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КОМПЛЕКСЫ САМКИ ЖИВОРОДЯЩЕЙ ЯЩЕРИЦЫ (Zootoca vivipara)
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У самок живородящей ящерицы Zootoca vivipara (Lichtenstein, 1823) (семейство Lacertidae) из Севе-
ро-Запада России (2n = 35: 32А (акроцентрические аутосомы) + Z1Z2W половые хромосомы) иссле-
дованы клетки зародышевых пузырьков в полости яичника – ооциты, а также клетки ламинарной
пластинки. Использовали прямой метод получения хромосом и метод тотальных распластанных
ядер ооцитов Дрессера и Мозеса. Хромосомные препараты окрашивали красителем Гимза, для ви-
зуализации синаптонемных комплексов (СК) тотальные препараты ядер ооцитов окрашивали нит-
ратом серебра и DAPI. Показано, что в ходе оогенеза самки первичные фолликулы входят в ранние
стадии профазы I мейоза (стадии от лептотены до диплотены, формируются хромосомы типа “лам-
повых щеток”). Впервые получены и изучены тотальные препараты распластанных ооцитов. На ос-
нове светомикроскопического анализа CК ооцитов и учета их линейных размеров у самки c 2n = 35
представлен СК-кариотип, состоящий из 19 СК-элементов, среди которых выделены 16 СК ауто-
сомных бивалентов. Оставшиеся три СК-элемента, по мнению авторов, могут представлять собой
униваленты Z1Z2W половых хромосом или один бивалент WZ1 и униваленты Z2 и В-хромосомы.
Как и в СК-кариотипе самцов Z. vivipara, у самки отмечены особенности в морфологии СК-элемен-
тов 5–6-й хромосом.
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немный комплекс, ооциты, СК-кариотипы.
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Ранний оогенез и ранние процессы мейоза
среди низших позвоночных наиболее полно изу-
чены у рыб и амфибий. Известно, что в яичниках
рыб зародышевые пузырьки содержат различные
типы клеток, включая примордиальные и пер-
вичные фолликулы. Последние, оставаясь в коре
(кортексе) зародышевых клеток, вступают в ран-
ние стадии профазы I мейоза (ранняя диплотена).
Особенности морфологии их ооцитов, находя-
щихся на ранней профазе I мейоза, детально опи-
саны в литературе [1, 2]. При переходе к диакинезу
они увеличиваются в размерах и трансформируют-
ся в превителлогенные фолликулы. Развитие пре-
вителлогенных ооцитов является наиболее про-
должительной стадией в процессе оогенеза рыб и
амфибий.

Данные о раннем оогенезе и ранних процессах
мейоза рептилий малочисленны. Вместе с тем эти
знания очень важны для понимания процессов

мейоза и приобретают особое значение для одно-
полых ящериц с партеногенетическим типом
мейоза и видов со сложной системой половых
хромосом. Нами были исследованы ранние ста-
дии мейоза и СК в сперматогенезе самцов живо-
родящей ящерицы Zootoca vivipara (Lichtenstein,
1823), семейство Lacertidae (Русская форма подви-
да Z. v. vivipara), у которых описаны множествен-
ные половые хромосомы: самец 2n = 36 акроцен-
трических (A) хромосом, среди них половые
(Z1Z1Z2Z2) хромосомы [3]. Самки живородящей
ящерицы Z. vivipara из многих популяций Европы
также имеют уникальную для семейства систему
множественных высоковариабельных половых
хромосом (2n = 35: 32А + Z1Z2W). Половые хро-
мосомы такого типа обнаружены у 4–5 видов из
примерно 100 кариотипически проанализирован-
ных видов этого семейства. Однако только у Z. vi-
vipara установлена высокая межпопуляционная
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изменчивость по морфологии W-половой хромо-
сомы. Кроме того, особое значение приобретает
также тот факт, что интенсивная реорганизация
этой W-половой хромосомы сопровождается ак-
тивным подвидо- и формообразованием – в преде-
лах вида обнаружены 6–7 хромосомных форм и со-
ответствующие им 6–7 гаплогрупп [4–8]. Учитывая
вышеперечисленное, все события, связанные с
эволюцией, реорганизацией, поведением поло-
вых хромосом вида Z. vivipara, представляют чрез-
вычайный интерес.

Настоящая статья является продолжением ра-
боты по изучению этого вида, конкретно по ис-
следованию ранних стадий мейоза у самок живо-
родящей ящерицы Zootoca vivipara (Lichtenstein,
1823), семейство Lacertidae (Русская форма под-
вида Z. v. vivipara).

