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РЕЗЮМЕ

Впервые на репрезентативных выборках изучены анатомо-морфологические особенности посткра-
ниального скелета девяти таксонов скальных ящериц рода Darevskia Arribas, 1999, принадлежащих 
к комплексам Darevskia (caucasica) и Darevskia (saxicola). В обоих комплексах найдены особи с ре-
берной формулой 3+1 (ранее для рода Darevskia были известны только два варианта – 3+2 и 3+3). 
Описаны различия между надвидовыми комплексами и входящими в них таксонами с использова-
нием типовых экземпляров или топотипов. Изученные комплексы дифференцируются по размаху 
изменчивости количества пресакральных позвоноков (у D. (caucasica) их минимальное число – 26, 
у D. (saxicola) – 27), количеству последних пресакральных позвонков с ребрами (среднее значение 
этого признака у D. (caucasica) меньше 6, у D. (saxicola) – больше 6). У D. (saxicola) B-тип хвостовых 
позвонков встречается в 5 раз чаще, чем у D. (caucasica). В свою очередь последняя группа харак-
теризуется заметно большей долей особей с окостеневшими ребрами при третьем шейном позвон-
ке и большей вариабельностью реберной формулы. Данные по морфологии скелета D. alpina свиде-
тельствуют о ее большем сходстве с представителями комплекса D. (caucasica). Установлено опре-
деленное своеобразие D. c. vedenica. Изучение особей D. saxicola из зоны симпатрии с D. c. caucasica 
(Чегемское ущелье) не выявило их сходства c последней, кроме наличия двух вариантов реберной 
формулы. Криптические формы внутри D. lindholmi различаются как минимум по двум признакам: 
наименьшему количеству последних пресакральных позвонков с короткими ребрами и наличию осо-
бей с B-типом хвостовых позвонков.

Ключевые слова: анатомо-морфологические отличия, Darevskia (caucasica), Darevskia (saxicola), Кавказ, 
Крым, систематика
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ABSTRACT

Anatomical-morphological features of the postcranial skeleton of nine taxa of the rock lizards of the genus 
Darevskia Arribas, 1999 belonging to the Darevskia (caucasica) and Darevskia (saxicola) complexes were studied 
for the first time on representative samples. Specimens with the rib formula 3+1 were found in both complexes 
(previously, only two variants were known for the genus Darevskia 3+2 and 3+3). Differences between supraspe-
cific groups and their members were described with the use of type specimens or topotypes of each taxon. The 
studied complexes are differentiated by the range of variability of presacral vertebrae (in the D. (caucasica) their 
minimum number is 26, in the D. (saxicola) – 27), the number of the posterior presacral vertebrae with ribs (the 
average value of this trait in the D. (caucasica) is less than 6, in D. (saxicola) – more than 6). B-type of the tail 
vertebrae in 5 times more common in the D. (saxicola) than in the D. (caucasica). In turn, the latter group is cha-
racterized by a larger share of individuals with ossified ribs at the third cervical vertebra and a greater variability 
of the sternal-xiphisternal costal (rib) formula. Skeletal morphology of D. alpina indicates its greater similarity 
with representatives of the D. (caucasica) complex. A certain originality of D. c. vedenica was recorded. The study 
of D. saxicola specimens from the zone of sympatry with D. c. caucasica (Chegem Gorge) did not reveal their simi-
larity with the latter, except for the presence of two variants of the sternal-xiphisternal formula. Cryptic forms 
within D. lindholmi differ at least in two traits: the minimum number of posterior presacral vertebrae with short 
ribs and the presence of individuals with caudal vertebrae of B-type.

Key words: anatomical-morphological differences, Darevskia (caucasica), Darevskia (saxicola), Caucasus, 
Crimea, systematics

ВВЕДЕНИЕ

Изучение посткраниального скелета – важ-
ная составляющая в исследованиях систе-
матики ящериц трибы Lacertini (Arnold et al. 
2007; Arribas et al. 2022). Морфология скелета 
выступает источником ценной информации о 
межвидовой и внутривидовой изменчивости и 
успешно применяется для решения вопросов 
филогении (Conrad 2008; Gauthier et al. 2012). 
Для обоснования самостоятельного родового 
статуса скальных ящериц рода Darevskia Arri-
bas, 1999, включаемых ранее в подрод Archaeo­
lacerta Mertens, 1921, Аррибас (Arribas 1999) ис-
пользовал набор из 70 признаков, 28 из которых 
относились к характеристике скелета, а в ка-
честве основного диагностического признака 
указывалось число пресакральных позвонков 
(27–28 у самцов и 28–29 у самок). Тем не менее 
для многих представителей обширного рода 
Darevskia, включающего на сегодняшний день 

