже более особей на 1 гектар (Лобков, 1999; Ча-
бовский и др., 2005; Бабицкий и др., 2006).

Сбор и хранение образцов фекалий. Образцы фе-
калий от каждого суслика после отлова в донор-
ском поселении и вольере собирали, пересадив сус-
лика максимально быстро в клетку (10 × 10 × 33 см) 
с сетчатым полом, под который подкладывали чи-
стый лист флизелина для предупреждения намо-
кания фекалий при попадании на них мочи. Сбор 
образцов продолжался в течение двух часов после 
попадания в ловушку. Двухчасовой лимит при сбо-
ре образцов должен был исключить эффект крат-
ковременного стресса, вызванного манипуляциями 
с животным. Этот отрезок времени в 4 раза короче 
времени до статистически значимого превышения 
концентрации ИМГ в фекалиях после стрессового 
воздействия у рыжей полевки (Роговин, Найден-
ко, 2010), в 7 раз короче такового у большой пес-
чанки (Колосова и др., 2008). Двухчасовой период, 
в течение которого мы собирали образцы, также 
существенно короче времени прохождения пищи 
через желудочно-кишечный тракт у таких фило-
генетически удаленных, полностью или частично 
растительноядных видов, как кролик (3.8 ч), мор-
ская свинка (4.2 ч), серая крыса (7.2 ч), золотистый 
хомячок (3.3 ч) (Sakaguchi et al., 1987).

Для оценки динамики концентрации ИМГ об-
разцы фекалий собирали четыре раза и только 
у сусликов из первой серии отлова: 1 – после от-
лова в донорской популяции, для характеристики 
фонового уровня стрессированности (04.07.23); 2 – 
после перевозки непосредственно перед выпуском 
(05.07.23); 3 – после отлова в вольере через трое 
суток после выпуска в нее и до выпуска второй 
партии сусликов (08.07.23); 4 – после отлова в во-
льере через месяц после выпуска, перед залеганием 
в спячку. На первых двух этапах пробы собирали 
у всех 25 сусликов, отловленных 04.07.23 (табл. 1). 
Сюда вошли и 5 молодых сусликов, которых ис-
пользовали для валидации методики оценки уров-
ня ИМГ (см. ниже). Эти 5 молодых отсутствовали 
среди отловленных через 3 суток после выпуска, 
поскольку были выпущены только 09.07. К сожа-
лению, нам не удалось отлавливать всех сусликов 
на каждом из двух этапов после выпуска 04.07.23. 
Через трое суток было отловлено 17 сусликов, через 
месяц перед спячкой – 10 сусликов. На этом по-
следнем этапе большинство взрослых уже залегли 
в спячку (отловлен только один взрослый самец).

Пробы фекалий помещали в индивидуальные 
бумажные пакетики и клали в проветриваемое су-
хое, защищенное от солнца место (дневные темпе-
ратуры в этот период составляли 27–30°C, а ночные 
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до 15– 22°C). Сразу после возвращения в лаборато-
рию пробы досушивали в течение 12– 16 часов при 
температуре +60°C в термостате. Пробы хранили 
при –20°C до дальнейшего анализа.

Сусликов взвешивали три раза с точностью 
до 1 г: 1 – при отлове в донорской популяции, 2 – 
через трое суток после выпуска в вольеру, 3 – че-
рез месяц после выпуска перед залеганием в спяч-
ку. На следующий день после отлова и переезда 
взвешивание не проводили, чтобы дополнительно 
не травмировать животных.

Валидация методики оценки уровня стрессиро-
ванности сусликов по содержанию ИМГ в фекалиях. 
Наиболее точным и часто используемым методом 
проверки применимости коммерческих тест-си-
стем для иммуноферментного анализа (ИФА), 
созданных для оценки содержания нативных глю-
кокортикоидов (кортизола или кортикостерона), 
является введение тестируемым животным адрено-
кортикотропного гормона (АКТГ; Goymann et al., 
1999; Touma, Palme, 2005; Sheriff et al., 2010; Рого-
вин, Найденко, 2010; Palme, 2019). АКТГ выраба-
тывается передней долей гипофиза (в ответ на про-
дукцию под влиянием стрессоров кортиколиберина 
в мозге) и по кровяному руслу направляется в кору 
надпочечников, где стимулирует выработку глюко-
кортикоидов. Если после инъекции АКТГ в образ-
цах фекалий повысится уровень ИМГ, детектиру-
емый тест-системой ИФА, то мы вправе считать, 
что тест-система ИФА пригодна для измерения 
уровня ИМГ и может быть использована для инди-
кации уровня стрессированности у данного вида.

Пять молодых сусликов-сеголетков (2 самки 
и 3 самца) были отобраны для физиологической 
валидации метода. Этих зверьков после отлова 
в донорской популяции и перевозки не выпустили 
в общую вольеру 05.07.2023, а продолжали содер-
жать в индивидуальных клетках из сетки. Образцы 
фекалий у каждого из пяти сусликов собирали при 
отлове 04.07.23 в донорской популяции (описано 
выше), после перевозки в заповедник 05.07.2023 
(11:00–12:00), а также 06.07.2023 в 08:00, 12:00, 16:00 
и 20:00. В 8 часов утра 07.07.2023 каждому животно-
му сделали инъекцию синактена – синтетического 
АКТГ (Synacthen, Alphasigma, Nederland) внутри-
мышечно в дозировке 40 мкг на 100 г веса (сред-
няя дозировка для АКТГ-теста, Palme, 2019). Про-
должали собирать фекалии еще двое суток в 8, 12, 
16 и 20 часов, последний сбор 09.07.2023 в 8 часов 
утра. В дальнейшем пробы досушивали в течение 
12–16 часов в термостате при температуре +60°С 
и хранили при –20°С.

Экстракция ИМГ. Экстракцию иммунореак-
тивных глюкокортикоидов из фекалий проводили 
по стандартной процедуре (Павлова, Найденко, 
2008) с небольшими изменениями: замороженные 

фекалии измельчали в фарфоровой ступке пести-
ком, отмеряли аликвоты измельченных фекалий 
массой 0.1 г с точностью до 0.001 г на весах Ohaus 
(ScoutSPX 123) и переносили в микроцентрифуж-
ную пробирку 1.5 мл для дальнейшей экстракции. 
Далее в каждую пробирку добавляли 0.9 мл 80% ме-
танола (наиболее пригодная концентрация для экс-
тракции метаболитов ГК у млекопитающих, Palme 
et al., 2013) и экстрагировали 30 мин в ротацион-
ном шейкере (BioSanBio RS‑24). Затем экстракты 
центрифугировали 10 мин при 1500 g (Eppendorf, 
Centrifuge 5424) и 400 мкл полученного суперна-
танта переносили в чистые пробирки. Поскольку 
метанол при проведении ИФА может влиять на аф-
финность антител и снижать чувствительность 
анализа, для снижения конечной концентрации 
метанола в пробе к полученному экстракту добав-
ляли 400 мкл дистиллированной воды (Павлова, 
Найденко, 2008; Pribbenow et al., 2014). Экстракты 
хранили при –20°C до проведения ИФА.

Иммуноферментный анализ. Концентрацию 
ИМГ в фекалиях оценивали при помощи мето-
да твердофазного иммуноферментного анализа 
(ELISA). Мы использовали готовые коммерческие 
наборы фирмы ХЕМА (г. Москва) для определе-
ния кортизола в сыворотке крови в соответствии 
с инструкцией, за одним исключением. Посколь-
ку мы работали не с сывороткой крови, а с экс-
трактами фекалий в метаноле, максимальный 
стандарт, поставляющийся с набором реагентов 
(2000 нмоль/л), пересчитывали в нг/г и разбавляли 
40% метанолом так, чтобы первый стандарт соот-
ветствовал 400 нг/г, следующие стандарты получа-
ли разбавлением (40% метанолом) в 2 раза, а по-
следний стандарт содержал только спирт (200, 100, 
50, 25, 12.5, 6.25, 0 нг/г). Конечная концентрации 
метанола в ячейке планшета (8%) не оказывала 
влияния на результат определения концентрации 
ИМГ. Каждое измерение в каждой пробе прово-
дили дважды для определения коэффициента ва-
риации, а для дальнейшей обработки принимали 
среднее значение. При величине коэффициента 
вариации более 5% для данного образца проводи-
ли повторные измерения. Коэффициент вариации 
составил в среднем 2.2.

Статистический анализ. Анализ результатов про-
веден с использованием пакета статистических 
программ Statistica 12.0. (Stat. Soft. Inc.).

Статистические оценки при валидации мето-
дики неинвазивной оценки уровня стрессирован-
ности по концентрации ИМГ в фекалиях сусли-
ков проведены с помощью дисперсионного ана-
лиза для связанных измерений (Repeated Measures 
ANOVA). Использовали логарифмированные по-
казатели ИМГ; в этом случае распределения не от-
личались от нормальных.
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Поскольку значимые различия между полами 
в уровне ИМГ среди взрослых и среди молодых 
отсутствовали на каждом из этапов исследования 
(тест Манна-Уитни, p > 0.05) и выборки были огра-
ниченного размера, анализ динамики уровня ИМГ 
был проведен без разделения по полу сначала для 
всей выборки (взрослые и молодые) и затем от-
дельно для сравнительно многочисленной выборки 
молодых особей.

В анализ динамики ИМГ вошли не все собран-
ные у сусликов пробы фекалий. Пробы с недоста-
точным количеством субстрата (< 0.1 г) были ис-
ключены. Недостаточные для ИФА пробы были ха-
рактерны для конца сезона, когда суслики уже мало 
потребляли корма: 6 проб из 12 были отбракованы 
по этой причине на последнем этапе, и лишь одна 
проба – на всех предшествующих этапах. Кроме 
того, для семи проб анализ не получился по неяс-
ным причинам. Таким образом, в целом в стати-
стический анализ вошло 65 проб. Размеры выбо-
рок для каждого из этапов указаны на рисунках.

Для анализа динамики массы тела и уровня 
ИМГ в пробах фекалий мы использовали смешан-
ную линейную модель (Mixed General Linear Model, 
MGLM) с номером особи в качестве случайного 
фактора и фиксированного фактора “Этап” в ка-
честве категориальной независимой переменной. 
В том случае, когда зависимой переменной был 
уровень ИМГ, переменная “Этап” включала четы-
ре градации состояния животных: 1 – отловленных 
в донорской популяции перед транспортировкой 
(базовая характеристика); 2 – после транспорти-
ровки, непосредственно перед выпуском в вольеру; 
3 – через трое суток после выпуска в вольеру и 4 – 
через месяц, перед залеганием в спячку. В случае, 
когда зависимой переменной была масса тела, мо-
дель включала три градации фиксированного фак-
тора “Этап”, поскольку мы не взвешивали сусликов 
сразу после транспортировки перед выпуском. Дан-
ные по массе тела и концентрациям ИМК в фека-
лиях предварительно логарифмировали. Поскольку 
распределения логарифмов массы тела и показате-
ля стрессированности не отличались визуально или 
статистически (критерий Шапиро-Уилка, Shapiro-
Wilk Тest) от нормальных, использование смешан-
ной линейной модели мы сочли оправданным. Мо-
дель позволила учесть влияние повторно отлавлива-
емых сусликов и отдельно фиксированного фактора 
“Этап”. Post hoc сравнения проведены с помощью 
теста Тьюки (Tukey HSD Test).

Ввиду малого размера выборок, для сравнения 
несвязанных данных мы использовали непараме-
трический тест Манна-Уитни (Mann-Whitney U 
Test), а для сравнения связанных измерений – пар-
ный тест Вилкоксона (Wilcoxon Matched Pairs Test).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Суточный ритм. Контроль уровня ИМГ у трех 
самцов и двух самок, содержавшихся в индивиду-
альных клетках 05–07.07.2023 до инъекции АКТГ, 
показал отсутствие у этих особей сколько-нибудь 
выраженной суточной вариации уровня ИМГ 
(рис.  2А, 2Б). Единственное аномально низкое 
значение концентрации ИМГ у самца 39m в 16 ч 
06.07.2023 едва ли можно интерпретировать как 
свидетельство проявления у него циркадного рит-
ма адренокортикальной активности.

Валидация методики оценки стрессированности. 
Проверка пригодности тест-системы ИФА для 
оценки стрессированности крапчатых сусликов 
по пробам фекалий показала выраженные инди-
видуальные особенности ответа на АКТГ у каждой 
из пяти особей. Тем не менее все пять сусликов 
продемонстрировали отсроченный подъем кон-
центрации ИМГ в фекалиях, пик которого наблю-
дался через 8–12 ч после инъекции АКТГ (рис. 2А, 
2Б), в среднем через 12 ч, рис. 3), а возвращение 
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Рис.  2. Динамика уровня ИМГ у пяти крапчатых 
сусликов, использованных для валидации методи-
ки определения уровня ИМГ в фекалиях. Времен-
ной интервал включал отлов в донорской популяции 
(фоновый уровень стрессированности), транспорти-
ровку, передержку в клетках в течение последующих 
трех суток (с 07.07.2023 по 09.07.2023) и выпуск в во-
льеру утром на четвертые сутки. В скобках указан по-
рядковый номер суток. A – самцы, Б – самки. Ано-
мально низкое значение ИМГ в пробе от самца 39m, 
взятой 07.07.2023 в 16 ч, показано отдельным кружком 
и не было включено в последующий анализ.



	 СТРЕСС У КРАПЧАТЫХ СУСЛИКОВ (SPERMOPHILUS SUSLICUS GÜLD. 1770)� 83

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

до уровня, предшествовавшего инъекции, или 
близкого к нему уровню наблюдалось у одного 
самца через сутки после инъекции, у остальных – 
к концу вторых суток (рис. 2A, 2B); в среднем – че-
рез 36 ч после инъекции (рис. 3). Дисперсионный 
анализ для повторяющихся измерений (Repeated 
Мeasure ANOVA) продемонстрировал наличие 
статистически значимого эффекта (F8, 32 = 6.3, 
p < 0.001). Значимые отличия от пикового уровня 
ИМГ получены для уровня ИМГ за 12 ч до инъ-
екции АКТГ, для уровня ИМГ непосредствен-
но перед инъекцией и для уровня через 4 ч после 
инъекции АКТГ. Значимое падение уровня ИМГ 
зарегистрировано через 36 ч после пика (тест Тью-
ки: p < 0.05), когда уровень ИМГ опустился почти 
до базового уровня, предшествовавшего инъекции 
АКТГ и значимо от него не отличался (рис. 3). От-
метим также, что на протяжении суток до инъек-
ции АКТГ значимые изменения в уровне ИМГ от-
сутствовали (F4, 16 = 0.7, p = 0.61). Подъем уровня 
ИМГ произошел именно в ответ на АКТГ и не был 
связан с вероятным суточным ритмом, поскольку 
в те же часы накануне инъекции повышения уров-
ня ИМГ не было.

В свою очередь, транспортировка сказалась 
на уровне адренокортикальной активности. У каж-
дого из трех самцов подъем уровня ИМГ был выше, 
чем у каждой из двух самок. У всех пяти сусликов 

наблюдалось значимое повышение уровня ИМГ 
после перевозки по сравнению с показателем фо-
нового уровня ИМГ непосредственно после отло-
ва (тест Вилкоксона (Wilcoxon Matched Pairs Test): 
Z = 2.0, N1 = N2 = 5, p = 0.04), а также при срав-
нении уровня ИМГ после перевозки с уровнем 
ИМГ утром следующего дня (через сутки), через 
28 и 32 часа (тест Вилкоксона: Z = 2.0, N1 = N2 = 5, 
p = 0.04 во всех случаях). Повышение уровня ИМГ 
в результате перевозки может рассматриваться как 
биологический тест, также подтверждающий ва-
лидность использованной нами методики оценки 
стрессированности крапчатых сусликов по пробам 
фекалий (Palme et al., 2005; Touma, Palme, 2005).

Динамика массы тела и уровня стрессированно-
сти у переселенных сусликов. Масса тела взрослых 
сусликов при отлове составляла 295 ± 15 г (сред-
нее и ошибка), а после переселения через трое су-
ток после выпуска уменьшилась до 272 + 13 г (тест 
Вилкоксона: Z = 2.0; N1 = N2 = 7; p = 0.04). У мо-
лодых сусликов изменения массы тела не произо-
шло (167±6 г при отлове и 168±7 г через трое суток 
после выпуска (тест Вилкоксона: Z = 0.4; N1 = N2 = 
= 10; p = 0.7). Анализ динамики массы тела моло-
дых сусликов-сеголетков с помощью смешанной 
линейной модели с номером особи в качестве слу-
чайного фактора и этапа исследования в качестве 
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Рис. 3. Валидация методики неинвазивной оценки 
уровня ИМГ в фекалиях пяти крапчатых сусликов 
через оценку физиологического ответа на инъекцию 
адренокортикотропного гормона. Инъекция АКТГ 
каждому зверьку была сделана через сутки после пе-
ревозки сусликов к месту выпуска в 8 утра 07.07.2023 г. 
Приведены средние концентрации ИМГ и их ошиб-
ки. Одинаковые латинские буквы показывают отсут-
ствие значимых различий (p > 0.05, тест Тьюки).

Рис 4. Масса тела сеголетков крапчатых сусликов 
(среднее ± ошибка), отловленных в донорской попу-
ляции (1), через трое суток после перевозки и выпуска 
(3) и перед залеганием в спячку (4). Результат исполь-
зования смешанной линейной модели (Mixed General 
Linear Model) с номером особи в качестве случайного 
фактора (random effect) и этапа в качестве категориаль-
ного фиксированного фактора (fixed effect). Одинако-
вые латинские буквы показывают отсутствие значимых 
различий (p > 0.05, тест Тьюки); n – размер выборки.
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фиксированной (категориальной зависимой) пере-
менной показал наличие статистически значимого 
эффекта как номера особи (F20,11 = 5.1, p < 0.01), так 
и этапа исследования (F2,11 = 69.66, p < 0.001). Сред-
няя масса тела сеголетков перед залеганием в спячку 
составила 274+16 г (N = 9) и была существенно бо-
лее высокой по сравнению с этим показателем при 
первом отлове в донорской популяции и при отло-
ве в вольере спустя трое суток после выпуска (тест 
Тьюки: p < 0.001) (рис.  4). Единственный взрос-
лый самец, не залегший через месяц после выпуска 
в спячку, весил 390 г.

