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Рассмотрены особенности ряда морфологических признаков обыкновенных гадюк Vipera berus из популяции 
в Пензенском районе Пензенской области (Россия), а также некоторые свойства их ядовитого секрета. У змей 
обнаруживаются морфологические признаки и свойства яда как номинативного подвида V. b. berus, так и га-
дюки Никольского V. b. nikolskii с преобладанием признаков последней. Гадюки данной популяции, по срав-
нению со всеми ранее исследованными популяциями Волжского бассейна, наиболее близки к гадюке Ни-
кольского. 
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вый состав, зона интерградации, Пензенская область (Россия).  

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

В настоящее время не существует одно-
значного и общепринятого мнения по поводу 
внутривидовой систематики обыкновенной га-
дюки Vipera berus. Мы полагаем, что Волжский 
бассейн населяют два подвида – номинативный 
V. b. berus и гадюка Никольского V. b. nikolskii 
(Бакиев и др., 2008). Зона интерградации этих 
двух форм занимает значительную часть бассей-
на Волги (Зиненко, 2003; Мильто, 2003; Milto, 
Zinenko, 2005): во многих поволжских популя-
циях обнаруживаются морфологические призна-
ки обоих подвидов, а чистые популяции номина-
тивного подвида обыкновенной гадюки извест-
ны для Верхнего Поволжья, гадюки Никольско-
го – для бассейна Дона (Зиненко, 2003; Мильто, 
2003; Milto, Zinenko, 2005). 

Исследуя свойства ядовитого секрета га-
дюк Волжского бассейна, мы отметили тенден-
цию сопряженного изменения свойств яда: поте-
ря желтой окраски ядовитого секрета, снижение 
активности протеаз и оксидазы L-аминокислот, 
изменение пептидного состава. Вектор этих из-
менений в бассейне Волги отмечен по направле-
нию к бассейну Дона, от популяций с превали-
рующими морфологическими признаками номи-
нативного подвида к популяциям с наиболее вы-

раженными признаками гадюки Никольского 
(Бакиев и др., 2008, 2009). 

Цель настоящей работы – охарактеризо-
вать изменчивость морфологических признаков 
обыкновенных гадюк и свойств их яда в популя-
ции на границе Волжского и Донского бассей-
нов, представив алгоритм определения близости 
к одному из подвидов в популяциях из гибрид-
ной зоны V. b. berus и V. b. nikolskii.  

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Обыкновенных гадюк отлавливали в 2007 – 
2010 гг. в Пензенском районе Пензенской облас-
ти (окрестности с. Волхонщино) в мелколист-
венном смешанном лесу в долинах рек Пчелейка 
и Няньга и на прилегающих пойменных остеп-
ненных лугах. Данная точка отлова находится на 
западной границе Волжского бассейна, у водо-
раздела с бассейном Дона. 

Для характеристики фолидоза обыкновен-
ных гадюк Пензенской области были обработа-
ны 37 экземпляров змей (15 самок и 22 самца). 

Мы использовали следующие морфологи-
ческие признаки: количество брюшных щитков 
(Ventr.), количество пар подхвостовых щитков 
(S.cd.), количество рядов чешуй вокруг середины 
тела (Sq.), количество верхнегубных (Lab.) и ниж- 
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негубных (S.lab.) щитков, количество чешуй во-
круг глаза, не считая надглазничного (C.oc.), ко-
личество мелких щитков между глазом и верхне-
губными щитками (S.oc.), количество скуловых 
щитков (Lor.), количество интеркантальных че-
шуй (Ic.), число парафронтальных щитков (Pf.). 

