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Данная статья посвящена 100‑летнему юби‑
лею известного советского и российского зооло‑
га Ильи Сергеевича Дар ев ского (18 декабря 
1924 – 8 августа 2009), ставшего в 1970‑е годы од‑
ним из лидеров отечественной герпетологии с ши‑
рокой международной известностью. Отмечу не‑
сколько важных штрихов его биографии, полезных 
для понимания научного пути ученого (подробнее 
см. Боркин, 2011; Даревский, 2014; Ананьева, До‑
ронин, 2014, 2015).

И. С. Даревский родился в Киеве, но детские 
годы провел в районном городке Рокитно, Бело‑
церковский район, Киевская область, Украинская 
ССР (СССР). Школу и университет окончил в Ки‑
еве. Уже подростком увлекся изучением амфибий 
и рептилий и стал вести переписку с известным 
советским герпетологом С. А. Черновым (1903–
1964), который заведовал отделением герпетоло‑
гии Зоологического института (ЗИН) АН СССР, 
Ленинград. В ходе Великой Отечественной вой
ны в августе 1942 г. был мобилизован и отправлен 
на Западный фронт; дважды ранен, стал старшим 
лейтенантом (1944), награжден орденом и медаля‑
ми. После демобилизации в марте 1946 г. приехал 
в Москву, где в возрасте 23 лет в 1948 г. сдал экс‑
терном необходимые экзамены на аттестат зрело‑
сти и поступил на биолого-почвенный факультет 

Московского государственного университета име‑
ни М. В. Ломоносова. Под руководством Н. В. Ши‑
банова (1903–1960) защитил дипломную работу 
«Эколого-фаунистический очерк пресмыкающих‑
ся Армении» (1953). В 1954 г. переехал в Ереван, 
где был зачислен сначала сотрудником в зоопарк, 
а затем в Институт зоологии АН Армянской ССР, 
параллельно устроившись в заочную аспирантуру 
ЗИН АН СССР.

В марте 1958 г. защитил в ЗИН АН СССР кан‑
дидатскую диссертацию по герпетофауне Арме‑
нии; научным руководителем был С. А. Чернов. 
Младший научный сотрудник (1954), ученый се‑
кретарь (1960), исполняющий обязанности заведу‑
ющего сектором позвоночных (1962) в Институте 
зоологии АН АрмССР. 27 марта 1962 г. И. С. Дарев‑
ский перешел на работу в ЗИН АН СССР на долж‑
ность младшего научного сотрудника, став заведу‑
ющим отделением герпетологии. Таким образом, 
он продолжил научную преемственность по линии 
А. М. Никольский (Санкт-Петербург, Харьков) – 
С. А. Чернов (Харьков, Ленинград) – И. С. Дарев‑
ский (Киев, Москва, Ереван, Ленинград). В мае 
1967 г. защитил докторскую диссертацию «Скаль‑
ные ящерицы Кавказа». Старший научный со‑
трудник (1967), председатель Всесоюзного герпе‑
тологического комитета (1973), профессор (1978), 
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член-корреспондент АН СССР (1987), президент 
Герпетологического общества имени А. М. Николь‑
ского (1989) 1, член, в том числе почетный, многих 
отечественных и зарубежных научных обществ.

Данная статья написана для специального вы‑
пуска «Зоологического журнала» памяти И. С. Да‑
ревского и состоит из двух частей, которые взаи‑
мосвязаны и переходят одна в другую. В первой 
части кратко описывается непростой путь к от‑
крытию естественного партеногенеза у скальных 
ящериц Кавказа. Во второй части рассматривается 
начало формирования концепции сетчатой эволю‑
ции у животных, которая сочетает гибридизацию, 
клональное наследование и полиплоидию. В сле‑
дующей статье, которая по факту составит третью 
часть, будет проанализирована сама концепция 
сетчатого видообразования, обязательность соче‑
тания гибридизации, клональности и полиплои‑
дии, а также возможные другие варианты сетчатой 
эволюции, в частности так называемое гомоплоид‑
ное видообразование.

При чтении многочисленных публикаций сле‑
дует иметь в виду, что скальные ящерицы Кавка‑
за фигурируют в них под различными названиями 
родовой группы. Во второй половине XX столетия 
они считались частью Lacerta Linnaeus, 1758. Таксо‑
номическая структура этого обширного афро-евра‑
зиатского рода была сложной (группы видов, сек‑
ции, подроды) и заметно различалась в представ‑
лениях разных авторов. И. С. Даревский (1967б), 
вслед за другими исследователями (Lantz, Cyrén, 
1936: 160; Терентьев, Чернов, 1949: 176), относил 
скальных ящериц Кавказа к подроду Archaeolacerta, 
а позже к роду Archaeolacerta (Даревский и др., 
1991). Авторство этого названия приписывают или 
Лайошу Мехели (Méhely, 1909), или гораздо чаще 
Роберту Мертенсу (Mertens, 1921: 239). Однако, 
на мой взгляд, оба варианта требуют тщательного 
анализа с точки зрения зоологической номенкла‑
туры, что не является предметом данной статьи.

В XX в. скальных ящериц относили также 
к двум секциям: III. Zootoca с включением Lacerta 
derjugini Nikolsky, 1898 и IV. Podarcis с включением 
Lacerta chlorogaster Boulenger, 1908 и Lacerta muralis, 
Group V, т. е. saxicola и ряда других близких разно‑
видностей (Boulenger, 1920: 126, 150 и 177; см. так‑
же Терентьев, 1961: 223 и 225), а позже к подро‑
ду Apathya s. l. (Bischoff, 1991: 8). В самом конце 
1 Первоначально И. С. Даревский был избран президентом 
Всесоюзного герпетологического общества (ВГО), созданного 
на Седьмой Всесоюзной герпетологической конференции 
в Киеве в 1989 г. В январе 1991 в Пущино (Московская область) 
состоялся так называемый Учредительный съезд ВГО, на ко‑
тором были проведены довыборы руководства и принят устав. 
После распада СССР (1991) ВГО переименовали в Герпето‑
логическое общество имени А. М. Никольского при РАН (см. 
Боркин, 2003: 27).

прошлого столетия скальные ящерицы были вы‑
делены независимо в особый подрод Caucasilacerta 
Harris, Arnold et Thomas, 1998 рода Lacerta (Harris 
et al., 1998: 1947) и в самостоятельный род Darevskia 
Arribas, 1999: 17. У обоих номинальных таксо‑
нов один и тот же типовой вид – Lacerta saxicola 
Eversmann, 1834. В результате обсуждения (см. 
Arribas, 2016; Busack et al., 2016; Arribas et al., 2017, 
2018) Международная комиссия по зоологиче‑
ской номенклатуре приняла решение в поль‑
зу Darevskia, отвергнув Caucasilacerta как nomen 
nudum (см. International Commission on Zoological 
Nomenclature, 2020).

Название Archaeolacerta также сохранилось, 
хотя объем этого рода был уменьшен до трех ви‑
дов ящериц, обитающих на Балканах и островах 
Корсика и Сардиния (Arribas, 1999: 11). Позднее 
на основании сочетанной дендрограммы с уче‑
том митохондриальных и ядерных генов было 
показано (см. Mendes et al., 2016: 263, Fig. 4), что 
Archaeolacerta – это монотипический род, вклю‑
чающий лишь островную ящерицу Бедряги, 
Archaeolacerta bedriagae (Camerano, 1885) и клади‑
стически близкий также к монотипическому роду 
Zootoca Wagler, 1830, но далекий от скальных яще‑
риц (Darevskia), что было подтверждено (Garcia-
Porta et al., 2019: 3, Fig. 1).

Статья написана в историко-аналитическом 
ключе, с учетом хронологии научных трудов 
И. С. Даревского. Латинские названия приведены 
в соответствии с их написанием в публикациях. 
Открытие партеногенеза у ящериц рассматрива‑
ется на фоне достижений в изучении клонального 
размножения у позвоночных животных в целом.

ОТКРЫТИЕ ПРИРОДНОГО ПАРТЕНОГЕНЕЗА 
У СКАЛЬНЫХ ЯЩЕРИЦ КАВКАЗА

1  октября 1958  г. в “Докладах АН СССР” 
(рис. 1) была опубликована небольшая статья тог‑
да еще не очень известного 33‑летнего герпетолога 
из Еревана, всего лишь немногим больше года на‑
зад окончившего заочную аспирантуру в ЗИН АН 
СССР. В статье И. С. Даревского были приведены 
доказательства наличия партеногенеза в природ‑
ной популяции скальной ящерицы Lacerta saxicola 
armeniaca Méhely, 1909; сейчас эта ящерица счи‑
тается самостоятельным видом Darevskia armeniaca 
(Méhely, 1909); см. рис. 2. Доказательство столь 
серьезного утверждения строилось на отсутствии 
самцов в природе и на получении только самоч‑
ного потомства от неоплодотворенных самок. Это 
была смелая заявка на важное открытие в области 
герпетологии (и, добавлю, зоологии позвоночных 
в целом).
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Рис. 1. Статья И. С. Даревского (1958) об открытии партеногенеза у скальных ящериц Кавказа.

Статья была представлена в “Доклады” 16 мая 
того же года директором ЗИН АН СССР академи‑
ком Е. Н. Павловским (1884–1965). Это означало, 
что рукопись была сначала одобрена в институ‑
те, в том числе С. А. Черновым, который опекал 
И. С. Даревского в течение многих лет (см. выше).

Особенность ситуации заключалась в том, что 
С. А. Чернов (1939) в 1924 и 1936 годах сам прово‑
дил полевые исследования в Армении. На осно‑
вании своих данных, а также литературных и му‑
зейных сведений он (1939: 115) пришел к выводу 
о численном преобладании самок у “армянской 
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скалистой ящерицы”, поскольку среди обследован‑
ных им 180 особей, собранных в разное время, ока‑
залось всего лишь семь самцов 2. Однако С. А. Чер‑
нов был далек от мыслей о возможном однополом 
размножении у подвида. Редкость самцов у этой 
формы, а также у “L. s. bythinica” отмечалась и ра‑
нее (Lantz, Cyrén, 1936: 167).

Важно заметить, что в своей предыдущей ста‑
тье, посвященной систематике и экологии скаль‑
ных ящериц Армении, И. С. Даревский (1957) 
описал в качестве новых подвидов Lacerta saxicola 
dahli и Lacerta saxicola rostombekowi 3, которые по‑
том будут признаны самостоятельными партеноге‑
нетическими видами. Ныне это – ящерица Даля, 
Darevskia dahli (Darevsky, 1957) и ящерица Ростом‑
бекова, Darevskia rostombekowi (Darevsky, 1957). Тог‑
да в своей статье И. С. Даревский лишь указал, что 
самцы у этих обеих форм неизвестны (с. 35 и 54), 
а у Lacerta saxicola armeniaca редки (на рис. 8 была 
приведена фотография самца). Однако у Lacerta 
saxicola portschinskii Kessler, 1878, наоборот, самцы 
2 Потом выяснилось, что это были самцы другой, обоеполой 
скальной ящерицы Lacerta saxicola terentjevi Darevsky, 1957 = 
Lacerta saxicola valentini Boettger, 1892 (Darevsky, 1966: 116), ныне 
ящерица Валентина, Darevskia valentini (Boettger, 1892).
3 Часто встречающееся написание rostombekovi (см. Даревский, 
1962а: 397, 1962б: 51, 1967а: 413, 1967б: 130; Darevsky, 1966: 115 
и многие другие) неправильно, так как не соответствует назва‑
нию, данному в первоописании ящерицы (Даревский, 1957: 35; 
см. Murphy, 1999).

численно заметно преобладают над самками (Да‑
ревский, 1957: 55).

Таким образом, кроме публикации любопытных 
фактов о различном соотношении полов у разных 
подвидов скальных ящериц в Армении, никакие со‑
ображения об облигатной однополости или партено‑
генезе им еще не высказывались. Отмечу, что сбор‑
ник со статьей был подписан к печати 26 июля 1957 г.

Недавно было опубликовано любопытное 
письмо И. С. Даревского С. А. Чернову от 4  ок‑
тября 1955 г. (Доронин, 2021: 126–127). В нем он 
извещал своего учителя, что послал ему посылку 
с живыми скальными ящерицами, для обозначе‑
ния которых в письме уже использовал латинское 
название “L. sax. dahli”. И. С. Даревский сообщал 
также о том, что пока не закончил свою работу 
о подвидах и опоздал сдать ее в очередной сбор‑
ник. Таким образом, эту статью по системати‑
ке он готовил не менее двух лет. О партеногенезе 
в письме не было ни слова (И. В. Доронин, in litt., 
27.08.2024).

Однако И. С. Даревский рассматривал парте‑
ногенез у скальных ящериц в своей кандидатской 
диссертации по герпетофауне Армении, которую 
защитил в ЗИН АН СССР в марте 1958  г. (Ана‑
ньева, Доронин, 2015: 28). Действительно, в авто‑
реферате диссертации, которая по названию име‑
ла фаунистический характер, но по содержанию 
была гораздо шире, сказано, что в главах по эко‑
логии рассматривался вопрос: “Естественный 

Рис. 2. Партеногенетическая армянская ящерица, Darevskia armeniaca (Méhely, 1909), ранее относимая к роду 
Lacerta; окрестности села Артаваз, марз Котайк, Армения, 1830 м над ур. м. Фото М.С. Аракелян, 01.07.2017.
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партеногенез у некоторых подвидов скальной яще‑
рицы (Lacerta saxicola) (10 стр.)” (Даревский, 1957а: 
4). К сожалению, в самом автореферате не указана 
дата сдачи его в печать, а в экземпляре, которым 
я пользовался, нет также даты его рассылки, что 
было бы важно для точной датировки этого важ‑
ного открытия. Тем не менее ясно, что таковым 
следует считать 1957, а не 1958 год.

Собственно партеногенезу у трех подвидов 
скальной ящерицы (“L. sax. armeniaca”, “L. sax. 
dahli” и “L. sax. rostombekowi”) в автореферате по‑
священы страницы 16–18. В качестве доказательств 
партеногенетического размножения у этих подви‑
дов было указано отсутствие у них самцов и отсут‑
ствие спермиев в половых путях самок, что отличало 
от самок обоеполых видов, а также получение

“<…> потомства от заведомо не оплодотворен‑
ных молодых самок, отловленных осенью до на‑
ступления половозрелости, и содержащихся затем 
в условиях, исключающих возможность их встречи 
с самцами” (Даревский, 1957а: 17).

Идея о возможности гиногенеза, которая пер‑
воначально, по-видимому, не исключалась, та‑
ким образом, была отвергнута. Процитированная 
выше фраза явно относилась к готовящейся статье 
об открытии естественного партеногенеза у скаль‑
ных ящериц (Даревский, 1958). Было отмечено, что 
большой материал был собран автором в Армении 
в 1957 г. совместно с цитологом В. Н. Куликовой. 
Сообщалось также, что изучение естественного 
партеногенеза будет продолжено совместно с нею 
(Даревский, 1957а: 18).