В донорской популяции на этапе отлова живот-
ных уровень стрессированности (ИМГ в фекалиях) 
был значимо выше у взрослых особей по сравне-
нию с молодыми, однако после перевозки перед 
выпуском в вольеру, а также через трое суток после 

выпуска различий между взрослыми и молодыми 
не было (табл. 2). Анализ динамики уровня ИМГ 
в фекалиях у переселенных сусликов с помощью 
смешанной линейной модели с номером особи 
в качестве случайного фактора и этапа исследова-
ния в качестве фиксированной переменной пока-
зал наличие статистически значимого эффекта как 
номера особи (F32,29 = 2.2, p = 0.015), так и этапа 
(F3,32 = 4.1, p = 0.014). Парные post hoc сравнения 
(тест Тьюки) показали наличие значимо меньше-
го уровня стрессированности уже через трое суток 
после перевозки и выпуска (p = 0.011) и тенден-
ции к меньшей стрессированности перед залега-
нием в спячку по сравнению с этапом перевозки 
(p = 0.069) (рис. 5A). Результат такого же анали-
за только для молодых особей оказался сходным, 
но с более высокой статистической поддержкой, 
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Рис 5. Уровень ИМГ (среднее ± ошибка) на разных этапах эксперимента у крапчатых сусликов, изъятых из до-
норской популяции: А – все особи (F3, 32 = 4.1, p = 0.014), Б – сеголетки (F3, 21 = 6.3, p = 0.003). 1 – сразу после от-
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4 – перед залеганием в спячку. Приведен результат использования смешанной линейной модели (Mixed General 
Linear Model) с номером особи в качестве случайного фактора (random factor) и этапа в качестве категориального 
фиксированного фактора (fixed effect). Одинаковые латинские буквы показывают отсутствие значимых различий 
(p > 0.05, тест Тьюки); n – размер выборки.

Таблица 2. Сравнение уровней ИМГ (нг/г) в фекалиях взрослых и молодых крапчатых сусликов на разных этапах

Возраст,
показатель

Отлов

Фоновый уровень После перевозки Через трое суток после 
выпуска

Среднее 
± E N

Медиана
(мин. – 
макс.)

Среднее ±
 SE N Медиана

(мин. – макс.)
Среднее ± 

SE N
Медиана
(мин. – 
макс.)

Взрослые 497.5±100.3 9 534 (65–1001) 520.4±141.0 9 285 (99–1133) 210.6±77.1 3 239 (65–328)
Молодые 277.3±37.8 14 214 (145–560) 407.6±52.3 16 373 (138–822) 222.2±42.1 8 214 (24–406)
Статистика:
M-W-U test

Z = 1.76; p = 0.077 Z = 0.339; p = 0.734 Z = –0.204; p = 0.838

N – размер выборки.
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и показал наличие статистически значимого эф-
фекта как номера особи F21,19 = 3.04, p = 0.007), так 
и номера этапа (F3, 21 = 6.3, p = 0.003). Парные post 
hoc сравнения продемонстрировали наличие зна-
чимо меньшего уровня стрессированности моло-
дых сусликов как через трое суток после перевозки 
и выпуска (p = 0.013), так и перед залеганием сус-
ликов в спячку (p = 0.032) по сравнению с этапом 
перевозки (рис. 5Б). Наиболее важно, однако, то, 
что уже через трое суток после перевозки и выпу-
ска уровень стрессированности сусликов значимо 
не отличался от уровня в донорской популяции. 
Значимые различия отсутствовали и при сравне-
нии уровня ИМГ у сусликов в донорской популя-
ции и перед залеганием в спячку (рис. 5А, 5Б).

Зимовка переселенных сусликов. В июле 2023  г. 
в вольеру Воронинского заповедника было выпуще-
но 40 сусликов. К середине августа 2023 г. все суслики 
залегли в спячку. Первая открывшаяся нора-веснян-
ка обнаружена 26 марта 2024 г., а 31 марта в вольере 
было уже 20 открытых нор. С 11 по 14 апреля нами 
было отловлено в вольере и помечено урзолом для 
визуального опознавания 25 сусликов, что составля-
ет 62.5% от выпущенных в вольеру. Среди них было 
8 самцов (50% от числа переселенных) и 17 самок 
(68%). В результате визуального учета сусликов в пе-
риод их максимальной активности 14 апреля с 16:10 
до 16:25 на поверхности был зарегистрирован 21 сус-
лик. Из них помеченных красителем – 18 особей 
(72%). Расчетное число успешно перезимовавших 
сусликов составило 29 особей из 40 выпущенных 
в вольеру в 2023 г. (72.5%).

ОБСУЖДЕНИЕ

Общепринятой практикой при решении за-
дач восстановления популяций угрожаемых видов 
является переселение животных. Это неизбежно 
сопряжено со стрессом, не только острым, свя-
занным непосредственно с перевозкой и сопут-
ствующими манипуляциями, но и с хроническим, 
который часто имеет кумулятивную природу и мо-
жет быть вызван разрывом родственных, социаль-
ных связей, новой экологической и социальной 
средой (Letty et al., 2007; Dickens et al., 2010). Хро-
нический стресс влияет на репродуктивные, им-
мунные функции, когнитивные способности пе-
ремещенных животных, тормозит или делает не-
возможной адаптацию в новых условиях (Teixeira 
et al., 2007). Оценивать, насколько легко животные 
преодолевают стресс, связанный с переселением 
на новое место, – важная и даже необходимая за-
дача при переселении редких видов с целью созда-
ния новых популяций. Однако мало кто из иссле-
дователей эту задачу намечает (Teixeira et al., 2007; 
Kachamakova et al., 2021).

Мы попытались это сделать в рамках экспери-
мента по созданию полувольной популяции крап-
чатого суслика. Проведенная валидация методики 
определения концентрации иммунореактивных ме-
таболитов глюкокортикоидов в фекалиях сусликов 
подтвердила возможность использования коммер-
чески доступного набора ИФА для анализа корти-
зола в сыворотке крови (ООО “Хема”) у крапчатых 
сусликов. Повышение уровня ИМГ после пере-
возки по сравнению с состоянием на этапе отлова 
(отражавшим предшествующий уровень ИМГ) мы 
отчетливо наблюдали на стандартизированной вы-
борке из пяти молодых сусликов. Инъекция им же 
АКТГ провоцировала отсроченный статистически 
значимый подъем концентрации ИМГ. Это дало нам 
возможность оценивать у сусликов индивидуальный 
уровень стрессированности по пробам фекалий 
и позволяет другим исследователям неинвазивно 
оценивать уровень стрессированности в природных 
и искусственных популяциях этого краснокниж-
ного вида с помощью ИФА, и при использовании 
коммерческих наборов компании Хема.

Важный результат нашего исследования состоит 
в том, что после перевозки и сопутствующих мани-
пуляций, которые в совокупности должны вызы-
вать острый стресс, (Letty et al., 2007), уже через 
трое суток уровень стрессированности у сусликов 
не только значимо снизился, но и перестал отли-
чаться от фонового уровня в донорской популя-
ции. Срок в трое суток после перевозки и выпуска 
мог оказаться недостаточным для оценки хрониче-
ского уровня стрессированности возможного в но-
вых условиях вольерного содержания. Высокий 
уровень стрессированности мог сохраняться в те-
чение более длительного времени, мог снижаться 
медленно или даже возрасти. Известно, что острый 
стресс повышает толерантность к новым стрессо-
рам, в частности таким, как новизна и сопутствую-
щая ей непредсказуемость обстановки (Byrne et al., 
2020). В свою очередь хронический стресс подавля-
ет глюкокортикоидную реакцию на новые стрес-
соры (Rich, Romero, 2005). Однако именно то, что 
снижение уровня стрессированности до фоново-
го уровня в донорской популяции произошло уже 
за трое суток, может свидетельствовать о быстром 
привыкании крапчатого суслика к новым услови-
ям, которые сами по себе могут вызывать хрониче-
ский стресс, негативно влияя на физическое состо-
яние, здоровье, размножение и, в итоге, на успех 
переселения (Dickens et al., 2009, 2010).

В имеющихся на сегодня единичных работах 
по исследованию стресса в связи с переселением 
у мелких млекопитающих показано, что физио-
логическая адаптация к новым условиям проис-
ходит быстро. Так, у переселенных серых белок 
(Sciurus carolinensis) динамика концентрации ИМГ 
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в фекалиях не отличалась от динамики этого по-
казателя у белок в донорской популяции (Bosson 
et al., 2013). У европейского суслика в Болга-
рии – филогенетически близкого крапчатому сус-
лику вида – уровень стрессированности был вы-
соким лишь в первые 10 дней после переселения 
и лишь у некоторых зверьков, и в течение месяца, 
неуклонно снижаясь, он стал ниже, чем у резиден-
тов (Kachamakova et al., 2021). Снижение стресси-
рованности до фонового уровня (как мы наблю-
даем у крапчатого суслика) или даже ниже (как 
у европейского) указывает именно на адаптацию 
к новым условиям, а не просто на восстановление 
после острого стресса, вызванного переселением 
(Kachamakova et al., 2021). В противном случае вос-
становление было бы заторможенным или вообще 
не происходило бы.

Уровень стрессированности у остававшихся 
активными перед залеганием в спячку в августе 
молодых крапчатых сусликов также не отличал-
ся от фонового уровня в донорской популяции 
в начале июля. Интерпретировать этот результат 
в контексте адаптации сложно, поскольку у нас 
нет сравнительных данных об уровне стрессиро-
ванности в донорской популяции перед залегани-
ем в спячку. Повышение уровня глюкокортикоидов 
может быть сопряжено с интенсивным накоплени-
ем жировых запасов к концу сезона активности. 
Так, у золотистой земляной белки (Spermophilus 
saturatus) уровень кортизола постепенно снижал-
ся в течение первой половины активного сезона 
у представителей обоих полов, но позже увеличил-
ся до сезонного максимума в конце сезона, совпа-
дающего с пиком увеличения массы тела (Boswell et 
al., 1994). У свободноживущих сусликов Белдинга 
(Spermophilus beldingi) концентрация кортикостеро-
на повышалась в течение активного сезона. Годо-
вой пик концентрации кортизола в плазме крови 
наблюдался непосредственно перед увеличением 
массы тела, связанным с накоплением жира перед 
спячкой (Nunes et al., 2006). Повышенный уровень 
стрессированности скорее всего обусловлен пере-
стройкой физиологии на интенсивную подготовку 
к гибернации и не обязательно должен совпадать 
по времени с залеганием в спячку (Sheriff et al., 
2012). Именно с таким предгибернационным со-
стоянием сусликов мы скорее всего столкнулись, 
поскольку на последнем этапе отловов взрослые 
суслики уже залегли, а сеголетки уже накопили 
запас жира. Интересно, что у переселенных ев-
ропейских сусликов уровень стрессированости 
в конце активного сезона заметно снизился в от-
личие от резидентов (Kachamakova et al., 2021). Тем 
не менее, с учетом высокой массы тела молодых 
сусликов, отсутствие у них отличия в уровне ИМГ 
от уровня в донорской популяции косвенно указы-
вает на их хорошее состояние перед спячкой.

Побочный, но важный результат исследования 
динамики стрессированности крапчатых сусли-
ков в процессе переселения – наличие устойчи-
вых межиндивидуальных различий в уровне ИМГ. 
На это указывает значимый эффект номера особи 
(случайного фактора) в смешанных моделях, сви-
детельствующий о том, что межиндивидуальные 
различия в уровне ИМГ выражены сильнее, чем 
изменчивость повторных измерений ИМГ у од-
ной и той же особи – признак персональности 
(Dingemanse, Dochtermann, 2013). Индивидуаль-
ность в паттерне динамики ИМГ хорошо видна 
на рис. 2. До сих пор устойчивые межиндивидуаль-
ные различия в стресс-реактивности были показа-
ны в очень небольшом количестве исследований 
(Carere et al., 2003; Cockrem, 2013; Qu et al., 2018; 
Surkova et al., 2024).

Отсутствие падения массы тела у молодых 
зверьков после перевозки и их успешная нажи-
ровка перед залеганием служат подтверждением 
успешной адаптации. Достигнутая сеголетками 
масса тела (274 г) в августе была даже выше, чем 
масса тела сусликов в донорской популяции в ана-
логичный период (Проявка и др., 2017). Не было 
обнаружено различий в динамике массы тела меж-
ду переселенцами и резидентами и у европейского 
суслика (Kachamakova et al., 2021).

Очевидно, что низкий уровень стрессирован-
ности и нормальный набор массы после пересе-
ления говорят не только о присущей крапчатым 
сусликам, как и другим беличьим (Bosson et al., 
2013; Kachamakova et al., 2021), способности бы-
стро адаптироваться к новой незнакомой сре-
де, но и об адекватности процедуры переселения 
и хороших условиях, созданных в вольере. Соче-
тание того и другого обеспечило успешную пе-
резимовку сусликов (72.5%). Хотя в публикациях 
отмечается, что смертность во время спячки у ви-
дов – гибернаторов, такие как сурки и суслики, 
ниже, чем в период активности (Калабухов, 1985; 
Neuhaus, Pelletler, 2001), опубликованные данные 
все же говорят о возможности высокой смертно-
сти в этот период. Документированная зимняя 
смертность крапчатого суслика в Польше дости-
гала 63% (Surdasky, 1968 – цит. по: Лобков, 1999). 
Данные по европейскому суслику в Чешской ре-
спублике также подтверждают высокую смерт-
ность во время зимней спячки; так, смертность 
взрослых самцов зимой 2002–2003 и 2003–2004 гг. 
составляла 20 и 87.5% соответственно, взрослых 
самок – 25 и 80%, а смертность молодых сусликов 
в зимний период в эти годы была стабильно высо-
кой 83.3– 90.9% (Matějů, 2008). В одном из экспе-
риментов по переселению европейских сусликов 
в Болгарии выживаемость составила всего 10%, 
и в результате новая колония быстро вымерла 
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(Koshev et al., 2019). В целом по всей Европе пере-
селения европейских сусликов приводят к успеху 
лишь в 50% случаев (Matějů et al., 2012).

Таким образом, согласно полученным нами ре-
зультатам, формирование благополучной полуволь-
ной популяции крапчатого суслика в условиях огра-
ниченного пространства и высокой плотности воз-
можно. У нас есть веские основания считать, что, 
первый эксперимент по созданию такой полуволь-
ной популяции на его первом этапе прошел успеш-
но, а разработанная методология переселения может 
быть использована для создания новых полувольных 
популяций этого краснокнижного вида. Полученные 
данные о снижении уровня ИМГ в фекалиях, успеш-
ной нажировке и перезимовке сусликов подтвержда-
ют возможность их быстрой адаптации к новым ус-
ловиям жизни.
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STRESS IN SPECKLED GROUND SQUIRRELS  
(SPERMOPHILUS SUSLICUS GÜLD. 1770) RELOCATED FROM 

A  NATURAL POPULATION TO A  SEMI-FREE OUTDOOR ENCLOSURE
O. N. Shekarova1, L. E. Savinetskaya1, O. A. Burkanova2, E. N. Surkova1,  

A. V. Tchabovsky1, K. A. Rogovin1,*
1A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

2FSBО “State Nature Reserve “Voroninsky”, Tambov Region, 393310 Russia
* e-mail: krogovin@yandex.ru

Using a non-invasive approach, changes in the level of physiological stress in speckled ground squirrels 
(Spermophilus suslicus) relocated from a natural population to an outdoor enclosure were assessed. 
The enclosure of 0.16 ha in area provided ground squirrels with natural conditions and resources and 
was protected against predators. First, using the physiological test with ACTH injection, we validated 
a commercial ELISA kit for cortisol in blood serum (“OOO XEMA”, RF) for measuring a glucocorticoid 
response in fecal samples as an indicator of individual stress level. We collected faeces from ground 
squirrels immediately after capture in nature (to  characterize a basal level of stress in the donor 
population), after transportation before release to the outdoor enclosure, three days after release, and 
after one month, before hibernation. Three days after relocation, the stress level in speckled ground 
squirrels was significantly lower than after transportation and did not differ significantly from the initial 
level in the donor population. The absence of a body mass loss in young animals after the relocation, the 
successful accumulation of fat before hibernation, and the high overwinter survival rate (72.5%) indicate 
the successful adaptation of speckled ground squirrels to a novel environment.

