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ВВЕДЕНИЕ

Таксономия круглоголовок (
, Agamidae) традиционно считается одним из

наиболее сложных вопросов герпетологической
систематики (Бедряга, 1907, с. 136; Никольский,
1915, с. 139; Терентьев, Чернов, 1940, с. 5; Терен
тьев, Чернов, 1949, с. 4, 150; Щербак, 1973, с. 218;
Банников и др., 1977, с. 118; Голубев, 1989, с. 64;
Ананьева и др., 1998, с. 257; Ананьева и др., 2004,
с. 56; Peters, 1984, 64 и др.). Только для одной из
групп рода (superspecies ) в
общей сложности описано около 30 таксонов (Ba-
rabanov, Ananjeva, 2007). Состав этого комплекса
до сих пор оставался дискуссионным, несмотря на
активное его изучение различными методами: от
морфологических (Шенброт, Семенов, 1987; Pe-
ters, 1984 и др.) до кариологических и биохими-
ческих (Лихнова, 1992; Mezhzherin, Golubev, 1993
и др.). Наиболее существенными проблемами при
этом стали высокая степень морфологической из-
менчивости и выбор диагностических признаков,
а также формирование экологических субстрат-
ных рас (Дунаев, 2009; Dunayev, 1995), многим из
которых в разное время присваивали самостоя-
тельный таксономический статус, нуждающийся
в серьезной экологической и географической «эк-
спертизе», анализе возрастнойизменчивости.

Сложная палеобиогеографическая история
формирования современной структуры этого ком-
плекса (Дунаев, 2009; Ananjeva, Tuniyev, 1992) и
первые попытки ее интерпретации на основе мо-
лекулярно-генетических исследований (Dunayev
et al., 2009; Melnikov et al., 2009; Melvill et al.,
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2009) позволили лишьприблизиться к пониманию
проблемсистематикиданной группы.

В частности, по данным таксономической
ревизии круглоголовок (Barabanov, Ananjeva,
2007), вид включает четыре подвида:

, , и
. Прочие формы неясного таксоно

мического статуса сводятся в синонимы к выше
перечисленным четырем подвидам. Так, форма
« » рассматривается как невалидный
таксон и сводится в синонимы с , как
и ; а формы « » и «

»– в синонимыс .
Позднее на основании молекулярно-генети-

ческих данных некоторым из вышеперечислен-
ных синонимизированных форм был присвоен
подвидовой статус ( ,

, ), а – видо-
вой (Melvill et al., 2009).

Данные Е. Н. Соловьевой с соавт. (2014)
свидетельствуют о том, что в группе круглоголо-
вок-вертихвосток выделяются три субклады, из
которых две объединяют виды Семиречья (

, ) и Джунгарии (
), а третья – виды из западной части ареала

( , ) и Илийской доли-
ны ( ). В этой работе была подтверж-
дена обособленность от

и дифференциация забалхашских форм
( , ).

Кроме того, комплекс (su-
perspecies ) является единственным
«осколком» центральноазиатской фауны кругло-
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Выявлено 7 качественных признаков фолидоза, по которым филогенетические группы круглоголовок-верти-
хвосток, (superspecies ), достоверно отличаются друг от друга, и на их основании по-
строен диагностический ключ для различения представителей группы. Молекулярно-филогенетический анализ
по данным фрагмента гена мтДНК подтвердил дифференциацию на две линии, также с высо-
кими поддержками выделяются s и , тогда как подвид . на получен-
ной дендрограмме представляет собой отдельную линию, близкую номинативному подвиду , а

попадает в кладу .
: , молекулярно-генетический анализ, филогения,фолидоз.
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головок (Чернов, 1948, с. 136; 1959, с. 189) в Сред-
ней Азии и Казахстане, где, тем не менее, он рас-
пространился на значительной по площади терри-
тории (от Джунгарии до Предкавказья). Решение
вопросов, связанных с характером его расселения,
может помочь также в изучении формирования
ариднойфаунысреднеазиатских ящерицвцелом.

Задача статьи – обобщить данные по измен-
чивости мтДНК маркеров и ряда морфологичес-
ких признаков широкоареального видового ком-
плекса .

. В морфологичес-
кой обработке был проанализирован 3341 коллек-
ционный экземпляр из 400 инвентарных номеров,
хранящихся в трех музеях: Зоологическом инсти-
туте РАН в Санкт-Петербурге (ZISP), Зоологичес-
коммузее им.Н.Н.ЩербакаНационального науч-
но-природоведческого музея Национальной ака-
демии наук Украины в Киеве (IZANU) и Зоологи-
ческоммузееМГУвМоскве (ZMMU) (табл. 1).

Были исследованы следующие качествен-
ные и количественные параметры фолидоза (ра-
нее в герпетологической литературе примени-
тельно к роду они не рассматрива-
лись): 1 – относительные размеры подбородоч-
ного щитка, 2 – форма подбородочного щитка, 3 –
относительные размеры нижнечелюстных щит-
ков, 4 – количество чешуй от нижненосового щит-
ка до края рта, 5 – количество чешуй по центру
между носовымищитками, 6 – количество верхне-
носовых щитков, 7 и 8 – относительные размеры
верхненосового щитка, 9 – форма верхненосового
щитка, 10 – количество верхнегубных щитков, ка-
сающихся подбородочного щитка по внешнему
краю, 11 – размеры спинных чешуй, 12 – относи-
тельные размеры чешуи затылочной и теменной
областей, 13 – число и форма поперечных полосок
на вентральной стороне хвоста у самок и молодых
особей, 14 – количество верхнегубных чешуй, ка-
сающихся подбородочного (центрального нижне-
губного) щитка, 18 – чешуи над центральным
верхнегубнымщитком.

