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Аннотация. Lacerta agilis Linnaeus, 1758 – самый изменчивый по внешним морфологическим при-
знакам вид рода зеленых ящериц, обладающий одним из самых больших по площади ареалов 
среди пресмыкающихся и демонстрирующий реальность существования внутривидовых таксо-
нов. Нами проведен анализ 345 последовательностей гена cytb митохондриальной ДНК (1143 
п. н.) из 234 локалитетов и 24 последовательностей интрона 7 β-fib ядерной ДНК (483 п. н.) из 19 
локалитетов. В анализ включены все признаваемые в настоящее время 12 подвидов прыткой 
ящерицы. Реконструировано два типа дендрограмм возможных вариантов филогенетических 
отношений, показавших идентичную топологию и наличие 11 поддержанных клад. На медиан-
ной сети гаплотипов cytb обособляются 11 групп. На Кавказе обнаружены представители двух 
клад/групп, при этом обе отмечены как на Северном Кавказе, так и в Закавказье. Наши дан-
ные позволили дополнить представления о генетическом разнообразии и филогеографии вида. 
В пределах Кавказа обитают следующие валидные внутривидовые таксоны прыткой ящерицы: 
L. a. boemica Suchow, 1929 (мы не поддерживаем видовой статус этого таксона) и L. a. exigua
Eichwald, 1831. Lacerta a. ioriensis Peters et Muskhelischwili, 1968 syn. n. должна рассматриваться как
младший субъективный синоним L. a. boemica, а L a. brevicaudata Peters, 1958 syn. n., L. a. grusinica
Peters, 1960 syn. n. и L. a. mzymtensis Tuniyev et Tuniyev, 2008 syn. n. как младшие субъективные
синонимы L. a. exigua. Показана ведущая роль Кавказа в формировании гаплотипического раз-
нообразия L. a. exigua. На основании генетических и морфологических данных популяции с тер-
ритории Карпат предложено рассматривать как самостоятельный подвид, для которого найдено
пригодное валидное название L. a. transsylvanica Kimakovicz in Bielz, 1888 comb. n. и обозначен
его неотип. Выборка этого таксона формирует две субклады (подгруппы) мтДНК, локализован-
ные в Татрах и Восточных Карпатах. Для Кавказа, Карпат, Крымских гор и Пиренеев выявле-
ны по одному эндемичному подвиду, а на Балканах – потенциально три подвида (L. a. bosnica
Schreiber, 1912, candidates subspecies 1 и 2).
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Abstract. Lacerta agilis Linnaeus, 1758 is a species with one of the largest ranges among reptiles. This 
species is the most morphologically variable among the green lizards and has a number of morphologi-
cally and genetically distinguished subspecies. We analyzed 345 mitochondrial DNA cytb gene sequences 
(1143 bp) from 234 localities and 24 nuclear DNA β-fib intron 7 sequences (483 bp) from 19 localities. 
All 12 currently recognized subspecies were included in the genetic analysis. Two types of dendrograms 
of possible phylogenetic relationships were reconstructed, revealing identical topology and the presence 
of 11 supported clades. Eleven groups were distinguished on the median network of cytb haplotypes. Two 
clades/groups were recorded in the Caucasus, both in the North Caucasus and Transcaucasia. New data 
allowed us to expand our understanding of the genetic diversity and phylogeography of the species. Two 
valid subspecies-level taxa were confirmed for the Caucasus: L. a. boemica Suchow, 1929 (species-level 
status not supported) and L. a. exigua Eichwald, 1831. Another currently recognized subspecies, Lacerta 
a. ioriensis Peters et Muskhelischwili, 1968 syn. n. should be considered a junior subjective synonym of 
L. a. boemica, and three other Transcaucasia subspecies, L. a. brevicaudata Peters, 1958 syn. n., L. a. grus-
inica Peters, 1960 syn. n. and L. a. mzymtensis Tuniyev et Tuniyev, 2008 syn. n. should be considered as 
junior subjective synonyms of L. a. exigua. The role of the Caucasus as an important center of haplotype 
diversity is supported by our results. Based on genetic and morphological data, populations from the Car-
pathians are proposed to be considered as valid subspecies, L. a. transsylvanica Kimakovicz in Bielz, 1888 
comb. n. Two subclades of mtDNA are distributed in the Tatra Mountains and the Eastern Carpathians 
and are indicated within this new taxon. One endemic subspecies has been identified for the Caucasus, 
the Carpathians, the Crimean Mountains, and the Pyrenees, and there are potentially three subspecies 
(L. a. bosnica Schreiber, 1912, possible subspecies 1 and 2) in the Balkans.
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ВВЕДЕНИЕ

Одним из центров таксономического разно- 
образия зеленых ящериц рода Lacerta Linnaeus, 1758, 
включающего, по современным представлениям, 
10 видов (Kornilios et al., 2019), выступает Кавказ. Так, 
для региона приводится шесть подвидов прыткой 
ящерицы, Lacerta agilis Linnaeus, 1758 из 12 призна-
ваемых в настоящее время (Tuniyev, Ananjeva, 2024).

В ходе изучения истории становления ареала 
и внутривидовой структуры этого вида Кавказу 
традиционно отводилось значительное внимание 
как ключевому в этом вопросе региону. Так, в мо-
нографическом описании вида Даревский с соав-
торами (1976) обозначил популяции с Западного 
Закавказья (L. a. grusinica Peters, 1960) и Армян-
ского нагорья (L a. brevicaudata Peters, 1958) как 
наиболее близкие к “исходной форме”. Яблоков 
с соавторами (Yablokov et al., 1980; Яблоков и др., 
1981, 1981а) в своих работах по реконструкции 
микрофилогенеза прыткой ящерицы придержи-
вались теории северокавказского происхождения 
вида, основываясь на палеогеографических данных 
и фенетическом подходе (Яблоков, 1980).

Стугрен (Stugren, 1957), проанализировав совре-
менное распространение пресмыкающихся и зем-
новодных Румынии, данные гляциальной геологии 
и палеоботаники, выделил шесть фаунистических 
волн заселения Европы в период последнего чет-
вертичного оледенения; по его мнению, L. agilis – 
вид степной туранской волны, распространивший-
ся из степей Черноморского и Каспийского бас-
сейнов и Средней Азии.

Новый этап в изучении систематики прыткой 
ящерицы и начало изучения ее филогеографии 
связаны с исследованиями С.А. Калябиной-Хауф 
(Ананьева, 2012). В первых публикациях по фило-
генетическому анализу подвидов прыткой ящерицы 
(использован фрагмент гена cytb мтДНК) этим гер-
петлогом с соавторами (Калябина и др., 2000, 2001; 
Kalyabina et al., 2001) была показана генетическая 
обособленность L. a. boemica Suchow, 1929, кото-
рая имеет, по мнению авторов, реликтовый ареал 
и “архаичные признаки” во внешней морфологии. 
В отношении L. a. brevicaudata было сказано, что 
этот подвид не демонстрирует генетической обособ- 
ленности от L. a. exigua Eichwald, 1831. В дальней-
шем данные положения были изложены в обзорных 
статьях (Kalyabina-Hauf et al., 2003; Joger et al., 2007).

Итогом этого исследовательского проекта ста-
ло издание монографии Калябиной-Хауф и Ана-
ньевой (2004). В ней в филогенетический ана-
лиз была включена L. a. grusinica, которая про-
демонстрировала незначительные генетические 
отличия от L. a. brevicaudata и кавказских популяций 
L. a. exigua; был предложен новый филогенетический 

сценарий, включающий 6 этапов расселения и диф-
ференциации вида с позднего плиоцена. Центром 
возникновения вида был назван Кавказ, а наиболее 
базальным подвидом – L. a. boemica.

Бош и Бишофф (Bosch, Bischoff, 2004) в обзоре 
герпетофауны Грузии выразили несогласие с вы-
водами Калябиной с соавторами об отсутствии 
различий между кавказскими подвидами прыткой 
ящерицы (кроме L. a. boemica).

Опубликованные Калябиной-Хауф с соавтора-
ми последовательности cytb были использованы 
как основа в публикациях ряда авторов, продол-
живших ее исследования. Основные результаты 
работ последнего десятилетия – обнаружение трех 
значительно дивергировавших филогенетических 
линий в выборках L. a. bosnica Schreiber, 1912 с тер-
ритории Балкан (Andres et al., 2014), подробное из-
учение филогеографии прыткой ящерицы в Кры-
му с описанием зоны контакта ареалов близко-
родственных подвидов L. a. tauridica Suchow, 1927 
и L. a. exigua (Кукушкин и др., 2020), уточнение 
гипотезы дифференциации, формирования рефу-
гиумов и расселения прыткой ящерицы (Orriols, 
Escoriza, 2023). Однако до настоящего времени 
остались нерешенными вопросы внутривидовой 
таксономии вида: ранг L. a. boemica предлагалось 
повысить до видового, в то время как L. a. grusinica 
и L.  a.  brevicaudata – свести в младшие синони-
мы L. a. exigua (Joger et al., 2007; Andres et al., 2014; 
Orriols, Escoriza, 2023); данные об узкоареальных 
эндемичных кавказских подвидах L. a. ioriensis 
Peters et Muskhelischwili, 1968 и L. a. mzymtensis 
Tuniyev et Tuniyev, 2008 в процитированных публи-
кациях отсутствуют, что было одной из основных 
преград в завершении исследования митохондри-
альной филогении вида. В публикации Орриол-
са и Эскориза (Orriols, Escoriza, 2023) особо под-
черкнута необходимость анализа внутривидовой 
изменчивости прыткой ящерицы с применением 
маркеров яДНК.

Lacerta a. ioriensis была описана из долины верх-
него течения р. Иори в северной Грузии (южные 
склоны Большого Кавказа). Этот подвид был из-
вестен только по одной популяции на территории 
и в окрестностях поселка городского типа Тиане-
ти (типовое местонахождение по месту сбора го-
лотипа) (Peters, Muskhelischwili, 1968). В настоя-
щее время популяция этой ящерицы обнаружена 
и ниже по течению р. Иори на растоянии около 
18 км от Тианети в районе Сионского водохрани-
лища. Авторы описания показали близкое родство 
этого подвида с северокавказской L. a. boemica, 
от которой он географически отделен Казбекским 
горным массивом (относится к Хохскому хребту). 
По их мнению, дивергенция этих двух родствен-
ных подвидов от общего предка произошла из-за 
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поднятия хребтов Центрального Кавказа не позд-
нее раннего плейстоцена. Примечательно, что 
до этого Бартенев (1935) предполагал южное про-
исхождение ящерицы Беме в доледниковое (мио-
цен–плиоцен?) время: по его мнению, эта ящери-
ца распространилась из Закавказья на Северный 
Кавказ, где отдельные популяции пережили оле-
денение Большого Кавказа в рефугиумах к северу 
от Водораздельного и Бокового хребтов.