Для количественной оценки близости изу-
ченных гадюк к каждому из двух подвидов был 
проведен дискриминантный анализ по схеме, 
использованной в работе по определению систе-
матической принадлежности популяций гадюк 
из Западной Украины, Республики Молдова и 
Румынии (Zinenko et al., 2010). В анализе мы ис-
пользовали те же самые сравнительные выборки 
V. b. berus (особи из Закарпатской, Волынской и 
северной части Сумской областей Украины, Ле-
нинградской, Новгородской, Псковской, Мос-
ковской и Рязанской областей Российской Феде-
рации, Брестской и Витебской областей Респуб-
лики Беларусь, n = 192) и V. b. nikolskii (Харь-
ковская область Украины и Воронежская об-
ласть Российской Федерации, n = 167), пред-
ставленные особями из популяций обоих подви-
дов, удаленных от зоны контакта. Из дискрими-
нантного анализа в связи с отсутствием показа-
телей по отдельным признакам было исключено 
три особи. Таким образом, объем использован-
ной в анализе выборки из Пензенской области 
составил 34 экз. (20 самцов и 14 самок). Дис-
криминантный анализ и описание внешней мор-
фологии были проведены отдельно для самцов и 
самок, чтобы избежать эффекта влияния полово-
го диморфизма, выраженного у обоих подвидов 
(Milto, Zinenko, 2005). 

Яд у гадюк отбирали механическим спосо-
бом. Ядовитый секрет от каждой змеи собирали 
в отдельную чашку Петри и анализировали ин-
дивидуально. Образцы яда высушивали в экси-
каторе над хлористым кальцием при комнатной 
температуре в течение 12 – 14 дней, после чего в 
каждом образце определяли активности фермен-
тов. Всего было проанализировано 37 образцов 
яда обыкновенных гадюк, в том числе 10 – жел-
того цвета (7 самцов, 3 самки) и 27 – бесцветно-
го (14 самцов, 13 самок). 

Протеолитическую активность яда обык-
новенной гадюки определяли по гидролизу ка-
зеината натрия (Murata et al., 1963). Активность 
оксидазы L-аминокислот в яде определяли с ис-
пользованием L-фенилаланина в качестве суб-
страта (Wellner, Lichtenberg, 1971). Концентра-
цию белка в образцах ядовитого секрета опреде-
ляли методом Лоури (Lowry et al., 1951). 

Электрофоретическое разделение пепти-
дов яда проводили по методу Лэммли (Laemmli, 
1970) в вертикальных пластинах полиакрила-
мидного геля (толщина пластины – 0.75 мм, раз-
мер – 80×140 мм) с использованием 0.025 М 
трис-глицинового электродного буфера (рН = 
8.3) в присутствии 0.1% SDS и 3 мМ ЭДТА. Кон-
центрация акриламида в разделяющем геле со-
ставляла 15%, в концентрирующем – 5%. Разде-
ление проводили при постоянном токе 25 мА в 
течение 4 – 5 часов. 

После электрофореза белки в геле фикси-
ровали 30 мин 20%-ной трихлоруксусной кисло-
той (ТХУ), 30 мин отмывали водой, окрашивали 
0.1% Coumassie G-250 в растворе метанол – ук-
сусная кислота – вода (40:8:52) не менее 3-х ча-
сов, отмывали смесью метанол – уксусная ки-
слота – вода – глицерин (40:8:50:2) и высушива-
ли на воздухе между двух слоев целлулоидной 
пленки. 

Перед высушиванием гели сканировали 
для определения содержания и молекулярных 
весов пептидов с помощью программы Gel Pro 
Analyser. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Среднее значение постериорной вероятно-

