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РЕЗЮМЕ

Результаты статистического анализа морфологических признаков шести распространенных на Кавказе и в 
Крыму форм скальных ящериц комплекса Darevskia (saxicola), наряду с данными исследования изменчиво-
сти фрагмента гена цитохром b митохондриальной ДНК, указывают на глубокую дифференциацию внутри 
этого комплекса, говорят в пользу видовой самостоятельности D. szczerbaki (Lukina, 1963) и обособленно-
сти недавно описанного таксона D. brauneri myusserica Doronin, 2011. Вместе с тем внутривидовая измен-
чивость D. brauneri (Méhely, 1909) позволяет выделить только две валидные формы подвидового статуса: 
D. b. brauneri и D. b. myusserica. По нашему мнению, Lacerta saxicola darevskii Szczerbak, 1962 (= D. brauneri 
darevskii) должна рассматриваться как младший синоним D. b. brauneri. Обсуждаются возможные сценарии 
происхождения форм комплекса.
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ABSTRACT

The results of statistical analysis of morphological characters and the study of the cytochrome b gene variability 
(mtDNA) of rock lizards of the Darevskia (saxicola) complex distributed in the Caucasus and the Crimea, have 
shown significant differentiation within this complex, assuming specific independence of D. szczerbaki (Lukina, 
1963) and subspecific status of recently described D. brauneri myusserica Doronin, 2011. According to our data, 
within D. brauneri (Méhely, 1909) only two forms of subspecific status can be distinguished, namely D. b. brauneri 
and D. b. myusserica. In our opinion, Lacerta saxicola darevskii Szczerbak, 1962 (= D. brauneri darevskii) should 
be considered to be a junior synonym of D. b. brauneri. The possible scenarios of range formation in the Darevskia 
(saxicola) complex are discussed.
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ВВЕДЕНИЕ

Систематика скальных ящериц, входящих 
в комплекс Darevskia (saxicola) рода Darevskia 
Arribas, 1997, активно разрабатывается. На сегод-
няшний день в объеме этого комплекса принято 
рассматривать шесть форм: Darevskia saxicola, D. 
lindholmi, D. b. brauneri, D. b. darevskii, D. [brauneri] 
szczerbaki и D. b. myusserica (Доронин 2011а, 2012).

Первой из их числа c территории Кисловодска 
Ставропольского края была описана собственно 
скальная ящерица, Lacerta saxicola Eversmann, 
1834. Типовая серия ящерицы Браунера, L. s. 
brauneri Méhely, 1909 включала экземпляры, 
собранные на южном макросклоне Западного 
Кавказа: по дороге между Адлером и Романов-
ском (старое название пос. Красная Поляна), из 
Романовска и с перевала Псеашхо (Méhely 1909). 
После выделения лектотипа (Доронин 2012) ти-
повой территорией этой формы следует считать 
пос. Красная Поляна Краснодарского края.

Единственный представитель комплекса, 
обитающий за пределами Кавказского перешей-
ка (в Горном Крыму) – ящерица Линдгольма, 
L s. lindholmi. Принято считать (Щербак 1962; 
Даревский 1967; MacCulloch et al. 2000; и др.), 
что авторами описания данной формы являются 
Ланц и Сирен (Lantz and Cyrén 1936). Проведен-
ная таксономическая ревизия (Доронин 2012) 
позволила установить, что в действительности 
авторство описания принадлежит Щербаку. Ти-
повая территория L. s. lindholmi Szczerbak, 1962 по 
месту сбора выделенного лектотипа – г. Ялта на 
Южном Берегу Крыма. 

В указанной работе Щербака (1962), посвя-
щенной скальным ящерицам Северного Кавказа 
и Крыма, приводится и описание нового кавказ-
ского подвида – L. s. darevskii Szczerbak, 1962 (ти-
повая территория – пос. Ходжох, Адыгея). Спустя 
год Лукиной (1963) было опубликовано описание 
L. s. szczerbaki Lukina, 1963 с территории г. Анапа 
Краснодарского края. 

Аррибас (Arribas 1999), выделив скальных 
ящериц в описанный им род Darevskia с типовым 
видом D. saxicola, подразделил его на ряд видо-
вых групп, среди которых была и «saxicola». В 
состав этой группы были включены D. saxicola, 
D. lindholmi, D. clarkorum (Darevsky et Vedmederja, 
1977) и D. dryada (Darevsky et Tuniyev, 1997), при-
чем включение двух последних видов ставилось 

под сомнение. Вероятно, это было связано с тем, 
что ранее D. clarkorum была включена в комплекс 
«Lacerta caucasica» (= Darevskia (caucasica)) 
(Murphy et al. 1996).

Анализ изменчивости 35 аллозимных локусов 
девяти популяций всех известных на тот момент 
подвидов D. saxicola позволил повысить таксо-
номический статус D. lindholmi и D. brauneri до 
видового. D. lindholmi и D. saxicola s. str. рассма-
тривались как монотипические виды, а D. brauneri 
включал три подвида: D. b. brauneri, D. b. darevskii 
и D. b. szczerbaki. При этом выборки ящерицы 
Браунера и Даревского продемонстрировали ми-
нимальные генетические различия, а у популяции 
ящерицы Щербака были выявлены уникальные 
наборы аллелей (MacCulloch et al. 2000).

Последней на сегодняшний день описанной 
формой комплекса является мюссерская ящери-
ца, D. b. myusserica Doronin, 2011 – узкоареальный 
эндемик, известный с приморских обрывов Мюс-
серской возвышенности (типовая территория) и 
Гагрского карниза Абхазии (Доронин 2011а). При 
этом ранее эти популяции были отнесены к D. b. 
szczerbaki (Milto et al. 2010).

Примечательной является работа Соколен-
ко (1992), в которой делается вывод о видовом 
статусе скальных ящериц (Lacerta saxicola ssp.) 
из района оз. Лиманчик (= Малый Лиман, Анап-
ский р-н, Краснодарский край), традиционно 
относимых к D. [brauneri] szczerbaki. Кроме того, 
сама D. [brauneri] szczerbaki в последние годы 
рассматривается рядом исследователей как само-
стоятельный вид (Туниев 2008; Акатов и др. 2009; 
Туниев и др. 2009; Tuniyev and Tuniyev 2012). 
Заметим, что еще в работе Трофимова (1981) 
приводятся результаты кластерного анализа 916 
экз. скальных ящериц, среди которых выборка 
«Lacerta saxicola szczerbaki» из Анапы показала 
крайнюю морфологическую дистанцирован-
ность: «Выборки из Анапы и хребта Каменное 
море (по-видимому, автор не смог идентифици-
ровать собранную здесь альпийскую ящерицу, D. 
alpina (Darevsky, 1967) – прим. авторов) наиболее 
сильно отличаются друг от друга и от всех дру-
гих выборок Lacerta saxicola, при этом различия 
между ними превышают даже различия между 
скальной и куринской (D. portschinskii (Kessler, 
1878), – прим. авторов) ящерицами» (Трофимов 
1981, с. 9), однако, таксономическая ревизия ком-
плекса не входила в задачи автора.
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Еще одним нерешенным вопросом остаются 
родственные взаимоотношения двух трудно раз-
личимых форм со спорным таксономическим 
статусом – D. b. brauneri и D. b. darevskii (Туниев 
2005). Результаты проведенных нами морфоло-
гического и хорологического (с применением 
ГИС-технологий) анализов показали высокое 
морфологическое сходство этих подвидов при 
значительном перекрывании их потенциальных 
ареалов (Доронин 2011а, б).

Анализ филогении комплекса Darevskia 
(saxicola) по данным изучения изменчивости 
фрагмента митохондриального гена цитохром 
b (cyt b) был дан в работе Фу (Fu 1999). Однако 
выводы этого автора носят предварительный 
характер (например, отнесение D. alpina и D. 
praticola к кладе «saxicola»), а построенные фило-
генетические древа полностью не разрешают 
филогенетические связи между исследованными 
представителями рода Darevskia. Вероятными 
причинами неоднозначности выводов является 
ограниченный материал, использованный в дан-
ной работе, его происхождение из зон гибриди-
зации, а также возможные ошибки в видовой и 
подвидовой идентификации ящериц. 

Нерешенным остался вопрос таксономическо-
го взаимоотношения представителей комплекса 
и при использовании молекулярных маркеров 
RAPD (Рябинина 1999; Гречко 2000). 

Отмеченные разногласия свидетельствуют об 
актуальности   продолжения исследований фило-
генетических взаимоотношений между членами 
комплекса Darevskia (saxicola) с использованием 
как классических методов изучения внешней 
морфологии, так и современных молекулярно-
генетических маркеров.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Морфологический анализ. При изучении 
внешней морфологии были использованы 237 эк-
земпляров ящериц комплекса Darevskia (saxicola) 
из коллекции Зоологического института РАН 
(Санкт-Петербург) (ZIN), Зоологического музея 
Национального научно-природоведческого музея 
НАН Украины (Киев) (NMNH), Сочинского на-
ционального парка (Сочи) (SNP) и Зоологическо-
го музея Ставропольского государственного уни-
верситета (Ставрополь) (ЗМСГУ) (Табл. 1; Рис. 
1, 2). Полевые наблюдения и сборы проводили в 

1999–2011 гг. на территории Ставропольского и 
Краснодарского краев, в Кабардино-Балкарии, 
Карачаево-Черкесии, Адыгее, Абхазии, а также в 
Крыму.

