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Отмечено, что каудальная автотомия как способ защиты от хищников у современных рептилий ха-
рактерна исключительно для лепидозавров и отсутствует у крокодилов и черепах. Обнаружено, что
у клювоголовых отряда Rhynchocephalia, а также у представителей большинства семейств ящериц
широко распространена интравертебральная (интраВБ) автотомия, тогда как у агамовых ящериц и
некоторых змей нет плоскости разлома, а обрыв хвоста происходит между соседними позвонками
(интервертебральная, интерВБ-автотомия). Проанализированы частоты встречаемости интерВБ-
автотомии и регенерации у шести видов агам рода Paralaudakia. Описаны шесть типов регенератов,
характерных для исследуемой группы, и анатомическое строение шишковидного зазубренного ре-
генерата на основе результатов компьютерной микротомографии (микро-КТ). Обсуждены прояв-
ления автотомии и регенерации в филогенетическом контексте.

DOI: 10.31857/S0002332920040062

Автотомия в форме отбрасывания хвоста – од-
на из наиболее примечательных черт многих лепи-
дозавров, не известная для крокодилов и черепах.
Каудальная автотомия характерна для большин-
ства семейств современных ящериц, некоторых
змей (преимущественно ужеобразных) и боль-
шинства семейств амфисбен (Arnold, 1984, 1988;
Ananjeva, Orlov, 1994; Savage, Slowinski, 1996; Bow-
en, 2004; Costa et al., 2014; Crnobrija-Isalović et al.,
2016). Известны два способа защиты от хищников.
Чаще отмечается интраВБ-автотомия, при кото-
рой разрыв происходит через тело позвонка в “ме-
стах слабости”, характерная для лепидозавров отря-
да Rhynchocephalia, а также чешуйчатых рептилий
семейств Scincidae, Cordylidae, Teiidae, Xantusiidae,
Anguidae, Lacertidae, некоторых Iguanidae и боль-
шинства Gekkota (семейства Carphodactylidae,
Diplodactylidae, Gekkonidae, Eublepharidae, Phyl-
lodactylidae, Sphaerodactylidae). Реже встречается
интерВБ (межпозвонковая) автотомия, когда
плоскости разлома отсутствуют, а обрыв хвоста
происходит между соседними позвонками. Она
достоверно отмечена у способных к автотомии
ящериц сем. Agamidae, а также у некоторых змей,
преимущественно сем. Colubridae, Lamprophiidae

и Natricidae. ИнтерВБ-автотомия у змей не со-
провождается последующей регенерацией. Со-
гласно предложенной ранее терминологии (Sav-
age, Slowinski, 1996; Costa et al., 2014) различаются
следующие типы разломов: уротомия (любой тип,
как интер-, так и интравертебральный); соб-
ственно автотомия, к которой авторы относят
только интраВБ-тип разлома с последующей ре-
генерацией утраченной части, а также псевдоав-
тотомия (межпозвонковый неспонтанный тип
разломов хвоста без регенерации). Анализ опуб-
ликованных за весь период изучения данных
(Crnobrija-Isalović et al., 2016) свидетельствует о
следующих частотах встречаемости псевдоавто-
томии в разных семействах змей: у Colubridae у 46
видов 34 родов (41% видов), у Lamprophiidae (у че-
тырех видов двух родов (25%.), у Viperidae (у двух
видов двух родов) и у Elapidae только у одного ви-
да. В этой классификации агамовые ящерицы не
отнесены ни к одной из вышеназванных катего-
рий, они заняли неопределенное положение
“промежуточного состояния” (“intermediate con-
dition”) (Savage, Slowinski, 1996).

Первый способ рассматривается как плезио-
морфное состояние у чешуйчатых рептилий (Repti-
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lia: Squamata), но независимо утрачивается во
многих эволюционных линиях (Arnold, 1984).
По-видимому, отсутствие интраВБ-автотомии у
представителей многих монофилетических се-
мейств указывает на то, что способность отбрасы-
вать хвост таким способом была утрачена в ходе
исторического развития несколько раз (Arnold,
1988). В большинстве случаев образующийся ре-
генерат хорошо отличался от исходной, не под-
вергшейся автотомии части хвоста по изменению
окраски, характера щиткования и общим про-
порциям.

