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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность темы. Представители семейства Viperidae, яв­

ляясь одной из наиболее изученных современных групп змей, были 

объектом многочисленных систематических, эко-эгологических и 

биогеографических исследований. Однако, из-аа того, что ископа­

емые остатки змей встречаются относительно редко и отличаются 

довольно плохой сохранностью, гипотезы об эволюции данной,груп­

пы змей строились почти исключительно на современном материале. 

Несмотря на широкое распространение современных представителей 

и давность изучения гадюкових змей, до настоящего времени не 

выяснены некоторые важные Еопросы морфологии, филогении и 

классификации грушш. Так, например, не существует единого 

мнения относительно классификации собственно рода Vipera. 

Остаются также невиясненнями темпы и направления эволюции в 

данной грушю змей. Кроме того, изучение ископаемых змей 

значительно затруднена из-за отсутствия общепринятой методики 

описания и определения их остатков. Следствием этого является 

несопоставимость литературных данных, а также сложная номенк­

латура большинства таксонов, отсутствие остеологических призна­

ков в их диагнозах. Вышеизложенное достаточно убедительно сви­

детельствует об актуальности предлагаемого исследования.

задачи. Целью настоящей работы было выяснение сис­

тематического состава, геологического и географического распро­

странения, экологических особенностей гадш семейства Viperi­

dae, обитавших ка территории северного участка Восточной Парз- 

тетиды в отрезке времени поздний миоцен - ранний плейстоцен. 

Однвко, в ходе ое реализации потребовалось решить ряд задач, 

значительно выходящих за первоначальные рамки работы, а именно:

- провести анализ морфологических признаков ? костей черепа, 

встречающихся в ископаемом состоянии, и позвонков Из всех отде­

лов позвоночника у современных представителей семейства с целью 

выделения диагностических приышков и выяснения возможности их 

применения на ископаемом материале;

- установить морфологические критерии, лежьаие в основе _гэ?яе- 

леш!я рода vipera Р.1 . на подряды и определения рецетммг и и:; 
копаемых видов;

провести ревизию систем ЭТИЧЕСКОГО 00СТ8И9 ГЗДЯКОВІіХ 34 Ч* Ла
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леарктики в том объеме, какой возможен на имеющемся материале;

- упорядочить номенклатуру и уточнить диагнозы рода vipera s.Г. 

и входящих в него подродов и видов;

- усовершенствовать существующую и разработать новую методику 

определения ископаемых остатков гадюкових змей;

- определить систематическую принадлежность и провести описание 

имеющихся ископаемых остатков гадюкових змей Украины.

Научная новизна: Предложена методика диагностики гадюкових 

змей по скелетным материалам, выделен и включен в диагнозы со­

ответствующих таксонов ряд новых диагностических признаков, 

описано 16 новых для науки форм гадюкових змей, из них - 4 но­

вых вида, относящихся к двум подродам рода Vipera в.1. из позд­

него миоцена - раннего плейстоцена Украины и сопредельных реги­

онов. Проведена реконструкция палеогеографической обстановки 

исследуемого региона в указанном отрезке времени и проверено ее 

соответствие таковой, определенной по другим группам животных.

Теоретическое и практическое значение: Гадюковые змеи, как 

экзотермные животные, являются хорошими индикаторами климатов 

прошлого и при условии достаточной изученности могут использо­

ваться для палеоклиматических реконструкций, а также в целях 

Оиостратигряфии и палеогеографии. Выделенные по костям черепа 

35 диагностических признаков и 15 - по позвонкам могут быть 

включены в диагнозы соответствующих таксонов современных гадю­

кових змей при проведении ревизии группы. Отдельные виды иско­

паемых гадюк могут использоваться как руководящие формы при 

стратификации и определении геологического возраста отложений.