около 40 видов (www.lacerta.de), анатомо-мор-
фологическая характеристика скелета отсут-
ствует вовсе, а половой диморфизм признаков 
скелета по сей день остается малоизученным. 
При этом, несмотря на продолжительную исто-
рию изучения и сотни публикаций, посвя-
щенных филогении и систематике Darevskia, 
многие таксоны и популяции имеют спорный 
таксономический статус, а особенности их био-
логии почти не известны. В значительной мере 
сказанное относится к комплексам Darevskia 
(caucasica) и Darevskia (saxicola), представите-
ли которых распространены в основном в пре-
делах Большого Кавказа, его отрогов и в гор-
ной части Крымского полуострова. Изучение 
посткраниального скелета этих надвидовых 
комплексов с использованием рентгеновской 
установки было проведено ранее Аррибасом 
(Arribas 1998) на 45 особях 5 таксонов из 5 ло-
калитетов, что не позволило дать их подробное 
описание.
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Надвидовой комплекс Darevskia (caucasica) 
в настоящее время включает 4 таксона видового 
и подвидового ранга: D. alpina (Darevsky, 1967), 
D. caucasica caucasica (Méhely, 1909), D. c. vedeni­
ca (Darevsky et Roitberg, 1999) и D. daghestanica 
(Darevsky, 1967); комплекс Darevskia (saxicola) – 
6 такcонов: D. arribasi Tuniyev, Petrova et Lotiev, 
2023, D. brauneri brauneri (Méhely, 1909), D. b. my­
usserica Doronin, 2011, D. lindholmi (Szczerbak, 
1962), D. saxicola (Eversmann, 1834) и D. szczerbaki 
(Lukina, 1963) (Доронин и др. [Doronin et al.] 2013, 
2021; Tuniyev et al. 2023). Оба комплекса недоста-
точно изучены в систематическом плане и могут 
быть признаны проблемными группами – в том 
числе по причине межвидовой гибридизации 
(Tarkhnishvili et al. 2016; Tarkhnishvili and Ian-
koshvili 2023). Так, исходя из морфологических 
данных, популяция D. saxicola ущелья р. Чегем 
(Россия, Карачаево-Черкесия) предположи-
тельно может испытывать влияние гибридиза-
ции с симпатричной D. c. caucasica (Даревский 
[Darevsky] 1967). Возможность гибридогенного 
происхождения (D. brauneri × D. saxicola) указы-
валась для D. szcze rbaki (Tarkhnishvili et al. 2016; 
Speybroeck et al. 2020). Вследствие гибридного 
характера генома D. alpina различные иссле-
дователи придерживаются противоположных 
взглядов на ее принадлежность к одному из упо-
мянутых выше комплексов (Tarkhnishvili 2012; 
Tarkhnishvili et al. 2016; Murtskhvaladze et al. 2020; 
Доронин и др. [Doronin et al.] 2021). Предполага-
ется существование неописанных таксонов ви-
дового и/или подвидового ранга на периферии 
области распространения комплекса Darevskia 
(saxicola): в юго-восточной Грузии (Tarkhni shvili 
et al. 2016) и Крыму (Kukushkin et al. 2021); ну-
ждается в уточнении систематическое положе-
ние alpina-подобных ящериц Южной Осетии 
и северного склона Большого Кавказа в Даге-
стане (Туниев и др. [Tuniyev et al.] 2017); обсуж-
дается возможный видовой статус D. c. vedenica 
(Лотиев и Доронин [Lotiev and Doronin] 2011; 
Доронин и др. [Doronin et al.] 2021). Многие по-
пуляции скальных ящериц Большого Кавказа, 
особенно в высокогорье, до настоящего времени 
остаются почти не изученными, что в перспек-
тиве может повлечь за собой корректировку их 
таксономического статуса.

Цель нашей работы заключалась в изучении 
посткраниального скелета скальных ящериц 

комплексов D. (caucasica) и D. (saxicola). Были 
сформулированы следующие задачи: выявить 
особенности строения скелета обозначенных 
комплексов, охарактеризовать межвидовую 
и внутривидовую изменчивость, уточнить фи-
логенетическое положение спорных таксонов 
и популяций на основе полученных данных. 

Сокращения учреждений. ЗИН (ZISP) – 
Зоо логический институт Российской академии 
наук (Санкт-Петербург, Россия); SNP – Сочин-
ский национальный парк.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В ходе исследования были изучены 538 осо-
бей ящериц, фиксированных в этаноле или 
формалине, из коллекций ZISP и SNP: D. (cau­
casica) – 310 особей из 15 локалитетов, D. (saxi­
cola) – 228 особей из 44 локалитетов (Табл. 1, 2). 
Важно отметить, что в работе были использова-
ны типовые экземпляры (голотипы, паратипы, 
лектотип, неотип) или топотипы практически 
всех таксонов обозначенных комплексов (Доро-
нин [Doronin] 2012, 2014). Принадлежность осо-
бей D. lindholmi к одной из трех эволюционных 
(митохондриальных) линий устанавливалась, 
исходя из локализации пунктов сбора, посколь-
ку случаи их синтопии крайне редки (Kukush-
kin et al. 2021). При изучении внутривидовой 
изменчивости скелета D. lindholmi учитывались 
данные только по двум основным линииям – 
“Common” и “Central” (Табл. 2).

Для получения рентгеновских снимков ис-
пользовали многофункциональную передвиж-
ную установку ПРДУ-2021 (ЗАО «ЭЛТЕХ-Мед», 
Санкт-Петербург, Россия), предоставленную 
ЦКП «Таксон» ЗИН РАН. Образцы помещали 
в бокс аппарата и производили съемку (75 кВ, 
90 мкА; время экспозиции 3 с). Получение од-
ного снимка в среднем занимало около 5 с. Циф-
ровые снимки выводили на экран подключен-
ного к ПРДУ компьютера в базовой программе 
аппарата. Для получения более полной инфор-
мации о некоторых признаках съемку образцов 
проводили с дорсальной и вентральной сторо-
ны, некоторых особей снимали в латеральной 
проекции. В ходе изучения снимков для каждой 
особи по предложенной Арнольдом с соавто-
рами схеме (Arnold et al. 2007) подсчитывали 
общее количество пресакральных позвонков 
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и количество последних пресакральных позвон-
ков с короткими ребрами, определяли наличие 
или отсутствие окостеневших ребер при треть-
ем (шейном) пресакральном позвонке (Рис. 1), 
реберную формулу (3+1, 3+2 или 3+3) (Рис. 2), 
форму отверстия грудины (овальное или серд-
цевидное), форму медиальных концов ключиц 
(сливаются или нет) (Рис. 3), форму ребер при 
шестом пресакральном позвонке (широкая уко-
роченная или иная) (Рис. 4), тип поперечных от-
ростков хвостовых позвонков (A-type – одиноч-
ные, B-type – раздвоенные, вторая пара короче 
первой) (Рис. 5). Важно отметить, что признаки 
диагностируются как у взрослых, так и у непо-
ловозрелых ящериц.