Были исследованы различные экологические,
функциональные, морфологические и эволюци-
онные аспекты автотомии как стратегии защит-
ного поведения: каудальная би- и трифуркация
(Ananjeva, Danov, 1991; Dudek, Ekner-Grzyb, 2014;
Pheasey et al., 2014; Koleska, Jablonski, 2015; Passos
et al., 2016; Pelegrin, Leão, 2016; Гордеев, 2017; Ko-
lenda et al., 2017; Vergilov, Natchev, 2017; Кукуш-
кин, 2018; Koleska, 2018; Maria, Al-Razi, 2018; Ra-
madanović, Zimić, 2019), регуляция формирова-
ния хрящевой трубки (Lozito, Tuan, 2015),
гистохимия и ультраструктура регенерирующего
эпидермиса (Alibardi, Maderson, 2003). Были про-
ведены также эксперименты по имплантации
спинного мозга (Lozito, Tuan, 2016), локализации
пролиферирующих клеток (Alibardi, 2016), фи-
зиологии (Meyer et al., 2002), энергетике автото-
мии, регенерации и поставтотомной локомоции
(Pafilis et al. 2005; Lin et al., 2006; Seligmann et al.,
2008; Sun et al., 2009; Fleming et al., 2013), скорости
и молекулярным механизмам регенерации (Pillai
et al., 2013; Yadav et al., 2014; Hutchins et al., 2016;
Alibardi, 2017). Исследовались частоты встречае-
мости автотомии и псевдоавтотомии (Bowen,
2004; Arribas, 2014; Costa et al., 2014) и влияние ре-
генерации хвоста на двигательную активность
ящериц (Chapple, Swain, 2002; Jagnandan et al.,
2014; Zamora-Camacho et al., 2016). В обобщаю-
щей работе, где резюмированы наиболее значи-
мые сведения за последние 200 лет, описаны пер-
спективы будущих исследований (Higham et al.,
2013). В большинстве многочисленных публикаций
по проблемам автотомии рассмотрено ограничен-
ное число видов с интраВБ-механизмом автотомии,
тогда как морфология регенератов, формирующих-
ся у видов с межпозвонковым разломом, рассмат-
ривалась крайне редко (Schall et al., 1989). 

Цель работы – анализ автотомии и морфоло-
гии регенератов хвоста агамовых ящериц на при-
мере рода Paralaudakia Baig Wagner, Ananjeva and
Böhme, 2012 с использованием методов микро-
компьютерной томографии (микро-КТ).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для данного исследования послу-

жили герпетологические коллекции Зоологиче-

ского института РАН (ЗИН РАН, Санкт-Петер-
бург) и Зоологического музея МГУ им. М.В. Ло-
моносова (ЗМ МГУ, Москва). Всего было
исследовано 614 экз., представленных сериями из
шести видов: кавказская агама Paralaudakia caucasia
(Eichwald, 1831), хорасанская агама P. erythrogaster
(Nikolsky, 1896), гималайская агама P. himalayana
(Steindachner, 1867), туркестанская агама P. leh-
manni (Nikolsky, 1896), мелкочешуйчатая агама
P. microlepis (Blanford, 1875) и агама Столички
P. stoliczkana (Blanford, 1875). Для анализа локали-
зации автотомии была применена следующая
классификация (Arribas, 2014): неповрежденный
хвост; автотомия в дистальной трети, в середине
хвоста и в проксимальной трети. Для оценки ча-
стот встречаемости автотомии и различного состо-
яния регенерации применяли непараметрическую
статистику. Для оценки возможности сравнения
различного состояния регенерации в сериях про-
вели анализ соразмерности числа самок, самцов и
экземпляров на ювенильной стадии (критерии
Краскела–Уоллиса, Манна–Уитни и F-тест, или
критерий Фишера). Расчеты проводили в про-
грамме PAST 3.22.

