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ВВЕДЕНИЕ

Партеногенетические виды, в частности, Darev-

skia dahli D. rostombekowi(Darevsky, 1957) и (Darevsky,

1957), долгое время сосуществующие с близкими двупо-

лыми видами, являются исключительными и дают воз-

можность выявить ключевые драйверы, которые обес-

печивают долгосрочное сохранение однополых форм.

Было установлено, что однополые формы, образовав-

шиеся в результате сетчатой эволюции, обладают пре-

восходной способностью к колонизации и способны, при

достаточном клональном разнообразии, быстро достичь

оптимального распределения в новых средах, в то вре-

мя как двуполые виды лучше справляются с усилением

биотических взаимодействий в центре ареала (Rough-

garden, 1972; Vrijenhoek, Parker, 2009). Данное утвер-
ждение является основой концепции географического
партеногенеза ( , 2005) Согласно данной кон
цепции однополые формы сосуществуют с двуполыми
видами, занимая «маргинальные» части среды обитания,

Kearney . -

иваются двуполыми видами. Несмо
тря на то, что в основном партеногенетические виды кав
казских скальных ящериц аллопатричны со своими ро
дительскими двуполыми видами, сохраняется немало
зон симпатрии между ними (Petrosyan et al., 2020 ). Та
кое сосуществование обусловлено многими фактора
ми, как поведенческими, так и экологическими (Целла
риус и др., 2016; Petrosyan et al., 2020 ). Разделение эко
логических ниш позволяет партеновидам не только со
существовать с двуполыми видами, но и расширять свой
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Аннотация. Проведена проверка условий выполнения концепции географического пар-
теногенеза путем сравнительного анализа ширины экологических ниш родительских и
партеногенетических ящериц рода с различным количеством установленных
событий гибридизации. Оценки ширины экологических ниш партеногенетического вида

Darevskia

D. rostombekowi N D. raddei raddei N= 0.6 (±0.08) и родительских двуполых видов – = 0.86
(±0.9), – =1.21(±0.17) показали, что для этого партеногенетического вида
выполняется одно из важнейших условий географического партеногенеза, т.е. ширина ни-
ши партеновида меньше его родительских двуполых видов. Ширина ниши другого парте-
ногенетического вида = 0.86 (±0.12) меньше, чем у отцовского вида
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– = 1.21(±0.17), однако больше чем у материнского вида = 0.48 (±0.08), что
лишь частично согласуется с условием географического партеногенеза. Такое нарушение
связано с тем, что была образована в результате нескольких независимых актов ги-
бридизации, которые привели к образованию множественных клональных линий, произо-
шедших от разных родительских пар и .
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ареал на территории Армении. Превосходство парте-
ногенетических линий в «маргинальной» среде оби-
тания может быть в значительной степени обуслов-
лено гетерозисом, а не самим репродуктивным режи-
мом. Этот эффект может усиливаться из-за того, что 
большинство однополых линий имеют гибридное 
происхождение в результате нескольких независимых 
актов гибридизации (Parker et al., 1989; Kearney, 2005; 
Vergun et al., 2014; Girnyk et al., 2018). Так, согласно 
данным микросателлитного генотипирования, парте-
новид D. dahli имеет, по меньшей мере, 11 клональ-
ных линий, образовавшихся в результате нескольких 
независимых событий гибридизации (Vergun et al., 
2014), в то время как D. rostombekowi была образова-
на в результате одного события (Ryskov et al., 2017; 
Osipov et al., 2021). 

Целью данной работы является оценка ширины 
экологических ниш партеногенетических ящериц ро-
да Darevskia с различными сценариями формирова-
ния клональных линий в популяциях. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Материалом для исследования являлись дан-
ные о локалитетах партеногенетических видов 
D. dahli (n = 165), D. rostombekowi (n = 118), а также 
двуполых видов D. raddei raddei (n = 296), D. por-
tschinskii (n = 259), D. mixta (n = 58), собранные нами 
в 2018 – 2019 гг. на территории Армении, а также со-
трудниками Ереванского государственного универси-
тета в период с 1967 по 2017 г., материалы кафедры 
зоологии Ереванского государственного университе-
та, музеев Московского государственного универси-
тета, Зоологического института Российской Акаде-
мии наук и Королевского музея Онтарио (ROM). 
Данные ROM опубликованы в Глобальной базе дан-
ных по биоразнообразию GBIF.  