Апробация работы: Результаты исследования были доложены на 

VII Всесоюзной герпетологической конференции {Киев, 1989), I 

Всемирном герпетологическом конгрессе (Кентербери, Великобрита­

ния, 1989), VI съезде Европейского герпетологического общества 

(Будапешт, Венгрия, 1991), 2-м симпозиуме им.Ж.Кювье (Монтбель- 

ярд, Франция, 1992), на конференции молодых исследователей' Ин­

ститута зоологии АН Украины, и на совещании по вопросам систе­

матики и морфологии (Санкт-Петэрбург, 1988).

іїубликации: по теме диссертации опубликовано 19 работ 

объемом 6 п.п., из них 9 - в зарубежных изданиях.

Объем.и -структура работ; Диссертация изложена нй 3?9 стр.



машиношеи и состоит из введения, 6 глав и заключения (общий 

объем текста 161 отр.), списка основной использованной литера­

туры (111 наименований), 19 таблиц и 61 рисунка.

СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ

Основные -положения введения соответствуют изложенной в 

автореферате общей характеристике̂работы.

Глава I. Материал и методика. Основой исследования послу­

жила коллекция остатков гадюкових змей из 28 позднемиоценовых - 

раннеплейстоценовых местонахождений Украины, России, Молдавии и 

Закавказья, хранящаяся в основном в отделе палеозоологии позво­

ночных и Палеонтологический музей Института зоологии им.И.И. 

Шмалъгаузева АН Украины. Сборы материала проводились экспедици­

ями указанного отдела, в том числе в 1981- 1983 и 1987-1991 

г.г. при участии автора. Кроме- того, в работе использовались 

остеологические материалы по рецептным гадюковым змеям из кол­

лекций музеев и научных учреждений Тбилиси, Ташкента, Киева, 

Москвы, Санкт - Петербурга, Лондона, Гетеборга, Кракова, Мадри­

да. В общей сложности исследовано 27 краниальных остатков и 

более 300 позвонков ископаемых гадюкових змей и 136 скелетов 8 
родов 29 видов современных Viperidae. Использовались позвонки 

йз всех отделов позвоночника. Точность определения особенно 

возрастала, ігри наличии шейшх позвонков. Для определения и диа­

гностического описания нами использовались морфологические и 

морфометрнческив признаки, но в основу описаний нових таксонов 

были положены главным образом первые. Промеры костей и биомет­

рический анализ оказались менее ценными. Тем не менее мы сочли 

целесообразным включать их в описания новых таксонов, при атом 

измерялись только туловипдае позвонки, как наименее изменчивые.

Тершнология. Анатомическая номенклатура элементов черепа 

й осевого скелета _ взята из различных источников. Приведеш 

схема строения и промеров встречающихся в ископаемом состоянии 

костей черепа и позвонков, а также номенклатура sat влемвнтов а 

указанием синонимов и принятых сокращений..

Измерения й биометрические методи. Впервые измерений Й 

индексы позвонков для определения и таксономического описания 

вымерших, змей бела исиольвдвана прн описании ископаемых змей 

Флорадн (A’tfffnberg, 1963). Позднее была предпринята Попытка
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определить плейстоценовых змей по методике В.Ауффенберга с ис 

пользованием t-критория Стьюдента (Szyndlar.1981 , Meylan,1982) 
однако способ выбора позвонков оказался неудовлетворительным. 

Методика ггравилъного выбора позвонка для определения обсужда­

лась позднее в работах З.Шиндлара (Szyndlar, 1984,1991 )• В дан­

ной работе используются промеры и индексы по методике Ауффенбе 

рга (1963) и Щиндлара (1934). При исследовавши скелетов совре- 

мешнх гадчксвых змей измерялось более '20 туловищных позвонков. 
Кроме вычисления • значения индекса, мы определяли размах его 

изменчивости [Lim.], среднее значение для особи IN ср.], сред­

нее квадратическое отклонение [в] и коэффициент вариации fcvi. 

Установлено, что отдельные позвонки ископаемых гадюк не 

могут служить основой для филогенетических построений. Кроме 

определения их систематической принадлежности, они могут быть 

использованы для изучения распространения этих змей в геологи­

ческом прошлом.

Глава и. Главнейшие местонахождения ископаемых гадюкових. 