Также были исследованы качественные
признаки окраски взрослых иювенильных особей.
Прижизненная окраска животных описывалась по
наблюдениям в природе и оригинальным фотогра-
фиям. Особое внимание уделяли оценке окраски
вентральной стороны хвоста, которую описывали
по коллекционным материалам ЗМ МГУ, сохра-
нившим пигментацию (1075 экземпляров из 81
выборки со всего ареала), а также по собственным
наблюдениям в природе. Изучены следующие кач-
ественные параметры окраски: 15 – окраска хвоста
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сверху, 16 – наличие рисунка между передней и
задней конечностями, 17 – парные пятна на спине
(табл. 2). При описании цветов придерживались
таблицыА.С. Бондарцева (1954).

. В моле-
кулярном анализе были использованы образцы
тканей 57 круглоголовок (табл. 3). Исследованные
экземпляры депонированы в герпетологических
коллекциях Научно-исследовательского Зоологи-
ческого музея Московского государственного
университета (ZMMU). В ходе молекулярного
анализа исследовали последовательности фраг-
мента митохондриального гена субъединицы I ци-
тохром оксидазы ( ), широко применяемого в
таксономических исследованиях рептилий, в том
числе семействаAgamidae (Соловьева и др., 2011,
2012, 2014; Назаров, Поярков, 2013; Nazarov et al.,
2012;Hartmann et al., 2013;Murphy et al., 2013).

ДНК выделяли из печени, крови и хвостов,
хранившихся в 70%-номили 96%-ном этаноле, или
высушенных шкурок стандартным фенол-хло-
роформным методом (Sambrook et al., 1989). Полу-
ченный экстракт ДНК амплифицировали в поли-
меразной цепной реакции (ПЦР). Амплификацию
проводили на аппарате MyCycler BioRad (Bio-Rad,
США). ПЦР фрагмента гена осуществляли с
использованием стандартной для низших
позвоночных пары праймеров: VF1d (5'-
TTCTCAACCAACCACAA(R)GA(Y)AT(Y)GG-3')
и VR1d (5'-TAGACTTCTGGGTGGCC(R)AA(R)
AA(Y)-3') по протоколу, разработанномуН.В.Ива-
новой с соавторами (Ivanova et al., 2006). Длина
амплифицированного фрагмента ДНК составила
680 п. н. Выделение ДНК и амплификация фраг-
ментов проводились в кабинете «Молекулярных
методов в зоологии» кафедры Зоологии позвоноч-
ных МГУ им. М. В. Ломоносова. Для выполнения
секвенирования амплифицированных фрагментов
ПЦР-продукты передавались в лабораторию
ВГНКИ и ЦКП «Геном» (Москва, Россия). Значи-
тельная часть образцов была проанализирована по
гену в Canadian Center of DNABarcoding, ON,
Canada (Гуэлф,Канада) .

Выравнивание последовательностей произ-

водилось в программахBioedit 7.1.3.0 (Hall, 1999) и

Seqman 5.06 (Burland, 1999).Филогенетические де-

ревья были реконструированы в процессе Байесо-

ва анализа (Bayesian analysis) в программе Mr.

Bayes 3.1.2 (Huelsenbeck, Ronquist, 2001; Ronquist,

Huelsenbeck, 2003;Altekar et al., 2004) имаксималь-

ного правдоподобия (ML, Maximum Likelihood) –

Treefinder (Jobb, 2011). Для байесова анализа ис-

пользовали следующие параметры: 10 млн генера-

ций, число марковских цепей – 8. Сходимость оце-

нивали с помощью статистики ESS (эффективный
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ции были посчитаны в программе MEGA 5.1 (Ta-
mura et al., 2011).

. Удалось выя-
вить 7 качественных признаков фолидоза, по кото-
рым филогенетические группы круглоголовок-вер-
тихвосток достоверно отличаются друг от друга,
они суммированы на рис. 1, 2 и в табл. 2. Эти приз-
наки могут служить в качестве диагностических и

РЕЗУЛЬТАТЫ
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Таблица 1.

Table 1.

Объем (перечень инвентарных номеров – инв. №, общее число экземпляров – экз.) исследованного
коллекционногоматериалапринятыхкнастоящемувремени таксонов (superspecies )

Volume of the studied collection material of (superspecies ) taxa accepted to date (the list
of inventory numbers – inv. no., total number of individuals – ind.)

Phrynocephalus guttatus
Phrynocephalus guttatus

размер выборки) в Tracer 1.4 (Rambaut, Drum-
mond, 2007). Для проверки устойчивости клад по-
лученной в ходе ML-анализа дендрограммы при-
меняли процедуру бутстрэп с 1000 псевдорепли-
ками (BS).

Для укоренения были выбраны последова-
тельности (KF691704) пред-
ставителя отдельного подрода

, филогенетически достаточно удаленного от
анализируемой группы (Соловьева и др., 2014).
NET-дистанции и некорректированные -дистан-

Ph. interscapularis
Microphrynocepha-

lus

p

Е А Дунаев Е Н Соловьева Н А Поярков. . , . . , . .

18 СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ 20 Т , вып. 1/220 . 20

Музеи

ZISP IZANU ZMMUТаксоны

инв. № экз. инв. № экз. инв. № экз.