Анатомическое строение регенератов было
изучено методом микро-КТ (МГУ, Москва) с ис-
пользованием настольного сканера SkyScan-1172
(Bruker micro-CT, Kontich, Бельгия), оснащенно-
го цифровой камерой Hamamatsu 10 Mp. Было
проведено сканирование хвоста P. caucasia (R-
15396, ЗМ МГУ) и P. himalayana (36556, ЗМ МГУ).
Образцы хвостов были помещены в полиэтилено-
вый сосуд и сканировались поочередно. Сканиро-
вание проводилось с разрешением 6.19 мкм при
напряжении источника 40 кВ, силе тока 250 мкА с
шагом поворота 0.2° и выдержкой 1600 мс для об-
разца P. caucasia и с разрешением 12.39 мкм при
напряжении источника 40 кВ и силе тока 250 мкА
с шагом поворота 0.3° и выдержкой 800 мс для об-
разца P. himalayana. Полученные блоки данных
субсканирований были соединены вертикально
для получения общей томограммы. Обработка
данных проводилась с использованием про-
граммного обеспечения Skyscan: DataViewer,
CTAn и CTVol (создание и визуализация 3D-мо-
делей).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Большинство экземпляров горных кольцехво-

стых агам Paralaudakia Baig Wagner, Ananjeva and
Böhme, 2012, изученных нами, имели неповре-
жденные хвосты (табл. 1): от 53.6% у P. erythrogaster
до 87.4% у P. lehmanni. У P. microlepis частота встреча-
емости экземпляров с целыми хвостами состави-
ла 40.0%, что может объясняться малой выборкой
(n = 5). Число особей с автотомией в представлен-
ных сериях меньше: от 12.6% у P. lehmanni до 46.4%
у P. erythrogaster.
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У P. caucasia доли самок и самцов с отброшен-
ными хвостами были очень близки (37.1 и 38.5%
соответственно), у большинства экземпляров
(13.1% самок и 17.3% самцов) автотомия происхо-
дила в дистальной трети хвоста, а другие случаи
(автотомия в середине или в проксимальной тре-
ти хвоста) были довольно редки и не превышали
4.0%.

У P. erythrogaster частоты встречаемости авто-
томных экземпляров и таковых с неповрежден-
ными хвостами по сравнению с другими рассмат-
риваемыми видами были наиболее близки (46.4 и
53.6% соответственно), а частоты встречаемости
самок и самцов с отброшенными хвостами были
практически идентичны (44.4 и 47.4%). Но соот-
ветствие полов по данному признаку нарушается
преобладанием в серии самцов над самками (67.9
и 32.1% соответственно) и не может считаться до-
стоверным. Как и в предыдущем случае, автото-
мия чаще всего происходит в дистальной трети
хвоста, случаи с автотомией в середине и в прок-
симальной трети хвоста единичны.

Из 45 экземпляров P. himalayana 30 (66.7%)
имели неповрежденные хвосты, а 15 (33.3%) – ав-
тотомию в дистальной (13.3% самки и 6.7% сам-
цы), проксимальной трети (2.2% самцы) и сере-
дине хвоста (6.7% самки и 4.4% самцы).

Наименьшее число особей с автотомией в
представленных сериях было отмечено для P. leh-
manni (12.6%). Поскольку в данной выборке са-
мок достоверно больше, чем самцов (для всех не-
параметрических критериев Р < 0.05), анализ по-
ловых различий не дал бы корректного результата

и по этой причине не проводился. Тем не менее
большинство особей (10.9%) были с автотомией в
дистальной трети, а 1.6% (2 экз., один из которых
ювенильный) – в середине хвоста. Поскольку вы-
борка P. microlepis нерепрезентативна (5 экз.),
проведение детального анализа частот встречае-
мости автотомии было бы неоправданным. Тем
не менее были зарегистрированы три особи с ав-
тотомией в дистальной трети хвоста.

У P. stoliczkana доля особей с автотомией со-
ставляла 27.4%, доли самок 9.4 и самцов 17.9% со-
ответственно. Все экземпляры отбросили хвосты
в дистальной трети хвоста. Из 614 анализируемых
экземпляров 16 были ювенильными, из которых
только один (P. lehmanni, инв. номер ZISP 13462)
– с автотомией в дистальной трети хвоста.

Несмотря на различия частот встречаемости
автотомных и неавтотомных экземпляров самцов
и самок, вероятность обнаружить самку или сам-
ца с отброшенным или регенерированным хво-
стом одинакова для всех рассмотренных видов,
что характерно для большинства видов ящериц
(Bateman, Fleming, 2009; Arribas, 2014; Pafilis et al.,
2017). Как показывают исследования частоты
встречаемости автотомии (Bowen, 2004) на при-
мере Nerodia sipedon (Linnaeus, 1758), решающим
фактором может быть объем выборки. Между
самцами и самками также не выявлены суще-
ственные различия частот встречаемости разных
категорий состояния хвоста, но наиболее вероят-
но его отбрасывание в дистальной части.