Keywords: endangered species, rodent, noninvasive assessment, fecal glucocorticoid metabolites
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Многие виды серых (Microtus Schrank 1798) и вос-
точноазиатских (Alexandromys Ognev 1914) полевок 
имеют слабые морфологические различия, однако 
уникальные хромосомные характеристики позволя-
ют хорошо их диагностировать (Орлов, 1974; Заго-
роднюк, 1992; Мейер и др., 1996; Орлов и др., 2023). 
В ряде таксономических сводок по грызунам данные 
о числе хромосом введены в ключи для определе-
ния современных видов полевок (Громов, Поляков, 
1977; Громов, Ербаева, 1995; Костенко, 2000). В юж-
ных регионах Дальнего Востока России обитают два 
вида восточноазиатских полевок – дальневосточная 

полевка (Alexandromys fortis (Büchner 1889)) (рис. 1А) 
и полевка Максимовича (Alexandromys maximowiczii 
(Schrenck 1859)) (рис. 1Б), имеющих изменчивые 
дифференцирующие признаки, что затрудняет их 
диагностику и, как было показано при исследова-
нии коллекций черепов полевок (Лисовский и др., 
2018), может приводить к ошибочному определе-
нию вида. По числу и морфологии хромосом эти 
виды хорошо различаются. A. fortis имеет стабиль-
ное диплоидное число (2n = 52) и мелкие хромо-
сомы. A. maximowiczii имеет изменчивое число хро-
мосом (2n  = 36–44), размеры которых варьируют 
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Ранее для северо-восточной части Среднеамурской низменности было установлено распростра-
нение только A. fortis. Исследование кариотипа полевок в крайней северной точке низменно-
сти в окрестностях пос. Эльбан позволило выявить второй вид – A. maximowiczii и сместить его 
восточную границу ареала на 200 км восточнее известной. Впервые для полевки Максимовича, 
имеющей множественный хромосомный полиморфизм, описаны четыре варианта кариотипа, 
обнаруженных у особей из Среднеамурской низменности. Два варианта кариотипа были преоб-
ладающими – 2n = 40a, NF = 58 и 2n = 41a, NF = 60, два варианта – редкими 2n = 41b, NF = 59 
и 2n = 41с, NF = 59. По хромосомным характеристикам эти варианты соответствуют хромосо-
мной форме “С”. Изменчивость числа хромосом этого вида обусловлена тандемным слиянием 
метацентрических хромосом № 3 и № 4 с образованием крупного метацентрика № 3/4. Центри-
ческое слияние акроцентрических хромосом № 11 и № 20 с образованием метацентрической 
хромосомы средних размеров № 11.20, как правило, стабилизировано, за исключением одной 
особи из 54 исследованных. Для особей из средней части низменности отмечено резкое сниже-
ние частоты гетерозигот по тандемному слиянию, в то время как в северо-восточной части ча-
стота гетерозигот была высокая. Из хромосомной формы “C” исключено число хромосом 39 как 
не обоснованное. Редкие варианты имеют по одной паре аутосом в гетерозиготном состоянии 
(SM/A). Такая изменчивость связана со смещением центромеры в хромосоме № 10 в варианте 
41b и перицентрической инверсией в хромосоме № 16 в варианте 41c. По ранее опубликованным 
данным генетического анализа – аллозимного, хромосомного и молекулярно-генетического, – 
для двух видов (A. maximowiczii и A. fortis) представлены хромосомные характеристики, места их 
обитания, в том числе симбиотопического.
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Рис 1. Ареалы двух видов восточноазиатских полевок рода Alexandromys: А – Alexandromys maximowiczii, Б – 
Alexandromys fortis (по: Kryštufek, Shenbrot, 2022). Эллипсом выделена Среднеамурская низменность, штриховкой 
обозначен предполагаемый ареал вида, мелкими точками – места отлова полевок, большими точками – места terra 
typica и названия подвидов. Звездочкой и стрелкой отмечена новая находка кариотипированной полевки Макси-
мовича.
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от крупных до мелких. В популяциях юга Дальне-
го Востока России это число варьирует от 39 до 42 
(Kartavtseva et al., 2008). Полевка Максимовича ока-
залась сложным объектом для выяснения внутриви-
довой изменчивости кариотипа, так как имеет мно-
жественную хромосомную изменчивость, включаю-
щую тандемные, центрические (Робертсоновские) 
слияния, инверсии и смещения центромеры (Мейер 
и др., 1996). Впервые множественный хромосомный 
полиморфизм A. maximowiczii был обнаружен для 
популяций Забайкалья (Бурятии), откуда было опи-
сано тринадцать вариантов кариотипа (Ковальская, 
1977) и выделено три хромосомные формы – “A”, 
“Б”, “В” (Ковальская и др., 1980). Описание вари-
антов кариотипа было сделано без дифференциаль-
ного окрашивания, что привело к неверному опре-
делению хромосомных перестроек и, соответствен-
но, вариантов кариотипа (Мейер и др., 1996). Для 
242 полевок Максимовича из Забайкалья, Дальне-
го Востока России и Монголии был проведен ана-
лиз хромосомных характеристик. Из этой выборки 
у новых 74 особей из ранее не исследованных 12 ло-
кальных популяций Забайкалья и Дальнего Восто-
ка России было выделено шесть хромосомных форм 
“A”, “B”, “V”, “D”, “C” и “I”). Первые три хромо-
сомные формы были выделены ранее для полевок 
Забайкалья (Ковальская и др., 1980), затем для это-
го региона была выделена еще одна хромосомная 
форма (“D”) (Kartavtseva et al., 2008). Для популя-
ций юга Дальнего Востока России выделены две но-
вые хромосомные формы – “C” и “I” (Kartavtseva 
et al., 2008). Позднее полевки хромосомной формы 
“I” (подвида Microtus maximowiczii gromovi Vorontsov 
1988) были выведены из состава M. maximowiczii 
и определены как полёвка Громова (Alexandromys 
shantaricus Ognev 1929 (Шереметьева, 2023)).

Следует заметить, что в этих двух работах хро-
мосомные формы различались только по значени-
ям 2n и NF, без указания характера хромосомных 
перестроек и описания хромосомных вариантов 
кариотипа. Применение метода дифференциаль-
ного G-окрашивания хромосом полевок трех попу-
ляций из Бурятии, Забайкальского и Хабаровского 
краев позволило описать для вида семь хромосо-
мных перестроек, приводящих к изменению числа 
и морфологии хромосом (Мейер и др., 1996). Три 
перестройки из семи были структурные: одна – 
тандемное слияние и две – центромерные слия-
ния. В этой работе был выявлен характер хромосо-
мных перестроек в трех популяциях полевки Мак-
симовича (две популяции из Забайкалья и одна 
популяция из Дальнего Востока России). Число 
исследованных особей было невелико, что не по-
зволило авторам описать варианты кариотипа хро-
мосомных форм.

Данные о числе хромосом в кариотипе полевки 
Максимовича Среднеамурской низменности опу-
бликованы в трех работах, где был использован 
метод дифференциального окрашивания без ука-
зания номеров пар хромосом (Мейер и др., 1996; 
Kartavtseva et al., 2008; Фрисман и др., 2011). После-
довательность расположения хромосом и их груп-
пы (двуплечих и одноплечих) в этих работах раз-
личались. В первой работе кариотип (2n = 39– 41) 
представлен двумя морфологическими группами 
хромосом: двуплечими (метацентрические, суб-
мета- и субтелоцентрические) и одноплечими 
(акроцентрические). Во второй работе кариотип 
(2n = 40–41) представлен тремя группами хромо-
сом: две группы с двуплечими (метацентрические 
и субмета–субтелоцентрические) и одна группа 
с одноплечими (акроцентрические) хромосомами. 
В третьей работе кариотип (2n = 40–41) представ-
лен четырьмя группами хромосом: метацентриче-
ские, субметацентрические, субтелоцентрические 
и акроцентрические. Такие же числа и группы хро-
мосом, как и в последней работе, без дифференци-
ального окрашивания, приведены для хабаровской 
популяции (Картавцева и др., 2017).

Использование метода молекулярной цитоге-
нетики – флуоресцентной гибридизации (FISH) 
зондов целых хромосом полевки Microtus agrestis 
(Linnaeus 1761) на метафазные хромосомы полев-
ки Максимовича – позволило выявить видоспец-
ифичные консервативные хромосомные сегменты. 
Дифференциальное G-окрашивание дало возмож-
ность определить номера пар хромосом в кари-
отипе A. maximowiczii (с 2n = 41, NFa = 54) и по-
казать две структурные перестройки – тандемное 
(№ 3/4) и центромерное (№ 11.20) слияния хро-
мосом (Lemskaya et al., 2010). Номера хромосом 
в этой работе базировались на максимальном чис-
ле хромосом (2n = 44), не имеющих структурных 
перестроек, что сделало удобным использование 
такой нумерации для дальнейшего исследования 
хромосомной изменчивости вида и выявления хро-
мосомных перестроек. В этой работе точка отлова 
одной самки полевки Максимовича не указана, 
но из устного сообщения Ф. Н. Голенищева, пре-
доставившего эту особь для кариотипирования, 
следует, что полевка была отловлена в Забайкаль-
ском крае и, возможно, соответствует хромосом-
ной форме “А”. Чтобы понять, какие номера хро-
мосом сопровождали структурные перестройки 
полевки Максимовича хромосомной формы “С”, 
были исследованы кариотипы особей из популя-
ции Норского заповедника Амурской обл. с при-
менением методов FISH и G-окрашивания хромо-
сом (Картавцева и др., 2013). При этом кариотипы 
этих особей ранее были исследованы и вошли в ра-
боту (Kartavtseva et al., 2008), посвященную выделе-
нию хромосомных форм. Согласно приведенным 
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данным, и для этого кариотипа особей этой по-
пуляции характерны те же две структурные пере-
стройки, что и для кариотипа особи хромосомной 
формы “А” из Забайкалья. Исследований по нали-
чию других хромосомных перестроек для популя-
ции Норского заповедника не проводили. Внутри- 
и межпопуляционная кариотипическая измен-
чивость пяти хромосомных форм A. maximowiczii 
(четырех в Забайкалье и одной на Дальнем Востоке 
России) все еще не известна.

Помимо хромосомных методов (Мейер и др., 
1996; Картавцева и др., 2009; Kartavtseva et al., 
2008), для диагностики A. fortis и A. maximowiczii 
юга Дальнего Востока России были использова-
ны аллозимные (Фрисман и др., 2009, 2011, 2016) 
и молекулярно-генетические методы (Шереметье-
ва и др., 2015, 2022; Wang et al., 2014; Sheremetyeva 
et al., 2024). Эти исследования позволили досто-
верно выявить обитание двух видов на террито-
рии Среднеамурской низменности, однако полная 
картина их распространения отсутствует. Также 
A. maximowiczii и A. fortis можно дифференцировать 
и по форме головки сперматозоидов (Мейер и др., 
1996). Этот метод самый простой, так как позво-
ляет определять виды в полевых условиях, одна-
ко он применим только для половозрелых самцов 
и не используется зоологами.

До начала генетических исследований полевок 
в Среднеамурской низменности зоологи полага-
ли, что на этой территории распространен один 
вид – A. fortis. Еще в 1991 г. в популяции дальне-
восточной полевки, обитающей близ г. Хабаровск, 
были обнаружены два штамма хантавируса “Хаба-
ровск” (HBRV) и “Владивосток” (VlAV) (Dzagurova 
et al., 1995; Hörling et al., 1996), что было необыч-
но, поскольку определенный штамм вируса соот-
ветствует определенному виду хозяина (Kariwa et 
al., 1999). Только в 2008 г. результаты генетических 
исследований в Китае (виды определены с помо-
щью анализа гена cytb мтДНК) показали, что но-
сителем генотипа HBRV, описанного ранее для 
хабаровской популяции A. fortis, является другой 
вид – A. maximowiczii (Zou et al., 2008). По резуль-
татам этой работы был сделан вывод, что и в ха-
баровской популяции штамм HBRV принадлежит 
A. maximowiczii, а штамм VlAV – A. fortis (Яшина 
и др., 2008). Хромосомные (Картавцева и др., 2009) 
и молекулярно-генетические данные (Шереметье-
ва и др., 2022; Sheremetyeva et al., 2024) полевок 
этой популяции подтвердили совместное обитание 
двух видов – A. fortis и A. maximowiczii.

Долгое время без подтвержденных данных счи-
тали, что в Хабаровском крае, в окрестностях 
г. Советская Гавань и близлежащих поселках оби-
тает A. maximowiczii (Костенко, 2000). По данным 
других источников, здесь (рис. 1Б) обитает A. fortis 

(Shenbrot, Krasnov, 2005; Kryštufek, Shenbrot, 2022), 
на основании чего в первой работе распростране-
ние вида было указано на всей территории Сихотэ-
Алиня, во второй – вдоль восточных склонов гор-
ного хребта морского побережья Японского моря 
до г.  Советская Гавань. Однако кариотипирова-
ние полевок из г. Советская Гавань и окрестных 
поселков (Картавцева и др., 2011) позволило вы-
явить инвазивный вид – восточноевропейскую 
полевку (Microtus rossiameridionalis Ognev 1924). 
Молекулярно-генетический анализ (Шереметьева 
и др., 2021) подтвердил нахождение здесь восточ-
ноевропейской полевки, а также неоднократный ее 
завоз и в г. Хабаровск. Все три вида, обнаруженных 
в Хабаровске, являются носителями видоспеци-
фичных штаммов различных вирусных и бактери-
альных инфекций, опасных для человека (Лапин 
и др., 2015), поэтому знание об их распростране-
нии представляет интерес не только для зоологов, 
но и для эпидемиологов.

Среднеамурская низменность представляет со-
бой плоское, сильно заболоченное пространство. 
Главная река Среднеамурской низменности – 
Амур, для русла которой характерно наличие мно-
гочисленных протоков, рукавов, стариц и озер-
ных котловин (Крюкова, 1999). Северо-восточная 
часть этой низменности (Амуро-Сунгарийская 
низменность) расположена в России (Хабаров-
ский край), а средняя часть – на территории как 
России (Еврейская автономная область (Еврей-
ская АО) и Хабаровский край, вдоль долины р. Ус-
сури), так и на северо-востоке Китая (Саньцзян-
ская равнина), южная часть – только на северо-
востоке Китая. В средней части низменности 
отмечали (до  появления генетических методов) 
только один вид – A. fortis, а восточная граница 
ареала A. maximowiczii доходила до р. Зея в Амур-
ской обл. (Костенко, 2000). Данные хромосом-
ных исследований (Мейер и др., 1996) позволили 
обнаружить A. maximowiczii на берегу р. Тунгуска, 
впадающей в Амур близ г.  Хабаровск, и на этом 
основании сдвинуть восточную границу ареа-
ла вида до Хабаровска (Shenbrot, Krasnov, 2005). 
Позднее восточная граница ареала была смещена 
на восток до г. Комсомольск-на-Амуре (Kryštufek, 
Shenbrot, 2022), где появилась новая точка наход-
ки полевки Максимовича (близ г. Комсомольск-
на-Амуре), без ссылки на источник с описанием 
этой находки, и далее на север, в район Эворон-
Чукчагирской низменности, также без указания 
ссылок на находки (рис. 1А). По данным генети-
ческих исследований полевок рода Alexandromys, 
в Эворон-Чукчагирской низменности обита-
ет только эворонская полевка (Alexandromys 
evoronensis (Kowalskaya et Sokolov 1980)) (Картавце-
ва и др., 2022). В северо-восточной части Среднеа-
мурской низменности между городами Хабаровск 
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и Комсомольск-на-Амуре достоверно отмечено 
обитание только A. fortis (Шереметьева и др., 2022).

Отсутствие географических барьеров для полев-
ки Максимовича в Среднеамурской низменности 
позволило предположить, что этот вид может оби-
тать во влажных биотопах северо-восточной части 
низменности. Именно поэтому целью нашего ис-
следования был анализ распространения восточ-
ноазиатских полевок в ранее не исследованном 
районе северо-восточной части Среднеамурской 
низменности с применением хромосомного метода 
не только для видовой диагностики, но и для выяс-
нения характера хромосомных перестроек и их роли 
во внутрипопуляционной изменчивости на клеточ-
ном уровне. Использование ранее опубликованных 
данных о кариотипе полевки Максимовича позво-
лило определить варианты кариотипа и хромосом-
ные перестройки в ранее исследованных популя-
циях средней части Среднеамурской низменности. 
На основании литературных данных о комплекс-
ном генетическом (хромосомном, молекулярно-
генетическом и аллозимном) исследовании полевки 
Максимовича и дальневосточной полевки в Средне-
амурской низменности установлены места как раз-
дельного, так и их совместного обитания.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В результате полевых работ в северо-восточной 
части Среднеамурской низменности (северный бе-
рег р. Амур), в окрестностях пос. Эльбан в Хаба-
ровском крае (рис. 1А) нами были отловлены по-
левки рода Alexandromys (n = 20). Отлов проводи-
ли ловушками Шермана 20–23 июля 2023 г. в двух 
точках. Точка 1 (n = 18) находилась в 4 км западнее 
пос. Эльбан, расположенного на правом берегу од-
ноименной реки, притока р. Амур (50°06ʹ03ʺ с. ш., 
136°27ʹ39ʺ в.д). Точка 2 (n = 2) находилась в 10 км 
к юго-востоку от поселка, на левом берегу р. Эль-
бан (50°02ʹ45ʺ с. ш., 136°33ʹ43ʺ в.д). Обе точки были 
приурочены к заброшенным сельскохозяйствен-
ным полям (залежам), расположенным вблизи не-
больших широколиственных лесов, с двумя типами 
биотопов – влажными (преобладание осоки и вей-
ника) и сухими (преобладание кровохлебки).

Суспензии хромосом полевок готовили в поле-
вых условиях стандартным методом с небольшой 
модификацией по общепринятому методу (Ford, 
Hamerton, 1956; Макгрегор, Варли, 1986): из клеток 
костного мозга, взятых из бедренной кости с пред-
варительным введением 0.04% раствора колхици-
на на 25–30 минут (а не 40 минут). Костный мозг 
из бедренной кости вымывали в пробирку при по-
мощи медицинского шприца, наполненного гипо-
тоническим раствором (0.56% KCl), и затем остав-
ляли для инкубации на 20–25 минут при комнатной 

температуре (не 15 мин при температуре 37°С). За-
тем раствор центрифугировали (800– 1000 об/мин) 
5 минут. После центрифугирования надосадочную 
жидкость сливали, а клеточный осадок, без его 
разбивания, фиксировали свежеприготовленным 
фиксатором – смесью 96% этанола (а не метанола) 
и ледяной уксусной кислоты (в соотношении 3:1) 
не менее 10 минут. Затем осадок (состоящий из ядер 
и хромосом на разных стадиях деления) разбивали 
до однородной взвеси. Смену фиксатора произво-
дили не менее трех раз, центрифугируя осадок в те-
чение 5 минут. Общее время фиксации не менее 
40 минут. В последней порции фиксатора суспен-
зию клеток оставляли в холодильнике для хранения 
при температуре –20°С.