Ph. guttatus guttatus 4910, 4956, 4957, 4993–4995, 5005,

5012, 5013, 5020, 5032, 5042, 5185,

6106, 7988, 8736, 9179, 9180, 9434,

10391, 10393, 10659, 10882, 11099,

11100, 12168, 12224, 12226, 12227,

12285, 12672, 12676, 12726, 13196,

13206, 13426, 14865, 15044, 15050,

15312, 15468, 15650, 15701, 15748,

15763, 15915, 15933, 15996, 16302,

16325, 16326, 16364, 16374, 16538,

16871, 16906, 17410, 18762, 18765,

19004, 19175, 19458, 22015, 22141,

22426, 22482, 22694, 23411, 23416,

23417

406

403, 404, 704, 705,

709, 3059, 3060,

3087, 3101, 3308,

3665

98

1866, 1885, 2090–2093, 2095,

2096, 3171, 3816, 4054, 5155,

5172, 6141, 6229, 6245, 6350,

6706, 7723–7725, 7732, 7819,

7821, 7834, 7838, 7839, 7942,

8708, 8709, 8711, 8753, 8873,

8959, 9164, 10168, 10473,

10851, 12174, 11345, 13463,

12108, 12168, 12169, 12172,

12174, 12175, 14053

340

Ph. guttatus salsatus 3643 6 2105, 6918, 6919, 7936, 12797 16

Ph. alpherakii 5788, 5795, 7863, 9602, 10038,

15217, 16568, 18761, 19133, 19292,

19428, 20695, 21723, 24755, 24756 119

1063, 2941, 3088–

3090, 3094, 3237,

3334, 3345, 3374,

3640, 3786

148

2104, 2110, 2112, 4067, 5442,

5443, 5938, 5944, 6568, 12179,

12180, 12326, 12333–12335,

12508, 12511, 12512, 12666–

12677, 12769, 12811, 13086

111

Ph. moltschano iv 10832, 11316, 12225, 19585
7

3352, 3353, 3542,

3763
61

2133, 4473–4476, 6179, 8705,

8706, 12942
42

Ph. guttatus kalmykus 19787, 19788, 20061, 21927, 21948,

22227, 22234, 22427, 22428, 22473 265

163, 2625, 3542

16

3458, 3459, 7289, 11016,

11070, 11071, 11763, 11764,

12170, 12766

72

Ph. incertus 4850, 4856, 4863, 4868, 4868а, 4849,

4871, 4902, 4904, 5001, 5024, 6751,

6839, 10015, 10384, 12155–12164,

12166, 12167, 12177–12179, 14875,

15216–15218, 16215, 16825, 17330,

18306, 18490, 18767, 20635, 23263,

24727

202

64, 71, 799, 2944,

2977, 2978, 2988,

3410, 3635–3639,

3784 198

2111, 2076, 2080, 2829, 5916,

5947, 5990, 5992, 7816, 8160,

8710, 8712, 12515, 12516,

12901, 12902, 13088 239

Ph. kuschakewitschi 4900, 4900а, 12165, 19294, 19195,

19291, 19294, 19295, 20656, 22603,

22604, 24728

36

65, 798, 2945, 3383,

3579, 3641, 3642,

3660, 3769

200

5942, 5925, 7779,11309, 12171,

12173, 12176, 12325, 12513,

12514

69

Ph. melanurus 5155, 5163, 5164, 5171, 7035, 8178,

8179, 10603–10606, 17498, 19288,

19508, 20624, 20680–20682, 21575,

22149, 24859–24862 175

1030, 1215, 3569,

3659, 3764

69

3733, 4103, 4104, 5185, 5611,

5961, 6158–6161, 6567, 6648,

6649, 6878, 6879, 6881, 8715,

8716, 11310, 12177, 12327,

12328, 12332, 12509, 12510,

12577, 12767, 12956, 13711–

13713

446
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Таблица3.
Table 3.

Список образцов, использованныхвмолекулярно-генетическоманализе
List of samples used inmolecular-genetic analysis

Номер выборки n Вид Локалитет
№ последовательности

в Генбанке

ZMMU-R-12512 1 Ph. alpherakii Казахстан, Ташкарасу MK461343

ZMMU R-12506 1 Ph. alpherakii Казахстан MK461339

ZMMU R-12180 2 Ph. alpherakii Казахстан, долина р. Чарын, Улькен -Богеты MK461333, MK461334

ZMMU-R-12326 1 Ph. alpherakii Казахстан, долина р. Или MK461337

ZMMU-R-12335 1 Ph. alpherakii Казахстан, Сюгатинская долина MK461336

ZMMU-R-12334 1 Ph. alpherakii Казахстан, Сюгатинская долина MK461335

ZMMU-R-12511 1 Ph. alpherakii
Казахстан, Илийская долина,

северный берег, горы Катутау
MK461338

ZMMU R-12667 1 Ph. alpherakii Казахстан, Сюгатинская долина MK461341

ZMMU R-12670 1 Ph. alpherakii Казахстан, Сюгатинская долина KF691729

ZMMU R-12811 1 Ph. alpherakii
Казахстан, Талды-Курган,

10 км от предгорий Актау
MK461342

ZMMU R-12168 2 Ph. guttatus guttatus
Казахстан, пески Кумжарган,

210 км к югу от г. Актюбинска
MK461385, MK461386

ZMMU R-12169 1 Ph. guttatus guttatus Казахстан, близ Аральского моря MK461381

ZMMU R-12174 3 Ph. guttatus guttatus Россия, Астраханская обл., Досанг
MK461392, MK461393,

KF691731

ZMMU R-12175 2 Ph. guttatus guttatus Казахстан, пески Малые Барсуки MK461368, MK461369

ZMMU R-12172 2 Ph. guttatus guttatus Казахстан, пески Большие Барсуки MK461394, MN548101

ZMMU R-12938 1 Ph. guttatus guttatus Россия, берег оз. Эльтон MK461469

ZMMU R-12170 1 Ph. guttatus kalmykus Россия, Калмыкия MK461383

ZMMU R-6918 1 Ph. guttatus salsatus Туркмения, солончак Казахлышор MK461460

ZMMU R-12797 1 Ph. guttatus salsatus Туркмения, солончак Казахлышор MK461454

ZMMU R-12179 1 Ph. incertus Казахстан, Кызыл-Мурун MK461373

ZMMU R-12333 1 Ph. incertus Казахстан, правый берег р. Или, близ Хоргоса MK461409

ZMMU R-12666 1 Ph. incertus Казахстан, правый берег р. Или, Жаркент-Хоргос MK461459

