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Приводится описание нового подвида степной гадюки (Vipera renardi puzanovi) из Горного Крыма 
(типовая территория: горный массив Чатырдаг). В сравнении с типичной V. r. renardi из популя-
ций северного Крыма и материковой Украины V. r. puzanovi характеризуется меньшими размера-
ми, олигомеризованным фолидозом и некоторыми особенностями щиткования головы и окраски 
тела и демонстрирует конвергентное сходство с родственными горными таксонами, населяющими 
Кавказ и Центральную Азию. Голотип (№ 24/1) хранится в герпетологических фондах Зоомузея 
Национального научно-природоведческого музея НАН Украины. Характерными стациями гадюки 
Пузанова являются каменистые склоны ущелий c кустарниковой или фриганоидной растительно-
стью и островками лесо-шибляковых зарослей, томилляры и горно-луговые степи окраин яйлин-
ских плато на высотах от 500 до 1000 м н. у. м. Обсуждается гипотеза неоднократной колонизации 
степной гадюкой Крымского полуострова. Вероятно, заселение территории Крыма V. renardi про-
исходило, по крайней мере, дважды: на рубеже среднего и верхнего неоплейстоцена (в конце 
днепровского оледенения – начале микулинского межледниковья) и в «ксеротермическую» эпоху 
голоцена. Предполагается, что ведущая роль в формировании эндемичного подвида принадлежит 
изоляции крымского участка ареала V. renardi в эпохи максимальных похолоданий и межледнико-
вых трансгрессий Черноморского бассейна.  
Ключевые слова: степная гадюка, морфология, Vipera renardi puzanovi ssp. nov., Крымcкие горы, 
плейстоцен, голоцен.  

 
 

ВВЕДЕНИЕ 
Степная гадюка, Vipera renardi (Chris-

toph, 1861) – широко распространенный в цен-
тральной Евразии (от Правобережья Днепра 
до предгорий Тян-Шаня) вид комплекса «Vi-
pera ursinii» (Nilson, Andrén, 2001). В послед-
нее десятилетие сложилось представление о 
его политипичности. Подвидовой статус 
присвоен периферическим популяциям, за-
нимающим крайние восточную и северную 
части видового ареала. Из Северо-Западного 
Китая описан подвид V. r. parursinii, из 
Средней Азии и Южного Казахстана – V. r. 
tienshanica (Nilson, Andrén, 2001), из Южно-
го Татарстана – V. r. bashkirovi Garanin, 
Pavlov et Bakiev, 2004 (Бакиев и др., 2004). 
Аналогичная картина – существование на 
периферии ареала широко распространенно-

го вида близкородственных узкоареальных 
форм, населяющих нехарактерные для вида 
в целом биотопы, – отмечена также для не-
которых других видов гадюк и является ти-
пичным примером аллопатрического видо-
образования (Майр, 1947; Tuniyev, Ostrov-
skikh, 2001; Brito et al., 2006). 

Систематика V. renardi на сегодняш-
ний день разработана недостаточно. Так, не 
установлен окончательно таксономический 
статус «алтайской» формы степной гадюки, 
не выявлены взаимоотношения «западной» и 
«восточной» равнинных форм, населяющих 
соответственно европейскую и большую 
часть азиатской частей видового ареала 
(Nilson, Andrén, 2001). Отмечалось также 
морфогенетическое своеобразие популяции 
острова Орлов в Черном море (Kotenko et al., 
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1999). Весьма оригинальная популяция на-
селяет Северо-Западный Кавказ (Островских, 
2004, 2006). Несомненно, должна быть вы-
несена на обсуждение видовая принадлеж-
ность популяций, населяющих юго-восточ-
ные склоны Большого Кавказа в Азербай-
джане (Ведмедеря и др., 2007; неопубл. дан-
ные О.В. Кукушкина и А.И. Зиненко). 

В Крыму степная гадюка обитает близ 
южной и западной границ ареала и населяет 
почти всю равнину (кроме наиболее засуш-
ливых участков побережий Керченского и 
Тарханкутского полуостровов), центральное 
и восточное предгорье и северный макро-
склон Главного хребта (Щербак, 1966; Кар-
мышев, 1999; Кукушкин, 2004 а). В Горном 
Крыму V. renardi была обнаружена менее 
столетия тому назад. А.М. Никольский (1891, 
с. 424) сообщал, что гадюка (в его понима-
нии, обыкновенная – V. berus (Linnaeus, 1758)) 
«встречается в степной части Крыма; в горы 
и на южный берег, по-видимому, не захо-
дит… Единственное указание о существова-
нии гадюки в горах Крыма принадлежит 
Габлицлю1, по словам которого, эта змея из-
редка встречается в горных местах полуост-
рова. По всей видимости, однако, Габлицль 
имел в виду предгорья». А.А. Браунер (1904) 
среди прочих актуальных задач крымской 
герпетологии указывал задачи проведения 
поисков степной гадюки на северном склоне 
гор и яйле и определения ее видовой при-
надлежности. Его точка зрения о балканском 
(в противовес кавказскому) пути формиро-
вания герпетофауны Крыма основывалась, в 
частности, на предположении об отсутствии 
степной гадюки на яйле (Браунер, 1905). 
Первое упоминание о находке степной га-
дюки в зоне Главного хребта относится к 
первой трети XX столетия. Змея была встре-
чена 20.05.1928 г. в Крымском заповеднике 
на остепненной вершине горы Голый Шпиль 
(835.5 м н. у. м) к западу от хребта Чатыр-
даг: «До сих пор считалось твердо установ-
ленным, что в Крыму степная гадюка, в об-
щем, не переходит меловой гряды, хотя от-
дельные экземпляры ее доходят до деревни 
                                                           

1К.И. Габлиц (1785).   

Саблы2. Нахождение ее на безлесной вер-
шине, на которую она при современных ус-
ловиях могла пробраться только через лес, 
довольно загадочно и несколько напоминает 
распространение степной гадюки на Север-
ном Кавказе, где она, помимо степи, встре-
чается на безлесных вершинах гор» (Пуза-
нов, 1931, с. 34). 

В монографии Н.Н. Щербака (1966, 
с. 215, карта 72), помимо упомянутых выше 
находок, приводятся сведения о встречах га-
дюки близ Старого Крыма, на северных 
склонах яйлы Караби и в зоне Главного 
хребта над Алуштой. В процессе наших ис-
следований 1995 – 2007 гг. выявлен ряд но-
вых точек обитания вида, в том числе на яй-
ле (Кукушкин, 2004 а, 2007; Котенко, Ку-
кушкін, 2008).  

Морфологическая изменчивость крым-
ских популяций V. renardi стала предметом 
детального рассмотрения лишь в последнее 
десятилетие, однако еще Н.Н. Щербак (1966) 
отмечал, что некоторые крымские особи в 
сравнении со змеями из популяций, оби-
тающих восточнее (в настоящее время отно-
симых не только к V. r. renardi, но и к V. r. 
tienshanica), имеют меньшее количество 
брюшных щитков. Впоследствии эта точка 
зрения нашла подтверждение: средние зна-
чения данного признака в Крыму (особенно 
в южной его части) заметно меньше, нежели 
в большинстве изученных европейских по-
пуляций, за исключением Ставропольского 
края (Тертышников, Высотин, 1987; Кар-
мышев, 1999, 2001; Табачишина и др., 2002; 
Тертышников, 2002; Ждокова, 2003; Остров-
ских, 2004, 2006; Kukushkin, Zinenko, 2006). 
Впрочем, характер изменчивости некоторых 
диагностических признаков фолидоза за-
ставляет предполагать, что в выборку из 
Ставрополья, помимо V. renardi, были вклю-
чены особи эндемичных кавказских видов 
комплексов «V. ursinii» и «V. kaznakovi». В 
                                                           

2Саблы (= Орта-Сабла) – совр. с. Парти-
занское близ южной границы Симферопольского 
района (~ 44o50`N, 34o02`E). Первое указание на 
находку Vipera renardi Christ. (sic!) «в лесу у 
Саблов» содержится в отчете С. Мокржецкого и 
Ф. Дойча (1916).  
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пользу этого предположения недвусмыслен-
но свидетельствуют приведенные М.Ф. Тер-
тышниковым и А.Г. Высотиным (1987) дан-
ные о распространении «V. ursinii renardi» в 
высокогорье Главного Кавказского хребта – 
в легенде к карте указаны локалитеты V. lo-
tievi Nilson, Tuniyev, Orlov, Höggren et 
Andrén, 1995 и V. dinniki Nikolsky, 1913 
(Orlov, Tuniyev, 1990; Nilson et al., 1995).  

В настоящее время морфология V. re-
nardi в Крыму изучена весьма подробно, ре-
зультатом чего явилось установление мно-
гочисленных достоверных отличий между 
популяциями горной и равнинной частей 
полуострова (Кукушкин, 2004 a, б, 2005 а, б; 
Ku-kushkin, 2003; Kukushkin, Zinenko, 2006). 
Однако вопрос о пересмотре таксономиче-
ского статуса горных популяций до сих пор 
поднимался в немногих работах (Кукушкин, 
2005 а; Kukushkin, Zinenko, 2006). Эколого-
морфологическое своеобразие горно-крым-
ской популяции V. renardi, наряду с ее крае-
вым положением в пределах ареала вида, по 
нашему мнению, позволяет придать ей ранг 
подвида.  

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

В 1992 – 2007 гг. автором было изуче-
но свыше 2000 особей V. renardi из южной 
Украины (преимущественно из Крыма). При 
описании внешней морфологии змей за ос-
нову была взята схема В.И. Ведмедери 
(1989), дополненная рядом признаков из 
других источников (Островских, 2004; Nil-
son, Andrén, 2001) и несколько модифициро-
ванная. Список признаков приводится ниже.  

Промеры, мм: L. – длина тела; L. cd. – 
длина хвоста; L. tot. – общая длина; L. cap. – 
длина головы от кончика морды до заднего 
края последнего верехнегубного щитка; 
L. pil. – длина пилеуса (от заднего края те-
менных до шва между апикальным и межче-
люстным щитками); Lt. cap. max. – наиболь-
шая ширина головы; Lt. cap. oc. – ширина 
головы на уровне центров глаз; H. oc. – вер-
тикальный диаметр глаза; L. ol. – расстояние 
от орбиты до края рта; L. fr. – длина лобного 
щитка; Lt. fr. – наибольшая ширина лобного 

щитка; L. par. – длина теменного щитка; Lt. 
2 par. – наибольшая ширина двух теменных 
щитков; H. imx. – высота межчелюстного 
щитка; Lt. imx. – ширина межчелюстного 
щитка. Длина тела взрослых змей измеря-
лась рулеткой с точностью до 5 мм. Прочие 
промеры снимались штангенциркулем с по-
грешностью 0.05 мм. При сравнении популя-
ций по пропорциям тела использовали ряд 
индексов на основе данных промеров.  

