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Впервые проведен анализ течения раннего оогенеза и мейоза партеногенетического вида Darevskia
armeniaca. Показано, что число бивалентов синаптонемных комплексов (СК) на стадиях ранней па-
хитены–диплотены профазы 1 мейоза равно 19, на основе которых представлены СК-кариотипы.
Приведены результаты сравнительного молекулярно-цитогенетического анализа митотических хромо-
сом (2n = 38, 34A + 2m + Zw, половые хромосомы) партеногенетических самок и мейотических хромо-
сом (n = 19 бивалентов) мужской особи D. armeniaca с инверсией пола. Отмечено отсутствие механизма
эндоредупликации хромосом в премейотических митозах D. armeniaca, прохождение ранних стадий
мейоза и формирование гаплоидного числа СК-бивалентов гомеологичных хромосом.

DOI: 10.31857/S0002332921030085

Открытие значительного числа рыб, амфибий
и рептилий, размножающихся посредством гино-,
гибридо- и партеногенеза, поставило перед иссле-
дователями ряд серьезных вопросов, в частности
вопрос о цитологических особенностях оогенеза
однополых видов. В первых работах было показано,
что у таких форм в процессе оогенеза осуществляет-
ся мейоз и механизмы восстановления соматиче-
ского числа хромосом у однополых позвоночных и
беспозвоночных часто едины. Классификации ме-
ханизмов диплоидизации отличаются одна от дру-
гой по цитологической картине нарушений ооге-
неза или по их генетическому эффекту (пре-,
внутри- и постмейотический типы мейоза). Генети-
ческие последствия перечисленных типов мейоза
различны, поэтому от механизмов восстановления
соматического числа хромосом у однополых особей
будут зависеть результаты мейоза и судьбы особей
в целом. Эти последствия приобретают еще боль-
шее значение, если учесть, что в эволюционном
отношении однополое размножение связано с
гибридизацией и полиплоидией.

Сохранение и поддержание высокой степени
гетерозиготности гибридов возможно при премейо-
тическом типе диплоидизации, а именно при подав-
лении цитокинеза в последнем премейотическом
митозе. Более того, этот механизм позволяет избе-

гать многие трудности, связанные с синапсисом го-
меологов гибрида и расхождением псевдобивален-
тов в течение мейоза гибридных триплоидных форм.
По-видимому, именно этими обстоятельствами
объясняется распространение этого механизма у од-
нополых позвоночных и обнаружение такого типа
мейоза у североамериканских партеногенетических
гибридных диплоидных (2n) и триплоидных (3n)
ящериц рода Aspidoscelis семейства Teiidae (Cuerllar,
1971; Lutes et al., 2010). У гибридных диплоидных
партеногенетических cамок этого рода в мейоз
входит тетраплоидная (4n) клетка, и в ходе профа-
зы 1 мейоза на стадиях пахитены–диплотены в
ооците происходит спаривание сестринских хро-
мосом и формирование диплоидного числа псев-
добивалентов (Lutеs et al., 2010). Однако в мейозе
гибридных гиногенетических рыб Carassius gibelio
такой механизм отсутствует (Черфас, 1969).

Кавказские партеногенетические ящерицы
рода Darevskia семейства Lacertidae также имеют
гибридное происхождение (Moritz et al., 1992b) и в
отличие от североамериканских партеногенетиче-
ских видов всегда характеризуются типичным для
семейства диплоидным (2n) числом акроцентриче-
ских (А) хромосом, равным 38 с гетероморфными
половыми Zw хромосомами (2n = 38А, Zw).
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В предшествующих работах в ядрах ооцитов
гибридных партеногенетических самок этого рода
были изучены стадии ранней пахитены–диплоте-
ны–диакинеза и обнаружены фигуры, образован-
ные гомеологичными хромосомами с концевыми
хиазмами в проксимальных и дистальных районах
мейотических хромосом (Cuellar, 1971; Kupriyano-
va, 1992, 1994, 2010). Кроме того, при анализе си-
наптонемных комплексов (СК) число бивалентов
приближалось к 19, т.е. к гаплоидному числу (n = 19).
Эти и другие косвенные факты позволяли допу-
стить отсутствие механизма эндоредупликации хро-
мосом в премейотическим митозе и возможность
рекомбинации генетического материала, а следова-
тельно, возникновение генетического разнообразия
за счет рекомбинации (Kupriyanova, 1992, 1994,
2010; Куприянова, 1997).