ZMMU R-13088 3 Ph. incertus Казахстан, север Прибалхашье, Ортадерессин KF691728

ZMMU R-13086 4 Ph. incertus Казахстан, Алтын-Эмель MK461441–MK461444

ZMMU R-12769 1 Ph. incertus Казахстан, правый берег Капчагайского вдхр. MK461453

ZMMU R-12674 1 Ph. incertus Казахстан, Илийская котловина, пески Усек MK461457

ZMMU R-12673 1 Ph. incertus
Казахстан, Илийская котловина,

близ Нижнего Пиджима
MK461458

ZMMU R-12173 2 Ph. kuschakewitschi
Восточный Казахстан, пески у слияния

р. Шагантогай и р. Эмель
KF691727, MK461395

ZMMU R-12176 2 Ph. kuschakewitschi Казахстан, Алматинская обл. MK461358, MK461359

ZMMU R-12171 1 Ph. kuschakewitschi
Казахстан, восточный берег Алаколь,

д. Жарбулак
MK461362

RuHF-087а 1 Ph. melanurus 1 Казахстан, пески Айгыркум MK461377

RuHF-087b 1 Ph. melanurus 1 Казахстан, Черный Иртыш MK461378

ZMMU-R-12510 1 Ph. melanurus 1
Казахстан, западный берег Кухтарминского

вдхр., пески Кызылкум
MK461427

ZMMU-R-12332 1 Ph. melanurus 1
Казахстан, близ Кызылкумов,

западный берег вдхр. Бухтарма
KF691725

ZMMU-R-12509 1 Ph. melanurus 1 Казахстан, пос. Зайсан MK461426

ZMMU R-12767 1 Ph. melanurus 1 Казахстан, р. Каратал MK461452

ZMMU-R-12328 1 Ph. melanurus 2 Казахстан, Джунгарские ворота MF567976

ZMMU-R-12327 2 Ph. melanurus 2 Казахстан, Алакольская котловина KF691726, MK461428

ZMMU R-12177 1 Ph. melanurus 2 Казахстан, оз. Жаланашколь MK461384

ZMMU R-12784 1 Ph. melanurus 2 Казахстан, Джунгарские ворота MK461456

ZMMU R-12776 1 Ph. moltschano iv Казахстан, Аральск MK461455

ZMMU R-12942 1 Ph. moltschano iv Узбекистан, Бельтау KF691730

Молекулярно-генетическая дифферен-
циация комплекса Ph. guttatus.

. Максимальные NET-ди-
станции – между и

Молекулярно-ге-
нетические дистанции

Ph. incertus Ph. moltschano iv

вместе с признаками окраски достаточно надежно
разграничиваютисследованныефилетические ли-
нии. Они используются нами далее в определи-
тельной таблице таксонов комплексаPh. guttatus.



Рис. 1.

Fig. 1.

Соотношения характера проявления белой верхнехвостовой продольной полосы (черный сектор – полоса
отсутствует, серый сектор – заметна только в области темных поперечных хвостовых полос, белый сектор – выра-
жена по всей длине хвоста) в разных популяциях круглоголовок (superspecies ): – .

(Россия: Дагестан, Ставрополье), – и (Россия: Калмыкия,
Астраханская область, правобережье р. Волга), – (Россия:Астраханская область, левобережье
р. Волга; ЗападныйКазахстан), – (Северная Туркмения: Казахлышор), –
(Центральный Казахстан), – (Узбекистан: Каракалпакия), – (Казахстан: Северный
Балхаш, Ортадерессин), – (Казахстан: Юго-Западный Балхаш, Илийская котловина), –
(Казахстан: Восточный Балхаш), – (Казахстан: Алакольская котловина), –
(ВосточныйКазахстан:Илийская котловина), – (ВосточныйКазахстан: Зайсанская котловина)

Ratios of the pattern of manifestation of white uppertail longitudinal stripe (black sector – no strip, gray sector –
visible only in the area of dark transverse tail stripes, white sector – expressed along the entire length of the tail) in different
populations of (superspecies ): – (Russia:Dagestan, Stavropol), – . -
t and (Russia:Kalmykia,Astrakhan region, the right bank of theVolga river), – . -

(Russia:Astrakhan region, the left bank of theVolga river;West Kazakhstan), – (North
Turkmenistan: Kazakhlyshor), – (Central Kazakhstan), – (Uzbekistan: Kara-
Kalpak), – (Kazakhstan: North Balkhash, Ortaderessin), – (Kazakhstan: Southwestern Bal-
khash, Ili valley), – (Kazakhstan: East Balkhash), – (Kazakhstan:Alakol basin), –

(EastKazakhstan: Ili valley), – (EastKazakhstan: Zaisan depression)

Phrynocephalus guttatus 1 Ph gut-
tatus guttatus 2 Ph. guttatus guttatus Ph. guttatus kalmykus

3 Ph. guttatus guttatus
4 Ph. guttatus salsatus 5 Ph. guttatus guttatus

6 Ph. moltschano i 7 Ph. incertus
8 Ph. incertus 9 Ph. incertus

10 Ph. kuschakewitschi 11 Ph. alpherakii
12 Ph. melanurus

Phrynocephalus guttatus 1 Ph. guttatus guttatus 2 Ph gut
atus guttatus Ph. guttatus kalmykus 3 Ph gut

tatus guttatus 4 Ph. guttatus salsatus
5 Ph. guttatus guttatus 6 Ph. moltschano i

7 Ph. incertus 8 Ph. incertus
9 Ph. incertus 10 Ph. kuschakewitschi 11

Ph. alpherakii 12 Ph. melanurus

v

v

(7.30%) и между и
(6.68%). Минимальные NET-дистанции – между

, и
(0.40 – 0.96%). Максимальные межгрупповые не-
корректированные -дистанции – между

и (8.20%) и между
и (7.26%), а внутри-

групповые – в (0.96%) и
(0.93%).Минимальныемежгрупповые не-

корректированные -дистанции – между
, и (0.60 – 0.90%),

а внутригрупповые – в и
(0.14%).