Фолидоз: а) меристические признаки: 
Preventr. – количество превентральных щит-
ков; Ventr. – брюшных щитков; Gul.* – гор-
ловых чешуй (считая II нижнечелюстной щи-
ток); S. cd. – соприкасающихся пар подхвос-
товых щитков; Sq. – чешуй вокруг середины 
тела; Sq. an. – чешуй вокруг тела на расстоя-
нии длины головы от клоаки; V. sr. – номер 
брюшного щитка, соответствующего редук-
ции числа туловищных чешуй от 21 до 19; 
Apicale – апикальных щитков; S. ic. – интер-
кантальных; S. pf. – парафронтальных (сумма 
щитков с обеих сторон головы); Lab.* – верх-
негубных; Sub.* – нижнегубных; S. orb.* – 
щитков вокруг глаза; Lor.* – скуловых; Inf.* – 
нижнегубных, контактирующих с первым 
нижнечелюстным; б) альтернативные вари-
анты щиткования: S. cr – наличие нерезких 
ребры-шек на внешнем ряду туловищных 
чешуй; A2 – апикальный щиток разделен; 
Rpf** – количество рядов парафронтальных 
щитков: [1] – 1 ряд; [2] – 2 ряда; [1, 5] – не-
полных 2 ряда; [0.5] – 1 неполный ряд (лоб-
ный и надглазничный соприкасаются); ON 
[+]** – наличие контакта верхнего предглаз-
ничного и носового щитков; ON_1 – доля 
особей с касанием верхнего предглазнично-
го и носового щитков хотя бы с одной сто-
роны головы; Pfr «3» – комбинация трех 
предлобных щитков, характеризующаяся от-
сутствием контакта щитка, занимающего 
центральное положение, и интеркантальных 
второго ряда (либо апикального); Fpr** – 
фрагментация теменных щитков (наличие 
полных поперечных швов); Kfp – наличие 
интеркалярных щитков между лобным и те-
менными; Fimx – фрагментация межчелюст-
ного щитка (полный поперечный шов или 
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«отщепление» гранулы в области контакта с 
апикальным). Условные обозначения: *sin. + 
dext./2; **состояние признака учитывалось с 
обеих сторон головы независимо (таким обра-
зом, N = n × 2). 

Окраска тела: ZW – количество изгибов 
зигзагообразной спинной полосы (от лукови-
цеобразного краниального сегмента до корня 
хвоста); DL – количество рядов пятен на бо-
ках (1 ряд крупных или 2 ряда мелких, распо-
ложенных в шахматном порядке); FZ – фраг-
ментация «зигзага» (хотя бы в одной точке); 
учитывались также особенности окраски 
спины, головы и вентральных поверхностей.  

Полученные данные обрабатывали ста-
тистически (Лакин, 1980). Уровень отличий 
между выборками оценивали по критерию 
Стьюдента. Отличия считались достоверны-
ми при достижения порога доверительной 
вероятности P < 0.05. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Vipera renardi puzanovi SSP. NOV. – степ-
ная гадюка горно-крымская, или гадюка 
Пузанова 
Vipera ursinii renardi – Щербак, 1966: 212 – 
220 (part.) 
Vipera ursinii renardi – Кармышев, 2001: 
117 – 119 (part.) 
Vipera renardi – Kukushkin, 2003: 91 (part.) 
Vipera renardi – Кукушкин, 2004 а: 397 – 424 
(part.)   
Vipera renardi – Кукушкин, 2005 a: 148 – 153 
Vipera renardi – Kukushkin, Zinenko, 2006: 
61 – 66 
Vipera renardi – Кукушкин, 2007: 256 – 266, 
Figs 35 – 37. 

Этимология. Подвид назван в честь 
профессора Таврического университета и 
Крымского пединститута И.И. Пузанова 
(1885 – 1971) – выдающегося русского зоо-
лога и популяризатора науки, внесшего ве-
сомый вклад в изучение фауны Крыма. 

Диагноз. Средней величины щиткого-
ловая гадюка общей длиной менее 600 мм. 
Вокруг середины тела обычно 21 чешуя. 
Брюшных щитков не более 140. Среднее ко-
личество верхнегубных щитков и чешуй во-

круг глаза меньше 9, интеркантальных и ску-
ловых – незначительно больше 4; сумма ин-
теркантальных и парафронтальных в сред-
нем менее 10. Лобный и теменные щитки 
крупные, обычно цельные. Глаз отделен от 
IV верхнегубного щитка одним рядом мел-
ких щитков, как и лобный от надглазнич-
ных. У 1/ 3 особей наблюдается комбинация 
предлобных Pfr «3». Контакт верхнего пред-
глазничного и носового щитков отсутствует 
более чем в половине случаев. Часто наблю-
дается дробление апикального и межчелю-
стного щитков. Зигзагообразная полоса 
обычно без разрывов. На боках обычно 1 ряд 
крупных слаборазличимых пятен. Брюхо 
никогда не бывает черным. Значение индек-
са межчелюстного щитка в среднем больше 
1.1. Кончик морды заметно приострен. 

Голотип. Зоомузей ННПМ НАНУ №24/1, 
ad. ♀, 26.07.1997, Крым, Симферопольский 
р-н, окрестности пгт. Перевальное, северные 
склоны хр. Чатырдаг, Орлиное ущелье (= уро-
чище Тую) (~ 44°48' N, 34°18' E), leg. О. Ку-
кушкин (рис. 1). Экземпляр сперва зафикси-
рован в формалине, затем переведен в этанол. 

Морфологическое описание. L. tot. – 
595 мм; L. – 541 мм; L. cd. – 54 мм; L./ L. cd. – 
10.02; L./ L. cap. – 23.5; L. cap./ Lt. cap. max. – 
1.61; L. cap./ L. pil. – 1.77; L. pil./ Lt. cap. oc. – 
1.51; L. fr./ Lt. fr. – 1.73; L. par./ Lt. 2 par. – 
0.94; L. fr./ L. par. – 1.02; Lt. fr./ Lt. 2 par. – 
0.56; H. imx./ Lt. imx. – 1.15; H. oc./ L. ol. – 
0.77; Sq. – 21 (внешний ряд чешуй гладкий); 
Sq. an. – 17; Gul. – 4/4; Inf. – 4/ 4; Preventr. – 
3; Ventr. – 134; Ventr. + Preventr. – 137; S. cd. – 
24; Ventr. + Preventr./ S. cd. [×100] – 571; 
Apicale – 1; S. ic. – 4; Pfr. «3»; S. pf. – 5 (3/2); 
Rsf [1/1]; S. orb. – 8/9; Lab. – 9/ 9; Sub. – 11/9; 
Lor. – 5/4; ON [+/+] (точечные швы); лобный 
и теменные щитки крупные, цельные. При-
жизненная окраска: фон спины – серо-
коричневый; бока оливково-бурые; DL – 1 
(слабо заметны); ZW – 58; зигзагообразная 
полоса без разрывов, ее латеральный край 
сильно изрезан на всем протяжении; брюхо в 
передней трети тела розовато-серое с мел-
кими черными и коричневыми пестринами, 
далее – буровато-серое; кончик хвоста снизу 
грязно-желтый.  
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Паратипы3. 14 экземпляров (7 ♂♂, 7 ♀♀). 
Зоомузей ННПМ НАНУ № 884/ 2299, окр. 
с. Генеральское, Алуштинский горсовет (?), 
6.05.1960, leg. – ?; № 25/1, кромка нижнего 
плато Чатырдагской яйлы, окр. пгт. Пере-
вальное, 20.05.2007, ad. ♀, leg. О. Кукушкин, 
А. Цвелых; № 26/1, Орлиное ущелье, хр. Ча-
тырдаг, 26.07.1997, ad. ♀, leg. О. Кукушкин 
(рис. 2 а, б); № 26/2, там же, 9.08.2005, ad. ♂, 
leg. О. Кукушкин (рис. 2, в); № 26/3, там же, 
9.09.2005, semiad ♀, leg. О. Кукушкин (рис. 2, 
г); № 27/1, там же, 8.05.1996, ad. ♂, leg. 
О. Кукушкин (рис. 2 д, е); № 28/1, окр. с. Пе-
реваловка, граница Судакского и Кировского 
р-нов, 29.09.2007, leg. Л. Знаменская, О. Ку-
кушкин; № 29/1, черта пос. Терскунда (био-
база Таврического национального универси-
тета), Симферопольский р-н, ad. ♂ (родился 
в неволе в сентябре 1991, пал 20.06.1995), 
leg. И. Ломакин, О. Кукушкин (рис. 2 ж, з); 
№ 30/1, Орлиное ущелье, хр. Чатырдаг, 
11.05.1997, ad. ♂, leg. О. Кукушкин; № 30/2, 
урочище Ишачья тропа, хр. Чатырдаг, 
1.06.1995, ad. ♀, leg. О. Кукушкин; № 30/3, 
там же, 1.06.1995, juv. ♀, leg. О. Кукушкин; 
№ 30/4, там же, 10.07.1995, juv. ♂, leg. О. Ку-
кушкин; № 31/1, между с. Краснолесье и 
с. Доброе, Симферопольский р-н, 21.09.1997, 
ad. ♀ (голова), leg. О. Кукушкин; № 31/2, 
там же, 21.09.1997, ad. ♂ (голова), leg. О. Ку-
кушкин. 

Описание типовой серии (без № 24/1) 
V. r. puzanovi ssp. nov. (lim.; X±Sx): L. ♂♂ – 
195 – 377 мм (346±2.71), ♀♀ – 183 – 543 мм 
(339±4.93); L. cd. ♂♂ – 29 – 63 мм (51.6±4.26), 
♀♀ – 21 – 52 мм (35.1±1.13); L./ L. cd. ♂♂ – 
5.95 – 8.04 (6.74±0.24), ♀♀ – 8.71 – 10.44 
(9.52±0.28); L./L. cap. ♂♂ – 17.4 – 22.8 
                                                           

3Крайний восток Главной гряды, по нашим 
представлениям, населен V. r. puzanovi, однако, 
ввиду неконкретности указания локалитета в чис-
ло паратипов не были включены 4 особи (ННПМ 
НАНУ) из окрестностей Старого Крыма, лежаще-
го на границе гор и равнины (Доценко, 2003). В 
типовую серию не вошли также 24 сеголетки из 
пометов 3 самок из центральной части Главной 
гряды, родившиеся в неволе в 1997 г. (Зоомузей 
ННПМ НАНУ: № 3004, Leg. О. Кукушкин).  