Локализация части, в которой будет отбрасы-
ваться хвост, зависит от ряда обстоятельств. Во-

Таблица 1. Частота каудальной автотомии у горных кольцехвостых агам рода Paralaudakia

Примечание. В скобках приведены значения в процентах; при расчете процентного соотношения случаев обнаружения яще-
риц с нормальными хвостами и автотомией за 100% было принято число особей каждого пола.

Вид
Число особей

в серии

Число особей
в серии с 

неповрежденными 
хвостами

Автотомия с последующей регенерацией

в дистальной 
трети хвоста

в середине
хвоста

в проксимальной 
трети хвоста

♀ ♂ juv. ♀ ♂ juv. ♀ ♂ juv. ♀ ♂ juv. ♀ ♂ juv.

P. caucasia 105
(43.3)

130
(54.9)

2
(0.8)

66
(27.8)

80
(33.8)

2
(0.8)

31
(13.1)

41
(17.3)

0
(0.0)

4
(1.7)

8
(3.4)

0
(0.0)

4
(1.7)

1
(0.4)

0
(0.0)

P. erythrogaster 9
(32.1)

19
(67.9)

0
(0.0)

5
(17.9)

10
(35.7)

0
(0.0)

3
(10.7)

7
(25.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

1
(3.6)

0
(0.0)

1
(3.6)

1
(3.6)

0
(0.0)

P. himalayana 15
(33.3)

20
(44.4)

10
(22.2)

6
(13.3)

14
(31.1)

10
(22.2)

6
(13.3)

3
(6.7)

0
(0.0)

3
(6.7)

2
(4.4)

0
(0.0)

0
(0.0)

1
(2.2)

0
(0.0)

P. lehmanni 113
(62.1)

66
(36.3)

3
(1.6)

104
(57.1)

53
(29.1)

2
(1.1)

9
(4.9)

11
(6.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

2
(1.1)

1
(0.5)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

P. microlepis 1
(20.0)

4
(80.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

2
(40.0)

0
(0.0)

1
(20.0)

2
(40.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

P. stoliczkana 51
(43.6)

65
(55.6)

1
(0.9)

40
(34.2)

44
(37.6)

1
(0.9)

11
(9.4)

21
(17.9)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)

0
(0.0)
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первых, это обусловлено возможностью автото-
мии в конкретном участке: различают неавтотом-
ные (пигальные), расположенные у основания хво-
ста, и автотомные (постпигальные), следующие за
ними позвонки. Их число варьирует у разных родов
и видов, а также в пределах изменчивости одного
вида (Bellairs, Bryant, 1985). Это справедливо для ви-
дов с интраВБ-механизмом автотомии. Для ряда
видов (например, Iguana iguana (Linnaeus, 1758), Cy-
clura spp., Ctenosaura acanthura (Shaw, 1802), а также
видов родов Sauromalus Duméril, 1856, Basiliscus Lau-
renti, 1768, Enyalioides Boulenger, 1885 и др.) харак-
терны возрастные изменения в анатомии хвостовых
позвонков: слияние обоих фрагментов интраВБ-
позвонков в дистальной части или на всем протя-
жении хвоста, что приводит к частичной или пол-
ной потере способности к автотомии (Arnold,
1988). Во-вторых, положение места разлома зави-
сит от участка хвоста, за который схвачена хищ-
ником (Боркин и др., 2007) или другой особью то-
го же вида ящерица, причем автотомный разрыв
тканей всегда происходит лишь немного (не бо-
лее трех сегментов) выше места захвата. Это объ-
ясняется существенными энергозатратами на по-
следующую регенерацию и снижение двигатель-
ной активности таких особей (Lin et al., 2006).
Вероятна также и зависимость от образа жизни
конкретного вида.

Как известно, за автотомией у большинства
ящериц следует регенерация хвоста (истинная ав-
тотомия в отличие от псевдоавтотомии, которая
завершается заживлением раны без образования
регенерата), при этом регенерат почти всегда ко-
роче исходного хвоста и хорошо отличается от не-
го по структуре фолидоза. Скорость, с которой
протекают процессы регенерации, зависит от
экологических условий, возраста, интенсивности
питания, индивидуальных особенностей, а также
от биологии вида (Bellairs, Bryant, 1985; Arnold,
1988); конечный размер, достигнутый регенера-
том, также может демонстрировать межвидовые
различия (Bellairs, Bryant, 1985).