С методических позиций важной является 
информация о сложностях, неминуемо возни-
кающих в ходе проведения исследования на ос-
нове музейных коллекций. Так, некоторые юве-
нильные особи были слишком малого размера 
(менее 2 см) для проведения рентгенографии на 
имеющейся установке. Несколько особей были 
повреждены из-за наличия внутри туловища 
проволоки, соединявшей части обломанного 
хвоста. Слишком концентрированный форма-
лин, использовавшийся при фиксации части 
образцов, также отрицательно повлиял на со-
стояние экземпляров, в том числе и скелетных 
структур. У ряда особей отсутствовали хвосты, 
либо хвостовые позвонки были замещены на 
хрящ вследствие аутотомии, что не позволя-
ло определить их тип. Такие образцы были ис-
ключены из анализа по признакам, которые не 
удавалось диагностировать на снимках. Кроме 
того, из-за посмертного смещения ребер отно-
сительно своей оси и отсутствия в литературе 
схем/фотоснимков, демонстрирующих разли-
чия, судить об их форме только лишь по тексто-
вым описаниям в некоторых случаях затрудни-
тельно. 

Для статистического анализа количествен-
ных признаков использовали описательную 
статистику и двухвыборочный t-тест в Micro-
soft Excel 2019 (лимиты по выборкам и среднее 
с учетом стандартной ошибки). По этим при-
знакам были построены диаграммы вида «ящик 
с усами», позволившие визуализировать разли-
чия в выборках. Встречаемость вариантов каче-
ственных признаков в выборках была подсчита-
на в процентном соотношении.
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Рис. 1. Пример наличия и отсутствия окостеневших ребер при третьем (шейном) пресакральном позвонке Darevskia c. cau­
casica: ZISP 17443.19 (слева) – отсутствует, ZISP 17443.20 (справа) – имеется. 

Fig. 1. An example of the presence and absence of ossifying ribs in the third (cervical) presacral vertebra of Darevskia c. caucasica: ZISP 
17443.19 (left), absent, ZISP 17443.20 (right), present.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

На основе полученных данных были состав-
лены описания посткраниального скелета для 
отдельных таксонов и надвидовых комплексов 
в целом. Результаты сравнения самцов и самок 
внутри таксонов по общему количеству преса-
кральных позвонков и количеству последних 
позвонков с короткими ребрами представлены 
в Табл. 3–7 и на Рис. 6 и 7. У самок всех таксонов 
и популяций количество позвонков в среднем 
превышает таковое у самцов, однако различия 

между полами в большинстве случаев не дости-
гают порога доверительной вероятности 0.05.

Из приведенных данных (Табл. 3–7; Рис. 6, 
7) следует, что ящерицы комплексов D. (cauca­
sica) и D. (saxicola) характеризуются почти иден-
тичными средними значениями количества 
пресакральных позвоноков (27.64 и 27.65 соот-
ветственно) при более низком минимальном 
значении признака у первых – 26 и 27 позвон-
ков соответственно. Отметим, что данные ком-
плексы имеют характерные половые отличия 
в длине тела: в D. (caucasica) (за исключением 

Посткраниальный скелет скальных ящериц Darevskia

Рис. 2. Варианты реберной формулы Darevskia c. caucasica: A – 3+1 (ZISP 24343); B – 3+2 (ZISP 17443.11); C – 3+3 (ZISP 
17443.15). Cтрелками показаны точки крепления ребер к мечевидному отростку.

Fig. 2. Variants of the sternal-xiphisternal costal formula Darevskia c. caucasica: A – 3+1 (ZISP 24343); B – 3+2 (ZISP 17443.11); 
C – 3+3 (ZISP 17443.15). The arrows show the attachment points of the ribs to the xiphoid process.
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D. daghestanica) самки крупнее, чем самцы, 
а в D. (saxicola) – наоборот, самцы крупнее са-
мок (Даревский [Darevsky] 1967). Можно было 
ожидать обнаружения различий в количестве 
пресакральных позвонков (по лимитам и/или 
средним показателям) у самок таксонов этих 
комплексов, что в результате нами выявлено не 
было.

Среднее значение количества последних пре-
сакральных позвонков с короткими ребрами 
ниже в комплексе D. (caucasica), чем D. (saxico­
la) (5.92 и 6.19, соответственно t=1.96, p>0.05), 
при одинаковых лимитах изменчивости в обеих 
надвидовых группах. Межгрупповые отличия 
касаются также качественных характеристик 
скелетной морфологии, притом что преобла-
дающие варианты строения в обоих комплек-
сах совпадают. Однако в комплексе D. (saxicola) 
B-type хвостовых позвонков встречается в 5 раз 
чаще, чем у D. (caucasica) (8.7 и 1.7% соответ-
ственно). Напротив, окостеневшие ребра при 
третьем шейном позвонке значительно чаще 

встречались у D. (caucasica) – 8.4%, против 0.4% 
у D. (saxicola). В последнем из комплексов вари-
ант реберной формулы 3+1 найден менее, чем 
у 1% особей (у D. (caucasica) – более 3%), а вари-
ант 3+3, отмеченный у D. (caucasica), не обнару-
жен вовсе. 