а 

б 

в 

г 
 
Рис. 1. Голотип V. r. puzanovi (♀): а – щитко-
вание головы сверху, б – щиткование головы сле-
ва,  в – щиткование головы справа, г – общий вид

снизу. Фото Н.М. Ковблюка 
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(20.9±0.68), ♀♀ – 16.3 – 26.4 (21.4±1.47); 
Preventr. ♂♂ – 2 – 3 (2.14±0.14), ♀♀ – 1 – 2 
(1.71±0.18); Ventr. ♂♂ – 134 – 139 (136.3±0.78), 
♀♀ – 134 – 140 (137.6±0.78); S. cd. 
♂♂ – 30 – 35 (33.3±0.64), ♀♀ – 24 
– 27 (26.1±0.46); Gul. ♂♂ – 4 – 5 
(4.43±0.17), ♀♀ – 4 – 6 (4.64±0.36); 
Sq. ♂♂ – 20 – 21 (20.71±0.18), ♀♀ – 
21 – 22 (21.14±0.14); V. sr. ♂ (n = 
= 1) – 89; S. ic. ♂♂ – 4 – 7 
(4.57±0.43), ♀♀ – 2 – 7 (4.14±0.60); 
S. pf. ♂♂ – 3 – 10 (5.57±0.84), ♀♀ – 
2 – 8 (5.43±0.81); S. orb. ♂♂ – 8 
(min. 7) – 10 (8.71±0.31), ♀♀ – 8 – 
9.5 (8.79±0.18); Lab. ♂♂ – 8 – 9 
(8.64±0.18), ♀♀ – 8 – 9.5 (8.79±0.18); 
Sub. ♂♂ – 9.5 – 10.5 (9.93±0.13), 
♀♀ – 8.5 (min. 7) – 10.5 (9.79±0.24); 
Lor. ♂♂ – 3.5 – 7 (4.86±0.40), ♀♀ – 
2 – 5.5 (4.29±0.44); ZW ♂♂ (n = 5) – 
56 – 66 (60.8±2.15), ♀♀ – 57 – 65 
(59.5±1.15); DL (♂♂ + ♀♀) – 1 – 2 
(1.14±0.14); FZ ♂♂ – 28.6%, ♀♀ – 
0; S. cr. ♂♂ – 28.6%, ♀♀ – 0; A2 
(♂♂ + ♀♀) – 28.6%; ON [+] (♂♂ + 
♀♀) – 42.9%; Pfr «3» (♂♂ + ♀♀) – 
35.7%; Fpr (♂♂ + ♀♀) – 0%; Kfp 
(♂♂ + ♀♀) – 7.1%; Fimx ♂♂ – 
28.6%, ♀♀ – 0; у некоторых осо-
бей носомежчелюстные щитки 
соприкасаются точечным швом 
на передней поверхности морды 
над межчелюстным щитком 
(рис. 2, а); лобный щиток круп-
ный, часто почти треугольной 
формы; парафронтальные щитки 
нередко очень узкие – палочко-
видной формы. Особенности ок-
раски: «зигзаг» коричневый или 
бурый; его края, как правило, 
сильно изрезаны, однако у от-
дельных молодых самок из низ-
когорья, не вошедших в число 
паратипов, края «зигзага» на уча-
стках большой протяженности 
сглажены и представляют собой 
слабоволнистую линию, как у не-
которых особей V. lotievi (Nilson 

et al., 1993); фон спины палево- или желто-
вато-коричневый, тусклый пепельно-серый 
(никогда не бывает очень светлым серым, 

 
                       а                                                    б 

 
                           в                                                      г 

 
                      д                                                         е 

 
                            ж                                                       з 
 
Рис. 2. Паратипы V. r. puzanovi: а – Чатырдаг (♀), голова, вид 
спереди; б – Чатырдаг (♀), общий вид; в – Чатырдаг (♂), об-
щий вид; г – Чатырдаг (semiad. ♀), общий вид; д – Чатырдаг 
(♂), голова, вид слева; е – Чатырдаг (♂), голова, вид справа; ж
– Терскунда (♂), общий вид; з – Терскунда (♂), вид снизу. Фо-
то О.В. Кукушкина  (а, б, ж), В.С. Марченко (в, г), Н.М. Ковб-

люка (д, е) и В.И. Радченко (з) 
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как у особей на равнине); бока более темные 
(темно-серые или оливково-бурые); пятна на 
боках часто едва заметны; брюхо светлее, 
чем в большинстве равнинных популяций: 
розовато- или грязно-бурое с черными и се-
ро-коричневыми пятнами, редко черно-белое 
(рис. 2, з) или почти белое; горло розовато-
белое, редко черно-белое; швы между верх-
негубными щитками серо-коричневые; ниж-
няя поверхность хвоста розовато-серая или 
серо-оливковая, его кончик охряно-, грязно- 
или зеленовато-желтый; у некоторых особей 
отмечены уникальные для Крыма варианты 
окраски головы: редукция внутренней ветви 
V-образного светлого рисунка до небольших 
точек и (или) очень широкие (шириной до 3 
чешуй, против 1 – 2 в норме) светлые за-
глазничные полосы. Верхняя площадка мор-
ды плоская или слабо-выпуклая и никогда не 

бывает резко вогнутой, как у многих особей 
на равнине. Ноздря прорезает нижнюю часть 
носового щитка, реже смещена к центру. 

Морфологическую изменчивость V. r. 
puzanovi более полно характеризуют данные 
табл. 1. Из приведенного следует, что у гадю-
ки Пузанова выражен половой диморфизм 
по размерам тела, абсолютной и относитель-
ной длинам хвоста, относительному диамет-
ру глаза, количеству подхвостовых щитков 
(и индексу Ventr. + Preventr. / S. cd.) и рядов 
парафронтальных щитков (отличия достовер-
ны). Половые отличия формы «зигзага», ясно 
выраженные в большинстве равнинных попу-
ляций Крыма (Кукушкин, 2004, б) (рис. 3), для 
гадюки Пузанова не характерны, однако, как 
и везде, фрагментация «зигзага» достоверно 
чаще отмечается у самцов.  

Распространение. Населяет гумидные 
районы северного макросклона Крымских 
гор, местами выходя на яйлу (рис. 4). Кли-
мат типового местообитания характери-
зуется высокими величинами инсоляции, 
прохладным влажным летом и снежной зи-
мой с отрицательными среднемесячными 
температурами; годовая сумма осадков с вы-
сотой увеличивается от 600 до 900 мм (Ва-
жов, 1983; Душевский, Шутов, 1987).  

Стации и количественные данные. 
Подробное описание стаций V. renardi в 
Горном Крыму приводится в работах автора 
(Кукушкин, 2004 а, 2007; Котенко, Кукушкін, 
2008; Kukushkin, Zinenko, 2006; Kukushkin, 
2007). В типовом местообитании V. r. puza-
novi населяет среднекрутые склоны c ост-
ровками лесо-шибляковых зарослей и расти-
тельностью фриганоидного облика на об-
ширных обнажениях и осыпях верхнеюр-
ских известняков, поросшие густым кустар-
ником карнизы хорошо обводненных уще-
лий, томилляры и типчаково-осочковые сте-
пи окраин яйлинских плато (рис. 5). Индика-
тором наличия гадюки в биотопе часто яв-
ляются заросли таволги зверобоелистной 
(Spiraea hypericifolia). Предельная высота на-
ходок V. r. puzanovi едва не достигает 1100 м 
н. у. м., однако выше 900 м н. у. м. гадюка 
встречается очень редко.  

а 

б 
 

Рис. 3. Крайние проявления полового диморфизма
зигзагообразной полосы в крымских равнинных
популяциях V. renardi (Сакский район,  пересыпь
озера Сасык): а – ♂; б – ♀. Фото С.В. Леонова 
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Плотность популяций V. renardi на 
склонах Чатырдага в оптимальных биотопах 
варьирует обычно от 0.1 до 3 особей / 1 га, 
локально может достигать 9 – 10 разновоз-
растных особей / га. В низкогорье централь-
ной части Главной гряды по окраинам лес-

ных массивов местами учитывали до 2 – 
3 особей / 50 – 200 м маршрута.  

V. renardi внесена в Красную книгу 
Украины (1994) в категории уязвимых видов 
(II). В проекте третьего издания националь-
ной Красной книги прежний охранный ста-

Таблица 1
Общестатистические показатели признаков V. r. puzanovi ssp. nov.  

♂♂ ♀♀ Признак; индекс n lim. X±Sx n lim. X±Sx 
*L. tot.,  ммI  7 396 – 499 437±1.54 6 352 – 595 496±9.84 
*L., мм  7 344 – 441 381±1.43 6 319 – 543 451±3.70 
*L. cd., ммIII 7 46 – 63 55.7±2.03 6 33 – 54 45.2±3.22 
L./ L. cd. (ad. + semiad.)I 10 5.76 – 8.04 6.71±0.22 8 8.41 – 10.44 9.72±0.22 
*L./ L. cap. 7 20.0 – 23.9 21.8±1.31 6 20.3 – 26.4 23.7±0.92 
*L. cap./ Lt. cap. max 10 1.35 – 1.61 1.45±0.04 8 1.10 – 1.61 1.42±0.06 
*L. cap./ L. pil. 10 1.37 – 1.70 1.48±0.03 9 1.35 – 1.77 1.50±0.04 
*L. pil./ Lat. cap. oc. 10 1.36 – 1.79 1.59±0.04 9 1.28 – 1.80 1.63±0.06 
*L. fr./ Lt. fr. 9 1.17 – 1.69 1.54±0.05 10 1.30 – 1.73 1.59±0.04 
*L. par./ Lt. 2 par. 10 0.90 – 1.32 0.99±0.05 10 0.86 – 1.06 0.96±0.02 
*L. fr./ L. par. 12 0.78 – 1.28 1.05±0.04 9 0.89 – 1.38 1.05±0.05 
*L. fr./ Lt. 2 par. 9 0.60 – 0.77 0.67±0.02 10 0.53 – 0.82 0.64±0.03 
*H. oc./ L. ol.III 7 0.74 – 1.13 0.97±0.05 8 0.71 – 0.95 0.83±0.04 
*H. imx./ Lt. imx. 9 1.00 – 1.38 1.11±0.04 9 1.04 – 1.15 1.12±0.03 
Preventr. 10 2 – 3 2.1±0.10 10 1 – 3  1.9±0.18 
Ventr. 10 134 – 138  136.0±0.58 10 134 – 140  137.5±0.70 
Ventr. + Preventr.III 36 135 – 141 138.8±0.39 28 136 – 144 140.1±0.44 
S. cd.I 36 30 – 38  34.6±0.25 28 24 – 29 26.1±0.27 
Ventr. + Preventr./ S. cd. [× 100]I  36 368 – 457 403±2.83 28 488 – 588 539±5.25 
Gul. 35 2.5 – 6 4.33±0.13 27 2 – 6 4.22±0.18 
Inf. 36 4 4.0±0.00 27 3 – 4,5 3.94±0.06 
Sq. 28 19 – 21  20.86±0.09 28 21 – 22  21.04±0.04 
Sq. an. 6 15 – 17 16.3±0.33 5 16 – 17  16.8±0.20 
S. ic. 36 2 – 7  4.19±0.19 28 2 – 7  3.89±0.17 
S. pf. 36 2 – 10  4.97±0.28 28 2 – 11  5.50±0.43 
S. orb. 36 7.5 – 10 8.56±0.11 28 8 – 9,5 8.63±0.09 
Lab. 36 8 – 9  8.72±0.06 26 8 – 9  8.75±0.08 
Sub. 32 9.5 – 11  10.20±0.07 26 8.5 – 11.5 10.14±0.11 
Lor. 36 2 – 7  4.06±0.18 28 2 – 5.5  4.23±0.17 
ZW 29 50 – 66  59.6±0.78 24 52 – 65  58.4±0.72 
DL 35 1 – 2  1.23±0.07 28 1 – 2  1.33±0.09 