При описании внешней морфологии скальных 
ящериц за основу была взята схема из монографии 
Даревского (1967), дополненная рядом призна-
ков, предложенных другими авторами (Туниев и 
Островских 2006; Arnold et al. 2007). Промеры, мм: 
L. – длина тела от кончика морды до клоакальной 
щели; Pil. – расстояние от кончика морды до за-
днего края теменных щитков; Lt. c. – наибольшая 
ширина головы на уровне барабанных щитков; Al. 
c. – высота головы на уровне затылочного щитка. 
Фолидоз: G. – число горловых чешуй по линии 
между серединой воротника и соединением ниж-
нечелюстных щитков; Sq. – число спинных чешуй 
в одном поперечном ряду вокруг середины тела; 
P. fm. – число бедренных пор (слева – справа); 
Lab. – число верхнегубных щитков (слева – спра-
ва); F. l. – число верхнегубных щитков спереди 
от подглазничного; S. l. – число нижнегубных 
щитков (слева – справа); Mas. – наличие и размер 
центральновисочного щитка; Mas./Tym. – число 
чешуй в наиболее узком месте между централь-
новисочным и барабанным щитками (слева – 
справа); Sup. gran. – число гранул между верхне-
ресничными и надглазничными щитками (сле-
ва – справа), а также наличие разрывов в их ряду; 
Supracil. – число чешуй вдоль края теменного за 
верхневисочным щитком; Col. – число увеличен-
ных щитков в горловом воротнике; Pr. an.1 (Scuta 
preanalia) – число прианальных щитков в первом 
ряду; P. an.2 – число увеличенных прианальных 
щитков. В связи с тем, что 79% особей имели ре-
генерированный или поврежденный хвост, такие 
промеры, как длина нерегенерированного хвоста 
(L. cd.) и общая длина тела (L. tot. = L. + L. cd.) не 
были включены в статистический анализ.

Все промеры выполнены первым автором с 
использованием штангенциркуля с точностью до 
0.1 мм; изучение фолидоза произведено под стере-
оскопическим микроскопом МСП-1. Полученные 
данные обрабатывали отдельно для самок и сам-
цов с использованием программы Statistica 6.0.

В качестве внешней группы при кластерном 
анализе была использована луговая ящерица 
Darevskia p. praticola (Eversmann, 1834): ZIN 
22125, 15 экземпляров, ZIN 23562, 10 экземпля-
ров, Ставропольский край, Россия.
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Таблица 1. Коллекционные экземпляры ящериц комплекса Darevskia (saxicola), использованные при морфологическом анализе.

Table 1. Specimens of lizards of Darevskia (saxicola) complex, used in the morphological analysis. 

Номер точки 
на Рис. 1 и 2 

(Number
of points
on Figs. 1 

and 2)

Коллекционный
номер (Сollection 

number)

Кол-во 
экз. 

(Number 
of speci-
mens)

Место сбора
(Locality)

Дата сбора
(Date of 

collection)

Коллектор
(Сollector)

Darevskia saxicola

16 ZIN 16912 10
Россия, Карачаево-Черкесия, Карачаевский р-н, пос. Коста 
Хетагурова (Russia, Karachay-Cherkessia, Karachai District, 
Costa Khetagurov Village)

8.08.1915

Крыжановский,
Богданов-Катьков

(Kryzhanovsky,
Bogdanov-Kat’kov)

17

ZIN 23563 17

Россия, Ставропольский кр., Предгорный р-н, ущелье 
р. Аликоновка выше пос. Зеленогорский (Russia, Stavropol 
Territory, Predgornyi District, gorge Alikonovka River, near 
Zelenogorsk Village)

4.07.2005

К.Ю. Лотиев,
К.Д. Мильто
(K.J. Lotiev,
K.D. Milto)

ZIN 25729-25732 4
Россия, Ставропольский кр., г. Кисловодск, южный отрог 
хребта Боргустан (Russia, Stavropol Territory, Kislovodsk, 
southern spur of Borgustan Ridge)

27.07.2009

И.В. Доронин,
М.А. Доронина
(I.V. Doronin,

M.A Doronina)

Darevskia lindholmi

18

ZIN 23082 6 Украина, Крым, Симферопольский р-н, с. Кизил-Коба 
(=Красные пещеры) (Ukraine, Crimea, Simferopol District, 
Kizil-Koba (=Krasnye peshery) Village)

18.07.1879

К.Ф. Кесслер
(K.F. Kessler)

ZIN 23083 1 18.08.1879

21 ZIN 23086 1
Украина, Крым, Бахчисарайский р-н, с. Яни-Сала 
(=Новополье) (Ukraine, Crimea, Bakhchisarai district, 
Jani-Sala (=Novopol’e) Village)

13.05.1878

19 ZIN 3137 1
Украина, Крым, Симферопольский р-н, с. Карагач 
(=Кизиловка) (Ukraine, Crimea, Simferopol District, 
Karagach (=Kizilovka) Village)

1864
Кушакевич

(Kushakevich)

26 ZIN 16345 3
Украина, Крым, Севастопольский горсовет, с. Байдары 
(=Орлиное) (Ukraine, Crimea, Sevastopol City Council, 
Baidary (=Orlinoe) Village)

14.06.1930
С.А. Чернов

(S.А. Chernov)

22 ZIN 17082 7
Украина, Крым, Бахчисарайский р-н, каньон р. Розовая 
(Ukraine, Crimea, Bakhchisarai District, Canyon Rozovaya 
River)

08.1949

23 NMNH SR 2057 1
Украина, Крым, Ялтинский горсовет, окр. г. Ялта
(Ukraine, Crimea, Yalta City Council, near Yalta)

18.05.1961
Н.Н. Щербак

(N.N. Szczerbak)

24

NMNH SR 2104 2
Украина, Крым, Ялтинский горсовет, г. Алупка
(Ukraine, Crimea, Yalta City Council, Alupka)

10.08.1961

ZIN 23085 2 18.07.1879
К.Ф. Кесслер
(K.F. Kessler)

25 ZIN 9628 2
Украина, Крым, Ялтинский горсовет, д. Мухалатка 
(=пос. Санаторное) (Ukraine, Crimea, Yalta City Council, 
Mukhalatka (=Sanatornoe) Village)

06.1900
Агеенко

(Ageenko)

27 ZIN 20699 2
Украина, Крым, г. Севастополь, мыс Фиолент
(Ukraine, Crimea, Sevastopol, Fiolent Cape)

10.08.1996

С.Н. Литвинчук
(S.N. Litvinchuk)

20 ZIN 22626 1

Украина, Крым, Алуштинский горсовет, ниже Ангарского 
перевала и Кутузовского вдхр.
(Ukraine, Crimea, Alushta City Council, below the Angarskyi 
Pass and Kutuzovskoe Reservoir)

6.08.1997
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Номер точки 
на Рис. 1 и 2 

(Number
of points
on Figs. 1 

and 2)

Коллекционный
номер (Сollection 

number)

Кол-во 
экз. 

(Number 
of speci-
mens)

Место сбора
(Locality)

Дата сбора
(Date of 

collection)

Коллектор
(Сollector)

Darevskia brauneri brauneri

12 ZIN 17066 7
Абхазия, Ясочка близ Сухума 
(Abkhazia, Yasochka near Sukhum)

7.06.1914
Л.А. Ланц

(L.A. Lantz)

7 ZIN 17439 14
Россия, Краснодарский кр., Адлерский р-н, окр. 
пос. Красная Поляна (Russia, Krasnodar Territory, 
Adler District, near Krasnaya Polyana)

10.07.1961

И.С. Даревский
(I.S. Darevsky)

13 ZIN 18380 13
Абхазия, Гулрыпшский р-н, окр. с. Цебельда (=Цабал) 
(Abkhazia, Gulripsh District, near Tsebelda (= Tsabal) Village)

29.07.1973

14 ZIN 19307 7
Грузия, Рача-Лечхуми и Квемо-Сванети, пос. Чихареши 
(Georgia, Racha-Lechkhumi and Kvemo Svaneti, Chihareshi 
Village)

9.08.1979

15 ZIN 19433 10
Южная Осетия, Дзауский р-н, оз. Эрцо 
(South Ossetia, Dzau District, Ertso Lake)

7.08.1979

9 ZIN 19492 8
Абхазия, Гудаутский р-н, оз. Рица
(Abkhazia, Gudauta District, Riza Lake)

29.07.1980
М.А. Бакрадзе

(M.A. Bakradze)

12 ZIN 23078, 23088 5
Абхазия, окр. г. Сухум
(Abkhazia, near Sukhum)

16.08.1912
Н.С. Дороватовский
(N.S. Dorovatovsky)

7 ZIN 25726-25728 3

Россия, Краснодарский край, Адлерский р-н, скальные 
обнажения долины р. Мзымта, район Красной Поляны 
(Russia, Krasnodar Territory, Adler District, rocky outcrops 
of Mzymta Valley, near Krasnaya Polyana

20.08.2009

И.В. Доронин,
М.А. Доронина
(I.V. Doronin,

M.A Doronina)

8

ZIN 25805-25807 3
Абхазия, Гагрский р-н, окр. пос. Гантиади (=Цандрыпш), 
ущелье р. Хашупса (Abkhazia, Gagra District, near Gantiadi 
(= Tsandrypsh) Village, gorge of Hashupsa River)

6,7, 
10.10.1977

Л.Я. Боркин
(L.J. Borkin)

ZIN 25815 1
Абхазия, Гагрский р-н, ущелье р. Хашупса, крепость 
Хашупса (Abkhazia, Gagra District, gorge of Hashupsa River, 
fortress Hashupsa)