Для анализа хромосомных чисел и морфоло-
гии хромосом препараты окрашивали 2% орсеи- 
ном, растворенным в ледяной уксусной кисло-
те. В полевых условиях использовали небольшой 
микроскоп Longway LW91–06E (Китай), окуляры: 
40/0.65 и 100/1.25. Дальнейшую обработку хромо-
сомных препаратов проводили в лабораторных ус-
ловиях. При микрофотографировании использо-
вали микроскоп Axio Imager 1, цифровую камеру 
и программное обеспечение Metasystems фирмы 
Carl Zeiss MicroImaging GmbH (Германия) Центра 
коллективного пользования “Биотехнология и ге-
нетическая инженерия” ФНЦ Биоразнообразия 
ДВО РАН (Владивосток). Использованная нами 
номенклатура хромосом кариотипа была разра-
ботана ранее для полевки Максимовича из Забай-
калья (Lemskaya et al., 2010) и применена к полев-
кам Амурской области (Картавцева и др., 2013). 
Номенклатура была создана с помощью методов 
FISH и G-окрашивания хромосом, которые по-
зволили дать характеристику хромосомной фор-
ме “С”, определить структурные перестройки и во- 
влеченные в эти перестройки номера хромосом. 
Так, метацентрической хромосоме, образованной 
в результате центрического слияния хромосом пар 
№ 11 и № 20, присвоен номер 11.20 (точка указы-
вает на робертсоновское слияние), другой мета-
центрической хромосоме, образованной в резуль-
тате тандемного слияния пар № 3 и № 4, присво-
ен номер 3/4 (косая черта указывает на тандемное 
или теломерное слияние). Вариантам кариотипа 
с одинаковым числом хромосом, различающих-
ся по числу плеч (NF), присваивали букву, кото-
рую ставили после диплоидного числа, например 
2n = 41a, 2n = 41b и т. д. Такое обозначение вариан-
тов кариотипа было использовано ранее для эво-
ронской полевки, имеющей множественные хро-
мосомные перестройки (Kartavtseva et al., 2021). 
Вариант 2n = 41b, NF = 59 описан по опубликован-
ной раскладке хромосом (Мейер и др., 1996, вклей-
ка рис.  86 г), вариант 2n = 41с, NF = 59 описан 



96	 КАРТАВЦЕВА, СТЕПАНОВА

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

Таблица 1. Места генетического исследования – хромосомного, молекулярно-генетического и аллозимного – 
полевки Максимовича (Alexandromys maximowiczii) на территории Среднеамурской низменности

№  Локалитет

Методы исследования

Источник

м
ол

ек
ул

яр
ны

й

хромосомный

ал
ло

зи
м

ны
й

2n
 =

 4
0a 2n = 41

a b c

Хабаровский край
левый берег Амура

1 Пос. Эльбан 10 8 Наши данные
правый берег Амура

2 Пос. Кукан. 3 13 Фрисман и др., 2011
3 Жд разъезд Утиная, р. Тунгуска (вос-

точный берег)
4 1 Мейер и др., 1996

4 Пос. Галкино, южный берег р. Амур 10 Шереметьева и др., 2015; 
Sheremetyeva et al., 2024

Там же 8 1 Картавцева и др., 2017
5 О-в Большой уссурийский (Китай) 11 Sheremetyeva et al., 2024; Wang et 

al., 2014
6 Пос. Оренбургское, левый берег р. 

Бикин
2 Шереметьева и др., 2015, 

Sheremetyeva et al., 2024
Еврейская АО

левый берег Амура
7 Пос. Кульдур. 4 Фрисман и др., 2011, 2019
8 Пос. Известковый 17 Фрисман и др., 2011, 2019
9 Пос. Пашково 1 Фрисман и др., 2019

10 Пос. Радде 3 Фрисман и др., 2011
11 Пос. Амурзет 3 Шереметьева и др., 2015; 

Sheremetyeva et al., 2024,
Там же 2 Фрисман и др., 2011

12 Пос. Садовое 9 Шереметьева и др., 2015; 
Sheremetyeva et al., 2024

13 Пос. Ленинское 4 Шереметьева и др., 2015
Там же 6 1 Kartavtseva et al., 2008
Там же 3 3 Фрисман и др., 2011
Там же 5 Фрисман и др., 2009

14 Пос. Желтый Яр, р. Бира 1 Sheremetyeva et al., 2024
15 Г. Биробиджан 5 Sheremetyeva et al., 2024

Там же 1 Kartavtseva et al., 2008
16 13 км к югу от г. Биробиджан 1 Фрисман и др., 2011
17 Природный заповедник Бастак (ос-

новной кластер)
4 Sheremetyeva et al., 2024

Там же 3 8 Фрисман и др., 2011,
Там же 4 2019

18 Пос. Аур 1 Фрисман и др., 2009
Там же 1 Kartavtseva et al., 2008
Там же 2 Фрисман и др., 2009

Число особей
Число локалитетов

49 42 10 1 1 60
9 10 3 1 1 7
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Таблица 2. Места генетического исследования – хромосомного, молекулярно-генетического и аллозимного – 
дальневосточной полевки (Alexandromys fortis) на территории Среднеамурской низменности

№  Локалитет

Методы исследования

Источник

м
ол

ек
ул

яр
ны

й

хр
ом

ос
ом

ны
й

ал
ло

зи
м

ны
й

Хабаровский край,
левый берег Амура

1 Г. Комсомольск-на-Амуре 3 8 Шереметьева и др., 2006, 2022
2 Пос. Пивань 2 Мейер и др., 1996

правый берег Амура
3 Пос. Томское 2 6 Фрисман и др., 2011
4 Пос. Галкино, южный берег р. Амур 14 Шереметьева и др., 2015, 2022

Там же 2 Картавцева и др., 2009
5 Г. Бикин, правый берег р. Уссури 8 Шереметьева и др., 2015, 2022

Еврейская АО
левый берег Амура

6 Пос. Даниловка, р. Тунгуска (запад-
ный берег) 2 Шереметьева и др., 2015, 2022

7 Пос. Желтый Яр, р. Бира 2 Шереметьева и др., 2022
8 Г. Биробиджан 1 Фрисман и др., 2009

Там же 2 15 Фрисман и др., 2011
Там же 1 Шереметьева и др., 2022

9 13 км к югу от г. Биробиджана 1 1 Фрисман и др., 2011
10 Заповедник Бастак, участок Забе-

ловский, пойма р. Амур
2 Фрисман и др., 2013 (по данным Шере-

метьевой) Шереметьева и др., 2015, 2022
11 Пос. Кульдур 1 Фрисман и др., 2011, 2013, 2019
12 Г. Облучье 6 Фрисман и др., 2019

Там же 5 Шереметьева и др., 2022
13 Пос. Пашково 2 2 Фрисман и др., 2019
14 Пос. Столбовое 11 Фрисман и др., 2019
15 Пос. Амурзет 2 5 Фрисман и др., 2011
16 Пос. Биджан 8 Шереметьева и др., 2022
17 Пос. Ленинское 2 2 Фрисман и др., 2009

Там же 2 Шереметьева и др., 2022
Число особей
Число локалитетов

47 23 50
10 9 11

по полученным ранее данным (Картавцева и др., 
2017), где номера хромосомам не были присвоены.

Черепа, шкурки, хромосомные препараты, су-
спензии хромосом хранятся в лаборатории эво-
люционной зоологии и генетики ФНЦ Биоразно- 
образия ДВО РАН.

Для видовой диагностики двух видов полевок 
(дальневосточной и полевки Максимовича) в по-
левых условиях также была проанализирована 
морфология головки спермиев взрослых самцов. 
У полевки Максимовича и эворонской полевки го-
ловка спермия округлая, у дальневосточной полев-
ки – крючковатая (Мейер и др., 1996). Содержимое 
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эпидидимиса самцов (без физраствора и фиксато-
ра) наносили на предметное стекло тонким слоем 
и просматривали в полевом микроскопе при уве-
личении объектива х40, без окрашивания и фикса-
ции. Далее эпидидимис фиксировали тем же фик-
сатором, что и суспензии хромосом.

Места находок полевки Максимовича и дальне-
восточной полевки на Среднеамурской низменно-
сти были определены на основании данных о ло-
калитетах полевок, полученных при проведении 
молекулярных, хромосомных и аллозимных иссле-
дований (табл. 1 и 2).

Распространение двух видов рода Alexandromys 
в Среднеамурской низменности установлено при 
использовании опубликованных ранее данных ге-
нетического анализа (хромосомного, аллозимно-
го и молекулярно-генетического) (см. табл. 1 и 2). 
Иногда два или три генетических метода, указан-
ных выше, были применены к одной особи, по-
этому число отловленных полевок в локалитете 
восстановить сложно, следовательно, в таблицах 
число особей и число локалитетов свидетельствуют 
об использовании при исследовании определенно-
го метода. Кариотипирование полевок в этих рабо-
тах проведено И.В. Картавцевой, поэтому в данной 
работе для ранее выявленных числовых хромосом-
ных характеристик и имеющихся в нашем распоря-
жении хромосомных раскладок были определены 
варианты кариотипа, которые позволили выявить 
частоту встречаемости вариантов у ранее исследо-
ванных полевок из популяций в Среднеамурской 
низменности. Отлов полевок в Еврейской АО был 
проведен И. В. Картавцевой совместно с И. Н. Ше-
реметьевой и Л. В. Фрисман, также Л. В. Фрисман 
и К. В. Коробицыной. В окрестностях г. Хабаровск 
отлов проводили зоологи Хабаровской противо-
чумной станции Роспотребнадзора – А. В. Аднагу-
лова и Н. П. Высочина. На левом берегу р. Бикин, 
окрестности пос. Орунбургское, отлов был прове-
ден И. В. Картавцевой.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Спермии всех исследованных взрослых самцов 
(n = 8) имели округлую головку, что соответствова-
ло характеристикам полевки Максимовича и эво-
ронской полевки.

Кариотип 18 изученных полевок из двух точек 
в окрестностях пос. Эльбан был изменчив по чис-
лу хромосом, диплоидные числа 40 и 41. Частота 
попадания полевок в ловушки в этих точках была 
по 20%. В точке 1 девять полевок имели 40 хромо-
сом: самцы – № 4836, № 4841, № 4856, № 4866, 
№ 4867, № 4868, самки – № 4835, № 4865, № 4839 
и семь полевок имели 41 хромосому: самцы – 
№ 4837, № 4838, № 4840, № 4849, № 4852, № 4855, 

самка № 4850. В точке 2 40 хромосом имела пой-
манная самка №  4854 и 41 хромосому – самка 
№ 4853. В кариотипе Х-хромосома акроцентриче-
ская, среднего размера, Y-хромосома акроцентри-
ческая, небольшого размера. Такой кариотип со-
ответствовал A. maximowiczii. На основании измен-
чивости числа и морфологии хромосом кариотипа 
особей из исследуемой популяции выявлено два 
варианта кариотипа. Анализ собственных и лите-
ратурных данных позволил выявить еще два вари-
анта кариотипа полевки Максимовича из Средне-
амурской низменности.

Хромосомные характеристики A. maximowiczii 
в окрестностях пос. Эльбан в северо-восточной 
части Среднеамурской низменности

Вариант 2n = 40a, NF = 58 (рис. 2А), хромосо-
мный набор: одна пара крупных метацентриков 
(№ 3/4), образованных путем теломерного слия-
ния метацентрических хромосом среднего разме-
ра (№ 3 и № 4); две пары субтелоцентриков (№ 1 
и № 2) крупного и среднего размера; три пары ме-
тацентриков, средних по размеру и примерно оди-
наковых (№№ 5, 6 и 7); метацентрик средних раз-
меров (№ 11.20), образованный в результате слия-
ния центромер акроцентрических хромосом (№ 11 
и №  20); две пары мелких субтелоцентрических 
хромосом (№№ 12 и 16) и десять парных акроцен-
триков (№№ 8–10, 13–15, 17–19 и 21). Х-хромосо-
ма средних размеров акроцентрик, Y-хромосома 
мелкий акроцентрик.

Вариант 2n = 41а, NF = 60 (рис. 2Б), хромосом-
ный набор: крупный метацентрик № 3/4; два мета-
центрика № 3 и № 4; два парных субтелоцентрика 
(№ 1 и № 2); три пары метацентриков средних раз-
меров, относительно одинаковых по размеру (№ 5, 
№ 6 и № 7); парные метацентрики средних разме-
ров (№  11.20); две пары мелких субтелоцентри-
ческих хромосом (№ 12 и № 16) и десять парных 
акроцентриков (№№ 8–10, №№ 13–15, № 17–19 
и № 21). Х-хромосома средних размеров акроцен-
трик, Y-хромосома мелкий акроцентрик.

Хромосомные характеристики A. maximowiczii 
средней части Среднеамурской низменности

Также, по ранее опубликованным (Мейер и др., 
1996 Картавцева и др., 2017) хромосомным данным 
(2n и NF) полевки Максимовича из Среднеамур-
ской низменности (табл. 1), мы описываем еще два 
варианта кариотипа с 2n = 41.

Вариант 2n = 41b, NF = 59 хромосомный набор 
характеризуется гетерозиготным состоянием трех 
хромосом: № 11 и № 20 (акроцентрики) и № 11.20 
(метацентрик). Одна из пар аутосом среднего раз-
мера, примерно равна паре № 10 в исследованных 
вариантах кариотипа (рис. 2). Описание кариотипа 
дано по опубликованной раскладке (Мейер и др., 
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1996). Вариант обнаружен для полевки из долины 
р. Тунгуска (локалитет № 3, табл. 1). Остальные 
особи этой популяции имели вариант 2n = 40а. По-
ловые хромосомы акроцентрические.

Вариант 2n = 41с, NF = 59 (рис. 3) хромосом-
ный набор сходен с вариантом 2n = 41а, но отли-
чается от него гетерозиготным состоянием мелкой 
пары № 16, которая представлена акроцентриком 
(А) и метацентриком (М). Изменчивость по мор-
фологии мелкой пары хромосом была обнаружена 
ранее в Хабаровском крае, в окрестностях пос. Гал-
кино (Картавцева и др., 2017). В работе вариант ка-
риотипа не был описан, а пары хромосом не имели 
номеров. Из девяти исследованных ранее особей 
этой популяции только у одного самца обнаружена 

изменчивость морфологии мелкой пары аутосом. 
Остальные полевки имели 2n = 40.

Анализ изменчивости частот вариантов карио- 
типа и хромосомных перестроек в популяциях 
A. maximowiczii из различных частей Среднеамур-
ской низменности

Если в исследованной в настоящей работе по-
пуляции Эльбан (двух локальных точек) частоты 
двух описанных вариантов кариотипа (2n = 40a, 
NF = 58 и 2n = 41а, NF = 60) относительно рав-
ны – 55.6 и 44.4% соответственно, то в популя-
циях средней части Среднеамурской низменно-
сти преобладал вариант 2n = 40a, NF = 58 (87.5%). 
Только две полевки из локалитетов №  8 и №  12 
в Еврейской АО (табл.  1)  имели вариант 2n = 

Рис. 2. Хромосомы полевки Максимовича Alexandromys maximowiczii из окрестностей поселка Эльбан Хабаровско-
го края: А – самка № 4854 из точки 2 (вариант 2n = 40а, NF = 58), Б – самец № 4838 из точки 1 (вариант 2n = 41а, 
NF = 60). Дробь в числе 3/4 указывает на тандемное слияние хромосом, точка в числе 11.20 – на акроцентрическое 
слияние. В кариотипе пары № 12 и № 16 – субметацентрические хромосомы. Номера пар хромосом соответствуют 
таковым для полевок Забайкальского края, приведенным в публикации Lemskaya с соавторами (2010).
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41а, NF = 60 (5.55%). Редкие варианты 2n = 41b, 
NF = 59 (3.5%) и 2n = 41с, NF = 59 (3.5%) обнару-
жены у полевок Хабаровского края в локалитетах 
№ 3 и № 4.

Варианты 2n = 40a, NF = 58, 2n = 41а, NF = 
60 характеризуются двумя структурными пере-
стройками, которые присутствуют одновременно. 
Для варианта 2n = 40a, NF = 58 характерно гомо-
зиготное состояние двух структурных перестроек: 
центромерное слияние метацентрика №  11.20; 
тандемное слияние двух метацентриков средних 
размеров с образованием метацентрика № 3/4. Ка-
риотип с 41 хромосомой имеет три варианта: пер-
вый – гетерозиготное состояние тандемного слия-
ния (2n = 41а, NF = 60); второй – гетерозиготное 
состояние Робертсоновской перестройки и смеще-
ние центромеры (2n = 41b, NF = 59); третий – ге-
терозиготное состояние тандемного слияния и пе-
рицентрической инверсии (2n = 41с, NF  =  59). 
Кариотип 2n = 42 хромосомной формы ”С”, об-
наруженный ранее из Амуро-Зейской равнины 
(Мейер, 1968; Meyer et al., 1967; Kartavtseva et al., 
2008) в Приамурье (вариант кариотипа не описан), 
в Среднеамурской низменности не обнаружен.

ОБСУЖДЕНИЕ

Хромосомная изменчивость полевки Максимо-
вича (A. maximowiczii)

Ранее для видовой диагностики полев-
ки Максимовича Среднеамурской низменно-
сти (табл. 2) были использованы только данные 
2n и NF без описания вариантов кариотипа. Ис-
пользование номенклатуры кариотипа полевки 

Максимовича по собственным и литературным 
данным позволило дать номера хромосомам, вов-
леченным в перестройки, а также выявить и опи-
сать четыре варианта кариотипа.

После присвоения номеров парам хромосом 
в кариотипе полевки Максимовича (Lemskaya 
et al., 2010) для хромосомной формы “C” выявле-
но две структурные перестройки (тандемное № 3/4 
и центромерное № 11.20 слияния хромосом) для 
полевок из Амуро-Зейской равнины (Картавцева 
и др., 2013) и Среднеамурской низменности (на-
стоящая работа). Однако кариотип с 2n = 41 из За-
байкалья отличался от варианта 2n = 41b из Сред-
неамурской низменности, обнаруженного нами 
у одной особи, тем, что имел другие хромосомные 
характеристики (другое число мелких акроцентри-
ческих хромосом) и, следовательно, иной вариант 
кариотипа с 2n = 41. Варианты кариотипа полевки 
Максимовича из Амуро-Зейской равнины и Забай-
калья все еще не описаны.