Как отмечено выше, некоторые агамовые
ящерицы способны к интерВБ-автотомии и к
регенерации, что отличает их от всех остальных
лепидозавров. Регенерированные участки име-
ют специфическую форму, которая может не-
сколько варьировать в пределах вида. Для Agama
agama и A. stellio (=Stellagama stellio (Linnaeus
1758)) известны три типа регенератов (Schall et al.,
1989): зауженный, булавовидный и конически ре-
генерированный хвост, который, как правило,
образует гораздо более короткие регенерирован-
ные структуры. В проанализированном нами му-
зейном материале у шести видов агам рода Para-
laudakia было выявлено шесть типов регенератов
(рис. 1):

шишковидный зазубренный – ширина реге-
нерата на всем его протяжении примерно равна
ширине последнего кольца хвоста до места авто-
томии; покрывающие его чешуи имеют зубцевид-
ные формы, один край которых несколько ото-
гнут кнаружи;

шишковидный гладкий – сходен с предыду-
щим типом, но покрывающие его чешуи плотно
прилегают к регенерату и не образуют подобий
колючек;

конусовидный зазубренный – постепенно
сужающийся регенерат от основания к концу хво-
ста, покрывающие его чешуи имеют зубцевидные
формы, один край которых несколько отогнут
кнаружи;

конусовидный гладкий – сходен с конусовид-
ным зазубренным, но покрывающие его чешуи
плотно прилегают к регенерату и не образуют по-
добий колючек;

булавовидный – имеются “зубцы”, ширина
регенерата примерно равна или несколько боль-
ше, а его основание существенно ýже ширины
последнего кольца хвоста до места автотомии;

зауженный – “зубцы” отсутствуют, регенерат
на всем протяжении одинаковой ширины, суще-
ственно ýже последнего кольца хвоста до места
автотомии.

Соотношение указанных типов регенератов у
разных видов агам неодинаково. Ввиду того, что
большая часть осмотренных особей была с повре-
жденными хвостами (достоверность автотомии
под сомнением) либо с регенератами на ранней
стадии, надежно установить тип регенерата уда-
лось лишь для небольшой части экземпляров
(табл. 2). Из пяти экземпляров P. microlepis три
(одна самка и два самца) были с автотомией, но
размеры регенератов не позволили надежно уста-
новить их типы. Шишковидный зазубренный ре-
генерат, наиболее распространенный и отмечен-
ный нами у всех рассматриваемых видов, доми-
нирует у P. caucasia, P. himalayana, P. lehmanni и
составляет в зависимости от вида от 42.9 до
100.0% надежно определенных регенератов. Ред-
кие формы регенератов – конусовидный зазуб-
ренный и конусовидный гладкий – характерны
только для P. stoliczkana. Наиболее полно разно-
образие типов регенератов (пять из шести) пред-
ставлено у P. stoliczkana, тогда как у P. lehmanni
единственной формой был шишковидный зазуб-
ренный. Зауженный регенерат преобладает в вы-
борках P. erythrogaster и P. stoliczkana (50.0 и 30.8%
соответственно).