10.10.1977

9 SNP 1194 7
Абхазия, Гудаутский р-н, ущелье р. Юпшара (=Юпсара)
(Abkhazia, Gudauta District, gorge of Yupshara (= Yupsara) 
River)

25.07.2001
Б.С. Туниев

(B.S. Tuniyev)

Darevskia brauneri darevskii

5 ZIN 20109 11
Россия, Адыгея, Майкопский р-н, пос. Никель
(Russia, Adygea, Maikop District, Nickel Village)

06.1976
Г.П. Лукина

(G.P. Lukina)

3 ZIN 25735-25741 7
Россия, Краснодарский край, г. Туапсе
(Russia, Krasnodar Territory, Tuapse)

18.08.2009

И.В. Доронин,
М.А. Доронина
(I.V. Doronin,

M.A Doronina)

6 ZIN 25833-25835 3
Россия, Краснодарский край, окр. г. Сочи
(Russia, Krasnodar Territory, near Sochi)

1998

Экспедиция ИМБ РАН
(expedition of the 

Institute of Molecular 
Biology)

4

NMNH Re 1, 
1/16, 1/22, 1/31, 

1/33,1,62 
6

Россия, Адыгея, Майкопский р-н, ст-ца Ходжох
(Russia, Adygea, Maikop District, Hodzhoh Village)

7-8.06.1961
Н.Н. Щербак

(N.N. Szczerbak)

ЗМСГУ 2533/R-
1000, 2534/R-1001

2
Россия, Адыгея, Майкопский р-н, ущелье р. Руфабго
(Russia, Adygea, Maikop District, gorge Rufabgo River)

26.09.2004
И.В. Доронин,
(I.V. Doronin)

Таблица 1. Продлжение
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Молекулярно-генетический анализ. При изу-
чении филогении скальных ящериц комплекса 
Darevskia (saxicola) было использовано 27 эк-
земпляров (18 локалитетов) из которых нукле-
отидные последовательности от 22 экземпляров 
были получены первым автором в ходе работы и 
депонированы в Генбанк (JX 041604 – JX 041625), 
а остальные пять экземпляров – взяты из Генбан-
ка (Табл. 2; Рис. 3, 4). В качестве внешних групп 
при филогенетическом анализе были взяты по-
следовательности cyt b экземпляров D. praticola 
(LPU 88612) и армянской ящерицы, D. armeniaca 
(Méhely, 1909) (AF 147799).

Выделение ДНК из мышц и печени, фиксиро-
ванных в 70% и 96% этаноле, проводили солевым 
методом (NaCl) (Miller et al. 1988). Для амплифи-

кации cyt b были разработаны праймеры, спец-
ифичные к скальным ящерицам: прямой LgLu – 5’ 
AACCRCYGTTGTMTTCAACTA 3’ и обратный 
RtHr – 5’ GGYTTACAAGACCAGYGCTTT 3’. 
При постановке ПЦР объем реакционной смеси 
(20 мкл) содержал 2 мкл ДНК (100нг/мкл); 10 mM 
каждого праймера; 10 x ПЦР буфера (Pack.size 
5 мкл); 2.5 mM MgCl2; 0.25 mM dNTP (для каждого 
из олигонуклеотидов); 0.2 ед/мкл Taq-полимеразы 
(Helicon) и ddH2O до необходимого объема. ПЦР 
проводили в термоциклере ABI 2700 (Applied 
Biosystem) по следующему протоколу: предвари-
тельная денатурация 5 мин при 94 °С, последую-
щие 30 циклов (15 сек при 94 °С, 30 сек при 50 °С, 
1 мин при 72 °С) и конечная элонгация 5 мин при 
72 °С. Продукты амплификации визуализировали 

Номер точки 
на Рис. 1 и 2 

(Number
of points
on Figs. 1 

and 2)

Коллекционный
номер (Сollection 

number)

Кол-во 
экз. 

(Number 
of speci-
mens)

Место сбора
(Locality)

Дата сбора
(Date of 

collection)

Коллектор
(Сollector)

Darevskia brauneri myusserica

10
ZIN 17053 1

Абхазия, г. Гагры (Abkhazia, Gagra)
1911

Л.А. Ланц
(L.A. Lantz)

ZIN 17913 10 28.10.1937
Л.И. Хозацкий
(L.I. Khosatzky)

11

ZIN 17914 11

Абхазия, Гагрский р-н, приморские обрывы Мюссерской 
возвышенности
(Abkhazia, Gagra District, cliffs of Myussera Upland)

15.06.1937

ZIN 17981 3 22.09.1937

ZIN 24397 1 08.2006

М.В. Пестов,
К.Д. Мильто
(M.V. Pestov,
K.D. Milto)

ZIN 25816-25818 3 5-6.07.2008
О.С. Безман-Мосейко

(O.S. Bezman-Moseyko)

ZIN 25964-25971 7
17, 

19.07.2010

И.В. Доронин,
М.А. Доронина
(I.V. Doronin,

M.A Doronina)

Darevskia [brauneri] szczerbaki

1
ZIN 21773 9 Россия, Краснодарский край, г. Анапа 

(Russia, Krasnodar Territory, Anapa)

2,3.10.2000

К.Д. Мильто,
М.Г. Парамонов

(K.D. Milto,
M.G. Paramonov)

ZIN 25747-25750 4 14.08.2009 И.В. Доронин,
М.А. Доронина
(I.V. Doronin,

M.A Doronina)
2

ZIN 20547 2 Россия, Краснодарский крaй, г. Новороссийск, c. Абрау-
Дюрсо, окр. оз. Малый Лиман (=Лиманчик)
(Russia, Krasnodar Territory, Novorossiysk, Abrau-Durso 
Village, near Malyi Lyman (=Limanchik) Lake)

12.07.2010

ZIN 25962, 25963 14 06-08.1990
А.В. Соколенко
(A.V. Sokolenko)

Таблица 1. Продлжение
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с помощью электрофореза в 1.5% агарозном геле с 
добавлением бромистого этидия и очищали с ис-
пользованием набора Omnix согласно инструкции 
производителя. Секвенирование проводили в обе 
стороны с использованием тех же праймеров, что и 
для амплификации. Определение последователь-
ностей нуклеотидов cyt b проводили на автомати-
ческом секвенаторе ABI 3130 (Applied Biosystem) 
с использованием наборов BigDye v.3.1. в Лабо-
ратории молекулярно-генетической систематики 
животных Зоологического института РАН. Ну-
клеотидные последовательности выравнивали с 
помощью программы BioEdit v. 7.0 (Hall 1999) по 
алгоритму Clustal W и редактировали вручную.

Филогенетическая реконструкция выполнена в 
программе MEGA 5.0. (Tamura et al. 2007) по мето-

ду ближайшего соседа (NJ), минимальной эволю-
ции (ME) и максимального правдоподобия (ML) 
(2-х параметрическая модель Кимуры) с учетом 
транзиций, трансверсий и всех позиций кодонов. 
Устойчивость узлов филогенетических древ оце-
нивали по значениям бутстреп-поддержек (1000 
псевдорепликаций). Межгрупповые генетические 
дистанции вычисляли в той же программе.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ морфологических признаков. Ре-
зультаты кластерного анализа средних значений 
морфометрических признаков представителей 
комплекса (Табл. 3) показали, что выборки 
самок образуют три кластера: наиболее дистант-

Рис. 1. Пункты сбора экземпляров, использованных при морфологическом анализе: Darevskia saxicola (белый круг), D. b. brauneri 
(черный квадрат), D. b. darevskii (черный круг), D. b. myusserica (белый треугольник) и D. [brauneri] szczerbaki (белый ромб) на 
Кавказе (нумерация соответствует таковой в Табл. 1).

Fig. 1. Сollection sites of specimens used in the morphological analysis: Darevskia saxicola (white circle), D. b. brauneri (black square), 
D. b. darevskii (black circle), D. b. myusserica (white triangle), and D. [brauneri] szczerbaki (white diamond) in the Caucasus (numbering 
corresponds to that in Table 1).
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ное положение заняла D. saxicola; D. [brauneri] 
szczerbaki образовала кластер с D. b. myusserica, а 
D. lindholmi – с D. b. darevskii и D. b. brauneri. При 
этом наибольшее сходство продемонстрировали 
две последних формы (Рис. 5 A). Картина класте-
ризации самцов не совпадает с таковой для самок: 
D. saxicola вошла в один кластер с D. [brauneri] 
szczerbaki, тогда как D. b. myusserica образовала 
самостоятельную линию, войдя в один кластер с 
D. lindholmi, D. b. darevskii и D. b. brauneri. Как и 
в предыдущем случае, минимальные дистанции 
продемонстрировали D. b. darevskii и D. b. brauneri 
(Рис. 5 B).

Ранее нами была изучена встречаемость 
некоторых диагностических признаков чешуй-
чатого покрова у представителей комплекса, 
в частности – наличие разрывов в ряду между 
верхнересничными и надглазничными щитками, 

дополнительных щитков, лежащих по обе сто-
роны от затылочного и межтеменного щитков, 
либо дробление последнего, крупных или очень 
крупных центральновисочных щитков. Соотно-
шение встречаемости этих признаков у таксонов 
комплекса Darevskia (saxicola) на Кавказе значи-
тельно различается. Наименее часто указанные 
состояния признаков проявляются у D. saxicola, 
а наиболее – у D. b. myusserica. Очень близкими 
по этим признакам являются D. b. brauneri и D. b. 
darevskii (Доронин 2011б).