Очевидно, что цитогенетические механизмы
мейоза ключевые в эволюции партеногенеза ги-
бридных видов. Для более детального описания и
уточнения механизмов раннего мейоза гибридных
партеногенетических видов рода Darevskia мы ис-
следовали ооциты вида Darevskia armeniaca (Méhely,
1909), проанализировали структуру элементов мей-
отического ядра и морфологию СК-хромосом, на
основании которых составили СК-кариотипы хро-
мосом гибридного ядра. Такие СК-кариотипы были
сопоставлены с полученными ранее митотиче-
скими хромосомами D. armeniaca, а также с характе-
ристиками профазы 1 мейоза, а именно с хромосо-
мами на стадии диакинеза у редких диплоидных
мужских особей D. armeniaca с нарушенной фер-
тильностью (Darevskii, Kupriyanova, 1982; Kupri-
yanova, 2010).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Самки D. armeniaca были собраны в разные го-

ды в районах Армянских городов Цахкадзора
(40°32′7′′ с.ш., 044°42′30′′ з.д.) и Дилижана
(40°44′2′′ с.ш., 044°49′4′′ з.д.). Характеристики то-
чек находок и современные ареалы партеногене-
тического вида D. armeniaca и родительских видов
D. valentini, D. mixta были описаны ранее (Petrosyan
et al., 2019а, b; Petrosyan et al., 2020).

Мейотические хромосомы. Для микроскопиче-
ского анализа СК-препараты тотальных распла-
станных ядер ооцитов готовили из клеточной сус-
пензии, полученной из зародышевой полости яич-
ника самки методом Дрессера и Мозеса (Dresser,
Moses, 1980). Распластывание (спредирование)
ооцитов проводили на капле 0.5%-ного раствора
NaCl. Препараты фиксировали 4%-ным пара-
формальдегидом, а для визуализации СК их окра-
шивали 50%-ным раствором нитрата серебра, затем
просматривали и фотографировали под световым
микроскопом Leica (Германия). Длины СК-бива-
лентов ооцитов измерялись с помощью програм-
мы Leica Application Suite.

Митотические хромосомы. В работе использо-
вали метод получения митотических хромосом с
предварительным введением 0.1%-ного раствора
фитогемагглютинина (ФГА P ПанЭко (Россия);
0.03 мл раствора на 10 г массы) и колхицина (Merck
(Германия); 0.1 мл на 10 г массы). Препараты
окрашивали красителем Giemsa по стандартной
методике и методом дифференциального сравни-
тельного С-окрашивания с последующим окра-
шиванием хромосом красителем, специфичным
к АТ-парам оснований флуорохромом ДАПИ.
Препараты просматривали и фотографировали
под световым микроскопом Leica, длины хромо-
сом измерялись с помощью программы Leica Ap-
plication Suite.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В кариотипе исследованных самок D. аrmeniaca