P±Sp, % (n) Альтернативные варианты 
щиткования и окраски тела n ♂♂  n ♀♀  

Rpf (N)                                      [0,5] 
[1]II 

[1,5]II 

72 8.3±3.25 
77.8±4.90 
13.9±4.08 

56 10.7±4.13 
51.8±6.68 
37.5±6.47 

Pfr «3» (n) 36 36.1±8.01 28 21.4±7.75 
Fpr (N) 68 0 58 6.9±3.33 
Kfp (n) 36 11.1±5.24 28 14.3±6.62 
A 2 (n) 36 16.7±6.22 27 14.8±6.83 
ON [+] (N) 72 43.1±5.84 54 57.4±6.73 
ON_1 (n) 36 52.8±8.32 27 74.1±8.43 
Fimx (n)III 36 16.7±6.22 28 0 
S. cr. (n) 36 19.4±6.59 28 7.1±4.85 
FZ (n)I 37 29.7±7.51 28 0 

Примечание. Отличия между полами достоверны при: P < 0.001 (I), P < 0.01 (II), P < 0.05 (III); 
*ad. (L. > 300 мм).  
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тус сохраняется (Котенко, Кукушкін, 2008). 
Как узкоареальная форма с низкой плотно-
стью популяций V. r. puzanovi заслуживает 

особой охраны. Угрозу благополучному су-
ществованию степной гадюки в Горном 
Крыму представляют коммерческий отлов, 

 
Рис. 4. Распространение V. r. puzanovi ssp. nov. и Lacerta agilis tauridica Suchow, 1927 (1Кукушкин, 
2004 а; 2Котенко, Кукушкін, 2008; 3неопубл. данные автора; во всех остальных случаях источник ука-
зан в скобках):  Бахчисарайский р-н: 1 – окр. с. Соколиное, гора Куртлер-Богаз (~ 44o32`N; 
33o56`E)1; 2 – между с. Прохладное и с. Машино3; 3 – гора Голый Шпиль (Пузанов, 1931); Симферо-
польский р-н: 4 – с. Орта-Сабла (Мокржецкий, Дойч, 1916); 5 – окр. с. Кизиловка2; 6 – с. Тотайкой 
(ныне с. Ферсманово) (Никольский, 1891); 7 – окр. с. Лозовое1; 8 – окр. с. Андрусово2; 9 – окр. 
с. Дружное, ущелье р. Малый Салгир1; 10 – окр. с. Доброе1; 11 – окр. с. Краснолесье1; 12 – окр. пос. 
Терскунда1; 13 – гора Гапка2; 14 – с. Заречное1; 15 – окр. с. Мраморное1; 16 – Долгоруковская яйла1; 
17 – окр. с. Перевальное1; 18 – гора Таз-Тау и побережье Аянского вдхр.1; 19 – северные склоны Ча-
тырдага: Орлиное ущелье, урочища Ишачья тропа и Скальное, плато Куртбаир1; 20 – нижнее плато 
Чатырдага, КСС2; 21 – урочище Чумнох3; 22 – окрестности пещеры Монашья (Е.В. Беднарская, личн. 
сообщ.); 23 – 1 км к югу от пещеры Cуук-Коба (подъем на верхнее плато Чатырдага) (И.С. Турбанов,
личн. сообщ.); Алуштинский горсовет: 24 – окр. с. Генеральское (Щербак, 1966; Доценко, 2003);
25 – плато Караби, Эгиз-Тинахская балка (Е.В. Беднарская, личн. сообщ.); Белогорский р-н: 26 – до-
лина р. Су-Ат1; 27 – окр. с. Пчелиное, северные отроги хр. Кабарга (А.Н. Цвелых, личн. сообщ.); 28 –
северные склоны яйлы Караби (Щербак, 1966); 29 – окр. с. Межгорье, гора Баксан2; 30 – окр. с. Топо-
левка, гора Кубалач2; Кировский р-н: 31 – окр. с. Переваловка3; 32 – окр. монастыря Сурб-Хач 
(~45o00`N, 35o04`E)1; 33 – окр. Старого Крыма (Щербак, 1966). Даны координаты наиболее западной
(и одновременно самой южной) и восточной точек находок. Римскими цифрами обозначены пункты 
находок L. a. tauridica; проведены юго-западная (I – III), южная (IV – VI) и восточная (VII – VIII) гра-
ницы ее ареала: I – окр. с. Терновка (Свириденко, Кукушкин, 2005 а); II – Байдарская долина (Ka-
lyabina-Hauf et al., 2004); III – г. Трапан-Баир (Свириденко, Кукушкин, 2005 а); IV – юго-восточные 
склоны яйлы Бабуган (Свириденко, Кукушкин, 2005 а, б); V – северные окрестности Алушты (Котен-
ко, 2005); VI – окр. с. Лучистое (Щербак, 1966; Свириденко, Кукушкин, 2005 а; Котенко, 2005); VII –
г. Большой Агармыш3; VIII – окр. пгт. Краснокаменка, седловина между горами Френк-Мезер и Сан-
дык-Кая3. Стрелки указывают пути проникновения L. agilis в зону южного макросклона в централь-
ной части Главной гряды  (горные перевалы:  KB – Кебит-Богаз, AB – Ангар-Богаз).  Черный  кружок

отмечает расположение пещеры Эмине-Баир-Хосар 
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уничтожение туристами и низовые пожары 
на склонах яйл. Для гарантированного со-
хранения гадюки Пузанова в типовом ме-
стообитании рекомендуется включить Ор-
линое ущелье в состав Крымского природ-
ного заповедника, граница которого прохо-
дит по нижнему плато Чатырдага двумя – 
тремя километрами южнее основного места 
распространения V. r. puzanovi на северных 
склонах горного массива.  

Заметки по систематике. Наше пер-
воначальное  предположение о возможном 
родстве гадюк Горного Крыма и V. (u.) mol-
davica Nilson, Andrén et Joger, 1993, бази-
рующееся на определенном сходстве их 
морфологии (см.: Nilson et al., 1993; Nilson, 
Andrén, 2001), не подтвердилось, и в на-
стоящее время очевидно, что V. r. puzanovi 
морфологически и генетически наиболее 
близка к «западной» форме V. r. renardi (B. 
Halpern, A.I. Zinenko, personal comm.)4. Ее 
сходство по ряду признаков с центральноа-
зиатскими таксонами (ssp. tienshanica и 
parursinii) и некоторыми близкородствен-
ными видами, населяющими, главным обра-
зом, Кавказский перешеек (V. lotievi, V. eri-
wanensis (Reuss, 1933), V. ebneri Knoeppfler 
et Sochurek, 1955), вероятно, объясняется 
формированием конвергентных адаптаций в 
условиях горного климата (Кукушкин, 2005 а; 
Nilson et al., 1994, 1995; Nilson, Andrén, 2001; 
Kukushkin, Zinenko, 2006) (табл. 2). Для пус-
тынных и саванных гадюк рода Echis 
Merrem, 1820 показано, что изменчивость 
некоторых структур фолидоза имеет адап-
тивный характер и коррелирует с климати-
ческими параметрами местообитаний (годо-
вой амплитудой температур, увлажнением) 
(Черлин, 1983).  

Отмечалось сходство морфологии 
крымских и предкавказских популяций 
                                                           

4Результаты анализа филогенетических 
отношений двух равнинных центральноевропей-
ских форм комплекса «V. ursinii» (V. (u.) raco-
siensis Méhely, 1893; V. (u.) moldavica) и V. re-
nardi (включая горно-крымские популяции) с 
использованием молекулярных методов на сего-
дняшний день отражены лишь в тезисной форме 
(Halpern et al., 2007).  

V. renardi. Вывод Ю.В. Кармышева (1999) о 
существовании клинальной изменчивости в 
направлении Крым – Кавказ, основываю-
щийся на результатах сравнения по немно-
гим признакам фолидоза небольших выбо-
рок из Крыма с ранее опубликованным опи-
санием V. renardi с Северного Кавказа 
(Nilson et al., 1995), трудно признать вполне 
корректным. В свою очередь, С.В. Остров-
ских (2001, 2004, 2006), производя сравне-
ние степных гадюк Крыма и Кавказа, опи-
рался на данные упомянутого выше иссле-
дователя как на единственно доступные. Тем 
не менее сопоставление репрезентативных 
выборок V. renardi из Крыма и юга Украины 
с приводящимися С.В. Островских деталь-
ными описаниями степной гадюки из Крас-
нодарского края и Адыгеи, позволяет го-

а 

б 
 

Рис. 5. Стации V. r. puzanovi в типовом местооби-
тании: а – верхняя часть Орлиного ущелья Чатыр-
дага (на заднем плане видна яйла Демер-джи), б –
нижняя часть Орлиного ущелья (на заднем плане –

Долгоруковская яйла). Фото В.С. Марченко 
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ворить об их сходстве (табл. 3). У 77% осо-
бей из Западного Предкавказья верхний 
предглазничный щиток не касается носового 
хотя бы с одной стороны головы – весьма 
редкий признак в комплексе «V. ursinii» 
(Nilson et al., 1994; Nilson, Andrén, 2001), 
проявляющийся также в наиболее южных 
популяциях Крыма. Имеются и другие об-
щие черты: пониженное в сравнении с 
большинством европейских популяций ко-
личество брюшных и верхнегубных щитков, 
повышенная доля особей с касанием лобно-
го и надглазничного (5.7%), редкая фрагмен-
тация «зигзага», высокое значение индекса 
межчелюстного щитка. Не исключено, что 
сходство гадюк из соседних регионов обу-
словлено их генетической близостью. Кос-
венно это подтверждается родственными 

связями других типичных «степняков», оби-
тающих в Крыму и Предкавказье. Например, 
на основании морфологического сходства 
крымского и кавказского подвидов общест-
венной полевки (Microtus socialis Pallas, 
1771) предполагается их обособление в не-
давнем прошлом (Загороднюк, 1993). Впро-
чем, некоторые из перечисленных выше черт 
присущи популяциям V. renardi, географи-
чески весьма удаленным от Крыма. Так, у 
особей из Заволжья резко снижена частота 
контакта между носовым и предглазничным 
щитками (имеется у 1/3 особей), среднее ко-
личество верхнегубных меньше 9, а окраска 
брюха характеризуется как беловатая (Завья-
лов и др., 2001; Табачишина и др., 2002); в 
Калмыкии отмечены высокие значения индек-
са межчелюстного щитка (Ждокова, 2003). 