-
. По данным молекулярно-генетического ана-

лиза, среди круглоголовок-вертихвосток выделя-
ются 3 субклады (рис. 3). В первую входят две фи-

Ph. incertus Ph. g. salsatus

Ph. g. guttatus Ph. g. salsatus Ph. g. kalmykus

p Ph. mol-
tschano i Ph. incertus Ph. mol-
tschano i Ph. kuschakewitschi

Ph. moltschano i Ph. al-
pherakii

p Ph. g. gut-
tatus Ph. g. salsatus Ph. g. kalmykus

Ph. g. salsatus Ph. melanu-
rus

Филогенетические связи комплекса Ph. gut
tatus

v
v

v

логенетические линии, относящиеся к джунгар-
ским . Вторая субклада объединяет
виды Семиречья – и

, а последняя субклада включает виды запад-
ной части ареала – и ,
а также из Илийской долины. Дан
ная топология филогенетического дерева в общем
согласуется со схемой филогенетических связей
Е. Н. Соловьевой с соавторами (2014): подтвер-
ждается обособление трех основных субклад и ви-
довой уровень дифференциации и

. Однако имеются различия в по-
рядке ответвления основных субклад, по результа-
там данной работы первыми обособились -

. Несколько популяций из долины р. Или
сгруппировались с вместо -

(рис. 4).

Ph. melanurus
Ph. incertus Ph. kuschakewi-

tschi
Ph. guttatus Ph. moltschano i

Ph. alpherakii

Ph. incertus Ph.
kuschakewitschi

Ph. me
lanurus

Ph. incertus Ph. alphera
kii

-
v
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Рис. 2.

Fig. 2.

Схема возрастныхизменений рисунка вентраль-
ной стороны хвоста у круглоголовок

complex (нижний рисунок – juvenis, верхний –
senex, остальные – adultus разных полов; по материа-
лам№R-3459, 7289ZMMUизКалмыкии)

Scheme of age-related changes in the pattern of the
ventral side of the tail in complex
(juvenis on the bottom figure, senex on the upper ones, the
others being adultus of various sexes; based on materials
o.R-3459, 7289ZMMUfromKalmykia)

Phrynocephalus
guttatus

Phrynocephalus guttatus

n

Со значимой поддержкой ранее сведенный в
синонимы подвид на полученной
дендрограмме представляет собой отдельную ли-
нию, близкую номинативному подвиду

, а , напротив, попадает в кладу
.

Полученные материалы позволяют аргу-
ментированно говорить о видовой самостоятель-
ности , отвергая мнение (Barabanov,
Ananjeva, 2007) о подвидовом статусе таксона.
Этот вид, отличающийся от остальных рядом зна-
чимых диагностических признаков (см. табл. 2,
рис. ), занимает базальное положение на филоге-
нетической схеме комплекса изученных видов
(см. рис. 3). Можно считать также доказанным
предположение о принадлежности популяций из
Алакольской (Джунгарские ворота) и Зайсанской
котловин к субстратным расам (Ду-
наев, 2009), обитающихнащебнистых и песчаных
грунтах (Dunayev, 1995) соответственно. Распро-
странение этого вида вВосточномКазахстане изу-
чено достаточно хорошо, хотя на территории Ки-
тая все известные находки сосредоточены вдоль
северных и южных предгорных песчаных и щеб-
нистых равнин (см. рис. 5), что, вероятно, объяс-
няется недостаточно полной изученностью

. в Китае. Данные митохондриальной
ДНК демонстрируют выраженную обособлен-

Ph. g. kalmykus

Ph. g. gut-
tatus Ph. g. salsatus
Ph. g. guttatus

Ph. melanurus

Ph. melanurus

Ph melanurus

ОБСУЖДЕНИЕ

5

ность популяций из Джунгарских ворот (см.
рис. 3), по матрице NET-дистанций на 2.2% отли-
чающиеся от остальных представителей .

(табл. 4), а по средним некорректирован-
ным -дистанциям–на 2.7% (табл. 5).

Согласно опубликованным ранее данным
по временам дивергенции внутри рода круглого-
ловок (Solovyeva et 2018) дивергенция основ-
ных линий комплекса происходила
между 5.01 и 1.98 млн л. назад, т. е. на протяжении
плиоцена и в раннем плейстоцене. Таким образом,
сложная генетическая структура
(superspecies ) в Балхашской котловинемо-
жет объясняться плиоценовыми изменениями ре-
льефа этой территории, когда мигрирующие во
времени и пространстве разноразмерные озера
Балхашской низины создавали местные аллюви-
альныепроходы (зоогеографическиемосты) в раз-
ные ее части и способствовали формированию
там крупных песков, которые достигли значитель-
ных площадей во второй половине антропогена
(Джуркашев, 1972). Именно смена миграционных
потоков в процессе геоморфологической динами-
ки рельефа приводила к изоляции ряда популяций
(например, на песках Ортадерессин в 30 км вос-
точнее г. Балхаш – № R-13088 ZMMU, SR-2944,
2988 IZANU – Дунаев, 2009) и заметной дивер-
генции из Алакольской котло-
виныот семиреченскихпопуляций (см. рис. 6).

Тот факт, что несколько популяций из доли-
ны р. Или (см. рис. 4, 6) оказались в кладе

, может свидетельствовать о следах гибри-
дизации и . В то же время
группа – одна из самыхмолодыхв роде

(Solovyeva et al., 2018), т. е. наши
результаты могут объясняться и неполной сорти-
ровкой линий. Требуются дальнейшие исследова-
ния маркеров яДНК круглоголовок-вертихвосток
из этой области, чтобы можно было сделать более
точные выводы.