присутствуют 38 акроцентрических (A) хромосом,
среди которых 2 микрохромосомы (m) и половые
Zw (2n = 38A: 34 A + 2m + Zw; n = 19). Сравни-
тельное флуорохромное дифференциальное
(С/СМА3/ДАПИ) окрашивание метафазных хро-
мосом D. аrmeniaca показало, что большинство
хромосом набора имеют мелкие блоки АТ-повто-
ров в прицентромерных и GC-повторов в тело-
мерных районах C-гетерохроматина (рис. 1, 2).
Вместе с тем молекулярно-цитогенетический
анализ выявил различия в структуре некоторых
хромосом – гетероморфизм теломерных районов
С-гетерохроматина хромосом. Например, одна
первая хромосома первой пары кариотипа имеет в
этих районах крупные яркие блоки, содержащие
GC-повторы, в то время как у другой хромосомы
первой пары эти блоки выражены значительно
слабее. Яркий С-блок, включающий в себя GC-
пары, присутствует также и в половой w-микро-
хромосоме, хотя по размеру и морфологии она
практически не отличается от двух других микро-
хромосом кариотипа (рис. 1). Кроме того, одна
макрохромосома D. аrmeniaca отличается по мор-
фологии от других хромосом набора, поскольку она
имеет короткие плечи и небольшие блоки, обога-
щенные АТ- и GC-повторами, в околоцентромер-
ных и теломерных районах соответственно. По раз-
мерам эта непарная хромосома относится к средней
группе хромосом, к пятой-шестой паре, и рассмот-
рена как половая Z-хромосома (рис. 1, 2). Важно
отметить, что у разных видов этого семейства по-
ловая Z-хромосома пятой-шестой пары часто
имеет короткие плечи, что объясняют ее неста-
бильностью. Ранний мейоз (профаза 1 мейоза)
партеногенетического вида D. armeniaca (2n = 38А)
изучался на препаратах распластанных ядер ооцитов
размером 0.8–1.1 мм.

Анализ СК на стадиях ранней пахитены и ди-
плотены показал, что они полностью синаптиро-
ваны и сформировали 19 СК-бивалентов. Этот
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анализ профазы мейоза проведен на пяти ядрах
овоцитов (рис. 3a–г). Однако распластанность
СК-бивалентов (комплекса) не происходит ана-
логично, как было показано при сперматогенезе
(Сафронова, Куприянова, 2016), поскольку ядра
овоцитов погружены в жидкую среду с большим
количеством жира. Этот процесс препятствует хо-
рошему распластыванию на стекле, что приводит к
волнистости, а в некоторых случаях – к закручива-
нию концов. На рис. 3 нумерация СК-бивалентов
представлена в порядке убывания их линейных раз-
меров проведенных измерений. СК-бивалент № 1,
сформированный первыми по размеру и гетеро-
морфными по структуре хромосомами набора
(первый СK), отличался по морфологии от осталь-
ных СК-бивалентов. Следует особо подчеркнуть,
что на всех изученных препаратах распластанных
ядер ооцитов число СК-бивалентов всегда равно
гаплоидному числу хромосом вида, т.е. 19.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В ряде предшествующих комплексных работ

было показано (Kupriyanova, 1989, 1992, 2010), что
гибридный партеногенетический вид D. аrmeniaca
(D. mixta х D. valentini), как и другие однополые и
обоеполые виды рода Darevskia семейства Lаcerti-
dae, характеризуется 38 одноплечими по морфоло-
гии и близкими по размерам акроцентрическими
(А) хромосомами и стабильной структурой кари-

отипа (2n = 38 А, NF (основное число) = 38). Кро-
ме того, этот вид, как и два других гибридных парте-
новида (D. dahli, D. unisexualis) рода Darevskia, имеет
сходные числа и морфологию половых Zw-хромо-
сом. В результате гибридизации самки D. аrmeniaca
могли получить Z-хромосому от отцовского
D. valentini и w-хромосому от материнского D. mixta
родительских видов (Kupriyanova, 1992; Moritz et al.,
1992а; Murphy et al., 2000). Для кариотипов Lаcer-
tidae характерна локализация структурного гете-
рохроматина (С-окрашивание) в прицентромерных
и теломерных районах хромосом и редко в интер-
калярных районах (Olmo et al., 1986; Kupriyanova,
1994). Такое единообразие хромосом ограничива-
ет возможность использования признаков карио-
типа при анализе вопросов происхождения этих
гибридных видов, процесса мейоза и их эволю-
ции в целом. Именно по этой причине идентифи-
кация хромосом видов рода Darevskia в целом до
сих пор – трудная задача. Однако эти результаты
свидетельствовали и о цито- и генетической бли-
зости родительских видов рода Darevskia (Kupri-
yanova, 2010; Куприянова, 2014).

