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Гибриды гадюк восточной степной Vipera renardi и обыкновенной V. berus обнаружены в Спасском 
районе Республики Татарстан. Гибридизация данных видов в естественных условиях подтверждается 
результатами анализа ядерных генов BACH-1 и Rag-1, а также биохимическими и морфологическими 
данными и, скорее всего, имеет интрогрессивный характер. Обсуждаются причины разрушения ре-
продуктивной изоляции вблизи северной границы ареала степной гадюки и ее возможное значение 
для происхождения гадюки Башкирова V. renardi bashkirovi.  
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генетический полиморфизм. 
 

 К настоящему времени накоплено достаточ-
но много сведений о гибридизации в естествен-
ных условиях между некоторыми видами гадюк 
рода Vipera, например, V. berus × V. ammodytes 
[17, 28], V. berus × V. aspis [15], V. aspis × V. 
seoanei [24], V. aspis × V. latastei [20]. Имеются и 
экспериментальные данные о гибридизации ря-
да видов в условиях неволи – V. lotievi × V. re-
nardi и др. [13, 26].  

Обыкновенную гадюку V. berus и восточную 
степную, или гадюку Ренарда V. renardi относят 
к разным комплексам видов (berus и ursinii со-
ответственно), выделяемым внутри подрода Pe-
lias. Эти два вида, несмотря на обширные и мес-
тами совмещенные ареалы, хорошо дифферен-
цированы биотопически: обыкновенная гадюка 
предпочитает лесные биотопы, степная – откры-
тые [5]. Тем не менее, в литературе имеются 
отдельные замечания о переходных морфологи-
ческих признаках между V. berus и V. renardi у 
некоторых особей в районах симпатрии [9, 12].  

В 2008 г. в Спасском районе Республики Та-
тарстан выявлено синтопическое обитание V. 
berus и V. renardi [23].  

МАТЕРИАЛЫ  И  МЕТОДЫ 

Местообитание. Открытый материковый 
участок левобережья Волги, где отмечена син-
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топия, занимает площадь 4,5-5,0 км2. С северной 
и северо-западной стороны он граничит с про-
токами и заводями Куйбышевского водохрани-
лища, с южной и юго-восточной – с лесным ши-
роколиственным массивом, что определяет ха-
рактер формаций, включающих ксерофильные, 
мезофильные и гигрофильные виды. Основу 
сообщества представляет антропогенно-
производный «кустарниковый луг» со степными 
элементами, обилием рудеральной растительно-
сти и ракитником русским. Биотопические осо-
бенности в целом близки к таковым типовой 
территории гадюки Башкирова V. renardi bashki-
rovi [4, 11], находящейся менее чем в 15 км вы-
ше по течению, на о. Спасский [6]. Различия 
связаны главным образом с антропогенным воз-
действием, которое обусловлено выпасом скота, 
сенокошением и рекреацией на материковом 
участке, а также близостью широколиственного 
леса. Сопредельный лесной массив является 
местообитанием V. berus, откуда она проникает 
на территорию синтопии.  

Изученные экземпляры гадюк. В августе 2008 
г. на данной территории были обнаружены две 
беременные самки (цветная змея и меланист), у 
обеих имелось по одной апикальной чешуйке, 
соприкасающейся с межчелюстным щитком на 
верхнем переднем крае морды – диагностиче-
ский признак V. renardi (у V. berus с ним сопри-
касаются две апикальные чешуйки). Цветная 
самка имела характерные для V. renardi ноздри, 
прорезанные в нижней части носового щитка; у 
черной самки ноздри прорезаны ближе к центру 
носового щитка, что характерно для V. berus. 
Отловленные самки содержались в неволе до 
момента рождения детенышей. Цветная самка 
родила 10 живых гадючат и одного мертвого 22 
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августа 2008 г., черная – 7 живых и 6 мертвых 
25 августа.  