Для оценки ширины экологических ниш видов 
использовалось расстояние Махаланобиса (Mahalano-
bis distance) (MD). Преимуществом данной метрики 
является то, что расстояние Махаланобиса безраз-
мерно (т.е. не зависит от единицы измерения исход-
ных данных) и масштабно-инвариантно, и может 
быть использовано для ограниченного количества ло-
калитетов каждого вида. В отличие от метода глав-
ных компонент (PCA), который часто используется 
для оценки перекрывания ниш, расстояние Махала-
нобиса позволяет получить результаты без проекции 
данных в плоскости главных компонент, поскольку 
метрика определяется в многомерном пространстве 
предикторных переменных. Вначале определялось 
расстояние от каждого локалитета до центроида ни-
ши вида с использованием одного и того же набора 
важнейших переменных, которые оказывали 
наибольшее влияние на распространение видов по 
проценту вклада (PC) и проценту перестановочной 
важности (PI) в рамках построенных моделей распро-
странения видов (SDM) c помощью MaxEnt. Методи-
ка создания моделей SDM подробно описана для 

D. dahli, D. portschinskii и D. mixta (Petrosyan et al., 
2020b) и D. rostombekowi, D. portschinskii, D. r. raddei 
(Osipov et al., 2021). Оценка ширины ниш для всех 
исследованных видов была проведена с использова-
нием следующего набора предикторных переменных: 
изотермичность C_ISOT (BIO3); годовая амплитуда 
температуры C_TAnR (BIO7); средняя температура 
самой сухой четверти года С_MeanTDrQ (BIO9); ко-
эффициент вариации осадков С_PCoefVar (BIO15); 
сумма осадков в самой тёплой четверти года 
С_PWarmQ (BIO18); сумма осадков в самой холодной 
четверти года C_PColdQ (BIO19); солнечная радиа-
ция C_SRad (BIO20); высота над уровнем моря T_EL 
(BIO22); расстояние до дорог L_DHW (BIO28); тип 
растительности L_VEG (BIO31).  

Затем определялось стандартное отклонение 
расстояния Махаланобиса (SD MD) и среднее значе-
ние локалитетов от цетроида (MD) для каждого вида. 
Значения CV MD (=SD MD/MD) интерпретировались 
как многомерная количественная оценка нишевой 
ширины (Nb), поскольку она отражает степень измен-
чивости локалитетов по отношению к среднему пока-
зателю. В работе, кроме средних значений, также 
приводятся стандартные ошибки (±SD), обозначен-
ные в круглых скобках. Оценки различия ширины 
ниш проводились в два этапа. На первом этапе про-
верялась однородность ширины ниш с помощью 
множественного сравнения (Zar, 2010). На втором 
этапе, если ширина ниш видов оказывалась разной, 
проводились парные сравнения этих Nb ниш для каж-
дого вида в отдельности с использованием F-крите-
рия для сравнения коэффициентов вариации по 
Форкману (Forkman, 2005). Все расчеты производи-
лись в RStudio Version 1.1.463. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Сравнительный множественный анализ шири-
ны ниш D. dahli, D. mixta и D. portschinskii (χ2 =19.1; 
DF = 2, P <<0.01), а также D. rostombekowi, D. r. rad-
dei, D. portschinskii (χ2 = 26.9; DF = 2, P <<0.01) пока-
зал, что в многомерном пространстве важнейших пе-
ременных ширина ниш исследованных видов разная 
(таблица). 