зуэй свмойгітва viperidae Северного Причерноморья и Приазовья, 

их геологическая характеристика. В работе использовалась регио­

нальна;! стратиграфическая схема (Короткевич,1988; Топачевский, 

Окосик.1992). Согласно этой схеме приведены географическое по­

ложение и краткая геологическая характеристика 28 позднемиоце- 

норнх-рчннеплейстоценоеых местонахождений исследуемого региона.

Г.пава_in. История изучения, обзор находок и ревизия иско­

паемых гадюкових змей семейства Viperidae Евразии и Северной 

Лирики._ Древнейше гадюковые змеи семейства Viperidae известны 

яз раннего миоцена (агения) Европы. Они представлены позвонками 

км’! м?яких. так и крупных гадюк, по-видимому, подродов Vipera 

s.в. и Manrovipera 'Ssyndlar, 1991). Ископаемые гадюковые змеи 

Евразии и Северной Африки представлены тремя родами; Bitis, 

проблематичний ЬасуМв и vipera в.1. Приведены синонимика, 

диагнозы, краткая характеристика всех описанных с указанной 

пргиторин ископаемых гадгасовых змей семейства'viperidae.

Род Bitig Gray, 1842 

Особоенгч о находке этого рода в позднем миоцене Испании и 

Венгрии (КОПТОЕ, 1911 , .Piveteau, 192?) не подтвердились, 

tvitis olduvairtensis__Rage, _ 1973
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Большая африканская гадюка, имеющая короткую и толстую 

макеиллу с сильно развитом поперечным отростком; позвонки напо­

минают таковые рецептной Bitis arietans. Вид известен только из 

виллафранкских отложений Олдувая.

Род Laophis Owen, 1857 

Типовой вид: Laophis erotaloidee Owen, 1857. Поздний

миоцен и/или ранний плиоцен Греции. Вопрос принадлежности 

данного рода к подсемейству Viperinae или Orotalinae длительно 

обсуздался и литературе, однако на основании имеющихся 

материалов (13 позвонков) окончательно решить его не представ­

ляется возможным. В свете современных знаний о распространении 

виперид в данном регионе Laophis является скорее сходным с Bi­

tie, чем с ямкоголовыми змеями.

РОД Vipera Laurenti, ,1768 

ТИПОВОЙ ВИД: Vipera aspis francisciredi L., 1758 

Основываясь на некоторых явншс остеологических различиях в 

отдельных группах рода vipera в.1., а также принимая во внима­

ние длительную независимую эволюцию втих групп, начиная по 

крайней мере с раннего миоцена, мы предлагаем некоторые изме­

нения в подродовом подразделении рода Vipera s.l. (в перечень 

видов включены только те, скелеты которых были нами исследова­

ны). Данное подразделение носит предварительный характер. Окон­

чательную ревизию рода Vipera s.l. следует провести с учетом 

всех данных по внешней морфологии, распространению, биохимии, 

генетике и т.д. его представителей. Предлагается:

1. Восстановить подрод Peiiae Меггея, 1820 с типовым видом 

v.(P.) berue, для щиткогсловых гадюк (=мелкие "европейские га- 

дчжи", группа видов "berue”). Соврэменнйэ вида: V.(P.)berus, 

V.(P.)ursini, V.(P.)kaznaKowi, V.(P.)dimilsi, V.(P.)darewekli, 

V.(Р.)веоапеІ.

2. Чешуеголовнк гадюк разделить на 3 подрода:

1). Подрод Viper*a в.в. Laurenti, 1768 (мелкие чеюуеголовые га­
дюки;. крупные "европейские гадюки", группа видов "аврів") с 

типовым видом 7.(У.)аврів. Рецентнне виды - V.(V.)аєрів,

V.(V.JammodyteB, v.(V.)lataetei. Ископаемые види - v.(t.)anti- 

qua, V. (V.- imaghrebiana, V. (V. 'meotioa.