Тем не менее молекулярно-цитогенетический
анализ одного из родительских видов для D. ros-
tombekowi этого рода, D. raddei, продемонстрировал
присутствие в кариотипе дицентрической хромо-
сомы (Spangenberg et al., 2019). Результаты данной
работы выявили некоторые различия в молеку-

Рис. 1. Метафазные пластинки клеток крови Darevskia armeniaca (самка) – С-исчерченность гетерохроматина после
окрашивания специфичным G-C-флуорохромом (СМА3) (Kupriyanova, 2010, с изменениями) 2n = 38 A: 34A + 2m + Zw
(половые хромосомы). Стрелки указывают на гетероморфные ауто- (первая пара) и половые хромосомы Z и w (пятая пара).

w

Z
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лярно-цитогенетической структуре теломерных
районов хромосом D. аrmeniaca. К настоящему
времени известно, что амплификация некоторых
генов и образование тандемно расположенных
высококопийных повторов, например, в прицен-
тромерных районах хромосом – это частое геном-
ное нарушение, встречающееся у гибридов. При-
центромерные и теломерные районы часто имеют
ключевое значение для пространственной ориен-
тации хромосом в ядре и очень важны для совпа-

дения мест связи хромосом гибрида с ядерной
оболочкой, а также для конъюгации хромосом в
процессе мейоза. Крупная хромосомная реоргани-
зация, системные мутации играют существенную
роль в процессе сальтационного видообразования и
затрагивают ранние этапы развития особи (Стег-
ний, 2019).

Проведенный анализ четырех клеток, находя-
щихся на стадии ранней профазы 1 мейоза, сви-
детельствует о том, что в раннем оогенезе парте-

Рис. 2. Метафазные пластинки клеток крови Darevskia armeniaca (самка) – С-исчерченность гетерохроматина после
окрашивания специфичным АТ-флуорохромом (ДАПИ) 2n = 38 A: 34A + 2m + Zw (половые хромосомы). Стрелки
указывают на гетероморфные и половые Z- и w-хромосомы.

w

Z

Рис. 3. СК-кариотип распластанных ядер ооцита Darevskia armeniaca (самка).

(a) (б)

(в) (г)
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ногенетического гибридного вида D. armeniaca
отсутствуют полиплоидные ооциты и, следова-
тельно, механизм эндоредупликации хромосом в
последних митотических делениях. Все получен-
ные данные свидетельствует о том, что в раннем
оогенезе диплоидные ядра ооцитов самки D. ar-
meniaca (2n = 38) вступают в ранний мейоз (в профа-
зу 1 мейоза) и на стадии ранней пахитены–дипло-
тены формируют 19 СК-бивалентов. Картины
раннего мейоза еще раз демонстрируют генетиче-
скую близость родительских видов гибридного
однополого D. armeniaca.

Сравнительное дифференциальное флуоро-
хромное (С/СМА3/ДАПИ) окрашивание хромо-
сом D. armeniaca позволило также еще раз рас-
смотреть половые Zw-хромосомы видов рода
Darevskia. Известно, что половая Z-хромосома
ряда видов Lаcertidae отнесена по размеру к пя-
той-шестой хромосоме и часто имеет короткие
плечи. Например, согласно молекулярно-цитоге-
нетическому картированию хромосом Z-половая
хромосома Lacerta agilis (2n = 38, Zw) отнесена по
длине к пятой паре кариотипа и имеет частичную
гомологию с шестой и девятой хромосомами ку-
рицы (Skikulnath et al., 2014). Предположительно
пятая-шестая по длине половые хромосомы Z1 и
W были обнаружены в криптической группе Zoo-
toca vivipara (Куприянова, Руди, 1990; Odierna et al.,
1998; Куприянова, Беме, 2012). Непарная пятая-
шестая по длине хромосома D. аrmeniaca интер-
претирована как половая Z-хромосома. Отметим,
что половая Z-хромосома видов родов Takydromus,
Gallotia, Eremias отнесена к средней размерной
группе кариотипа, 12–13 по длине (Olmo et al., 1986;
Lisachov et al., 2019). Перечисленные факты ясно
указывают на трудности в решении вопросов
идентификации половых хромосом лацертидных
ящериц и на необходимость дальнейшего деталь-
ного сравнительного анализа половых хромосом
разных групп семейства и ящериц в целом.