Таблица 2
Сравнительная морфологическая характеристика подвидов V. renardi (включая формы с неясным 
таксономическим статусом) и близкородственных видов комплекса «Vipera ursinii» (♂♂/ ♀♀) 

V. renardi Близкие виды* Среднее значение 
признака (индекса) tienshanica** parursinii** «Altai-

form»** 
«East»-

renardi** 
«West»-

renardi** bashkirovi*** puzanovi 
ssp. nov. lotievi** ebneri** eriwanensis**

L. tot. max., мм 456/ 400 415/ 354 ~ 400 ~ 8001 710 (♂+♀) 499/ 595 468/ 600 428/ 438 447/ 501 
H. imx./ Lt. imx. 1.05 1.03 1.05 1.04 1.04 ? 1.12 1.11 1.18 1.23 
Preventr. 2.40/ 1.75 2.33/ 2.20 2.20/ 2.16 2.15/ 2.16 1.54/ 2.50 ? 2.10/ 1.90 2.50/ 2.33 2.0/ 1.75 1.92/ 2.09 
Ventr. 135.7/ 137.5 133.9/ 137.6 144.8/ 147.7 143.4/ 146.4 140.5/ 143.2 144.4/ 147.9 136.0/ 137.5 140.5/ 141.2 128.5/ 131.3 136.4/ 138.5
S. cd. 34.4/ 27.8 32.7/ 25.7 36.0/ 27.3 34.3/ 27.5 34.9/ 26.8 32.3/ 25.8 34.6/ 26.1 35.2/ 25.6 30.4/ 23.4 35.0/ 26.7 
Sq. 20.60/ 21.00 19.06/ 19.02 20.80/ 20.83 20.85/ 21.08 20.94/ 21.00 20.96/ 20.82 20.86/ 21.04 20.83/ 20.83 20.75/ 20.75 21.03/ 21.00
Apicale 1.05 1.00 1.00 1.06 1.03 Очень 

редко 2 
1.16 1.00 1.26 1.26 

Lab. 8.73/ 8.75 8.63/ 9.03 9.10/ 9.17 8.89/ 9.12 8.84/ 9.00 8.88/ 8.74 8.72/ 8.75 8.42/ 8.75 8.88/ 9.13 9.00/ 9.02 
Sub. 10.11/ 10.50 9.67/ 9.63 9.50/ 9.88 10.04/ 10.28 10.19/ 10.04 9.14/ 9.05 10.20/ 10.14 10.42/ 9.96 10.13/ 10.13 10.02/ 9.91
S. orb. 9.60/ 10.13 10.00/ 10.07 9.30/ 9.67 9.62/ 10.00 9.11/ 8.85 9.82/ 9.53 8.56/ 8.63 9.50/ 8.88 8.81/ 8.88 9.67/ 8.93 
Lor. 4.04/ 5.00 5.17/ 5.47 3.50/ 5.33 4.27/ 4.84 4.22/ 4.60 ? 4.06/ 4.23 3.75/ 4.13 3.75/ 4.19 4.87/ 4.87 
S. ic. + S. pf.  12.87/ 11.75 11.00/ 13.60 9.60/ 14.50 11.00/ 13.46 10.11/ 9.73 ? 9.17/ 9.39 9.00/ 10.75 11.87/ 12.25 12.73/ 13.57
Fpr, % 93.3 100.0 54.5 51.7 42.3 ? 3.2 14.3 68.8 20.5 
ZW 

 
48.80/ 48.75 56.53/ 53.0 69.0/ 63.16 61.46/ 59.4 59.06/ 56.45 68.03 

(♂+♀) 
59.62/ 58.38 70.80/ 62.20 60.12/ 60.25 65.80/ 64.71

ON_1, % 80.7 96.8 57.1 82.8 76.9 Обычно 
имеется 

61.9 78.6 62.5 22.7 

Верхнегубные 
щитки светлые, % 

6.7 0 62.5 0 0 Редко 0 71.4 100.0 46.5 

Пятна на боках те-
ла отсутствуют, % 

6.7 3.3 0.0 10.7 0 У мелани-
стов отсут-
ствуют 

0 28.6 12.5 38.6 

Брюхо светлое, % 100.0 100.0 86.7 37.0 7.7 Иногда 15.0  78.6 71.8 71.8 
Меланистический 
тип окраски, % 

0 0 0 0 0 61.3 (♂) 
48.2 (♀) 

0 02 0 0 

Примечания. * U. Joger, O. Dely (2005) рассматривают эти формы в составе вида V. renardi,
признавая также существование выделенных G. Nilson, C. Andrén (2001) центральноазиатских 
подвидов. ** По: Nilson, Andrén (2001); *** – по: Бакиев и др. (2004).  

1 Крупнейшие особи V. renardi известны с острова Орлов: L. max. ♂♂ – 695 мм, ♀♀ – 700 мм; 
L. cd. max. ♂♂ – 85 мм, ♀♀ – 68 мм (Котенко, 1989); общая длина, следовательно, достигает почти
800 мм (Котенко, Кукушкiн, 2008). 

2 25% выборки принадлежит к «bronze»-морфе.  
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От V. renardi из популяций Западного 
Присивашья и юга континентальной Украи-
ны, в полной мере соответствующей диагно-
зу V. r. renardi, змеи Горного Крыма отли-
чаются меньшим количеством брюшных, 
верхнегубных, орбитальных, скуловых, па-
рафронтальных5 и интеркантальных щитков, 
отсутствием удвоенного ряда щитков между 
глазом и верхнегубными щитками, меньшим 
максимальным количеством чешуй вокруг 
середины тела (особи с 23 – 24 чешуями от-
сутствуют), обычно цельными теменными 
щитками, повышенной частотой встречае-
мости некоторых редких в комплексе 
«V. ursinii» альтернативных вариантов щит-
кования (разделенные апикальный и межче-
люстной, отсутствие контакта верхнего 
предглазничного и носового щитков, каса-
ние лобного и надглазничного, комбинация 
предлобных Pfr «3»), более светлым брю-
хом, яркой окраской и редкой фрагментаци-
ей «зигзага», обычно единственным рядом 
малозаметных пятен на боках, меньшими 
максимальными размерами тела, высоким 
значением индекса межчелюстного щитка, 
плоской верхней площадкой морды (Кукуш-
кин, 2005 а, б; Kukushkin, Zinenko, 2006) (см. 
табл. 1, 3). Отмеченные у V. r. puzanovi со-
стояния большинства перечисленных при-
знаков рассматриваются как архаичные 
(плезиоморфные) (Nilson et al., 1994; Nilson, 
Andrén, 2001).  

Взаимоотношения популяций, насе-
ляющих горы и южную часть крымской рав-
нины (западное побережье, центральный 
Крым, Керченский полуостров), остаются не 
вполне ясными. Все южные равнинные по-
пуляции обладают уникальным набором 
признаков внешней морфологии, при этом в 
некоторых из них отмечены признаки, ха-
рактерные для V. r. puzanovi (см. табл. 3). 
Ранее отмечалось, что в юго-западном сек-
                                                           

5В популяциях Херсонского и Джан-
койского секторов Присивашья до 1% самцов и 
6% самок имеют удвоенный ряд парафронталь-
ных щитков. На юге Крымской равнины самцы с 
данным вариантом щиткования не отмечены, а 
доля самок снижается до 1.5 – 4%.  

торе Керченского полуострова (мыс Чауда) у 
особей снижена частота контакта между 
верхним предглазничным и носовым щитка-
ми (42%); на пересыпи озера Сасык на за-
падном побережье часто встречаются особи 
с комбинацией предлобных щитков Pfr «3» 
(24%) и касанием лобного и надглазничного 
щитков (11.4% – у самцов); змеи Чауды, 
озера Сасык и центрального Крыма сходны с 
горно-крымскими змеями некоторыми осо-
бенностями окраски: желтовато-серым или 
красновато-бурым оттенком спины (Чауда, 
Сасык – около 50%), ярко-коричневой окра-
ской «зигзага» (Сасык) и редкой его фраг-
ментацией (Чауда – 14.5%), сравнительно 
светлым брюхом (центральный Крым – 21%), 
количеством рядов пятен на боках (Чауда, 
Сасык – 1.45 в среднем, против 1.62 – 1.66 в 
Присивашье) (Кукушкин, 2004 б, 2005 а, б; 
Kukushkin, Zinenko, 2006). Однако только в 
Горном Крыму все перечисленные особен-
ности проявляются одновременно, а концен-
трация редких состояний признаков, как 
правило, достигает максимальных значений. 
Уровень отличий между популяциями юга 
материковой Украины (с Херсонским и 
Джанкойским секторами Присивашья), с од-
ной стороны, и популяциями южной части 
Степного Крыма – с другой, ниже такового 
при сравнении последних с горно-крымской 
популяцией (см. табл. 1, 2). Таким образом, 
при определении подвидовой принадлежно-
сти змей южной части Степного Крыма по 
комплексу признаков внешней морфологии 
затруднений не возникает (V. r. renardi), в то 
время как горно-крымская группировка ук-
лоняется по многим признакам и занимает 
обособленное положение. 

Изменчивость V. renardi в Крыму на-
поминает клинальную. В направлении рас-
пространения с севера на юг у этих особей 
четко проявляется тенденция к олигомери-
зации фолидоза (Kukushkin, 2003; Kukushkin, 
Zinenko, 2006). Однако постепенное нарас-
тание отличий от V. r. renardi в южном на-
правлении распространения вряд ли можно 
считать проявлением типичной клинальной 
изменчивости, реализуемой в градиенте ус-
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ловий среды (Новоженов, 1982). Cходство 
популяций Главной гряды и причерномор-
ских областей Степного Крыма не может 
быть объяснено, исходя из адаптаций к кли-
мату или другим параметрам биотопов, так 
как обитают они в весьма контрастных эко-
логических условиях: первые населяют наи-
более влажную и прохладную гористую 
часть полуострова, вторые – самую засуш-
ливую и теплую часть равнины с положи-
тельными средними температурами зимних 
месяцев.  