Анализ морфологии. Морфологию самок, по-
томства и сравнительных выборок анализирова-
ли, используя стандартные для гадюк признаки 
внешней морфологии и фолидоза. Измеряли 
длину тела, длину хвоста, отмечали тип окраски 
(криптическая или меланистическая), подсчи-
тывали количество брюшных, подхвостовых 
щитков, рядов чешуй вокруг середины тела, ко-
личество верхне- и нижнегубных, апикальных, 
скуловых и чешуй вокруг глаза. В случае била-
теральных признаков использовали сумму пока-
зателей с обеих сторон тела. 

Данные по семи признакам щиткования 
(Ventr., Scd., Sq., Apical., Supralab., Sublab., 
Cir.oc.) анализировали с помощью программы 
Statistica 7.0. Для определения общего морфоло-
гического сходства анализируемых животных со 
степной и обыкновенной гадюками применяли 
канонический дискриминантный анализ. Для 
сравнения использовали выборки степной гадю-
ки из Левобережной Украины и обыкновенной 
гадюки из России и Украины (Музей природы 
Харьковского национального университета им. 
В.Н. Каразина), а также обыкновенной гадюки с 
Саралинского участка Волжско-Камского госу-
дарственного природного биосферного заповед-
ника (Лаишевский район Татарстана), собран-
ных и обработанных прижизненно в 2006-2007 
гг., и гадюк Башкирова с типовой территории, 
обработанных прижизненно в 2000-2001 гг. 

Протеолитическая активность яда. Актив-
ность протеолитических ферментов в сухом 
ядовитом секрете обеих самок и некоторых осо-
бей из их потомства определяли с использова-
нием казеина в качестве субстрата [21]. Инкуба-
цию проводили в полиэтиленовых микропро-
бирках при 37оС в течение 30 мин. Реакцию ос-
танавливали добавлением 5%-ной трихлорук-
сусной кислоты, отделяли осадок центрифуги-
рованием и при 670 нм измеряли оптическую 
плотность супернатанта. Удельную активность 
протеаз рассчитывали в мкг тирозина/мг белка в 
мин.  

Пептидный состав ядовитого секрета. 
Электрофоретическое разделение пептидов яда 
проводили в вертикальных пластинах полиак-
риламидного геля в присутствии 0,1% SDS [18]. 
Концентрация акриламида в разделяющем геле 
составляла 12,5%, в концентрирующем – 5%. 
Разделение пептидов проводили с использова-
нием трис-глицинового буфера (рН = 8,3) при 
постоянном токе 25 мА в течение 4-5 часов. За-
тем гель фиксировали трихлоруксусной кисло-
той, окрашивали 0,1% Кумасси G-250, отмывали 
от красителя, сканировали и высушивали между 
двумя слоями целлулоидной пленки. В качестве 
маркеров молекулярного веса использовали 
стандартную смесь белков с известным молеку-

лярным весом («Dalton markers-VII», Sigma). 
Для расчета молекулярной массы и процентного 
содержания отдельных пептидов использовали 
программу «Gel Pro». Для сравнения с ядом 
обеих самок и их потомства взяты образцы яда 
гадюк из России: степной гадюки из Светлояр-
ского района Волгоградской области (типовая 
территория V. renardi) и обыкновенной гадюки 
из Тоншаевского района Нижегородской облас-
ти. 

Анализ последовательностей ДНК. У трех 
гадюк из потомства черной самки с помощью 
набора DNeasy Blood & Tissue Kit (Qiagen) экст-
рагировали тотальную геномную ДНК из образ-
цов крови и тканей. До момента экстракции об-
разцы хранили в 95%-ном этаноле.  