По возрастанию числа пресакральных по-
звонков таксоны комплекса D. (caucasica) рас-
полагаются в следующей последовательности: 
D. c. caucasica = D. alpina < D. c. vedenica < D. da­
ghestanica. Средние значения числа последних 
пресакральных с короткими ребрами следу-
ют друг за другом в иной последовательности: 
D. c. vedenica < D. alpina < D. c. caucasica = D. da­
ghestanica. В комплексе D. (saxicola): число преса-
кральных позвонков возрастает в ряду D. szczer­
baki < D. b. myusserica < D. lindholmi < D. saxicola < 
D. b. brauneri; а число последних пресакральных 
с короткими ребрами – D. lindholmi = D. b. brau­
neri < D. saxicola < D. b. myusserica < D. szczerbaki, 
причем у последних трех таксонов средние зна-
чения этого признака очень близки.

Рис. 3. Пояса передних конечностей: 1 – ключица, 2 – межключица, 3 – отверстие грудины, 4 – мечевидный отросток. 
A – ключицы открытые, межключица с перпендикулярными или изогнутыми кпереди боковыми отростками, отверстие 
грудины сердцевидное; B – ключицы закрытые, межключица с направленными кзади боковыми отростками, отверстие 
грудины овальное.

Fig. 3. Belts of the forelimbs: 1, clavicle, 2, interclavicle, 3, sternal fontanelle, 4, xiphisternum. A – medial loop of clavicle interrupted 
posteriorly, interclavicle with arms roughly perpendicular to sagittal axis or directed slightly forwards, sternal fontanelle heart-shaped; 
B – medial loop of clavicle intact, interclavicle with arms clearly directed obliquely backwards, sternal fontanelle oval.
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Описание посткраниального скелета таксонов 
Darevskia (caucasica)

Характеристика всего комплекса: обычно 27 
пресакральных позвонков у самцов и 28 у са-
мок; лимиты: 26–29 у самцов и 27–29 у самок 
(Рис. 6A). Число последних пресакральных по-
звонков с короткими ребрами – чаще 6 и у пред-
ставителей обоих полов; лимиты: 5–7 у самцов 
и самок (Рис. 6B). При третьем позвонке око-
стеневших ребер обычно нет. Реберная форму-
ла: обычно 3+2, реже 3+1 и 3+3. Форма ребер 
при шестом пресакральном позвонке широ-
кая укороченная; отверстие грудины овальное; 
медиальные концы ключиц не сливаются (т.е. 
ключицы открыты). Тип хвостовых позвонков – 
обычно A-type, реже B-type.

Darevskia alpina. У самцов 27 и 28 преса-
кральных позвонков встречаются почти с рав-
ной частотой (28 – на одну особь больше), у всех 
самок их 28; лимиты у самцов: 26–28. Число по-
следних пресакральных позвонков с короткими 
ребрами – чаще 6 у ящериц обоих полов; лими-
ты: 5–6 у самцов и 5–7 у самок. При третьем по-
звонке окостеневших ребер нет. Реберная фор-
мула: 3+2. Тип хвостовых позвонков – A-type. 

Darevskia c. caucasica. Обычно 27 пресакраль-
ных позвонков у самцов и 28 у самок; лимиты: 
26–29 у самцов, 27–29 у самок. Число последних 
пресакральных позвонков с короткими ребра-
ми – чаще 6 и у самцов, и у самок; лимиты: 5–7 
у обоих полов. При третьем позвонке окостенев-
ших ребер обычно нет (выявлены у 11 самцов, 
7 самок и одной неполовозрелой особи неопре-
деленного пола – 10.5%). Реберная формула: 
обычно 3+2, у шести особей 3+1 (2 самца, 2 сам-
ки и 2 неполовозрелые особи – 3.4%), у одного 
самца и одной самки 3+3 (0.6%). Тип хвостовых 
позвонков – в основном A-type, у двух самцов 
и трех самок B-type (3%).

Darevskia c. vedenica. У самцов 27 и 28 пре-
сакральных позвонков встречаются почти 
в равной пропорции, у самок их обычно 28; 
лимиты: 26–29 у самцов и 27–29 у самок. Чис-
ло последних пресакральных позвонков с ко-
роткими ребрами – 5 и 6 встречаются почти 
с равной частотой у обоих полов; лимиты: 5–6 
у самцов и самок. При третьем позвонке око-
стеневших ребер нет. Реберная формула: 3+2. 
Тип хвостовых позвонков – A-type. D. c. vedenica 

Посткраниальный скелет скальных ящериц Darevskia
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при сравнении с D. c. caucasica характеризует-
ся несколько большим в среднем количеством 
пресакральных позвонков (27.75 и 27.59 соот-
ветственно), меньшим количеством послед-
них пресакральных с короткими ребрами (5.52 
и 6.02 соответственно) и более узкими предела-
ми вариабельности реберной формулы и хво-
стовых позвонков. В настоящее время мы не 
можем прийти к заключению, является ли эта 
специфика признаком таксона, или же она име-
ет своей причиной недостаточный охват его 
ареала, т.к. мы располагали выборкой из един-
ственного локалитета (Табл. 1).

Darevskia daghestanica. Обычно 27 преса-
кральных позвонков у самцов и 28 у самок; ли-
миты: 26–28 у самцов и 27–29 у самок. Число по-
следних пресакральных позвонков с короткими 
ребрами – чаще 6 у обоих полов; лимиты: 5–6 
у самцов и 5–7 у самок. При третьем позвонке 
окостеневших ребер обычно нет (выявлены 
у четырех самок и трех неполовозрелых осо-
бей – 16.7%). Реберная формула: обычно 3+2, 

у 3-х самок 3+1 (8.1%). Тип хвостовых позвон-
ков – A-type. 