Области, занимаемые исследованными форма-
ми в пространстве двух первых дискриминантных 
функций, в значительной мере перекрываются 
(Рис. 6), а в целом полученные результаты свиде-
тельствуют о низкой степени морфологической 
обособленности сравниваемых выборок, но при 
этом наименьшую обособленность продемон-

Рис. 2. Пункты сбора экземпляров, использованных при морфологическом анализе: Darevskia lindholmi (белый квадрат) в Крыму 
(нумерация соответствует таковой в Табл. 1).

Fig. 2. Сollection sites of specimens used in the morphological analysis: Darevskia lindholmi (white square) in the Crimea (numbering 
corresponds to that in Table 1).
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Таблица 2. Коллекционные Экземпляры ящериц комплекса Darevskia (saxicola), использованные при молекулярно-генетическом 
анализе.

Table 2. Specimens of lizards of Darevskia (saxicola) complex used in molecular genetic analysis.

Номера 
точек на 

Рис. 3 и 4 
(Number 
of points 
on Fig. 3 

and 4)

Коллекци-
онный номер 

(Сollection 
number)

Номер в 
Генбанке 

(Number in 
GeneBank)

Группа
(Group)

Число 
экз. 

(Number 
of speci-
mens)

Место сбора (Locality)
Дата сбора 

(Date of col-
lection)

Коллектор
(Сollector)

Darevskia saxicola

12 AF 206180 G 1
Россия, Ставропольский край, 
г. Кисловодск (Russia, Stavropol 
Territory, Kislovodsk)

Darevskia lindholmi

18 TS 2556-2557
JX 041604-JX 

041605
A 2

Украина, Крым, Феодосийский 
горсовет, побережье Карадагского 
заповедника (Ukraine, Crimea, Feodosia 
City Council, coast of Karadag Nature 
Reserve)

14.08.2009, 
12.11.2010

O.В. Кукушкин 
(O.V. Kukushkin)

17 TS 2558-2561
JX 041606-JX 

041609
A 4

Украина, Крым, Феодосийский 
горсовет, окр. пос. Краснокаменка, 
Кизилташский монастырь (Ukraine, 
Crimea, Feodosia City Council, near 
Krasnokamenka Village, Kiziltashsky 
Monastery)

16.09.2010

16 TS 2555 JX 041610 A 1

Украина, Крым, Белогорский р-н, окр. 
с. Белая Скала, гора Ак-Кая (Ukraine, 
Crimea, Belogorsk District, near Belaya 
Skala Village, Ak-Kaya Mountain)

17.06.2005

15 TS 2552 JX 041611 A 1

Украина, Крым, Ялтинский горсовет, 
южная кромка Ай-Петринской яйлы 
над мысом Ай-Тодор (Ukraine, Crimea, 
Yalta City Council, southern slope of 
the Ai-Petri Yayla of Ai-Todor Cape)

28-29.08.2004

14 TS 2553-2554
JX 041612-JX 

041613
B 2

Украина, Крым, г. Севастополь, 
западный берег Балаклавской бухты, 
высоты Кая-Баш близ Псилерахского 
карьера (Ukraine, Crimea, Sevastopol, 
western shore of Balaklava Bay, Kai-Bash 
height near Psilerahsky quarry)

25.05.2007

13 AF 206177 B 1

Украина, Крым, г. Севастополь, 
южный берег Гераклейского п-ова, 
мыс Фиолент (Ukraine, Crimea, 
Sevastopol, southern coast of 
Gerakleysky Peninsula, Fiolent Cape)

С.Н. Литвинчук

Darevskia brauneri brauneri

8 ZIN 25728 JX 041619 F 1

Россия, Краснодарский край, 
Адлерский р-н, скальные обнажения 
долины р. Мзымта, район Красной 
Поляны (Russia, Krasnodar Territory, 
Adler  District, rocky outcrops of Mzymta 
Valley, near Krasnaya Polyana

20.08.2009

И.В. Доронин, 
М.А. Доронина 
(I.V. Doronin, 

M.A Doronina)

9 ZIN 19492 JX 041616 D 1
Абхазия, Гудаутский р-н, оз. Рица
(Abkhazia, Gudauta District, Riza Lake)

29.07.1980
М.А. Бакрадзе 

(M.A. Bakradze)

10 TS 2257 JX 041615 D 1

Абхазия, Сухумский р-н, верховья р. 
Гумиста, хребет Ашамхвара (Abkhazia, 
Sukhumi District, headwater Gumista 
River, Ashamhvara Ridge)

10.07.2008

О.С. Безман-
Мосейко 

(O.S. Bezman-
Moseyko)
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Номера 
точек на 

Рис. 3 и 4 
(Number 
of points 
on Fig. 3 

and 4)

Коллекци-
онный номер 

(Сollection 
number)

Номер в 
Генбанке 

(Number in 
GeneBank)

Группа
(Group)

Число 
экз. 

(Number 
of speci-
mens)

Место сбора (Locality)
Дата сбора 

(Date of col-
lection)

Коллектор
(Сollector)

Darevskia brauneri darevskii

3 ZIN 22217.1 JX 041620 F 1

Россия, Краснодарский край, 
г. Геленджик, Мыс Идокопас, окр.
с. Криница (Russia, Krasnodar Territory, 
Gelendzhik, Idokopas Cape, near Krynica 
Village)

9, 10.08.2001
Д.А. Мельников 
(D.A. Melnikov)

4 ZIN 25735 JX 041618 E 1
Россия, Краснодарский край, г. Туапсе
(Russia, Krasnodar Territory, Tuapse)

18.08.2009

И.В. Доронин, 
М.А. Доронина 
(I.V. Doronin, 

M.A Doronina)

5 AF 206181 F 1

Россия, Краснодарский край, 
Лазаревский р-н, микрорайон Дагомыс 
(Russia, Krasnodar Territory, 
Lazarevskoe, District, Dagomys 
Microdistrict)

6 AF 206179 F 1
Россия, Краснодарский край, окр. 
г. Сочи (Russia, Krasnodar Territory, 
Sochi)

7 TS 377 JX 041617 E 1

Россия, Республика Адыгея, 
Майкопский р-н, пос. Гузерипль
(Russia, Adygea, Maikop District, 
Guzeripl Village)

4.08.2000

К.Д. Мильто, 
С.А. Калябина 

(K.D. Milto, 
S.A. Kalyabina)

Darevskia brauneri myusserica

11 ZIN 25818 JX 041614 C 1

Абхазия, Гагрский р-н, приморские 
обрывы Мюссерской возвышенности
(Abkhazia, Gagra District, cliffs 
of Myussera Upland)

6.07.2008

О.С. Безман-
Мосейко 

(O.S. Bezman-
Moseyko)

Darevskia [brauneri] szczerbaki

1
AF 206178

H 2
Россия, Краснодарский край, г. Анапа 
(Russia, Krasnodar Territory, Anapa)

ZIN 25750 JX 041621 14.08.2009

И.В. Доронин, 
М.А. Доронина 
(I.V. Doronin, 

M.A Doronina)
2

ZIN 25962–
25963

JX 041622-JX 
041623

H 2

Россия, Краснодарский крaй, 
г. Новороссийск, c. Абрау-Дюрсо, 
окр. оз. Малый Лиман (=Лиманчик)
(Russia, Krasnodar Territory, 
Novorossiysk, Abrau-Durso Village, 
near Malyi Lyman (=Limanchik) Lake)

12.07.2010

3 ZIN 22217.2–3
JX 041624-JX 

041625
H 2

Россия, Краснодарский край, 
г. Геленджик, мыс Идокопас, окр. 
с. Криница (Russia, Krasnodar Territory, 
Gelendzhik, Idokopas Cape, near Krynica 
Village)

9, 10.08.2001
Д.А. Мельников 
(D.A. Melnikov)

Примечание. TS – коллекция образцов тканей ZIN.

Note. TS – collection of tissue samples of ZIN.

Таблица 2. Продлжение
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стрировали D. b. darevskii и D. b. brauneri, а наи-
большую – D. [brauneri] szczerbaki и D. saxicola. 
Это подтверждается при сопоставлении значений 
достоверности различий морфологических по-
казателей (Табл. 5, 6) и расстояния Махаланобиса 
в дискриминантном пространстве между центро-
идами выборок исследованных таксонов в много-
мерном пространстве (Табл. 6).

Анализ на основе последовательностей фраг-
мента гена cyt b. Среди 27 изученн  ых последова-
тельностей фрагмента гена цитохром b представи-
телей комплекса Darevskia (saxicola) выявлены 20 
гаплотипов. Окончательное выравнивание имело 
длину 941 пар нуклеотидов (пн), из которых из-
менчивыми оказались 112, а информативными – 

81. Соотношение числа транзиций и трансверсий 
составило 7.025.

Построенные по алгоритмам NJ, ME, и ML 
древа показали идентичную топологию, схожую 
длину ветвей и статистические поддержки (Рис. 
7). Интересным фактом является близость D. 
saxicola и D. [brauneri] szczerbaki. При этом анало-
гичные данные были получены и ранее (Fu 1999).

В целом на филогенетических древах можно 
выделить 10 кластеров, уровни генетической обо-
собленности между которыми значительно раз-
личаются. По этим данным их можно объединить 
в восемь групп. Средние p-дистанции (%) между 
группами представлены в Табл. 7. Отметим, что 
аналогичные значения были получены в ходе 

Рис. 3. Пункты сбора экземпляров, использованных при молекулярно-генетическом анализе: Darevskia saxicola (белый круг), D. 
b. brauneri (черный квадрат), D. b. darevskii (черный круг), D. b. myusserica (белый треугольник) и D. [brauneri] szczerbaki (белый 
ромб) на Кавказе (нумерация соответствует таковой в Табл. 2).