Генетические отличия популяций вдоль
р. Каратал позволили J. Melville с соавт. (2009)
восстановить таксон без диагности-
ческой аргументации. Наши данные (см. рис. 3)
подтверждают восстановление на пра-
вах вида (Milto, Barabanov, 2012), распростра-
ненного не только вдоль р. Каратал, но и по всему
Семиречью (см. рис. 6), и свидетельствуют о неод-
нородности его генетической структуры (для

среднегрупповая -дистанция = 0.83,
выше, чем, например, для s. str. – см.
табл. 5). Так, в частности, популяции из Ортаде-
рессин (см. выше) отличаются от семиреченских
отсутствием ромбовидных узоров сверху хвоста
(обрамлений темных пятен в форме белых дуго-

Ph me-
lanurus

p

Ph. guttatus

Prynocephalus
guttatus

Ph. kuschakewitschi

Ph. in-
certus

Ph. incertus Ph. alpheraki
Ph. guttatus

Phrynocephalus

Ph. g. incertus

Ph. incertus

Ph. incertus p
Ph. guttatus

,

al.,
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Рис. 3.

Fig. 3.

Филогенетическая схема круглоголовок-вертихвосток, полученная на основе анализа генетических пос-
ледовательностей фрагмента гена , над узлами указаны байесовы постериорные вероятности (BA) и бутстрэп-
поддержки (BS), под узлами – молекулярные датировки в млн лет по данным мтДНК (датировки указаны по Solo-
vyeva et al., 2018)

Phylogenetic scheme of spotted toad-headed agamas obtained from analysis of the sequences of a fragment of the
gene, Bayesian posterior probabilities (BA) and bootstrap values (BS) are shown above the nods, molecular dating in

MYAaccordingmtDNAdata (molecular dating fromSolovyeva et al., 2018) are shownbelow the nods

COI

COI
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Рис. 5.

Fig. 5

Современное распространение и диагностический признак (окраска вентральной стороны хвоста молодых
особей)

. Modern distribution and a diagnostic feature (coloration of the ventral side of the tail of young individuals) of
Ph. melanurus

Ph. melanurus

Рис. 4.
Fig. 4.

Распространение мтДНК гаплотипов
mtDNA haplotype distribution

видных линий по бокам хвоста), а также наличием
всего 2-3 чешуй, касающихся центрального верх-
негубного щитка сверху (у семиреченских -

центрального верхнегубного щитка сверху
касается 3 – 5 чешуй).

Ph. in
certus

Морфологические отличия от
не менее весомы, хотя и обла-

дают заметной степенью изменчивости, как, на-
пример, характер выраженности белой продоль-
ной полосы на хвосте (см. рис. 1 7 – 10, табл. 2).

Ph. incertus
Ph. kuschakewitschi

:
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Рис. 6.

Fig. 6.

Современное распространение (черные точки), (серые квадраты) и

. (белые точки). Серые точки на территории ареала обозначают локалитеты, где обнару

женыморфологические смтДНК
Modern distribution of (black dots), (gray squares) and (white dots).

Gray dots in the area denote the localities where morphological with mtDNAof

were found

Ph. kuschakewitschi Ph. incertus

Ph alpherakii Ph. alpherakii

Ph. alpherakii Ph. incertus
Ph. kuschakewitschi Ph. incertus Ph. alpherakii

Ph. alpherakii Ph. alpherakii Ph. incertus

-

Таблица4.
Table 4.

NET-дистанциипопоследовательностямфрагмента гена (%), над диагональю– значение ошибки
NET distances for sequences of a fragment of the gene (%), standard error estimates are shown above the

diagonal

COI
COI
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Встречаемость основного диагностического приз
нака (2 – 4 темные поперечные полосы на вен
тральной стороне хвоста) также варьирует от 2.08
до 15.38% в разных популяциях

и от 71.17 до 80.95% – у . Однако
учет половозрастных особенностей и деталей ри
сунка позволяет повысить диагностическую цен
ность признаков как у этих, так и у других таксо
новизучаемого комплекса (см. рис. 2).

В качестве валидного таксон
был применен П. В. Терентьевым и С. А. Черно-
вым (1936, с. 46) для популяций из Восточного
Казахстана и Северо-Восточного Узбекистана (на
восток от Каратау). Круглоголовки-вертихвостки
изУзбекистана (окрестности Ташкента, Ходжента
и Каратау) известны по коллекционным материа-
лам (№ R-7816, 12901, 12902 ZMMU; 4902, 5024,
5029 ZISP и 4903 ZISP соответственно), но в нас-
тоящее время отсутствуют в данном регионе. Ис-
тория появления этих коллекций в музеях подроб-
но была описана ранее (Дунаев, 2009). По всей ви-
димости, ареал таксона был заметно шире, но
фрагментировался и сократился сначала в связи с
геоморфологическими трансформациями терри-
тории, а потом и под влиянием антропогенного из-
менения ландшафтов.

с сближают не-
которые признаки рисунка спины (Дунаев, 2009).
В то же время ряд популяций, морфологически
относимых к , обладают митотипом,
характерным для (ZMMU R-12179,
12333, 12666, 12673, 12674, 12769, 13086) (см.
рис. 4, 6). Последний феномен объясняется, види-
мо, проникновением по правому бере-
гу р. Или в Илийскую котловину и гибридизацией
этих таксонов в прошлом, когда в результате меан-

-
-

-
-
-

Ph. kuschakewi
tschi Ph. incertus

Ph. g. incertus

Ph. incertus Ph. moltschano i

Ph. alpherakii
Ph. incertus

Ph. incertus

-

v

Табл. 5.

Table 5.

Средние некорректированные -дистанции по последовательностям фрагмента гена (%); под
диагональю – средние между группами, по диагонали – средняя дистанция внутри группы, над диагональю –
значение ошибкидля средних -дистанциймежду группами

Mean uncorrected -distances for sequences of a fragment of the gene (%); the values below the diagonal cor-
respond to the average uncorrected -distances between groups, those on the diagonal correspond to the average uncor-
rected ingroup -distances, standard error estimates are shown above the diagonal

p COI

p
p COI

p
p

дрирования р. Или формировались огромные пес-
чаные массивы (Стародубцев, Богданец, 2010),
интенсивность накопления которых до сих пор
достигает 11 млн т ежегодно (Стародубцев, 1985;
Starodubtsev et al., 2004), игравшие роль зоогео-
графическихмостов.

