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У азиатских травяных ящериц рода Takydromus проверена гипотеза о возможности экологическо-
го видообразования, и дана оценка влияния эволюции лесов Востока Азии на филогению рода. 
Впервые для рода по данным изменчивости нуклеотидных последовательностей фрагмента гена 
цитохрома b мтДНК построена сеть гаплотипов, которая поддержала разделение 18 видов рода 
на две экологические формы: лесные и луговые, эволюция которых шла параллельно. Показано, 
что освоение представителями рода Takydromus лесных биомов привело к увеличению видового 
разнообразия внутри рода.
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Азиатские травяные ящерицы рода Takydromus 
(Lacertidae) Daudin 1802  – это широко распро-
страненная в Восточной и Юго-Восточной Азии 
группа, ареал которой на юге доходит до северо-
востока Индии, островов Борнео, Суматра, Банг-
ки и Ява, а на севере – до южных районов Даль-
него Востока России (Arnold, 1997). До  конца 
прошлого века род насчитывал 18 видов. Однако 
благодаря в том числе и молекулярно-генетиче-
ским исследованиям к настоящему времени опи-
сано еще семь узкоареальных видов: Takydromus 
hani (Chou et al., 2001), Takydromus viridipunctatus 
и Takydromus luyeanus (Lue, Lin., 2008), Takydromus 
madaensis (Bobrov, 2013), Takydromus albomaculosus 
(Wang et al., 2017), Takydromus yunkaiensis (Wang 
et  al., 2019) и  Takydromus guilinensis (Guo et  al., 
2024). Из 25 видов рода, известных к настоящему 
времени, шесть видов (Takydromus kuehnei, Taky-
dromus septentrionalis, Takydromus sexlineatus, Taky-
dromus intermedius, Takydromus amurensis и Takydro-
mus wolteri) имеют относительно широкий ареал, 
а десять (T. viridipunctatus, T. luyeanus, Takydromus 
formosanus, Takydromus hsuehshanensis, Takydromus 
sauteri, Takydromus stejnegeri, Takydromus toyamai, 
Takydromus tachydromoidea, Takydromus dorsalis 
и Takydromus smaragdinus) являются эндемиками 
островов, расположенных вдоль тихоокеанского 

побережья восточноазиатского континента. Толь-
ко на о-ве Тайвань обитает семь видов (T. viridi-
punctatus, T. luyeanus, T. formosanus, T. hsuehshanen-
sis, T. sauteri, T. stejnegeri и T. kuehnei), из которых 
пять – эндемики этого острова.

Обитание азиатских травяных ящериц в основ-
ном приурочено к открытым, травянистым участ-
кам: лугам, болотам и нарушенным ландшафтам 
(с/х поля, огороды, обочины дорог и др.), включая 
территории, где преобладают низкие кустарники. 
Однако некоторые виды встречаются в широколи-
ственных лесах, в том числе и нарушенных, пред-
почитая хорошо прогреваемые участки (берега 
около рек, горные склоны, каменистые участки, 
опушки и вырубки).

Для представителей рода широко распростра-
нена симпатирия различных пар видов. Так, в ма-
териковой части ареала на юго-востоке Китая со-
вместно встречаются T. septentrionalis и T. sexlinea-
tus. На юго-западе Китая симпатрически обитают 
T. intermedius и T. septentrionalis, на юге – T. kue-
hnei и T. sexlineatus, а на востоке – T. septentrionalis 
и Т. wolteri (Liu, 1999). Также симпатрическое оби-
тание известно для T. amurensis и Т. wolteri, населя-
ющих северо-восток Китая, Корейский п-ов и юг 
Дальнего Востока (Семенищева, Маслова, 2010; 
Semenishcheva et al., 2016). Кроме этого, недавно 
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описанные виды обнаружены в  пределах ареа-
лов других широкоареальных видов: T. yunkaiensis 
в  пределах ареалов T. kuehnei, T. septentrionalis 
и T. sexlineatus (Wang et al., 2019), T. guilinensis – 
T. septentrionalis, T. kuehnei, T.  sexlineatus и T. in-
termedius (Guo et  al., 2024), T.  albomaculosus  – 
T.  septentrionalis и  T.  kuehnei (Wang et  al., 2017), 
T. hani и T. madaensis – T. kuehnei и T. sexlineatus 
(Chou et al., 2001; Bobrov, 2013).