В отношении L. a. mzymtensis отметим, что Туни-
ев (1985) впервые опубликовал сведения об обита-
нии L. agilis на хребте Аишха в верховьях р. Мзымта. 
Для территории Кавказского биосферного заповед-
ника он привел “субальпийскую прыткую ящери-
цу” L. agilis ssp. (Туниев, 1999), которая была опи-
сана как самостоятельный подвид (Tuniyev, Tuniyev, 
2008). В дальнейшем на субальпийских полянах 
хребта Кутихуг вдоль р. Ауадхара в Абхазии была 
обнаружена изолированная популяция мзымтин-
ской ящерицы (Туниев, 2017). По мнению Туниева, 
в ксеротермический период голоцена обе группи-
ровки представляли единую популяцию, распавшу-
юся в относительно недавнее время.

Внимания заслуживают и изолированные по-
пуляции L. agilis Туальской котловины (подраз-
деляющейся на Нарскую, Зарамагскую и Мами-
сонскую) в пределах Южно-Юрской депрессии, 
между Главным и Боковым хребтами в Северной 
Осетии-Алании. Прыткие ящерицы здесь оби-
тают в субальпийском поясе, в диапазоне высот 
1700–2000 м над ур. м. Вейнберг с соавторами 
(1988) впервые привели вид для этой территории 
в пределах Северо-Осетинского заповедника: по их 
данным на Боковом хребте L. agilis обитает только 
в Туалии, на остепненных лугах ущелья Гуркумта 
и в районе с. Зарамаг. В коллекции Зоологического 
музея МГУ хранится особь из ущелья Льядон, пой-
манная напротив с. Нар (ЗМ МГУ 4796, 10.08.1981. 
coll. И. Мещерский). Удовкин и Липкович (2000) 
указали на находку вида в ущелье Цмиаком в рай-
оне Зарамагского водохранилища.

До начала 2000‑х гг. было принято считать, что 
на Северном Кавказе L. a. exigua проникает с за-
пада лишь до центральных районов Кабардино-
Балкарии (Калябина-Хауф, Ананьева, 2004). Од-
нако, по данным Лотиева и Туниева (2018), она 
населяет, по-видимому, все верхнее среднего-
рье и высокогорье Центрального Кавказа к югу 
от Скалистого хребта, в то время как L. a. boemica 
распространена в этом регионе на равнине, в пред-
горьях и нижнем среднегорье. По мнению авторов, 
таксономический статус изолированных высоко-
горных популяций прытких ящериц Центрально-
го и Восточного Кавказа нуждается в дальнейшем 
изучении. Примечательно, что для зарамагской по-
пуляции, отнесенной к L. a. exigua, было сделано 

предположение о закавказском происхождении 
(Лотиев, Бутаева, 2022).

Впервые c помощью ДНК-штрихкодирования 
нами были изучены все известные на Кавказе под-
виды L. agilis: при анализе последовательностей 
фрагмента гена COI мы смогли дифференциро-
вать только L. a. boemica и L. a. exigua, тогда как 
L. a. brevicaudata, L. a. grusinica и L. a. mzymtensis не-
отличимы от L. a. exigua, а L. a. ioriensis неотличима 
от L. a. boemica (Доронина и др., 2023).

Еще один вопрос, поднятый в публикациях 
Калябиной-Хауф с соавторами, – придание само-
стоятельного таксономического статуса популяци-
ям прыткой ящерицы Карпат и гор Пинд в Греции. 
Популяции продемонстрировали высокий уровень 
генетических различий, соответствующих подви-
довому статусу (Kalyabina et al., 2001; Калябина-
Хауф, Ананьева, 2004). Мы можем обозначить их 
как “кандидаты в подвиды” (candidates subspecies).

На значительной части ареала прыткая ящери-
ца – один из самых массовых видов пресмыкаю-
щихся (Баранов и др., 1976). Однако ряд изолиро-
ванных и/или находящихся на периферии ареала 
популяций, испытывающих все возрастающее ан-
тропогенное воздействие, имеет природоохранный 
статус: зарамагская популяция L. a. exigua была 
внесена в список охраняемых таксонов (Красную 
книгу) Северной Осетии–Алании (Лотиев, Бутае-
ва, 2022), L. agilis – Южной Осетии (Туниев, Лоти-
ев, 2017), L. a. grusinica и L. a. mzymtensis – Красно-
дарского края (Туниев, Туниев, 2017, 2017а) и Рос-
сии (Туниев, 2021, 2021а). Полученные сведения 
о генетическом разнообразии позволят скорректи-
ровать меры по охране географических популяций.

Цель данной работы – проведение генетическо-
го анализа особей прыткой ящерицы с территорий, 
ранее неохваченных пунктами отбора проб, и с ис-
пользованием как митохондриального, так и ядер-
ного маркеров; установление филогенетического 
положения изолированных популяций и опреде-
ление путей расселения прыткой ящерицы на тер-
ритории Кавказа; проведение систематической 
ревизии и определение таксономического статуса 
L. agilis ssp. Карпатских гор.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Анализ морфологических признаков

При описании внешней морфологии ящериц 
была принята традиционная схема, используемая 
рядом авторов (Банников и др., 1977; Arnold et al., 
2007). Промеры, мм: L. – длина тела от кончика 
морды до клоакальной щели; L. cd. – длина хво-
ста. Фолидоз: Na. – число и расположение задне-
носовых щитков (слева – справа); Mas. – наличие 
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и размер центральновисочного щитка (слева – спра-
ва); Sup. gran. – количество гранул между верхне-
ресничными и надглазничными щитками (слева – 
справа); G. – количество горловых чешуй по линии 
между серединой воротника и соединением ниж-
нечелюстных щитков; Sq. – количество спинных 
чешуй в одном поперечном ряду вокруг середины 

тела; Ventr. – количество продольных рядов брюш-
ных щитков; Pr. – число рядов преанальных щитков 
и наличие увеличенных преанальных щитков.

Все промеры выполняли штангенциркулем 
с точностью до 0.1 мм. Изучение фолидоза прове-
дено под стереоскопическим микроскопом МСП‑1. 
Названия цветов даны по шкале Бондарцева (1954).

Таблица 1. Коллекционные экземпляры Lacerta agilis transsylvanica, использованные при описании внешней 
морфологии

Table 1. List of Lacerta agilis transsylvanica specimens used in morphological description

Коллекционный 
номер, ZISP Число экз. Локалитет Координаты 

(с. ш., в. д.)
Высота, м 
над ур. м. Даты сбора Коллектор

16133 1 ad самка
Украина, 
Закарпатская обл., 
с. Кевецкое

48.4793, 23.2227 260 29.07.1947
Л.А. Портенко

16134.1–2 1 ad самец, 
1 ad самка

Украина, Закарпат-
ская обл., г. Перечин 48.7289, 22.4682 145 06–20.07.1947

16397.1–7 1 ad самка, 
6 сеголеток

Украина, Львовская 
обл., г. Моршин 49.1490, 23.8759 330 12–26.09.1947 Л.И. Хозацкий

16942 1 ad самец
Украина, Закарпат-
ская обл., г. Ужгород, 
около замка

48.6213, 22.3077 125 03–05.09.1957 Л.С. Гликман

17104.1–3 1 ad самец, 
2 sad самки

Румыния, Бакэу, 
окр. курорта Слэник-
Молдова

46.2237, 26.4619 530 20.07.1958 Н. Поповичи

17240.1–4
1 ad самец, 
2 ad самки, 
1 sad

Румыния, Нямц, 
д. Пынгэраць 46.9260, 26.1886 720 07.1958 С. Ванча

20484.1–2 1 ad самец, 
1 ad самка

Румыния, Тран-
сильвания, Брашов, 
г. Предял

45.5042, 25.5824 1090 28.05.1995 С.Н. Литвинчук

20506.1–2 1 ad самец, 
1 ad самка

Украина, Закарпат-
ская обл., Карпатский 
биосферный заповед-
ник, Черногорский 
массив

47.9699, 24.1937 820 07–15.08.1994 К.Д. Мильто

20526 1 ad самец Украина, Закарпат-
ская обл., с. Деловое 47.9305, 24.1646 350 03.06.1995

С.Н. Литвинчук

20555 1 juv
Украина, Закарпат-
ская обл., окр. г. Му-
качево

48.4195, 22.7434 140 16.05.1996

21091.1–2 1 ad самец, 
1 sad

Украина, Закар-
патская обл., окр. 
г. Ужгорода, аэропорт

48.6379, 22.2650 115 14.05.1996

21622 1 juv Румыния, Тран-
сильвания, с. Деда 46.9478, 24.8761 500 04.05.1996

22637 1 ad самка

Украина, Закарпат-
ская обл., с. Камени-
ца, ж/д станция Ка-
меница – Подзамок, 
долина р. Уж

48.6847, 22.4024 140 25.07.2003

А.И. Зиненко
22638.1–4 1 ad самец, 

3 ad самки
Украина, Закарпат-
ская обл., с. Поляна 48.6261, 22.9652 300 28.07.2003

22639 1 ad самец
Украина, Закарпат-
ская обл., с. Беласо-
вица

48.8345, 23.0692 550 30.07.2003
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При описании особенностей внешней мор-
фологии карпатских популяций прыткой ящери-
цы было изучено 33 экз. из коллекции лаборато-
рии герпетологии Зоологического института РАН 
(ZISP) (табл. 1).

Молекулярно-генетический анализ

Для выделения геномной ДНК использова-
ны части регенерированных хвостов или фаланги 
пальцев передних конечностей ящериц, фиксиро-
ванные в 96% этаноле. 177 ваучерных экземпля-
ров и/или фрагменты их тканей хранятся в ZISP. 
В филогенетический анализ были включены 345 
последовательностей митохондриального гена ци-
тохрома b (cytb, 1143 п. н.) и 24 последовательности 
участка ядерного гена интрона 7 бета-фибриноге-
на (β-fib, 483 п. н.) из 234 локалитетов (рис. 1; При-
ложение 1. Рис. 1 – Приложение 1. Рис. 5; Прило-
жение 2. Табл. 1). Из них 92 получены в ходе про-
ведения исследований, а 277 взяты из GenBank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/gene/). Важно отме-
тить, что в работе были использованы типовые 
экземпляры (голотипы, паратипы), топотипы 

и сборы, сделанные максимально близко к типо-
вым местонахождениям.

При составлении таблицы коллекционных эк-
земпляров и тканевых проб нами была актуали-
зирована и исправлена информация, приведен-
ная в монографии Калябиной-Хауф и Ананьевой 
(2004), – коллекционные номера ZISP, локалите-
ты, даты сбора и коллекторы.

Выделение тотальной ДНК было проведено 
стандартным солевым методом с лизированием 
протеиназой К (Aljanabi, Martinez, 1997). Для ам-
плификации cytb использована пара праймеров 
GluDG 5’ – GCC CCA AAA TAA GGA GAT GG – 3’  
и ThR5’– TAG TGA TGG GGG ATT AAA GC – 3’ 
(Marzahn et al., 2016; Кукушкин и др., 2020) при 
следующих условиях: начальная денатурация 95°C 
(3 мин), затем 32 цикла (95°C – 30 с, 56°C – 30 с, 
72°C – 90 с) и конечная элонгация 72°C (5 мин).