Для подтверждения гибридного происхож-
дения подходят любые менделевские признаки, 
отличающиеся у родительских форм. Гибрид-
ные особи, унаследовавшие от родителей раз-
ные аллели одного и того же гена, должны быть 
гетерозиготны и при секвенировании давать 
хроматограмму с двойными пиками в позициях, 
в которых есть отличия между последователь-
ностями в аллелях между родительскими осо-
бями. Мы использовали кодирующие последо-
вательности двух ядерных генов – Rag-1 (V(D)J 
recombination-activating protein 1, амплифициро-
вали фрагмент 2420 пар нуклеотидов) и Bach-1 
(Transcription regulator protein BACH1, ампли-
фицировали фрагмент 1150 пар нуклеотидов), 
амплифицированные с помощью пар праймеров 
Bach1F Bach1R, Rag1F1 Rag1R1 (Stuempel, 2011, 
in litt.). Фрагменты 968 и 786 пар нуклеотидов 
были прочитаны с помощью праймера Rag1F1 и 
внутреннего праймера Bach1F2 для Rag-1 и для 
Bach-1 генов соответственно. Последовательно-
сти этих генов степной гадюки и предположи-
тельного второго родительского вида – обыкно-
венной гадюки – были секвенированы у пред-
ставителей той же популяции степной гадюки с 
островов Спасского архипелага Zv28 и Zv29 и 
одной пробы обыкновенной гадюки be28 из ок-
рестностей с. Березовая Старица Красновишер-
ского района Пермского края.  

Для амплификации ДНК использовали Ta-
KaRa Ex TaqTM набор для полимеразной цепной 
реакции, состоящий из 2,5 μl 10XBuffer, 2 μl 
смеси dNTP, 2.5 U полимеразы, по 1 μl прямого 
и обратного праймеров в концентрации 10 пМ, 1 
μl геномной ДНК, доведенной до объема 25 μl 
бидистиллированной водой. Условия ПЦР реак-
ции для гена Rag-1 включали начальную дена-
турацию при 95°C 2 мин, с последующими 35 
циклами нагрева до 94°C в течение 40 с., 60°C – 
40 с., 72°C – 1,1 мин и финальной элонгации 
при 72°C 5 мин, Bach-1 – начальную денатура-
цию при 95°C 2 мин, с последующими 35 цик-
лами нагрева до 94°C в течении 20 с., 58°C – 30 
с., 72°C – 1,3 мин и финальной элонгации при 
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72°C – 5 мин. Продукты реакции охлаждали и 
хранили до дальнейшего использования при 
8°C, очищали с помощью набора QIAquick PCR 
Purification Kit и секвенировали в коммерческой 
компании.  

Полученные хроматограммы просматривали 
и редактировали с помощью CodonCode Aligner 
2.0.1, двойные пики на хроматограмме кодиро-
вали вручную [14]. Последовательности вырав-
нивали, используя программу ClustalW [27], 
встроенную в программу Bioedit 7.0.9 [16]. Ал-
лели, входящие в состав гетерозиготных после-
довательностей, получали, используя стандарт-
ные настройки в программе Phase 2.1 встроен-
ной в программу DnaSP 5.00 [19], и сравнитель-
ные гомозиготные последовательности обыкно-
венной и степной гадюк.  

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Потомство обеих самок имело промежуточ-
ный габитус между V. renardi и V. berus, диагно-
стические для этих видов признаки (количество 
апикальных чешуй и расположение ноздри) ока-
зались изменчивыми в пределах выводка (табл. 
1). Так, в потомстве самки-меланиста один но-
ворожденный имел единственную апикальную 
чешую, остальные – по две. У цветной самки 5 
гадючат обладали одной апикальной чешуей, 2 
новорожденных – двумя, у 3 апикальные чешуи 
были аномально сросшимися или деформиро-
ванными, а у мертворожденного апикальная 
чешуя неразличима.  

Таблица 1. Значения признаков фолидоза выборок гадюк (среднее значение/объем выборки) 

Выборка  Apical. Supralab. 
R+L Sublab. R+L Cir.oc. R.+L. Lor. R+L Sq. dorsalia 

V. renardi «west» [22] 1,03/29 17,80/29 20,27/29 18,02/29 8,71/29 21,71/29 
V. renardi [22] 1,04/59 17,89/53 20,29/55 18,80/55 8,89/54 21,33/43 
V. r. bashkirovi 1,00/9 18,34/9 20,56/9 19,89/9 9,33/9 21,00/9 
Криптическая самка 
и ее потомство 1,35/10 18,18/11 20,55/11 18,55/11 9,27/11 21,00/11 