Филогения рода Takydromus исследовалась не-
однократно как на основе морфологических при-
знаков (Arnold, 1997), так и молекулярных данных 
(Lin et al., 2002; Ota et al., 2002; Lue et al., 2008; Chen 
et  al., 2009). Однако взаимосвязь между видами 
внутри рода Takydromus и эволюция азиатских тра-
вяных ящериц все еще остаются дискуссионными. 
Филогенетическим анализом подтверждена ранняя 
дивергенция рода Takydromus внутри семейства La-
certidae (Arnold, 1989; Fu, 1998; Harris, 1999; Pyron 
et al., 2013; Zhang et al., 2024). Была подтверждена 
гипотеза викариантного (или перипатрического) 
видообразования и множественной колонизации 
травяных ящериц на  островах Восточной Азии 
(Ota et al., 2002). При исследовании представите-
лей рода на о-ве Тайвань (Tseng et al., 2014) выска-
зано предположение о парапатрическом видообра-
зовании. Однако к настоящему времени до сих пор 
не было предложено единой гипотезы, объясняю-
щей дивергенцию внутри этого рода.

Видообразование способствует увеличению 
биоразнообразия и, следовательно, является 
ключевым процессом в  эволюции и  экологии, 
а  факторы, способствующие ему, остаются ак-
тивной областью исследований. В  то же  время 
из  всевозможных влияющих на  видообразова-
ние факторов только географический наиболее 
часто рассматривается исследователями. В  на-
стоящей работе мы попытались взглянуть на эво-
люцию рода с экологической точки зрения. Для 
чего была поставлена цель – проверить гипотезу 
о возможности экологического видообразования 
у  азиатских травяных ящериц рода Takydromus 
и оценить влияние эволюции лесов Востока Азии 
на филогению и филогеографию рода. При этом 
мы не отвергаем возможность географического 
(аллопатрического, перипатрического и парапа-
трического) видообразования, а принимаем, что 
обе формы видообразования внесли вклад в эво-
люцию и диверсификацию рода.

Для тестирования гипотезы было предложено 
два варианта развития событий:

1. Первичным было географическое видообра-
зование, а в дальнейшем происходила экологиче-
ская дифференциация.

2. На первом этапе происходит экологическая 
дифференциация и формирование двух экотипов 
(лесной и луговой), которые в дальнейшем эволю-
ционировали параллельно.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для исследования послужили 
нуклеотидные последовательности гена цитох-
ром b  мтДНК азиатских травяных ящериц рода 
Takydromus, полученные другими авторами (Pav-
licev, Mayer, 2009; Cai et al., 2012; Jeong et al., 2013; 
Yu, Ji, 2013; Tseng et al., 2015; Takehana et al., 2016; 
Ma et al., 2016) и хранящиеся в базе данных Gen-
bank/NCBI (табл. 1). В общей сложности в ана-
лиз вошли 423 последовательности длиной от 390 
до 1140 п.н. 18 видов. После ручного выравнивания 
в программе BioEdit 7.0.9.0 (Hall, 1999) для рекон-
струкции филогенетических деревьев были постро-
ены три матрицы, длина последовательностей ко-
торых составила 390, 539 и 682 п.н. Это позволило 
максимально охватить все образцы.

В настоящей работе мы отошли от построения 
традиционных филогенетических деревьев, ис-
пользуемых для исследования филогений рода, 
и для анализа, впервые для данной группы, по-
строили сеть гаплотипов в программе Network 10 
методом “median joining” (Bandelt et al., 1999). По-
строение сети позволяет исследовать эволюци-
онные взаимоотношения между видами, которые 
не укладываются в древовидную модель (Bapteste 
et al., 2013).