Для амплификации участка β-fib использова-
на пара праймеров FIB-BI7U5’ – GGA GAA AAC 
AGG ACA ATG ACA ATT CAC – 3’ и FIB-BI7L 
5’ – TCC CCA GTA GTA TCT GCC ATT AGG 
GTT – 3’ (Prychitko, Moore, 1997) при следующих 
условиях: начальная денатурация 95°C (3 мин), 

Рис. 1. Пункты сбора экземпляров Lacerta agilis, использованных для молекулярно-генетического анализа (весь 
ареал). Цветовое обозначение подвидов соответствует таковому на рис. 2–7 основного текста статьи. Детальная 
нумерация пунктов сбора представлена в: Приложение 1. Рис. 1 – Приложение 1. Рис. 5
Fig. 1. Collection points of Lacerta agilis specimens used for molecular genetic analysis (entire range). Subspecies color coding 
corresponds to that in fig. 2–7 of the main text of the article. Detailed numbering of collection points is presented on the maps 
in: Supplement 1. Fig. 1 – Supplement 1. Fig. 5
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затем 30 циклов (95°C – 30 с, 60°C – 30 с, 72°C – 
50 с) и конечная элонгация 72°C (5 мин).

Реакционная смесь для ПЦР (25 мкл) содер-
жала 50–100 нг ДНК, 0.5 мкМ каждого праймера, 
0.2 мМ dNTPs, 1.5 мМ MgCl2, 2.5 мкл 10× ПЦР бу-
фера (10 мМ Tris-HCl, pH 8.3, 50 мМ KCl) и 2 ед. 
Taq-полимеразы (Thermo Scientific). Секвенирова-
ние проводилось на генетическом анализаторе ABI 
PRIZM 3500xL (Applied Biosystems).

Выравнивание последовательностей было 
проведено в программах Geneious Prime 2021.0.1 
(https://www.geneious.com) и AliView 1.6 (Larsson, 
2014). Филогенетические отношения были ре-
конструированы с использованием метода Бай-
еса (Bayesian analysis, BA) в программе Mr. Bayes 
3.1.2 (Huelsenbeck, Ronquist, 2001; Altekar et al., 
2004) и методом максимального правдоподобия 
(Maximum Likelihood, ML) в программном пакете 
MEGA X (Kumar et al., 2018). Для комбинирован-
ного набора последовательностей мтДНК и яДНК 
был использован метод ML в программе IQ-TREE 
v2.4.0 (Minh et al., 2020).

Для BA использованы 10 млн генераций; ста-
тистическая надежность узлов ML-деревьев оце-
нена путем бутстреп анализа (2000 псевдореплик). 
Устойчивость узлов дендрограмм в случае Байесова 
анализа было оценено с помощью расчета апосте-
риорных вероятностей; уровень поддержки узлов 
0.95 и более – высокий, 0.90–0.95 – средний, ме-
нее 0.90 – неподдержанный. Значения бутстреп-
поддержек в ML-анализе: более 75% – достовер-
ная, 50–75% – тенденция, менее 50% – отсутствие 
поддержки (Felsenstein, 2004).

Выбор модели эволюции нуклеотидных по-
следовательностей для анализа cytb в MEGA X 
осуществлен в данной программе – HKY+G+I. 
Для анализа в MrB осуществлен в программе 
MrModeltest 2.4 (Nylander, 2004) c использова-
нием информационного критерия Акаике (AIC): 
для cytb – HKY+G+I, для β-fib – HKY+G. Для 
анализа в IQ-TREE – в программе ModelFinder 
(Kalyaanamoorthy et al., 2017) – HKY+F+G4.

Графические изображения деревьев получены 
с помощью программы FigTree 1.4.4 (http://tree.bio.
ed.ac.uk/software/figtree). Построение сети гапло-
типов осуществлялось методом TCS в программе 
PopART (Leigh, Bryant, 2015). При анализе генети-
ческой изменчивости в программе DnaSP v.5.10.01 
(Librado, Rozas, 2009) вычислены следующие па-
раметры: общее количество полиморфных пози-
ций (S), общее количество замен (η), количество 
гаплотипов (H), разнообразие гаплотипов (h), раз-
нообразие нуклеотидов на сайт (π), среднее ко-
личество нуклеотидных замен (K), значение теста 
Таджимы (Tajima’s D) и тест на нейтральность Фу 

(Fu’s Fs). Генетические дистанции (p-дистанции) 
вычисляли в программе MEGA X.

Для выделения таксономических границ 
по молекулярно-генетическим признакам были 
применены алгоритмы ABGD (Automatic barcode 
gap discovery) (Puillandre et al., 2012) и ASAP 
(Automated simultaneous analysis phylogenetics) 
(Sarkar et al., 2008). Они позволяют обозначить ус-
ловные молекулярные операционные таксономи-
ческие единицы (Molecular phylogenetic taxonomic 
units, MOTU), представляющие собой монофиле-
тические клады неопределенного ранга. Анализ 
проводили с использованием следующих пара-
метров: Pmin (минимальная априорная дистан-
ция) = 0.005, Pmax (максимальная априорная дис-
танция) = 0.1, X (относительная ширина интерва-
ла) = 0.5; была использована матрица попарных 
К80‑дистанций.

За основу физико-географического райони-
рования Кавказа были взяты схемы Гвоздецкого 
(1963) и Думитрашко (1966).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Все новые последовательности депонирова-
ны в GenBank (NCBI) под номерами PV986082–
PV986173.

345 последовательностей гена cytb образуют 
182 гаплотипа. Выявлена 191 (16.7% от общей дли-
ны фрагмента) вариабельная позиция, из них 157 
(13.7%) – парсимониинформативные. Соотноше-
ние транзиций к трансверсиям составило 4.11. По-
казатели генетического разнообразия в выборке 
даны в табл. 2.

24 последовательности гена β-fib образуют 
12 гаплотипов. Выявлены 23 (4.8% от общей дли-
ны фрагмента) вариабельные позиции, из них – 16 
(3.3%) парсимониинформативные. Соотношение 
транзиций к трансверсиям составило 1.01. Пока-
затели генетического разнообразия в выборке: S – 
23, η – 23, h – 0.83 (± 0.002), π – 0.012 (± 0.001), 
K – 5.81, Tajima’s D – 0.40 (p > 0.1), Fu’s Fs – –2.55.

По результатам реконструкции филогенетиче-
ских взаимоотношений представителей этого вида 
(cytb) были получены дендрограммы с идентичной 
топологией, на которых можно выделить 11 под-
держанных клад (рис. 2). В кладу А вошли L. a. exi-
gua, L. a. brevicaudata, L. a. grusinica и L. a. mzymten-
sis (рис. 3); B – L. a. tauridica; С, D и E – L. a. bos-
nica s. l.; F – L. a. agilis; G – L. a. garzoni Palacios 
et Castroviejo, 1975; H – L. a. argus (Laurenti, 1768); 
I – карпатские L. agilis ssp.; J – L. a. chersonensis 
Andrzejowski, 1832; K – L. a. boemica и L. a. ioriensis 
(рис. 4).

Для кавказских выборок была построена объе-
диненная (cytb + β-fib) дендрограмма, на которой 
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можно обозначить две поддержанные клады: в пер-
вую вошли L. a. exigua, L. a. brevicaudata и L. a. mzy- 
mtensis, во вторую L. a. boemica и L. a. ioriensis 
(рис. 5).

Минимальная величина некорректированных 
генетических дистанций (p-distance) при анали-
зе cytb выявлена между подвидами L. a. exigua 
и L. a. brevicaudata из клады А (0.53%), максималь-
ная – между L. a. boemica (клада K) и L. a. mzymtensis 
(клада А) (7.51%) (табл. 3). По данным измен-
чивости β-fib p-дистанция минимальная между  
L. a.  brevicaudata и L. a. mzymtensis (0%), макси-
мальная – между L. a. boemica и L. a. exigua (0.47%)
(табл. 4).

На полученной медианной сети гаплотипов cytb 
(рис. 6) можно обозначить 11 гаплогрупп (класте-
ров). Их подвидовая дифференциация соотвеству-
ет таковой на дендрограмме cytb. Наибольшее ко-
личество нуклеотидных замен между I и VII гапло-
группами – 139, наименьшее между VIII и IX – 10. 
Отдельно была построена сеть для выборок с тер-
ритории Кавказа (рис. 7), на которой четко обо-
соблены две гаплогруппы с дистанцией 49 замен. 
На ней же были обозначены географические ре-
гионы происхождения генетического материала: 
Предкавказье, Большой Кавказ, Закавказская де-
прессия, Армянское нагорье (включая Малый Кав-
каз). Бόльшая часть гаплотипов происходит из пер-
вых двух регионов.

Относительно высокие значения h и низкие зна-
чения π в общей выборке L. agilis характерны для 
популяций с быстрым ростом численности от из-
начально небольшого числа основателей в случае, 
когда прошло достаточно времени для восстанов-
ления гаплотипической изменчивости за счет му-
тационного процесса, но недостаточно для того, 
чтобы накопились значительные различия между 
нуклеотидными последовательностями (Абрамсон, 
2007). Минимальные показатели гаплотипического 
и нуклеотидного разнообразия выявлены в кладах 
Е, F и Н. Отрицательные значения тестов на ней-
тральность Tajima’s D и Fu’s Fs (хотя они не явля-
ются статистически значимыми) в кладе А, значи-
тельно превосходящие данные показатели в других 
кладах, могут свидетельствовать об экспансивном 
росте популяции в прошлом и/или положительном 
отборе (Fu, 1997; Grant, 2015).

Наибольшее генетическое разнообразие отме-
чено для L. a. boemica и L. a. bosnica, что согласуется 
с теорией локализации популяций с наибольшими 
показателями h и π в местах расположения предпо-
лагаемых рефугиумов (Ibragim et al., 1996).

Анализ ABGD/ASAP показал наличие четкого 
разрыва между значениями популяционной из-
менчивости (treshold distance = 1.70%, barcode gap 
distance = 5%). Применение данных алгоритмов 
позволило выявить в объеме L. agilis 11 монофиле-
тических MOTU в ABGD и 9 в ASAP (рис. 2).

Таблица 2. Показатели генетического разнообразия в изученной выборке Lacerta agilis по данным анализа по-
следовательностей фрагмента гена cytb (1143 п. н.)