Частоты вариантов, связанных с тандемным 
слиянием хромосом

Для полевок окрестностей пос. Эльбан частоты 
вариантов 2n = 40a, NF = 58 и 2n = 41а, NF = 60 со-
ставляли 55.6 и 44.4% соответственно. Для полевок 
средней части Среднеамурской низменности эти 
показатели были иные – 88.9% (2n = 40a) и 11.1% 
(2n = 41а) (табл. 2), что свидетельствует о процессе 
стабилизации кариотипа 2n = 40a, NF = 58. Воз-
можно, стабилизация хромосомной перестройки 
по тандемному типу слияния хромосом обуслов-
лена внутрипопуляционным инбридингом изуча-
емых популяций, показанным ранее при анализе 
аллозимной изменчивости полевки Максимовича 

Рис. 3. Кариотип самца № 694 полевки Максимовича (Alexandromys maximowiczii), вариант 2n = 41c, NF = 59 (Ха-
баровская популяция) окрестности пос. Галкино (по: Картавцева и др., 2017, с измененным положением пар хро-
мосом). В рамке гетероморфная (M/A) пара № 16.



	 ПОЛЕВКИ РОДА ALEXANDROMYS (RODENTIA, ARVICOLINAE) � 101

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

в Еврейской АО (Фрисман и др., 2016). Кроме 
того, по результатам исследования контрольного 
региона митохондриальной ДНК, каждая отдель-
ная выборка в Еврейской АО имела значительное 
снижение нуклеотидного разнообразия (более чем 
1.5 раза), для вида в целом снижение было менее 
выраженным (Sheremetyeva et al., 2024). Исключе-
ние составила выборка окрестностей пос. Ленин-
ское (выборка №  13, табл.  1), где нуклеотидное 
разнообразие было более чем в 2 раза выше, чем 
в остальных исследованных выборках. Снижение 
нуклеотидного разнообразия в отдельных выбор-
ках авторы объясняют биологией вида, для кото-
рого характерны глубокие депрессии численности. 
Расширение нуклеотидного разнообразия внутри 
выборки окрестностей пос. Ленинское авторы объ-
ясняют обнаружением здесь двух субклад – “Amur” 
и “Khab” – филогенетической группы “Amur”. 
Хромосомные различия между этими двумя суб-
кладами не обнаружены.

По данным G-окрашивания хромосом полевки 
Максимовича Забайкалья (локалитет не известен) 
(Lemskaya et al., 2010) и юга ДВ России в Амурской 
области, Зейско-Буреинской равнины (Картавце-
ва и др., 2013), показано, что крупная метацентри-
ческая хромосома № 3/4 образована в результате 
тандемного слияния двуплечих хромосом. Сход-
ство G-окрашенных крупных двуплечих хромосом 
полевок из Забайкалья (Мейер и др., 1996), Амур-
ской области (Kartavtseva et al., 2008), Еврейской 
АО (Фрисман и др., 2011) и Хабаровского края 
(Мейер и др., 1996; Картавцева и др., 2017) сви-
детельствует о том, что в этих популяциях обра-
зование этой хромосомы происходит в результате 
тандемного слияния одних и тех же двуплечих ау-
тосом. Крупную двуплечую хромосому ранее от-
мечали в других популяциях Забайкалья (Коваль-
ская и др., 1980). В связи с тем, что эта перестрой-
ка встречается на всем ареале вида от Забайкалья 
до юга Дальнего Востока России, вероятно, она 
не является вредной для вида. Высокая частота 
этой хромосомы в гетерозиготном состоянии в по-
пуляциях полевок трех хромосомных форм (“A” – 
46%, “B” – 42.8% (Ковальская и др., 1980) Забай-
калья и исследованной нами хромосомной формы 
“C” из северо-востока Средне-амурской низмен-
ности – 44.4%), согласно интерпретации модели 
Харди-Вайнберга, свидетельствует о нормальном 
распределении гетерозигот. Напротив, умень-
шение частоты гетерозиготного состояния этой 
хромосомы у полевок Забайкалья хромосомных 
форм “B” – 14.7% (Ковальская и др., 1980), “D” – 
10% (Kartavtseva et al., 2008) и полевок централь-
ной части Среднеамурской низменности – 11.1% 
(табл. 1) свидетельствует о том, что в популяциях 
идет инбридинг, стабилизирующий структурную 
перестройку (тандемное слияние) хромосом.

Для всех ранее исследованных хромосомных 
форм полевки Максимовича Бурятии была харак-
терна крупная хромосома, которую регистрировали 
как в гомозиготном, так и гетерозиготном состоя-
нии (Ковальская и др., 1980) с различной частотой. 
При этом только для одной особи в одной популя-
ции в Забайкалье (хромосомная форма “А”) обна-
ружено гомозиготное состояние (!) хромосом № 3 
и № 4, принимающих участие в тандемном слия-
нии. Во всех остальных исследованных популяци-
ях гомозиготное состояние хромосом № 3 и № 4 
не выявлено. Вероятно, в одной из этих пар прои-
зошла вредная мутация (в Забайкалье), не совмести-
мая с жизнью. Поскольку от Забайкалья до Дальне-
го Востока России в кариотипах полевки Максимо-
вича всегда присутствует хромосома № 3/4, можно 
предположить, что слияние хромосом № 3 и № 4 
произошло до того как вредная мутация появилась 
в Забайкалье и распространилась в четырех хромо-
сомных формах (“B”, “C”, “D” и “V”), где исход-
ный кариотип с 2n = 44 не обнаружен.

Примеры такой изменчивости хромосом в по-
пуляциях млекопитающих мы не нашли, и такое 
событие является уникальным и интересным для 
дальнейшего исследования роли хромосомных пе-
рестроек в процессах видообразования. Полевка 
Максимовича хорошо разводится в неволе и мо-
жет служить лабораторным видом для генетиче-
ских исследований. Полиморфизм по тандемному 
слиянию хромосом в популяциях млекопитающих 
принято считать редким и вредным (King, 1993; 
Dobigny et al., 2017), однако в популяциях полевки 
Максимовича тандемное слияние – не редкое со-
бытие. Нами ранее также было показано отсутствие 
вредного влияния двух типов тандемного слияния 
хромосом в двух хромосомных расах эворонской 
полевки (Картавцева и др., 2021; Kartavtseva et al., 
2021, 2023). Вариант 2n = 41b, обусловленный ге-
терозиготным состоянием центромерного слия-
ния (№ 11.20, № 11, № 20), редкий для популяций 
Среднеамурской низменности. Из 54 кариотипи-
рованных особей полевки Максимовича Среднеа-
мурской низменности (табл. 2) только в одной ло-
кальной популяции (№ 3, табл. 1) была обнаружена 
робертсоновская перестройка (11.20) в гетерози-
готном состоянии. Изменчивость числа хромосом, 
связанная с центромерным слиянием хромосом, – 
событие нередкое (Орлов и др., 2023).

Для особей популяции № 3 полевки Максимо-
вича диплоидные числа хромосом равны 40 и 41 
(Мейер и др., 1996). Однако в таблице 29, в ко-
торой представлен материал исследования, при-
ведены иные хромосомные числа для этой попу-
ляции – 39, 40. При этом авторы указали на хро-
мосомные перестройки в кариотипе с 2n = 41. 
Число 39 должно было быть связано еще с одной 
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робертсоновской перестройкой, которая не была 
описана. Из этого мы делаем вывод, что в табли-
цу закралась опечатка, т. к. для этих полевок число 
хромосом, судя по характеру описанных хромосо-
мных перестроек этой популяции, должно быть 
только 40 и 41. Но необычное число хромосом 
(39) вошло в хромосомные характеристики хро-
мосомной формы “С” в ряде публикаций (Фрис-
ман и др., 2009; Kartavtseva et al., 2008; Kryštufek, 
Shenbrot, 2022; Sheremetyeva et al., 2024). Считаем, 
что это число (39) в дальнейшем не может быть ис-
пользовано для хромосомных чисел хромосомной 
формы “С” и для нее следует оставить числа 40, 41 
и 42 (2n = 42 – обнаружено у полевок Амурской 
области). Варианты кариотипа полевки Максимо-
вича Амурской области не описаны.

Также редкое событие акроцентрического (А) 
состояния одного из гомологов аутосом пары 16 
в варианте гетерозигот 2n = 41с, NF = 59 (рис. 3). 
Во всех исследованных локальных популяциях 
Среднеамурской низменности эта пара хромосом 
имеет метацентрическую (М) морфологию. По ре-
зультатам дифференциального окрашивания, такая 
перестройка хромосомы связана с перицентриче-
ской инверсией (Картавцева и др., 2017). На из-
менчивость морфологии мелких четырех пар ауто-
сом полевки Максимовича из Забайкалья, сопря-
женную с перицентрической инверсией, указывали 
как Ковальская (1977), которая не использовала 
метод дифференциального окрашивания хромо-
сом, так и Раджабли и Саблина (Мейер и др., 1996), 
которые применили метод дифференциального 
окрашивания хромосом.

В варианте 2n = 41b одна из аутосом средних 
размеров также имеет гетерозиготное состояние – 
субметацентрик/акроцентрик (SM/A). По данным 
Раджабли и Саблиной (Мейер и др., 1996), обе хро-
мосомы имеют одинаковый рисунок G-блоков, что 
служит доказательством наличия смещения центро-
меры. Смещение центромеры (centromere reposition) 
наблюдается в хромосомах, которые ранее были 
образованы в результате тандемного слияния двух 
и более хромосом. “Скольжение” центромеры 
по хромосоме может быть довольно распространен-
ным явлением у млекопитающих, но эти исследова-
ния малочисленны (Dobigny et al., 2017).

Внутривидовая изменчивость морфологии 
хромосом млекопитающих в результате пери-
центрических инверсий и смещения центро-
меры отмечена для ряда видов млекопитающих 
(Dobigny et al., 2017). Из 12 нынеживущих видов 
рода Alexandromys можно указать пять, где для двух 
видов – A. maximowiczii (Ковальская, 1977; Мей-
ер и др., 1996; настоящая работа) и A. mujanensis 
Orlov et Kovalskaja 1978 (Картавцева и др., 2019) – 
обнаружены оба типа перестроек в четырех парах 

хромосом (частоту каждой указать сложно), для 
двух видов – A. fortis и A. middendorffii – инверсии 
только по одной из пар аутосом. Так, изменчивость 
морфологии аутосом (субтелоцентрик и акроцен-
трик, ST и A), связанную с перицентрической 
инверсией, как редкое событие обнаружили у A. 
fortis популяций юга Дальнего Востока России, 
где лишь у четырех особей из 130 исследованных 
седьмая пара аутосом имела акроцентрическую 
морфологию (Шереметьева и др., 2006). Для A. m. 
middendorffii и A. m. hyperboreus обнаружена пери-
центрическая инверсия (ST и A) в самой крупной 
паре аутосом (Гилева, 1972). Частота гетерозигот 
для A. m. middendorffii в этой работе немного пре-
вышала ожидаемую частоту по формуле Харди-
Вайнберга при исследовании 24 природных и 38 
лабораторных особей южного Ямала.

Все четыре хромосомных варианта кариотипа 
полевки Максимовича имеют структурные пере-
стройки: тандемное слияние метацентрических 
хромосом (№ 3 и № 4) и центромерное слияние 
акроцентрических хромосом (№ 11 и № 20) и два 
из этих вариантов имеют и внутри хромосомные 
перестройки – смещение центромеры и инверсию. 
Тандемное слияние метацентрических хромосом c 
образованием крупной двуплечей хромосомы от-
мечено для всех исследованных особей Среднеа-
мурской низменности. Нами показано снижение 
частоты гетерозигот по этой перестройке (как пра-
вило, это кариотип с 2n = 41) в ранее исследован-
ных популяциях полевки Максимовича, что сви-
детельствует о близкородственном скрещивании 
в этих популяциях и подтверждает мнение о вну-
трипопуляционном инбридинге полевок (Фрисман 
и др., 2016).

Так как для хромосомной формы “C” извест-
но другое хромосомное число (2n = 42) из Амуро-
Зейской равнины в Амурской области, планируем 
продолжить исследования хромосомных наборов 
полевок из различных регионов ДВ России и вы-
полнить описание новых вариантов кариотипа 
с указанием характера перестроек хромосом.

Хромосомная изменчивость дальневосточной по-
левки (A. fortis)

На территории Среднеамурской низменности 
дальневосточная полевка имеет уникальную вариа- 
бельность числа и локализации гетерохроматино-
вых блоков в центромерных и теломерных райо-
нах аутосом и половых хромосом при стабильном 
диплоидном числе (2n = 52, NFa = 62–64) (Ко-
вальская и др., 1991; Шереметьева и др., 2006). 
Уникальность состоит в изменчивости числа и ло-
кализации гетерохроматинового материала в тело-
мерных районах, которая не выявлена для других 
видов серых и восточноазиатских полевок.
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Такая изменчивость аналогична изменчивости 
дальневосточной полевки в Приморском крае. Суб-
телоцентрическая (ST) морфология 7‑й пары аутосом 
обнаружена у семи полевок из восьми исследованных 
около г. Комсомольск-на-Амуре (левый берег Амура), 
акроцентрическая (A) – у двух полевок из окрестно-
стей пос. Пивань Комсомольского района (правый 
берег Амура). Для дальневосточной полевки из раз-
личных локальных популяций Еврейской АО отме-
чена изменчивость морфологии этой пары хромо-
сом, но частота изменчивости не описана (Фрисман 
и др., 2011). Короткие плечи этой пары хромосом ча-
сто столь малы, что при сильной спирализации хро-
мосом трудно определить ее морфологию (A или ST)

Таким образом, новые данные о кариотипах по-
левки Максимовича и анализ проведенных ранее 
генетические исследований позволили дифферен-
цировать морфологически сходные два вида вос-
точноазиатских полевок и сделать предположение 
о распространении двух видов на всей Среднеамур-
ской низменности территории Российского Дальне-
го Востока. Два вида могут обитать симпатрически 

не только на одной территории, но и в одном лока-
литете. Для полевки Максимовича восточная грани-
ца ареала в Хабаровском крае смещена нами от ранее 
известной на 200 км в сторону г. Комсомольск-на 
Амуре.

Распространение A. fortis и A. maximowiczii в Сред-
неамурской низменности

Полевка Максимовича. По данным генетического 
анализа – молекулярно-генетического, хромосомно-
го и аллозимного – в Среднеамурской низменности 
этот вид обнаружен в 18 локалитетах (табл. 1, рис. 4А). 
Для многих популяций использован тот или иной ме-
тод идентификации вида и только для двух популяций 
в Еврейской АО – № 8 и № 11 – применены все три 
метода. На рис. 4 диаграммами показан вклад каждо-
го из трех генетических методов исследования в иден-
тификацию двух видов в трех зонах Среднеамурской 
низменности. Первые две зоны – это правый и ле-
вый берег Амура в средней части низменности, тре-
тья зона – на северо-востоке низменности. Диффе-
ренциально окрашенные хромосомы исследованы 
для двух локальных популяций Хабаровского края 

3

2

1

3

2

1

Рис. 4. Локальные популяции Alexandromys maximowiczii (A) и Alexandromys fortis (Б) территории Среднеамурской 
низменности. Выборки объединены в географические зоны Среднеамурской низменности: 1 – Еврейская АО, ле-
вый берег Амура; 2 – Хабаровский край, правый берег Амура; 3 – Хабаровский край, левый берег Амура. Доля 
особей, исследованных тремя методами, показана цветами: хромосомный (красный); аллозимный (желтый); мт 
ДНК контрольный регион (синий). Цифры в квадрате означают номер локальной популяции, в которой обнару-
жен один вид, в кружке – обнаружены одновременно два вида (№ 4 и № 13), в треугольнике – обнаружена смена 
вида в различные годы исследования (№№ 7, 9, 15, 16). Номера локальных популяций соответствуют таковым для 
Alexandromys maximowiczii в табл. 1, для Alexandromys fortis в табл. 2.
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(№ 3 и № 4) и одной локальной популяции Еврей-
ской АО (№ 11), что позволило определить не только 
видовую принадлежность полевок, но и идентифи-
цировать пары хромосом и подтвердить их отнесение 
к хромосомной форме “С”.

Дальневосточная полевка. Согласно данным 
генетического анализа, проведенного (смотри 
табл. 2) с использованием трех методов, для дальне-
восточной полевки Среднеамурской низменности 
левобережья Амура на карте указаны 17 локалитетов 
(рис. 4Б). Вклад каждого из трех генетических мето-
дов в диагностику вида показан диаграммами для трех 
зон Среднеамурской низменности.

Для двух видов локальных популяций Еврейская 
АО больший вклад внес аллозимный анализ, Хаба-
ровского края – молекулярно-генетический и хро-
мосомный анализы (рис. 4).

Совместное обитание двух видов. В двух локаль-
ных популяциях одновременно отлавливали два вида 
полевок: в окрестностях пос. Галкино, расположен-
ного недалеко от г. Хабаровск, локалитет № 4 (табл. 1 
и 2) и окрестностях пос. Ленинское, локалитет № 13 
для полевки Максимовича (табл. 1) и локалитет № 17 
для дальневосточной полевки (табл. 2). На рис. 4 но-
мера локалитетов совместного обитания дальнево-
сточной полевки и полевки Максимовича обозначе-
ны кружками.

Замена одного вида на другой в одной локаль-
ной популяции при отлове в различные годы отме-
чена в четырех локальных популяциях Еврейской 
АО (рис. 4А, 4Б, популяции очерчены треугольни-
ком) – в двух локальных популяциях (годы отлова 
не указаны) близ г. Биробиджан (Фрисман и др., 2009, 
2011) и в двух популяциях в окрестностях пос. Куль-
дур и окрестностях пос. Пашково, где в 2010 г. отлав-
ливали полевку Максимовича, в 2011 – дальневосточ-
ную полевку (Фрисман и др., 2016).