Для анализа все к  настоящему времени из-
вестные виды рода были разделены на две эко-
логические группы (луговые и лесные) согласно 
их местообитаниям (табл. 1). Дополнительно при 
разделении на группы мы учитывали один из ди-
агностических признаков: количество бедренных 
пор у вида. Бедренные поры представляют собой 
эпидермальные каналы, по которым выходит се-
крет с инфохимическим веществом, играющим 
важную роль в социальной коммуникации. В не-
которых группах ящериц показано адаптивное 
значение количества пор и качества выделяемого 
вещества к среде обитания (Baeckens et al., 2015, 
2018; Martín et al., 2016; Ortega et al., 2019). Проа-
нализировав данные по изменчивости количества 
пор у разных видов рода Takydromus, мы пришли 
к заключению, что у лесных видов их должно быть 
больше, чем у луговых. Так, луговые виды рода 
имеют одну или две поры, а лесные – в основном 
три и больше (табл. 1).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Реконструкции филогенетических отношений 
между гаплотипами 18 видов рода Takydromus, вы-
полненные на трех матрицах с разной длиной по-
следовательностей, продемонстрировали идентич-
ную топологию. Для иллюстрации мы  оставили 
сеть, построенную на последовательностях длиной 
539 п.н., поскольку она включает максимальное 
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количество видов (рис. 1). Построенная сеть по-
зволила нам выявить ошибку в видовой принад-
лежности одного образца. Так, образец AF206533 
в  Genbank/NCBI, отловленный во  Вьетнаме 
(Сапа) в приграничной с Китаем горной провин-
ции Лаокай и отнесенный к шестиполосой долго-
хвостке (T. sexlineatus) на сети, оказался близок 
к T. kuehnei. Стоит заметить, что на юге Китая для 
T. sexlineatus и T. kuehnei отмечено симпатрическое 
обитание (Liu, 1999), по всей видимости, оно воз-
можно и во Вьетнаме, что могло привести к оши-
бочной видовой идентификации. Также нельзя 
исключать и  возможность гибридизации между 
этими видами, которая обнаружена для другой 
пары видов рода Takydromus. Ранее двунаправлен-
ные спаривания между T. septentrionalis и T. sexlinea-
tus наблюдали в лабораторных условиях (Guo et al., 
2021), а  исследования митохондриальной (cyt  b 
и COX1) и ядерной (гены RAG1 и PDC) ДНК по-
казало существование интрогрессии между этими 

видами в природных популяциях Гуйлиня Гуан-
си-Чжуанском автономном районе, Дацяо в про-
винции Гуандун и в ряде популяций в провинции 
Чжэцзян на юге и юго-западе Китая, в областях 
их совместного обитания (Guo, 2019).

Две последовательности из  Genbank/NCBI 
KX753556 и KX753557, видовая принадлежность 
которых не была определена, на сети объединяются 
с группой гаплотипов, относящихся к шестипо-
лосой долгохвостке и, вероятно, относятся к это-
му виду (рис. 1). Кроме этого, еще две последова-
тельности MN831420 и  MN831421, не  попавшие 
в рассматриваемую сеть (имели длину меньше чем 
539 п.н.), на сети, построенной для более корот-
ких последовательностей (390 п.н.), также груп-
пировались с T. sexlineatus.

Все остальные особи рода Takydromus, за  ис-
ключением указанных выше последовательностей, 
на сети располагались согласно своей видовой при-
надлежности, формируя четыре филогенетические 

Рис. 1. Филогенетическая сеть гаплотипов фрагмента гена цитохром b мтДНК (длиной 539 п.н.) азиатских травяных 
ящериц рода Takydromus
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линии: Gs – луговые южные, Gn – луговые север-
ные, Fs – лесные южные и Fn – лесные северные. 
Центральное положение на  филогенетической 
реконструкции занимают гаплотипы китайской 
долгохвостки T. septentrionalis (рис. 1), для которой 
ранее было описано три филогенетические груп-
пы (E, W и R) с четкой географической приуро-
ченностью и со временем разделения на границе 
миоцен-плейстоцен (4.493–7.224 млн лет назад) 
(Cai et al., 2012). Этот вид имеет самый широкий 
ареал, и для него отмечено наибольшее разноо-
бразие мест обитания (эвритоп), что указывает 
на его экологическую толерантность (Fernandez, 
Vrba, 2005).