Действительно, затем с небольшим перерывом 
последовала серия важных статей И. С. Даревско‑
го, в том числе выполненных совместно с В. Н. Ку‑
ликовой, сотрудницей Института цитологии АН 
СССР (Ленинград). В них концепция партеногене‑
за у скальных ящериц Кавказа развивалась дальше. 
Следует отметить, что В. Н. Куликова внесла зна‑
чительный вклад как в доказательство наличия 
естественного партеногенеза у скальных ящериц, 
так и в развитие важных исследований на их на‑
чальном этапе, работая не только в лаборатории, 
но и в поле (взятие мазков у одно- и обоеполых 
ящериц и др.). К сожалению, ее роль в открытии 
явно не оценена в достаточной мере.

Итоги их совместных почти четырехлетних ис‑
следований были обобщены в солидной статье 
на немецком языке (Darewski, Kulikowa, 1961), 
опубликованной в престижном тогда журна‑
ле “Zoologische Jahrbücher” (Йена). Судя по ука‑
занной аффилиации, она была написана, когда 
И. С. Даревский еще работал в Ереване. Ее быстро‑
му опубликованию содействовал известный немец‑
кий зоолог-орнитолог проф. Эрвин Штреземанн 
(Erwin Stresemann, 1889–1972) в Берлине, одним 

из учеников которого был знаменитый зоолог-
эволюционист Эрнст Майр (см. ниже). Наряду 
с полевыми исследованиями, были привлечены 
гистологические и цитологические методы.

В этой статье, состоявшей из восьми частей, 
были убедительно представлены различные дока‑
зательства существования партеногенеза, включая 
перечисленные выше, полученные как в природе, 
так и в экспериментах. Подробно описана цитоло‑
гия оогенеза у дву- и однополых форм скальных 
ящериц. Были обнаружены триплоидные гибрид‑
ные самки, образующиеся от скрещивания дипло‑
идных самок партеногенетических видов с самца‑
ми соседних двуполых видов. Стерильность этих 
самок была выявлена методом вскрытия, а также 
с помощью анализа половых клеток (Darewski, 
Kulikowa, 1961: 137).

Этой теме потом были посвящены и другие пу‑
бликации (Даревский, Куликова, 1962: 169, 1964: 
203–204; Даревский, 1964: 50–52; Darevsky, 1966: 
135–140; см. также Darevsky, Danielyan, 1968: 66–67; 
Боркин, Даревский, 1980: 496, Табл. 1; Darevskiĭ, 
Kupriyanova, 1982: 72, Table 1; Darevsky et al., 1985: 
464–465). Позже в Армении (Курчак) были найде‑
ны и фертильные триплоидные гибридные самки 
(Danielyan et al., 2008: 498).

Более того, помимо триплоидных самок, в раз‑
ных популяциях партеногенетических скальных 
ящериц были выявлены также триплоидные ин‑
терсексы и самцы, в том числе фертильные (Дарев‑
ский и др., 1973: 51–53; Боркин, Даревский, 1980: 
496, Табл. 1; Darevsky et al., 1985: 456, Table VII, 
466–467; Danielyan et al., 2008: 500; см. также с. 17). 
В Кучаке был идентифицирован даже тетраплоид‑
ный самец (Danielyan et al., 2008: 500).

В статье на немецком языке были также описа‑
ны различные уродства у самцов партеногенети‑
ческих форм, погибавших на эмбриональной ста‑
дии развития (Darewski, Kulikowa, 1961: 156). Были 
рассмотрены возможные причины возникновения 
партеногенеза и его биологическое значение для 
скальных ящериц как фактора видообразования 
(Darewski, Kulikowa, 1961: 162). Хотя было высказа‑
но предположение о том, что однополое размноже‑
ние было следствием неких межвидовых скрещи‑
ваний в лесных рефугиумах Армении в конце вю‑
рмского оледенения (Darewski, Kulikowa, 1961: 164, 
166 и 172), тем не менее “гибридная теория” была 
отвергнута, и ей предпочли гипотезу “географи‑
ческого партеногенеза” (Darewski, Kulikowa, 1961: 
172; см. ниже). Все эти вопросы были потом де‑
тально изложены и развиты в серии статей и в мо‑
нографии И. С. Даревского на русском языке.
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Географический партеногенез

В 1962 г. И. С. Даревский опубликовал в «Зоо‑
логическом журнале» статью, в которой попытал‑
ся дать объяснение происхождению партеногенеза 
у скальных ящериц Кавказа. Она также была на‑
писана, когда он еще работал в Ереване. Ссылаясь 
на различных авторов, которые указывали на связь 
между гибридизацией и партеногенезом, он, тем 
не менее, отказался от гибридной концепции, со‑
гласно которой именно гибридизация видов явля‑
ется основной, если не единственной, причиной 
возникновения партеногенеза. На такое мнение по‑
влияли также работы известного генетика Б. Л. Аста‑
урова (1940: 191, 195 4, 1960: 38), который на основа‑
нии опытов с тутовым шелкопрядом полагал, что 
гибридизация непосредственно не порождает пар‑
теногенез, а лишь благоприятствует ему, хотя тесная 
связь между гибридизацией и партеногенезом, не‑
сомненно, существует (Даревский, 1962: 398).

Обращаясь к публикациям по облигатному 
естественному партеногенезу у насекомых, в част‑
ности у жуков-слоников (семейство Curculionidae) 
и бабочек рода Solenobia Duponchel in Godart, 1842 
(семейство Psychidae), И. С. Даревский все же 
предпочел следовать гипотезе так называемого ге-
ографического партеногенеза. Этот термин впервые 
появился в его статье с В. Н. Куликовой (Darewski, 
Kulikowa, 1961: 172).

Первоначально исчезновение самцов у двупо‑
лых видов или их исключительную редкость было 
предложено называть спанандрией (Marchal, 1913: 
268, “spanandrie”). Термин был введен для обо‑
значения циклической смены партеногенетиче‑
ских и обоеполых поколений у хермесов (семей‑
ство Adelgidae, Hemiptera). Французский зоолог 
Альбер Вандель (Albert Vandel, 1894–1980) обратил 
внимание на существование спанандрии не толь‑
ко во времени, но и в пространстве, приведя мно‑
гочисленные примеры. В связи с этим он (Vandel, 
1929: 207) стал различать два ее варианта: времен‑
ну́ю, или сезонную и географическую спанандрию 
(“Spanandrie géographique”).

Однако впоследствии последний термин 
был заменен им на географический партеногенез 
(“Parthénogenèse géographique”), под которым по‑
нималось существование в рамках одного вида 
обоеполой и однополой рас (Vandel, 1929: 211). 
Партеногенетические расы в редких случаях скре‑
щиваний дают уродливое потомство, могут быть 
представлены полиплоидами, обычно распростра‑
нены севернее обоеполых (p. 211–212), возникают 
от них внезапно, путем мутации (p. 214) и имеют 
4 Эта монография была переиздана в 1977 г. (см. Астауров, 1977: 
206 и 210).

недавнее происхождение, связанное с миграциями 
в ходе четвертичных оледенений (Vandel, 1929: 218).

Эта идея была использована И. С. Даревским 
(Darewski, Kulikowa, 1961: 165–167) для объяснения 
перехода от обоеполых популяций скальных ящериц 
к однополым с потерей самцов в районах с более су‑
ровым климатом. Примеры с партеногенетическими 
беспозвоночными в Европе убедили его, что однопо‑
лое размножение возникает в популяциях двуполого 
вида на периферии ареала или в горах при резких из‑
менениях среды (Даревский, 1962: 400).

Соответственно переход к партеногенезу 
у скальных ящериц произошел, по его мнению, 
в реликтовых популяциях обоеполых видов, пе‑
реживших в горных рефугиумах Армении суровые 
условия четвертичных оледенений, в частности 
воздействие вюрмского оледенения. На основе 
этих популяций сформировались партеногенетиче‑
ские расы обоеполых видов (см. также Даревский, 
1962а: 52).

Тем не менее И. С. Даревский (1962: 398, 1962а: 
52)  все же оставил место и для гибридизации. 
Во-первых, он старался доказать гибридное проис‑
хождение обоеполой аджарской ящерицы, Lacerta 
mixta Méhely, 1909, якобы возникшей от скрещи‑
вания Lacerta saxicola Eversmann, 1834 и Lacerta 
derjugini Nikolsky, 1898, о чем, впрочем, подозревал 
и сам Л. Мехели, прямо предложивший название 
mixta (Méhely, 1909: 581).

Во-вторых, И. С. Даревский (1962: 398) полагал, 
что в результате межвидовой гибридизации обое‑
полых видов возникает потенциальная склонность 
к однополому размножению, которая реализуется 
при резких изменениях среды. Именно так он пы‑
тался объяснить “ненормальное соотношение по‑
лов у L. s. mixta”, которое было обнаружено в попу‑
ляции, обитающей на Аджаро-Ахалцихском хребте 
на высоте около 2100 м над уровнем моря: среди 63 
пойманных им в 1959 г. ящериц оказались всего 
два самца (Даревский, 1962: 397).

Что это за склонность к партеногенезу, которая 
“первоначально” возникает “как следствие есте‑
ственной межвидовой гибридизации” (с. 398), он 
не пояснил. Само предположение выглядит до‑
вольно туманным, если учесть, что партеногене‑
тические формы появлялись “географически” без 
всякой гибридизации, а их предполагаемые роди‑
тельские обоеполые подвиды Lacerta saxicola, вну‑
три которых они якобы возникли, также не имели 
гибридного происхождения и практически репро‑
дуктивно изолированы друг от друга.

Приведя примеры гибридного происхожде‑
ния партеногенеза у насекомых (палочники и ба‑
бочки), а также эксперименты Б. Л. Астаурова 
по гибридизации разных пород и видов тутового 
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шелкопряда с домашним, приводящие к партено‑
генезу, И. С. Даревский (1962: 398) все же пришел 
к следующему выводу:

“Однако при всей неоспоримости этих и подоб‑
ных им фактов «гибридная» теория возникновения 
партеногенеза не пользуется окончательным при‑
знанием, и, как замечает подробно разбирающий 
данный вопрос Б. Л. Астауров (1940), вряд ли воз‑
можно расценивать гибридизацию в качестве уни‑
версальной и основной причины партеногенетиче‑
ского размножения”.

Помимо трех явных однополых подвидов, 
Lacerta saxicola armeniaca и Lacerta saxicola dahli 
и Lacerta saxicola rostombekowi, И. С. Даревский 
(1962: 400, 402, 405) указал также на существование 
однополой расы в пределах Lacerta saxicola defilippii 
Camerano, 1877. В ряде мест она обитала совместно 
с обычными обоеполыми популяциями этого же 
подвида (см. с. 405, карта на рис. 4). Это, по его 
мнению, подтверждало “явление географического 
партеногенеза” (с. 402). Раса проявляла некоторые 
стойкие отличия в фолидозе и окраске тела, а так‑
же в “биологии размножения”, достаточные “при 
формальном подходе” для признания подвида (Да‑
ревский, 1962: 403–404, 1962а: 53). Тем не менее он 
посчитал это мало оправданным, поскольку данная 
партеногенетическая раса существует наряду с ис‑
ходной обоеполой, занимающей бо́льшую часть 
ареала. Однако вскоре данная точка зрения была 
им изменена, а сама однополая раса будет описана 
в качестве нового вида Lacerta unisexualis Darevsky, 
1966 (см. ниже).

Через четыре года в США была опубликова‑
на первая англоязычная статья И. С. Даревского 
о скальных ящерицах Кавказа (Darevsky, 1966) 5, 
в которой он подвел итоги своих исследований. 
По нынешним понятиям, когда всем командует по‑
рочная бюрократическая наукометрия (см. Боркин, 
Сайфитдинова, 2024), это был не очень престиж‑
ный провинциальный журнал (издание Герпетоло‑
гического общества штата Огайо 6) без всяких квар‑
тилей. Тем не менее, во многом именно благодаря 
этой обзорной статье, начался триумфальный путь 
к широкому международному, особенно в США, 
признанию приоритета И. С. Даревского в открытии 
партеногенеза у пресмыкающихся. Правда, некото‑
рую известность он уже получил благодаря перево‑
ду своей статьи (Даревский, 1958) на английский, 
а также подробному описанию открытия на немец‑
ком языке (Darewski, Kulikowa, 1961).
5 Номер 4 со статьей И. С. Даревского датирован 30 декабря 1966 г.
6 С 1 января 1967 г. это общество было переименовано в “So‑
ciety for the Study of Amphibians and Reptiles”, вскоре ставшее 
одной из наиболее влиятельных в США организаций в области 
герпетологии.

Даже сейчас статья 1966 г. производит неплохое 
впечатление. Она заметно выделяется своей про‑
работанностью и тщательным подходом к зарубеж‑
ной литературе. Рассматривая проблему отсутствия 
самцов в популяциях скальных ящериц, И. С. Да‑
ревский (Darevsky, 1966: 118) справедливо заметил, 
что существование однополых (самочных) форм 
теоретически можно было бы объяснить, привле‑
кая три варианта размножения: гермафродитизм, 
гиногенез и естественный партеногенез (телито‑
кия, т. е. когда неоплодотворенные самки рожда‑
ют только самок). Однако обследование большого 
числа особей показало очень редкую встречаемость 
интерсексов. Гиногенез был отвергнут, поскольку 
самки, как правило, не контактируют с самцами 
обоеполых видов.

В поддержку гипотезы именно партеногенеза 
И. С. Даревский (Darevsky, 1966: 119) не только со‑
слался на свои прежние опыты с изолированными 
самками Lacerta saxicola armeniaca, давшими са‑
мочное потомство (см. Даревский, 1958), но так‑
же привел еще два доказательства. Оказывается, 
в 1960 г. два немецких зоолога (Freise, Müller, 1962) 
также провели схожие опыты с армянской ящери‑
цей и показали наличие у нее партеногенеза.

Кроме того, летом 1963 г. И. С. Даревский вме‑
сте с украинским герпетологом Н. Н. Щербаком 
перевез 120 половозрелых самок “Lacerta saxicola 
armeniaca” (= Darevskia armeniaca) за 1200  км 
в каньон реки Тетерев Житомирской области 
Украины. Интродукция прошла успешно, посколь‑
ку эти самки в итоге дали два поколения. Подроб‑
нее это было описано в заметке И. С. Даревского 
и Н. Н. Щербака (1967), где сообщалось о 129 заве‑
зенных самках. За 35 лет ареал украинской попу‑
ляции увеличился в 10 раз, а плотность популяции 
даже превысила таковую в Армении. Любопытно, 
что была обнаружена вариабельность по одному 
из локусов (Даревский и др., 1998: 846–847).

В 1968 г. сюда же были подселены и 11 самцов 
обоеполой Darevskia mixta из Грузии с целью полу‑
чения гибридов с партеногенетиками. Однако опыт 
оказался неудачным, так как эти ящерицы не вы‑
жили (Даревский, 2006: 370). Впоследствии выяс‑
нилось, что вместе с армянской ящерицей на Укра‑
ину случайно попала и, вероятно, одна самка пар‑
теногенетического вида Darevskia dahli, которая 
также успешно выжила и размножилась. Хотя 
первоначальное место интродукции потом оказа‑
лось затопленным, партеногенетические ящерицы 
обоих видов сумели адаптироваться и расселиться 
и благополучно живут в этом районе более 50 лет 
(Доценко и др., 2016). Таким образом, этот полевой 
эксперимент по удаленному переселению скаль‑
ных ящериц можно рассматривать как хорошее 
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доказательство жизнеспособности партеногенети‑
ческих видов.