Интересны находки двух видов в устьях двух рек 
(Бикин и Тунгуска) в Хабаровском крае. Так, если 
на левом берегу р. Бикин, окрестностей с.  Орен-
бургское (популяция № 6, табл. 1), обнаружена по-
левка Максимовича, то на правом берегу р. Бикин, 
в окрестностях г. Бикин (популяция № 5, табл. 2), – 
дальневосточная полевка. В устье р. Тунгуска на вос-
точном берегу, ж. д. разъезд Утиная (локалитет № 3, 
табл. 1), обнаружена полевка Максимовича, на запад-
ном берегу, у пос. Даниловка, Еврейская АО – даль-
невосточная полевка (локалитет № 6, табл. 2).

Обнаружение полевки Максимовича в северо-
восточной части Среднеамурской низменности по-
зволило изменить восточную границу ее ареала 
и уточнить распространение вида на исследуемой 
территории. Сопоставление результатов хромосом-
ного анализа выявило четыре варианта кариотипа 
с 2n = 40 и 2n = 41. Кариотип характеризуется двумя 

структурными перестройками – тандемным слия-
нием метацентрических хромосом № 3 и № 4 и цен-
тромерным слиянием акроцентрических пар № 11 
и № 20. Центромерное слияние хромосом во всех 
исследованных локальных популяциях стабилизиро-
вано, за исключением одного случая, обнаруженного 
в долине р. Тунгуска, точке № 4 (табл. 2). Изменчи-
вость числа хромосом в остальных случаях связана 
с тандемным слиянием аутосом.
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THE VOLE GENUS ALEXANDROMYS (RODENTIA, ARVICOLINAE) 
OF THE MIDDLE AMUR LOWLAND AND THE DESCRIPTION 
OF FOUR NEW KARYOTYPE VARIANTS OF ALEXANDROMYS 

MAXIMOWICZII (RODENTIA, ARVICOLINAE)
I. V. Kartavtseva*, A. I. Stepanova

Federal Scientific Center of East Asia Terrestrial Biodiversity, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, 159 Stoletiya 
Vladivostok Ave., Vladivostok, 690022 Russia

*e-mail: kartavtseva@biosoil.ru

Previously, only Alexandromys fortis has been found to occur in the northeastern part of the Middle Amur 
Lowland. Karyotype studies on voles at the northernmost locality of the lowland, near the village of Elban, 
reveal a second species, A. maximowiczii, shifting its eastern range limit 200 km east of the nearest known one. 
Four karyotype variants found in individuals from the Middle Amur Lowland are described for the first time 
for Maximowicz’s vole which shows multiple chromosomal polymorphism. Two karyotype variants are found 
to predominate: 2n = 40, NF = 58 and 2n = 41a, NF = 60, vs firther two which are rare:2n = 41b, NF = 59 
and 2n = 41c, NF = 59. According to the 2n and NF numbers, these variants correspond to the chromosomal 
form “C”. The variability of the chromosome number in this species is due to the tandem fusion of metacentric 
chromosomes № 3 and № 4 to form a large metacentric № 3/4. Centric fusion of acrocentric chromosomes 
№ 11 and № 20 to form a medium-sized metacentric chromosome № 11.20 is generally stabilized, with the 
exception of one individual of 54 examined. A sharp decrease in heterozygotes for tandem fusion is noted 
for individuals in the middle part of the lowland, vs the northeastern part where it was high. The number of 
chromosomes being 39 is excluded from the chromosomal form “C” as unsubstantiated. Rare variants have one 
pair of autosomes in the heterozygous state (SM/A). Such a variability seem to be associated with a shift in the 
centromere in chromosome № 10 in variant 41b and a pericentric inversion in chromosome № 16 in variant 41c. 
Based on the previously published data of genetic analyses, allozyme, chromosomal and molecular-genetic for 
both species involved, A. maximowiczii and A. fortis, chromosomal characteristics and their habitats, including 
syntopic ones, are presented.

Keywords: habitat, chromosomes, variability, Far Eastern vole, Maximowicz’s vole, Amur region, 
Alexandromys fortis
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На основании изучения дентальных характеристик водяных полевок из семи районов Азербайд-
жана, отловленных в 1926–1965 гг. и хранящихся в фондах Института зоологии Министерства 
науки и образования Азербайджана, определен размах изменчивости индекса дифференциации 
зубной эмали SDQ. Индекс рассчитывается как отношение толщины передних к толщине задних 
эмалевых стенок зубной коронки, учитывающее их ведущую и ведомую роль при жевании. Он 
служит критерием для идентификации хроновидов рода Arvicola в ископаемой летописи, и недав-
но был предложен для диагностики современных евразийской и персидской водяных полевок. 
В результате измерений индексов SDQ у 55 особей показано, что в Шемахинском, Саатлинском, 
Имишлинском, Гёйгёльском (=Ханларском), Ордубадском, Аджикабульском районах водяные 
полевки имеют плезиоморфный тип дифференциации эмали, при котором на ведущих режущих 
стенках щечных зубов эмаль тоньше, чем на ведомых стенках, и значения индекса SDQ в сред-
нем выше 100. На первом нижнем и втором верхнем зубах значения индексов дифференциации 
эмали варьируют по абсолютным значениям от 100 до 178; ни одной особи с апоморфным вари-
антом дифференциации эмали, при котором ведущие режущие стенки щечных зубов утолщены 
по сравнению с ведомыми, не обнаружено. В отличие от размерных признаков зубов, значения 
индексов не демонстрируют направленных изменений в постнатальном онтогенезе и превышают 
100 во всех возрастных классах, выделяемых по степени зрелости черепа. Полученные результаты 
подтверждают отличие по дентальным характеристикам водяной полевки, обитающей в Азер-
байджане, от евразийской A. amphibius и близость к A. persicus – персидской водяной полевке, 
рассматриваемой в настоящее время как самостоятельный вид или группа видов. Ревизия дан-
ных по дифференциальной окраске хромосом и анализ молекулярных маркеров, как митохон-
дриальных, так и ядерных, необходимы для ответа на вопрос о таксономическом статусе водя-
ных полевок Азербайджана и других регионов Передней Азии, где обитают представители рода 
Arvicola с плезиоморфным типом дифференциации зубной эмали. До принятия окончательного 
решения о таксономическом статусе, составе и границах распространения персидской водяной 
полевки предложено рассматривать водяную полевку Азербайджана, имеющую плезиоморфный 
тип дифференциации эмали щечных зубов, как Arvicola cf. persicus.

Ключевые слова: Arvicolinae, морфология, изменчивость, индекс дифференциации эмали
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Представления о систематике современного 
рода Arvicola на протяжении всей истории изучения 
оставались запутанными и дискуссионными. В раз-
ное время в составе рода выделяли от 1 до 7 видов, 
а в настоящее время – от 2–3 (Абрамсон, Лисов-
ский, 2012) до 4 видов (Kryštufek, Shenbrot, 2022). 
Таксономический статус двух видов – евразийской 
водяной полевки (Arvicola amphibius (Linnaeus 1758)) 
и иберийской водяной полевки (Arvicola sapidus 
Miller 1908) – установлен по комплексу генетиче-
ских и морфологических критериев. Наиболее ши-
роко распространенным видом, обитающим в Ев-
ропе и Азии, является A. amphibius, фигурировавшая 
в таксономических сводках до 2005 г. как A. terrestris 
(Wilson, Reeder, 2005). A. sapidus обитает на Иберий-
ском п-ове и на большей части территории Фран-
ции. Таксономический статус итальянской и пер-
сидской водяных полевок – A. italicus Savi 1838 
и A. persicus De Filippi 1865 – находится на стадии 
обсуждения (Kryštufek, Shenbrot, 2022).

На протяжении 20 века считалось, что на терри-
тории Азербайджана обитает подвид евразийской 
полевки A. terrestris persicus De Filippi 1865 (Огнев, 
1950; Алекперов, 1966; Кулиев, 1978). В ходе изуче-
ния кариотипа было установлено, что водяные по-
левки, обитающие в Азербайджане, не отличают-
ся от евразийских по числу хромосом, хотя была 
прослежена изменчивость по результатам их диф-
ференциального окрашивания (Кулиев и др., 1978). 
Относительно недавно на основании молекулярно-
генетических данных из типовой местности 
A. persicus в Иране было предложено считать пер-
сидскую водяную полевку самостоятельным видом 
с ограниченной областью распространения в гор-
ной области Эльбурс (Mahmoudi et al., 2019, 2022). 
Было также отмечено (Maul et al., 2021), что для 
персидской водяной полевки Ирана, а также дру-
гих регионов Западной Азии – Турции, Сирии, Из-
раиля и Ирака – характерны отличия от евразий-
ской водяной полевки в строении щечных зубов, 
в частности плезиоморфный вариант распределе-
ния типов зубной эмали. Это послужило основани-
ем рассматривать водяных полевок в этих регионах 
как возможных представителей группы A. persicus, 
таксономический статус и состав которой требует 
уточнения (Maul et al., 2021).

В последней таксономической сводке по грызу-
нам подсемейства Arvicolinae предложено расши-
рить область распространения персидской водяной 
полевки на территорию Азербайджана (Kryštufek, 
Shenbrot, 2022). Это согласуется с представлениями 
о подвидовой структуре прежнего политипического 
вида A. terrestris (Огнев, 1950). Однако в действую-
щих на сегодняшний день сводках вид упоминается 
как евразийская водяная полевка, персидская водя-
ная полевка не упоминается (Azərbaycan faunasının 

taksonomik spektri (onurğalılar), 2020; Azərbaycan 
faunasının informasiya sistemi (onurğalılar), 2023). 
Возникает необходимость уточнения таксономиче-
ской принадлежности водяной полевки Азербайд-
жана с использованием критериев, предложенных 
для идентификации евразийской и персидской во-
дяных полевок (Kryštufek, Shenbrot, 2022). Одним 
из таких критериев является индекс дифференци-
ации зубной эмали SDQ, средние значения которо-
го у A. persicus превышают, а у A. amphibius не пре-
вышают условное значение, равное 100 (Maul et al., 
2021; Kryštufek, Shenbrot, 2022).

Индекс толщины эмали SDQ (от  немецкого 
Schmelzband-Differenzierungs-Quotient – индекс 
дифференциации эмалевой ленты) введен Хай-
нрихом для диагностики предковых форм совре-
менной водяной полевки в ископаемой летописи 
(Heinrich, 1978). Для его использования пригодны 
как ископаемые остатки, представленные преиму-
щественно изолированными зубами и челюстями, 
так и зоологические коллекции, которые обычно 
используются палеонтологами в качестве срав-
нительного материала (Röttger, 1987; Königswald, 
Kolfschoten, 1996; Escude et al., 2008; Ruddy, 2011; 
Masini et al., 2020; Maul et al., 2021; Fadeeva et al., 
2021). За время применения индекса SDQ для диа-
гностики ископаемых форм рода Arvicola среднего 
и позднего плейстоцена Евразии было показано, 
что плезиоморфным является тип дифференциа-
ции эмали, при котором ведомые эмалевые стенки 
щечных зубов толще ведущих, и значения индекса 
SDQ превышают условное значение, равное 100. 
Кроме того, было установлено, что значения ин-
дексов дифференциации эмали подвержены значи-
тельной возрастной и географической изменчиво-
сти (Kratochvil, 1980; Königswald, Kolfschoten, 1996; 
Ruddy, 2011; Fadeeva et al., 2021). При этом нако-
плен обширный сравнительный материал по зна-
чениям индексов SDQ как у современной евразий-
ской водяной полевки, так и у ее предковых форм.

Цель работы – определить размах изменчиво-
сти индекса дифференциации зубной эмали SDQ 
представителей рода Arvicola, обитающих в Азер-
байджане, по материалам зоологических коллек-
ций Института зоологии Министерства науки 
и образования Азербайджана и ответить на во-
прос, может ли индекс SDQ быть использован для 
отнесения водяной полевки региона исследований 
к A. persicus или A. amphibius.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом послужили коллекции Института 
зоологии Министерства науки и образования Азер-
байджана, собранные разными коллекторами с 1926 
по 1965 гг. на территории Азербайджана (табл. 1).
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Одонтометрическая изменчивость
Методология работы основана на сочетании па-

леонтологических и неонтологических подходов 
к оценке фенотипической изменчивости. Изучены 
метрические признаки 55 особей водяной полевки: 
стандартные измерения первого нижнего (m1) и вто-
рого верхнего (M2) моляров, индекс антероконида 
m1 (отношение длины антероконида к длине жева-
тельной поверхности, умноженное на 100) и три ин-
декса дифференциации эмали, используемых для ди-
агностики хроновидов рода Arvicola в ископаемой ле-
тописи (Heinrich, 1978; Königswald, Kolfschoten, 1996; 
Masini et al., 2020; Fadeeva et al., 2021 и др.).

Измерения размеров зубов (длины и ширины 
жевательной поверхности) и толщины эмали про-
водили с помощью окуляр-микрометра стереоми-
кроскопа Leica M80 на первом нижнем и втором 
верхнем зубах в соответствии со схемой (рис. 1). 
В ходе измерения зубы устанавливали так, чтобы 
была соблюдена передне-задняя ориентация изме-
ряемого зуба, а его жевательная поверхность была 
перпендикулярна оптической оси объектива. Из-
мерения для расчета индексов брали в месте макси-
мальной толщины эмалевой стенки передних и за-
дних граней призм в местах, указанных на рисунке 

треугольными стрелками (рис. 1В). В анализ вклю-
чали либо правый, либо левый зуб – в зависимо-
сти от сохранности (включали только экземпляры, 
у которых можно измерить все признаки).

Для описания морфологии зубов использована 
номенклатура элементов жевательной поверхности 
зубов полевочьих, предложенная Ван дер Мейленом 
(Van der Meulen, 1973), и терминология, используе-
мая для характеристики режущих граней эмали как 
функциональных элементов зуба в этом подсемей-
стве грызунов (Königswald, 1980; Martin, 1987).

Рассчитывали индексы дифференциации эма-
ли по каждой призме зуба так, как это показано 
на примере призмы Т3 (рис. 1Б). Затем значения 
индексов отдельных призм усредняли для получе-
ния трех индексов дифференциации эмали пер-
вого нижнего и второго верхнего щечных зубов: 
m1_SDQ7, m1_SDQ3 и M2_SDQ3. Формулы рас-
чета индексов приведены на рисунке (рис.  1Д) 
В некоторых публикациях признаки m1_SDQ3 
и M2_ SDQ3 могут быть обозначены также как 
BTQ (например, Тесаков, 2004).

Определение возраста животных
Использована методика Лариной и Лапшо-

ва, позволяющая выделять возрастные группы 

Таблица 1. Материал, включенный в анализ морфологической изменчивости водяной полевки Азербайджана

Регион Место отлова Всего 
особей

Число особей (возрастная группа 
по зрелости черепа)

1 Шемахинский р-он, с. Чухур-Юрт 19 2 особи (100+)
8 особей (100)
3 особи (90)
6 особей (80)

2 Аджикабульский р-н, Кара-су 3 1 особь (100)
2 особи (90)

2 Саатлинский р-н, Мильская степь, оз. Са-
ры-су

14 2 особи (100+)
9 особей (100)
2 особи (90)
1 особь (60)

2 Имишлинский р-н, Мильская степь, пос. 
Бахрамтепе

2 1 особь (90)
1 особь (70)

3 Ордубадский р-н, р. Беюкчай (Нахичеван-
ская АР)

9 2 особи (100+)
1 особь (100)
2 особи (90)
2 особи (70)
1 особь (60)
1 особь (50)

3 Джульфинский р-н, с. Нургют (Нахиче-
ванская АР)

1 1 особь (100)

3 Нахичеванская АР 5 1 особь (30)
4 особи (20)

3 Гёйгёльский р-н (ранее Ханларский р-н) 2 2 особи (100+)
Примечания. Регионы: 1 – Большой Кавказ, южный склон, 2 – Кура-Араксинская низменность, 3 – Малый Кавказ и За-
кавказское плато.
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Рис. 1. Номенклатура элементов первого нижнего и второго верхнего щечных зубов и схема оценки дентальных 
признаков. А – Обозначения призм зубов (по: Van der Meulen, 1973), метрические признаки жевательной поверхно-
сти и участки 1–2, где толщину эмали оценивали дополнительно с учетом ее микроструктуры с помощью электрон-
ного сканирующего микроскопа; 1 – передняя стенка, 2 – задняя стенка, масштаб 20 мкм. Б – Схема измерения 
индекса дифференциации эмали SDQ на одной призме (на примере Т3), В – Места измерения толщины эмали 
для расчета индексов m1_SDQ7, m1_SDQ3, M2_SDQ3. Г – Типы стачивания жевательной поверхности на примере 
одной призмы зуба: слева – лунчатый тип, справа – ступенчатый тип. Д – формулы индексов дифференциации 
эмали на первом нижнем и втором верхнем щечных зубах. Сокращения – см. в тексте.
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некорнезубых грызунов подсемейства Arvicolinae 
по степени краниальной зрелости (Ларина, 
Лапшов, 1974). Согласно этой методике, степень 
развития признаков I–IX (рис.  2)  оценивается 
в процентах, а сумма значений по всем признакам 
используется как показатель краниальной зрелости 
особи.