Некоторым близким к роду Paralaudakia ви-
дам, например Laudakia nupta (De Filippi, 1843)
свойственны аналогичные типы регенератов:
шишковидный зазубренный, шишковидный
гладкий и конусовидный гладкий (Гордеев, Ана-
ньева, 2019). Объем наших данных не позволяет
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Рис. 1. Хвосты агам рода Paralaudakia. а – P. caucasia: 1 – шишковидный зазубренный (с. Ходжиб, 08.05.1904, Зарудный
Н.А., ZISP 10426), 2 – шишковидный гладкий (Иран, 31.05.1942, Павловский Е.Н., ZISP 18245.1), 3 – булавовидный
(Туркменистан, долина р. Атрек, 29.09.1972, Еремин, ZISP 19116.4), 4 – зауженный (Туркменистан, окрест. г. Ашхаба-
да, 07.1972, Зубарев Р.И., ZISP 19117.8); б – P. stoliczkana: 5 – шишковидный зазубренный (Монголия, горы Хатан-
Хайрхан-Ула, 17.07.1986, Орлова В.Ф., ZMMSU R-5740), 6 – шишковидный гладкий (Монголия, Гоби-Алтайский ай-
мак, 21.08.2005, Суров А.В, ZMMSU R-12041), 7 – конусовидный зазубренный (Монголия, Гоби-Алтайский аймак,
г. Элген, 13.07.1983, Боркин Л.Я., Орлов Н.Л., Семенов Д.В., ZISP 19839), 8 – конусовидный гладкий (Монголия, Го-
би-Алтайский аймак, г. Элген, 13.07.1983, Боркин Л.Я., Орлов Н.Л., Семенов Д.В., ZISP 19839), 9 – зауженный (Мон-
голия, Гоби-Алтайский аймак, г. Элген, 13.07.1983, Боркин Л.Я., Орлов Н.Л., Семенов Д.В., ZISP 19839); в – P. eryth-
rogaster: 10 – шишковидный зазубренный (Туркменистан, Бадхызский заповедник, 01.06.1970, Камалова З.Я., ZISP
18844), 11 – булавовидный (Иран, окрест. Маздуран, пров. Хорасан, 2010 г., Назаров Р.А., ZMMSU R-13517), 12 – за-
уженный (Туркменистан, Бадхыз, 22.06.1948, Гептнер В.Г., ZMMSU R-9562); г – P. himalayana: 13 – шишковидный за-
зубренный (Дарваз, 1987 г., Казнаков А.Н., ZMMSU 251), 14 – шишковидный гладкий (Номан-Гут, отроги Тянь-Ша-
ня, Бухарские владения, Богоявленский Н.В., ZMMSU 256), 15 – зауженный (Таджикистан, берег Пянджа, Западный
Памир, 07.1966, Банников А.Г., ZMMSU 3324); д – P. lehmanni: 16 – шишковидный зазубренный (Узбекистан, Самар-
кандская обл., северные склоны Ак-Тау, окрест. пос. Сарай-Булак, 08.1972, Должанский И., ZISP 20117).
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судить о половых различиях типов регенератов,
но доминирует у большинства видов шишковид-
ный зазубренный (булавовидный) (Schall et al.,
1989) как у самцов, так и у самок.

На основе результатов полевого эксперимента
(Schall et al., 1989), в котором большинство сам-
цов (78.6% против 19.3% самок) имеют булаво-
видные регенераты, а самки – зауженные, была
выдвинута гипотеза о том, что такая форма реге-
нерата имеет некоторое адаптивное преимуще-
ство в социальном поведении (при состязаниях
между самцами, поскольку массивные хвосты
могут наносить более мощные удары).

После того как хвост был отброшен, из остав-
шейся его части заметно выступают позвонок и
частично мышцы. В дальнейшем ставший ди-
стальным позвонок подвергается частичной аб-
ляции, что хорошо видно на рентгеноплотност-
ных срезах микро-КТ (рис. 2).

Анализ изображения, полученного с помощью
микро-КТ, и визуальный осмотр отброшенного
хвоста свидетельствуют о том, что область автото-
мии не проходит четко между позвонками, а мно-
гократно изгибается. Поверхностно (дорсально)
область автотомии располагается между чешуями
хвоста напротив соединения двух позвонков. Да-
лее она несколько отклоняется к головному отде-

лу и, дойдя до позвонка, следует к дистальной его
части, проходит между соседними позвонками и
снова направляется к головному отделу. Затем
происходит разрыв хвостовой артерии и вены,
плоскость перелома направляется к нижнему
остистому отростку соседнего позвонка и снова
поворачивает вперед, проходя между соседними
чешуями хвоста. У рассматриваемых здесь видов
Paralaurakia среди структур, связанных с обла-
стью автотомии, отсутствует жировая ткань, в
отличие от таковой в хвостах у ящериц с ин-
траВБ-способом автотомии (Bellairs, Bryant,
1985). Отсутствие жировой ткани, вероятно,
свойственно большинству Agamidae (Bellairs,
Bryant, 1985). В дальнейшем большая часть став-
шего дистальным позвонка и окружающие его
мягкие ткани облитерируют.