В статье на английском языке (Darevsky, 1966: 
118–119, 127–128) в качестве косвенного доказа‑
тельства возможности естественного партеноге‑
неза у скальных ящериц Кавказа были приведе‑
ны также ссылки на публикации о развитии нео‑
плодотворенных яиц у некоторых рыб, о случаях 
спонтанного партеногенетического развития у до‑
машних индеек, в ряде случаев дающих жизнеспо‑
собное потомство, а также об искусственном пар‑
теногенезе у млекопитающих.

Подвиды или виды?

В самом конце 1965 г. И. С. Даревский (1966: 14) 7 
все еще считал партеногенетических ящериц Кав‑
каза подвидами Lacerta saxicola. Однако вско‑
ре, рассматривая их таксономический статус, он 
(Darevsky, 1966: 124–127) использовал морфоло‑
гический, географический и “физиологический” 
(“генетический”) критерии вида, а также понятие 
агамного вида, которые детально обсудит в своей 
статье на русском языке (см. ниже). В итоге статус 
партеногенетических подвидов был поднят до ви‑
дового: Lacerta armeniaca, Lacerta dahli и Lacerta 
rostombekowi (p. 127), а также был описан новый 
вид Lacerta unisexualis Darevsky, 1966: 148, ныне бе‑
лобрюхая ящерица Darevskia unisexualis (Darevsky, 
1966). Статус обоеполых форм (многочисленные 
подвиды Lacerta saxicola) не обсуждался.

Объясняя происхождение партеногенетических 
видов, И. С. Даревский (Darevsky, 1966: 142) остал‑
ся в рамках гипотезы географического партеноге‑
неза, предполагая переход от обоеполых к одно‑
полым популяциям с потерей самцов в районах 
с более суровым климатом. По его мнению, хотя 
механизмы такого перехода неясны, но, вероят‑
но, именно так в условиях вюрмского оледенения 
в реликтовых популяциях двуполых форм скаль‑
ных ящериц комплекса Lacerta saxicola могли воз‑
никнуть партеногенетические расы, которые потом 
при потеплении климата в голоцене быстро расши‑
рили свои ареалы благодаря высоким темпам раз‑
множения (p. 147). В условиях же симпатрии при 
гибридизации с обоеполым видом образуются сте‑
рильные триплоидные особи. Каждый партеновид 
скальных ящериц образовывал пару с сестринским 
обоеполым видом, которая происходила от общего 
двуполого предка (Darevsky, 1966: 146, Fig. 23).

На следующий год в «Зоологическом журнале» 
вышла специальная статья И. С. Даревского (1967) 
о таксономическом ранге партеногенетических 
форм скальных ящериц Кавказа, которых ранее 
он называл формами или подвидами (Даревский, 
7 Сборник тезисов был сдан в набор 21 января 1966 г.

1957, 1962). По его мнению, исходя из морфоло‑
гического критерия, партеногенетические формы 
вполне можно считать самостоятельными видами, 
поскольку они отличаются по фолидозу, размерам 
и окраске тела (Даревский, 1967: 413).

Немногим ранее для Lacerta saxicola armeniaca 
это же предположила и польская исследователь‑
ница Ханна Добровольска (Варшава), статистиче‑
ски обработавшая 11 морфологических признаков 
(размеры и щиткование) у 475 особей “скалистых 
ящериц” из Армении, хранившихся в коллекциях 
ЗИН АН СССР. Она также подтвердила мнение 
И. С. Даревского о наличии в этой республике ше‑
сти самостоятельных подвидов (Добровольская, 
1964: 73). Любопытно, что термин “партеноге‑
нез” ею в статье не использовался, а “L. s. dahli” 
и “L. s. rostombekowi”, представленных, как 
и L. s. armeniaca, “одними самками” (с. 71) были 
оставлены в подвидах. Впоследствии И. С. Дарев‑
ский (1967: 413, 1967а: 10, 12; и др.) не раз, правда, 
не всегда правильно, цитировал эту статью в под‑
тверждение своих взглядов.

По его мнению, видовой статус однополых по‑
пуляций скальных ящериц подтверждается также 
географическим критерием. Ареалы партеногене‑
тических “подвидов” в значительной степени пере‑
крываются, но, даже обитая в совершенно сходных 
экологических условиях и живя рядом, партеноге‑
нетики сохраняют свою обособленность, не обра‑
зуя промежуточных форм (Даревский, 1967: 414).

Наконец, в пользу видового ранга говорит 
и “физиологический”, или генетический крите‑
рий, согласно которому “помеси между различны‑
ми видами, как правило, бывают бесплодными” 
(там же). Отсутствие самцов препятствует гибри‑
дизации между симпатрическими партеногенети‑
ками, а спаривание партеногенетических самок 
с самцами синтопичных обоеполых “подвидов” 
дает лишь стерильных триплоидов. На мой взгляд, 
аргументация с помощью двух последних кри‑
териев выглядит несколько логически странной 
в отношении однополых клональных форм, кото‑
рые по своей сути генетически изолированы, что, 
впрочем, отметил и сам И. С. Даревский. Не меня‑
ет ситуацию и появление время от времени спон‑
танных фертильных самцов у партеновидов из-за 
их редкости (см. ниже).

Осознавая принципиальные отличия партено‑
генетических видов от обычных обоеполых, на что 
указывала так называемая биологическая концеп‑
ция вида, И. С. Даревский (1967: 416; см. также 1962: 
401) для подкрепления своей позиции обратился 
к понятию агамных видов, agamospecies (Кэйн, 1958: 
129), которые следует признавать при наличии их 
явной морфологической обособленности.
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Удивительно, но, обосновывая видовой статус 
трех бывших партеногенетических “подвидов”, 
И. С. Даревский (1967) обошел вниманием эту же 
не менее насущную проблему в отношении бо‑
лее многочисленных обоеполых подвидов Lacerta 
saxicola Кавказа. Это тем более странно, что еще 
десятью годами ранее он (Даревский, 1957: 47–48) 
привел факты перекрывания ареалов у этих подви‑
дов и отсутствие, за немногим исключением, ги‑
бридов между ними в условиях обитания в одних 
и тех же биотопах. Сохранение морфологической 
обособленности между подвидами даже в “сме‑
шанных популяциях” было объяснено действием 
экологических изолирующих механизмов, в част‑
ности различиями в брачной окраске тела.

Справедливо отметив, что, по крайней мере, не‑
которые обоеполые “подвиды” скальных ящериц 
ведут себя вполне как самостоятельные виды, тем 
не менее тогда И. С. Даревский (1957: 48) не решил‑
ся оформить этот вопрос таксономически и оставил 
его открытым “для дальнейшего изучения”. Следу‑
ет, однако, учесть, что приведенные им факты со‑
существования разных подвидов по большей части 
включали пары (или тройки), состоящие из обоепо‑
лой и однополой форм ящериц, что, конечно, не‑
сколько меняет общую картину. Напомню, что тер‑
мин “партеногенез” в этой статье еще не прозвучал.

Ранее в автореферате кандидатской диссерта‑
ции также было сказано, что дальнейшее изуче‑
ние всех членов полиморфной группы скальной 
ящерицы (Lacerta saxicola), “<…> покажет, по-ви‑
димому, что многие из них являются вполне само‑
стоятельными видами” (Даревский, 1957а: 5 и 7). 
Позже к такому же выводу пришел его ученик 
Ф. Д. Даниелян (1965, см. ниже), работавший в Ар‑
мении. В другой статье о скальных ящерицах Гру‑
зии отмечалось, что в ряде мест подвиды обитают 
совместно, как-то: Lacerta saxicola rudis и Lacerta 
saxicola caucasica, Lacerta saxicola obscura и Lacerta 
saxicola rudis, Lacerta saxicola obscura и Lacerta 
saxicola parvula, а также Lacerta mixta. Указанное 
перекрывание ареалов подвидов одного и того же 
вида противоречит принятым критериям подвида 
и ставит вопрос об их пересмотре. Поэтому Lacerta 
caucasica и Lacerta rudis следует считать самостоя‑
тельными видами (Даревский, Мусхелишвили, 
1966: 478). Это, в отличие от статьи Ф. Д. Даниеляна 
(1965), нашло отражение в монографии И. С. Да‑
ревского (1967а).

В автореферате кандидатской диссертации об‑
суждался также вопрос о гибридизации “подвидов” 
скальных ящериц в зонах широкого перекрыва‑
ния их ареалов. Утверждалось, что гибридные зоны 
между ними выявлены не были, а сами гибриды 
составляли “<…> довольно редкие исключения”. 
Анализ особей из смешанных популяций в зонах 

перекрывания показал, что переходные формы 
между соседними подвидами отсутствуют (Дарев‑
ский, 1957а: 6). Однако через 10 лет И. С. Даревский 
коренным образом изменит свою точку зрения о на‑
личии гибридизации и гибридных зон у скальных 
ящериц Кавказа (см. следующий раздел).

Opus magnum

В мае 1967 г. И. С. Даревский защитил в ЗИН 
АН СССР докторскую диссертацию, по итогам ко‑
торой в конце того же года была опубликована мо‑
нография “Скальные ящерицы Кавказа”, которую 
по праву можно считать его главным трудом (opus 
magnum) по данной теме. Рукопись была сдана 
в набор 29.VI и подписана к печати 27.XI.1967  г. 
В книге были приведены сведения по систематике, 
распространению, закономерностям изменчиво‑
сти и экологии 25 подвидов, отнесенных автором 
к 8 обоеполым и партеногенетическим видам этой 
полиморфной группы ящериц (Даревский, 1967а: 2 
и 10–11). Она получила высокую оценку у извест‑
ных немецких герпетологов, знавших русский язык 
(Mertens, 1968; Петерс, 1970).

И. С. Даревский всех скальных ящериц Кавказа, 
которых он тогда относил к подроду Archaeolacerta, 
поделил на три категории.

1. Обычные бисексуальные виды. Среди та‑
ковых в его монографии детально рассмотрены 
лишь три вида: Lacerta saxicola с 15 подвидами, 
включая номинативный (группа saxicola); Lacerta 
rudis Bedriaga, 1886 с тремя подвидами, в том чис‑
ле номинативный (группа rudis) и Lacerta caucasica 
Méhely, 1909 с двумя подвидами, включая номи‑
нативный (группа caucasica). Кроме того, в опре‑
делительную таблицу были внесены также двупо‑
лые виды Lacerta (Archaeolacerta) derjugini и Lacerta 
(Archaeolacerta) chlorogaster (Даревский, 1967а: 31).

2. Агамные виды. В то время были известны 
четыре однополых партеногенетических вида: 
Lacerta armeniaca, Lacerta dahli, Lacerta rostombekowi 
и Lacerta unisexualis. Их видовой статус обосновы‑
вался применением морфологического, географи‑
ческого и физиологического критериев (Дарев‑
ский, 1967а: 15–18), а также применением кон‑
цепции агамных видов А. Кэйна. Все это было 
подробно изложено ранее (Darevsky, 1966; Дарев‑
ский, 1967).

Кроме этих видов, партеногенетическое раз‑
множение предполагалось у части двуполой Lacerta 
saxicola bithynica Méhely, 1909 (Даревский, 1967а: 51).

Удивительно, но в предыдущих статьях И. С. Да‑
ревского (1958: 1062, 1967; Darevsky, 1966) нигде пря‑
мо не сказано, в рамках какого именно обоеполого 
подвида Lacerta saxicola возник тот или иной пар‑
теногенетический вид (кроме Lacerta unisexualis). 
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В монографии этот важный вопрос практически 
в тексте тоже не обсуждался (см. с. 125 и 135). Од‑
нако найти такие сведения можно на “схеме фило‑
генетических отношений скальных ящериц” (Да‑
ревский, 1967а: 199, Рис. 84). Переход от обоеполых 
подвидов из группы Lacerta saxicola к соответствую‑
щим партеногенетическим видам представлен там 
следующим образом (слева направо):

L. s. raddei → L. dahli
L. s. nairensis (ранее часть L. s. defilippi) → L. unisexualis

L. s. portschinskii → L. rostombekowi
L. s. valentini → L. armeniaca

3. Виды вероятного гибридного происхождения. 
К таковым была отнесена обоеполая аджарская 
ящерица, Lacerta mixta, якобы возникшая от скре‑
щивания Lacerta derjugini и Lacerta saxicola. Таким 
образом, И. С. Даревский (1967: 413, 1967а: 140, 190, 
192) активно поддержал мнение автора названия 
вида Л. Мехели (Méhely, 1909: 581), который пер‑
вым предположил его гибридное происхождение.

В монографии, помимо большого таксономи‑
ческого и экологического разделов, насыщенных 
интересными данными, имеется также несколько 
глав общего характера. Первая из них была посвя‑
щена таксономии бисексуальных и партеногенети‑
ческих видов скальных ящериц (Даревский, 1967а: 
12–19). Она, в основном, содержала доказательства 
видового статуса партеногенетических форм, ранее 
считавшихся подвидами, тогда как рассуждения 
об этой же важной проблеме (подвид – вид) у обо‑
еполых форм, увы, были менее содержательны, как 
и в предыдущих публикациях. Автор придерживал‑
ся так называемого морфолого-географического 
метода, предполагавшего несовместимость в об‑
щем ареале (т. е. в зоне симпатрии) двух или не‑
скольких подвидов одного и того же вида. На этом 
основании он признал видовой ранг только трех 
обоеполых форм скальных ящериц (см. выше).

В особой главе большое внимание И. С. Дарев‑
ский (1967а: 186–190) уделил гибридизации яще‑
риц подрода “Archaeolacerta” sensu lato. По его мне‑
нию, гибридность особей “легко” устанавливалась 
“по совокупности ряда морфологических призна‑
ков” (с. 187). На основании обсуждаемых им дан‑
ных можно выделить три варианта гибридизации.

Во-первых, это – скрещивания в природе меж‑
ду партеногенетическими и бисексуальными вида‑
ми с образованием триплоидных самок (с. 186–188, 
табл. 39).

Во-вторых, частые случаи гибридизации были от‑
мечены в зонах совмещения ареалов ряда обоеполых 
подвидов Lacerta saxicola (Даревский, 1967а: 188–189).

В-третьих, спонтанная гибридизация якобы 
происходит также и между “полусимпатричными” 

(“пограничными”) видами. В результате образуют‑
ся “широкая зона вторичной интерградации, об‑
условленная практически неограниченной гибри‑
дизацией” (Даревский, 1967а: 189). В качестве при‑
мера была приведена зона контакта высокогорной 
Lacerta caucasica caucasica Méhely, 1909 и предгор‑
ной Lacerta saxicola daghestanica Darevsky, 1967, аре‑
алы которых частично перекрываются в Дагестане 
и Азербайджане. Замечу, что термин “вторичная 
интерградация” обычно применяется к подвидам, 
а не видам. В причерноморской Турции, по мне‑
нию И. С. Даревского (1967а: 103 и 189), обитает 
смешанная гибридная популяция между Lacerta 
rudis rudis Bedriaga, 1886 и Lacerta saxicola lantzcyreni 
Darevsky et Eiselt, 1967 8.