В оригинальной схеме Лариной и Лапшова 
(1974) описаны лишь крайние степени выражен-
ности признаков I–IX, однако на практике часто 
встречаются промежуточные состояния, которые 
трудно отнести к минимальной или максималь-
ной степени развития признака. Для рода Arvicola 
промежуточные состояния признаков VIII–IX 
проиллюстрированы (Hinton, 1926) и могут быть 
описаны на качественном уровне, что позволило 
включить их в схему выделения возрастных клас-
сов (рис. 2). В данной работе мы оценивали сте-
пень зрелости признаков следующим образом. I – 
Лобно-теменной отдел, вид сбоку: 0% – припод-
нят, округлой формы; 5% – спрямлен не на всем 
протяжении отдела; 10% – близок к прямому. 
II – Затылочная часть, вид сбоку: 0% – почко-
видная, округлая; 10% – выпрямлена, но не имеет 
угловатых очертаний; 20% – угловата, опускается 
практически под прямым углом. III – Теменные 
кости, верхняя поверхность, вид сзади: 0% – те-
менные кости округлые, смыкаются с углублени-
ем; 5% – уплощены, углубление между ними едва 
различимо; 10% – плоская поверхность, углубле-
ние не прослеживается. IV – Теменные кости, вид 
сверху: 0% – боковые поверхности округлые; 5% – 
боковые поверхности имеют слабо выраженный 
рельеф; 10% – резкие грани, идущие от верхнего 
наружного угла височной кости до межтеменной. 
V – Гребень височной кости на месте стыка че-
шуйчатой и каменистой костей (место крепления 
височной мышцы): 0% слабо выраженный валик; 
5% – выступающий гребень сформирован частич-
но; 10% – сильно выступающий гребень. VI – Верх-
незатылочная поверхность: 0% – без выраженного 
рельефа, 5% – валик; 10% – выраженный гребень. 
VII – Гребень на стыке затылочной и каменистой 
костей: 0% – практически не различим; 5% – слабо 
выраженный гребень; 10% – выступ клювовидной 
формы. VIII – Площадка лобной кости: 0% – в ме-
жглазничной области не прослеживается ни от-
четливых продольных борозд, ни единого гребня; 
5% – присутствуют продольные борозды, не смы-
кающиеся в единый гребень; 10% – продольные 
борозды смыкаются, формируется единый гребень. 
IX – Заглазничные выступы: 0% – слабо развиты; 
5% – отчетливы, но не формируют выдающихся 
заостренных структур; 10% – выступы заострены.

Для анализа возрастной изменчивости группы, 
выделяемые по зрелости черепа, были объединены 

в классы 1–3: 1 – зрелость черепа 20–45%, 2–50–
95%, 3–100–100+%.

Определение морфологических адаптаций к об-
разу жизни

Для водяных полевок морфологические осо-
бенности черепа и резцов иногда рассматривают 
в качестве косвенных признаков приспособления 
к образу жизни с выделением так называемых эко-
фенотипов – полуводного и роющего (Громов, По-
ляков, 1977; Kryštufek, Shenbrot, 2022). Кроме того, 
особенности стачивания жевательной поверхно-
сти щечных зубов могут быть рассмотрены с точки 
зрения “жевательных адаптаций” – в понимании 
Громова (Громов, Поляков, 1977). Необходимость 
проверки связи вариабельности индексов диф-
ференциации эмали зубов современной водяной 
полевки с экофенотипическими особенностями 
обсуждается в палеонтологических работах (на-
пример, Ruddy, 2011), однако целенаправленных 
исследований не проведено. До тех пор, пока суще-
ствование связи характера дифференциации эмали 
c особенностями экологии современных животных 
не подтверждено и не опровергнуто, целесообраз-
но учитывать проявление фенотипически выра-
женных адаптаций к образу жизни при изучении 
изменчивости индексов SDQ на неонтологическом 
материале. Это особенно важно для регионов, где 
сочетаются равнинные и горные ландшафты, по-
скольку имеются данные о связи фоссориальности 
водяных полевок с высокогорьями, неоднозначные 
для разных регионов Евразии (например, Водяная 
полевка…, 2001).

Прогнатизм верхних резцов (пологий изгиб, 
протрузию) рассматривали как показатель приспо-
собления к роющему образу жизни, ортодонтию 
(без пологого изгиба и протрузии) – как отсутствие 
морфологических адаптаций к рытью (Громов, 
Поляков, 1977). На нижней челюсти в качестве 
косвенного показателя приспособления к рытью 
рассматривали наличие перегиба (“шейки”) в се-
редине сочленовного отростка (Kryštufek, Shenbrot, 
2022, fig. 154). Кроме того, зубные ряды проверяли 
на наличие лунчатого, углового, краевого или сту-
пенчатого типа стирания (Громов, Поляков, 1977). 
В качестве критерия разделения лунчатого и сту-
пенчатого рельефа на m1 и M2 рассматривали вы-
соту передней и задней стенок эмали, а также ден-
тина на призмах Т1–Т3 (рис. 1Г).

Признаки черепа, которые не связаны с зубной 
системой и которые исследователи иногда описы-
вают для экологических морфотипов (Kryštufek et 
al., 2015; Kryštufek, Shenbrot, 2022), входят в схему 
оценки краниальной зрелости (Ларина, Лапшов, 
1974), то есть не могут быть четко определены 
на фоне возрастных изменений. Связь крани-
ального возраста с экоморфотипом представляет 
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Рис. 2. Схема оценки зрелости краниальных структур некорнезубых Arvicolinae по признакам I–IX, выраженной 
для каждого признака в процентах от общей (суммарной) зрелости черепа (Ларина, Лапшов, 1974, с изменениями). 
Обозначение костей черепа, на которых оцениваются признаки краниальной зрелости: 1 – лобная, 2 – теменная, 
3 – чешуйчатая часть височной кости, 4 – каменистая и мастоидная части височной кости, 5 – затылочная, 6 – 
межтеменная.



114	 МАРКОВА и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

собой тему для отдельного специального исследо-
вания, которое не входило в задачи данной работы.

Статистическая обработка результатов измерений
Статистическую обработку результатов измере-

ний проводили в пакете программ Statistica 8.0. Для 
проверки гипотезы о соответствии распределения 
наблюдаемых значений признаков нормальному 
распределению использовали критерий Колмого-
рова–Смирнова. При анализе возрастной и гео-
графической изменчивости индексов дифферен-
циации эмали использован однофакторный дис-
персионный анализ с повторными измерениями. 
В качестве постоянных факторов рассматривали 
возраст (по  возрастным классам 1–3) и регион, 
в котором располагалась точка отлова. Значения 
индексов SDQ, оцениваемые на m1 (m1_SDQ7, 
m1_SDQ3) и M2 (M2_SDQ3), рассматривали как 
повторные измерения одного и того же показателя, 
измеренные в разных частях зубного ряда.

Обозначения и сокращения
Терминология зубной системы: A – длина анте-

роконида, AC – головка передней непарной петли, 
AL – передняя непарная лопасть, A/L – индекс ан-
тероконида, L – длина жевательной поверхности, 
leet – ведущая режущая грань эмали, m1 – первый 
нижний, M2 – второй верхний, M3 – третий верх-
ний щечные зубы, PL – задняя непарная петля, 
SDQ – индекс дифференциации эмали (Heinrich, 
1978), T1–T5 – призмы щечных зубов в соответ-
ствии с порядковым номером (по: van der Meulen, 
1973), teet – ведомая грань эмали, W – ширина же-
вательной поверхности.

Статистическая терминология: F – критерий 
Фишера, K – эксцесс, K-S d – критерий Колмо-
горова – Смирнова, М – среднее арифметическое, 
Max – максимальное значение, Mdn – медиана, 
Min – минимальное значение, N – число зубов 
в выборке, p – вероятность, SD – стандартное от-
клонение, Skew – коэффициент асимметрии.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Зрелость черепа изученных особей определена 
в интервале от 20 до 100% (рис. 3). Среди живот-
ных со 100% зрелостью, как самцов, так и самок, 
были особи с массивным черепом и подчеркнуто 
рельефными гребнями, что позволило отнести эту 
категорию в отдельную группу 100+. Особи с 20% 
зрелости черепа имеют плоскую жевательную по-
верхность, однако передний отдел m1 и задний 
отдел M3 еще не имеют дефинитивных очерта-
ний. У особей со зрелостью черепа 100–100+ мо-
гут наблюдаться небольшие сенильные складки 
эмали щечных зубов (рис. 4). Это указывает на то, 
что изученный материал характеризует все стадии 

постнатального онтогенеза от начала перехода 
к самостоятельному питанию до старости.

За исключением ширины m1 и M2, распреде-
ления значений метрических признаков не де-
монстрировали статистически значимых отличий 
от нормального распределения (K-S d = 0.10–0.16, 
p > 0.05). Распределения значений ширины m1 
и M2 отличались от нормального распределения 
(K-S d = 0.21, p < 0.05) за счет сдвига распределе-
ния в сторону больших значений, коэффициенты 
асимметрии приведены в табл. 2. Средние значе-
ния размеров зубов водяных полевок Азербайджа-
на (Приложения 1–4) варьируют в тех же пределах, 
которые известны для евразийской водяной полев-
ки по литературным данным (Бородин, 2009), хотя 
m1 животных со зрелостью черепа 100–100+ могут 
быть несколько крупнее (рис. 5).

В отличие от размеров зубов, индексы диф-
ференциации эмали у водяной полевки из Азер-
байджана существенно отличаются от таковых 
у A. amphibius (рис. 6). По литературным данным, 
средние значения индексов SDQ современной 
водяной полевки в пределах ареала A. amphibius 
варьируют от 69.0 до 94 в Европе (Röttger, 1987) 
и от 77.6 до 92.6 на Урале (Fadeeva et al., 2021). Для 
современных полевок группы A. persicus – 120.14 
(Maul et al., 2021). Область перекрывания раз-
маха абсолютных значений (на примере индекса 
m1_SDQ7) для A. persicus и A. amphibius – от 93.7 
до 104, для индекса m1_SDQ3 минимальные зна-
чения для полевок группы A. persicus могут быть 
ниже – от 88.4 (Maul et al., 2021). Из особей, изу-
ченных нами, лишь 1 особь (зрелость черепа 20%, 
отловлена в Нахичеванской Автономной Респу-
блике) имела значение m1_SDQ3, равное 100, что 
попадает в область перекрывания значений для ев-
разийской и персидской полевок, однако при этом 
индексы m1_SDQ3 и М2_SDQ3 у этой же особи 
составили 117 и 139, соответственно. При всех ва-
риантах сравнений – как по относительному воз-
расту, так и по регионам – индекс M2_SDQ3 ока-
зался выше, чем индексы, оцениваемые на m1.

Однофакторный дисперсионный анализ с по-
вторными измерениями (фактор возрастной 
класс включен как постоянный фактор, индексы 
m1_SDQ3, m1_SDQ7, M2_SDQ3 – как повтор-
ные измерения дифференциации эмали в зубном 
ряду) показал, что фактор возраста статистически 
не значим (F2;51 = 1.5, p = 0.223), тогда как индексы 
дифференциации эмали, оцениваемые по-разному, 
различаются статистически значимо (F2;102 = 36.4, 
p < 0.001). Значения индекса М2_SDQ3 в среднем 
несколько выше, чем m1_SDQ3 и m1_SDQ7 как 
в возрастных классах 1–3 (рис. 6), так и без разбие- 
ния выборки на возрастные классы (табл. 2).
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При включении в анализ только особей со зре-
лостью черепа 100–100+ (фактор регион отло-
ва включен как постоянный фактор, индексы 
m1_SDQ3, m1_SDQ7, M2_SDQ3 – как повтор-
ные измерения дифференциации эмали в зубном 
ряду) различия между выборками из трех регионов 
Азербайджана достигают уровня статистической 
значимости (F2;24 = 4.7, p = 0.019), а также наблю-
даются статистически значимые различия по зна-
чениям индексов, оцениваемых на разных зубах 
(F2;48 = 18.3, p < 0.001). При попарных сравнениях 

по регионам статистически значимые различия на-
блюдаются только между выборками из регионов 
2 и 3 (Кура-Араксинская низменность vs. Малый 
Кавказ и Закавказское нагорье), при остальных ва-
риантах сравнений различия между регионами ста-
тистически не значимы. Такая картина объясняет-
ся тем, что для животных из Кура-Араксинской 
низменности характерны максимальные, а для 
особей с Малого Кавказа и Закавказского плато – 
минимальные значения индексов дифференциа-
ции эмали. Однако во всех регионах значения всех 

Рис. 3. Возрастные изменения черепа водяной полевки на примере трех особей с разной степенью краниальной 
зрелости, оцениваемой в процентах по методике Лариной и Лапшова (1974): вид черепа сбоку (а), сверху (b) и сза-
ди (c). 1 – id 95, суммарная зрелость черепа 20%, Нахичевань, пол и дата отлова не известны; 2 – id 2, самец, зре-
лость черепа 60%, Имишлинский р-н, Бахрамтепе, март 1965 г.; 3 – id 8, самец, зрелость черепа 100%, Саатлинский 
р-н, оз. Сары-Су. Масштаб 1 см.
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Рис. 4. Жевательная поверхность щечных зубов водяной полевки со зрелостью черепа 20% (1,2) и 100–100+% (3–5). 
Белые стрелки – не достигшие дефинитивных очертаний отделы m1, M1 и М3 ювенильных особей, красные стрел-
ки – сенильная складчатость эмалевых граней, черная стрелка – “мимомисная складка”, обнаруженная единично 
и являющаяся проявлением индивидуальной изменчивости. 1, 2 – id 95 и id 96, Нахичевань, 20% зрелость черепа, 
пол и дата отлова неизвестны; 3 – id 44/3, самка, Гёйгёльский р-н, 100+% зрелость черепа, 23 июня 1964 г. (* ниж-
ний зубной ряд, ** М3), 4 – id 2854 (899), Чухур-Юрт, Шемахинский р-н, пол неизвестен, 11 октября 1926 г., 100% 
зрелость черепа, 5 – id 7, оз. Сары-Су, Саатлинский р-н, 18 марта 1965 г., самка, череп 100+%.

Таблица 2. Статистические характеристики изменчивости метрических признаков зубов (мм) и индексов, рас-
считанных для совокупной выборки водяной полевки из Азербайджана (сокращения в тексте)

Признак N M Mdn Min Max SD Skew K
m1_SDQ7 55 128.55 126.85 107.99 149.40 10.40 0.42 −0.48
m1_SDQ3 55 132.01 127.78 100.00 177.78 15.28 0.83 0.50
M2_SDQ3 54 144.58 142.96 121.69 172.22 13.69 0.30 −0.88
m1_L, мм 55 4.35 4.38 3.48 5.12 0.31 −0.43 1.31
m1_W, мм 55 1.97 2.00 1.51 2.23 0.16 −1.34 1.69
m1_A, мм 55 1.80 1.79 1.36 2.30 0.17 0.14 0.84
m1_A/L 55 41.32 41.67 36.47 46.15 1.96 −0.34 0.12
M2_L, мм 54 2.73 2.74 2.30 3.00 0.16 −0.52 0.02
M2_W, мм 54 1.86 1.89 1.48 2.05 0.13 −1.38 1.76

индексов в SDQ в среднем превышают 100, что со-
ответствует плезиоморфному типу дифференциа-
ции эмали (рис. 6).

По косвенным показателям адаптаций к обра-
зу жизни у изученных экземпляров не обнаружено 

признаков приспособления к рытью. Не обнаруже-
но протрузии резцов и тенденций к образованию 
альвеолярного отростка с характерным для рою-
щего экоморфотипа перегибом шейки в основа-
нии мыщелкового отростка. Однако у двух особей 



	 ИНДЕКС ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ ЗУБНОЙ ЭМАЛИ СОВРЕМЕННЫХ ВОДЯНЫХ ПОЛЕВОК� 117

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

4.6

4.4

4.2

4.0

3.8

3.6

3.4

m
1_

L,
 м

м

1 2 3 1 2 3

2.9

2.8

2.7

2.6

2.5

2.4

2.3

M
2_

L,
 м

м

2.0

1.9

1.8

1.7

1.6

1.5

1.4

M
2_

W
, м

м

2.2
2.1
2.0

1.8
1.9

1.7
1.6
1.5
1.4
1.3

m
1_

A
, m

1_
W

, м
м

1 2 3 1 2 3

m1_A
m1_W

1 2
Возрастной класс

3
Регион

180
170
160
150
140
130
120
110
100
90

SD
Q

180
170
160
150
140
130
120
110
100
90

SD
Q

m1_SDQ7
m1_SDQ3
M2_SDQ3

1 2 3

Рис. 5. Средние значения и 95% доверительный интервал значений длины и ширины m1 и M2 и длины антероко-
нида m1 (m1_A) в возрастных классах водяной полевки из Азербайджана, выделяемых по степени зрелости черепа. 
Серым цветом показана область варьирования абсолютных значений длины и ширины m1 и М2 евразийской во-
дяной полевки, известная по литературным данным (Бородин, 2009). Возрастные классы (по зрелости черепа, %): 
1 – 20–45, 2 – 50–95, 3 – 100–100+.

Рис. 6. Средние значения и 95% доверительный интервал значений трех индексов дифференциации эмали щечных 
зубов водяной полевки из Азербайджана по возрастным классам (слева) и по регионам отлова для животных возраст-
ного класса 3 (справа). Серым цветом показана область перекрывания размаха абсолютных значений индексов SDQ 
евразийской и персидской водяных полевок, установленная по литературным данным (Röttger, 1987; Fadeeva et al., 
2021; Maul et al., 2021). Возрастные классы (по зрелости черепа, %): 1 – 20–45, 2 – 50–95, 3 – 100–100+; регионы: 
1 – южный склон Большого Кавказа, 2 – Кура-Араксинская низменность, 3 – Малый Кавказ и Закавказское плато.



118	 МАРКОВА и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 12 2024

со зрелостью черепа 100+, отловленных в июне 
в Гёйгёльском р-не, сформирован альвеолярный 
бугор, что может быть связано как с максималь-
ной для рассматриваемого материала степенью 
зрелости этих животных, то есть с возрастом, так 
и с особенностями экологии, т. к. в других лока-
литетах альвеолярного бугра не обнаружено даже 
в возрастной группе 100+ (Приложение 5). У всех 
особей щечные зубы стачиваются по лунчатому 
типу, ступенчатый вариант не обнаружен.