Черная самка и ее 
потомство 1,92/13 17,33/12 20,33/12 17,82/11 6,70/10 20,93/14 

Симпатрическая по-
пуляция V. berus 2,00/5 17,20/5 20,8/5 18,4/5 6,40/5 21,00/5 

V. berus, Саралин-
ский участок  
Волжско-Камского 
заповедника 

2,00/50 17,22/50 20,06/50 16,88/50 5,50/50 20,93/50 

 
Таблица 2. Протеолитическая активность яда 
гадюк из потомства светлой и черной самок 

Потомство  Пол 

Протеолитическая ак-
тивность  

(мкг тирозина/мг белка в 
мин) 

Светлой 
самки 

♂ 61,8 
♂ 57,7 
♂ 34,1 
♀ 33,3 
♀ 60,5 
♂ 83,1 
♀ 11,9 

Черной сам-
ки 

♂ 21,7 
♂ 72,8 
♀ 59,2 

 
Протеолитическая активность яда у свет-

лой самки оказалась выше, чем у черной (67,7 и 
41,6 мкг тирозина/мг белка в мин соответствен-
но). Первое значение более характерно для вос-
точной степной гадюки, а второе – для обыкно-
венной. По нашим данным [1-3], в Волжском 
бассейне яд V. renardi всегда имеет значения 

активности протеаз выше, а V. berus – ниже 50 
мкг тирозина/мг белка в мин. Как видно из табл. 
2, в потомстве обеих самок часть змей имеет 
протеолитическую активность яда, характерную 
для V. renardi, а часть – для V. berus.  

Пептидный состав яда. Представленные на 
рис. 1 электрофореграммы №№ 2-6 ядов свет-
лой самки и четырех детенышей из ее потомства 
имеют пептидный состав, характерный для V. 
renardi, а электрофореграммы №№ 7-10 ядов 
черной самки, новорожденной особи из потом-
ства черной и двух новорожденных из потомст-
ва светлой самки – для V. berus. Таким образом, 
в потомстве одной самки одни особи продуци-
руют секрет с типичным пептидным составом 
яда обыкновенной гадюки, другие – восточной 
степной гадюки.   

Многомерный анализ признаков фолидоза. 
Предварительный сравнительный анализ по 
признакам внешней морфологии в выборках 
степных и обыкновенных гадюк и змей с терри-
тории симпатрического обитания показал их 
промежуточный характер (Павлов, Петрова, в 
печати). Перечень признаков и их значения в 
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сравниваемых группах гадюк представлены в 
табл. 1.  

 
 

Рис 1. Картина электрофоретического разделе-
ния пептидов ядовитого секрета гадюк: 1 – V. re-
nardi из Волгоградской области; 3 – светлая самка 
из Татарстана; 7 – черная самка из Татарстана; 2, 
4-6, 9, 10 – потомство светлой самки; 8 – потомст-
во черной самки; 11 – V. berus из Нижегородской 
области; DM – смесь маркерных белков 
 

Результаты канонического дисперсионного 
анализа представлены на рис. 2. Сравнительные 
выборки обоих видов оказались хорошо разде-
лены на графике вдоль оси X. Наибольшее 
влияние на разделение обыкновенной и степной 
гадюк в анализе оказывают такие признаки, как 

количество апикальных щитков, число подхво-
стовых чешуй и количество верхнегубных щит-
ков. Местные популяции степной гадюки V. r. 
bashkirovi с о. Спасский и обыкновенной гадюки 
с Саралинского участка Волжско-Камского за-
поведника показали сильное сходство со срав-
нительными выборками V. renardi и V. berus 
соответственно. Самки, от которых было полу-
чено предположительно гибридное потомство, 
были объединены в одну группу с другими 
степными гадюками, пойманными в том же мес-
те, и также в целом демонстрируют близость к 
степной гадюке.  

В отличие от них новорожденные особи за-
няли промежуточное положение на графике ка-
нонического дискриминантного анализа. По-
томство черной самки на графике почти полно-
стью оказалось в области, занятой выборкой 
обыкновенной гадюки. Точки, отражающие 
морфологию самок из потомства светлой степ-
ной гадюки, почти равномерно распределились 
между областями графика, характерными для 
обыкновенной и степной гадюк, а зона, занятая 
новорожденными самцами этой же самки, сов-
пала с выборками степной гадюки. 