Более того, скрещиваются даже симпатриче‑
ские, но экологически (биотопически) разобщен‑
ные виды, которые нередко обитают в смежных 
местах, что может приводить к возникновению 
более или менее обширных гибридных зон. В ка‑
честве примера таких экологически разных видов 
с гибридизацией в зонах контакта были указаны 
скальные подвиды Lacerta saxicola и лесная Lacerta 
derjugini (с. 189). В результате это может приводить 
даже к образованию гибридных обоеполых видов: 
Lacerta mixta как итог гибридизации данной пары 
видов (Даревский, 1967а: 189–190).

Однако при внимательном прочтении видно, 
что высказанные в этой главе монографии сообра‑
жения противоречивы. Например, нет ничего уди‑
вительного в том, что подвиды, если это, действи‑
тельно, подвиды одного и того же вида, скрещи‑
ваются между собою. Наоборот, было бы странно, 
если бы этого не было. Тем не менее именно такая 
ситуация (сезонная репродуктивная изоляция) 
была обнаружена Ф. Д. Даниеляном (1965; Дарев‑
ский, 1967а: 178) для пары частично симпатриче‑
ских (!) “подвидов” Lacerta saxicola nairensis (ранее 
этих ящериц относили к L. s. defilippii) и Lacerta 
saxicola valentini (ранее L. s. terentjevi Darevsky, 1957).

Поэтому мнение о том, что эти два “подвида” 
на самом деле являются самостоятельными ви‑
дами, которые к тому же различаются морфоло‑
гически (Даниелян, 1965: 78), было вполне спра‑
ведливо. Не подтвердилась гибридизация между 
8 Название Lacerta saxicola lantzcyreni как nomen novum для пре‑
оккупированного Lacerta saxicola mehelyi Lantz et Cyrén, 1936 
было опубликовано дважды: в монографии И. С. Даревского 
(1967а: 63) и в его заметке в соавторстве с австрийским герпето‑
логом Йозефом Эйзельтом (Darevsky, Eiselt, 1967: 107). Однако 
монография была подписана к печати 27/XI и, следовательно, 
была напечатана не ранее декабря 1967  г., тогда как заметка 
была опубликована в октябре. Поэтому правильное авторство 
этого названия – Lacerta saxicola lantzcyreni Darevsky et Eiselt, 
1967. В настоящее время (Arribas et al., 2022: 29) принят следу‑
ющий таксономический статус этой ящерицы – Darevskia rudis 
lantzicyreni (Darevsky et Eiselt, 1967).
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бывшими подвидами Lacerta portschinskii и Lacerta 
raddei (см. Uzzell, Darevsky, 1973: 5), которые якобы 
образовали хорошо выраженную гибридную зону 
(Даревский, 1967а: 188). Замечу, что целый ряд 
бывших “подвидов” в нынешнее время считается 
полноценными видами.

В отношении собственно видов И. С. Даревский 
(1967а: 144, 179 и 188) не раз сам отмечал, что меж‑
ду всеми тремя признаваемыми им тогда двуполы‑
ми видами (Lacerta caucasica, Lacerta rudis и Lacerta 
saxicola) гибридизация в разных их сочетаниях 
в природе не происходит и промежуточные особи 
между ними отсутствуют благодаря действию ме‑
ханизмов репродуктивной изоляции. В небольшом 
специальном разделе монографии (с. 178–179) он 
обсуждал сезонную изоляцию (различия в сроках 
размножения) и поведенческую изоляцию (разная 
брачная окраска тела).

На основании приведенных им данных, осно‑
ванных на изучении внешних признаков, мож‑
но было бы прийти к предположению, что ги‑
бридизация между обоеполыми и партеногене‑
тическими видами (см., например, Даревский, 
1967а: 188, Табл. 39; Боркин, Даревский, 1980: 496, 
Табл. 1) случается чаще, чем между только обое‑
полыми таксонами. Действительно, спаривания 
между партеногенетическими и обоеполыми ви‑
дами в смешанных поселениях являются довольно 
обычным событием (Carretero et al., 2018: 411). Од‑
нако интрогрессия генов между обоеполыми вида‑
ми также распространена довольно широко (Freitas 
et al., 2022: 907–908).

Через 12  лет монография И. С. Даревского 
была опубликована на английском языке в Индии 
(Darevskii, 1978). Казалось бы, надо радоваться. 
Однако ее автор, насколько я помню, был огор‑
чен. Во-первых, книгу переиздали, не поставив 
его в известность, и И. С. Даревский не мог вне‑
сти в нее необходимые дополнения или хотя бы 
снабдить комментариями. Во-вторых, за прошед‑
шие годы произошли серьезные изменения в так‑
сономии скальных ящериц, в понимании проис‑
хождения партеногенетических видов и процес‑
сов гибридизации между обоеполыми видами (см. 
ниже). То, что англоязычный вариант книги не до‑
ставил особой радости И. С. Даревскому, отмети‑
ли также Н. Б. Ананьева и И. В. Доронин (2015: 28). 
К тому же само издание было неважного полигра‑
фического качества: мягкая обложка, серая бумага, 
скверные иллюстрации.

Самцы партеногенетических видов

Следует признать, что, несмотря на серию убеди‑
тельных публикаций И. С. Даревского о партеноге‑
незе у скальных ящериц Кавказа, некоторые совет‑
ские зоологи проявляли осторожность в признании 

его столь серьезного открытия, для чего, насколько 
я знаю, имелись и субъективные причины, о кото‑
рых публично не говорилось. Например, ни одна 
из известных публикаций И. С. Даревского (1958, 
1962, 1967; Darewski, Kulikowa, 1961; Даревский, Ку‑
ликова, 1962, 1964), опубликованных в весьма до‑
ступных центральных советских изданиях и за рубе‑
жом, включая его монографию (Даревский, 1967а), 
не была процитирована в передовой по тем временам 
сводке по эволюционной теории Н. В. Тимофеева-
Ресовского, Н. Н. Воронцова и А. В. Яблокова (1969, 
сдана в набор 9/IX 1968 г.). При этом признавалось 
существование партеногенетических видов в других 
группах животных (с. 291).

Более того, эти авторитетные и явно хорошо 
знающие литературу авторы полагали, что “<…> 
вряд ли <…> существуют абсолютно и облигат‑
но партеногенетические и апомиктические виды, 
у которых никогда не происходит полового процес‑
са в той или иной форме” (Тимофеев-Ресовский 
и др., 1969: 198). Самим И. С. Даревским такие 
“априорные высказывания некоторых авторов” 
воспринимались как прямая критика именно его 
открытия партеногенеза у скальных ящериц Кав‑
каза (см. Аззелл, Даревский, 1974: 561).

Скепсис усилился, когда у партеногенетических 
Lacerta dahli и Lacerta armeniaca удалось обнаружить 
трех половозрелых самцов с хорошо выраженными 
семенниками, но с признаками гермафродитизма 
в виде недоразвитых яйцеводов, которые, возмож‑
но, были фертильными и происхождение которых 
не связано с гибридизацией c двуполыми вида‑
ми (Dobrowolska, 1964: 10, “Lacerta saxicola dahli”; 
Darevsky, 1966: 133).

Эти сведения потом подтвердились, и диплоид‑
ные самцы были обнаружены даже в аллопатриче‑
ских популяциях Lacerta armeniaca, что исключало 
гибридизацию. Само явление было квалифицирова‑
но как “остаточная бисексуальность у партеногене‑
тических видов” с встречаемостью у Lacerta armeniaca 
и Lacerta dahli не более 0.1% у каждой из них (Дарев‑
ский и др., 1977: 772), а редких самцов и интерсексов, 
попадавшихся среди самок партеновидов, стали на‑
зывать случайными (Darevsky et al., 1978). Предпола‑
галось, что такие единичные диплоидные самцы воз‑
никали внутри партеногенетических видов (у Lacerta 
armeniaca) спонтанно вследствие гормонального пе‑
реопределения пола (Darevsky et al., 1978; Darevskiĭ, 
Kupriyanova, 1982: 72).

Как справедливо было замечено (Даревский 
и др., 1977: 779), эти редкие диплоидные сам‑
цы в случае их плодовитости при скрещивании 
с партеногенетическими самками могут создавать 
“<…>триплоидных особей с переходом на следу‑
ющем этапе к тетраплоидии, т. е. с возвращением 
к обоеполости на полиплоидном уровне”.
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Действительно, впоследствии в популяции 
“Archaeolacerta unisexualis” (ныне Darevskia) в уще‑
лье реки Мармарик в Армении, изолированной 
от двуполых видов, были обнаружены редкие три‑
плоидные плодовитые самцы и стерильные ин‑
терсексы (в сумме 11 из более чем тысячи особей), 
скорее всего, являющиеся результатом “внутри‑
клональных” скрещиваний фертильных диплоид‑
ных самцов с партеногенетическими диплоидны‑
ми самками данного вида (Darevsky et al., 1989: 229; 
Kupriyanova, 1989: 239; Даревский и др., 1991: 63). 
Более того, в зоне симпатрии была даже найдена 
диплоидная самка, оказавшаяся гибридом меж‑
ду самкой “Archaeolacerta armeniaca” и самцом 
“Archaeolacerta unisexualis” (Даревский и др., 1991: 
69). Полученные данные были подтверждены мето‑
дами проточной ДНК-цитометрии и электрофоре‑
тического анализа белков.

Таким образом, триплоидные самцы у скальных 
ящериц Кавказа могут образовываться двояким 
образом: за счет скрещивания спонтанных дипло‑
идных самцов и партеногенетических самок вну‑
три популяций самих партеногенетических видов 
или же путем скрещивания диплоидных партено‑
генетических самок с “чужими” самцами обоепо‑
лых видов.

Признание и суть открытия

Как известно, нет пророка в своем отечестве. 
Некоторый скепсис ряда советских зоологов по‑
шел на убыль, когда открытие партеногенеза 
у скальных ящериц Кавказа было признано за ру‑
бежом, в первую очередь среди герпетологов США. 
По воспоминаниям самого И. С. Даревского (2014: 
311), его статья в “Докладах АН СССР” (1958) 
вскоре была переведена на английский язык. Он 
получил письменные поздравления от некоторых 
американских коллег, которые также обнаружили 
отсутствие самцов в популяциях хлыстохвостых 
ящериц рода Cnemidophorus Wagler, 1830 (sensu lato), 
но не решались опубликовать свои данные. В на‑
стоящее время эти ящерицы, обитающие в США 
и Мексике, перенесены в род Aspidoscelis Fitzinger, 
1843, семейство Teiidae (см. Reeder et al., 2002), 
тогда как название Cnemidophorus (sensu stricto) со‑
хранилось за видами, распространенными в Цен‑
тральной и Южной Америке, а также на островах 
Карибского моря (см. Harvey et al., 2012: 99 и 102).

Действительно, статья о партеногенезе в при‑
родных популяциях сразу шести видов хлыстохво‑
стых ящериц появилась лишь через четыре года по‑
сле первой публикации И. С. Даревского (Maslin, 
1962: 212). Вскоре образовался целый поток ра‑
бот на эту тему. Любопытно, что первоначально 
ход американских исследований в целом был па‑
раллелен советским. Сначала появились полевые 

данные об отсутствии самцов в ряде популяций 
ящериц. Затем не без влияния статьи И. С. Дарев‑
ского (1958) эти популяции были признаны пар‑
теногенетическими. На основе, главным образом, 
морфологических данных их статус был поднят 
до подвидов и видов.

Как и И. С. Даревский, Пол Маслин (Maslin, 
1968) посвятил вопросу о таксономии однопо‑
лых позвоночных специальную довольно обсто‑
ятельную статью, в которой (p. 223) рассмотрел 
и взгляды И. С. Даревского (1967; Darevsky, 1966). 
Сам П. Маслин, как и ряд других зоологов, при‑
знал неприменимость критериев биологической 
концепции (внешняя репродуктивная изоляция 
и скрещиваемость внутри популяций) к однопо‑
лым видам, сослался на агамные виды А. Кэйна 
(1954, см. русское издание 1958) и в итоге прим‑
кнул к эволюционной концепции вида Меглича–
Симпсона (p. 230). Важно, что П. Маслин также 
указал на необходимость учитывать экологические 
особенности (своя экологическая ниша) и геогра‑
фию однополых видов (свой ареал).

Признанию открытия партеногенеза у скаль‑
ных ящериц Кавказа среди советских зоологов 
содействовала и ссылка на статью И. С. Даревско‑
го и В. Н. Куликовой (Darewski, Kulikowa, 1961) 
в выдающейся книге американского зоолога-
орнитолога Эрнста Майра (1968: 329 и 531) о виде 
и видообразованию у животных, которая стала ру‑
ководством для всех, кто интересовался этой важ‑
нейшей темой. Сам Майр считался почти непре‑
рекаемым авторитетом среди отечественных эво‑
люционистов, живым классиком, “современным 
Дарвином” (Колчинский, 2006: 7 и 130).

В июне 1972 г. Э. Майр (1904–2005) посетил Ле‑
нинград, где 2‑го числа выступил в ЗИН АН СССР. 
К сожалению, я в это время находился в экспедиции 
на Южных Курильских островах и поэтому не знаю, 
было ли непосредственное личное общение меж‑
ду знаменитым американским эволюционистом 
и И. С. Даревским. Сам я встретился с Э. Майром 
через шесть лет в Берлине (июнь 1978 г.) после меж‑
дународного симпозиума по эволюционной гене‑
тике и экологии европейских зеленых лягушек. Тот 
приехал в Музей естественной истории (Museum für 
Naturkunde der Humboldt-Universität zu Berlin), где 
в 1920‑х годах изучал птиц под руководством извест‑
ного немецкого орнитолога Эрвина Штреземанна; 
в США Майр уехал в 1931 г.

Э. Майру выделили кабинет куратора орнито‑
логии, где он проводил беседы с коллегами, при‑
ходившими поговорить с ним. При нашей встрече 
присутствовали мой приятель сотрудник музея гер‑
петолог Райнер Гюнтер (Rainer Günther), организо‑
вавший ее и знавший русский, а также моя жена, 
энтомолог по образованию, Е. И. Васьковская, 
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свободно владевшая немецким языком, на котором 
и проходила наша беседа (я тогда говорил по-не‑
мецки, но хуже). Обсуждали проблему вида и видо‑
образования, в том числе вопрос о клональных ви‑
дах, гибридизации и полиплоидии. Я обратил вни‑
мание на то, что сведений о таких видах становится 
все больше даже в таких хорошо изученных регио‑
нах, как Европа и Кавказ, приведя в качестве при‑
меров гибридогенный комплекс зеленых лягушек 
и партеногенетических скальных ящериц. Упомя‑
нул И. С. Даревского, напомнив Э. Майру, что тот 
процитировал его статью в своей знаменитой кни‑
ге. Мы с Райнером Гюнтером отметили, что ныне 
изучение клональных видов проходит не только 
на основе морфологических признаков, как ранее, 
но и с использованием более надежных, адекват‑
ных молекулярно-генетических методов, а также 
данных по экологии. Видообразование на основе 
сочетания разных вариантов клонального наследо‑
вания, гибридизации и полиплоидии, выявленное 
у многих групп животных, противоречит некото‑
рым ключевым положениям биологической кон‑
цепции вида (репродуктивная изоляция, якобы 
редкость гибридизации в природе и т. д.).