Fig. 3. Сollection sites of specimens used in the molecular analysis: Darevskia saxicola (white circle), D. b. brauneri (black square), D. 
b. darevskii (black circle), D. b. myusserica (white triangle), and D. [brauneri] szczerbaki (white diamond) in the Caucasus (numbering 
corresponds to that in Table 2).
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исследования филогении и филогеографии раз-
личных представителей Lacertidae (Carranza et al. 
2004; Ljubisavljević et al. 2007).

Исследуемые образцы распределились по 
группам следующим образом: A – образцы с юго-
восточного побережья и внутренней гряды Крыма; 
B – образцы с юго-западного побережья Крыма; 
С – образец с приморского обрыва Мюссерской 
возвышенности Абхазии, Западный Кавказ; D – 
образцы с горной территории Абхазии, Западный 
Кавказ; E – образцы с приморской территории 
Краснодарского края и горной территории Ады-
геи, Западный Кавказ; F – образец из среднего 
течения р. Мзымта Краснодарского края и об-
разцы с приморской территории Краснодарского 
края, Западный Кавказ; G – образец с территории 
г. Кисловодска, Северный Кавказ; H – образцы 

с приморской территории Краснодарского края, 
Западный Кавказ. На полученных древах четко 
выделяются две филетические линии, одна из 
которых связана с Крымом и Западным Кавказом 
(группы A–F – D. lindholmi–D. brauneri), а вто-
рая – с Северным и Западным Кавказом (группы 
G–H – D. saxicola–D. [brauneri] szczerbaki).

Молекулярные данные подтверждают перво-
начальную гипотезу о политипичности вида D. 
brauneri – четко выделяются четыре группы – C, 
D, E и F. Первая (С) представлена образцом с тер-
ритории Пицундо-Мюссерского заповедника и 
диагностируется по морфологическим признакам 
как D. b. myusserica. Особи, входящие в кладу Е и 
F и отнесенные к L. s. darevskii (= D. b. darevskii) в 
понимании Щербака (1962) и Даревского (1967), 
как и при морфологическом анализе продемон-

Рис. 4. Пункты сбора экземпляров, использованных при молекулярно-генетическом анализе: Darevskia lindholmi (белый квадрат) 
в Крыму (нумерация соответствует таковой в Табл. 2).

Fig. 4. Сollection sites of specimens used in the molecular analysis: Darevskia lindholmi (white square) in the Crimea (numbering cor-
responds to that in Table 2).
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Таблица 3. Значения морфометрических признаков половозрелых самцов и самок ящериц комплекса Darevskia (saxicola).

Table 3. Values of morphometric characters of adult male and female lizards of Darevskia (saxicola) complex.

Признаки
(Characters)

Пол
(Sex)

Таксоны (Taxa)

D. saxicola
(n=31)

D. lindholmi
(n=29)

D. b. brauneri
(n=65)

D. b. darevskii
(n=27)

D. b. musserica
(n=33)

D. [brauneri] 
szczerbaki

(n=29)

M±m/min–max

L

♂ 61.80±0.39
57.00–70.00

60.15±0.47
52.00–68.00

62.81±0.55
50.00–71.00

67.29±0.65
49.00–76.00

59.52±0.42
51.00–67.00

68.13±0.35
62.00–77.00

♀ 59.18±0.58
49.00–70.00

57.11±0.38
51.00–63.00

59.06±0.50
48.00–67.00

64.45±0.48
54.00–71.00

56.43±0.50
46.00–63.00

63.83±0.48
55.00–70.00

Pil.

♂ 15.29±0.09
13.80–17.30

14.86±0.12
11.80–16.40

15.83±0.14
12.50–18.00

17.01±0.16
13.40–20.00

15.32±0.10
13.50–17.00

17.08±0.09
15.90–19.50

♀ 12.55±0.06
11.00–13.50

12.43±0.08
11.30–14.00

12.90±0.07
11.00–14.30

14.03±0.08
12.70–15.40

12.98±0.07
11.00–13.90

14.48±0.06
13.40–15.50

Lt. c.

♂ 8.77±0.05
8.00–10.00

8.92±0.08
7.20–10.00

9.72±0.09
7.60–11.10

10.24±0.15
7.20–12.30

9.15±0.07
8.00–10.50

9.48±0.10
8.50–13.00

♀ 7.06±0.04
6.00–7.60

7.40±0.05
6.70–8.50

7.70±0.05
6.50–9.00

8.64±0.06
7.50–10.00

7.33±0.05
6.00–8.20

7.70±0.06
6.70–9.00

Al. c.

♂ 6.05±0.05
5.00–7.00

6.06±0.07
4.70–7.20

6.70±0.07
5.00–8.20

7.40±0.10
5.30–8.80

6.04±0.08
4.60–7.40

6.85±0.06
5.70–8.20

♀ 4.48±0.03
4.00–5.00

4.91±0.04
4.40–6.00

5.11±0.04
4.00–6.00

5.90±0.06
4.80–7.00

4.86±0.04
4.00–5.70

5.34±0.04
4.60–6.00

G.

♂ 27.30±2.32
22–31

30.35±1.58
28–34

28.36±2.90
24–35

28.37±2.05
25–32

28.47±1.37
26–31

30.8±1.60
29–34

♀ 26.54±2.34
23–31

30.44±1.94
27–34

28.31±2.11
24–32

28.45±1.49
26–31

28.93±1.74
26–31

30.58±1.75
28–34

Sq.

♂ 59.45±2.99
55–65

60.10±2.56
56–66

57.81±4.42
48–67

58.81±3.35
49–63

58.41±2.70
54–63

58.40±2.21
54–63

♀ 55.81±1.99
53–59

58.33±3.09
51–62

57.65±2.98
52–62

58.45±5.35
50–69

58.43±3.10
54–65

58.16±2.67
54–65

P. fm. лев.

♂ 17.70±1.64
15–21

19.40±1.52
17–22

19.30±1.54
17–22

19.06±1.08
17–21

19.35±1.67
16–23

19.46±1.70
17–24

♀ 17.63±1.77
14–20

19.33±1.15
17–21

18.56±1.57
15–23

18.81±1.52
16–21

19.06±1.24
17–21

19.25±1.58
17–22

P. fm. прав.

♂ 18.00±1.81
15–22

19.20±1.50
17–23

19.39±1.80
15–22

19.62±1.16
17–22

19.88±1.99
16–23

19.66±1.61
17–23

♀ 17.45±1.77
14–20

18.44±1.64
16–21

18.62±1.49
16–23

19.09±1.50
16–21

19.25±1.75
16–22

19.41±1.25
17–22

Lab. лев.

♂ 6.00 6.00
6.15±0.35

6–7
6.12±0.33

6–7
6.05±0.23

6–7
6.13±0.33

6–7

♀ 6.00
5.88±0.31

5–6
6.03±0.17

6–7
6.18±0.38

6–7
6.18±0.39

6–7
6.25±0.43

6–7
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Признаки
(Characters)

Пол
(Sex)

Таксоны (Taxa)

D. saxicola
(n=31)

D. lindholmi
(n=29)

D. b. brauneri
(n=65)

D. b. darevskii
(n=27)

D. b. musserica
(n=33)

D. [brauneri] 
szczerbaki

(n=29)

M±m/min–max

Lab. Прав.

♂ 6.05±0.21
6–7

6.00
6.09±0.37

5–7
6.06±0.24

6–7
6.05±0.23

6–7
6.00

♀ 6.00 6.00
6.09±0.29

6–7
6.18±0.38

6–7
6.06±0.42

5–7
6.41±0.64

6–8

F. l. лев.

♂ 4.00 4.00
4.15±0.35

4–5
4.12±0.33

4–5
4.05±0.23

4–5
4.13±0.33

4–5

♀ 4.00
3.88±0.31

3–4
4.03±0.17

4–5
4.18±0.38

4–5
4.18±0.39

4–5
4.25±0.43

4–5

F. l. прав.

♂ 4.05±0.21
4–5

4.00
4.09±0.37

3–5
4.06±0.24

4–5
4.05±0.23

4–5
4.00

♀ 4.00 4.00
4.09±0.29

4–5
4.18±0.38

4–5
4.06±0.42

3–5
4.41±0.64

4–6

S. l. лев.

♂ 6.35±0.47
6–7

6.20±0.40
6–7

6.12±0.40
5–7

5.93±0.24
5–6

6.00
6.00±0.36

5–7

♀ 6.18±0.57
5–7

6.22±0.41
6–7

5.93±0.24
5–6

6.09±0.28
6–7

6.06±0.24
6–7

6.66±0.62
6–8

S. l. прав.

♂ 6.20±0.40
6–7

6.25±0.43
6–7

6.09±0.37
6–8

6.06±0.42
5–7

6.00
6.06±0.44

5–7

♀ 6.09±0.51
5–7

6.33±0.47
6–7

6.03±0.17
6–7

6.00 6.00
6.58±0.75

6–8

Mas./Tym. лев.

♂ 3.85±0.65
2–5

3.10±0.83
2–5

3.36±1.06
2–6

3.25±0.75
2–5

2.29±0.89
1–4

3.80±0.54
3–5

♀ 3.36±0.64
2–4

3.44±0.83
2–5

3.06±0.70
2–4

3.27±0.44
3–4

2.50±0.70
1–4

4.00±0.40
3–5

Mas./Tym. прав.