Палеогеографическая реконструк-
ция. Наиболее ранние находки щиткоголо-
вых гадюк (подрод Pelias Merrem, 1820) из-
вестны из миоцена Центральной Азии и 
Восточной Европы (Szyndlar, 1991). Выска-
зывалось мнение, что в плиоцене V. renardi 
уже обитала на равнине к северу от Кавказ-
ских гор (Тертышников, 1977; Nilson et al., 
1994). Действительно, на Восточно-Европей-
ской равнине первые ископаемые остатки 
гадюк, идентифицируемых как V. cf. ursinii, 
относятся к верхнему плиоцену (Ратников, 

Таблица 3
Сравнительная морфологическая характеристика 

некоторых южных популяций «западной» формы V. r. renardi 

Окр. г. Токмак, 
Запорожская область 

Украины 

Крым, Присивашье к югу 
от устья р. Салгир 

(Нижнегорский, Советский 
и Кировский районы) 

Центральный Крым 
(окр. пгт. Октябрьский, 

Красногвардейский район) 

Северо-Западный 
Кавказ** Признак; 

индекс* 

♂♂  ♀♀ ♂♂ ♀♀ ♂♂ ♀♀ ♂♂ ♀♀ 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 

L. max., мм (n) 
 

(20) 
573 

(13) 
631 

(200) 
522 

(500) 
677 

(64) 
453 

(34) 
491 

(275) 
560 

(275) 
670 

L. cd. max., мм (n) (19) 
79.0 

(12) 
65.0 

(100) 
70.0 

(100) 
54.0 

(15) 
64.0 

(31) 
47.0 

(275) 
75.0 

(275) 
68.0 

L./L. cd. (n) 
lim. 

X±Sx 

(19) 
6.54 – 7.80 
7.15±0.08  

(12) 
8.57 – 10.3 
9.57±0.15 

(82) 
5.69 – 7.69 
6.51±0.06 

(42) 
7.40 – 13.66
9.63±0.17 

(15) 
6.09 – 8.19 
6.82±0.15 

(31) 
8.02 – 11.53 
9.84±0.15 

(60) 
5.97 – 8.97 
7.3±0.08III 

(60) 
8.25 – 13.50 
10.2±0.94 

L. cap./Lt. cap. max. 
(n)                  lim. 

X±Sx 

(20) 
1.26 – 1.58 
1.39±0.03 

(12) 
1.27 – 1.51 
1.36±0.02 

(70) 
1.20 – 1.96 
1.45±0.01 

(60) 
1,03 – 1,88 
1,40±0,02 

(1) 
1.26 

(4) 
1.23 – 1.42 
1.31±0.04 

(60) 
1.02 – 1.70 
1.30±0.02III 

(60) 
1.03 – 1.56 
1.23±0.12I 

H. imx./Lt. imx. (n) 
lim. 

X±Sx 

 
– 

 
– 

(100) (♂+♀) 
0.8 – 1.34 
1.07±0.01 

(38) 
0.78 – 1.48 
1.10±0.02 

(38) 
0.91 – 1.80 
1.18±0.02 

Ventr.+Preventr. (n) 
lim. 

X±Sx 

(20) 
137 – 147 

142.9±0.56I 

(13) 
143 – 149 

145.2±0.53I 

(54) 
130 – 153 

140.6±0.57III 

(77) 
129 – 149 

142.9±0.35I 

(11) 
138 – 145 

141.9±0.65I 

(27) 
140 – 149 

143.7±0.50 I 

(60) 
137 – 151 

142.8±0.40I 

(60) 
137 – 151 

144.0±0.36I

S. cd. (n) 
lim. 

X±Sx 

(19) 
33 – 39 

35.8±0.39 III 

(12) 
25 – 31 

27.8±0.55II 

(54) 
28 – 38 

33.5±0.28II 

(76) 
21 – 32 

25.6±0.21 

(10) 
34 – 38 

35.8±0.36II 

(25) 
22 – 28 

25.8±0.34 

(60) 
27 – 37 

34.0±0.27 

(60) 
22 – 30 

26.0±0.26 
Sq. (n) 

lim. 
X 

(20) 
21 – 23 

21.1 

(13) 
21 – 23 

21.2 

(70) 
20 – 21 

21.0 

(100) 
21 – 23 

21.0 

(21) 
21 

21.0 

(33) 
21 – 23 

21.2 

(120) 
19 – 23 

21.0 
S. orb. (n) 

lim. 
X±Sx 

(20) 
8.5 – 9.5 
9.2±0.08I 

(13) 
8.5 – 10.5 
9.3±0.21II 

(61) 
7 – 10.5 

9.3±0.09I 

(90) 
7 – 11 

9.3±0.08I 

(11) 
9 (min. 8) – 10

9.3±0.12I 

(29) 
8 (min. 7) – 10.5 

9.2±0.13I 

(120) 
7.5 – 11.5 
9.15±0.14II 

Lab. (n) 
lim. 

X±Sx 

(20) 
8.5 – 10 

9.1±0.08I 

(13) 
9 – 9,5 

9.1±0.05I 

(51) 
8 – 9 

8.9±0.03II 

(39) 
8 – 9.5 

8.9±0.05 

(10) 
9 – 9.5 

9.1±0.07I 

(30) 
7.5 – 9.5 

9.0±0.07III 

(120) 
7 – 10 

8.88±0.09 
Sub. (n) 

lim. 
X±Sx 

(20) 
9 – 12.5 

10.6±0.18 III 

(13) 
9.5 – 11.5 
10.3±0.19 

(45) 
9 – 12 

10.2±0.08 

(45) 
9 – 11 

10.1±0.06 

(11) 
9.5 – 11.5 
10.4±0.19 

(32) 
9.5 – 11 

10.0±0.08 

(60) 
9 – 11.5 
10.2*** 

(60) 
9 – 11.5 
9.9*** 

S. ic. (n) 
lim. 

X+Sx 

(20) 
2 – 6 

3.85±0.28 

(13) 
3 – 7 

5.0±0.30II 

(111) 
2 – 10 

4.1±0.13 

(168) 
2 – 10 

4.5±0.13II 

(17) 
3 – 6 

4.2±0.23 

(34) 
3 – 7 

4.9±0.22I 

(60) 
2 – 8 

4.0±0.19 

(60) 
2 – 8 

5.1±0.19I 
S. pf. (n) 

lim. 
X±Sx 

(20) 
2 – 11 

5.85±0.56 

(13) 
6 – 11 

8.7±0.46I 

(40) 
2 – 12 

5.6±0.35 

(72) 
0 – 13 

6.4±0.31 

(19) 
3 – 11 

6.7±0.56II 

(33) 
3 – 11 

7.0±0.41III 

 
– 
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2002; Бакиев и др., 2007). Однако сами эти 
авторы признают, что надежных доказа-
тельств их принадлежности именно к V. re-
nardi не существует.  

По молекулярным данным, V. renardi 
около 1.5 млн лет назад дивергировала от 
формы, близкой к V. eriwanensis (Nilson, 
Andrén, 2001; Gvozdik et al., 2007), что по-
зволяет предполагать кавказское происхож-
дение этого таксона. Мы допускаем, что 
V. renardi оформилась как один из видов 
восточной ветви комплекса «V. ursinii» в 
низких горах Восточного Закавказья или на 
равнинах Предкавказья и получила возмож-
ность расселения в западном и восточном 
направлениях не ранее эоплейстоцена, после 
того как произошло соединение Кавказа с 
Русской платформой (Белуженко, 2006). На 
юге Восточно-Европейской равнины в это 
время доминировали саванные и степные 
ландшафты, благоприятствовавшие продви-
жению склерофильной фауны на север (За-
вьялов и др., 2002). Обычно высказывается 
противоположная точка зрения, и V. renardi 
на Кавказе считается вселенцем с севера (Тер-
тышников, 1977; Киреев, 1987; Orlov, Tuniyev, 
1990; Nilson et al., 1994; Tuniyev, 1995).  

Середина неоплейстоцена ознаменова-
лась аридизацией климата, формированием 
центральноевразийского степного пояса 
(Nilson, Andrén, 2001), вымиранием боль-
шинства термофильных видов герпетофауны 
в Центральной Европе вследствие увеличе-
ния продолжительности ледниковых эпох 
(Ivanov, 2007). G. Nilson и C. Andrén (2001) 
считают, что близкая к анцестральной рав-
нинная форма V. ursinii s. l. в ледниковые 
эпохи сохранялась в Центральной Азии. 
Вторичная ее радиация могла осуществлять-
ся в интерстадиалы плейстоцена либо в го-
лоцене. Палеонтологические данные не про-
тиворечат данной точке зрения: ископаемые 
остатки степной гадюки (с высокой степе-
нью вероятности принадлежащие V. renardi) 
известны из нижнего и среднего неоплей-
стоцена Восточной Европы в составе тирас-
польского и хазарского фаунистических 
комплексов (Ратников, 2002).  

Генезис южно-крымских популяций 
V. renardi ясен не вполне. Сведение в исто-
рический период лесов в предгорье в какой-
то мере могло способстововать продвиже-
нию вида на юг на отдельных участках (Ку-
кушкин, 2004 а). Очевидно, однако, что вы-

Окончание табл. 3
1 2 3 4 5 6 7 8 9 

Lor. (n) 
lim. 

X±Sx 

(20) 
3 – 6 

4.4±0.17 

(13) 
3.5 – 7 

4.9±0.27III 

(95) 
2.5 – 6.5 
4.6±0.08II 

(132) 
1.5 – 7.5 
5.0±0.08I 

(11) 
3.5 – 6 

4.7±0.22III 

(30) 
3.5 – 7.5 
5.2±0.20I 

(60) 
3 – 6.5 
4.50*** 

(60) 
3 – 6.5 
5.05*** 

S. cr., % (n) (33) 27.3±7.76 (120) 0.8±0.81II (53) 3.8±2.63III (120) 31.4±4.24II 
A 2, % (n) (33) 3.0±2.98III (283) 8.1±1.62 (52) 13.5±4.74 (120) 4.2±1.83III 
Fimx., % (n) (33) 0III (190) 1.1±0.76III (53) 0III (120) 0.8±0.81III 
Pfr [«3»], % (n) (33) 6.1±4.17II (300) 13.7±1.99III (53) 11.3±4.35III – 
Fpar., % (N)  (20) 

10.0±6.71 
(13) 

23.1±1.17I 
(278) 

1.8±0.80 
(328) 

7.0±1.41 
(19) 0 (34) 

26.5±7.57III 
(n = 120) 22.0±3.78III 

(у самок чаще) 
ON [+], % (N) (66) 87.9±4.01I (238) 67.8±3.03I (82) 70.7±5.03II ? 
ON_1, % (n) (20) 

100±0.00I 
(13) 

76.9±11.69 
(76) 

71.1±5.20 
(42) 

81.0±6.05 
(11) 

81.8±11.63III
(30) 

80.0±7.30 
(120) 23.0±3.84I 

ZW (n) 
lim. 