Table 2. Genetic diversity of Lacerta agilis samples based on mitochondrial cytb (1143 bp)

Клада n S/η h π K Tajima’s D Fu’s Fs
A 148 57/60 0.87 ± 0.02 0.004 ± 0.0003 2.98 −2.24 (p < 0.01) −60.1
B 44 35/36 0.95 ± 0.01 0.007 ± 0.0003 6.59 −0.7 (p > 0.1) −7.74
C 5 12/12 0.9 ± 0.61 0.008 ± 0.0016 6.4 0.8 (p > 0.1) 0.88
D 2 6/6 1 ± 0.5 0.007 ± 0.0033 6 − 1.79
E 3 1/1 0.67 ± 0.31 0.001 ± 0.0004 0.67 − 0.2
F 21 6/6 0.56 ± 0.12 0.001 ± 0.0002 0.74 −1.74 (0.1 > p > 0.05) −3.13
G 4 0/0 – – – − −
H 22 9/9 0.83 ± 0.06 0.002 ± 0.0002 2.29 −0.24 (p > 0.1) −2.46
I 10 16/16 0.96 ± 0.06 0.006 ± 0.0008 5.13 −0.43 (p > 0.1) −1.92
J 35 31/31 0.88 ± 0.05 0.005 ± 0.0007 4.54 −1.4 (p > 0.1) −10.3
K 51 45/45 0.97 ± 0.01 0.007 ± 0.0007 6.52 −1.19 (p > 0.1) −17.27

Общее 345 191/217 0.97 ± 0.005 0.04 ± 0.0012 33.78 −0.002 (p > 0.1) −46.63
Примечания. n – объем выборки, S – общее количество полиморфных позиций, η – общее количество замен, h – раз-
нообразие гаплотипов, π – разнообразие нуклеотидов на сайт, K – среднее количество нуклеотидных замен, Tajima’s D – 
значение теста Таджимы, Fu’s Fs – значение теста на нейтральность Фу.
Notes. n – sample size, S – total number of polymorphic positions, η – total number of substitutions, h – haplotype diversity, π – 
nucleotide diversity per site, K – mean number of nucleotide substitutions, Tajima’s D – Tajima’s test value, Fu’s Fs – Fu’s neutrality 
test value.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Относительно генетического разнообразия 
прыткой ящерицы необходимо отметить, что в на-
шем исследовании изменчивости COI для нее были 
получены максимальные среди зеленых ящериц 
Кавказа и сопредельных территорий показатели 
(Доронина и др., 2023). Эти данные согласуются 
с внутривидовой изменчивостью представленных 
в исследовании таксонов – нескольких подвидов 

L. agilis, номинативного подвида L. media Lantz
et Cyrén, 1920 и монотипичного вида L. strigata
Eichwald, 1831.

Сопоставление полученных для вида датиро-
вок по молекулярным часам (Orriols, Escoriza, 
2023) с хронологией изменения биоценозов Вос-
точной Европы и Кавказа в позднем плиоцене–
эоплейстоцене (Филиппова, 1997; Сиренко, 2021) 
дают следующий сценарий основных событий 

Рис. 2. Дендрограмма филогенетических отношений представителей Lacerta agilis по результатам анализа гена cytb 
(1143 п. н.). В узлах указаны байесовы апостериорные вероятности и бутстреп-поддержки (BA/BS). В двух столбцах 
разными цветами указаны выделенные молекулярные операционные таксономические единицы (MOTU)
Fig. 2. Dendrogram of phylogenetic relationships of Lacerta strigata representatives based on the analysis of the cytb gene 
(1143 bp). Bayesian posterior probabilities and bootstrap supports (BA/BS) are indicated at the nodes. The selected molecular 
operational taxonomic units (MOTUs) are indicated in different colors in two columns
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Таблица 3. Средние генетические p-дистанции (%) (под диагональю) и их стандартные отклонения (над диаго-
налью) между подвидами Lacerta agilis по данным анализа последовательностей фрагмента гена cytb (1143 п. н.)

Table 3. Mean genetic p-distances (%) (below the diagonal) and standard deviations (above the diagonal) between 
Lacerta agilis subspecies based on cytb (1143 bp)
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agilis 0.36 0.86 0.81 0.80 0.80 0.81 0.60 0.80 0.48 0.82 0.90 0.87 0.49 0.80
argus 1.30 0.83 0.76 0.79 0.77 0.78 0.59 0.77 0.48 0.78 0.87 0.82 0.51 0.76
boemica 6.84 6.61 0.84 0.82 0.83 0.86 0.88 0.85 0.87 0.85 0.27 0.91 0.86 0.86
bosnica C 5.90 5.40 6.86 0.56 0.64 0.72 0.81 0.69 0.83 0.70 0.86 0.74 0.83 0.74
bosnica D 5.66 5.71 6.16 3.09 0.60 0.67 0.81 0.67 0.82 0.66 0.83 0.73 0.84 0.69
bosnica E 5.58 5.11 6.39 3.95 3.12 0.67 0.77 0.66 0.83 0.66 0.83 0.73 0.80 0.72
brevicaudata 5.77 5.26 6.82 5.02 4.31 4.01 0.79 0.19 0.83 0.17 0.87 0.33 0.79 0.49
chersonensis 3.26 3.13 7.04 5.65 5.66 4.96 5.39 0.78 0.64 0.79 0.91 0.83 0.60 0.81
exigua 5.55 5.05 6.73 4.70 4.22 3.93 0.53 5.29 0.82 0.22 0.86 0.35 0.79 0.52
garzoni 1.97 2.13 6.81 6.01 5.78 5.68 5.99 3.57 5.78 0.84 0.88 0.89 0.52 0.83
grusinica 5.98 5.38 6.88 4.89 4.40 4.17 0.64 5.55 0.84 6.20 0.86 0.20 0.80 0.49
ioriensis 7.12 6.78 0.90 6.80 6.14 6.22 6.67 7.17 6.57 6.63 6.73 0.92 0.90 0.89
mzymtensis 6.47 5.72 7.51 5.11 4.99 4.70 1.03 5.85 1.27 6.69 0.63 7.36 0.85 0.57
transsylvanica 2.43 2.57 6.76 6.40 6.19 5.73 5.79 3.39 5.67 2.53 6.01 7.04 6.44 0.81
tauridica 5.99 5.39 7.02 5.36 4.70 4.79 2.33 5.89 2.50 6.21 2.41 7.01 2.85 6.24

Таблица 4. Средние генетические p-дистанции (%) (под диагональю) и их стандартные отклонения (над диа-
гональю) между таксонами рода Lacerta по данным анализа последовательностей фрагмента гена интрона 7 
β-fib (483 п. н.)

Table 4. Mean genetic p-distances (%) (below the diagonal) and standard deviations (above the diagonal) between 
different taxa of Lacerta based on intron 7 β-fib (483 bp)
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L. a. boemica 0.31 0.31 0 0.31 0.69 0.51
L. a. brevicaudata 0.44 0.04 0.31 0 0.68 0.50
L. a. exigua 0.47 0.04 0.31 0.04 0.68 0.50
L. a. ioriensis 0 0.44 0.47 0.31 0.69 0.51
L. a. mzymtensis 0.44 0 0.04 0.44 0.68 0.50
L. media 2.20 2.20 2.20 2.20 2.20 0.75
L. strigata 1.21 1.21 1.21 1.21 1.21 2.53

филогенеза вида: 2.58 млн лет назад из-за глобаль-
ного похолодания и аридизации климата, обуслов-
ленных формированием ледяного покрова Аркти-
ки, на юге Восточно-Европейской равнины широ-
кое развитие получили сообщества сухих степей. 

Вероятно, это стало толчком к началу диверси-
фикации на Кавказе основных современных клад 
L. agilis – отделению L. a. boemica от общего предка.
1.8 млн лет назад нарастающие аридизация и гло-
бальное похолодание, вызванные проникновением
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арктических холодных воздушных масс на значи-
тельные территории Северного полушария, приве-
ли к еще более широкому распространению травя-
нистых ценозов. С этим периодом можно связать 
дальнейшее формообразование, давшее западную 
и восточную группу подвидов.

Рассмотрим отдельно каждую гаплотипическую 
кладу (гаплогруппу), осветив более подробно вы-
борки с территории Кавказа – ключевой террито-
рии для решения поставленной в работе цели.

Клада А (гаплогруппа II)

Сформирована представителями L. a. brevi-
caudata, L. a. exigua, L. a. grusinica и L. a. mzymten-
sis с p-дистанциями между ними 0.53–1.21 и 0–9 
заменами на сети, что отражает незначительную 
генетическую дифференциацию. При первом де-
лении внутри нее представители кавказских эн-
демиков вошли в самостоятельную субкладу, 
но не сгруппировались в самостоятельные фило-
генетические линии, а продемонстрировали гомо-
генность (рис. 3). Центральным на сети здесь стал 
Hap 37 (Южная Осетия и Зарамагская котловина 
в Северной Осетии-Алании) (рис. 6, 7), локали-
зованный в пределах Большого Кавказа. От него, 
без медианных векторов (скрытых узлов), отходят 
линии (ребра) к гаплотипам Армянского нагорья 
(Hap 64–66, 139), Закавказской депрессии (Hap 67, 
68) и Большого Кавказа (Hap 3, 4, 67, 69). Выбор-
ки из окрестностей Адлера (Hap 69, отнесенный
к L. a. grusinica) и с горы Аишха‑2 (Hap 3, 4, типо-
вая серия L. a. mzymtensis) не продемонстрировали
различий, что указывает на генетическую иден-
тичность популяций долины р. Мзымта, по ко-
торой прыткая ящерица с побережья расселилась
в среднегорья и высокогорья. Для L. agilis в усло-
виях резкопересеченного ландшафта Западного
Кавказа был указан именно долинный путь рас-
селения (Туниев, 1987). Вероятно, все популяции
горных долин и Черноморского побережья Северо-
Западного Кавказа генетически представляют со-
бой одну общность. По нашим данным, прыткая
ящерица и сейчас населяет все высотные участки
долины Мзымты.

Параллельно с западнокавказской-закавказской 
субкладой на сети формируются две группы гапло-
типов, формирующих звездчатую структуру – ин-
дикатор недавнего и быстрого роста численности 
популяции (демографическая экспансия), сви-
детельствующий о монофилетическом проис-
хождении популяций (эффект основателя). Цен-
тральный гаплотип первой группы сформирован 
последовательностями от ящериц с территории 
Предкавказья (Hap 9, 27, 115), предгорий и высо-
когорий Большого Кавказа (Hap 9, 27, 36), равнин-
ного Крыма (Hap 158), юга (Hap 27, 93) и центра 

Рис. 3. Фрагмент дендрограммы филогенетических 
отношений представителей Lacerta agilis по результа-
там анализа гена cytb (1143 п. н.) – клада А
Fig. 3. A fragment of the dendrogram of phylogenetic 
relationships of representatives of Lacerta agilis based on 
the results of the analysis of the cytb gene (1143 bp) – 
clade A
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(Hap 27) Восточно-Европейской равнины, Казах-
ского мелкосопочника (Hap 27, 111). Он напрямую 
связан с Hap 37 (L. a. brevicaudata), с отличиями 
только в две замены. Здесь наиболее обособлены 
(3–4 замены) от центрального пула особи, пой-
манные в Предкавказье (Hap 19, 20, 26) и предго-
рьях Большого Кавказа (Hap 108, 110), из дельты 
р. Волга (Hap 121), юга (Hap 92) и центра (Hap 106) 
Восточно-Европейской равнины. С дистанцией 
в одну замену отделяются гаплотипы особей с вос-
тока Западной Сибири (Hap 112, 113), представля-
ющие, наряду с казахстанскими, наиболее удален-
ные от Кавказа выборки (более 3000 км).