Следует напомнить, что предшествующие ци-
тогенетические и молекулярно-цитогенетические
работы убедительно продемонстрировали суще-
ственную роль половых Zw-хромосом в филогене-
тических ограничениях возникновения партеноге-
неза в роде Darevskia (Kupriyanova, 1989, 1992, 2010;
Куприянова, 1997, 1999). Эти факты указывали
также на то, что “балансовая” гипотеза перехода
гибрида к однополому способу размножения,
предложенная ранее (Moritz et al., 1989, 1992a), не
учитывала все факторы возникновения однопо-
лых ящериц (Куприянова, 1997, 1999).

В связи с тем значением, которое имеют поло-
вые Zw-хромосомы в успешной гибридизации
ящериц рода Darevskia и в переходе возникающих
гибридов к партеногенетическому типу мейоза,
мы вновь проанализировали опубликованные ра-
нее данные о кариотипе редкой мужской особи

партеногенетического гибридного вида D. аrmeni-
aca (Darevskii, Kupriyanova, 1982). В отличие от
многочисленных триплоидных гибридов, появ-
ляющихся в симпатрических популяциях между
партеногенетическими и обоеполыми видами,
редкий самец был отловлен в “чистой” популя-
ции D. аrmeniaca (район г. Степанаван, Армения).
Хромосомные исследования показали полное
совпадение кариотипа самца с таковым у самок
этой и других популяций вида: диплоидное число
хромосом 2n = 38, среди которых присутствовали
половые Zw-хромосомы (рис. 4). В результате был
сделан вывод о нарушении взаимодействия поло-
вых Zw-хромосом в гибридном геноме D. аrmeni-
aca и об инверсии пола у Zw-особи. Одновремен-
но были установлены цитологические нарушения
в течение мейоза особи: в расхождении гомеоло-
гов в мейотическом делении I и в образовании
анеуплоидных сперматоцитов II порядка, спер-
матид и сперматозоидов и в нарушении процес-
сов спермиогенеза. В течение мейоза особи на
стадии диакинеза профазы 1 мейоза были сфор-
мированы 19 бивалентов. Среди них выделен пя-
тый-шестой по размеру бивалент, предположитель-
но образованный половыми хромосомами, и отме-
чены особенности его морфологии. Большой
элемент “бивалента”, вероятно, представлен круп-
ной Z-хромосомой и небольшой элемент, вероятно,
w-микрохромосомой (рис. 5). Плотной конъюгации
этих хромосом не наблюдается, можно отметить
ассоциацию концов w микрохромосомы с интер-
калярным районом Z хромосомы и значительный
размер w микрохромосомы, возможно за счет ее
деконденсации.

Следует напомнить, что определенный спектр
цитогенетических, геномных и функциональных
нарушений был установлен и у гибридных парте-
ногенетических самок рода Darevskiа. В связи с
этим был сделан важный вывод, что, несмотря на
цито- и генетическую близость родительских ви-
дов, у гибридных партеногенетических видов на-
блюдается нестабильность их гибридных гено-
мов. В результате “гибридная” нестабильность и
рекомбинационный обмен в профазе 1 мейоза
могут служить механизмами генетической измен-
чивости партеногенетических видов рода (Kupri-
yanova, 1989, 1992, 2010; Куприянова, 1997, 1999,
2014). Например, обнаруженные у D. аrmeniaca
редкие аллели по белковым системам (MacCul-
lach et al., 1995), вариабельность и мутации опре-
деленного типа по локусам микросателлитной
ДНК этих партеногенетических видов (Ryskov,
2008; Vergun et al., 2014; Girnyk et al., 2018) могут
быть объяснены указанными цитогенетическими
механизмами (Kupriyanova, 2010; Куприянова,
2014).
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Полученные данные о раннем оогенезе у самок
гибридного партеногенетического вида D. armenia-
ca (2n = 38) свидетельствуют о типичном течении
ранних стадий мейоза и прохождении ранней про-
фазы 1 мейоза. На стадии пахитены–диплотены
происходит формирование 19 СК элементов и
позднее 19 бивалентов гомеологичных хромосом.
Это свидетельствует о том, что в мейоз вступает
ооцит с диплоидным числом хромосом. Таким