2 ). Подрод'Macroripera Rs m u , 1927 (крупнмч чешуегояовне гядюга*
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(частично); ="Восточные гадюки" (частично); группы видов "хап- 

thina" и "lebe-tina") с типовым видом V. (М. )lebetina.- Современ- 

НЫв ВИДЫ V. (М. )lebetina, V.(М.)palaestinae, У. (М. Jmauriiani- 

оа, Т. (М. )sohweizeri, V. (М. )xantJiina, V. (М. )raddei, V.(M.)lati- 

fii, У. (М. )bormmelleri. Ископаемые виды - У. (М.Jsarmatica, 

V.(М.)gedulyi, У.(М.)kuohurganica (Группа ВИДОВ . "lebetina"); 

У.(М.)platyspondyla, У.(М.)ukrainica (группа видов "xanthina"); 

V.(м.)burgenlandioa (сочетает признаки У.(М.)lebetina (позвон­

ки), У.(М.)xanthina И V.(М.)palaesbinae (Череп)).

3). Подрод Daboia Gray, 1848 (группа ВИДОВ "гиевеїіі", =крупные 

чешуеголовые гадкжи (частично); ="Восточные гадюки" (частично) 

с типовым видом V.(D.)гиввє11і. Единственный рецентный вид - 

У.(В.)гиввеі1і. Ископаемый вид - У.(В.) maxima. Ввиду явных 

остеологических различий как по черепу, так и по осевому Скеле­

ту, данному подроду возможно следует придать родовой статус.

Подрод Baboia Gray, 1842 

Типовой вид V. (в. )гиввеШ -Gray, 1842. Современный вид, 

Южная Азия и некоторые прилегающие острова.

Vipera maxima Sayndlar< 1988 

Средний плиоиен (MN 161, Лайна (Испания). Единственный из­

вестный ископаемый представитель подрода на территории Европы. 

Проникновение этой группы гадюк на'Иберийский полуостров, по­

водимому, произошло через Северную Африку.

Подрод Масгоуірега Reuse, 1927 

Типовой вид V.(М.) lebetina Linnaeus, 1758. Современный 

вид, Восточное Средиземноморье, Передняя и Центральная Азия, 

Северная Африка.

Уірега platyspondyla Szytidlar, 1987 

Ранний миоцеп [MN 41,Дольниде (Чехословакия). Латеральные 

доли зигосфеня заостренные, ггрезигаиофизерные сочленовные грани 

эллиптической формы. Самый древний представитель подрода Маого- 

vipera в Европе, известен только из типового местонвховдения.

Vipera burgenlandloa Baohmayer et Szyndlar, 1987 

Поздний миоцен (ранний туролий) [МИ 11] Кохфидиго (Авст­

рия). Туловищные позвонки этой гадюки, известной только из ти­

пового местонахождения, напоминают таковые современных у.(М.) 

lehetltm-F У.'М.\paiaestinae. Однако, различия мевду указанными
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видами хорошо видны на элементах черепа.

Vipera gedulyi Boikay, 1913 

Поздний миоцен fMN 133 Полгарди (Венгрия), Известен только 

из типового местонахождения. Хотя вид был описан исключительно 

по костям черепа, не исключено наличие позвонков в материалах 

из данного местонаховдения. Первоначально v.gadulyi рассматри­

валась как форма, близкая к v.ammodytes, но морфология черепа 

свидетельствуют о близости v.gedulyi к "восточным гадюкам" 

(комплекс "lebetina").

Vipera вр.. (="Восточішє гадыки"; подрод Maorovipera;

= комплексы видов "lebetina" и "xanthina")

С территорий Евразии в отложениях раннего миоцена - сред­

него плейстоцена известны многочисленные находки (в основном 

позвонки) крупных ископаемых гадюк, по-видимому, принадлежащие 

представителям подрода Maorcvlpera.

Подрод Vipera Laurenti, 1768 

Типовой вид: vipera aspis franoieoiredi l . , 1758. Совре­

менный вид, южная часть Западной Европы.