распространен, возможно,
не только в районе Бельтау (Узбекистан,Юго-Вос-
точный Арал). Согласно результатам наших ис-
следований, полученных на основе анализа гене-
тических последовательностей фрагмента гена

, бельтауские и восточноаральские популяции
(R-12776 ZMMU: Северо-Восточный Арал:
Аральск) объединяются в одну кладу и принадле-
жат к одному таксону – (см. рис.
4), что, вероятно, также явилось следствием ги-
бридизации территориально близких форм.
Встречаемость одного из основныхдиагностичес-
ких признаков (см. табл. 2: 18) варьирует в разных
популяциях от 68.75 до 77.50%.

Генетические исследования не подтвержда-
ют подвидовой статус , который
встречается не только в Калмыкии, но и в сопре-
дельных правокумских песках Ставрополья (см.
рис. 4, R-12766 ZMMU) и других территориях
Предкавказья. Средние некорректированные -
дистанции между особями колеб-
лются около 0.41%, а между и про-
чими особями – около 0.6 – 0.9%, т. е.
незначительно выше (см. табл. 5). Морфологи-
ческие признаки также не позволяют достоверно
дифференцировать его от номинативного подвида
(см. табл. 2).

Несмотря на крайне низкий уровень генети-
ческой обособленности (см.
рис. 3, табл. 4, 5), морфологическая изоляция этого

Ph. moltschano i

COI

Ph. moltschano i

Ph. moltschano i

Ph. g. kalmykus

p
Ph. g. guttatus
Ph. g. kalmykus

Ph. guttatus

Ph. guttatus salsatus

v

v

v
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таксона оказывается значительной. Распростране-
ние Ph. guttatus salsatus почти не изучено. До не-
давнего времени этот таксон был известен лишь по 
типовым материалам (Голубев и др., 1995) из со-
лончака Казахлышор (=Гызыклышор, Северная 
Туркмения) под чинком Устюрта (R-6918, 6919, 
7936 ZMMU, SR-3643 [RE-21/1-5] IZANU). В 2007 
г. туркменские зоологи обнаружили этот вид на 
возвышенности Капланкыр (вблизи впадины Ка-
рашор) и на севере солончака Узыншор, отодви-
нув границу его ареала на 65 – 70 км к юго-
востоку от типового локалитета (Шаммаков, Ата-
ев, 2007). В 2012 и 2017 гг. узбекские зоологи ка-
захлышорскую круглоголовку нашли и на Севе-
ро-Восточном Устюрте (Абдураупов и др., 2015; 
Дуйсебаева и др., 2017; Нуриджанов и др., 2019). 

Находки Ph. guttatus с территории Ус-
тюрта были известны давно. Однако материалы 
А. А. Кейзерлинга 1842 г. (№ 4958 ZISP) не под-
крепляются экспедиционными маршрутами ис-
следователя: не удается найти указаний о поезд-
ках А. А. Кейзерлинга или его коллег южнее 
51° с. ш. (Райков, 1959 и др.), где и расположен 
Устюрт, хотя путь их исследований в этом ре-
гионе доподлинно не известен. Вместе с тем, 
Д. Д. Букинич, вполне вероятно, собрал коллек-
ции (R-2105 ZMMU) именно на Северо-Восточ-
ном Устюрте, где он достоверно экскурсировал, 
хотя и годом позже (в 1915 г.) указанного в эти-
кетках срока (Голубев и др., 1995). Давняя фик-
сация коллекционных образцов не позволяет од-
нозначно установить наличие главного диагно-
стического признака (розовых подмышечных 
пятен), хотя по многим другим показателям эти 
ящерицы близки к Ph. guttatus salsatus. В случае 
добавления материалов Д. Д. Букинича к иссле-
дованным нами выборкам Ph. guttatus salsatus 
существенно меняется встречаемость лишь од-
ного из диагностических признаков (см. табл. 2: 
8 – с 12.50 до 50.00%), в то время как остальные 
остаются почти на том же уровне (см. табл. 2: 
9 – с 12.50 до 7.14%, 10 – с 75.00 до 78.57%). 

Западнее Устюрта (Мангышлак) в 1874 г. 
путешествовал В. Е. Яковлев, но собранные им 
круглоголовки (№ 5032 ZISP) относятся к номи-
нативному подвиду. Остальные же причисляе-
мые к Ph. guttatus материалы, в частности из 
района Чарджоу (=Чарджуй, Чарджев, Туркме-
нобад), в действительности принадлежат Ph. oce-
llatus (= Ph. reticulatus): № 15590 ZISP (сборы 
В. Лаздина 19.04.1916 [дата ошибочна, материа-
лы относятся к 1915 г.]), R-2697 ZMMU (сборы 
Н. Н. Бобринского 30.03.1914). 

Определительная таблица таксонов 
Phrynocephalus (superspecies guttatus) 

1 (2) Подхвостье сеголеток от хромово-оранже-
вого (aurantiacus) до оранжево-красного 
(aurantiaco-ruber); взрослые особи имеют 
сплошное почернение нижней стороны го-
ловы, груди и части брюха (наиболее ин-
тенсивно выражено у самцов); подборо-
дочный щиток обычно трапециевидной 
или овальной формы, снизу (между ниж-
нечелюстными щитками) его касаются, как 
правило, две или более чешуи и/или пе-
редний нижнечелюстной щиток заметно 
мельче соседнего нижнечелюстного – 
Ph. melanurus (Восточный Казахстан: Зай-
санская и Алакольская котловины, Китай: 
Синдзян-Уйгурский АО). 

2 (1) Подхвостье сеголеток без оранжевых от-
тенков: белое, желтоватое (flavidus), ли-
монно-желтое (citrinus) или желтовото-
рыжее (flavido-rufus, rufescens); брюхо и 
грудь белые, нижняя сторона головы бе-
лая, иногда с редким и мелким серым кра-
пом или «мраморным» рисунком; подбо-
родочный щиток, как правило, трех- или 
пятиугольный, с клиновидной вершиной, 
снизу его касается обычно одна чешуйка и 
(или только) передние нижнечелюстные 
щитки, размер которых сопоставим или 
заметно крупнее соседних нижнечелюст-
ных . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  3. 