Особое внимание уделялось сравнению 
D. alpina с представителями обоих обозначен-
ных выше надвидовых комплексов (Табл. 8). По 
количеству пресакральных позвонков D. alpina 
тяготеет к D. (caucasica), к которому её относят, 
исходя из данных внешней морфологии (Дарев-
ский [Darevsky] 1967; Доронин и др. [Doronin et 
al.] 2021). По нашим данным у всех входящих 
в этот комплекс таксонов минимальное число 
пресакральных позвонков составляет 26. Коли-
чество последних пресакральных позвонков, не-
сущих короткие ребра, у D. alpina в среднем со-
ставляет 5.84±0.06, у остальных представителей 
D. (caucasica), взятых совокупно – 5.94±0.03, в то 
время как у D. (saxicola) – 6.19±0.03. Среди D. al­
pina не были найдены особи с B-типом хвосто-
вых позвонков. Примечательно, что в комплексе 
D. (caucasica) были выявлены всего пять осо-
бей с этим вариантом (только у D. c. caucasica), 
тогда как в комплексе D. (saxicola) – 18 особей, 

Таблица 3. Количество пресакральных позвонков в комплексе Darevskia (caucasica). 

Table 3. Number of presacral vertebrae in the Darevskia (caucasica).

Таксоны
Taxa

Все особи
All specimens

min-max
M±m (n)

Самцы
Males

min-max
M±m (n)

Самки
Females
min-max
M±m (n)

t P

D. alpina
26–28

27.59±0.07
(47)

26–28
27.45±0.12

(24)

28
28.0±0.00

(15)
2.02 <0.05

D. c. caucasica
26–29

27.59±0.05
(172)

26–29
27.24±0.07

(83)

27–29
28.0±0.06

(69)
1.97 >0.05

D. c. vedenica
26–29

27.75±0.09
(40)

26–29
27.46±0.19

(15)

27–29
27.95±0.11

(22)
2.03 <0.05

D. daghestanica
26–29

27.78±0.1
(41)

26–28
27.11±0.2

(9)

27–29
27.94±0.11

(17)
2.06 <0.05

Весь комплекс
Complex as a whole

26–29
27.64±0.03

(300)

26–29
27.29±0.053

(131)

27–29
27.98±0.04

(123)
1.96 >0.05

Примечания. Здесь и далее во всех таблицах данные приведены без учета особей с аномалиями позвонков и поврежде-
ниями костных структур. Обозначения: min-max – диапазон; M±m – среднее значение; n – размер выборки; t  – значения 
t-критерия Стьюдента; P – уровень значимости.

Notes. Here and below, in all tables, the data are given without taking into account individuals with vertebral anomalies and damage 
to bone structures. Designations:  min-max – range; M±m – mean; n – sample size; t  – Student's t-test values; P – significance level.
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нет. Реберная формула: обычно 3+2. Форма ре-
бер при шестом пресакральном позвонке широ-
кая укороченная; отверстие грудины овальное; 
медиальные концы ключиц не сливаются (клю-
чицы открыты). Тип хвостовых позвонков – 
обычно A-type, реже B-type.

Darevskia b. brauneri. Обычно 27 пресакраль-
ных позвонков у самцов и 28 у самок; лимиты: 27–
29 у обоих полов. Число последних пресакраль-
ных позвонков с короткими ребрами – чаще 6 
у обоих полов, но у одной неполовозрелой особи 
их было 5; лимиты: 6–7 у обоих полов. При треть-
ем позвонке окостеневших ребер нет. Реберная 
формула: 3+2. Тип хвостовых позвонков – в ос-
новном A-type, у двух самцов – B-type (6.3%).

Darevskia b. myusserica. Обычно 27 преса-
кральных позвонков у самцов и 28 у самок; ли-
миты: 27–28 у самцов, 27–29 у самок. Число по-
следних пресакральных позвонков с короткими 
ребрами – чаще 6 у самцов, тогда как у самок 6 
и 7 позвонков встречаются в равной пропорции; 
лимиты: 6–7 у самцов и 5–7 у самок. При треть-
ем позвонке окостеневших ребер нет. Реберная 
формула: 3+2, у одной самки 3+1 (5.6%). Тип 
хвостовых позвонков – в основном A-type, но по 
четыре особи самцов и самок характеризовались 
B-type (44.4%).

Darevskia lindholmi. Обычно 27 пресакраль-
ных позвонков у самцов и 28 у самок; лимиты: 
27–28 у самцов и 27–29 у самок. Число послед-
них пресакральных позвонков с короткими 
ребрами – чаще 6 у обоих полов; лимиты: 5–7 
у самцов, 6–7 у самок. При третьем позвонке 
окостеневших ребер нет. Реберная формула: 3+2. 
Тип хвостовых позвонков – в основном A-type, у 
одного самца и одной самки – B-type (2.0%). При 
сравнении D. lindholmi, географически изолиро-
ванной от остальных таксонов комплекса и все-
го рода, со взятыми совокупно представителями 
D. (saxicola) существенных отличий не обнаруже-
но (Табл. 9). Можно отметить, что среди D. lind­
holmi отсутствуют особи с реберной формулой 
3+1, а число особей с B-типом хвостовых позвон-
ков крайне мало (все они принадлежат к линии 
“Common”). При сравнении двух основных эво-
люционных линий внутри D. lindholmi (Табл. 10) 
различия наблюдаются только по двум призна-
кам: количество последних пресакральных по-
звонков, несущих короткие ребра (6–7 у пред-
ставителей линии “Common” и 5–7 – у “Central”, 

которые принадлежали к четырем таксонам из 
пяти изученных. В то же время по признаку 
отсутствия окостеневших ребер при третьем 
пресакральном позвонке D. alpina стоит ближе 
к комплексу D. (saxicola), в котором они были 
обнаружены у единственной особи D. saxicola 
(0.4%). Для сопоставления, в комплексе D. (cau­
casica) окостеневающие ребра имелись у 26 осо-
бей двух таксонов (8.4%).