Наибольшая ширина наблюдается у «отцов-
ского» для обоих партеновидов двуполого вида 
D. portschinskii – Nb = 1.21 (±0.17), а наименьшая ши-
рина наблюдается у D. mixta – Nb = 0.48 (±0.08), кото-
рая является «материнской» для D. dahli. Парное 
сравнение показало, что Nb для D. portschinskii значи-
мо шире, чем D. dahli (F = 1.39, P = 0.009), а для 
D. mixta уже, чем D. dahli (F = 2.96, P = 0.0001). 
Наибольшее расстояние между центроидами ниш 
(MD = 21.1) наблюдается между родительскими ви-
дами (D. portschinskii, D. mixta), среднее значение 
между центроидами D. mixta и D. dahli MD = 16.5 и 
наименьшее расстояние между центроидами D. por-
tschinskii и D. dahli MD = 0.78. Исходя из оценок рас-
стояния между центроидами ниш D. dahli и D. mixta и 
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стандартного отклонения D. mixta (SD MD = 5.2), 
можно утверждать, что воздействие, которое мог бы 
оказывать «материнский» вид на распространение 
D. dahli, практически отсутствует, т.е. расстояние 
между центроидами D. dahli – D. mixta MD = 16.5 су-
щественно больше MD-2sigma (=6.4). Однако обрат-
ное воздействие D. dahli на D. mixta практически ре-
ально. Это также подтверждается тем, что ширина 
ниши D. dahli существенно больше, чем D. mixta. 
Этот вывод также согласуется с результатами конку-
рентных отношений, представленных в работе Тарх-
нишвили с соавторами (Tarkhnishvili et al., 2010). 
Наличие полифилетических клонов D. dahli и их пла-
стичность относительно условий окружающей среды 
(Petrosyan et al., 2020b) позволили сохраниться виду 
после значительных изменений окружающей среды, 
несмотря на ограничения, вызванные фиксированной 
гетерозиготностью и ограниченным эволюционным 
потенциалом.  

При сравнении D. rostombekowi с родитель-
скими двуполыми видами наименьшую ширину ниши 
имеет партеновид D. rostombekowi – Nb = 0.60 (±0.08). 

Парное сравнение двуполых и однополого видов по-
казало, что ширина ниш родительских видов D. r. rad-
dei и D. portschinskii значимо больше, чем D. ros-
tombekowi: F = 1.61, P = 0.02 и F = 2.24, P <<0.0001 
соответственно. Наибольшее расстояние между цент-
роидами ниш наблюдается между родительскими ви-
дами D. portschinskii и D. r. raddei MD = 6.16, среднее 
значение – между центроидами D. portschinskii и 
D. rostombekowi – MD = 4.56 и наименьшее расстоя-
ние – между центроидами D. r. raddei и D. rostom-
bekowi – MD = 2.76. Несмотря на то, что D. rostom-
bekowi имеет зоны симпатрии как с «отцовским», так 
и с «материнским» видом (Petrosyan et al., 2020a), ее 
ареал сравнительно невелик по площади и представ-
ляет собой несколько изолированных популяций, 
находящихся в регрессе численности (Uzzell, Darev-
sky, 1975; Arakelyan et al., 2011), что может быть след-
ствием отсутствия полифилетических клонов и высо-
кой чувствительности к основным климатическим 
переменным (Osipov et al., 2021). Одно из важнейших 
условий географического партеногенеза, согласно ко-
торому ширина ниши партеновида должна быть 

Ширина экологических ниш партеногенетических видов D. dahli, D. rostombekowi и их родительских двуполых видов 
Table. Ecological niches breadth of parthenogenetic species D. dahli, D. rostombekowi and their parental bisexual species 

Сравнение характеристики экологических ниш D. dahli и родительских видов /  
Comparison of D. dahli and parental species ecological niches characteristics 

D. dahli MD = 9.94 (±0.87, n = 165), SD MD = 9.4, Nb = 0.86(±0.12) 
D. mixta  MD = 10.83 (±0.91, n = 58), SD MD = 5.2, Nb = 0.48 (±0.08) 
D. portschinskii MD = 9.96 (±075, n = 259), SD MD =12.1, Nb = 1.21(±0.17) 
Расстояние между центроидами ниш / Distance between the 
niche centroids 

D. dahli – D. mixta (MD = 16.5) 
D. dahli – D. portschinskii (MD = 0.78) 
D. mixta – D. portschinskii (MD = 21.1) 

Множественное сравнение ширины экологических ниш (Nb) – 
D. dahli, D. mixta, D. portschinskii / Multiple comparison of eco-
logical niches breadth (Nb) – D. dahli, D. mixta, D. portschinskii 

χ2 = 19.1; DF = 2, P << 0.01 

Индивидуальное сравнение ширины ниш (Nb) по Форкману (F) / Individual comparison of niches breadth (Nb) by Forkman (F) 
D. dahli – D. mixta F = 2.96, DF = 165; DF2 = 57; P << 0.001 
D. dahli – D. portschinskii F = 1.39, DF1 = 165, DF2 = 258; P = 0.009 
D. mixta – D. portschinskii F = 3.2, DF1 = 57, DF2 = 258; P << 0.001 

Сравнение характеристики экологических ниш D. rostombekowi и родительских видов /  
Comparison of D. rostombekowi and parental species ecological niches characteristics 