 

 
Рис. 2. Расположение исследованных гадюк в пространстве двух первых корней канонической функции 

 
Последовательности ДНК ядерных генов. 

Последовательности гена Rag-1 отличаются у 
обыкновенной и степной гадюк 9 мутациями в 
позициях 280 295 351 359 498 522 540 755 960. 
Двойные пики хроматограмм последовательно-
стей гена Rag-1 у всех трех проанализирован-
ных экземпляров новорожденных от черной 

самки оказались расположены в тех же местах и 
однозначно могут быть разложены на два алле-
ля, характерные степной и обыкновенной гадю-
кам. 

Последовательности гена Bach-1 отличаются 
у обыкновенной и степной гадюк 7 мутациями в 
позициях 47 457 544 612 640 670 730. Двойные 
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пики хроматограмм последовательностей гена 
Bach-1 у двух (re21 и re22) из трех особей пред-
полагаемых гибридов оказались расположены в 
тех же местах и однозначно могут быть разло-
жены на два аллеля, характерные степной и 
обыкновенной гадюкам. Проба re23 оказалась 
гомозиготной по этому гену и имеет только ал-
лель, характерный для обыкновенной гадюки. 

Таким образом, все три экземпляра предпо-
ложительного гибридного потомства гетерози-
готны по одному или двум ядерным генам и яв-
ляются гибридами между обыкновенной и степ-
ной гадюками. Наличие гомозиготной последо-
вательности аллеля гена Bach-1, характерного 
обыкновенной гадюке, у новорожденной особи 
re23 возможно только при условии рекомбина-
ции в организме одного из ее родителей геномов 
обыкновенной и степной гадюки и говорит о 
том, что данная особь является гибридом второ-
го или последующего поколений.  

ОБСУЖДЕНИЕ  

Полученные данные однозначно говорят о 
промежуточном положении между обыкновен-
ной и степной гадюками изученного потомства 
и дают достаточно оснований, чтобы считать 
естественную гибридизацию между этими ви-
дами фактически подтвержденной. 

Вместе с тем, наибольший интерес представ-
ляет собой вопрос о характере гибридизации. 
Гибриды, в том числе и между удаленными друг 
от друга филогенетически «хорошими» видами, 
у гадюк известны давно, и сам факт регистрации 
первого поколения гибридов ни о чем, кроме ее 
принципиальной возможности, не говорит. Го-
раздо большее значение для гибридизирующих 
форм имеет генная интрогрессия за счет воз-
вратных скрещиваний гибридов с родительски-
ми особями, степень фертильности и жизнеспо-
собности гибридного потомства, способности 
его конкурировать с родительскими видами или 
приобретать свою собственную экологическую 
нишу, отличную от ниш родительских видов.  

Хотя на данный момент сведения о популя-
ции, в которой были отловлены обе самки, 
весьма отрывочны, гибридный характер потом-
ства у обеих самок говорит о том, что событие 
это, скорее всего, не редкое. Более того, черная 
самка сама представляет собой гибридную 
особь: белковый спектр ее ядовитого секрета 
имеет фракции, характерные для обыкновенной 
гадюки, внешняя морфология также имеет чер-
ты, сближающие ее с обыкновенной гадюкой, ее 
потомство больше смещается к обыкновенной 
гадюке по результатам многомерного анализа 
признаков фолидоза по сравнению с гибридным 
потомством криптически окрашенной особи. 
Кроме того, наличие в ее потомстве одного эк-
земпляра, имеющего гомозиготную последова-
тельность гена по последовательности гена 

Bach-1 и в то же время гетерозиготную после-
довательность гена Rag-1, возможно лишь в 
случае рекомбинации геномов степной и обык-
новенной гадюк у одного из родителей. Пони-
женная фертильность, хотя и не является спе-
цифическим индикатором гибридного дисгене-
за, тем не менее также наблюдалась в экспери-
ментах на зеленых ящерицах у возвратных гиб-
ридов [24]. 