♂ 4.05±0.86
2–6

3.15±0.79
2–5

3.36±0.73
2–5

3.37±0.69
2–5

2.47±0.84
1–4

3.86±0.33
3–4

♀ 3.72±0.61
3–5

3.33±0.94
1–4

3.15±0.79
2–4

3.63±0.48
3–4

2.93±0.96
1–5

4.00±0.57
3–5

Sup. gran. лев.

♂ 13.20±1.93
11–19

12.70±2.41
7–19

11.90±1.60
9–16

12.37±1.93
9–16

10.52±2.06
7–13

12.86±1.78
11–18

♀ 12.81±1.58
9–15

12.88±1.66
10–16

11.56±1.73
8–15

11.09±1.44
8–13

11.00±1.80
8–14

12.66±1.74
11–16

Sup. gran. прав.

♂ 13.15±2.17
10–19

13.25±1.89
10–18

12.36±2.01
7–17

11.93±2.04
7–16

11.11±1.90
8–14

13.13±2.02
10–18

♀ 12.36±1.87
8–16

13.44±2.49
11–19

11.21±1.72
8–15

10.36±2.26
6–13

11.50±1.96
7–15

13.08±1.49
10–16

Таблица 3. Продлжение
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стрировали незначительные различия с D. b. brau-
neri. При этом образец с типовой территории D. b. 
brau neri (ZIN 25728) также вошел в кладу F. 

Обособленное положение от популяций D. 
brauneri продемонстрировал кластер, образован-
ный особями D. [brauneri] szczerbaki. Эта форма 
обитает только в узкой прибрежной полосе клифа 
от Анапы до района Туапсе Краснодарского края. 
Наблюдаемая генетико-географическая струк-
турированность этой формы, вероятно, является 
следствием значительной (более чем на 100 км) 
удаленности указанных локалитетов. Особенно 
интересен выявленный факт ее симпатрии, а на 
отдельных участках – и синбиотопии на мысе 
Идокопас с D. b. cf. darevskii. Обе обитающие здесь 
формы четко различаются как морфологически, 
так и генетически – по изменчивости гена cyt b. 
На основании последнего признака выборка с 

этой территории была распределена между двумя 
группами – F (ZIN 22217.1) и H (ZIN 22217.2-3). 

Замечания по систематике комплекса Darev-
skia (saxicola). Обособленное положение D. 
[brauneri] szczerbaki на полученных филогенетиче-
ских деревьях и выявленное симпатрическое оби-
тание с D. b. cf. darevskii можно рассматривать как 
дополнительное свидетельство в пользу видового 
статуса D. szczerbaki. К этому таксону относится и 
популяция скальных ящериц из окрестностей оз. 
Лиманчик.

Обращаясь к систематическому положению и 
истории описания L. s. darevskii, уместно отметить, 
что Щербак не сравнивал ее с ранее описанной 
Мехели ящерицей Браунера: согласно его данным 
ареал L. s. darevskii охватывает Краснодарский 
край и Абхазию, включая типовую территорию L. 
s. brauneri. В тексте первоописания есть единствен-
ное примечание о том, что «на юге ареал этого 

Признаки
(Characters)

Пол
(Sex)

Таксоны (Taxa)

D. saxicola
(n=31)

D. lindholmi
(n=29)

D. b. brauneri
(n=65)

D. b. darevskii
(n=27)

D. b. musserica
(n=33)

D. [brauneri] 
szczerbaki

(n=29)

M±m/min–max

Supracil. лев.

♂ 3.30±0.55
2–4

3.60±0.86
3–6

3.24±0.85
2–5

2.62±0.99
1–5

3.11±0.67
2–4

2.86±0.61
2–4

♀ 3.18±0.38
3–4

4.11±0.73
3–5

3.03±0.95
1–6

3.18±0.93
2–5

3.31±0.58
2–4

3.41±1.38
2–7

Supracil. прав.

♂ 3.40±0.80
2–5

3.40±0.86
2–5

3.30±0.96
2–5

2.75±0.82
1–4

3.11±0.75
2–4

2.93±0.44
2–4

♀ 2.90±0.66
2–4

3.88±0.73
3–5

3.09±0.94
2–6

3.00±0.60
2–4

3.43±0.49
3–4

3.50±1.70
2–8

Col.

♂ 8.95±0.86
8–11

8.90±1.04
7–11

8.75±0.95
6–10

8.50±0.93
6–10

8.41±1.23
6–10

8.06±1.18
6–11

♀ 8.90±0.66
8–10

8.00±1.15
6–10

8.31±1.10
6–10

9.27±0.96
8–11

8.31±1.21
6–11

7.91±0.64
7–9

Pr. an.1

♂ 8.60±1.11
6–11

7.80±0.87
6–9

7.90±0.99
6–10

7.93±1.19
6–10

8.82±1.24
6–12

7.93±0.67
6–9

♀ 9.00±1.47
7–12

8.33±0.47
8–9

7.96±1.28
6–11

8.18±1.40
5–11

8.50±1.17
6–10

8.16±0.98
6–10

Pr. an.2

♂ 1.65±0.65
0–2

1.55±0.66
0–3

1.45±0.74
0–2

1.68±0.91
0–3

1.29±0.95
0–3

1.20±0.83
0–2

♀ 1.36±0.77
0–2

1.44±0.68
0–2

1.43±0.82
0–2

1.18±0.93
0–2

0.87±0.99
0–2

1.00
0–2

Таблица 3. Продлжение
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Рис. 5. Результаты кластерного анализа (метод UPGMA) комплекса Darevskia (saxicola) по совокупности признаков фолидоза: 
А – самцы; В – самки.

Fig. 5. Results of cluster analysis (UPGMA method) of the Darevskia (saxicola) complex based on features of pholidosis: A – males; 
B – females.
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подвида граничит с L. saxicola brauneri 
Meheli» (Щербак 1962, с. 1382). Позже 
он использовал ту же карту ареалов, 
что и в первой из упомянутых выше 
статей, но для Абхазии указал L. s. 
brauneri, ограничив ареал L. s. darevskii 
Северо-Западным Кавказом (Щербак 
1966). Даревский, не оспаривая валид-
ность этого подвида, отмечал сходство 
особей L. s. brauneri из района Красной 
Поляны с L. s. darevskii, считая это 
результатом их гибридизации: «попу-
ляция из окр. Красной Поляны, так же 
как ящерицы с низовий р. Бзыби, по 
ряду признаков склоняющаяся в сто-
рону L. s. darevskii (крупная величина 
самцов, относительно более длинная 
голова и некоторые особенности 
окраски), должны рассматриваться 
как формы, переходные между L. s. 
darevskii и L. s. brauneri, хотя в целом 
они гораздо более тяготеют к послед-
ней» (Даревский 1967, с. 48). В его 
более поздней работе было высказано 
предположение, что в ущелье р. Мзым-
та «за истекшие полтора десятилетия 
подвид L. s. darevskii на значительном 
протяжении заместил ранее обычную 
здесь L. s. brauneri» (Даревский 1976, 
с. 78).

Предложенные Даревским (1967) 
в ключе для определения подвидов L. 
saxicola меристические и метрические 
признаки указанных форм значитель-
но перекрываются, а такие качествен-
ные признаки, как степень вогнутости 
швов между предлобными и лобным 
щитками, по нашим данным, не имеют 

Рис. 6. Распределение особей Darevskia 
saxicola (белый круг), D. lindholmi (белый 
квадрат), D. b. brauneri (черный квадрат), D. b. 
darevskii (черный круг), D. b. myusserica (белый 
треугольник) и D. [brauneri] szczerbaki (белый 
ромб) в дискриминантом пространстве: A – 
самцы; B – самки.

Fig. 6. Distribution of individuals Darevskia saxi-
cola (white circle), D. lindholmi (white square), D. 
b. brauneri (black square), D. b. darevskii (black 
circle), D. b. myusserica (white triangle), and D. 
[brauneri] szczerbaki (white diamond) in the dis-
criminant space: A – males; B – females.
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значения для их разграничения. Мы не смогли 
выявить между ними отличий и в окраске: ука-
зание на наличие у L. s. darevskii зеленого цвета 
в окраске верхней стороны тела у обоих полов в 
равной степени можно отнести и к L. s. brauneri; 
добавим, что этот признак изредка встречается и у 
других форм комплекса, в том числе за пределами 
Кавказа. Так, в Чернореченском каньоне и на юж-
ных склонах горы Ильяс-Кая над мысом Сарыч 

(Юго-Западный Крым, территория Севастополя) 
добывали самок D. lindholmi c оливковой и буро-
вато-зеленой окраской дорсальной поверхности 
тела, между тем как в норме самки этого вида 
окрашены сверху в коричневато-песочные тона.

Учитывая морфологическую и молекуляр-
но-генетическую близость обеих форм, можно 
заключить, что ящерица Даревского не является 
валидным таксоном, и триномен Lacerta saxicola 

Рис. 7 ML-д древо филогенетческх связей представителей комплекса Darevskia (saxicola) по данным анализа фрагмента cyt b (941 
bp). Числа на ветвях – значения бутстреп-поддержек (1000 псевдорепликаций) в ML/NJ/ME анализах (коллекционные номера 
и буквенные обозначения групп соответствуют указанным в Табл. 2, 5, а условные знаки соответствуют таковым на Рис. 1–4).