Описание посткраниального скелета таксонов 
Darevskia (saxicola)

Характеристика всего комплекса: обычно 27 
пресакральных позвонков у самцов и 28 у самок; 
лимиты: 27–29 у обоих полов (Рис. 7A). Число 
последних пресакральных позвонков с корот-
кими ребрами – чаще 6 и у самцов, и у самок; 
лимиты: 5–7 у самцов и самок (Рис. 7B). При 
третьем позвонке окостеневших ребер обычно 

Посткраниальный скелет скальных ящериц Darevskia

Рис. 4. Форма ребра (широкое укороченное) при шестом 
пресакральном позвонке у Darevskia saxicola (ZISP 22128.1).

Fig. 4. Shape of the rib (wide shortened) at the sixth presacral 
vertebra in Darevskia saxicola (ZISP 22128.1).
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средние значения, соответственно, равны 6.23 
и 6.11), и тип хвостовых позвонков (у “Common” 
отмечены особи с B-типом). Линия “Central” ха-
рактеризуется также несколько меньшим в сред-
нем количеством пресакральных позвонков.

Darevskia saxicola. Обычно 27 пресакраль-
ных позвонков у самцов и 28 у самок; лимиты: 
27–29 у самцов, 28–29 у самок. Число последних 
пресакральных позвонков с короткими ребра-
ми – 6 у всех самцов, в то время как у самок 6 

Рис. 5. Типы хвостовых позвонков Darevskia brauneri myusserica: A – A-type (ZISP 25966); B – B-type (ZISP 25965). Стрелки 
указывают на поперечные отростки. 

Fig. 5. Types of tail vertebrae of Darevskia brauneri myusserica: A – A-type (ZISP 25966); B – B-type (ZISP 25965). The arrows point 
to the transverse processes of the vertebrae.
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Таблица 4. Количество последних пресакральных позвонков с короткими ребрами в комплексе Darevskia (caucasica).

Table 4. Number of posterior presacral vertebrae with short ribs in the Darevskia (caucasica).

Таксоны
Taxa

Все особи
All specimens

Min–max
M±m (n)

Самцы
Males

Min–max
M±m (n)

Самки
Females

Min–max
M±m (n)

t P

D. alpina
5–7

5.84±0.06
(46)

5–6
5.86±0.07

(23)

5–7
6.0±0.09

(15)
2.02 >0.05

D. c. caucasica
5–7

6.02±0.03
(163)

5–7
5.93±0.04

(81)

5–7
6.09±0.05

(62)
1.97 <0.05

D. c. vedenica
5–6

5.52±0.07
(40)

5–6
5.46±0.13

(15)

5–6
5.54±0.11

(22)
2.03 >0.05

D. daghestanica
5–7

6.02±0.05
(40)

5–6
5.89±0.11

(9)

5–7
6.06±0.11

(16)
2.06 >0.05

Весь комплекс
Complex as a whole

5–7
5.92±0.02

(289)

5–7
5.86±0.03

(128)

5–7
5.97±0.04

(115)
1.96 >0.05

Примечания: см. Табл. 3.

Notes: see Table 3.

Таблица 5. Количество пресакральных позвонков в комплексе Darevskia (saxicola).

Table 5. Number of presacral vertebrae in the Darevskia (saxicola).

Таксоны
Taxa

Все особи
All specimens

min-max
M±m (n)

Самцы
Males

min-max
M±m (n)

Самки
Females
min-max
M±m (n)

t P

D. b. brauneri
27–29

27.94±0.12
(34)

27–29
27.33±0.18

(12)

27–29
28.29±0.14

(17)
2.05 <0.05

D. b. myusserica
27–29

27.5±0.11
(28)

27–28
27.25±0.16

(8)

27–29
27.8±0.2

(10)
2.11 >0.05

D. lindholmi
27–29

27.57±0.06
(103)

27–28
27.11±0.04

(53)

27–29
28.16±0.08

(37)
1.98 >0.05

D. saxicola
27–29

27.88±0.12
(35)

27–29
27.35±0.16

(14)

28–29
28.33±0.12

(15)
2.05 >0.05

D. szczerbaki
27–28

27.35±0.11
(20)

27–28
27.25±0.16

(8)

27–28
27.56±0.17

(9)
2.13 >0.05

Весь комплекс
Complex as a whole

27–29
27.65±0.04

(219)

27–29
27.2±0.04

(94)

27–29
28.11±0.06

(88)
1.97 >0.05

Примечания: см. Табл. 3.

Notes: see Table 3.
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и 7 позвонков встречаются с одинаковой часто-
той; лимиты: 6–7 у самок. При третьем позвон-
ке окостеневших ребер обычно нет, их наличие 
отмечено у единственного самца (2.6%). Ребер-
ная формула: 3+2, у одной самки 3+1 (2.6%). Тип 
хвостовых позвонков – в основном A-type, у че-
тырех самцов и двух самок B-type (15.8%).

Популяция D. saxicola из ущелья р. Чегем по 
большинству рассмотренных признаков соот-
ветствует своему виду: 27–29 пресакральных 
позвонков и 6–7 последних пресакральных, 
несущих короткие ребра; B-тип хвостовых по-
звонков встречается часто относительно ко-
личества особей в выборке (Табл. 11). Особи 
с ребрами при третьем позвонке отсутствуют; 
по этому признаку выборка ZISP 17880 также 
ближе к D. saxicola (из 26 особей окостеневаю-
щие ребра имелись у единственной, в то время 
как у D. c. caucasica – у 19 особей). Необходимо 

отметить, тем не менее, что в «чегемской» вы-
борке имелась одна особь с реберной форму-
лой 3+1 – у остальных представителей вида 
D. saxicola этот вариант признака отсутствует, 
однако он встречается у D. c. caucasica. Вопрос 
нуждается в дальнейшем исследовании с при-
влечением нового материала из Чегемского 
ущелья, т.к. изученная нами выборка очень 
мала.