D. rostombekowi MD = 9.91 (±0.55, n = 118), SD MD = 5.97, Nb = 0.6(±0.08) 
D. raddei raddei (*D. portschinskii представлен выше) MD = 9.97(±0.5, n = 296), SD MD = 8.6, Nb = 0.86(±0.9) 
Расстояние между центроидами ниш / Distance between the 
niche centroids 

D. rostombekowi – D. portschinskii (MD = 4.56) 
D. rostombekowi – D. r. raddei (MD = 2.76) 
D. portschinskii – D. r. raddei (MD = 6.16) 

Множественное сравнение ширины экологических ниш (Nb) – 
D. rostombekowi, D. r. raddei, D. portschinskii / Multiple compari-
son of ecological niches breadth (Nb) – D. rostombekowi, D. r. rad-
dei, D. portschinskii 

χ2 = 26.9; DF = 2, P << 0.01 

Индивидуальное сравнение ширины ниш (Nb) по Форкману (F) / Individual comparison of niches breadth (Nb) by Forkman (F) 
D. rostombekowi – D. portschinskii F = 2.24, DF1 = 258; DF2 = 117, P << 0.001 
D. rostombekowi – D. r. raddei F = 1.61, DF1 = 295, DF2 = 117, P = 0.02 
D. portschinskii – D. r. raddei F = 1.39; DF1 = 295, DF2 = 258; P = 0.05 

Примечание. MD – среднее расстояние Махаланобиса, SD MD – стандартное отклонение расстояния Махаланобиса, 
Nb – ширина ниши, n – размер выборки (количество локалитетов). 

Note. MD – mean Mahalanobis distance, SD MD – standard deviation of Mahalanobis distance, Nb – niches breadth, n – 
sample size (number of localites). 



Анализ ширины экологических ниш партеногенетических ящериц рода Darevskia 
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меньше его родительских двуполых видов, полно-
стью выполняется для D. rostombekowi, а для D. dahli 
наблюдается частичное выполнение условий выше-
указанной гипотезы.  

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Различие ширины экологических ниш является 
одним из важнейших условий, способствующих со-
существованию партеногенетических форм и двупо-
лых видов. Полученные новые данные позволяют в 
дальнейшем проверить новую гипотезу о том, что 
важнейшие условия географического партеногенеза 
выполняются только на начальных стадиях возникно-
вения клональных форм, и нарушение условий на по-
следующих стадиях связано с экологической пла-
стичностью партеновидов и расширением набора 
пригодных местообитаний, которые являются марги-
нальными для родительских двуполых видов. В даль-
нейшем потребуется проверка этой новой гипотезы 
для других партеногенетических видов D. armeniaca 
и D. unisexualis, у которых родительскими видами яв-
ляются D. valentini, D. mixta и D. valentini, D. r. nairensis 
соответственно. Эти результаты позволят в будущем 
уточнить положения концепции географического 
партеногенеза, которые в последние 50 лет достаточ-
но широко обсуждаются в литературе. 
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Abstract. In this work, we tested the conditions for fulfilling the concept of geographic parthe-
nogenesis by a comparative analysis of the breadth of the ecological niches of parental and par-
thenogenetic lizards of the genus Darevskia with a various number of established hybridization
events. Estimates of the breadth of ecological niches of the parthenogenetic species D. ros-
tombekowi Nb = 0.6(±0.08) and parental bisexual species D. raddei raddei – Nb = 0.86(±0.9), 
D. portschinskii – Nb = 1.21(±0.17) showed that for this parthenogenetic species one of the
most important conditions of geographic parthenogenesis is fulfilled, i.e. the niche breadth of 
the parthenogenetic species is smaller than its parental bisexual species. The niche breadth of 
another parthenogenetic species D. dahli Nb = 0.86(±0.12) is smaller than that of the «paternal»
species D. portschinskii – Nb = 1.21(±0.17), but larger than that of the «maternal» species 
D. mixta Nb = 0.48 (±0.08), which only partially agrees with the condition of geographic par-
thenogenesis. This mismatch is due to the fact that D. dahli was formed as a result of several 
independent hybridization events, which resulted in the formation of multiple clonal lines de-
rived from different parental pairs of D. portschinskii and D. mixta. 
Keywords: geographic parthenogenesis, clonal species, Darevskia, reticulate evolution 
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