Vipera antiqua Szyndlar, 1987 

Ранний миоцен tMN 41 Дольнвце (Чехословакия). Судя по шейным и 

туловищным позвонкам она несомненно относится к группе "ав- 

pis". Известна только из типового местонахождения и является 

.древнейшим представителем подрода Vipera в.в.

Vipera maghrebiana Rage. 1976 

Средний миоцен [MN 7) Бени Меллал (Марокко). Единственный 

известный ископаемый представитель подрода в Северной Африке.

По утверждению автора окисання эта гадюка наиболее близка к . 

рецентной Y.lebetina, однако, ее принадлёшость к vipera е.в. 

не вызывает сомнений.

Vipera of. ammodytes (Ьіхшаеиз, 1758)

Из среднего [Ш 161 и позднего плиоцена (MN 1в) Польши, 

Украины и Молдавии указываются находки гадюк, близких к у.ашш- 

dytsB. Они находятся за пределами современного ареала данного 

ввдй, а в его пределах известны находки позвонков v. of.ammody- 

tes из среднего и повдяего плейстоцена Болгарии и Греции.

Vipera pf, авріа (IitnnaeuR,__1753)_

Две т е м е ш ш  КОСТИ ИЗ ПОЙДОМИОЦеНОВОГО (Мн 131 МЄСТОН5ТО--
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ждбния Полгарди (Венгрия) были отнесены к V. cf.aepie. Среди 

материалов по ископаемым змеям в коллекции Венгерского геоло­

гического института мы не обнаружили костей, близких по 

морфологии к v.aspis.
Vipera вр. (группа "aspis")

Фрагментарный позвонки, относимые к данной группе, извест­

ны из среднего миоцена - раннего плиоцена Чехословакии, Польши, 

Испании и Венгр™. Они, вероятно, принадлежат разным видам, но 

более точное их определение пока невозможно,

Подрод Peliae Merrem. 1820 •

Типовой вид: Vipera berus (L., 1758). Современный вид, 
Северная и Центральная Европа, Северная Азия.

Vipera berus (Linnaeus, 1758)

Ископаемые остатки этой гадюки известны из плейстоценовых 

местонахождений Европы в пределах ее современного ареала.

Уірага (Реііав) ер.

Материалы по гадюкам подрода Peliae, точнее неопреде .лише 

из-за их малочисленности и/или фрагментарности, известны из 

раннего и среднего миоцена Восточного Казахстана, позднего пли­

оцена Германии и Греции, а также из различных уровней плейсто­

цена Европы. В позднем миоцене - раннем плейстоцене Северного 

Причерноморья отмечено семь сменявших друг друга форм.

vipera вр. (статус неопределен)

Отпечаток скелета гадюковой змеи (череп, кроме сложной 

кости, не сохранился) был описан как vipera kargii (Meyer, 

1845) из среднего миоцена (?астарация) Оенингена (Германия). 

Этот вид несомненно принадлежит к семейству Viperidae; по мор­

фологии сложной кости предположительно перенесен в род Vipera 

(Rage,1984). Остатки гадюк неопределенного статуса известны 

также из миоцена Испании, Чехословакии, Молдавии, Франции, сре­

днего и позднего плиоцена Молдавии.

Глава IV. Морфологические особенности элементов черепа и 

осевого скелета гадюковых змей, их значение для систематики 

современных форм и определения ископаемых остатков. Таксономи­

ческий вес отдельных признаков. У гадюковых змей в ископаемом 

состоянии, из-за крайней хрупкости, известны только следующие 

кости черепа: базштврасфенрид, теменная кость, основная заты-
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лочная кость, максилла, эктоптеригоид, зубная и сложная кооти.

В связи с этим в данной ' главе проЕедон сравнительно- 

морфологический анализ указанных костей, а также позвонков - 

наиболее многочисленных и хорошо сохраняющихся остатков.

1. БАЗКЛАРАСФЕНОИД (основная клиновидная кость).