Для изучения процесса мейоза и поведения
половых хромосом в профазе I мейоза у самок
живородящей ящерицы Z. vivipara (Русская форма
подвида Z. v. vivipara) авторы исследовали клетки
зародышевой полости яичника, клетки ламинар-
ной пластинки и ранние ооциты.

Известно, что синаптонемный комплекс (СК)
часто позволяет определить ряд кариологических
характеристик вида, в том числе уточнить гомо-
логию хромосом и половые хромосомы. Для визу-
ализации синаптонемного комплекса тотальные
препараты ядер ооцитов самки живородящей
ящерицы окрашивали нитратом серебра и DAPI.
Для сопоставления картин ранних стадий профа-
зы I мейоза в клетках зародышевой полости ис-
пользовали также клетки ламинарной пластинки и
ранние ооциты, окрашенные красителем Гимза.

Для уточнения картин раннего оогенеза вида ав-
торы дополнительно выделили и проанализирова-
ли примордиальные и первичные фолликулы [9].

Беременные самки живородящей ящерицы
Z. vivipara (Русская форма подвида Z. v. vivipara)
были собраны на юге Ленинградской области, в
Лужском районе, 70–100 км к югу от Санкт-Пе-
тербурга, между пос. Сиверский–Мшинская–
Луга, и обработаны 30 мая 2014 г. и 25 мая 2017 г.

У беременных самок из зародышевой полости
яичника были выделены клетки или изолирован-
ные ооциты.

Для приготовления препаратов мейотических
хромосом был использован прямой метод полу-
чения хромосомных препаратов из суспензии
клеток ламинарной пластинки и ранних ооцитов
(0.7–1.2 мм). Суспензию клеток ламинарной пла-
стинки и гонад помещали в 0.9%-ный раствор
цитрата натрия на 25 мин и затем фиксировали в
смеси Карнуа (3 части 96%-ного метанола и
1 часть ледяной уксусной кислоты). Хромосомные
препараты окрашивали по стандартной методике
5 мин 5%-ным красителем Гимза и анализировали
под микроскопом (Axioplan Karl Zeiss).

Для микроскопического анализа СК препара-
ты тотальных распластанных ядер ооцитов гото-
вили из клеточной суспензии, полученной из за-
родышевой полости яичника самки по методу
Дрессера и Мозеса [10]. Распластывание (спреди-
рование) ооцитов проводили на капле 0.5%-ного
раствора NaCl. Препараты фиксировали 4% пара-
формальдегида и для визуализации СК их окраши-
вали 50%-ным раствором нитрата серебра, затем
просматривали, измеряли и фотографировали под
световым микроскопом Leica. Длины СК элемен-
тов измеряли с помощью программы Leica Appli-
cation Suit V3 на цифровых микрофотографиях.

Внутри яичника самки живородящей ящерицы
Z. vivipara (Русская форма подвида Z. v. vivipara) об-
наружены многочисленные зародышевые пузырь-
ки, которые состояли из множества различных
дифференцированных типов клеток, включая при-
мордиальные и первичные фолликулы. В ядрах
первичных фолликул, оставшихся в коре зароды-
шевого пузырька, обнаружены ооциты, находя-
щиеся на ранних стадиях мейоза.

На препаратах, полученных из клеток ламинар-
ной пластинки и ранних ооцитов, были найдены
клетки, находящиеся также на стадиях профазы I
мейоза, чаще пахитены–диплотены и наблюда-
лись структуры типа ранние “ламповые щетки”.
На хромосомах, окрашенных красителем Гимза,
присутствовали гетерохроматиновые глыбки
(рис. 1,а). Они могут быть связаны с прицентро-
мерными и теломерными С-блоками гетерохро-
матина, которые, как известно [5], локализова-
ны в ауто- и половых хромосомах этой формы
подвида. В некоторых клетках были хорошо вид-
ны прокрашенные гетерохроматиновые структу-
ры, возможно, также связанные с С-блоками ге-
терохроматина половых хромосом, конкретно
W-хромосомы (рис. 1,б, рис. 3,а, б). Потому что,
кроме прицентромерного и теломерного, в половой
W-хромосоме Русской формы Z. v. vivipara имеет-
ся еще и дополнительный интерстициальный С-
блок гетерохроматина [5], а в клетках Z. vivipara,
находящихся на стадии пахитены–диплотены, –
С-положительно окрашенное гетерохроматино-
вое “тельце” [11].