X 

(20) 
58 – 61 

62.0±1.11 

(13) 
55 – 66 

57.8±4.40 

(84) 
51 – 79 

59.5±0.61 

(97) 
46 – 67 

56.7±0.44III 

(10) 
50 – 64 

56.3±1.33III 

(28) 
42 – 72 

58.3±1.12 

 
– 

FZ, % (n) (20) 
35.0±10.67 

(13) 
15.4±10.01 

(121) 
64.5±4.35I 

(56) 
10.7±4.13III 

(18) 
27.3±10.50 

(34) 
5.9±4.04 

(120) 2.3±1.37II 

Брюхо черное, 
% (n)  

(19) 
52.6±11.46 I 

(13) 
14.3±9.71 

(50) 
22.0±5.86III 

(57) 
0 

(18) 
5.6±5.42 

(34) 
0 

У меланистов и части 
«криптических» особей

Примечания. * Пропорции даны для взрослых змей (L. > 300 мм). ** По: Островских (2001, 
2004, 2006). *** В оригинальном источнике (Островских, 2004) значения данных признаков даны как 
сумма элементов фолидоза с обеих сторон головы.  

Отличия от V. r. puzanovi достоверны при: P < 0.001 (I), P < 0.01 (II), P < 0.05 (III).  
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двигавшаяся Н.Н. Щербаком (1966) гипотеза 
«вытеснения» степной гадюки в горы в ре-
зультате хозяйственного освоения равнины 
не выдерживает критики, и этот вид населя-
ет Горный Крым несравненно более про-
должительное время. На первый взгляд, ка-
жется вероятным, что гадюка заселила 
Крым, в том числе безлесные северные 
склоны Чатырдага и восточных яйл, являю-
щиеся непосредственным продолжением 
равнинных степей Крыма (Привалова, 1958), 
относительно недавно – в «ксеротермиче-
скую» эпоху голоцена, отмеченную сдвигом 
границы степной зоны на юг и продвижением 
степных ландшафтов в горы (Монин, Шиш-
ков, 1979). Такой точки зрения на время по-
явления V. renardi в Крыму придерживался 
Н.Н. Щербак (1966). Заселение V. renardi се-
верного склона Большого Кавказа также свя-
зывают с голоценом (Orlov, Tuniyev, 1990). 
Однако изучение отложений карстовой пе-
щеры Эмине-Баир-Хосар, открывающейся 
на северо-западной кромке плато Чатырдага 
на высоте 990 м н. у. м. (см. рис. 3), показа-
ло, что в середине валдайской эпохи (моло-
гошекснинский интерстадиал, витачевская 
теплая фаза; ~ 50 – 27 тыс. лет назад) на Ча-
тырдагской яйле или в непосредственной 
близости к ней уже обитали щиткоголовые 
гадюки (Vipera sp.) в составе достаточно бо-
гатого герпетокомплекса, включающего La-
certa aff. agilis, Coronella austriaca Laurenti, 
1768 и такие термофильные формы, как Po-
darcis tauricus (Pallas, 1814), Zamenis situla 
(Linnaeus, 1758) и даже Scincidae (Vremir, 
Ridush, 2005). Датировка остатков не вызы-
вает сомнений: остеологический материал, 
переотложенный из погадок гнездившихся 
на входе в пещеру хищных птиц, был извле-
чен непосредственно из слоя (Б.Т. Ридуш, 
личн. сообщ.). Здесь же обнаружены остатки 
млекопитающих мамонтовой фауны. По-
скольку большинство перечисленных репти-
лий обитают в Крыму по сей день, очень вы-
сока вероятность того, что остатки гадюк 
принадлежат именно V. renardi. Климат ин-
терстадиала характеризовался мягкими, но 
малоснежными зимами; растительность Ча-

тырдага была близка к современной (с тем 
отличием, что на северном склоне массива 
большие площади занимали сосновые леса), 
в крымском предгорье, как и на всем про-
странстве Северного Причерноморья, рас-
пространялись теплые лесостепи и сухие по-
лынно-злаковые степи (Герасименко, 2005; 
Сапожников, 2005; Vremir, Ridush, 2005, 
2006). Природная обстановка благоприятст-
вовала продвижению пресмыкающихся в 
средние широты. Ископаемые остатки степ-
ной гадюки, датируемые серединой валдай-
ской эпохи, известны с территорий, лежащих 
значительно севернее Крыма – даже из Та-
тарстана (Ратников, 2002; Бакиев и др., 2004). 
К этому же периоду относят заселение Вос-
точно-Европейской равнины прыткой яще-
рицей (Калябина-Хауф, Ананьева, 2004).  

G. Nilson и C. Andrén (2001) отмечали 
определенный паралеллизм эволюции гадюк 
комплекса «V. ursinii» и прыткой ящерицы в 
Южной Европе и на Кавказском перешейке. 
В Крыму прыткая ящерица в ископаемом 
состоянии известна с палеолита (по крайней 
мере, с эпохи Мустье – 100 – 40 тыс. лет) 
(Щербак, 1966). Молекулярные исследова-
ния последних лет выявили эволюционную 
дискретность прытких ящериц Крыма, ре-
зультатом чего явилась ревалидизация гор-
но-крымского подвида – L. a. tauridica Su-
chow, 1927 (Kalyabina-Hauf et al., 2004). Рас-
хождение L. a. exigua (Eichwald, 1831) и ли-
нии tauridica произошло, по-видимому, в 
позднем неоплейстоцене. Предполагется, 
что «…прыткая ящерица попала… на терри-
торию Крымских гор… в плейстоцене непо-
средственно с Кавказа... При последующем 
похолодании гаплотип exigua сохранился в 
Кавказском рефугиуме, а генетическая ли-
ния крымских ящериц… оставалась изоли-
рованной и в качестве рефугиума использо-
вала территорию Юго-Восточного Крыма...» 
(Калябина-Хауф, Ананьева, 2004, с. 71). По-
скольку низкогорного моста, напрямую свя-
зывавшего Горный Крым с Новороссийским 
районом Кавказа, в это время уже не суще-
ствовало (Новосад, 1992), колонизация мог-
ла осуществляться через обнажавшуюся в 
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период регрессий Понта широкую полосу 
шельфа где-то в Керченско-Таманском ре-
гионе (Санников и др., 2003). Логично пред-
положить, что одновременно с прыткой 
ящерицей в Крым проникла и степная гадю-
ка. Ареалы V. renardi и L. agilis в Крыму в 
значительной мере совпадают. Эти виды, 
связанные преимущественно с открытыми 
биотопами, за редким исключением, сопут-
ствуют друг другу (прыткая ящерица не-
сколько более эвритопна и, в отличие от 
степной гадюки, местами проникает не 
только на южный макросклон, но и в зону 
Южного берега, а на яйлах достигает верх-
них отметок высот) (Щербак, 1966; Котенко, 
2005; Свириденко, Кукушкин, 2005 а) (см. 
рис. 3). Синхронность флуктуаций ареала 
V. renardi и L. agilis, на наш взгляд, может 
иллюстрировать и наличие в Крыму не-
больших изолятов, где эти виды обитают со-
вместно (например, на пересыпи озера Са-
сык). В пользу высказанного предположения 
косвенно свидетельствуют и аналогичные 
тенденции в морфологической изменчивости 
V. renardi и L. agilis в Крыму: у обоих видов 
отчетливо прослеживается олигомеризация 
многих структур фолидоза в направлении 
распространения с севера на юг (Свириден-
ко, Кукушкин, 2005 б; Kukushkin, 2003; 
Kukushkin, Zinenko, 2006).  

Опираясь на данные палеогеографии, 
можно предложить следующую реконструк-
цию гипотетических событий второй поло-
вины четвертичного периода. Являясь умо-
зрительной и, безусловно, упрощенной, дан-
ная схема объясняет своеобразие степной 
гадюки Горного Крыма, не вступая в проти-
воречие с изложенной выше точкой зрения 
G. Nilson и C. Andrén (2001).  

В начале среднего плейстоцена (лих-
винское межледниковье; ~ 440 – 297 тыс. 
лет) климат на всей территории Украины 
был близок к субтропическому: на севере 
господствовали смешанные леса с участием 
видов арктотретичной флоры, в Крыму, в 
географическом отношении представлявшем 
собой остров, произрастали вечнозеленые 
леса аридного типа (Сиренко, Турло, 1986; 

Зеленая книга…, 1987; Дидух, 1992). Поэто-
му инвазию степных фаунистических эле-
ментов (в том числе степной гадюки, при-
уроченной в своем распространении с ти-
пичными суббореальными ландшафтами) 
мы связываем с более поздним временем.  

Днепровская эпоха характеризовалось 
суровыми климатическими условиями. По 
долине Днепра язык ледника спускался до 
48°N; в перигляциальной зоне Украины 
средние температуры июля составляли лишь 
+5, +6°С, января – -34, -15оС при годовом 
количестве осадков 100 – 250 мм (Монин, 
Шишков, 1979; Сиренко, Турло, 1986). На 
северном склоне Крымских гор среднегодо-
вая нулевая изотерма проходила по высотам 
800 – 900 м н. у. м (Макаров, Клюкин, 1999). 
Климатические и орографические условия 
благоприятствовали развитию локальных 
ледников и снежников (Муратов, 1960). На 
Чатырдаге и других яйлах обнаружены фор-
мы рельефа, трактуемые рядом исследовате-
лей как морены и ледниковые цирки (Ена и 
др., 1991). Крым широко соединялся с мате-
риком, что способствовало обогащению его 
флоры бореальными элементами (Carex 
humilis, Pinus sylvestris, Juniperus sabina, 
Betula pendula и др.), сохранившимися ныне 
на нагорье (Молявко, Підоплічко, 1955; Зе-
леная книга…, 1987; Дидух, 1992).  