сти отнесения к гадюке Никольского для 34 экзем-
пляров из выборки, проанализированных в дис-
криминантном анализе, составило 0.64±0.32; ин-
дивидуальные вероятности изменялись в преде-
лах 0.01 и 0.99, а 70% особей имели преобла-
дающую вероятность дискриминации как V. b. 
nikolskii. Указанные значения немного ниже, чем 
обычные для чистых популяций гадюки Николь-
ского и более характерны для выборок из зоны 
контакта (Zinenko et al., 2010). Взаимное распо-
ложение особей (самок и самцов) из исследуе-
мой популяции и из контрольных выборок пока-
зано на рис. 1. Таблицы стандартизованных ко-
эффициентов для дискриминантной функции и 
канонического анализа и другие описательные 
характеристики анализа опубликованы ранее 
(Zinenko et al., 2010). Как видно из рис. 1, особи 
из изученной популяции тяготеют к гадюке Ни-
кольского, но характеризуются смещением 
вдоль оси первого корня канонической функции 
в направлении группы обыкновенной гадюки и 
наличием особей, морфологически определяе-
мых как V. b. berus. Смещение пензенских гадюк 
вдоль оси второго корня канонической функции 
в  сторону  от  сравнительных  выборок  объяс-
няется отклонением значений признаков, имею-
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щих  меньший  вклад  в подвидовую диагности-
ку (главным образом признаки щиткования го-
ловы). 

В одной из работ (Milto, Zinenko, 2005) 
приведены значения морфологических призна-
ков, характерные, кроме чистых популяций под-
видов, группе выборок из контактной зоны. В 
нашем случае также наблюдается наибольшее 
соответствие морфологии изученной популяции 
значениям признаков у гадюк из гибридной зо-
ны. Средние значения морфологических призна-
ков для «пензенской» популяции даны в табл. 1. 

Заметим, что все особи из выборки имели 
темную окраску тела, также более характерную 
для гадюки Никольского в восточной части ее 
ареала (Zinenko et al., 2010). 

Таким образом, можно сделать вывод, что 
обыкновенные гадюки из исследуемой популя-
ции Пензенской области по морфологическим 
признакам занимают промежуточное положение 
между V. b. berus и V. b. nikolskii с преобладани-
ем признаков последнего подвида. 

Нами отмечено, что одни гадюки из иссле-
дуемой популяции продуцируют ядовитый сек-
рет желтого цвета (10 особей, или 27%), другие – 
бесцветный (27 особей, или 73%). Как оказалось, 
образцы яда разного цвета отличаются и по био-
химическим свойствам. Результаты определения 
активности ферментов в ядовитом секрете обык-
новенных гадюк из Пензенской области приве-
дены в табл. 2. 

Сравнение полученных данных не выяви-
ло статистически значимых различий между 
самками и самцами в активности обоих фермен-
тов (Р > 0.05), поэтому в дальнейшем для анали-
за мы использовали объединенные выборки са-
мок и самцов. 

Статистически значимые различия по ак-
тивности протеолитических ферментов в желтом 
и бесцветном ядовитом секрете также не выяв-
лены (tф = 0.03; Р > 0.05). В то же время актив-
ность оксидазы L-аминокислот желтого яда в не-
сколько раз выше, чем бесцветного – выбороч-
ные средние различаются в высшей степени дос-
товерно (tф = 17.08; Р < 0.001). 

Ранее мы отметили, что в пределах бас-
сейна Волги существует тенденция изменения 
свойств яда, которая характеризуется снижением 
интенсивности желтой окраски ядовитого секре-
та,  снижением активности протеаз и оксидазы 
L-аминокислот и изменением пептидного соста-
ва. Направление этих изменений – с севера и се-
веро-востока на юг и юго-запад, по направлению 
к бассейну Дона, от популяций с превалирую-
щими признаками номинативного подвида к по-
пуляциям с признаками гадюки Никольского 
(Бакиев и др., 2008, 2009). Данная тенденция 
прослеживается в популяциях гадюк и у границ 
Волжского бассейна (Зайцева и др., 2010). Ис-
следованная популяция обыкновенной гадюки в 
Пензенской области в этом смысле занимает 
промежуточное  географическое  положение,   на 
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Рис. 1. Взаимное расположение особей из выборок V. berus berus, V. b. nikolskii и выборки из популяции в  Пен-

зенской области в пространстве корней дискриминантной канонической функции: а – самцы, б – самки 
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границе Волжского и Донского бассейнов. Кро-
ме того, наши эксперименты с ядовитым секре-
том показали, что по свойствам ядовитого секре-
та гадюки из исследуемой популяции в Пензен-
ской области также занимают промежуточное 
положение между двумя подвидами: 