Генетическая близость юго- и североосетинских 
выборок подтверждает закавказское происхожде-
ние высокогорных популяций L. a. exigua Боково-
го хребта (восточный сектор Большого Кавказа). 
На это указывает и отсутствие находок вида в тес-
нинах среднего течения р. Ардон и распростране-
ние L. a. boemica в ее нижнем течении. В то же вре-
мя популяции высокогорий Центрального Кавка-
за, в частности – Приэльбрусья (Hap 9), по нашему 
мнению, имеют предкавказское (равнинное) про-
исхождение. При этом, с учетом положения на сети 
Hap 108 и 109, происходящих из одного локали-
тета – окр. с. Хушто-Сырт в Чегемском ущелье, 

Рис. 4. Фрагмент дендрограммы филогенетических отношений представителей Lacerta agilis по результатам анализа 
гена cytb (1143 п. н.) – клада K
Fig. 4. A fragment of the dendrogram of phylogenetic relationships of representatives of Lacerta agilis based on the results of 
the analysis of the cytb gene (1143 bp) – clade K
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но имеющих между собой дистанцию в 4 замены, 
мы можем предположить многократную колониза-
цию долин рек Северного Кавказа.

Известны примеры формирования в речных 
долинах среднегорья и высокогорья региона по-
пуляций (в том числе изолированных) “степных” 
видов позвоночных животных, также имеющих се-
верное (равнинное) происхождение. Для Северно-
го Кавказа в условиях развития оледенения позд-
него плейстоцена описан процесс депрессии вы-
сотных поясов и остепнения не только предгорий, 
но и среднего яруса гор; происходило снижение 
нивального и альпийского поясов с параллельным 
расширением и поднятием в горы степного и лесо-
степного пояса, при этом лесная зона приобретала 
мозаичное распространение (Барышников, 2020). 
Наиболее наглядный пример – заселение горных 
районов малым сусликом (Spermophilus pygmaeus). 
Вероятно, этот вид многократно колонизировал 
северный макросклон Большого Кавказа; выде-
ляют три основных этапа этого процесса – менее 
400, 300 и 200 тыс. лет назад, при этом заселение 

ущелий Центрального Кавказа (Черекского, Бак-
санского и Малкинского) во время третьего эта-
па связывают с отсутствием сплошного пояса ле-
сов на данной территории (Темботова и др., 2025). 
Аналогии мы наблюдаем и в распространении 
прыткой ящерицы.

В центральный гаплотип второй звездчатой 
структуры L. a. exigua вошли ящерицы из Крыма 
(Hap 123, 160, 170), Левобережья р. Днепр (Hap 
123, 171) и Причерноморской низменности (Hap 
123). От него отходят линии к гаплотипам Крыма 
(Hap 91, 124, 151, 152, 154, 157, 168, 175), центра Вос-
точно-Европейской равнины (Hap 104, 105), При-
черноморской низменности (Hap 166) и западной 
части Большого Кавказа (Hap 99). Это может отра-
жать вектор как с территории Кавказа, так и обрат-
ное направление расселения.

Обращает на себя внимание Hap 67 (включает 
топотип L. a. grusinica), локализованный в Кол-
хидской низменности (Закавказская депрессия) 
и на отрогах Абхазского хребта (Большой Кавказ): 

Рис. 5. Дендрограмма филогенетических отношений представителей Lacerta agilis по результатам анализа cytb + β-fib 
(1626 п. н.). В узлах указаны байесовы апостериорные вероятности и бутстрэп-поддержки (BA/BS)
Fig. 5. Dendrogram of phylogenetic relationships of Lacerta agilis representatives based on cytb + β-fib analysis (1626 bp). 
Bayesian posterior probabilities and bootstrap supports (BA/BS) are indicated at nodes
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именно от него идет линия к гаплогруппе VI 
(L. a. tauridica). Эта связь отсутствует между попу-
ляциями Горного Крыма и наиболее географиче-
ски близкими к ним популяциями Кавказа – Та-
мани (Hap 27).

Основываясь на описанной топологии ден-
дрограмм и гаплосети, мы можем сделать вывод 
о ведущей роли Кавказа как рефугиума и места 
формирования гаплотипического разнообразия 
L. a.  exigua, что противоречит схеме из работы
Орриолса и Эскориза (Orriols, Escoriza, 2023), вы-
несших рефугиум для клады exigua за его пределы
в район современного Восточного Приазовья.

Клада B (гаплогруппа VI)

Несмотря на сравнительно незначительный 
по площади ареал, в выборке эндемика Крымских 
гор L. a. tauridica на медианной сети нет выражен-
ной звездчатой структуры, что свидетельствует 
об отсутствии недавнего резкого увеличения чис-
ленности популяции или эффекта основателя, ука-
зывая на более стабильную демографическую исто-
рию, сложную генетическую структуру, наличие 
длительной изоляции популяций. Мы можем обо-
значить на сети две подгруппы с дистанцией 6 за-
мен. Первая, за некоторым исключением (Hap 153, 
177, 182), локализована в юго-западной и северо-
восточной части Горного Крыма, вторая занимает 
среднюю часть – яйлу и северные склоны яйлин-
ских массивов главной гряды Крымских гор, разде-
ляя область распространения первой. Исключение 
в локализации второй подгруппы составляет Hap 
145 из Байдарской долины на юго-западе. В пред-
шествующей публикации (Кукушкин и др., 2020) 
для L. a. tauridica было обозначено три подгруппы, 
а сиквенс от особи с территории г. Симферополь 
(Hap 129) занял наиболее обособленную позицию 
на дендрограмме. На нашей сети он наиболее бли-
зок к ящерицам из Симферопольского р-на (Hap 
128, 156), что согласуется с географией сбора.

Аналогичное разделение ареала одной генетиче-
ской группы лацертид другой на два участка в цен-
тральной части Крымских гор было обнаружено при 
изучении филогеографии ящерицы Линдгольма, 
Darevskia lindholmi (Szczerbak, 1962) – второго энде-
мика герпетофауны полуострова (Kukushkin et al., 
2021). Вероятно, это совпадение стало результатом 
общих процессов формирования рефугиумов.

Клады С–E (гаплогруппы III–V)

Наши результаты подтверждают существова-
ние внутри L. a. bosnica s. l. трех обособленных 
клад (гаплогрупп), которые обозначены в работе 
Андреса с соавторами (Andres et al., 2014) и имеют 
p-дистанции между собой 3.09–3.95 и 24–31 заме-
ну на сети. Это соответствует дистанциям между

большинством признаваемых подвидов. Геогра-
фически они приурочены к Динарскому нагорью – 
группа III, в которой можно выделить две обосо-
бленные подгруппы с восемью заменами между 
ними, к горам Пинд – V (сюда же вошла последо-
вательность от особи с горы Лакмос, NMW 36120, 
которая в монографии Калябиной-Хауф и Ана-
ньевой (2004) впервые была обозначена как новая 
филогенетическая линия и претендент на описа-
ние нового подвида), а также Динарскому нагорью 
и горам Родопы – IV. Представители последней 
группы выявлены в двух географических выделах, 
в отличие от первых двух.

Клады F–H (гаплогруппы VII–IX)

Представлены выборками близкородственных 
L. a. agilis, L. a. argus и L. a. garzoni, входящих в за-
падную группу подвидов с p-дистанцией 1.30–2.13
и 10–26 заменами на сети. Именно для них на ден-
дрограмме возникло противоречие при использо-
вании алгоритмов ASAP и ABGD: первый объеди-
нил их в одну MOTU. Среди всех признаваемых
нами подвидов прыткой ящерицы пара L. a. agilis
и L. a. argus обладает минимальной генетической
дистанцией и незначительными морфологически-
ми отличиями (табл. 3, 5).

Клада I (гаплогруппа X)

Клада, имеющая значительную дистанцию 
от других подвидов западной группы (2.43–3.39 
и 18–34 замены на сети), представлена карпат-
скими особями L. agilis ssp. Внутри нее выделя-
ются две субклады (подгруппы), условно – запад-
ная и восточная. Западная сформирована экзем-
плярами из юго-восточной Словакии (Hap 131, 
136) и северо-восточной Венгрии (Hap 130), а вос-
точная – из западной Украины (Hap 38, 132–135).
Если западная субклада занимает Татры и восток
Среднедунайской низменности, то восточная –
Восточные Карпаты.

Клада J (гаплогруппа XI)

Выборка L. a. chersonensis, формирующая дан-
ную кладу, демонстрирует наибольшую дистанцию 
в группе западных подвидов – 3.13–3.57 и 22–36 
замен. Характерно наличие звездчатой структуры 
с центром, сформированным гаплотипами с юга 
(Причерноморской низменности) (Hap 74, 77, 164) 
и центра Восточно-Европейской равнины (Hap 74, 
77). Наиболее генетически удален от нее гаплотип 
северо-запада данной равнины (Hap 88).

Клада K (гаплогруппа I)

На дендрограмме и медианной сети она заняла 
базальное и наиболее удаленное положение и была 
сформирована представителями L. a. boemica 
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и L. a. ioriensis (p-дистанция между ними – 0.90 и 2 
замены). При этом иорская ящерица (Hap 7, 8) не 
стала наиболее дистанцированной, что не согласу-
ется с теорией закавказского происхождения яще-
рицы Беме. Это положение занял образец из г. Вла-
дикавказ (ZISP 31113, Hap 29) – типового местона-
хождения этого таксона (по месту сбора лектотипа, 
Доронин, Доронина, 2020). Анализ по изменчиво-
сти COI (Доронина и др., 2023) и включение по-
следовательностей β-fib также показали базальное 
положение владикавказского экземпляра (рис. 5).

Здесь необходимо сделать примечание: Влади-
кавказ расположен у подножия Лесистого хребта 
(первая передовая и наиболее низкая гряда северно-
го склона) на Осетинской наклонной равнине непо-
средственно на границе Большого Кавказа и Пред-
кавказья. Поскольку топотип был собран нами 
в равнинной части города, где расположена основ-
ная часть подходящих для этой ящерицы биотопов, 
данная выборка была отнесена к Предкавказью. Го-
род находится на берегу р. Терек. В бассейне этой 
реки лежит основная часть области распростране-
ния данного подвида прыткой ящерицы. Было ожи-
даемо обнаружить здесь наиболее базальный гапло-
тип, который стал внешней группой по отношению 
к другим последовательностям в кладе. За предела-
ми Терского бассейна на северо-западной перифе-
рии ареала подвид обитает в бассейне р. Кума (Став-
ропольский край), а на восточной периферии аре-
ала – в бассейнах рек Самур, Сулак и мелких рек, 
расположенных между ними (Дагестан).