3 (5) Ящерицы обладают розовыми (aurantico-
roseus, roseolo-lilacinus, roseolo-violaceus) 
подмышечными пятнами, иногда с голубо-
ватым (бледно-сиреневым – caeruleus, 
plumbeus, pallido-syringeus) обрамлением 
сверху; верхненосовой щиток один, его 
ширина (расстояние между боковыми 
краями) обычно заметно меньше ширины 
нижненосового щитка . . . . . . . . . . . . . . . . 5. 

4 (3) Розовые подмышечные пятна отсутствуют; 
верхненосовых щитков два (реже три), а 
если один, то его ширина, как правило, 
почти соответствует ширине нижнечелю-
стного щитка . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  7. 

5 (6) Дистальная часть хвоста молодых особей 
снизу белая, взрослые ящерицы имеют по 
3-4 (5) черных пятна (поперечные полосы) 
на нижней стороне хвоста; длина верхне-
носового щитка (между его верхним и 
нижним краями) бобовидной формы (с за-
кругленными боковыми краями) равна или 
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меньше диаметра ноздри; ширина подбо-
родочного щитка по внешнему краю, как 
правило, равна ширине 2-3 верхнегубных 
щитков над ним – Ph. alpherakii (Восточ-
ный Казахстан: Илийская котловина от 
Капчагая до Хоргоса, Западный Китай: 
Кульджинская равнина). 

6 (5) Дистальная часть хвоста молодых особей 
снизу черная, взрослые ящерицы имеют по 
0 – 2 (3) серых (часто слабо выраженных) 
пятен (поперечных полос) на нижней сто-
роне хвоста; длина верхненосового щитка, 
постепенно суживающегося (заостряюще-
гося) к внешнему краю, как правило, боль-
ше диаметра ноздри; ширина подбородоч-
ного щитка по внешнему краю обычно рав-
на ширине межчелюстного или 1.5 верхне-
губных щитков над подбородочным – 
Ph. guttatus salsatus (Северная Туркмения: 
Капланкыр, Казахлышор, Узыншор; Узбе-
кистан: Устюрт). 

7 (8) Чешуи по бокам затылочной области 
обычно мелкие, по размеру сопоставимы с 
центрально-спинными (в середине хребта); 
у многих особей популяции хорошо выра-
жена сплошная продольная белая полоса 
по середине хвоста сверху; длина хвоста 
взрослых самок 60 – 75 мм . . . . . . . . . . . . 9. 

8 (7) Группа чешуй на боках затылочной облас-
ти, как правило, заметно крупнее цен-
трально-спинных; сплошная белая полоса 
вдоль хвоста сверху отсутствует (заметна 
лишь в области темных поперечных хво-
стовых полос), длина хвоста взрослых са-
мок до 60 (крайне редко до 65) мм  . . . . 11. 

9 (10) Центрально-спинные чешуи крупнее со-
седних спинно-боковых; у самок и моло-
дых особей вентральная часть хвоста, как 
правило, с 5 – 7 темными сплошными или 
разорванными в проксимальной части по-
перечными полосками (почернение дис-
тального участка хвоста не учитывается); 
продольная белая полоса, расположенная 
сверху хвоста, часто сплошная и широкая 
(не нитевидная); подбородочного (цен-
трального нижнечелюстного) щитка обыч-
но касается три верхнегубных – Ph. ku-
schakewitschi (Восточный Казахстан: Ала-
кольская котловина; Западный Китай: 
Эмельская [Эминская] долина). 

10 (9) Центрально-спинные чешуи одинаковы по 
размеру с соседними спинно-боковыми; у 
самок и молодых особей вентральная часть 

хвоста обычно с 3-4 темными сплошными 
или разорванными в проксимальной части 
поперечными полосками (почернение дис-
тального участка хвоста не учитывается); 
продольная белая полоса сверху хвоста не 
редко пунктирная или отсутствует (если 
сплошная, то обычно тонкая, нитевидная); 
подбородочного (центрального нижнече-
люстного) щитка, как правило, касается 
два верхнегубных – Ph. incertus (Восточ-
ный Казахстан: Северный и Восточный 
Балхаш, Семиречье, Илийская котловина 
до Капчагая). 

11 (12) От центрального верхнегубного щитка до 
уровня нижненосовых (иногда и выше – 
между нижненосовыми) расположен ряд 
из 2-3 расширенных чешуй, по спинной 
стороне (от шеи до тазовой области) 
обычно находится 6-7 пар черных пятен – 
Ph. g. moltschanovi (Узбекистан: Каракал-
пакия, Бельтау; предположительно и Ка-
захстан: Восточный Арал). 

12 (11) Над центральным верхнегубным щитком 
расширенные чешуи отсутствуют, по 
спинной стороне черные пятна отсутству-
ют или заметны лишь три пары серых пя-
тен (часто поперечно вытянутых), оканто-
ванных черной линией – Ph. guttatus 
guttatus (Южная Россия, Западный и Цен-
тральный Казахстан, включая Приаралье и 
часть Зааралья). 
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7 qualitative pholidosis characters were revealed, according to which the phylogenetic groups of spotted 
toad-headed agamas, Phrynocephalus (superspecies guttatus), reliably differ from each other, and a diag-
nostic key was designed based thereon for distinguishing representatives of the group. Molecular phy-
logenetic analysis of a fragment of the COI gene of mtDNA confirmed the differentiation of 
Ph. melanurus in two lineages; also Ph. incertus and Ph. kuschakewitschi stand apart with high supports. 
The subspecies Ph. g. kalmykus on the obtained dendrogram represents a separate lineage close to the 
nominative subspecies Ph. g. guttatus, whereas Ph. g. salsatus, by contrast, falls into one clade with 
Ph. g. guttatus. 
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