Fig. 7. ML-tree showing phylogenetic relationships of the representatives of the Darevskia (saxicola) complex derived from the analysis of 
cyt b fragment (941 bp). Numbers on branches indicate bootstrap support values (1000 psevdoreplicates) in ML/NJ/ME analyses (collec-
tion numbers and letters groups correspond to those specified in the Table. 2, 5, and symbols correspond those in Fig. 1–4).
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Рис. 8. Особи Darevskia lindholmi с побережья Карадагского заповедника (A) и предгорного останца Ак-Кая (B).

Fig. 8. Specimens of Darevskia lindholmi from the coast of Karadag Reserve (A) and the Ak-Kaya Mountain (B).

Таблица 6. Расстояния Махаланобиса между самцами (под диагональю) и самками (над диагональю) скальных ящериц комплекса 
Darevskia (saxicola) в дискриминантном пространстве.

Table 6. Mahalanobis distance between males (below the diagonal) and females (above diagonal), rock lizards of Darevskia (saxicola) 
complex in the discriminant space.

Таксоны (Taxa) 1 2 3 4 5 6

1 D. saxicola – 35.459 25.899 27.417 47.411 33.194

2 D. lindholmi 19.755 – 24.640 31.614 36.323 30.862

3 D. b. brauneri 21.404 19.948 – 20.098 32.261 22.245

4 D. b. darevskii 23.400 29.674 19.172 – 38.509 24.135

5 D. [brauneri] szczerbaki 22.269 23.142 24.454 19.512 – 43.403

6 D. b. myusserica 27.370 21.588 19.824 25.647 27.396 –
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darevskii (= D. brauneri darevskii) является млад-
шим синонимом Lacerta saxicola brauneri (= D. b. 
brauneri).

Таким образом, наше исследование, включа-
ющее как морфологический, так и молекулярно-
генетический анализы, позволило установить, что 
в объеме комплекса Darevskia (saxicola) можно 
выделить пять валидных таксонов: D. saxicola, D. 
lindholmi, D. szczerbaki и D. brauneri с подвидами D. 
b. brauneri и D. b. myusserica.

Замечания по вопросу происхождения и 
зоогеографии комплекса Darevskia (saxicola). 
Касаясь вопроса происхождения и зоогеогра-
фических связей форм комплекса, необходимо 
отметить, что построение филогенетических 
гипотез в нашем случае осложнено отсутствием 

палеонтологических находок как представителей 
изученного комплекса, так и рода Darevskia в 
целом. По этой причине в качестве маркеров нами 
были взяты геологические события с установлен-
ной датировкой. 

Показательно, что в составе комплекса 
представлены сравнительно ксерофильные и 
термофильные узкоареальные маритимальные 
формы, такие как D. szczerbaki и D. b. myusserica 
(Доронин 2011б), а также D. lindholmi – менее 
специализированный крымский эндемик, распро-
странение которого в настоящее время не ограни-
чивается одним лишь побережьем. Становление 
этих таксонов, вероятно, было сопряжено с эво-
люцией семиаридных средиземноморских при-
брежных ландшафтов. На реликтовый характер 

Рис. 9. Местообитание Darevskia lindholmi на предгорном останце Ак-Кая.

Fig. 9. Habitats of Darevskia lindholmi of the Ak-Kaya Mountain.
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группы, по нашему мнению, может указывать и ее 
компактное распространение на северо-западном 
пределе ареала рода Darevskia. Время дивергенции 
предкового вида комплекса, близкого к D. dryada, 
от «западной ветви малоазиатских вселенцев» 
(Даревский 1967, с. 197), вероятно, следует соот-
носить с рубежом миоцена и плиоцена (поздний 
понт, 7.3–5.3 млн. лет) либо с киммерийским 
веком плиоцена (5.3–3.6 млн. лет), а радиацию 
всех входящих в него современных видов – с акча-
гыльским веком, соответствующим пьяченцскому 
(3.6–2.6 млн. лет) и гелазскому (2.6–1.87 млн. 
лет) ярусам общей стратиграфической шкалы 
(см.: Невесская и др. 2003). Обособление общего 
предка комплекса Darevskia (saxicola) от гипо-
тетической южной мезофильной лесной формы 

логично связывать с понтом (примерно соответ-
ствует мессинию международной стратиграфиче-
ской шкалы), поскольку именно на этот период 
приходятся весьма значительные аридизация и 
континентализация климата (Чепалыга 1987). На 
сегодняшний день накопилось достаточно данных 
о колоссальной регрессии Восточного Паратетиса 
на рубеже миоцена и плиоцена, в результате чего 
все Северное Причерноморье, шельф Азово-Чер-
номорского бассейна а также, по-видимому, часть 
материкового склона были осушены (Климчук и 
др. 2008; Семененко 1993; Gillet et al. 2007). В это 
время (5.8–5.3 млн. лет) могла иметь место специ-
ализация предковой «аридной» формы комплек-
са. Позднее, в период плиоценовой трансгрессии, 
благодаря ранее приобретенным адаптациям к 

Рис. 10. Местообитание Darevskia lindholmi в Южной Сердоликовой бухте Карадагского заповедника (фото. В.Ф. Покиньчереды).

Fig. 10. Habitats of Darevskia lindholmi in the Yuzhnaya Serdolikovaya Bay of Karadag Reserve (Photo V.F. Pokin’chereda).
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обитанию в засушливом жарком климате, она 
получила возможность расселения вдоль морских 
побережий. 

Наиболее архаичной современной формой, по 
нашим представлениям, является D. szczerbaki, 
что полностью согласуется с точкой зрения Да-
ревского (1967). Вероятно, близким по возрасту 
таксоном является и центральный вид комплек-
са – D. saxicola, по нашему мнению, прошедший 
становление так же, как маритимальный ксеро-
фильный вид северного берега Кавказского полу-
острова, впоследствии приспособившийся к кон-
тинентальным условиям после регрессии моря. 
Внутривидовая дифференциация D. brauneri, 
по-видимому, имеет плейстоценовый возраст.

В пользу такого предположения свидетель-
ствуют следующие данные: уже со среднего сар-
мата Кавказ становится полуостровом Переднеа-
зиатской суши (Верещагин 1959; Даревский 1963; 
Меницкий 1984), к которой также присоединя-
лись Анатолия и Балканы. Колаковский (1974) 
предполагает, что флористический обмен между 
Европой, Кавказом и Восточной Азией проис-
ходил вплоть до позднего миоцена, причём, если 
Большой Кавказ оставался с трёх сторон окру-
жённым морем и сохранял морской тропический 
климат, то основание перешейка испытывало уже 
значительную континентализацию, что создавало 
предпосылки для развития семиаридных ланд-
шафтов в окружении гумидных. Гроссгейм (1936), 
сопоставляя позднемиоценовые флоры Кавказа и 

Малой Азии, приходит к выводу, что они обна-
руживают большую близость и характеризуются 
той же смесью бореальных и субтропических эле-
ментов. Верещагин (1959) считал, что установле-
ние начавшегося процесса «бореализации» флоры 
важно для понимания дальнейшей эволюции фа-
уны, т.к. в сармате на Кавказском полуострове по-
являются представители гиппарионовой фауны, а 
в целом верхнемиоценовая териофауна Передней 
Азии, Кавказа, Крыма и Балкан обнаруживает 
большие черты сходства. Интересно, что Грос-
сгейм (1936) считает мэотис временем широкого 
проникновения на Кавказ южной ксерофильной 
флоры. На северном склоне Большого Кавказа в 
миоцене, наряду с влаголюбивой фауной, также 
появляются ксерофильные виды и виды, свой-
ственные современному европейскому Среди-
земноморью (Туниев и др. 2009). Таким образом, 
предпосылки для освоения приморских скал 
Кавказского полуострова общей предковой фор-
мой комплекса Darevskia (saxicola) теоретически 
могли сложиться уже в конце миоцена.

В раннем плиоцене Кавказ всё ещё оставался 
полуостровом. Лишь в конце понтического века 
море отступает из Предкавказья, и Кавказ ста-
новится перешейком (Верещагин 1959). С этим 
периодом, вероятно, следует связывать разрыв 
первичного сплошного ареала по периферии Кав-
казского полуострова предка современных форм 
комплекса Darevskia (saxicola) и последующее 
становление в средиземноморских ландшафтах 

Таблица 7. Средние генетические p-дистанции (%) (под диагональю) и стандартное (над диагональю) отклонение между группа-
ми комплекса Darevskia (saxicola) по данным анализа последовательностей фрагмента гена cyt b

Table 7. The average genetic p-distances (%) (below the diagonal) and standard (above diagonal), the deviation between the groups of the 
Darevskia (saxicola) complex according to the analysis of gene fragment sequences of cyt b

Группа (Group) A B D F E C H G

A 0.003 0.006 0.006 0.007 0.006 0.006 0.006

B 0.9 0.006 0.006 0.007 0.006 0.006 0.006

D 5.0 4.5 0.005 0.005 0.005 0.006 0.006

F 4.7 4.3 2.9 0.004 0.006 0.007 0.006

E 5.3 4.8 3.6 1.5 0.006 0.006 0.007

C 3.9 3.4 2.8 3.5 3.8 0.006 0.006

H 4.1 4.0 4.6 5.0 5.6 4.0 0.005

G 4.4 4.1 5.0 4.5 5.3 4.6 3.1
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Черноморского побережья, вдоль сохранившего-
ся клифа, D. szczerbaki, а по меловым и известня-
ковым куэстам Северного Кавказа – D. saxicola.