Для СК-кариотипирования самок Z. vivipara
(Русская форма подвида Z. v. vivipara) были ото-
браны распластанные препараты ядер ооцитов на
стадии средней пахитены, окрашенные азотно-
кислым серебром (рис. 2). На основе анализа СК
в ооцитах самки было обнаружено 19 СК-элемен-
тов. Результаты предшествующих исследований
авторов [3] самцов Русской формы подвида
Z. v. vivipara подтвердили соответствие морфо-
метрических характеристик относительных длин
СК в профазе I мейоза с длиной метафазных хро-
мосом соматических клеток. Поэтому раскладку
и нумерацию СК-элементов самки также прово-
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дили на основании и в порядке убывания их ли-
нейных размеров.

Как отмечалось ранее, самки разных форм
Z. v. vivipara имеют в своем кариотипе 2n = 35: 32
акроцентрические аутосомы + 3 половые (Z1Z2W)
хромосомы [12–18]. У исследованной Русской
формы со сходной структурой кариотипа половая

W-хромосома по размеру отнесена к хромосоме
5-й пары и по морфологии – к акро/субтелоцентри-
ческому (A/ST) типу (рис. 1,б). По цитогенетиче-
ской структуре она также отличается от остальных
хромосом кариотипа из-за присутствия дополни-
тельного интерстициального С-блока гетерохрома-
тина (рис. 3,а, б) [5].

Рис. 1. Клетки самок Русской формы живородящей ящерицы Zootoca v. vivipara (Ленинградская обл., Лужский район).
а – клетка ооцита в ранней профазе I мейоза (стадия ранней диплотены) после окрашивания красителем Гимза. Об-
наружены хромосомы типа ранних “ламповых щеток”. Стрелки указывают на гетерохроматиновые глыбки; б – мета-
фазная пластинка после окрашивания С-ГЦ специфичным флуорохромом (CMA3). 2n = 35: 32A + Z1Z2W. Стрелка
указывают на половую W-хромосому (A/ST, акро/субтелоцентрическая).

а б

Рис. 2. Распластанные препараты ядер ооцитов самки Русской формы живородящей ящерицы Zootoca v. vivipara (Ле-
нинградская обл., Лужский район) на стадии средней пахитены. Окраска азотно-кислым серебром. СК-кариотип 16
аутосомных бивалентов и 3 СК-элемента Z1Z2W половых хромосом с общей для Русской формы волнообразной мор-
фологией предполагаемых половых Z1 (5/или 6-й по длине элемент) [2] и W (7-й СК-элемент) хромосом. Имерение
длин СК элементов с помощью программы Leica Application Suite V3 (мкм): 1 – 39; 2 – 36; 3 – 33; 4 – 33; 5 – 30; 6 –
28.5; 7 – 28.5; 8 – 27; 9 – 27; 10 – 24; 11 – 21; 12 – 21; 13 – 19.5;  14 – 18; 15 – 16.5; 16 – 16; 17 – 13.5; 18 – 12; 19 – 12.

1 2 3 4 5 6 7 8 9

10 11 12 13 14 15 16 17 18 19
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Таким образом, у самки с диплоидным чис-
лом, равным 35, и указанной структурой карио-
типа (2n = 35: 32 аутосомы + 3 половых Z1Z2W
хромосомы) в ходе мейоза на стадии профазы I
мейоза можно ожидать формирование 16 аутоби-
валентов и сложного тривалента половых хромо-
сом или сложного бивалента и унивалента или
унивалентов. При формировании СК-кариотипа
самки были определены 19 СК-элементов и соглас-
но их линейных размеров, как и у самца, выделены
16 СК-аутобивалентов и еще дополнительно три
СК-элемента. Однако не было обнаружено асинап-
тических конфигураций СК. В связи с этим, прини-
мая во внимание линейные размеры СК, эти три
СК-элемента, по мнению авторов, могут представ-
лять собой униваленты Z1Z2W половых хромосом
или 1-го СК-бивалента половых W- и Z1-хромосом
и унивалента мелкой Z2-хромосомы и В-хромосо-
мы. В-хромосомы описаны в мейозе некоторых
видов ящериц [19, 20]. В результате в ходе мейоза
у самки живородящей ящерицы может быть
сформировано в общей сложности 19 СК-эле-
ментов.

При сравнении СК-кариотипов самок с СК-
кариотипом самцов Z. vivipara (Русская форма
подвида Z. v. vivipara) (2n = 36, СК = 18) [3] отмече-
на их общая особенность – волнообразная морфо-
логия СК-элементов (предположительно половая
Z1-хромосома, 5–6-я по длине в митотическом ка-
риотипе).