Естественно, нас интересовало мнение Э. Май‑
ра в свете появления многочисленных новых фак‑
тов. Тот все внимательно выслушал, согласил‑
ся, что новые данные очень интересны и кое-что 
в концепции надо бы уточнить, но сказал, что ему 
некогда писать об этом, так как он занят подготов‑
кой большой книги по истории биологии (1982). 
На наше пожелание увидеть его статью с обсужде‑
нием клонального видообразования Э. Майр от‑
ветил, что поток публикаций стал очень большим 
и ему уже трудно отслеживать их. Затем пошутил, 
что если он такую статью напечатает, то его кри‑
тики скажут, что старый Майр (ему тогда было 
почти 74 года) отстал от науки и пишет глупости. 
В заключение посоветовал Райнеру Гюнтеру и мне 
дальше развивать наши исследования и самим пу‑
бликовать статьи о необычных вариантах видо‑
образования. Этому совету мы и следовали в тече‑
ние многих последующих лет. Надо заметить, что 
почтенный ученый, несмотря на свою мировую 
славу, высокий научный статус (помимо прочего, 
член Национальной академии наук США, 1954) 
и большую с нами разницу в возрасте, держал‑
ся очень демократично, и беседовать с ним было 
очень приятно.

По-видимому, среди советских зоологов пер‑
вым, кто частично признал открытие И. С. Дарев‑
ского, был П. В. Терентьев (1961: 219), который на‑
писал в своем руководстве по герпетологии, что 
у “группы скалистых ящериц Кавказа возможен 
партеногенез”. Со временем признание получи‑
ло международный характер. И. С. Даревский был 

избран в различные научные общества, получил 
множество научных наград в виде медалей, премий 
и почетных званий как в нашей стране, так и да‑
леко за ее пределами. Однако мнения о сути его 
открытия довольно сильно различались от явной 
недооценки до преувеличения. Одни сводили от‑
крытие лишь к интересному, но частному случаю, 
другие же придавали ему крупное общебиологиче‑
ское значение. Истинное значение, как обычно, 
находится где-то посередине.

Сам И. С. Даревский, насколько я могу судить 
по разговорам с ним, не претендовал на выход 
обнаружения им партеногенеза у ящериц за рам‑
ки герпетологии, хотя позднее не сопротивлялся 
явно завышенным хвалебным оценкам. Действи‑
тельно, природный партеногенез был уже давно 
хорошо известен во многих группах беспозвоноч‑
ных, особенно у насекомых (например, Арнольди, 
1953; Бей-Биенко, 1954: 24 и 304; Суомалайнен, 
1956). Различные случаи так называемого зачаточ‑
ного партеногенеза были известны также и среди 
позвоночных, в том числе у рыб (Астауров, 1951: 
173; Крыжановский, 1957: 86, Табл. 1), домашних 
индеек (Olsen, Marsden, 1954: 545) и даже некото‑
рых млекопитающих (Beatty, 1957). Однако разви‑
тие неоплодотворенных яиц, как правило, закан‑
чивалось на ранних стадиях или же происходило 
не в природе.

Среди позвоночных однополые (самочные) 
виды также были обнаружены задолго до 1958 г. 
Первым стала амазонская моллинезия 9, северо‑
американская рыбка гибридного происхожде‑
ния Poecilia formosa (Girard, 1859) из семейства 
Poeciliidae (Hubbs, Hubbs, 1932; Hubbs, 1955: 2–4), 
которую в то время относили к роду “Mollienisia” 
(= Mollienesia Lesueur, 1821).

В своих статьях на ряд предшествующих публи‑
каций других авторов, включая некоторые из пере‑
численных выше, ссылался и сам И. С. Даревский 
(Darewski, Kulikowa, 1961: 123; Даревский, 1962: 
398– 399 и 401–402, 1964: 45–47; Darevsky, 1966: 
118– 119 и 127–128), отметивший “рудиментарный” 
(зачаточный) 10 характер партеногенеза у ранее изу‑
ченных животных и проявление его в искусственных 
9 Этот вид небольших рыбок прозвали так (“Amazon molly”) 
явно по аналогии с мифическими амазонками, поскольку он 
существует только в виде самок (Hubbs, 1955: 3); к Амазонии 
название никакого отношения не имеет.
10 Рудиментарным неудачно назвали такой тип партеногенеза, 
когда спонтанное развитие неоплодотворенных яиц не идет 
далее ранних стадий и заканчивается гибелью эмбриона. Если 
все же в крайне редких случаях это развитие, например, у ту‑
тового шелкопряда приводит к появлению половозрелых пар‑
теногенетических особей, то говорят об исключительном или 
случайном (акцидентальном) партеногенезе. Таким образом, 
термин «рудиментарный» никакого эволюционного (филоге‑
нетического) значения не имеет (Астауров, 1940: 9; 1977: 13).
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условиях (кроме амазонской моллинезии). Однако 
есть основания полагать, что упоминаемые им фак‑
ты стали ему известны уже после опубликования его 
первой статьи 1958 г.

Полезно также напомнить, что в 1940‑е годы 
в СССР проводились исследования по естествен‑
ному и экспериментальному гиногенезу у сере‑
бряного карася, ныне Carassius gibelio (Bloch, 1782), 
ранее подвид Carassius auratus (Linnaeus, 1758). Лю‑
бопытно, что существование однополых (только 
самки) популяций у этого вида на Северном Кавка‑
зе было установлено еще в предвоенные годы, кото‑
рые интерпретировались тогда как гибриды (карасе-
карпы). Однако в апреле 1945 г. генетик Д. Д. Рома‑
шов (1899–1963), ученик С. С. Четверикова, вместо 
этого выдвинул идею гиногенеза и предложил про‑
грамму исследований, которые широко разверну‑
лись в последующие годы и положили начало ново‑
му направлению в отечественной генетике рыб (Го‑
ловинская, 1975: 93–94). Гиногенез у серебряного 
карася был подтвержден экспериментами. Это было 
охарактеризовано крупнейшим советским ихтиоло‑
гом и историком науки Л. С. Бергом (1947: 55) как 
“<…> сделанное в самое последнее время русскими 
учеными открытие своеобразного типа размноже‑
ния у карася”, которое занимает “не последнее ме‑
сто среди чудес рыбьей природы”.

В свете всех этих и других многочисленных дан‑
ных возникает вопрос, а что́ собственно открыл сам 
И. С. Даревский? Для ответа на него следует иметь 
в виду, что партеногенез у животных понимался тог‑
да, а подчас и сейчас, очень широко. В это понятие 
включали все явления клонального размножения 
(наследования). Однако на самом деле существуют 
различные категории этого явления. Следует разли‑
чать собственно партеногенез в различных его вари‑
антах, гиногенез, или псевдогамия, клептогенез, так 
называемый гибридогенез, иначе называемый креди‑
тогенез, а также мейотический гибридогенез (Wilson, 
1925, Chapter  V; Schultz, 1969: 605 и 617; Боркин, 
Даревский, 1980: 492; Dawley, 1989: 2; Dubois, 1990; 
Stöck, Lamatsch, 2002; Stöck et al., 2002; Гребель‑
ный, 2008, глава 3; Vershinina, Kuznetsova, 2016: 258; 
Aguín-Pombo, Kuznetsova, 2023, Table 1). Выделяют 
даже до семи вариантов клонального размножения 
(Stöck et al., 2021: 5–6, Fig. 1).

Тем не менее иногда к партеногенезу отно‑
сят как гиногенез, так и гибридогенез (Мэйнард-
Смит, 1981: 68; Lampert, Schartl, 2010: 2). Гиноге‑
нез называют также псевдогамным партеногене‑
зом, pseudogamous parthenogenesis, а также, как 
и гибридогенез, спермо-зависимым партеногене‑
зом, sperm-dependent parthenogenesis (Beukeboom, 
Vrijenhoek, 1998: 756; Lamatsch, Stöck, 2009). В це‑
лом, если не пояснять, это может создать путаницу 
в терминах.

Полагают, что гибридогенез может вести к гино‑
генезу, а тот к партеногенезу, но, возможно, каждый 
их этих модусов клонального размножения возникает 
как прямой результат гибридизации. Все три модуса 
могут дать начало триплоидии (Schultz, 1969: 614).

Помимо самочных (all-female) видов, среди по‑
звоночных животных известны клональные виды, 
в норме представленные обоими полами (самками 
и самцами). При размножении они образуют зиготу, 
содержащую хромосомы матери и отца. В итоге вы‑
растает соматически гибридная половозрелая особь 
(самка или самец), но с необычными процессами 
избирательной элиминации одного из родительских 
геномов в ходе гаметогенеза. Такими обоеполыми 
клональными видами являются гибридогенные ев‑
ропейские зеленые лягушки рода Pelophylax Fitzinger, 
1843, ранее относимые к роду Rana Linnaeus, 1758 
(Боркин и др., 1987; Vinogradov et al., 1990; Plötner, 
2005; Biriuk et al., 2016; Dedukh et al., 2019), а также 
триплоидные зеленые жабы рода Bufotes Rafinesque, 
1815 (ранее Bufo Laurenti, 1768), обитающие в высо‑
когорье Памира, Каракорума и Западных Гималаев 
(Stöck et al., 2002, 2012; Litvinchuk et al., 2011; Бор‑
кин и др., 2012). К ним можно добавить некоторых 
рыб, например, часть популяций серебряного кара‑
ся (Lamatsch, Stöck, 2009).

Более того, у некоторых позвоночных, точнее 
у рыб из семейства Cyprinidae, встречается спон‑
танный андрогенез, при котором клональные самцы 
при скрещивании с самками давали в потомстве 
только самцов, так как материнский геном элими‑
нировался (Wang et al., 2011; Morgado-Santos et al., 
2017). Это довольно редкое явление в своей спон‑
танной или облигатной форме ранее было извест‑
но в природе только у двустворчатых моллюсков 
и насекомых (Mantovani, Scali, 1992; Гребельный, 
2008: 84–95; Hedtke, Hillis, 2011).

Поэтому в работах общего или сравнительного 
характера лучше использовать термин клональные 
виды, а не однополые или “однородительские” 
(unisexual species, uniparental species).

С учетом выше сказанного о разных категориях 
клонального наследования, а также классификации 
животных вклад И. С. Даревского в изучение кло‑
нальных видов можно оценить следующим образом.

1. Пресмыкающиеся (Reptilia). И. С. Даревский 
(1958) первым в мире открыл существование кло-
нальных видов (естественный партеногенез в фор‑
ме телитокии) в этом классе наземных позвоноч‑
ных на примере скальных ящериц Кавказа. Вслед 
за ним партеногенетические ящерицы из семей‑
ства Teiidae были описаны в Северной Америке 
(Maslin, 1962; см. также Reeder et al., 2002), а затем 
и в других регионах. Ныне насчитываются десят‑
ки облигатно партеногенетических видов яще‑
риц и змей из 8 семейств в разных частях мира 
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(Darevsky et al., 1985; Vrijenhoek et al., 1989: 20–21; 
Kearney et al., 2009: 448). Любопытно, что облигат-
ный партеногенез пока обнаружен только среди 
чешуйчатых рептилий (Squamata), но неизвестен 
у черепах и крокодилов (у последних найден фа‑
культативный партеногенез).

2. Низшие наземные (холоднокровные, экто‑
термные) позвоночные (амфибии и рептилии). 
И. С. Даревский (1958) также может считаться пер‑
вым, кто открыл полноценное клональное (в форме 
партеногенеза) размножение в природе в этой груп‑
пе позвоночных, рассматривая оба класса в целом. 
Хотя в эксперименте клональное развитие у ам‑
фибий было известно задолго до его публикаций, 
но оно заканчивалось на эмбриональной или ли‑
чиночной стадии развития (см., например, Delage, 
Goldsmith, 1913: 328–335; Wilson, 1925, Chapter V). 
Природный же гиногенез впервые для амфибий 
был обнаружен у однополых гибридных форм се‑
вероамериканских амбистом лишь в начале 1960‑х 
годов (MacGregor, Uzzell, 1964; Uzzell, 1964).

3. Амниоты (Amniota). Поскольку пресмыкаю‑
щиеся вместе с птицами и млекопитающими отно‑
сятся к данной группе позвоночных, характеризу‑
ющихся наличием зародышевых оболочек, то авто‑
матически И. С. Даревский (1958) может считаться 
первым, кто доказал существование в природе кло‑
нальных видов (в форме перманентного партеноге-
неза) у Amniota. Ранее были известны лишь случаи 
спонтанного проявления партеногенеза у птиц 
(домашние индейки) и у млекопитающих, вклю‑
чая человека (см. выше), которые упоминал и сам 
И. С. Даревский (Darevsky, 1966).

4. Наземные позвоночные. Из пунктов 3 и 4 ав‑
томатически вытекает, что И. С. Даревский (1958) 
также может считаться первым, кто доказал суще‑
ствование в природе клональных (партеногенетиче‑
ских) видов у наземных позвоночных.

5. Позвоночные (Vertebrata). Первый клональ‑
ный (гиногенетический) вид позвоночных впер‑
вые был обнаружен среди рыб Северной Америки 
(Hubbs, Hubbs, 1932; Hubbs, 1955: 2–4). Естествен‑
ный гиногенез был также выявлен в СССР в од‑
нополых популяциях серебряного карася в 1940‑е 
годы (Берг, 1947; Головинская, 1975). Следова‑
тельно, применительно к позвоночным животным 
в целом И. С. Даревский (1958) не был первоот‑
крывателем клонального (однополого) размно‑
жения как такового. Однако ему повезло первому 
доказать существование у Vertebrata одного из ва‑
риантов клональности в форме естественного ди-
плоидного телитокического партеногенеза, т. е. когда 
самка в природе откладывает неоплодотворенные 
яйца, из которых появляются только самки, кото‑
рые в свою очередь порождают тоже самок и т. д.

Ранее уже отмечали (Darevsky et al., 1985: 414) 
разницу в проявлении категорий клонального раз‑
множения между анамниями (Anamnia), не имею‑
щими зародышевых оболочек, и амниотами. Среди 
первых (рыбы и амфибии) в природе известны ги‑
ногенез, гибридогенез, мейотический гибридогенез 
и андрогенез (Hubbs, Hubbs, 1932; Hubbs, 1955: 2–4; 
MacGregor, Uzzell, 1964; Uzzell, 1964; Schultz, 1967, 
1969; Tunner, 1974; Beukeboom, Vrijenhoek, 1998; Stöck, 
Lamatsch, 2002; Stöck et al., 2002, 2012; Schlupp, 2005; 
Lamatsch, Stöck, 2009; Morgado-Santos et al., 2017).