После отделения владикавказского экзем-
пляра выборка делится на 2 субклады (подгруппы 
на сети) – первую составили сборы с территории 
Дагестана (Hap 31–35, 55, 56) и Грузии (иорская 
ящерица, Hap 7, 8); все эти гаплотипы локализо-
ваны в пределах Большого Кавказа. Во вторую 
субкладу вошли выборки из Предкавказья (Hap 
1, 2, 5, 6, 10–18, 22–25, 28, 30, 59–61), представ-
ленного Ставропольским краем, Кабардино-
Балкарией, Северной Осетией-Аланией (в том 
числе из г. Алагир и его окрестностей, расположен-
ных, как и Владикавказ, на Осетинской наклонной 
равнине, но значительно удаленных от Hap 29 – 
на 14 замен), а также Большого Кавказа (Hap 57 
и 58 – район Голубых Озер в Кабардино-Балкарии 
на высоте 950 м над ур. м.). Гаплотипы равнинно-
го Предкавказья в значительной степени связа-
ны между собой, в отличие от Большого Кавказа, 
представленного тупиковыми линиями.

Описанная топология гипотетически отражает 
становление ареала таксона: с территории Осетин-
ской наклонной равнины L. a. boemica рассели-
лась на Северном Кавказе, проникнув на востоке 
в пределы современного Дагестана, откуда, огибая 
Большой Кавказский хребет (либо его наиболее 

приподнятый центральный сектор), распро-
странилась в Закавказье на севере Азербайджа-
на и северо-востоке Грузии до долины р. Иори. 
По этому пути расселение могло проходить в пре-
делах ландшафтной зоны низкогорий и среднего-
рий. На это указывает и высотная приуроченность 
таксона: в пределах северо-восточной части Кав-
каза, откуда могло происходить вселение в Закав-
казье, ящерица Беме в основном распространена 
в зоне предгорий (средняя высота мест обнаруже-
ния около 900 м над ур. м.) (Доронина и др., 2023). 
За последние десятилетия она не была обнаруже-
на нами на Главном и Боковых хребтах в пределах 
Дагестана. Хотя в литературе описан путь проник-
новения на территорию Грузии северокавказских 
элементов фауны позвоночных животных непо-
средственно через Главный Кавказский хребет 
по горным перевалам (Джанашвили, 1963), на дан-
ном этапе мы исключаем его для L. a. boemica.

Помимо филогенетической близости прыт-
ких ящериц с территории Дагестана и Грузии, 
в пользу предложенного сценария расселения сви-
детельствуют указания на обитание этого вида 
в юго-восточной части Большого Кавказа (Щер-
бак и др., 1976), а также экземпляр, собранный 
в Азербайджане и диагностированный нами как 
L. a. boemica – ZISP 18667, “Бакинская губ., Ге-
окчайский район, Араб-Мех-Тюбе” = Ахсуйский
район, с. Арабмехдибей (= Арабмехтюбей), 09.1929,
коллектор неизвестен. Этот экземпляр (первона-
чально был записан в коллекцию как L. strigata)
впервые вводится в научный оборот. Здесь отме-
тим, что опубликованные сведения о нахождении
прыткой ящерицы в пределах Нахичевани, Лен-
корани и Талышских гор, а также в ряде пунктов
на северо-востоке Азербайджана (Щербак и др.,
1976), вероятнее всего, стали следствием ошибоч-
ного определения L. media и L. strigata.

Прохождение миграционного пути по террито-
рии Дагестана в обход Главного Кавказского хреб-
та (или его наиболее приподнятой центральной 
части) было неоднократно показано для ряда так-
сонов и отдельных эволюционных линий пресмы-
кающихся (Мазанаева, Орлова, 2009; Мазанаева, 
Туниев, 2011), в том числе и представителя рода 
зеленых ящериц – L. strigata (Доронин и др., 2024).

Для всех горных популяций вида в группах 
II– VI, X характерно отсутствие связи с другими 
гаплотипами за исключением однолинейного уз-
лового. Наличие четко выраженной звездчатой 
структуры на сети гаплотипов характерно прежде 
всего для наиболее распространенных подвидов 
L. a. exigua и L. a. chersonensis.
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Таксономические выводы

В настоящее время мы не можем согласиться 
с приданием L. a. boemica видового статуса: во всех 
опубликованных ранее работах и в нашем иссле-
довании L. agilis являлась строго монофилети-
ческим таксоном. Значения p-дистанций по cytb 
мтДНК между ящерицей Беме и другими подви-
дами (табл. 3, 6.16–7.51) являются наиболее вы-
сокими внутри вида, но сопоставимыми для ряда 
других подвидов, например между L.  a.  garzoni 
и L. a. mzymtensis – 6.69, L. a. mzymtensis и L. a. trans-
sylvanica – 6.44. Cравнение последовательностей 
интрона 7 β-fib яДНК также показало подвидо-
вой уровень: между популяциями одного подви-
да L. agilis дистанция 0–0.04; подвидами, включая 
L. a. boemica, – 0.44–0.47; видами Lacerta spp. –
1.21–2.53 (табл. 4). Кроме того, по нашим данным,
в зоне перекрывания ареалов L. a. boemica и L. a.
exigua выявлены особи с генетическими и морфо-
логическими признаками гибридизации.

Данное исследование и все предшествующие пуб- 
ликации по генетической изменчивости подвидов 
прыткой ящерицы продемонстрировали меж- и вну-
трипопуляционный уровень различий при анали-
зе маркеров мт- и яДНК между L. a. boemica и L. a. 
ioriensis; L. a. exigua и L a. brevicaudata, L. a. grusinica, 
L. a. mzymtensis. Этот же вывод можно сделать при со-
поставлении p-дистанций в выборках других видов
зеленых ящериц (Ahmadzadeh et al., 2013; Marzahn
et al., 2016; Доронина и др., 2023, 2024).

Аналогично обстоит ситуация и с призна-
ками внешней морфологии: Бартенев и Резни-
кова (1935), изучив выборку прыткой ящерицы 
с Северного Кавказа и Черноморского побере-
жья, пришли к выводу, что здесь распростране-
на только L. a. exigua. Делая примечания к своим 
наблюдениям на Кавказе, Бишоф и Энгельман 
(Bischoff, Engelmann, 1976) обратили внимание 
на окраску прытких ящериц с берега оз. Севан – 
типовой территории L. a. brevicaudata: часть осо-
бей была однотонно-зеленая, т. е. окрашена как 
L. a.  grusinica, а часть – как L. a. exigua. В свою
очередь, некоторые особи L. a. exigua из Кисло-
водска были близки по окраске к L. a. grusinica.
Позже, в своей работе о ящерицах Грузии, Бишоф
(Bischoff, 2003) пишет о нехарактерной, по его мне-
нию, окраске L. a. grusinica из Кобулети: половина
самок были окрашены не в зеленый цвет, а в ко-
ричневый. Таким образом эти авторы, призна-
ющие и отстаивающие валидность обсуждаемых
подвидов, сами указывают, что приписываемые им
паттерны окраски и рисунка не имеют, по-видимо-
му, диагностического значения.

Наиболее масштабные исследования внешних 
морфологических признаков были проведены при 
подготовке коллективной монографии “Прыткая 

ящерица” (Даревский и др., 1976). Одним из основ-
ных выводов, который можно сделать из приведен-
ных в книге данных, служит факт наличия популя-
ций с “подвидовыми” признаками L a. brevicaudata 
и L. a. grusinica в разных частях ареала L. a. exigua. 
Таким образом, уже в середине 1970‑х гг. практи-
чески все эндемичные кавказские подвиды могли 
быть сведены в младшие синонимы. В дальней-
шем сведения из монографического описания вида 
были дополнены и обобщены в статьях Яблокова 
с соавторами (Yablokov et al., 1980; Яблоков и др., 
1981, 1981а). Их карты разнообразия фенотипов 
прыткой ящерицы демонстрируют наличие на Кав-
казе только двух форм – L. a. boemica и L. a. exigua. 
Однако Яблоков и его ученики не были системати-
ками и проведение таксономической ревизии ни-
когда не входило в их научные задачи. Калябина-
Хауф и Ананьева (2004) также привели примеры 
отсутствия надежного морфологического диагноза 
для обозначенных выше подвидов.

В первоначальном описании L. a. ioriensis 
(Peters, Muskhelischwili, 1968) и опубликованной 
позднее монографии Мусхелишвили (1970) от-
сутствует информация о достоверных отличиях 
от L. a. boemica по всем диагностическим метри-
ческим и меристическим признакам. Это отно-
сится и к количеству спинных чешуй в одном по-
перечном ряду вокруг середины тела: диапазон 
38–46 чешуй, по которому иорская ящерица “сто-
ит особняком среди всех кавказских форм прыт-
кой ящерицы” (Мусхелишвили, 1970, с. 78), укла-
дывается в показатели этого признака ящерицы 
Беме – 38–51 чешуя (Банников и др., 1977; данные 
авторов). Утверждение в определителе Банникова 
с соавторами (1977) о том, что иорская ящерица – 
самый короткохвостый подвид, основано на недо-
разумении: из 59 измеренных экземпляров в ти-
повой серии, “лишь 4 ♂♂ и 2 ♀♀ с целым хвостом” 
(Мусхелишвили, 1970, с. 76). При изучении пяти 
паратипов (без номера) из коллекции Института 
зоологии Грузинской АН (входит в структуру Госу-
дарственного университета Илии; здесь же хранил-
ся голотип, который в настоящее время, по нашим 
данным, утерян) и десяти паратипов из коллекции 
Зоологического музея Берлина (ZMB 39276; фото 
Н. Б. Ананьевой) нами было установлено, что речь 
идет о регенерированных после аутотомии хвостах.

Можно констатировать, что в пределах Кавказа 
обитают следующие валидные внутривидовые так-
соны прыткой ящерицы: L. a. boemica и L. a. exigua. 
Lacerta a. ioriensis syn. n. должна рассматриваться 
как младший субъективный синоним L. a. boem-
ica, а L a. brevicaudata syn. n., L. a. grusinica syn. n. 
и L. a. mzymtensis syn. n. – как младшие субъектив-
ные синонимы L. a. exigua.
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Обратная ситуация сложилась с популяциями 
прыткой ящерицы Карпат, имеющими сопостави-
мые с подвидовыми генетические дистанции в за-
падной группе подвидов (2.43–3.39) и уникаль-
ное сочетание признаков внешней морфологии. 
Калябина-Хауф и Ананьева (2004), предлагавшие 
рассматривать их как самостоятельный подвид, 
указали, что из данного региона не были опубли-
кованы пригодные валидные названия. В дальней-
шем эта точка зрения не была оспорена.

В работе о фауне Трансильвании австро-
венгерский натуралист Бильц (Bielz, 1888) опу-
бликовал новое пригодное валидное название – 
Lacerta viridis var. Transsylvanica за авторством нату-
ралиста из Германштадта Морица фон Кимаковича 
(Moritz von Kimakovicz, 1849–1921). В первоначаль-
ной публикации указано, что эта вариация отли-
чается от типичной зеленой ящерицы, L. viridis 
(Laurenti, 1768), рядом морфологических призна-
ков: отсутствием нижнего назо-френального щитка 
и наличием только трех передних надгубных щит-
ков, а также значительно бόльшим размером че-
шуек, из которых 38–39 образуют поперечный ряд 
по спине, а меньшее количество идет вдоль тела.