Известно, что у некоторых саламандр (Amphibia:
Caudata, Urodela) половые хромосомы XY на ста-
дии поздней диплотены профазы I мейоза оста-
ются унивалентами и ассоциируют теломерами,
имеющими TTAGGG-теломерные повторы ДНК
[21]. Ассоциация теломерами двух половых ZW
хромосом с TTAGGG-теломерными повторами
описана также на стадии ламповых щеток профа-
зы I мейоза шести видов птиц [22]. У ящериц
TTAGGG-теломерные повторы ДНК были пока-
заны на многих митотических ауто- и половых W
хромосомах партеногенетического вида семейства
Lacertidae [23], к которому относится и Z. vivipara.
Поэтому имеющиеся для указанных групп позво-
ночных животных данные относительно молеку-
лярной структуры и поведения половых хромосом
в мейозе позволяют предполагать, что в ранней
профазе I мейоза половые Z1Z2W хромосомы сам-
ки Z. vivipara (Русская форма подвида Z. v. vivipara)
могут ассоциировать теломерами между собой.

Новые данные о геноме Z. vivipara [24] также
позволяют допустить, что сложное и неоднознач-
ное поведение половых хромосом в мейозе может
быть связано не только с их часто встречающейся
в ходе эволюции вида реорганизацией, но и с об-
наруженными в его геноме транспозонными эле-
ментами, которые локализованы на многих хро-
мосомах кариотипа, включая половые.

Полученные результаты демонстрируют, что
проблемы мейоза и оогенеза живородящей яще-
рицы Z. vivipara наряду с проблемами эволюции
генома и кариотипа этого вида, интенсивной ре-

Рис. 3. Метафазные пластинки клеток самок Русской формы живородящей ящерицы Zootoca v. vivipara (Ленинград-
ская обл., Лужский район). а – С-метод дифференциального окрашивания; б – С-исчерченность гетерохроматина по-
сле окрашивания АТ специфичными флуорохромами (DAPI). Стрелки указывают на половую W-хромосому с допол-
нительным интерстициальным С-блоком гетерохроматина [17].

а б

W2

W2
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организации его половых хромосом, сопровожда-
ющейся активным подвидо- и формообразовани-
нием, представляют несомненный интерес. В
связи с этим исследования авторов были посвя-
щены не только ранним стадиям мейоза и форми-
рованию СК, но и детальному анализу раннего
оогенеза [9], а также и другим нерешенным во-
просам этого модельного вида рептилий.
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Meiotic Chromosomes, Synaptonemal Complexes of the Female Viviparous Lizard 
(Zootoca vivipara) in the Prophase of I Meiosis

L. A. Kupriyanovaa, *, L. D. Safronovab, and A. I. Chekunovac

aZoological Institute of the Russian Academy of Sciences, Saint Petersburg, 199034 Russia
bSevertsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
cKol’tsov Institute of Developmental Biology, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119334 Russia

*e-mail: larissakup@zin.ru

At females of viviparous lizard Zootoca vivipara (Liechtenstein, 1823) (family Lacertidae) from the Northwest
of Russia (2n = 35: 32А (acrocentric autosomes) + Z1Z2W gonosomes) are investigated cages of germinal
blisters in an ovary lumen – oocytes, also cages of a laminar plate. Used a direct method of reception of chro-
mosomes and a method of the total spread kernels oocytes Dressera and Mozesa. Chromosomal preparation
stained of Gimza, for visualisation synaptonemal complex (SC) oocytes coloured silver nitrate and DAPI. It
is shown that in a course oogenesis females primary follicles enter into early stages. Prophases of I meiosis
(stages from leptotena to diplotena, are formed chromosomes of tipe of “lamp brushes”. For the first time
whole mounts spread oocytes cary out and studied. On a basis lightmicrockopic analysis SC oocytes and their
sizes of females with 2n = 35 has been presented SC-karyotype, consisting of 19 SC elements among which are
evolved 16 autosomal bivalents. Remained 3 СК an element, according to authors, might represent univalents
Z1Z2W gonosomes or one bivalents W Z1 and univalents Z2 and B-chromosomes. As well as in SC-karyotype
males Z. vivipara at a female features in morphology SC of elements 5–6th chromosomes are noted.

Keywords: viviparous lizard Zootoca vivipara, meiotic chromosomes, synaptonemal complex, oocytes,
SC-karyotype.
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