Расселившиеся в конце плиоцена средизем-
номорские виды растений (Гроссгейм 1936) 
впоследствии в плейстоцене вымерзли на терри-
тории Северного Кавказа, но сохранились в его 
наиболее тёплой юго-восточной части (Шифферс 
1953), в известняковых предгорьях Централь-
ного – Западного Кавказа и основное ядро – на 
Черноморском побережье Кавказа. По-видимому, 
с этим периодом связана изоляция в современ-
ном Анапа-Геленджикском районе D. szczerbaki, 
а также таких видов, как палласов полоз Elaphe 
sauromates (Pallas, 1814), средняя ящерица Lacerta 
media Lantz et Cyren, 1920, в меньшей степени 
средиземноморская черепаха Testudo graeca 
(Linnaeus, 1758) и оливковый полоз Platyceps 
najadum (Eichwald, 1831), имеющих более про-
тяженное распространение и проникающих на 
юг примерно до г. Сухум. С этим же периодом 
следует связывать инсуляризацию ареалов и изо-
ляцию P. najadum в районе Кавказских Минераль-
ных Вод, а эскулапова полоза, Zamenis longissimus 
(Laurenti, 1768) – на хребте Азиштау в Адыгее 
(Туниев и Тимухин 2002). Аналогии хорошо про-
сматриваются и во флоре: в районе гор-диапиров 
Пятигорья проходят границы ареалов средизем-
номорских видов, имеющих распространение к 
западу до Таманского, Крымского и Балканского 
полуостровов. Более того, ряд видов, произрас-
тающих в настоящее время в Крымско-Новорос-
сийском районе восточного Средиземноморья, 
обладает локальным реликтовым ареалом в 
междуречье Лабы – Подкумка.

При описании D. b. myusserica нами были 
предложены два сценария ее происхождения (До-
ронин 2011а): согласно первому, ее становление 
могло протекать в условиях плейстоценового 
похолодания. На первом этапе произошло сокра-
щение ареала D. brauneri в Абхазии до локальных 
рефугиумов на южных склонах Гагрского и Бзыб-
ского хребтов и на Мюссерской возвышенности. 
Накопление оригинальных признаков в условиях 
приморского рефугиума, протянувшегося вдоль 
единой береговой дуги морского залива от Гагр 
до района Калдахвары и далее на юг, обусловило 
становление морфологически четко обособлен-
ной формы. Формирование приморской равнины 
полуострова Пицунда на конусе выноса р. Бзыбь 

за счет аллювиальной и морской аккумуляции, 
происходившей в позднем неоплейстоцене и го-
лоцене, привело к разделению некогда единого 
ареала мюссерской ящерицы на гагрский и мюс-
серский участки.

Согласно второму сценарию в плиоцене по 
единому морскому клифу от района Анапы до 
р. Ингур был распространен общий для D. b. myus-
serica и D. szczerbaki предок. Изменения климата и 
флуктуации уровня моря в плейстоцене привели к 
отмиранию клифа от Туапсе до Адлера и от восточ-
ной оконечности Каваклукской возвышенности 
далее к юго-востоку, с образованием Имеретин-
ской, Пицундской, Скурчинской и Колхидской 
(Рионской) низменностей. Возникшая изоляция, 
наряду с усугублением климатической и ланд-
шафтно-биотопической дифференциации побере-
жья северо-западного Кавказа в районе Анапы – 
Туапсе (северный вариант субсредиземноморских 
ландшафтов с активным скальным клифом) и за-
падного Закавказья в районе Гагры – Калдахвара 
(типичное средиземноморье с конгломератовым 
клифом), могли привести к обособлению двух раз-
личных таксонов. Из полученных молекулярно-
генетических данных можно сделать вывод, что D. 
b. myusserica не родственна D. szczerbaki, и, таким 
образом, первый из рассмотренных выше сценари-
ев является более вероятным.

В отношении происхождения D. lindholmi за-
метим, что, согласно полученным данным, эта 
аллопатричная форма комплекса не является 
столь базальной и архаичной, как на это указывал 
ряд авторов (Ryabinin et al. 1996; Fedorov et al. 
1999; Рябинина 1999; Гречко 2000; Чобану и др. 
2003; Grechko et al. 2006). Мы подтверждаем вы-
воды Щербака (1962, 1966) и Даревского (1967) 
о ее наибольшем сходстве по морфологическим 
данным с «Lacerta saxicola darevskii» (в нашем 
понимании – D. b. brauneri), которая на филоге-
нетической схеме является для нее сестринской, и 
разделяем мнение этих авторов о проникновении 
в Крым предковой для D. lindholmi формы в на-
чале четвертичного периода по континентальной 
горнолесной перемычке, напрямую связывавшей 
северо-западную оконечность Главного Кавказ-
ского хребта с Крымскими горами. Новейшие 
геологические данные хорошо согласуются с этой 
гипотезой: в связи со значительной регрессией 
Черноморского бассейна в предчаудинскую эпоху 
позднего эоплейстоцена возникновение кратко-
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временной связи Палеокрыма и Кавказа через 
сводовое поднятие Шатского или низкогорную 
складчатую область Туапсинского прогиба пред-
ставляется весьма вероятным (Андреев 2010). 
Нельзя полностью исключить и вероятность 
трансмаринной миграции предка D. lindholmi 
на выносимом кавказскими реками плавнике в 
период, когда горные системы Крыма и Кавказа 
располагались на значительно меньшем, нежели 
в настоящую эпоху, удалении (Шалимов 1966), а 
климат северного Причерноморья был субтропи-
ческим (Кукушкин 2009). 

Гречко с соавторами (Grecko et al. 2006) на ос-
новании атипично большого разнообразия подсе-
мейств сателлитной ДНК ящерицы Линдгольма 
(при наличии одного подсемейства, уникального 
для рода Darevskia) выдвинули предположение 
о ее вероятном гибридном происхождении. Для 
этого имеются палеогеографические предпо-
сылки: во второй половине миоцена (поздний 
мэотис, поздний понт) и в плиоцен-раннечетвер-
тичное время непосредственный контакт Крыма 
и Кавказа возникал неоднократно (Шнюков и др. 
1997; Невесская и др. 2003; Чебаненко и др. 2003; 
Климчук и др. 2008; Gillet, Lericolais and Rehault 
2007; Андреев 2010). Филогенетический анализ 
некоторых групп жесткокрылых насекомых 
также подтверждает существование тесных 
связей Крыма и крайнего запада Кавказа и их 
значительную древность, более того – позволяет 
прийти к заключению о существовании единого 
крымско-западнокавказского центра видообра-
зования (Белоусов 2008). Не существовало абсо-
лютной географической изоляции этих регионов 
и в регрессивные эпохи позднего неоплейстоцена. 
Так, разделение единой крымско-кавказской ме-
тапопуляции калабрийской сосны (Pinus brutia), 
обусловленное затоплением шельфовой зоны 
при подъеме уровня новоэвксинского бассейна, 
по аллозимным данным датируется термическим 
оптимумом среднего голоцена (Гончаренко и др. 
1998; Yena et al. 2005). Однако полученные данные 
по митохондриальной ДНК не подтверждают ги-
потезу о гибридном происхождении D. lindholmi. 
Для решения этой интересной зоогеографической 
проблемы необходимы дальнейшие исследова-
ния, в частности привлечение данных по измен-
чивости ядерной ДНК.

В настоящее время D. lindholmi, вероятно, пре-
терпевает этап интенсивного формобразования. 

Этот вид характеризуется высоким уровнем мор-
фологического полиморфизма, проявляющегося 
прежде всего в межпопуляционной вариабель-
ности окраски, а также в степени выраженности 
некоторых элементов фолидоза – в частности 
центральновисочного щитка. На эту особенность 
в свое время обратил внимание Щербак (1962, 
1966), выделивший ряд «отдельных экотипов» 
(в том числе на горе Ак-Кая близ Белогорска и 
на древневулканическом массиве Карадаг). Ве-
роятно, в понимании этого автора «экотип» соот-
ветствует определению Завадского – локальная 
экологическая раса, близкая к статусу подвида, 
но не собственно географическая и региональ-
ная экологическая раса (Завадский 1961). Наи-
более уклоняющаяся по окраске популяция D. 
lindholmi – полностью изолированная и притом 
самая северная – обитает на сложенной верх-
немеловыми и палеогеновыми известняками и 
мергелями предгорной куэсте Ак-Кая в долине р. 
Биюк-Карасу (Рис. 8А, 9). Однако по данным фи-
логенетического анализа она (TS 2555) не обра-
зует самостоятельную линию, а входит в кластер 
вместе с особями с юго-восточного побережья 
Крыма (группа A) – в том числе из Карадагского 
заповедника (TS 2556-2557), где также обитает 
изолированная и морфологически своеобразная 
периферическая популяция вида – одна из самых 
восточных (Рис. 8В, 10). Отсутствие значимых 
генетических отличий между этими территораль-
но разобщенными группировками подтверждает 
наше предположение о совсем недавней фрагмен-
тации ареала ящерицы Линдгольма в восточном 
Крыму, обусловленной, по-видимому, деграда-
цией сплошного лесного покрова и сильным 
остепнением этой территории в среднем голоцене 
(Кукушкин 2009). На это же обстоятельство 
указывает и обилие здесь различной величины 
изолятов. Очевидно, все эти популяции, иногда 
насчитывающие менее полусотни особей, явля-
ются реликтами периода лучшей облесенности 
восточной части Горного Крыма в голоцене.
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и ценные замечания. Исследование выполнено при 
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