Здесь следует заметить, что три верхнегуб-
ных (Labiale) щитка перед глазом характерны для 
L. agilis, в то время как у L. viridis – четыре. Коли-
чество чешуй вокруг середины тела у румынских
L. viridis – 44–56 у самцов и 41–57 у самок, против
33–44 у L. agilis (Fuhn, Vancea, 1961). Отсутствие
скулового щитка (Frenale), вероятно, соответству-
ет заносовой комбинации 1/1, характерной для
прытких ящериц с территории Румынии. Следует
обратить внимание и на типовое местонахожде-
ние вариетета: “wohl an den meisten siebenbürgischen
Fundorten, insbesondere am Hammersdorfer Berge bei
Hermannstadt, bei Talmatsch und im Lotriorathal am
Rothenthurmpass” (Bielz, 1888, p. 107) – “вероятно,
в большинстве местностей Бурценланда, особенно
на горе Хааммерсдорфер-Берге около Германштад-
та, около Тальмача и в Лотриоратале на перевале
Ротентурм” (наш перевод). Первые два локали-
тета находятся в ближайших окрестностях Сибиу
Румынии, где встречаются оба вида ящериц, а тре-
тий локалитет – в горах, в лесной зоне, где зеленая
ящерица не обитает (Fuhn, Vancea, 1961).

Таким образом, описание Кимаковича относит-
ся к прыткой ящерице, а не к зеленой. Ранее это 
несоответствие было отмечено Беттгером (Boettger, 
1893) и Буланже (Boulenger, 1920), помещав-
ших этот триномен в список синонимов L. agilis. 
Но, начиная с публикации Мертенса и Мюллера 
(Mertens, Müller, 1940) L. viridis var. Transsylvanica 
снова ошибочно фигурирует в списках синони-
мов L. viridis. На основании вышеизложенного 
мы возвращаем это название в список синонимов 

прыткой ящерицы и предлагаем новую комбина-
цию для карпатской прыткой ящерицы, которую 
считаем самостоятельным подвидом:

Lacerta agilis transsylvanica Kimakovicz in Bielz, 
1888 comb. n.

Lacerta agilis Wolf var. typica – Bedriaga, 1886: 123 
(part.).

Lacerta viridis var. Transsylvanica Kimakovicz in 
Bielz, 1888: 107.

Lacerta agilis forma typica – Браунер, 1904: 14 
(part.); Никольский, 1905: 103 (part.); Boulenger, 
1920: 39 (part.).

Lacerta agilis agilis Wolf – Никольский, 1915: 292 
(part.).

Lacerta agilis agilis Linnaeus, 1758 – Mertens, 
Müller, 1928: 39 (part.); Терентьев, Чернов, 1936: 34 
(part.); Терентьев, Чернов, 1937: 34 (part.); Mertens, 
Müller, 1940: 43 (part.); Терентьев, Чернов, 1940: 90 
(part.); Сухов, 1948: 109; Терентьев, Чернов, 1949: 
181 (part.); Štěpánek, 1949: 96; Таращук, 1959: 179 
(part.); Mertens, Wermuth, 1960: 99 (pat.); Młynarski, 
1960: 24 (part.); Fuhn, Vancea, 1961: 192; Щербак, 
1966: 100; Berger et al., 1969: 27 (part.); Даревский 
и др., 1976: 82 (part.); Банников и др., 1977: 200; 
Dely, 1978: 43 (part.); Щербак, Щербань, 1980: 204; 
Bischoff, 1981: 86 (part.); Baruš et al., 1992: 81 (part.); 
Korsós, Bischoff, 1997: 230 (part.); Загороднюк, 1999: 
53; Szczerbak, 2003: 102; Tytov et al., 2005: 100.

Lacerta agilis argus (Laurenti, 1768) – Bischoff, 
1984: 52 (part.); Bischoff, 1988: 29 (part.); Maślak, 
1995: 2 (part.); Milto, 1996: 199; Arnold, 2004: 141 
(part.); Калябина-Хауф, Ананьева, 2004: 13 (part.); 
Schlüter, 2004: 79; Sindaco, Jeremčenko, 2008: 237 
(part.); Blanke, 2010: 16 (part.).

Lacerta agilis chersonensis Anderzejowski, 1832 – 
Korsós, Bischoff, 1997: 230 (part.); Engelmann et al., 
1985: 257 (part.).

Lacerta agilis ssp. – Kalyabina et al., 2001: 153; 
Калябина-Хауф, Ананьева, 2004: 74; Песков, Бровко, 
2005: 128; Песков и др., 2010: 141; Песков и др., 2011: 
542; Andres et al., 2014: 3; Доронина и др., 2023: 350.

Lacerta agilis “Carpathians” – Orriols, Escoriza, 
2023: 289.

Т и п о в о е  м е с т о н а х о ж д е н и е  и   т и п о -
в ы е  э к з е м п л я р ы. Исходя из первоначальной 
публикации, описание нового вариетета было ос-
новано на изучении более чем одного экземпляра. 
Согласно Международному кодексу зоологической 
номенклатуры (ICZN, 1999, ст. 73.2), речь идет 
о серии синтипов, пойманных согласно современ-
ному административно-территориальному деле-
нию в Сибиу, Трансильвании, Румынии.

Зоологическая коллекция Кимаковича хранит-
ся в Национальном музее Брукенталя (Brukenthal 
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Рис. 8. Неотип Lacerta agilis transsylvanica Kimakovicz in Bielz, 1888 comb. n. (ZISP 20484.1): а – вид сверху; б – вид 
снизу; в – анальная область; г – голова, вид слева. Масштабная линейка 1 см
Fig. 8. Neotype Lacerta agilis transsylvanica Kimakovicz in Bielz, 1888 comb. n. (ZISP 20484.1): a – dorsal view; б – ventral 
view; в – anal region; г – head, left view. Scale bar 1 cm
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Рис. 9. Карпатская прыткая ящерица (Lacerta agilis transsylvanica): а, г – взрослые самцы; б, е – ювенильные особи; 
в, д – взрослая самка. Польша, Подкарпатское воеводство, Бещадский национальный парк, 27–28.09.2012, фото 
К. Д. Мильто
Fig. 9. Carpathian sand lizard (Lacerta agilis transsylvanica): а, г – adult males; б, е – juveniles; в, д – adult female. Poland, 
Podkarpackie Voivodeship, Bieszczady National Park, September 27–28, 2012, photo by K. D. Milto
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National Museum, Sibiu, Romania), однако его сбо-
ры, или же экземпляры прытких ящериц с датой 
и местом поимки, которые подходят под описание 
синтипов – до 1888 г. в Трансильвании, в настоя-
щее время в этом музее не сохранились (M. I. Sasu, 
личное сообщение, 2026 г.). Они неизвестны 
и в других коллекциях мира.

Для обеспечения стабильности номенклатуры 
мы обозначаем экземпляр ZISP 20484.1 в качестве 
неотипа Lacerta viridis var. Transsylvanica Kimakovicz 
in Bielz, 1888. Данный номенклатурный акт не-
обходим, так как на территории Румынии пред-
полагается наличие гибридных популяций в зоне 

контакта ареалов подвидов L. agilis (Iftime, Iftime, 
2006; Iftime et al., 2008). Выбранный нами экзем-
пляр ранее был генотипирован (Калябина-Хауф, 
Ананьева, 2004): номер в GenBank – AY616434.

Неотип (обозначается здесь). ZISP 20484.1 
(рис. 8), взрослый самец, Румыния, Трансильва-
ния, Брашов, г. Предял (România, Transilvania, 
județul Brașov, oraș Predeal), 45.5042 N, 25.5824 E, 
1090 м над ур. м., 28.05.1995, leg. С. Н. Литвинчук.

Р е к о м е н д у е м о е  р у с с к о е  н а з в а н и е  – 
карпатская прыткая ящерица.

Д и а г н о з. Средних размеров подвид прыткой 
ящерицы западной группы буро-серой окраски 

Таблица 5. Основные диагностические признаки подвидов Lacerta agilis

Table 5. The main diagnostic features of Lacerta agilis subspecies

Подвид
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Особенности рисунка 
и окраски

Характерные 
аберрации 

окраски

Особенности рисунка 
из белых полос на спине

L. a. boemica 2/1 2 + Самцы полностью зеле-
ные с голубым горлом concolor Маргинальные и медиальная 

линии блеклые
Западная группа подвидов

L. a. agilis 1/2 1 –
Широкая вертебральная 
полоса, зеленые самцы 
редки

ocellata
Маргинальные и медиаль-
ная линии пунктирные, часто 
очень неровные

L. a. argus 1/2 1 –
Широкая вертебральная 
полоса, зеленые самцы 
редки

erythronota
Маргинальные и медиальная 
линии равномерно пунктир-
ные

L. a. chersonensis 1/1 2 –
Узкая яркая вертебраль-
ная полоса, зеленые 
самцы редки

–
Медиальная и затылочная ли-
нии отсутствуют, маргиналь-
ные линии регулярные

L. a. garzoni 2/0 1 – Широкая яркая верте-
бральная полоса ocellata

Маргинальные и медиальная 
линии пунктирные и регуляр-
ные

L. a. transsylvanica 1/2 1–2 +
Широкая вертебральная 
полоса, зеленые самцы 
редки

erythronota, ocellata
Маргинальные и медиальная 
линии пунктирные и регуляр-
ные

Восточная группа подвидов

L. a. bosnica 1/1 1 –
Широкая вертебральная 
полоса, зеленые самцы 
редки

ocellata
Маргинальные и медиальная 
линии регулярные и непре-
рывные

L. a. exigua 2/2 2 +

Широкая вертебральная 
полоса с белой медиаль-
ной линией посереди-
не, самцы и самки часто 
полностью зеленые

concolor, maculata, 
punctata, viridinota

Маргинальные и медиальная 
линии непрерывные и хорошо 
выражены

L. a. tauridica 1/2 2 +

Широкая вертебральная 
полоса, либо спина зеле-
ная, самцы часто полно-
стью зеленые

concolor, erythrono-
ta, punctata, virid-
inota

Маргинальные и медиальная 
линии непрерывные и хорошо 
выражены
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с выраженной спинной полосой, центральнови-
сочный щиток крупный, заносовая формула 1/2, 
реже – 1/1, рядов преанальных чешуй 1–2, из ко-
торых центральные увеличены.

О п и с а н и е  н е о т и п а. Половозрелый самец. 
L. 72.3; хвост неполный; Na. 1/2 с обеих сторон;
Mas. выражен с обеих сторон; Sup. gran. отсутству-
ют с обеих сторон; G. 15; Sq. 40; Ventr. 27; P.f. 1/12;
Pr. 1 ряд и 1 пара увеличенных центральных щит-
ков. Окраска боковой части тела темно-зеленая,
вертебральная полоса грязно-зеленая с крупными
черными пятнами, медиальная дорсальная линия
пунктирная, маргинальные линии сплошные. Фон
нижней части тела голубовато-зеленый. Низ тела
покрыт зеленовато-серыми пятнами, занимаю-
щими значительную часть поверхности брюшных
щитков.