Darevskia szczerbaki. Обычно 27 пресакраль-
ных позвонков у самцов, у самок 28 и 29 встре-
чаются почти с равной частотой; лимиты: 27–28 
у обоих полов. Число последних пресакральных 
позвонков с короткими ребрами – у самцов 6 и 7 
позвонков встречаются почти с одинаковой ча-
стотой, у всех самок их 6; лимиты: 6–7 у самцов. 
При третьем позвонке окостеневших ребер нет. 
Реберная формула: 3+2. Тип хвостовых позвон-
ков – A-type.

Рис. 6. Диаграммы количества пресакральных позвонков у 
таксонов комплекса Darevskia (caucasica): A – общее число 
позвонков; B – число последних пресакральных позвонков 
с короткими ребрами.

Fig. 6. Diagrams of the number of presacral vertebrae in taxa of 
the Darevskia (caucasica): A – total number of vertebrae; B – 
number of posterior presacral vertebrae with short ribs.

Рис. 7. Диаграммы количества пресакральных позвонков 
у таксонов комплекса Darevskia (saxicola): A – общее число 
позвонков; B – число последних пресакральных с коротки-
ми ребрами.

Fig. 7. Diagrams of the number of presacral vertebrae in taxa of 
the Darevskia (saxicola): A – total number of vertebrae; B – num-
ber of posterior presacral vertebrae with short ribs.
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Таблица 7. Сравнение посткраниального скелета комплексов Darevskia (caucasica) и Darevskia (saxicola).

Table 7. Comparison of the postcranial skeleton of Darevskia (caucasica) and Darevskia (saxicola).

Признаки
Characteristics

Darevskia  
(saxicola)

Darevskia  
(caucasica)

Число пресакральных позвонков
Number of presacral vertebrae

27–29
27.65±0.04

(220)

26–29
27.64±0.04

(300)

Число последних пресакральных с короткими ребрами
Number of posterior presacral vertebrae with short ribs

5–7
6.19±0.03

(211)

5–7
5.92±0.03

(289)

Тип хвостовых позвовнков 
Type of tail vertebrae, (n) %

A-type
B-type

(206)
91.3
8.7

(288)
98.3
1.7

Реберная формула 
Sternal-xiphisternal costal formula, (n) %

3+1
3+2
3+3

(216)
0.9

99.1
0

(295)
3.0

96.3
0.7

Окостеневающие ребра при третьем шейном позвонке
Ossified ribs at the third cervical vertebra, (n) %

Нет / Missing
Есть / Available

(228)

99.6
0.4

(310)

91.6
8.4

Таблица 6. Количество последних пресакральных позвонков с короткими ребрами в комплексе Darevskia (saxicola).

Table 6. Number of posterior presacral vertebrae with short ribs in the Darevskia (saxicola).

Таксоны
Taxa

Все особи
All specimens

min-max
M±m (n)

Самцы
Males

min-max
M±m (n)

Самки
Females
min-max
M±m (n)

t P

D. b. brauneri
5–7

6.16±0.09
(31)

6–7
6.16±0.11

(12)

5–7
6.13±0.16

(15)
2.05 >0.05

D. b. myusserica
5–7

6.25±0.11
(27)

6–7
6.29±0.18

(7)

6–7
6.5±0.16

(10)
2.13 >0.05

D. lindholmi
5–7

6.16±0.03
(101)

5–7
6.09±0.04

(53)

6–7
6.28±0.07

(35)
1.98 <0.05

D. saxicola
6–7

6.24±0.07
(33)

6
6

(13)

6–7
6.5±0.13

(14)
2.05 <0.05

D. szczerbaki
6–7

6.26±0.10
(19)

6–7
6.57±0.20

(7)

6
6.0±0.0

(9)
2.14 <0.05

Весь комплекc
Complex as a whole

5–7
6.19±0.03

(210)

5–7
6.13±0.03

(91)

5–7
6.28±0.05

(83)
1.97 <0.05

Примечания: см. Табл. 3.

Notes: see Table 3.
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Таблица 8. Сравнение посткраниального скелета Darevskia (caucasica), Darevskia (saxicola) и D. alpina.

Table 8. Comparison of the postcranial skeleton of Darevskia (caucasica), Darevskia (saxicola) and D. alpina.

Признаки
Characteristics

Darevskia 
(saxicola)

Darevskia 
(caucasica)

D. alpina

Число пресакральных позвонков
Number of presacral vertebrae (n)

27–29
27.65±0.04 

(220)

26–29
27.64±0.04 

(253)

26–28
27.59±0.07 

(47)

Число последних пресакральных позвонков с короткими ребрами
Number of posterior presacral vertebrae with short ribs (n)

5–7
6.19±0.03 

(211)

5–7
5.94±0.03 

(243)

5–7
5.84±0.06 

(47)

Тип хвостовых позвовнков
Type of tail vertebrae, (n) %

A-type
B-type

(206)
91.3
8.7

(241)
97.9
2.1

(47)
100

0

Реберная формула
Sternal-xiphisternal costal formula, (n) %

3+1
3+2
3+3

(216)
0.9

99.1
0

(248)
3.6 

95.6 
0.8

(47)
0

100
0

Окостеневшие ребра при третьем шейном позвонке
Ossified ribs at the third cervical vertebra, (n) %

Нет / Missing
Есть / Available

(228)
99.6
0.4

(263)
90.1
9.9

(47)
100

0

Таблица 9. Сравнение посткраниального скелета кавказских таксонов Darevskia (saxicola) и D. lindholmi.