Находка естественной гибридной зоны меж-
ду степной и обыкновенной гадюками в непо-
средственной близости от типовой территории 
гадюки Башкирова, уклоняющейся по своей 
морфологии от большинства популяций восточ-
ной степной гадюки и имеющей довольно не-
обычную для степной гадюки экологию, ставит 
вопрос об интрогрессии как возможной причине 
такой специфики. На о. Спасский у степной га-
дюки достаточно высока частота аномалий фо-
лидоза, что ранее объяснялось разбалансиро-
ванностью развития [6], в качестве причин ко-
торой рассматривались инбридинг в малочис-
ленной изолированной популяции и субопти-
мальные условия существования в крайней се-
верной популяции вида. Однако и это, и боль-
шая изменчивость признаков внешней морфоло-
гии (в том числе и наличие цветовых форм, 
уникальных для этой популяции степной гадю-
ки) также может быть следствием интрогрес-
сивной гибридизации. Можно упомянуть, что 
уродства и аномалии отмечены в гибридном 
потомстве гадюки Никольского и номинативной 
формой обыкновенной гадюки [7]. Другая осо-
бенность гадюки Башкирова связана с распре-
делением цветовых форм среди самцов и самок 
[6, 10]: среди самцов доля меланистов составля-
ет более 60%, среди самок – около 40%. Подоб-
ная тенденция выявлена в проявлении окраски у 
гибридного потомства при скрещивании подви-
дов V. b. berus и V. b. nikolskii: у самцов черная 
окраска проявляется в онтогенезе раньше и ус-
танавливается полностью в более раннем воз-
расте, чем у самок, которые и во взрослом со-
стоянии сохраняют светлые элементы окраски 
[7]. Таким образом, соотношение меланистов и 
криптически окрашенных гадюк полов в попу-
ляции V. r. bashkirovi может быть результатом 
различий в проявлении меланизма между пола-
ми, а сам факт наличия меланистов может объ-
ясняться интрогрессией генов обыкновенной 
гадюки.  

Механизмы репродуктивной изоляции у га-
дюк изучены недостаточно, но в целом пове-
денчески и физиологически виды изолированы 
слабо, что и является причиной большого коли-
чества межвидовых гибридов у мелких европей-
ских гадюк. На большей части территории, где 
ареалы степной и обыкновенной гадюк пере-
крываются, эти виды хорошо разобщены эколо-
гически. Однако оба этих вида демонстрируют 
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определенное сходство в выборе микробиотопа, 
предпочитая открытые экотонные участки с хо-
рошей освещенностью, наличием убежищ и т.п. 
[4, 29]. Возле границы своего ареала перечень 
открытых биотопов, доступных для степной 
гадюки, становится ограниченным, в то время 
как находящаяся в центре своего ареала обык-
новенная гадюка должна иметь здесь наиболь-
ший спектр занимаемых биотопов. Все это при-
водит к тому, что ниши этих видов перекрыва-
ются и становится возможным синтопия, а вме-
сте с ней – и интрогрессивная гибридизация. 

Гибридизация и интрогрессия традиционно 
рассматривались в зоологии как негативные яв-
ления для биологического вида: интрогрессия 
разрушает адаптивный комплекс генов, харак-
терный для вида и обеспечивающий его успеш-
ное существование в пределах своей экологиче-
ской ниши, если не снижает жизнеспособности 
популяции прямо из-за гибридного дисгенеза, 
пониженной фертильности гибридов и т.п. [8]. 
Однако гены другого вида могут быть полезны 
для краевых популяций вида, существующих в 
экстремальных условиях, а негативные послед-
ствия гибридизации могут быть скомпенсирова-
ны заимствованием потенциально адаптивных 
признаков, таких как черная окраска. Такая си-
туация полностью соответствует тому, что на-
блюдается в популяции гадюки Башкирова в 
Татарстане, и дальнейшее ее изучение сможет 
подтвердить или опровергнуть эту гипотезу и 
определить значение интрогрессивной гибриди-
зации для эволюции гадюк.  
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