образом, полученные факты подтверждают не-
многочисленные сведения о том, что механизмы
мейоза у партеногенетических ящериц родов As-
pidoscelis и Darevskia различны. У ящериц рода
Darevskia в ходе оогенеза в последних премейоти-
ческих митозах не происходит эндоредупликации
хромосом и, следовательно, удвоения числа хромо-
сом до 4n. В течение раннего мейоза в диплоидном
ооците на стадии пахитены–диплотены образуется
гаплоидное число СК бивалентов (n = 19). Полу-
ченные данные вновь подтверждают цито- и ге-
нетическую близость родительских видов ги-
бридного партеновида D. armeniaca, образование
в мейозе СК-бивалентов гомеологичных хромо-
сом и возможность рекомбинационных обменов.
Вместе с тем они указывают на гетероморфность
в цитогенетической структуре некоторых аутохро-
мосом и половых митотических хромосом, особую
морфологию их СК-бивалентов и у переопределен-
ного самца – на специфическую морфологию и
структуру полового бивалента с “деконденсирован-
ной” w-хромосомой и с типом ассоциации поло-
вых хромосом. Разные типы полоопределяющих
механизмов отмечены у ящериц: у Aspidoscelis
самки характеризуются гомоморфными ХХ-по-
ловыми хромосомами, тогда как у Darevskia – ге-
тероморфными Zw-половыми хромосомами.

Цитологические характеристики и особенно-
сти мейоза более поздних стадий оогенеза D. аr-
meniaca и других партеногенетических видов рода
Darevskia до конца не исследованы. Механизмы
восстановления диплоидного числа хромосом у
кавказских партеногенетических видов, а также
механизмы поддержания их гетерозиготности и
системы половых Zw-хромосом – цель дальней-
ших исследований авторов.

Авторы выражают благодарность А.П. Рыско-
ву за ценные замечания, внимание к работе и ока-
занную помощь при подготовке рукописи.

Рис. 4. Метафазные пластинки клеток крови
Darevskia armeniaca (самец) – стандартное окрашива-
ние Giemsa (Darevskii, Kupriyanova, 1982, с изменени-
ями) 2n = 38 A: 34A + 2m + Zw (половые хромосомы).
Стрелка указывает на половую w-микрохромосому.

w

Рис. 5. Мейотические пластинки гонад D. armeniaca (самец) – диакинез, стандартное окрашивание Giemsa (Darevskii,
Kupriyanova, 1982, с изменениями) n = 19. Стрелки указывают на первый (меньшего размера) бивалент и пятый (боль-
шего размера) половой бивалент, образованный предположительно половыми хромосомами Z и w.

Zw
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Oogenesis (Prophase 1 of Meiosis) and Mitotic Chromosomes of Parthenogenetic 
Species Darevskia armeniaca (Family Lacertidae)

L. A. Kupriyanova1, L. D. Safronova2, V. B. Sicheva2, F. D. Danielyan3, and V. G. Petrosyan2, #
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In parthenogenetic hybrid Darevskia armeniaca species the way of early oogenesis and early meiosis were an-
alyzed. It has for the first time been shown that the number of synaptonemal complexes (SCs) of bivalents
during the stages of early pachytena–diplotena of the meiotic prophase 1 is constantly equal to haploid num-
ber, 19. The SC karyotype is presented. The results of comparative molecular-cytogenetic (C/CMA3/DAPI)
analysis of the mitotic chromosomes (2n = 38: 34A + 2m + Zw-sex chromosomes) of parthenogenetic fe-
males and of the meiotic Zw-sex chromosomes (n = 19 bivalents) of male D. armeniaca specimen with an in-
verted have been presented. Finally the obtained results demonstrate a lacking of premeiotic endoreplication
of chromosomes, standard early stages of meiosis and forming haploid number of SC-bivalents (n = 19) of
homeological chromosomes in D. armeniaca.
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