Table 9. Comparison of the postcranial skeleton of the Caucasian taxa of Darevskia (saxicola) and D. lindholmi.

Признаки
Characteristics

Darevskia (saxicola) Darevskia lindholmi

Число пресакральных позвонков
Number of presacral vertebrae (n)

27–29
27.71±0.06 

(117)

27–29
27.57±0.06 

(103)

Число последних пресакральных позвонков с короткими ребрами
Number of posterior presacral vertebrae with short ribs (n)

5–7
6.22±0.04 

(110)

5–7
6.16±0.03 

(101)

Тип хвостовых позвовнков
Type of tail vertebrae, (n) %

A-type
B-type

(107)
85.0
15.0

(99)
98.0
2.0

Реберная формула
Sternal-xiphisternal costal formula, (n) %

3+1
3+2
3+3

(111)
1.8

98.2
0

(105)
0

100
0

Окостеневшие ребра при третьем шейном позвонке
Ossified ribs at the third cervical vertebra, (n) %

Нет / Missing
Есть / Available

(122)
99.2
0.8

(106)
100

0
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Таблица 11. Сравнение посткраниального скелета чегемской популяции Darevskia saxicola (ZISP 17880) с D. c. caucasica 
и D. saxicola.

Table 11. Comparison of the postcranial skeleton of the Chegem population of Darevskia saxicola (ZISP 17880) with D. c. caucasica 
and D. saxicola.

Признаки
Characteristics

D. c. caucasica D. saxicola ZISP 17880

Число пресакральных позвонков
Number of presacral vertebrae (n)

26–29
27.59±0.05 

(n=172)

27–29
27.92±0.14 

(n=26)

27–29
27.77±0.22 

(n=9)

Число последних пресакральных позвонков с короткими ребрами
Number of posterior presacral vertebrae with short ribs (n)

5–7
6.02±0.03 
(n=163)

6–7
6.25±0.09 

(n=24)

6–7
6.22±0.14 

(n=9)

Тип хвостовых позвовнков
Type of tail vertebrae, (n) %

A-type
B-type

(166)
97.0
3.0

(29)
86.2
13.8

(9)
77.8
22.2

Реберная формула
Sternal-xiphisternal costal formula, (n) %

3+1
3+2
3+3

(176)
3.4

95.5
1.1

(29)
0

100
0

(9)
11.1
88.9

0

Окостеневшие ребра при третьем шейном позвонке
Ossified ribs at the third cervical vertebra, (n) %

Нет / Missing
Есть / Available

(181)
89.5
10.5

(29)
96.6
3.4

(9)
100

0

Таблица 10. Сравнение посткраниального скелета представителей митохондриальных линий Darevskia lindholmi.

Table 10. Comparison of the postcranial skeleton of representatives of the mitochondrial lineages of Darevskia lindholmi.

Признаки
Characteristics

“Central” “Common”

Число пресакральных позвонков
Number of presacral vertebrae

27–29
27.52±0.1 
(n = 44)

27–29
27.63±0.09 

(n = 47)

Число последних пресакральных позвонков с короткими ребрами
Number of posterior presacral vertebrae with short ribs

5–7
6.11±0.06 

(n=42)

6–7
6.23±0.06 

(n=47)

Тип хвостовых позвовнков
Type of tail vertebrae, (n) %

A-type
B-type

(39)
100

0

(46)
95.7
4.3

Реберная формула
Sternal-xiphisternal costal formula, (n) %

3+1
3+2
3+3

(44)
0

100
0

(47)
0

100
0
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ВЫВОДЫ

В результате нашего исследования были вы-
явлены различия в морфологии посткраниаль-
ного скелета как между надвидовыми комплек-
сами D. (caucasica) и D. (saxicola) в целом, так 
и между входящими в них таксонами. В обоих 
комплексах найдены особи с реберной форму-
лой 3+1, в то время как Аррибас (Arribas 1997) 
выделял в роде Darevskia только два вариан-
та – 3+2 и 3+3. Установлено, что у D. (saxicola) 
нижний порог изменчивости количества преса-
кральных позвонков выше, чем у D. (caucasica): 
27 и 26 соответственно. Ранее минимальное зна-
чение этого признака в роде (26 позвонков) было 
отмечено только для ящериц группы D. raddei 
(Arnold et al. 2007).

Данные по скелетной морфологии D. alpina 
в целом свидетельствуют в пользу ее принад-
лежности к комплексу D. (caucasica). Из всех 
рассмотренных признаков только один сближа-
ет её с D. (saxicola) – присутствие окостеневших 
ребер при третьем пресакральном позвонке, 
однако этот вариант встречается крайне редко 
у представителей рода в целом и считается ата-
визмом (Arribas 1997).

На нашем материале выявлены некоторые 
отличия D. c. vedenica от D. c. caucasica. В то же 
время популяция D. saxicola ущелья р. Чегем от-
личается от остальных представителей своего 
вида только наличием особи с реберной форму-
лой 3+1.

Darevskia lindholmi демонстрирует нерез-
кие отличия от аллопатричных ей кавказ-
ских представителей комплекса D. (saxicola). 
В дальнейшем следует уделить внимание изу-
чению криптических форм внутри D. lindholmi 
(Kukushkin et al. 2021), поскольку между ними 
имеются различия как минимум по двум ске-
летным признакам: наименьшему количеству 
последних пресакральных позвонков с корот-
кими ребрами и наличию особей с B-типом хво-
стовых позвонков.
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