Образующийся регенерат (рис. 2) включает в
себя регенерировавшие кожу, мышцы, хрящевую
трубку, выполняющую функцию позвоночника,
с проходящим в ней спинным мозгом. От хряще-
вой трубки радиально отходят продольные соеди-
нительно-тканные перегородки, разделяющие
мышечные пучки. Анализ анатомического строе-
ния двух типов регенератов (зауженного и шиш-
ковидного зазубренного) не выявил существен-
ных различий во входящих в их состав элементов
и структур, но дополнительные исследования

Таблица 2. Частоты встречаемости типов регенератов у некоторых агам рода Paralaudakia

Примечание. В скобках указаны значения в процентах.
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P. caucasia
♀ 16 8 (22.9) 1 (2.9) 0 (0.0) 0 (0.0) 2 (5.7) 0 (0.0)
♂ 19 7 (20.0) 3 (8.6) 0 (0.0) 0 (0.0) 7 (20.0) 0 (0.0)

P. erythrogaster
♀ 3 1 (16.7) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 1 (16.7) 1 (16.7)
♂ 3 1 (16.7) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 2 (33.3)

P. himalayana
♀ 5 2 (22.2) 1 (11.1) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 2 (22.2)
♂ 4 3 (33.3) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 1 (11.1)

P. lehmanni
♀ 3 3 (75.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0)
♂ 1 1 (25.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0) 0 (0.0)

P. stoliczkana
♀ 9 1 (7.7) 1 (7.7) 3 (23.1) 1 (7.7) 0 (0.0) 3 (23.1)
♂ 4 1 (7.7) 0 (0.0) 0 (0.0) 2 (15.4) 0 (0.0) 1 (7.7)
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анатомии, гистологии и биохимии типов регене-
ратов представляются желательными, поскольку
помогут объяснить механизм их образования.

Тем не менее есть существенные анатомо-
морфологические различия в строении регенера-
та и исходного хвоста, что свойственно большин-

Рис. 2. Результат компьютерной микротомографии хвоста Paralaudakia caucasia (Туркменистан, Балханский велаят,
Чандырская долина, вниз по р. Сумбар, 04.03.1968, ZMMSU №15396) с зауженным регенератом. а – 3D-модель ди-
стальной части хвоста с регенератом: слева – фронтальная, справа – сагиттальная плоскости. б – рентгеноплотност-
ные срезы через фронтальную плоскость в середине регенерата (слева) и сагиттальную плоскость через середину хво-
ста. в – рентгеноплотностные срезы через фронтальную плоскость в начале последнего позвонка, предшествующего
автотомной области (слева), и сагиттальную плоскость через середину хвоста (справа). 1 – чешуя; 2 – хвостовая вена;
3 – хвостовая артерия; 4 – нижний остистый отросток позвонка; 5 – тело хвостового позвонка; 6 – спинной мозг; 7 –
мышцы; 8 – радиальные продольные перегородки; 9 – регенерировавшие мышцы; 10 – регенерировавшая чешуя; 11 –
хрящевая трубка; 12 – спинной мозг в регенерировавшем участке хвоста; о. с. – области среза во фронтальной плос-
кости, отображенные в левой части рисунка. Во избежание загромождения рисунка некоторые элементы повторно не
обозначены.
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ству ящериц: чешуя, покрывающая регенерат, бо-
лее мелкая, не имеет строгой формы, на которую
могут влиять (по крайней мере у гекконов) темпе-
ратурные колебания (Bellairs, Bryant, 1985); мы-
шечные волокна менее структурированы, число
радиальных соединительно-тканных перегоро-
док значительно больше; хрящевая трубка реге-
нерировавшего участка, заменяющая позвонки,
остается пожизненно.