По мнению канадского герпетолога Джейм‑
са Богарта с соавторами (Bogart et al., 2007: 134; 
Bogart, 2019: 264–265), размножение у однопо‑
лых (самочных) североамериканских амбистом 
(Ambystoma) не соответствует критериям партено‑
генеза, гиногенеза и гибридогенеза, а представляет 
собой новый вариант клональности, который они 
назвали клептогенез в соответствии с ранее пред‑
ложенной терминологией (Dubois, Günther, 1982).

В противоположность анамниям, среди амни‑
от однополые виды проявляют только облигатный 
естественный диплоидный партеногенез в фор‑
ме телитокии, который, однако, выражен лишь 
у рептилий. Клональные виды у птиц и млекопи‑
тающих в природе пока не обнаружены.

6. Многоклеточные животные (Animalia). Кло‑
нальность, включая телитокический партеногенез, 
была известна у многих беспозвоночных живот‑
ных, особенно у различных насекомых, уже до‑
вольно давно (например, Delage, Goldsmith, 1913; 
Wilson, 1925; Арнольди, 1953; Суомалайнен, 1956), 
что, собственно говоря, знал и сам И. С. Даревский 
(1962: 398–399 и 401–402; Darevsky, 1966: 142 и 145). 
Следовательно, его нельзя считать открывателем 
партеногенеза у животных в целом.

Подводя итоги, следует сказать, что И. С. Да‑
ревский, как минимум, первым открыл и доказал 
наличие партеногенеза у ящериц в природе, что 
само по себе немало, а как максимум, вполне мо‑
жет считаться открывателем естественного дипло‑
идного телитокического партеногенеза у позвоноч‑
ных животных.

По какой бы шкале не оценивать открытие 
И. С. Даревского (от герпетологии до зоологии в це‑
лом), ясно, что его статья (1958) стимулировала выяв‑
ление однополых видов ящериц в Северной Америке, 
а также, как и более поздние работы, цитировалась 
не только герпетологами. Пионерные публикации 
о природной клональности у рыбок Poecilia formosa 
(Hubbs, Hubbs, 1932) и у скальных ящериц Кавказа 
(Даревский, 1958) породили огромный поток лите‑
ратуры и фактически стали триггером в появлении 
нового направления по изучению клонального ви‑
дообразования у позвоночных, что повлияло на дис‑
куссии по проблеме вида у животных в целом.
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Действительно, в 1962  г. в США была издана 
первая статья о партеногенетических видах яще‑
риц рода Cnemidophorus sensu lato, ныне Aspidoscelis 
(Maslin, 1962, 1968, 1971; Darevsky et al., 1985; 
Reeder et al., 2002).

В 1964 – доказан гиногенез у североамерикан‑
ских амбистом (MacGregor, Uzzell, 1964; Uzzell, 
1964; см. также Bogart et al., 2007) и гибридогенез 
у рыб рода Poeciliopsis Reagan, 1913 также в США 
(Schultz, 1967, 1969: 605).

В 1974 гибридогенез был идентифицирован 
у европейских зеленых лягушек (Tunner, 1974; Бор‑
кин и др., 1987; Vinogradov et al., 1990; Plötner, 2005; 
Biriuk et al., 2016; Dedukh et al., 2019).

В 2002 в высокогорье Каракорума и Западных 
Гималаев были найдены популяции, целиком со‑
стоящие из клональных триплоидных зеленых 
жаб обоего пола c мейотическим гибридогенезом 
(Stöck et al., 2002, 2012; Litvinchuk et al., 2011; Бор‑
кин и др., 2012).

В 2017 г. было заявлено о первом среди позво‑
ночных природном случае спонтанного андроге‑
неза у рыб Squalius alburnoides (Steindachner, 1866), 
семейство Cyprinidae (Morgado-Santos et al., 2017). 
Этих пресноводных рыб, обитающих в реках Пи‑
ренейского полуострова, прежде относили к ро‑
дам Leuciscus Cuvier, 1816, Rutilus Rafinesque, 1820, 
Tropidophoxinellus Stephanidis, 1974 и Iberocypris 
Doadrio, 1980. Ранее андрогенез был показан в экс‑
периментах с серебряным карасем (Wang et al., 2011).

К этому можно было бы добавить и другие слу‑
чаи клональных форм в природе у позвоночных. 
Например, большое число публикаций посвяще‑
но щиповкам, небольшим пресноводным рыбам 
рода Cobitis Linnaeus, 1758 из семейства вьюновых, 
Cobitidae, обитающим в Европе и на Дальнем Вос‑
токе (Васильев, Васильева, 1982; Васильев и др., 
1983, 2005, 2007, 2010; Majtánová et al., 2016; Marta 
et al., 2023; Dedukh et al., 2024).

К настоящему времени обнаружено не менее 
80 клональных видов рыб, амфибий и рептилий 
из 14 семейств, живущих на всех материках, кро‑
ме Антарктиды (Vrijenhoek et al., 1989: 20–21; Alves 
et al., 2001: 375; Kearney et al., 2009: 448). По дру‑
гим оценкам, облигатный партеногенез характерен 
примерно для 100 видов позвоночных и 1000 видов 
беспозвоночных животных (Esposito et al., 2024: 
1) или, возможно, даже 2000 видов (Milius, 2003). 
Сравните с 20 однополыми видами позвоночных, 
известными 55 лет назад (Schultz, 1969: 614). Как 
прозорливо писал И. С. Даревский (1974: 335), упо‑
мянувший всего 24 партеногенетических вида яще‑
риц, “<…> нетрудно предсказать, что это число бу‑
дет непрерывно увеличиваться и далее”.

ФОРМИРОВАНИЕ КОНЦЕПЦИИ 
СЕТЧАТОГО ВИДООБРАЗОВАНИЯ 

У ЖИВОТНЫХ

В развитии любой науки важны не только 
сами идеи, но и адекватные методы, позволяю‑
щие их подтвердить или опровергнуть. Это прои‑
зошло и в эволюционной зоологии в 1960‑е годы, 
когда морфологические признаки стали активно 
вытесняться цитогенетическими и молекулярно-
генетическими данными. Сначала это был элек‑
трофорез белков (см. Аронштам и др., 1977; Айала, 
1984), который затем уступил место секвенирова‑
нию, микросателлитам и другим методикам. Ста‑
ло возможным оценивать многолокусную генети‑
ческую изменчивость в популяциях, генетическую 
структуру видов (филогеография), скорость ви‑
дообразования и многое другое. Выяснилось, что 
гибридизация между видами в природе довольно 
обычна (см. Боркин, Литвинчук, 2013), а рассуж‑
дения о ее редкости или о чуть ли не полной зави‑
симости от антропогенного нарушения среды, раз‑
виваемые в рамках биологической концепции вида 
(например, Майр, 1968, 1974), ошибочны.

Гибридная природа партеногенетических 
скальных ящериц Кавказа

Концепция географического партеногенеза, т. е. 
исчезновение самцов и переход к однополому раз‑
множению в популяциях обоеполого вида, обитаю‑
щих на периферии ареала и/или в суровых условиях 
(см. раздел Opus magnum), продержалась в работах 
И. С. Даревского достоверно до 1972 г. (Darewski, 
1972: 349). Однако уже двумя годами ранее эта идея 
потеряла смысл. В 1970‑м году он начал сотрудни‑
чество с американским герпетологом Томасом Аз‑
зеллом (Филадельфия), который ранее доказал ги‑
ногенез у амбистом (см. выше). Т. Аззелл применил 
к изучению скальных ящериц Кавказа метод элек‑
трофореза белков, который, в отличие от морфоло‑
гических признаков, позволил с большой точностью 
определять гибридность особей. Полученные им ре‑
зультаты опровергли основные выводы, изложенные 
в монографии (Даревский, 1967а).

1. Некоторые подвиды бывшей Lacerta saxicola 
были подняты до ранга вида или перемещены 
в другие виды (Uzzell, Darevsky, 1973: 5, 1975: 
207–210).

2. Четыре известных тогда агамных вида, ока‑
залось, имели гибридное происхождение (Дарев‑
ский, 1971: 16–17) от следующих пар родительских 
видов (Аззелл, Даревский, 1974: 558; Даревский, 
1974: 343; Uzzell, Darevsky, 1975: 214–215):

Lacerta armeniaca = L. valentini × L. mixta
Lacerta unisexualis = L. valentini × L. raddei nairensis
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Lacerta rostombekowi = L. portschinskii × L. raddei 
raddei

Lacerta dahli = L. portschinskii × L. mixta
На примере Lacerta armeniaca было отмечено, 

что ареалы родительских видов географически 
обособлены (аллопатричны), как и бо́льшая часть 
ареала партеновида, особи которого лишь места‑
ми соприкасаются с обоеполыми родительскими 
видами. При этом наблюдается относительная ста‑
бильность этой аллопатрии за счет адаптации ви‑
дов к своим условиям обитания и успешной кон‑
куренции партеногенетических видов с вторгаю‑
щимися в их ареал обоеполыми видами (Аззелл, 
Даревский, 1974: 560).

3. Аллозимный анализ также показал, что обо‑
еполая аджарская ящерица (Lacerta mixta), для ко‑
торой настойчиво утверждалось гибридное проис‑
хождение от скрещивания Lacerta derjugini и Lacerta 
saxicola parvula, такового не имеет и является обыч‑
ным видом (Uzzell, Darevsky, 1973а: 14).

4. Не подтвердилась частая гибридизация меж‑
ду другими обоеполыми видами скальных яще‑
риц Кавказа, приводящая якобы к образованию 
широких гибридных зон и смешанных гибридных 
популяций. Биохимическое (аллозимы) изучение 
Lacerta portschinskii и Lacerta raddei в двух местах их 
совместного обитания показало их репродуктив‑
ную изоляцию. Четыре “гибрида”, первоначально 
идентифицированные так по внешним признакам, 
оказались принадлежащими к какому-либо из этих 
видов, без признаков гибридности по генетиче‑
ским локусам (Uzzell, Darevsky, 1973: 4–5).

Современные наблюдения на примере этой 
пары двуполых видов в условиях синтопии (обита‑
ния в одном и том же месте) также выявили пове‑
денческую репродуктивную изоляцию между ними 
(Galoyan et al., 2019, 2020). Тем не менее новые мо‑
лекулярные методы позволили выявить интрогрес‑
сивную гибридизацию у 14 обоеполых видов скаль‑
ных ящериц. Наибольшее число интрогрессий ге‑
нов было связано с Darevskia raddei. Однако потока 
генов между бисексуальными видами, являющими‑
ся родительскими для партеногенетиков, обнару‑
жить не удалось (Freitas et al., 2022: 906–907 и 909).

Многочисленные последующие молекуляр‑
ные и цитогенетические исследования в целом 
поддержали выводы Томаса Аззелла о гибрид‑
ном происхождении партеногенетических видов 
скальных ящериц Кавказа и смежных территорий 
(Kupriyanova, 1989: 236; Moritz et al., 1992: 58; Fu 
et al., 1998: 128, 2000: 436; Ryabinina et al., 1999: 59; 
Spangenberg et al., 2017: 2, 2020: 2, 3 и 7; Girnyk et al., 
2018: 10; Tarkhnishvili et al., 2020: 14–15; см. рис. 3).

Интересные данные были получены для обоепо‑
лой аджарской ящерицы, Darevskia (ранее Lacerta) 
mixta. Хотя ее гибридное происхождение по ядер‑
ным генам не подтвердилось, однако анализ ми‑
тохондриальной ДНК позволил предположить от‑
носительно недавнюю гибридизацию этого вида 
с Lacerta alpina Darevsky, 1967 (!); следов же Lacerta 
derjugini не обнаружено (Fu et al., 1997: 473–474).

Повышенный интерес к необычной груп‑
пе скальных ящериц позволил, начиная с конца 
1970‑х годов, выявить целый ряд новых для науки 
подвидов и видов. Это в совокупности с молеку‑
лярными данными заметно изменило понимание 

Рис. 3. Схема взаимоотношений между партеногенетическими и родительскими обоеполыми видами скальных 
ящериц (по: Боркин, Даревский, 1980).
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таксономической структуры рода Darevskia Arribas, 
1999, в который были обособлены скальные яще‑
рицы, распространенные от юго-востока Европы 
через Турцию, Крым, Кавказ и Иран до Туркме‑
нии. В настоящее время этот род в Reptile Database 
(см. Uetz, 2024) насчитывает 42 вида, а том числе 
7 партеногенетических. В его рамках выделяют 
от трех до семи надвидовых комплексов или кла‑
дистических групп видов, не считая партеноге‑
нетические виды (Murphy et al., 1996: 20, Table 1; 
Arribas, 1999: 19; Доронин, 2015; Tarkhnishvili et al., 
2020: 144, Fig. 1; Доронин и др., 2021: 60, рис. 5; 
Freitas et al., 2022: 905; Лищук и др., 2024: 248). 
Таким образом, единодушия по их числу и соста‑
ву пока еще не достигнуто (см. разные варианты 
у Murtskhvaladze et al., 2020: 12, Fig. 5).

Помимо ранее широко известных четырех пар‑
теногенетических видов скальных ящериц Кавка‑
за, гибридное происхождение было также показано 
для турецкой партеногенетической Lacerta uzzelli 
Darevsky et Danielyan, 1978; ныне Darevskia uzzelli 
(Darevsky et Danielyan, 1978). Ее родительскими ви‑
дами, вероятно, стали Darevskia raddei и Darevskia 
valentini или Darevskia rudis; последние два вида 
образуют один общий кластер (Moritz et al., 1992: 
58; Freitas et al., 2016: 124, 2019: 797 и 800; Fu et al., 
2000: 436; Murphy et al., 2000: 529). Сами первоот‑
крыватели ящерицы Аззелла ошибочно полагали, 
что родителями этого партеногенетического вида 
были Lacerta raddei nairensis Darevsky, 1967 и Lacerta 
parvula Lantz et Cyrén, 1913 (Даревский, Даниелян, 
1978: 57–58).

В начале 1990‑х годов на востоке Турции (север‑
нее озера Ван) были обнаружены еще два новых 
партеногенетических вида: бендимахийская яще‑
рица, Lacerta bendimahiensis J. F. Schmidtler, Eiselt 
et Darevsky, 1994, ныне Darevskia bendimahiensis 
(J. F. Schmidtler, Eiselt et Darevsky, 1994) и сапфи‑
ровая ящерица, Lacerta sapphirinica J. F. Schmidtler, 
Eiselt et Darevsky, 1994, ныне Darevskia sapphirinica 
(J. F. Schmidtler, Eiselt et Darevsky, 1994).

Йозеф Шмидтлер с соавторами (Schmidtler et al., 
1994: 66) предположили, что оба эти вида возник‑
ли в результате былой гибридизации между ванской 
ящерицей, Lacerta (= Darevskia) raddei vanensis Eiselt, 
J. F. Schmidtler et Darevsky, 1993 и некоего подвида 
ящерицы Валентина, Lacerta (= Darevskia) valentini 
(форма Caldıran или родственная). Эта идея в це‑
лом (♀ Lacerta raddei × ♂ Lacerta valentini) была под‑
тверждена с помощью молекулярных методов дру‑
гими авторами (Freitas et al., 2016: 124; Fu et al., 2000: 
436; Tarkhnishvili et al., 2020: 15, D. raddei vanensis × 
D. valentini, Lake Van area; Erdolu et al., 2023: 8).