1) активность протеолитических фермен-
тов ниже средних значений, характерных для 
V. b. berus (13 – 28 мкг тирозина / мг белка в 
мин), и выше, чем у V. b. nikolskii из популяций в 

Харьковской области (2.6 мкг тирозина / мг бел-
ка в мин) (Маленев и др., 2007); 

2) часть гадюк (73%) продуцирует бес-
цветный яд, характерный для V. b. nikolskii, с 
близкой к нулю активностью оксидазы L-ами-
нокислот; 

3) в образцах желтого яда активность ок-
сидазы L-аминокислот также значительно ниже 
таковой у V. b. berus и более характерна для V. b. 
nikolskii. 

Таким образом, и в свой-
ствах ядовитого секрета обык-
новенных гадюк из Пензенской 
области также превалируют при-
знаки V. b. nikolskii, причем доля 
особей с бесцветным ядом в вы-
борке близка к доле особей, оп-
ределенных как V. b. nikolskii с 
помощью дискриминантного 
анализа признаков щиткования. 

Для более детального ис-
следования особенностей ядови-
того секрета обыкновенных га-

Таблица 1
Морфологические признаки обыкновенных гадюк из популяции 

в Пензенском районе Пензенской области 

Морфологические 
признаки Пол n M±m 

или частоты lim 
Принадлежность к группе популя-
ций согласно значению признака 

(по: Milto, Zinenko, 2005) 
♀♀ 15 154.4±0.52 150 – 157 V. b. n. Ventr. ♂♂ 22 149.1±0.78 140 – 155 V. b. b. – V. b. n. 
♀♀ 15 32.9±0.36 30 – 36 V. b. n. S.cd. ♂♂ 22 41.1±0.47 36 – 44 V. b. n. и V. b. b. – V. b. n. 
♀♀ 15 8.3±0.11 7 – 10 V. b. b. Lab. ♂♂ 22 8.4±0.10 6 – 9 То же 
♀♀ 15 10.2±0.16 8 – 12 « S.lab. ♂♂ 22 10.1±0.12 8 – 12 « 
♀♀ 15 9.2±0.18 8 – 11 V. b. b. и V. b. b. – V. b. n. C.oc. ♂♂ 22 9.2±0.14 7 – 11 То же 

♀♀ 15 1 – 60.7%  
1.5 – 39.3% 1 – 1.5 V. b. b. – V. b. n. 

S.oc. 
♂♂ 22 1 – 93%  

1.5 – 7% 1 – 1.5 То же 

♀♀ 14 3.3±0.17 2 – 6 V. b. b. – V. b. n. Lor. ♂♂ 22 2.8±0.10 2 – 4 V. b. b. и V. b. b. – V. b. n. 
♀♀ 14 8.9±0.75 5 – 11 V. b. n. Ic. ♂♂ 20 7.4±0.51 4 – 12 V. b. b. – V. b. n. 
♀♀ 10 То же Sq. ♂♂ 22 21 – 100% – « 
♀♀ 14 8.6±0.21 6 – 14 V. b. n. Pf. ♂♂ 22 7.6±0.19 2 – 14 То же 

Примечание. M±m – средняя арифметическая и ее ошибка для признаков Ventr., S.cd., Lab., S.lab., C.oc., 
Lor., Ic., Pf.; для признаков S.oc. и Sq. приведены частоты встречаемости. V. b. b. – значения признака характер-
ны для номинативного подвида V. berus berus; V. b. n. – значения признака характерны для гадюки Никольского 
V. b. nikolskii; V. b. b. – V. b. n. – значения признака носят смешанный характер двух подвидов. 