Филогенетическая линия Gs  представлена 
на сети двумя видами: широкоареальным T. sex-
lineatus и эндемиком о-ва Мияко T. toyamai. Линия 
Gn включает шесть видов: один широкоареальный 
(Т. wolteri) и пять островных, четыре из которых 
являются исключительно эндемиками о-ва Тай-
вань (T. viridipunctatus, T. luyeanus, T.  formosanus 
и T. hsuehshanensis) и один (T. stejnegeri), который 
помимо Тайваня встречается и  на близлежащих 
островах. При этом если T. sexlineatus и T. toyamai 
сильно дифференцированы между собой, то уро-
вень дивергенции между видами внутри линии 
Gn  значительно ниже. Виды, вошедшие в  эти 
филогенетические линии (Gs и Gn), встречаются 
только в открытых местообитаниях. Если линии 
Gs и Gn берут свое начало от гипотетических га-
плотипов, расположенных внутри T. septentrionalis 
между филогруппой R с одной стороны и группа-
ми E и W с другой, то филогенетические линии 
Fs и Fn имеют прямую связь с гаплотипами запад-
ной (W) филогруппы. Филогенетическая линия 
Fs представлена на сети одним широкоареальным 
видом T. kuehnei – обитателем субтропических/
тропических влажных низменных и  горных ле-
сов юга Китая и севера Вьетнама. Линия Fn са-
мая обширная и включает восемь из восемнад-
цати исследованных видов. Четыре материковых 
вида являются обитателями умеренных вечнозе-
леных и широколиственных лесов, расположен-
ных северней и  восточней Тибетского нагорья. 
Из них T.  intermedius и T. amurensis имеют отно-
сительно широкие ареалы, тогда как T. sylvaticus 
и T. yunkaiensis – узкоареальные. Остальные че-
тыре вида линии Fn (T. tachydromoidea, T. sauteri, 
T. smaragdinus и T. dorsalis) являются эндемиками 
Японского архипелага, острова Тайвань и о-вов 
Окинава и  Яэяма архипелага Рюкю соответ-
ственно. При этом только обитающий на Тайва-
не T. sauteri, где имеются другие виды конкуренты 
этого рода, в качестве местообитания предпочитает 
леса на высоте 900–1000 м. Остальные островные 
виды встречаются и в открытых местообитаниях.

В целом ареалы распространения видов, от-
носящихся к  двум линиям Fs  и Fn, согласуются 

с  ареалами распространения двух лесных под-
царств, выделенных в пределах Восточноазиатско-
го флористического царства: Китайско-японского 
(Северо-восток, Центральный и Юго-восток Ки-
тая, Корейский полуостров, Японский архипелаг 
и Тайвань) и Китайско-Гималайского (плато Юнь-
нань, Восточные Гималаи и горы Хэндуань) подцар-
ства. Возраст Восточноазиатского флористического 
царства достаточно небольшой, его формирование 
происходило в миоцене (Chen et al., 2018) и, веро-
ятно, было спровоцировано поднятием Тибетско-
го нагорья около 45–40 млн лет назад (Favre et al., 
2015), произошедшим после столкновения Ин-
дийской плиты с Евразией примерно 55–50 млн 
лет назад. Большой размер и  высота Тибетского 
нагорья стали барьером для циркуляции воздуш-
ных масс в Азии и привели к серьезным клима-
тическим изменениям из-за ослабления влияния 
индийского муссона и начала формирования ти-
хоокеанского муссона 15–20 млн лет назад (Lu, 
Guo, 2014), который оказал существенное влия-
ние на эволюцию флоры (Ye et al., 2022). Кроме 
этого, поднятие Тянь-Шаня и Высоких Гимала-
ев вместе с похолоданием во всем мире с момен-
та климатического оптимума среднего миоцена 
(от 20 до 10 млн лет назад) привели к аридиза-
ции центральных районов Азии (Miao et al., 2012) 
и разделению Восточноазиатского флористиче-
ского царства на  Китайско-японское и  Китай-
ско-Гималайское подцарства (Chen et al., 2018). 
Позже, даже несмотря на то что покровное оле-
денение отсутствовало (Liu et al., 2023), а климат 
был относительно мягкий, леса востока Азии не-
однократно претерпевали серьезные сокращения 
и расширения ареалов, связанные с ледниково-
межледниковыми циклами (Harrison et al., 2001). 
Эти процессы приводили к фрагментации ареалов 
лесных видов и дальнейшему видообразованию, 
в том числе и в роде Takydromus.

Таким образом, схему эволюции рода травяных 
ящериц можно представить следующим образом:

На первом этапе крупномасштабные измене-
ния среды запускали экологическую дифферен-
циацию. Вид-основатель, обладающий экологиче-
ской толерантностью, проник в лес, в результате 
чего возникли две экологические формы – лес-
ная и луговая. В дальнейшем эволюция этих форм 
проходила независимо;

На втором этапе, в результате масштабной ари-
дизации биомов происходит разделение луговых 
и лесных видов на южные (T. sexlineatus и T. kuehnei 
соответственно) и северные (T. wolteri и T. amurensis 
соответственно).