Таким образом, современная схема происхожде‑
ния всех семи известных ныне партеногенетических 

видов скальных ящериц выглядит следующим об‑
разом (♀ × ♂):

Darevskia armeniaca = D. mixta × D. valentini
Darevskia bendimahiensis = D. raddei vanensis ×  

× D. valentini
Darevskia dahli = D. mixta × D. portschinskii
Darevskia rostombekowi = D. raddei raddei ×  

× D. portschinskii
Darevskia sapphirinica = D. raddei vanensis ×  

× D. valentini
Darevskia unisexualis = D. raddei nairensis ×  

× D. valentini
Darevskia uzzelli = D. raddei nairensis × D. valentini 

(или D. rudis)
Обращает на себя внимание, что в образовании 

этих видов участвовали всего лишь четыре обое‑
полых вида. Из них Darevskia raddei (разные под‑
виды) дала начало пяти партеногенетическим ви‑
дам, Darevskia valentini – четырем, а Darevskia mixta 
и Darevskia portschinskii каждая лишь двум. Роди‑
тельская пара Darevskia raddei и Darevskia valentini 
создала четыре партеногенетических вида.

В отношении Darevskia armeniaca было высказа‑
но и другое, весьма оригинальное предположение, 
отвергающее прямое участие в ее происхождении 
Darevskia mixta (Tarkhnishvili et al., 2017: 372–373, 
2020: 14). На основании анализа микросателлитов 
указанные авторы полагали, что Darevskia armeniaca 
и Darevskia dahli появились путем очень немногих 
или, возможно, даже единственного события пер‑
воначальной гибридизации, наиболее вероятно, 
между Darevskia mixta и Darevskia portschinskii. Все‑
ление возникшей партеногенетической гибридной 
формы в ареал Darevskia valentini привело к скре‑
щиванию самцов последней с данной партено‑
формой, что в итоге породило Darevskia armeniaca. 
Однако эта двухступенчатая гипотеза с бэккрос‑
сингом ♂ Darevskia valentini × с первоначальной 
партеногенетической Darevskia dahli не получила 
поддержки (Girnyk et al., 2018: 2, 9 и 10).

Следует также заметить, что Darevskia 
bendimahiensis и Darevskia sapphirinica, по-видимому, 
произошли от одной и той же гибридной популяции, 
образованной родительскими видами, но не от од‑
ной пары особей. Кроме того, обе эти партеногене‑
тические формы, по молекулярным данным, весьма 
близки друг к другу, и, возможно, их следует считать 
одним видом (Erdolu et al., 2023: 8).

Интересно, что в образовании каждого из семи 
известных партеногенетических видов участвовали 
пары обоеполых видов, относящиеся к разным ви‑
довым комплексам или группам, т. е. филогенети‑
чески не самые близкие друг к другу. Так, Darevskia 
mixta и Darevskia raddei относят к кладе caucasica, 
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а Darevskia portschinskii и Darevskia valentini к кладе 
rudis. Время дивергенции между этими кладами 
(группами) оценивается, в зависимости от методи‑
ки подсчета, между 10 и 25 млн лет (Murtskhvaladze 
et al., 2020: 14; Tarkhnishvili et al., 2020: 2).

Несколько иная картина наблюдается у яще‑
риц родов Aspidoscelis (Северная Америка) 
и Cnemidophorus sensu stricto (Центральная и Юж‑
ная Америка, Вест-Индия). У них однополые 
формы образовывались путем гибридизации как 
филогенетически удаленных родительских ви‑
дов из разных видовых комплексов, так и близ‑
кородственных видов одного и того же комплекса 
(Dessauer, Cole, 1989: 67; Reeder et al., 2002: 26, Fig. 
6). Кстати, это же наблюдается и в гибридном ком‑
плексе однополых амбистом Северной Америки 
(см. Bogart, 2003: 115, Fig. 2).

Партеногенетические виды в группе скаль‑
ных ящериц, в свою очередь, также распадаются 
на несколько групп, которые, однако, не совпа‑
дают по своему составу у разных авторов (Moritz 
et  al., 1992: 57; Fu et al., 2000: 435; Tarkhnishvili 
et al., 2020: 5; Yanchukov et al., 2022: 294, Fig. 1). 
Обособленное место занимает кластер с Darevskia 

armeniaca и Darevskia dahli, в образовании ко‑
торых принимала участие Darevskia mixta. Да‑
лее идет большой кластер из трех групп, включа‑
ющих: 1)  Darevskia unisexualis и Darevskia uzzelli, 
2) Darevskia bendimahiensis и Darevskia sapphirinica, 
а также 3)  Darevskia rostombekowi. Одним из ро‑
дителей партеновидов последних трех групп 
была Darevskia raddei, в четырех случаях вместе 
с Darevskia valentini (Tarkhnishvili et al., 2020: 5, 
Fig. 2). Ранее Darevskia unisexualis, Darevskia uzzelli 
и Darevskia bendimahiensis были помещены в один 
комплекс Darevskia raddei (Freitas et al., 2016: 125).

Любопытно, что ареалы партеногенетических 
видов в Закавказье или перекрываются (симпа‑
трия), или соприкасаются (парапатрия), занимая 
территорию от центральной части Малого Кавказа 
до района озера Ван (Tarkhnishvili et al., 2020: 17–18).

Родственные взаимоотношения между парте‑
ногенетическими и их родительскими видами ча‑
стично или полностью изображались разными 
авторами по-разному (см. Даревский, 1974: 344, 
рис. 2; Боркин, Даревский, 1980: 497, рис. 4; Да‑
ревский, 1982: 42; Moritz et al., 1992: 57; Fu et al., 
2000: 433, Fig. 1; Murphy et al., 2000, Fig. 1 и 3; 

Рис. 4. Схема взаимоотношений между партеногенетическими (названия красным цветом) и родительскими обо‑
еполыми видами (названия черным цветом) скальных ящериц, а также образования полиплоидных особей (по: 
Arakelyan et al., 2023).
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Tarkhnishvili et al., 2020: 15, Fig. 10; Yanchukov et al., 
2022: 294, Fig. 1). Однако наиболее полная и на‑
глядная схема в виде сетки была опубликована не‑
давно (Arakelyan et al., 2023: 129, Fig. 1). Она отра‑
жает не только связи видов между собой, но и по‑
казывает происхождение полиплоидных (3n и 4n) 
гибридных особей (см. рис. 4).

Биохимические (аллозимные) доказательства ги‑
бридного происхождения четырех партеногенетиче‑
ских видов скальных ящериц Кавказа, полученные 
Томасом Аззеллом, а также серия работ, показавших 
гибридную природу североамериканских партено‑
видов рода Cnemidophorus (ныне Aspidoscelis), при‑
вели И. С. Даревского к отказу от концепции неги‑
бридного географического партеногенеза, которой 
он придерживался ранее. По его мнению (Дарев‑
ский, 1974: 345), если негибридный путь возникно‑
вения партеногенеза у ящериц и имел место, то его 
значение по сравнению с гибридными партеновида‑
ми, очень невелико.

Возраст партеногенетических видов

Замечательное открытие партеногенеза у скаль‑
ных ящериц Кавказа неизбежно поставило во‑
прос не только о механизмах их происхождения, 
но и о возрасте однополых форм. По аналогии 
с партеногенетическими беспозвоночными, об‑
наруженными ранее, а также следуя концепции 
географического партеногенеза, И. С. Даревский 
(1962: 399–400) предположил, что переход к одно‑
полому размножению у скальных ящериц Армян‑
ского нагорья был обусловлен событиями четвер‑
тичного периода.

Согласно его гипотезе, предковые обоеполые 
формы существовали в Армении еще с конца тре‑
тичного периода (с  конца миоцена – Darevsky, 
1966: 147). Поэтому возникшие от них партеноге‑
нетические “подвиды” Lacerta saxicola armeniaca, 
Lacerta saxicola dahli и Lacerta saxicola rostombekovi 
(sic!, виды c 1966; ныне род Darevskia) сравнитель‑
но древние. Однополые ящерицы пережили три 
четвертичных оледенения, хотя их первоначаль‑
ные ареалы сильно сократились в период послед‑
него (вюрмский максимум), сохранившись в лес‑
ных рефугиумах, которые сейчас маркируются 
реликтовыми рощами тиса Taxus baccata L. После 
отступления ледников в голоцене ареалы партено‑
форм расширились до современных пределов (Да‑
ревский, 1962: 399–400; см. также Darevsky, 1966: 
146–147; Даревский, 1967: 201).

Таким образом, если исходить из изложенного 
выше, партеновиды возникли до или в четвертич‑
ный период, но перед последним, вюрмским оледе‑
нением. Однако позже, принимая концепцию видов-
сорняков (Wright, Lowe, 1968), предложенную для 
североамериканских партеногенетических ящериц, 

И. С. Даревский (1974: 341–342, 1982: 42) заново ин‑
терпретировал свою прежнюю аргументацию. Он 
предположил, что

«<…> переход к однополому размножению про‑
изошел на Кавказе во время последнего четвертич-
ного оледенения под воздействием жестких для пре‑
смыкающихся климатических условий, связанных 
с общим изменением климата. В создавшихся экс‑
тремальных условиях действие стабилизирующего 
отбора (?! – Л.Б.) должно было привести к закре‑
плению у скальных ящериц однополого размно‑
жения, обеспечивающего им определенные преи‑
мущества для сохранения вида» (Даревский, 1974: 
341–342; курсив мой. – Л.Б.).

Быстрое нарастание численности позволи‑
ло партеновидам, по аналогии с растительными 
видами-сорняками, занять освободившиеся раз‑
рушенные местообитания и затем быстро рассе‑
литься.

Исходя из палеогеографических данных, было 
высказано предположение о том, что Lacerta 
unisexualis существует в бассейне озера Севан не‑
сколько тысяч лет, самое меньшее 5000  лет, т. е. 
в рамках голоцена. “Lacerta rostombekovi”, воз‑
можно, заметно старше предыдущего вида. Она 
могла проникнуть на Севан также примерно 
5000– 7000 лет назад. Однако не исключено, что 
другие популяции ящерицы Ростомбекова по‑
пали на Севан значительно раньше, максимум 
100 000  лет. Тем не менее маловероятно, что им 
удалось бы пережить пониженные температу‑
ры вюрмского оледенения (Uzzell, Darevsky, 1975: 
215). Минимальные датировки в 5000–7000  лет 
были повторены в обзоре партеногенеза у репти‑
лий (Darevsky et al., 1985: 501). Следует заметить, 
что эти датировки попадают в два похолодания, 
установленные в период атлантической стадии 
(~ 7000–6000 лет назад) и ранней суббореальной 
стадии (5700–4200 лет назад) с более коротким по‑
теплением между ними (~ 6000–5700 лет назад).

Молекулярные исследования подтвердили от‑
носительно недавнее происхождение партенови‑
дов на Кавказе. Так, различия по митохондриаль‑
ной ДНК между Lacerta valentini и Lacerta uzzelli, 
а также между Lacerta raddei и Lacerta rostombekowi 
оказались меньше, чем между популяциями Lacerta 
raddei и соответствуют времени дивергенции лишь 
в немногие тысячи лет (Moritz et al., 1992: 60).

Несколько другие датировки были получены 
по митохондриальной ДНК (Freitas et al., 2016: 
121 и 125). Так, линия Darevskia raddei, ведущая 
к Darevskia unisexualis и Darevskia uzzelli, ответви‑
лась около 170 (минимум 75 – максимум 290) ты‑
сяч лет назад, тогда как расхождение между сами‑
ми однополыми видами оценивается в 2–61 ты‑
сячи лет. Однополая Darevskia bendimahiensis 
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отошла от филогенетически ближайшей к ней ли‑
нии Darevskia raddei максимум 204 тысяч лет назад, 
а минимум то ли 18 тысяч (p. 121), то ли 78 тысяч 
лет назад (p. 125). Отмечается частичное времен‑
но́е совпадение этих датировок с так называемым 
последним межледниковьем (LIG, Last Interglacial, 
130–115 тысяч лет назад), т. е. микулинским меж‑
ледниковьем, согласно российской терминологии.

Таким образом, оценки по митохондриальной 
ДНК дают «молодой» возраст партеногенетических 
видов скальных ящериц Кавказа, варьирующий 
от нескольких (5000 лет) до 290 тысяч лет. В недав‑
нем обзоре М. Аракелян с соавторами (Arakelyan et 
al., 2023: 129) приведен диапазон от 22 до 140 ты‑
сяч лет назад. Однако изучение половых хромо‑
сом позволило отодвинуть возраст партеногенети‑
ческих видов от 0.5 до 2 млн лет назад (Yanchukov 
et al., 2022: 293, 299, Fig. 3, Table 1). Эти авторы, 
используя несколько вариантов калибровки, пред‑
ложили оценки возраста для всех семи однополых 
видов, которые распались на два периода: ~ 0.5–
0.9 млн лет для Darevskia armeniaca, Darevskia dahli, 
Darevskia uzzelli и Darevskia rostombekowi, а также ~ 
1–2 млн лет для Darevskia bendimahiensis, Darevskia 
sapphirinica и Darevskia unisexualis.

Многочисленные однополые виды хлыстохво‑
стых ящериц Северной Америки, ранее относимые 
к роду Cnemidophorus sensu lato, а ныне к Aspidoscelis, 
по-видимому, также имеют относительно молодой 
возраст: “very recent origin” (Densmore et al., 1989: 
952), “relatively recently”, но, вероятно, не ранее 
плейстоцена (Densmore et al., 1989a: 981, Moritz et 
al., 1989: 966, 1989a: 106; Reeder et al., 2002: 28). “От‑
носительно недавнее происхождение” партеноге‑
нетического вида Aspidoscelis laredoensis McKinney, 
Kay et Anderson, 1973, обитающего на юге Техаса 
и прилегающей Мексики, было оценено “парой 
сотен тысяч лет” (Barley et al., 2022: 271 и 273), тог‑
да как более южная партеногенетическая форма 
неотропического вида Cnemidophorus lemnisсatus 
(Linnaeus, 1758), по-видимому, появилась в ре‑
зультате гибридизации на переходе от плейстоцена 
к современности (Dessauer, Cole, 1989: 67).

Это же относится и к геккону Heteronotia binoei 
(Gray, 1845), семейство Gekkonidae, партеногене‑
тические линии которого имеют широкое распро‑
странение в аридной зоне Австралии (Moritz et al., 
1989а: 106). Возникновение партеноформы и нача‑
ло последующей экспансии было отнесено к позд‑
нему плейстоцену. Возраст северо-западной ли‑
нии, подсчитанный на основе секвенирования ми‑
тохондриальной ДНК, оказался равным 240 тысяч 
лет, а другой западной – 70 тысячам лет (Strasburg 
et al., 2007: 1 и 9). Плейстоценовые колебания кли‑
мата стимулировали появление партеногенетиче‑
ских линий (Fujita et al., 2010: 2307–2308).