Другой важный аспект в исследованиях каудаль-
ной автотомии – филогенетические преобразова-
ния способов отбрасывания хвоста и возможности
его осуществления в различных эволюционных ли-
ниях рептилий. Согласно современным представле-
ниям монофилия клады Acrodonta (Chamaeleonidae
+ Agamidae) надежно подтверждается (Ананьева,
2004; Pyron et al., 2013). В нее входят как виды, не
способные к автотомии, так и виды с интерВБ-
автотомией, а также отбрасывающие хвост без об-
разования регенерата либо с выраженной способ-
ностью к регенерации. Chamaeleonidae как сест-
ринская группа для Agamidae объединяет только
неавтотомные виды. Сем. Agamidae более инте-
ресно в этом отношении, поскольку включает в
себя виды с интерВБ-механизмом автотомии,
утратившие его, а также способные к отбрасыва-
нию хвоста без последующей регенерации либо с
образованием регенератов. Подсемейство Uro-
mastycinae включает в себя только неавтотомные
виды, тогда как среди агам подсемейства Amphi-
bolurinae ящерицы терминальных таксонов Di-
poriphora Gray, 1842 могут отбрасывать хвост, но
не регенерируют его, а ящерицы таксонов (ро-
дов), близких к базальным (Intellagama Wells and
Wellington, 1985; Ctenophorus Fitzinger, 1843), спо-
собны отбрасывать и регенерировать хвост. Роды
Laudakia Gray, 1845 и Paralaudakia Baig, Wagner,
Ananjeva and Böhme, 2012, базальные для осталь-
ных Agaminae и Agama Daudin, 1802 (терминаль-
ная группа) достаточно легко автотомируют, то-
гда как многие другие представители этого подсе-
мейства (например, Phrynocephalus Kaup, 1825;
Trapelus Cuvier, 1817) полностью утратили этот за-
щитный механизм. Некоторые представители
подсемейства Draconinae, например Sitana Cuvier,
1829; Otocryptis Wagler, 1830, не регенерируют ото-
рванные хвосты. Таким образом, во многих фи-
логенетических линиях Agamidae способность к
автотомии была вторично утрачена, а у тех видов,
которые сохранили (или восстановили) ее, она
никогда не проходит интраВБ-способом. Вероят-
но, данный способ автотомии был утрачен пред-
ковыми формами Acrodonta, а его восстановле-
ние требует существенной перестройки анатомии
хвоста и затруднительно. Присутствие плоско-
стей перелома и интраВБ-способа автотомии у
представителей инфраотряда Iguania, например
Dipsosaurus dorsalis (Baird and Girard, 1852), сест-
ринских для Chamelionidae + Agamidae, вероятно,

свидетельствует о том, что последние отделились
от общего ствола Iguania, утратив плоскость пере-
лома в теле позвонка.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, для шести видов рассмотрен-
ных здесь агам рода Paralaudakia автотомия с по-
следующей регенерацией может считаться обыч-
ным явлением, но число таких особей меньше
числа особей с неповрежденными хвостами. От-
брасывание хвоста происходит, как правило, в
дистальной трети, что компенсирует затраты на
последующую регенерацию, а также позволяет
избежать нежелательного снижения двигатель-
ной активности и способности к репродукции.
Число особей с автотомией в середине и прокси-
мальной трети хвоста для всех видов минимально.
Внешне регенерат существенно отличается от
первоначального хвоста, ввиду чего можно выде-
лить как минимум шесть его вариаций: шишко-
видный зазубренный, шишковидный гладкий,
зауженный, булавовидный, конусовидный зазуб-
ренный и конусовидный гладкий. Среди них наи-
более часто встречается шишковидный зазубрен-
ный регенерат. Для P. caucasia характерны 4, для
P. erythrogaster и P. himalayana – 3, для P. stoliczkana
– 5 и для P. lehmanni – 1 тип регенератов. Анализ
анатомического строения, зауженного и шишко-
видного зазубренного регенератов не выявил су-
щественных различий во входящих в их состав
элементов и структур, но дополнительные иссле-
дования анатомии, гистологии и биохимии типов
регенератов представляются желательными, по-
скольку помогут объяснить механизм их образо-
вания.
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Autotomy and Regeneration in Squamate Reptiles (Squamata, Reptilia):
Strategies of Defensive Behavior and Morphology (Using Microcomputed Tomography)

D. A. Gordeev1, N. B. Ananjeva2, #, and D. V. Korost3
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The caudal autotomy as a way of defense against predators in recent reptiles is typical exclusively for lepido-
saurs and is absent in crocodiles and turtles. Intravertebral (intraVB) autotomy occur in reptiles of the order
Rhynchocephalia, as well as in the members of most families of lizards, while in agamic lizards and some
snakes there is no fracture plane, and tail breakage occurs between adjacent vertebrae (intervertebral, interVB
autotomy). The frequencies of interVB autotomy and regeneration in six species of agamas of genus Paralau-
dakia were analyzed.  We describe six types of regenerates found in the studied lizards and the anatomical
structure of the regenerate based on the results of computer microtomography (micro-CT). The phenomena
of autotomy and regeneration in a phylogenetic context are discussed.
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