В конце среднего неоплейстоцена по-
тепление на фоне иссушения климата по-
влекло за собой иррадиацию на запад из 
Центральной Азии и проникновение в Крым 
аридно-степных флористических элементов, 
ныне широко представленных в сообщест-
вах Горного Крыма (Paeonia tenuifolia, 
Adonis vernalis, Filipendula vulgaris и др.) 
(Дидух, 1992). По-видимому, в это время в 
Крым переселились и виды животных, свя-
занные в своем распространении с открыты-
ми ландшафтами. Показательно, что данной 
эпохой в Крыму датируются наиболее ран-
ние находки большого тушканчика 
(Allactaga major Kerr, 1792) и общественной 
полевки (Дулицкий, 2001). Первичную фазу 
колонизации Крыма степной гадюкой ло-
гично связывать с этим периодом. Рельеф 
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горной части полуострова к этому времени 
сформировался в основных чертах (Муратов, 
Николаев, 1940; Муратов, 1960), сложились 
и все основные флористические комплексы 
(Дидух, 1992). Черноморский бассейн нахо-
дился в регрессивной стадии, и географиче-
ская ситуация в регионе способствовала 
фаунистическому обмену (Молявко, Підо-
плічко, 1955; Федоров, 2000). 

С последующим микулинским меж-
ледниковьем (~ 128 – 72 тыс. лет) связано 
развитие карангатской трансгрессии, в мак-
симальную фазу которой Крым представлял 
собой остров (Свиточ и др., 1999; Байгуше-
ва, Титов, 2007). В это время могли сформи-
роваться оригинальные черты крымской по-
пуляции. Во второй половине интерстадиала 
на юге Украины распространились сообще-
ства неморального типа, граница зоны ши-
роколиственных лесов проходила южнее со-
временной на 1 – 2°; предполагается контакт 
лесов Крыма и Северного Кавказа (Дидух, 
1992). В ландшафте предгорного Крыма 
преобладали засушливые степи и редколесья 
Juniperus oxycedrus (Бонч-Осмоловский, 
1940). Ископаемые остатки степной гадюки 
известны из микулинского горизонта Белго-
родской области (Ратников, 2002). Несо-
мненно, были условия для существования 
этого вида и в Крыму. 

В конце валдайской эпохи на Русской 
равнине и в Предкавказье южнее 47 – 48°N 
господствовали опустыненнные злаково-
полынно-маревые степи с перелесками из 
сосны и карликовых берез, что говорит о 
высокой континентальности климата (Мар-
кова и др., 2002; Сапожников, 2005). В 
Крымских горах сохранялся изолированный 
эксклав неморальной флоры (Дидух, 1992). 
Мы не располагаем достоверными данными 
об обитании степной гадюки на равнинах 
Причерноморья во время максимума валдай-
ского оледенения, но допускаем, что она 
могла существовать здесь в микрорефугиу-
мах (например, в интразональных биотопах). 
На потенциальную возможность этого ясно 
указывает современное распространение 
V. renardi. Северная граница ареала вида 

достигает Закамья, верховий Тобола, Ирты-
ша и Оби (~ 50 – 55°N) (Банников и др., 
1977; Nilson, Andrén, 2001; Чибилев, 2006; 
Табачишина и др., 2007), причем в районах, 
характеризующихся наиболее суровым кли-
матом (юг Западной Сибири, Северный Ка-
захстан), средние январские температуры 
составляют -20, -17°С, среднегодовые – все-
го +0.5, +1.5°С, годовая сумма осадков едва 
достигает 300 мм (Борисов, 1948). Доказано, 
что некоторые виды рептилий (Emys orbicu-
laris Linnaeus, 1758, L. agilis, N. tessellata 
(Laurenti, 1768), V. berus) во время последне-
го оледенения сохранялись в одном или не-
скольких рефугиумах в Понто-Каспийском 
регионе (Ursenbacher et al., 2006; Joger et al., 
2007). Безусловно, в число этих «холодо-
стойких» форм входила и V. renardi. 

В период главного «климатического 
минимума» плейстоцена, соответствовавше-
го осташковскому стадиалу (~ 24 – 18 тыс. 
лет), обитающие в Крымских горах термо-
фильные виды рептилий, могли спускаться 
на сопредельную равнину либо переходить 
на приморский склон гор. Чатырдагский 
массив ограничен с запада и востока невы-
сокими (~ 600 – 750 м н. у. м.) перевалами 
(см. рис. 3), что теоретически создавало бла-
гоприятные условия для миграции рептилий 
на южный макросклон в холодные эпохи. 
Впрочем, некоторые виды змей (C. austriaca, 
V. renardi) и ящериц (Darevskia lindholmi 
Lantz et Cyrén, 1936, L. agilis), составляющие 
ядро герпетокомплекса нагорья и обладаю-
щие высокой терморезистентостью, вероят-
но, могли сохраняться в долинах, проре-
зающих северные склоны яйл, даже в мак-
симальную стадию похолодания. В под-
тверждение данного предположения говорит 
тот факт, что в ущельях северного и восточ-
ного склона Чатырдага произрастают такие 
реликтовые виды флоры, как Jasminum 
fruticans и Juniperus excelsa – элементы пра-
шибляка, сохранявшиеся здесь, по мнению 
Я.П. Дидуха (1992), с позднего плиоцена. 
Сохранению теплолюбивой флоры и фауны 
в среднегорье могли способствовать верти-
кальные температурные инверсии, обычные 
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в условиях резко континентального климата 
с устойчивыми зимними антициклонами 
(Борисов, 1948; Монин, Шишков, 1979). Та-
ким образом, Крымский полуостров в конце 
валдайской эпохи наверняка служил ледни-
ковым убежищем для степной гадюки. Не 
вызывает сомнения также существование 
крупного рефугиума V. renardi в Предкавка-
зье. В периоды морских трансгрессий, со-
провождавшихся возникновеним широкого 
(до 55 км) Маныч-Керченского пролива, эф-
фект изоляции северо-кавказских популя-
ций, безусловно, усиливался.  

На рубеже плейстоцена и голоцена 
вновь складываются благоприятные условия 
для фаунистического обмена между Крымом 
и соседними регионами. Вплоть до заполне-
ния Черноморской впадины водами Среди-
земного моря (~ 7.1 тыс. лет), уровень ново-
эвксинского бассейна был ниже современно-
го на 80 – 110 м, на месте Азова простира-
лась заболоченная низменность, объединен-
ная дельта Дона и Кубани располагалась в 
50 км южнее нынешнего Керченского про-
лива; в регионе господствововали степные 
ландшафты (к концу оледенения степи про-
двинулись на север на 50 км, лесостепи – на 
300 км) (Симакова, 2005; Байгушева, Титов, 
2007; Yena et al., 2005). С этим периодом мы 
связываем начало завершающей фазы коло-
низации Крыма V. renardi и L. agilis. Подвиж-
ки «степняков» на север и запад могли быть 
инициированы не только прогрессирующим 
потеплением, но и быстрым (до 20 км / год) 
наступлением Каспия в период раннехвалын-
ской трансгрессии (~ 16 – 14 тыс. лет), когда 
под водой оказались огромные территории 
(Свиточ и др., 1999; Завьялов и др., 2002, 
2003). В первой половине голоцена на вновь 
освободившихся от воды территориях в При-
каспии и Предкавказье развивается степная 
растительность, и на фоне дальнейшего поте-
пления и иссушения климата происходит 
становление современного степного фауни-
стического комплекса (Монин, Шишков, 
1979; Завьялов и др., 2003). В среднем голо-
цене (~ 7 – 2.7 тыс. лет) в Причерноморье в 
составе степных ценозов доминировали пон-

тические элементы, генетически связанные 
со степями Центральной Азии (Festuca val-
lesiaca, Amygdalus nana, Spiraea hypericifolia, 
виды родов Stipa, Artemisia, Linosyris, Astra-
galus, Caragana), в степях юго-востока Ук-
раины возрастала роль ксерофильных горно-
крымских и кавказских элементов (Parony-
chia, Genista, Thymus), на яйле сформирова-
лись сообщества луговых степей, в предго-
рье – настоящие степи (Зеленая книга…, 
1987; Дидух, 1992). К этому периоду, веро-
ятно, следует относить образование на юге 
Крымской равнины зон интерградации меж-
ду голоценовыми вселенцами (V. r. renardi и 
L. a. exigua) и формами, изолированными в 
Крыму с плейстоцена. Переходный характер 
морфологии южных равнинных популяций 
V. renardi и L. agilis вполне может быть обу-
словлен интрогрессией генов широкоаре-
альных форм. Предполагается, что анало-
гичный процесс – «растворение» реликтовой 
формы (V. b. nikolskii Vedmederja, Grubant et 
Rudaeva, 1986) экспансивным вселенцем 
(V. b. berus) – происходил в конце плейсто-
цена в лесостепной зоне Восточной Европы 
(Zinenko, 2004).  
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VIPERA RENARDI PUZANOVI SSP. NOV. (REPTILIA: SERPENTES: VIPERIDAE) 
AS A NEW SUBSPECIES OF STEPPE VIPER FROM MOUNTAIN CRIMEA 
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A new subspecies of the steppe viper (Vipera renardi puzanovi) from Mountain Crimea is de-
scribed (with the Chatyrdagh mount massif in the central part of Main Range as a typical terri-
tory). In comparison with the typical V. r. renardi from its populations of Northern Crimea and 
mainland Ukraine, V. r. puzanovi is characterized by a shorter body, a comparatively low num-
ber of elements in many pholidosis structures, and some distinctive peculiarities of the head sca-
lation and color pattern. Besides, it demonstrates a certain convergence similarity with the re-
lated mountain taxa from Caucasus and Central Asia. Its holotype (№ 24/1) is deposited in the 
herpetological funds of Zoological Museum of the National Museum of Natural History 
(UNAS) in Kiev. Typical habitats of Puzanov's viper are steep stony slopes of gorges with shrub 
or phrygana-type vegetation and insular groves of deciduous forests or shiblyaks, tomillares and 
mountain meadow steppes of borderlands of the mountain plateau at altitudes of 500 to 1,000 m 
a.s.l. A hypothesis of repeated colonization of the Crimean Peninsula by the steppe viper is dis-
cussed. Probably, V. renardi settled the Crimea in two phases, i) during the final stage of Mid-
dle Neopleistocene or the initial phase of Late Neopleistocene (at the end of Riss ice-age or the 
beginning of Riss-Wurm interglacial), and ii) again in the «xerothermal» epoch of Holocene. It 
is supposed that the intermittent insulation of the Crimean part of the species range in the peri-
ods of greatest temperature falls and the interglacial transgressions of the Black Sea basin has a 
leading role in the formation of this endemic subspecies. 
Key words: steppe viper, morphology, Vipera renardi puzanovi ssp. nov., Crimean Mountains, 
Pleistocene, Holocene. 