Несмотря на это, с учетом встречаемости од‑
нополых видов во многих и довольно разных се‑
мействах чешуйчатых рептилий было высказано 
смелое предположение, что сама способность про‑
дуцировать партеногенетические гибриды могла 
возникнуть у Squamata более 200  млн лет назад 
(Reeder et al., 2002: 29). Недавно факультативный 
партеногенез был обнаружен у крокодилов, что 
отодвигает возраст некоего общего предка, воз‑
можного носителя механизма, ведущего к парте‑
ногенезу, до 267–313 млн лет назад, т. е. к позднему 
палеозою. Можно было бы выдвинуть альтернатив‑
ное мнение: такая “способность” могла возникать 
у рептилий неоднократно и независимо в разных 
группах, т. е. иметь более молодой возраст, но это 
не находит поддержки (Booth et al., 2023: 2–3).

В сводках по эволюционной теории агамные 
(однополые) виды весьма часто характеризуются 
как эфемерные, молодые и быстро исчезающие 
виды, возникающие за единичное число поколе‑
ний и в общем не имеющие большого эволюци‑
онного значения. Это, как нередко полагают, – ту‑
пик эволюции, поскольку партеногенез дает лишь 
кратковременное преимущество, и партеногене‑
тические (клональные) формы эволюционно об‑
речены на быстрое вымирание (например, Майр, 
1968: 330, 1974: 269; Тимофеев-Ресовский и др., 
1969: 198; Мэйнард-Смит, 1981: 74; Vrijenhoek, 1989: 
28–29). Исключением считали только коловраток 
Bdelloidea (Rotifera) с облигатным партеногенезом 
(см. ниже).

Казалось бы, эта довольно обычная точка зре‑
ния подтверждается приведенными выше данными 
о недавнем (голоцен, поздний плейстоцен) проис‑
хождении партеногенетических видов у ящериц 
родов Darevskia (семейство Lacertidae), Aspidoscelis 
(семейство Teiidae) и Heteronotia (семейство 
Gekkonidae). К ним можно добавить однополых 
пресноводных гольянов комплекса Phoxinus eos-
neogaeus (семейство Cyprinidae), широко распро‑
страненных в Северной Америке (Goddart et al., 
1989: 274, “recent origin”).

Среди европейских зеленых лягушек гибри‑
догенная съедобная лягушка, Pelophylax esculentus 
(Linnaeus, 1758) достоверно существовала на севере 
Германии, как минимум, 5000 лет назад, на что ука‑
зывают палеонтологические данные (Böhme, 1983: 
33, “Rana esculenta”). Минимальный возраст другой 
клональной формы Pelophylax hispanicus (Bonaparte, 
1839) оценивается, исходя из палеогеографии, 
в 50 000 лет (Plötner, 2005: 108, “Rana hispanica”).

Возникновение наиболее древней однополой 
линии у рыбок Poeciliopsis (семейство Poeciliidae) 
был отнесено к позднему плейстоцену, т. е. при‑
мерно 150 тысяч лет назад. Таким образом, кло‑
нальное размножение (гибридогенез) существует 
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в этом комплексе в течение 120 000–150 000 поко‑
лений при условии двух поколений в год (Quattro 
et al., 1992: 351).

Сложность определения времени возможного 
появления клональных форм можно проиллюстри‑
ровать на примере однополых североамериканских 
амбистом. Первоначально опубликованные дати‑
ровки вполне подтверждали их “молодость” с ге‑
ологической точки зрения и укладывались, как 
и в случае партеногенетических ящериц, в голо‑
цен–плейстоцен. Например, их эволюционный 
возраст оценивали уходом висконсинского ледни‑
ка 11, примерно в 10 тысяч лет назад (Uzzell, 1964: 
290), т. е. границей плейстоцена и голоцена, диа‑
пазоном между 3500 и 10 000 годами (Kraus, 1989: 
221), т. е. голоценом, или в 25 тысяч лет (Robertson 
et al., 2006: 3346), т. е. поздним плейстоценом.

Более того, было даже высказано предположе‑
ние, что тригибридный самочный вид Ambystoma 
nothagenes Kraus, 1985, обитающий на остро‑
ве Келлис озера Эри (одно из пяти Великих озер 
Северной Америки), возник путем гибридиза‑
ции Ambystoma laterale Hallowell, 1856 × Ambystoma 
texanum (Matthes, 1855) × Ambystoma tigrinum (Green, 
1825), не более чем 130–160 лет назад! (Kraus, 1985: 
13, 1985а: 319). Однако вскоре эта дата была оспо‑
рена, как и реальность самого вида, по факту пред‑
ставленного смесью из не менее пяти ди-, три и те‑
траплоидных эфемерных клонов, имеющих мно‑
жественное происхождение, которое отрицалось 
в указанных выше статьях (Bogart et al., 1987: 2200; 
Lowcock, 1989: 201). В итоге пришли к выводу, что 
заселение острова амбистомами могло произойти 
примерно 3500 лет назад, до затопления сухопут‑
ного моста с окружающей озеро сушей, а сами они 
возникли после окончания висконсинского оледе‑
нения, т. е. менее 10 000 лет назад (Kraus, 1989: 221).

Тем не менее у однополых форм амбистом были 
получены и более древние датировки. Так, их воз‑
раст оценили в 3.9±0.6 млн лет, т. е. поздним пли‑
оценом (Hedges et al., 1992: 710), и даже в 5 млн лет 
(Spolsky et al., 1992: 708), т. е. ранним плиоценом, 
что было оспорено (Robertson et al., 2006: 3346). 
Затем фигурировали также цифры в 2.4–3.9 млн 
лет (Bogart et al., 2007: 124 и 134, 2009: 484). Но‑
вые данные, основанные на секвенировании гена 
цитохрома cyt-b, подтвердили появление однопо‑
лых амбистом в раннем плиоцене, примерно 5.1–
5.3 млн лет назад (Bi, Bogart, 2010: 6; Bogart, 2019: 
264). Это дало повод авторам заявить, что изучен‑
ные ими амбистомы являются самыми древними 
клональными видами среди позвоночных.
11 Висконсинское оледенение в Северной Америке примерно 
соответствует вюрмскому в Альпах и валдайскому на востоке 
Европы.

Среди клональных рыб также известны при‑
меры, когда длительность их реального существо‑
вания в природе превышает срок, ожидавшийся 
теоретически (Lampert, Schartl, 2010: 2). Так, ана‑
лиз данных по секвенированию митохондриаль‑
ных и ядерных генов у Poecilia formosa показал, что 
возраст этого самочного вида составляет около 
280 тысяч лет, что соответствует примерно 840 000 
поколений, если считать по три поколения в год 
(Lampert, Schartl, 2008: 2094).

Теоретические расчеты дают разные прогнозы 
времени вымирания Poecilia formosa в зависимости 
от скорости и вредности мутаций, а также силы от‑
бора. Однако в большинстве таких расчетов ожида‑
емый срок вымирания из-за накопления мутаций, 
ведущего к геномному распаду (genomic decay), 
оказывается меньше, чем оценка возраста вида 
по секвенированным локусам, что было обозна‑
чено как парадокс геномного распада. При слег‑
ка вредных мутациях при скорости дивергенции 
3.6±0.46% на сайт за 1 млн лет вычисленный воз‑
раст вида должен быть равен в среднем 81 тысяче 
лет (Loewe, Lamatsch, 2008: 15), что в несколько раз 
меньше, чем указанная выше калибровка по секве‑
нированным генам.

Новые молекулярные данные понизили мини‑
мальный возраст Poecilia formosa до 100 тысяч лет 
или 500 000 поколений при продолжительности жиз‑
ни поколения в 3–4 месяца. Тем не менее даже эти 
данные превышают теоретические расчеты о сроках 
вымирания. Важно, что сам гиногенетический вид 
не показывает заметных признаков эволюционной 
деградации или геномного распада, демонстрируя 
клональный полиморфизм и высокую гетерозигот‑
ность, в 10 раз выше, чем у родительских обоеполых 
видов (Warren et al., 2018: 672–673).

Было также высказано предположение, что от‑
носительно молодой возраст однополых видов 
ящериц связан с их возникновением и распро‑
странением в умеренных широтах, где в плейсто‑
цене и голоцене происходили относительно бы‑
стрые изменения ландшафтов и периодические 
колебания климата. Возможно, что в тропиках 
было бы все иначе (Moritz et al., 1989a: 106). От‑
мечалось, в частности, что в образовании южно‑
американских гибридных однополых видов рода 
Cnemidophorus принимали участие близкородствен-
ные обоеполые виды, в отличие от видов Северной 
Америки (Dessauer, Cole, 1989: 67), ныне относи‑
мых к роду Aspidoscelis.

Предположение в известной степени оказа‑
лось пророческим. Изучение амазонской ящери‑
цы Loxopholis percarinatum (Müller, 1923) из семей‑
ства Gymnophthalmidae показало, что ее дипло‑
идная партеногенетическая форма возникла как 
результат гибридизации, по-видимому, в позднем 
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миоцене, примерно 7.1 млн лет назад. Как справед‑
ливо указали авторы, она оказалась самой древней 
однополой формой среди современных позвоноч‑
ных (Brunes et al., 2019: 114). Триплоидная парте‑
ногенетическая форма этого вида гораздо моложе. 
Это справедливо и для других полиплоидных кло‑
нальных комплексов, образованных с участием ги‑
бридизации, так как триплоидные особи (формы, 
виды) появляются позже диплоидных за счет воз‑
вратных скрещиваний последних.

Однако рекордсменами по долголетию все же 
являются беспозвоночные животные. Существуют 
предположения об исключительной продолжитель‑
ности клональной эволюции в некоторых группах 
(см. Loewe, Lamatsch, 2008: 8–9). К ним относятся 
уже упоминавшиеся партеногенетические бделлоид‑
ные коловратки (класс Bdelloidea, Rotifera), существу‑
ющие около 35–40 млн лет (Mark Welch, Meselson, 
2000: 1211; Milius, 2003; Mark Welch et al., 2004: 1620). 
Наличие у них дивергентных копий (от двух и бо‑
лее) каждого гена, вероятно, унаследовано от обще‑
го полиплоидного далекого предка и не противоре‑
чит асексуальности, развитой в этой древней группе 
(Mark Welch et al., 2004а: 1620). Однако недавно не‑
которые признаки обмена генами и рекомбинации 
были обнаружены у коловратки Adineta vaga Davis, 
1873, что не совсем соответствует предполагавшей‑
ся строгой клональности, но механизм этого обмена 
между особями остается пока неясным (Vakhrusheva 
et al., 2020: 7 и 11). Было также высказано предпо‑
ложение о факультативном половом размножении 
у партеногенетической Macrotrachella quadricornifera 
Milne, 1886 (Laine et al., 2022: 7).

Следует назвать также удивительных панцирных 
клещей (Oribatida, Acari), многие из которых парте‑
ногенетики, включая монофилетические семейства 
Nanhermanniidae (56 видов), Malaconothridae (104) 
и Camisiidae (92), а также род Tectocepheus Berlese, 
1895 (3 вида) из семейства Tectocepheidae (Maraun 
et al., 2004: 198). Молекулярное изучение методом 
секвенирования митохондриального гена цитохро‑
моксидазы (COI) Platynothrus peltifer (C. L. Koch, 
1839), семейство Camisiidae, из Северной Америки, 
Европы и Азии, показало, что расселение этого од‑
нополого вида, по-видимому, было связано с дрей‑
фом материков, и его предполагаемый возраст око‑
ло 100 млн лет (Heethoff et al., 2007: 309).

Однако самым древним партеногенетиче‑
ским видом среди ныне живущих многоклеточ‑
ных животных, возможно, следует считать клеща 
Mucronothrus nasalis (Willmann, 1929) из семейства 
Trhypochthoniidae. Возраст этого вида, имеюще‑
го почти космополитическое распространение, 
оценивается минимум в 200  млн лет (Hammer, 
Wallwork, 1979: 8; Maraun et al., 2004: 183).

Следует заметить, что помимо древних полно‑
стью партеногенетических эволюционных линий 
панцирных клещей, известны также однополые 
виды недавнего (recent) происхождения, напри‑
мер, Atropacarus striculus (C. L. Koch, 1836) из семей‑
ства Phthiracaridae, Rhysotritia duplicata (Grandjean, 
1953) и Microtritia minima (Berlese, 1904) из семей‑
ства Euphthiracaridae; оба эти семейства включают 
преимущественно виды, размножающие половым 
путем (Maraun et al., 2004: 198).

Однако наиболее впечатляют остракоды се‑
мейства Darwinulidae (Ostracoda, Crustacea), пере‑
шедшие к асексуальности, по-видимому, в конце 
пермского периода, примерно 245 млн лет, что под‑
тверждается анализом палеонтологических данных 
на примере мезозойских остракод, начиная с три‑
аса (Martens et al., 2003). Современная Darwinula 
stevensoni Brady et Robertson, 1870 не использует 
половое размножение порядка 20–25 млн лет. Она 
характеризуется низким уровнем генетического 
разнообразия, причем 50% мутаций у нее сомати‑
ческие (Schön, Martens, 2003: 827, 829–830).

Находка трех самцов (впервые более чем за сот‑
ню лет) у другого современного вида Vestalenula 
cornelia Smith, Kamiya et Horne, 2006 в Японии бро‑
сает некоторую тень на абсолютную достоверность 
древней асексуальности в этом семействе и призы‑
вает к большей тщательности при обработке иско‑
паемого материала (Smith et al., 2006: 1575–1577). 
Однако вряд ли обнаружение трех самцов в вы‑
борках всего лишь одного вида, к тому же прихо‑
дящихся на 683 самки, могут опровергнуть общее 
понимание партеногенеза в этой группе остракод. 
В качестве аналогии можно сослаться на случай‑
ных самцов разной природы, изредка спонтан‑
но появляющихся у однополых скальных ящериц 
Кавказа и хлыстохвостых ящериц Северной Аме‑
рики, что, однако, не портит картины в целом (см. 
выше раздел «Самцы партеногенетических видов»).

Таким образом, теоретические рассуждения 
об эфемерности клональных видов, короткого вре‑
мени их существования и тупиковости эволюции 
не всегда соответствуют реальности. Однако, как 
было замечено, вопрос о времени и механизмах воз‑
никновения (числе “гибридизационных событий”) 
таких видов, поставленный более 60 лет назад работа‑
ми И. С. Даревского, остается актуальным и наиболее 
дискуссионным даже в наши дни (Erdolu et al., 2023: 1).
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The path taken by I. S. Darevsky to the discovery of natural parthenogenesis in rock lizards of the 
Caucasus (1957, 1958) is tracked, as well as his further developments of the problem of parthenogenesis in 
lizards in his main papers (1962, 1966, 1967) and monograph (1967). The following issues are considered: 
geographic and hybrid parthenogenesis, subspecies and species in unisexual lizards, spontaneous males in 
parthenogenetic species, the essence of I. S. Darevsky’s discovery in the context of different categories of 
clonal reproduction in animals, the formation of the concept of reticular speciation, and the evolutionary 
age of clonal forms in various groups of animals.
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