О п и с а н и е. Составлено по 33 экземплярам 
из коллекции ZISP (табл. 1) и с использовани-
ем опубликованных данных (Щербак, Щер-
бань, 1980). L. (n  =  110) 61.0–91.4 (72.91  ±  0.21), 
самцы 61.0– 84.9 (71.24  ±  0.26), самки 62.3–91.4 
(74.57 ± 0.16); L. cd. 84.0–138.0 (111.62 ± 0.30), сам-
цы 86.2–135.2 (110.62  ±  0.29), самки 84.0–138.0 
(123.0  ±  0.31); Na. – 1/2 (62%), 1/1 (25%) и дру-
гие комбинации (13%); Mas. хорошо выражен 
как минимум у 76% особей; G. (n  =  33) 12–22 
(17.70 ± 0.38); Sq. (n = 110) 34–46 (39.41 ± 0.12), сам-
цы 33–44 (39.13 ± 0.15), самки 35–46 (39.7 ± 0.10); 
Ventr. (n  =  110) 24–32 (28.36  ±  0.18), самцы 
25– 32 (28.38  ±  0.26), самки 24–31 (28.35  ±  0.1); 
P. fm. (n = 110) 10–15 (12.26 ± 0.16), самцы 10– 15
(12.37  ±  0.15), самки 10–15 (12.16  ±  0.18). Pr.
1–2 ряда (1 ряд – 54%, 2 ряда – 46%), 1–2 пары пре-
анальных щитков увеличены у 57%.

Основной фон спины у самцов оливково-серый, 
бока зеленые; самки оливково-серые. Широкая 
полоса на спине выражена у 67% особей, с преры-
вистой точечной светлой медиальной линией. Аб-
берация erythronota отмечена у 22%. На спине и бо-
ках темные пятна с белыми глазками (рис. 9).

О т л и ч и я  о т   б л и з к и х  п о д в и д о в. Кар-
патский подвид морфологически наиболее бли-
зок к L. a. argus, при этом по признакам внешней 
морфологии занимает промежуточное положение 
между L. a. argus и L. a. chersonensis. От парапатри-
ческой L. a. chersonensis отличается комбинацией 
Na. 1/2, увеличенной центральной парой Pr., ши-
рокой вертебральной полосой с белой пунктирной 
медиальной линией. От парапатрической L. a. argus 
отличается частой комбинацией Na. 1/1 и часто 
встречающимися двумя рядами Pr. c увеличенной 
парой центральных щитков (табл. 5).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Населяет Карпаты 
(Карпатский горный регион) в восточной части 
Центральной Европы: в центральной, восточной 

и северной Румынии, восточной Словакии, 
северо-восточной Венгрии, Закарпатской и При-
карпатской Украине и юго-восточной Польше. 
В Румынии населяет Трансильванию, Карпатские 
горы, включая Трансильванские Альпы. На Украи-
не населяет Закарпатскую область, западные части 
Львовской и Ивано-Франковской областей.

Б и о г е о г р а ф и я. Существование обособлен-
ной формы прыткой ящерицы в пределах одного 
из самых обширных горных хребтов Европейской 
Альпийской системы имеет свою биогеографиче-
скую основу. Карпатские горы рассматривают как 
ледниковый рефугиум для центральноевропей-
ской флоры и фауны (Schmitt, 2009). Центральная 
и Северная Европа могли быть колонизированы 
в основном популяциями, происходящими из не-
средиземноморских рефугиумов. Климат района 
этих гор во время последнего оледенения, вероят-
но, был умеренным и не таким засушливым, как 
в Центральной и Северной Европе. Относитель-
но благоприятные палеоэкологические условия 
в плейстоцене и голоцене обеспечили относитель-
но высокий уровень биоразнообразия и эндемиз-
ма Карпат (Halada et al., 2024). Популяции многих 
среднеевропейских видов из карпатского рефуги-
ума часто играли важную роль в постледниковой 
реколонизации северных территорий (Randi, 2007).

Высокий уровень эндемизма в регионе харак-
терен для таких групп, как подземные беспозво-
ночные, моллюски, прямокрылые, жесткокрылые, 
пауки и сосудистые растения. За пределами Сре-
диземноморья Карпатские горы послужили плей-
стоценовым ледниковым рефугиумом для боль-
шинства видов среднеевропейской герпетофау-
ны, таких как Triturus cristatus, Lissotriton vulgaris, 
Lis. montandoni, Bombina variegata, Rana arvalis, R. 
temporaria, L. agilis, Vipera berus (Babik et al., 2004; 
Joger et al., 2007; Litvinchuk et al., 2024). Также по-
казано значение Карпат как рефугиума и для мле-
копитающих Европы (Capreolus capreolus, Cervus 
elaphus, Sus scrofa, Vulpes vulpes, Microtus agrestis). 
При этом в регионе среди позвоночных представ-
лены эндемики как подвидового (Marmota marmota 
latirostris, Rupicapra rupicapra carpatica, Rupicapra 
rupicapra tatrica, Lynx lynx carpathica), так и видо-
вого уровня (Barbus carpathicus, Cottus transsilvaniae, 
Romanichthys valsanicola, Sabanejewia romanica, 
Lis. montandoni, M. tatricus, Spalax antiquus) (Mráz, 
Ronikier, 2016; Halada et al., 2024).

Сведение в синонимы большинства кавказских 
эндемиков и возведение в ранг подвида карпатских 
популяций меняет число внутривидовых таксонов 
L. agilis с 12 на 9, при этом для Кавказа, Карпат,
Крымских гор и Пиренеев выявлено по одному эн-
демичному подвиду, а для Балкан – потециально
три (L. a. bosnica, candidates subspecies 1 и 2).
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С учетом ранее опубликованных таксономиче-
ских ревизий (Даревский и др., 1976; Bischoff, 1984, 
2021; Калябина-Хауф, Ананьева, 2004; Blanke, 2010; 
Доронин, Доронина, 2020, 2022) и результатов дан-
ного исследования мы приводим здесь актуальный 
список синонимов прыткой ящерицы:

Lacerta agilis agilis Linnaeus, 1758
Lacerta pardus Razoumowsky, 1789
Lacerta stirpium Daudin, 1802
Lacerta agilis grisea Hermann, 1804
Lacerta anguiformis Sheppard, 1804
Lacerta sepium Bory, 1828
Lacerta kochi Gistel, 1868
Lacerta italica Gistel, 1868
Lacerta agilis var. ocellata F. Müller, 1877
Lacerta stirpium var. atrata F. Müller, 1878
Lacerta agilis var. albolineata Dürigen, 1897 (part.)
Lacerta agilis var. immaculata Dürigen, 1897
Lacerta agilis var. nigricans Dürigen, 1897 (part.)
Lacerta agilis argus (Laurenti, 1768)
Seps argus Laurenti, 1768
Seps caerulescens Laurenti, 1768
Seps ruber Laurenti, 1768
Seps stellatus Schrank, 1798
Lacerta laurentii Daudin, 1802
Lacerta arenicola Daudin, 1802
Lacerta agilis var. erythronotus Fitzinger, 1826
Lacerta sericea Glückselig, 1851
Lacerta agilis var. ischliensis Bedriaga, 1874
Lacerta agilis var. albolineata Dürigen, 1897 (part.)
Lacerta agilis var. nigricans Dürigen, 1897 (part.)
Lacerta agilis var. melanonota Dürigen, 1897
Lacerta agilis var. annulata Werner, 1897
Lacerta agilis var. dorsalis Werner, 1897
Lacerta agilis var. spinalis Werner, 1897

Lacerta agilis boemica Suchow, 1929
Lacerta agilis caucasica Suchow, 1927 (part.)
Lacerta boemica Suchow, 1929
Lacerta agilis ioriensis Peters et Muskhelischwili, 1968

Lacerta agilis bosnica Schreiber, 1912
Lacerta agilis var. bosnica Schreiber, 1912

Lacerta agilis chersonensis Andrzejowski, 1832
Lacerta europaea Pallas, 1814 (part.)
Lacerta chersonensis Andrzejowski, 1832
Lacerta agilis maculifrons Sahlberg, 1876

Lacerta agilis var. Dzieduszyckii Bayger, 1909
Lacerta agilis var. eremioides Schreiber, 1912 (part.)
Lacerta agilis euxinica Fuhn et Vancea, 1964

Lacerta agilis exigua Eichwald, 1831
Lacerta europaea Pallas, 1814 (part.)
Lacerta exigua Eichwald, 1831
Lacerta sylvicola Eversmann, 1834
Lacerta viridis var. colchica Eichwald, 1837
Lacerta dilepis Lichtenstein, 1856
Lacerta doniensis Bedriaga, 1874
Lacerta agilis var. orientalis Kessler, 1878
Lacerta paradoxa Bedriaga, 1886
Lacerta agilis var. altaica Kaschenko, 1899
Lacerta agilis var. kurtuana Kaschenko, 1909
Lacerta agilis caucasica Suchow, 1927 (part.)
Lacerta agilis brevicaudata Peters, 1958
Lacerta agilis grusinica Peters, 1960
Lacerta agilis mzymtensis Tuniyev et Tuniyev, 2008
Lacerta agilis garzoni Palacios et Castroviejo, 1975
Lacerta agilis garzoni Palacios et Castroviejo, 1975

Lacerta agilis tauridica Suchow, 1927
Lacerta europaea Pallas, 1814 (part.)
Lacerta agilis var. concolor Schreiber, 1912 (part.)
Lacerta agilis tauridica Suchow, 1927

Lacerta agilis transsylvanica Kimakovicz in Bielz, 1888
Lacerta viridis var. transsylvanica Kimakovicz in 

Bielz, 1888

Прыткая ящерица – самый изменчивый 
по внешним морфологическим признакам вид 
рода зеленых ящериц, обладающий одним из са-
мых больших по площади ареалом среди репти-
лий, демонстрирует реальность существования 
внутривидовых таксонов. Несмотря на современ-
ный кризис концепции политипического вида 
(Винарский, 2015; Коблик и др., 2019), в герпе-
тологической практике для представителей рода 
Lacerta мы наблюдаем не отказ от подвидов, а их 
валидизацию современными генетическими ме-
тодами (Ahmadzadeh et al., 2013; Marzahn et al., 
2016; Kornilios et al., 2019). Концепция подви-
да (в рамках применяемой нами эволюционной 
концепции вида) как географически обособлен-
ной группы популяций, отличающейся от дру-
гих популяций того же вида по ряду признаков, 
но способной к скрещиванию, остается важным 
инструментом в таксономии. Однако ее исполь-
зование требует осторожности и комплексного 
(интегративного) подхода, включающего анализ 
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морфологических, генетических, экологических 
и биогеографических данных.

В заключение отметим, что изменение таксо-
номического статуса должно повлечь переоцен-
ку природоохранного статуса популяций прыт-
кой ящерицы Черноморского побережья России. 
Кроме того, подлежат охране изолированные 

популяции L. a. boemica Грузии, для которых отме-
чено сокращение численности (Doronin et al., 2019), 
и Азербайджана. В последнем случае можно кон-
статировать, что L. agilis – один из самых малоиз- 
ученных представителей герпетофауны этой стра-
ны, очевидно, с незначительным по площади аре-
алом. Требуются специальные исследования его 
состояния в регионе.
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