Таблица 2
Активность протеаз (ПА) и оксидазы L-аминокислот (L-АМО) желтого 

и бесцветного яда обыкновенных гадюк из популяции 
в Пензенском районе Пензенской области 

ПА, мкг тирозина / мг 
белка в мин 

L-АМО, Е / мг белка 
в мин Цвет яда  Пол n 

M±m lim M±m lim 
♀♀ 3 8.8±0.64 7.5 – 9.5 7.2±1.28 5.4 – 9.7
♂♂ 7 9.6±1.12 4.9 – 13.1 7.6±0.91 5.4 – 12.4Желтый 

♀♀+♂♂ 10 9.4±0.79 4.9 – 13.1 7.5±0.70 5.4 – 12.4
♀♀ 13 8.8±0.58 6.4 – 12.2 0.2±0.07 0.0 – 0.7
♂♂ 14 9.9±0.69 5.2 – 15.3 0.2±0.09 0.0 – 1.1Бесцветный  

♀♀+♂♂ 27 9.4±0.46 5.2 – 15.3 0.2±0.06 0.0 – 1.1
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дюк из Пензенской области было проведено 
электрофоретическое разделение пептидов яда в 
полиакриламидном геле (рис. 2). Как видно на 
электрофореграмме, пептидные спектры яда 
одинакового цвета у самцов и самок и не отли-
чаются друг от друга. Точно так же отсутствуют 
различия между индивидуальными и объеди-
ненными образцами при одинаковом цвете ядо-
витого секрета. Однако образцы яда, различаю-
щиеся по цвету, имеют и различия в пептидном 
спектре. Все образцы ядовитого секрета желтой 
окраски содержат пептид с молекулярной мас-
сой, определенной нами как 58.8 кДа, который 
отсутствует в бесцветных образцах яда. В ос-
тальном же спектры пептидов яда у обеих групп 
образцов имеют аналогичную картину. Вероят-
но, пептид с массой 58.8 кДа имеет отношение к 
оксидазе L-аминокислот, который, как известно, 
и определяет окраску ядовитого секрета 
(Iwanaga, Suzuki, 1979). 

 

 
Считается, что для гадюк номинативного 

подвида характерен ядовитый секрет желтого 
цвета, а для гадюки Никольского – бесцветный 

(Milto, Zinenko, 2005). В исследованной популя-
ции из Пензенской области одни гадюки проду-
цируют яд желтого цвета, другие – бесцветный. 
Сложная картина смешения и распределения 
признаков (как морфологических, так и свойств 
ядовитого секрета) у исследуемых гадюк опре-
деляется, скорее всего, сложной картиной ин-
трогрессии в регионе, индивидуальной родо-
словной особи и особенностями наследования 
признаков; в то же время сходство оценок под-
видовой близости в популяции на основании 
биохимии и морфологии говорит о том, что при-
знаки подвидов в ней находятся в равновесии, не 
подвержены сильному отбору и могут быть ис-
пользованы для диагностики популяций в даль-
нейшем. 

Таким образом, полученные нами данные 
об особенностях морфологии обыкновенных га-
дюк из Пензенской области и свойствах их ядо-
витого секрета свидетельствуют в пользу того, 
что исследуемая популяция является результа-
том интерградации двух подвидов: V. b. berus и 
V. b. nikolskii. У встречающихся здесь гадюк 
имеются признаками обоих подвидов, при этом 
отмечено превалирование признаков гадюки Ни-
кольского V. b. nikolskii – как по морфологиче-
ским характеристикам тела, так и по биохимиче-
ским свойствам ядовитого секрета. 
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Features of some morphological characters of common adder Vipera berus from its population in the 
Penza district (Penza region, Russia) and some properties of its venom are considered. The snakes feature 
the morphological body characters and venom properties of Nikolsky viper V. b. nikolskii as well as their 
nominative subspecies V. b. berus, with the prevalence of signs of the former one. The adders of the given 
population, in comparison with all the earlier surveyed populations in the Volga basin, are closest to Ni-
kolsky vipers.  
Key words: Vipera berus berus, Vipera berus nikolskii, morphology, venom, protease, peptide composi-
tion, Penza region (Russia). 