ОБСУЖДЕНИЕ

Таким образом, у всех изученных особей водя-
ной полевки Азербайджана наблюдается плезио-
морфный тип дифференциации эмали, при котором 
утолщены так называемые ведомые грани эмали – 
передние на верхних зубах и задние на нижних. Для 
рода Arvicola это считается плезиоморфным при-
знаком (Königswald, Kolfschoten, 1996; Maul et al., 
2021), однако такой же тип дифференциации эма-
ли наблюдается и у другого современного вида – 
иберийской полевки. Сравнение с литературными 
данными (Masini et al., 2020) показывает, что сред-
ние значения индекса m1_A/L у водяной полев-
ки в Азербайджане (рассчитанные по возрастным 
классам и по регионам) оказываются также близки 
иберийской полевке (рис. 7). Как иберийская, так 
и персидская полевки ведут исключительно водный 
образ жизни, что отражается на особенностях их 
черепа. Все изученные особи имели ортодонтные 
верхние резцы и подавляющее большинство имело 

строение заднего отдела нижней челюсти, типичное 
для водных форм рода. Лишь у двух особей из Гёй-
гёльского (=Ханларского) р-на со зрелостью черепа 
100+, отловленных в марте 1964 г., присутствовал 
заметный альвеолярный бугор. Однако этот бугор 
не формировал отростка, при котором выражена 
так называемая шейка, характерная для роющих 
форм водяной полевки (Kryštufek, Shenbrot, 2022, 
fig. 154a). Это указывает на то, что водяная полев-
ка, обитающая в Азербайджане, может отличать-
ся от эврибионтной евразийской водяной полевки 
экологически, и ее связь с околоводными биотопа-
ми выражена сильнее.

У всех изученных особей отмечен лунчатый ре-
льеф жевательной поверхности m1 и М2: передние 
и задние стенки призм оказываются сточены на од-
ном уровне. При этом значения индекса M2_SDQ3 
на изученном материале в среднем выше, чем зна-
чения индекса дифференциации эмали на m1. Ве-
роятно, более толстая эмаль призм Т1–Т3 на М2 
по сравнению с m1 также может являться плезио-
морфной чертой водяной полевки в Азербайджа-
не, поскольку для полевочьих с таким типом диф-
ференциации эмали отмечены различия толщины 
эмали на призмах коронки, повторяющие особен-
ности распределения эмали хомякообразных пред-
ков. В частности, как отмечено Громовым (Громов, 
Поляков, 1977), “различия в толщине эмали на бу-
горках у зубов некоторых хомяков, описанные Во-
ронцовым (1967), обеспечивающие самозатачива-
ние жевательной поверхности бугорчатых корен-
ных при стачивании, оказались унаследованными 

46

m1_SDQ7

A. mosbachensis
A. sapidus
A. amphibius
A. italicus
A. persicus
Азербайджан (возрастные классы)
Азербайджан (регионы)
min-max m1_SDQ7 A. amphibius
min-max m1_SDQ7 Азербайджан

160 150 140 130 120 110 100 90 80 70 60

45

44

43

42

41

40

39

38

m
1_

A
/L

Рис. 7. Сравнение выборок современной водяной полевки из Азербайджана с литературными данными (Königswald, 
Kolfschoten, 1996; Masini et al., 2020; Fadeeva et al., 2021) по современным видам (включая A. sapidus, A. amphibius 
и спорный таксон A. italicus) и среднеплейстоценовой форме A. mosbachensis по значениям индексов m1_SDQ7 
и m1_A/L. Точки – средние значения двух индексов, линии – размах изменчивости индекса m1_SDQ7. Возраст-
ные классы – см. в тексте, данные по регионам – без учета возраста животных.
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у части полевок, а именно у тех форм, у которых 
на верхних коренных толще передние стенки, 
а на нижних задние”. Другим возможным объясне-
нием может служить разница угла стачивания m1 
и M2 (о зависимости расчетных значений индексов 
дифференциации эмали от угла наклона коронки 
и угла стачивания m1 см. Ruddy, 2011).

Морфологические отличия водяной полевки, 
обитающей в Азербайджане, от евразийской во-
дяной полевки по признакам дифференциации 
эмали проявляются во всех возрастных группах – 
от ювенильных до старых. На изученном материа-
ле не выявлено статистически значимых различий 
между возрастными классами по значениям индек-
сов SDQ. Это отличается от результатов по совре-
менной A. amphibius (Kratochvil, 1980) и согласуется 
с данными о существовании разных онтогенети-
ческих траекторий изменения толщины ведущих 
и ведомых граней призм m1 у представителей рода 
Arvicola (Ruddy, 2011).

Различия между выборками из разных регио-
нов Азербайджана статистически значимы, и мак-
симальные значения индексов дифференциации 
эмали обнаружены в равнинных районах. Для 
выборок из горных районов значения индексов 
дифференциации эмали в среднем ниже, но не до-
стигают значений, характерных для евразийской 
водяной полевки. Немногочисленные сравнитель-
ные данные по изменчивости индексов диффе-
ренциации эмали современного рода Arvicola За-
кавказья и Большого Кавказа включают несколько 
особей с территории Азербайджана из окрестно-
стей оз. Аггель на Кура-Араксинской низменности 
и две выборки с северного макросклона Большого 
Кавказа – из Кабардино-Балкарии (Ruddy, 2011). 
Методические особенности цитируемой работы 
не позволяют напрямую сравнивать абсолютные 
значения индексов дифференциации эмали с на-
шими данными и результатами других исследо-
ваний по индексам SDQ рода Arvicola из-за несо-
поставимости методики измерения. Однако про-
веденные географические сравнения позволили 
установить, что на оз. Аггель и в одной из выборок 
из Кабардино-Балкарии (окрестности г. Прохлад-
ный) у водяной полевки обнаружен также плезио-
морфный тип дифференциации эмали, а во второй 
выборке из Кабардино-Балкарии индексы диф-
ференциации эмали были близки по значениям 
к A. amphibius (Ruddy, 2011).

В комплексе, полученные результаты указыва-
ют на то, что значения индексов дифференциации 
эмали водяных полевок Азербайджана попадают 
в размах изменчивости персидской полевки, извест-
ный по литературным данным (Maul et al., 2021), 
близки иберийской полевке (Masini et al., 2020) 
и практически не перекрываются по значениям 

с опубликованными данными по изменчивости 
индексов SDQ для водяной полевки из области рас-
пространения A. amphibius в Западной, Центральной 
и Восточной Европе (Königswald, Kolfschoten, 1996), 
а также на Урале (Fadeeva et al., 2021). Если рассма-
тривать индекс дифференциации эмали в качестве 
таксономического по аналогии с тем, как это при-
нято в палеонтологии, то полученные результаты 
можно рассматривать как подтверждение обосно-
ванности исключения водяных полевок, обитаю-
щих в Азербайджане, из состава вида A. amphibius, 
предпринятого в последней таксономической свод-
ке (Kryštufek, Shenbrot, 2022). Однако в неонтологии 
при определении таксономического статуса морфо-
логический критерий не является ведущим и дол-
жен быть использован совместно с генетическими 
и/или гибридологическими критериями. В настоя-
щее время таксономический статус A. persicus под-
твержден по комплексу генетических и морфологи-
ческих данных лишь для типовой области в Иране 
(Mahmoudi et al., 2019, 2022), а в остальных регионах 
Передней Азии полевки этой группы изучены недо-
статочно. В связи с этим мы считаем целесообраз-
ным придерживаться осторожной таксономической 
интерпретации с использованием обозначений, от-
ражающих степень изученности группы. Маулем 
с соавторами (Maul et al., 2021) переднеазиатские 
водяные полевки с плезиоморфным типом диф-
ференциации эмали рассматриваются в широком 
смысле – как группа A. persicus. Получение новых 
молекулярно-генетических данных, как митохон-
дриальных, так и ядерных, прольет свет на состав 
этой группы. Однако до тех пор, пока этого не сде-
лано, целесообразно учитывать нерешенный вопрос 
о таксономическом статусе переднеазиатских водя-
ных полевок с плезиоморфным типом дифферен-
циации эмали за пределами Ирана.

На территории Азербайджана при использо-
вании дентальных характеристик целесообразно 
определять современных водяных полевок с пле-
зиоморфным типом дифференциации эмали как 
Arvicola cf. persicus. Квалификатор conformis (cf.) 
в данном случае означает, что морфологические 
диагностические критерии указывают на при-
надлежность к персидской полевке, но требуются 
дальнейшие исследования – генетические и ги-
бридологические. Актуальной задачей является 
также изучение биологии вида вблизи границы 
с областью распространения евразийской водя-
ной полевки в восточной части Большого Кавка-
за. Индекс дифференциации эмали при этом пер-
спективен для определения первичного материала 
и может быть использован на практике в качестве 
диагностического признака. Однако таксономиче-
ское значение этого морфологического критерия 
требует проверки с привлечением генетических 
маркеров.
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DENTAL ENAMEL DIFFERENTIATION QUOTIENT  
OF MODERN WATER VOLES OF THE GENUS ARVICOLA  
IN AZERBAIJAN: VARIATION AND DIAGNOSTIC VALUE

E. A. Markova1,*, L. V. Nadirli2, 3,**, S. V. Zykov1,***
1 Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences,

st. March 8, 202, Yekaterinburg, 620144 Russia
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Based on a study of dental characteristics of the water vole genus Arvicola from 7 regions of Azerbaijan, captured 
in 1926–1965 and stored in the collection of the Institute of Zoology, Ministry of Science and Education of 
Azerbaijan, the range of variability of the tooth enamel differentiation index SDQ is determined. The index is 
calculated as the ratio of the thickness of leading to trailing cutting edges of the enamel prisms of the cheek tooth 
crowns. SDQ serves as a criterion for identifying chronospecies of Arvicola in the fossil record, and it has recently 
been proposed for diagnosing modern Eurasian and Persian water voles. As a result of measuring the SDQ index 
in 55 individuals from the Shemakha, Saatli, Imishli, Goygol (= Khanlar), Ordubad, and Adjikabul regions, the 
water voles are shown to have a plesiomorphic type of enamel differentiation, in which the SDQ index values are 
greater than 100. In the specimens under consideration, the values of SDQ indices assessed for the first lower and 
second upper teeth vary from 100 to 178. In contrast to the dimensional characteristics of the teeth, the index 
values do not demonstrate directional changes in postnatal development and retain the plesiomorphic pattern of 
dental enamel differentiation in all age classes distinguished by the degree of skull maturity. The results obtained 
confirm the difference in the dental characteristics of the water voles occurring in Azerbaijan from the Eurasian 
A. amphibius and the proximity to the west Asian water voles currently considered as an independent species 
or species group, A. persicus (Persian water vole). Revision of data on differential chromosome staining and an 
analysis of molecular markers, both mitochondrial and nuclear, are necessary to answer the question concerning 
the taxonomic status of water voles in Azerbaijan and other regions of Western Asia, where water voles with a 
negative type of differentiation of tooth enamel occur. Until a final decision is made on the taxonomic status, 
composition and distribution of the Persian water vole, the water voles of Azerbaijan with a plesiomorphic type 
of tooth enamel differentiation are proposed to be referred to as Arvicola cf. persicus.

Keywords: Arvicolinae, morphology, variability, enamel differentiation index
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Приложение 1. Основные статистические характеристики изменчивости метрических признаков зу-
бов (мм) и индексов, рассчитанные для выборок водяной полевки из трех регионов Азербайджана без 
учета возраста особей

Регион Признак N M Min Max SD
1 m1_SDQ7 19 125.22 110.97 147.17 10.236

m1_SDQ3 19 133.27 117.86 177.78 16.319
M2_SDQ3 19 145.07 125.00 166.67 14.258
m1_L, мм 19 4.35 4.10 4.86 0.179
m1_W, мм 19 2.04 1.89 2.15 0.077
m1_A, мм 19 1.82 1.69 1.95 0.073
m1_A/L 19 41.81 38.95 43.90 1.236
M2_L, мм 19 2.74 2.56 2.92 0.091
M2_W, мм 19 1.90 1.84 2.00 0.056

2 m1_SDQ7 19 136.17 119.64 149.40 9.589
m1_SDQ3 19 139.59 116.67 166.67 14.355
M2_SDQ3 18 150.14 126.79 172.22 14.268
m1_L, мм 19 4.51 4.15 4.99 0.225
m1_W, мм 19 2.00 1.77 2.20 0.105
m1_A, мм 19 1.88 1.56 2.30 0.194
m1_A/L 19 41.52 36.90 46.15 2.509
M2_L, мм 18 2.81 2.51 2.97 0.133
M2_W, мм 18 1.90 1.74 2.05 0.084

3 m1_SDQ7 17 123.75 107.99 131.79 6.098
m1_SDQ3 17 122.14 100.00 142.22 9.123
M2_SDQ3 17 138.14 121.69 161.11 9.838
m1_L, мм 17 4.16 3.48 5.12 0.409
m1_W, мм 17 1.85 1.51 2.23 0.228
m1_A, мм 17 1.69 1.36 2.15 0.181
m1_A/L 17 40.55 36.47 42.95 1.781
M2_L, мм 17 2.64 2.30 3.00 0.190
M2_W, мм 17 1.78 1.48 2.02 0.184

Примечания. N – число зубов, M – среднее арифметическое, min – минимальное значение, max – 
максимальное значение, St. Dev. – стандартное отклонение.

Приложение 2. Основные статистические характеристики изменчивости метрических признаков зу-
бов (мм) и индексов, рассчитанные для выборок водяной полевки Азербайджана – по возрастным клас-
сам, без учета региона отлова

Возрастной класс Признак N M Min Max SD
1 m1_SDQ7 5 122.07 107.99 130.95 9.526

m1_SDQ3 5 117.38 100.00 128.57 12.656
M2_SDQ3 5 143.85 138.89 150.79 6.028
m1_L, мм 5 3.66 3.48 3.81 0.120
m1_W, мм 5 1.56 1.51 1.64 0.055
m1_A, мм 5 1.50 1.36 1.64 0.108

ПРИЛОЖЕНИЯ 1–5
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Приложение 2. Окончание

Возрастной класс Признак N M Min Max SD
m1_A/L 5 40.95 38.89 42.95 1.897
M2_L, мм 5 2.43 2.30 2.51 0.077
M2_W, мм 5 1.54 1.48 1.59 0.040

2 m1_SDQ7 12 125.81 110.97 142.93 9.206
m1_SDQ3 12 130.58 117.86 153.17 11.907
M2_SDQ3 12 143.27 125.00 158.73 11.199
m1_L, мм 12 4.31 3.99 4.86 0.227
m1_W, мм 12 1.92 1.77 2.00 0.085
m1_A, мм 12 1.76 1.59 1.89 0.105
m1_A/L 12 40.76 36.90 42.77 1.630
M2_L, мм 12 2.65 2.51 2.76 0.092
M2_W, мм 12 1.85 1.79 2.00 0.057

3 m1_SDQ7 38 130.27 115.00 149.40 10.571
m1_SDQ3 38 134.39 116.67 177.78 15.686
M2_SDQ3 37 145.10 121.69 172.22 15.254
m1_L, мм 38 4.45 4.10 5.12 0.222
m1_W, мм 38 2.04 1.79 2.23 0.093
m1_A, мм 38 1.85 1.56 2.30 0.155
m1_A/L 38 41.55 36.47 46.15 2.060
M2_L, мм 37 2.80 2.51 3.00 0.114
M2_W, мм 37 1.91 1.69 2.05 0.082

Приложение 3. Основные статистические характеристики изменчивости метрических признаков зубов (мм) 
и индексов, рассчитанные для выборок водяной полевки из трех регионов Азербайджана для возрастного 
класса 3

Регион Признак N M Min Max SD
1 m1_SDQ7 10 125.39 115.00 147.17 10.192

m1_SDQ3 10 131.22 118.33 158.73 14.119
M2_SDQ3 10 141.24 125.00 166.67 17.059
m1_L, мм 10 4.35 4.10 4.51 0.138
m1_W, мм 10 2.08 1.89 2.15 0.078
m1_A, мм 10 1.82 1.69 1.95 0.080
m1_A/L 10 41.74 40.00 43.18 1.207
M2_L, мм 10 2.78 2.61 2.92 0.096
M2_W, мм 10 1.93 1.84 2.00 0.056

2 m1_SDQ7 12 135.68 119.64 146.60 9.495
m1_SDQ3 12 139.29 116.67 155.56 15.676
M2_SDQ3 11 152.60 126.79 172.22 14.954
m1_L, мм 12 4.57 4.15 4.99 0.219
m1_W, мм 12 2.03 1.92 2.10 0.058
m1_A, мм 12 1.96 1.56 2.30 0.180
m1_A/L 12 42.69 37.65 46.15 2.138
M2_L, мм 11 2.87 2.76 2.97 0.076
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Приложение 3. Окончание

Регион Признак N M Min Max SD
M2_W, мм 11 1.90 1.79 1.97 0.060

3 m1_SDQ7 6 123.38 117.14 127.89 4.868
m1_SDQ3 6 123.09 120.00 132.87 5.081
M2_SDQ3 6 132.80 121.69 143.06 7.944
m1_L, мм 6 4.50 4.22 5.12 0.318
m1_W, мм 6 2.01 1.79 2.23 0.172
m1_A, мм 6 1.77 1.59 2.15 0.196
m1_A/L 6 39.40 36.47 42.00 2.023
M2_L, мм 6 2.82 2.66 3.00 0.137
M2_W, мм 6 1.86 1.69 2.02 0.127

Приложение 5. Варианты строения заднего отдела нижней челюсти водяной полевки из Азербайджана в возрастной 
группе 100+: id 44/3, самка, Гёйгёльский р-н, 100+% зрелость черепа, 23 июня 1964 г. (слева) и id 7, оз. Сары-Су, 
Саатлинский р-н, 18 марта 1965 г., самка, череп 100+% (справа)

Приложение 4. Значения индексов дифференциации эмали m1_SDQ7, m1_SDQ3, M2_SDQ3 водяной полевки 
из Азербайджана в зависимости от краниальной зрелости особей
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140
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Примечания. Неединичные наблюдения усреднены, число особей – см. Табл. 1.