На следующих этапах происходит формиро-
вание у лесных и луговых видов островных форм 
за счет изоляции морскими проливами в перио-
ды потепления климата (межледниковья) и диф-
ференциация на  материке лесных видов за  счет 
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фрагментации вечнозеленых и широколиственных 
лесов в холодные и сухие периоды (ледниковые). 
Поскольку порой невозможно провести четкую 
границу между этапами видообразования, в какие-
то исторические периоды они могли идти парал-
лельно и /или одномоментно.

В настоящее время эволюционно луговы-
ми можно считать восемь видов, два из  кото-
рых T. sexlineatus и T. wolteri имеют широкий аре-
ал и  распространены на  материке и  островах, 
а  шесть встречаются только на  островах Тай-
вань (T. formosanus, T. luyeanus, T. viridipunctatus, 
T. hsuehshanensis и T. stejnegeri), Пэнху (T. stejnegeri) 
и Мияко (T.  toyamai). При этом T. wolteri на гра-
нице распространения занимает не только луго-
вые, местообитания, но  и редколесья (до 17  %) 
и леса (7%) (Portniagina et al., 2019), а также хол-
мы, поросшие соснами и низкорослым кустарни-
ком на  Корейском полуострове (Schlüter, 2003). 
Остальные девять исследованных видов можно 
считать эволюционно лесными, при этом на мате-
рике можно встретить пять (T. kuehnei, T. amurensis, 
T. intermedius, T. sylvaticus и T. yunkaiensis), а осталь-
ные обитают на  острове Тайвань (T. sauteri) 
и Японских островах (T. tachydromoides, T. smarag-
dinus и T. dorsalis). T. albomaculosus (описан из леса 
в уезде Руюань, провинции Гуандун Южный Ки-
тай) и T. guilinensis (описан из леса на северо-восто-
ке Гуанси-Чжуанского автономного р-на, Южный 
Китай), не включенные нами в анализ из-за отсут-
ствия нуклеотидных последовательностей гена ци-
тохрома b в Genbank/NCBI, также можно отнести 
к эволюционно лесным, так как на филогенетиче-
ских реконструкциях, выполненных на других мар-
керах, они кластеризуются вместе с T. intermedius 
и T. sylvaticus (Wang et al., 2017; Guo et al., 2024).

Стоит отметить, что часть эволюционно лес-
ных видов долгохвосток с островов, при возвраще-
нии в свою исходную среду становятся луговыми 
частично или полностью. Так, если T. smaragdinus, 
обитатель островов Рюкю полностью возвращает-
ся к открытым местообитаниям, то японская дол-
гохвостка (T. tachydromoides) встречается и в лесах, 
а у T. dorsalis, обитателя о-вов Яэяма, луга исполь-
зуют только молодые особи. В заключении стоит 
сказать, что проникновение и освоение представи-
телями рода Takydromus лесных биомов в результате 
экологического видообразования и их дальнейшая 
независимая эволюция от луговых форм привели 
к  большему увеличению видового разнообразия 
внутри рода азиатских травяных ящериц.

Таким образом, примененный новый подход (по-
строение сети гаплотипов по данным изменчивости 
нуклеотидных последовательностей фрагмента гена 
цитохрома b) позволил предложить новую гипотезу 
филогении рода Takydromus, ключевое место в ко-
торой занимает экологическое видообразование, 
а именно переход к обитанию в лесных биомах.
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Evolution of East asian forest kingdom has increased the number  
of Asian Grass Lizards (Takydromus) species

I. N. Sheremetyeva#, A. A. Popova

Federal Scientific Center of the East Asia Terrestrial Biodiversity FEB RAS, Vladivostok, 690022 Russia
#e-mail: sheremet76@yandex.ru

The hypothesis about the possibility of ecological speciation in Asian Grass Lizards of  the genus 
Takydromus was tested, and the influence of the evolution of East Asian forests on the phylogeny of the 
genus was assessed. For the first time, a haplotype network was constructed for the genus based on the 
variability of partial sequences of the mtDNA cytochrome b gene, which confirmed the division of 18 
Takydromus species into two ecological forms: forest and meadow, the evolution of which proceeded 
in parallel. It was shown that the development of forest biomes by representatives of the genus Takydromus 
led to an increase in species diversity within the genus.
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