1.1. Разделение общего отверстия (oof) на два отверетия: заднее 

отверстие Видиевого канала для вхождения небной ветви лицевого 

нерва и церебральное отверстие для вхождения церебральной ветви 

внутренней сонной артерии в черепномозговую коробку. Такое раз­

деление общего отверстия базипарасфэноида на два отдельных 

характерно в целом для подсемейства Viperinae.

1 .2 . Наличие/отсутствие и степень развитая базисфеноидного__

гребня. Этот признак может Сыть использован в диагнозах родоє 

исследуемого семейства.

1.3. Наличие/отсутствие птеригоидного гребня. У представителей 

рода causue птеригоадньй гребень находится в передней части Оази- 

парасфвноида немного ниже суборбитяльных гребней. У видов родов 

Cerastes и Eehis признак изменчив. Все исследованные представите­

ли родов Vipera 6.1 . и ВШв птеригоидного гребня не имеют.

1.4. Строение Видиевого канала и положение его переднего отве­

рстия. У представителей семейства Viperidae переднее отверстие 

Видаевого канале может находиться на вентральной, латеральной 

или дорсальной поверхности Оазштарасфеноида; признак имеет бо­

льшое значение для родовой и подрсдовсй диагностики всех гадвк.

У Представителей рода Vipera 8.1. данный признак представлен 

тремя основными и рядом промежуточных состояний.

1.Б. Наличие/отсутствие костного выступа и/или костной пере­

мычки мееду задним отверстием Видиевого канала и церебральным 

отверстием. Данный признак в пределах рода Vipera в.1 . имеет 
3 -состояния. Его эволюция, по-видимому, шла в направлении ра 

дукцив до полного исчезновения костного выступа и/или перемыч 

id. Данный признак не имеет таксономического веса, при разделе­

ния рода Vipera в.1. на подродн. ■

1 .6. наличие/отсутствие и количество латеральных. борозд __ для

птх'Хошдення пебней ветви лицевого нерва и__иеребралькой _, feo т

sat внутренней сонной артерии, место їй раздолетая. В прэдегч.т 

рода 7ipfira чД. Mojffto пмдв.крть 4 сойтопгия дапноп «Tpw-Hic'V,
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имеидах значение для подродовой диагностики.

1.7. Величина и форма суборбитальных отростков базипарасфеноида. 

Признак может быть использован при определении черепного мате­

риала, в частности, по родам Bitis и Atheris. В пределах рода 

vipera s.l. из-за значительной изменчивости он имеет ограничен­

ное таксономическое значение.

1 .8. Величина, форма и соотношение лобного и парасфеноидного 

отростков базипарасфеноида. Этот признак может быть использован 

как дополнительный в родовой диагностике семейства Viperidae.

1.9. Форма и величина птеригоидного отростка базипарасфеноида. 

Признак используется для разделения v.'M.) lebetina на подеиды. 

Наряду с другими остеологическими признаками, его следует вклю­

чить в диагноз нового подвида среднеазиатской гюрзы v.(M.) le­

betina oemovi. Обсуждаемый признак может быть также использо­

ван при определении гадюк родов Саивив, Bitis и Atherie.

2. ТЕМЕННАЯ КОСТЬ.

2.1. Наличие/отсутствие борозды на дорсальной поверхности 

теменной кости. У всех изученных представителей семейства 

Viperidae (кроме Azemiops И Causus rhombeatus) на дорсальной 

поверхности теменной кости борозда отсутствует. В исследуемой 

группе признак пригоден для диагностики подсемейств.

2.2. Форма переднего края теменной кости. У представителей семей­

ства . Viperidae (кроме Azemiops) передний край теменной кости 

варьирует от прямого до выпуклого, иногда с небольшим выступом 

посередине. Признак пригоден для диагностики подсемейств.

2.3. Наличие/отсутствие теменных отверстий. У представителей се­

мейства Viperidae отверстия посередине теменной кости с дорсаль­

ной стороны отсутствуют. В исследуемой группе данный признак в 

сочетании с другими пригоден для диагностики семейства.

2.4. Длина и расположение передних латеральных отростков. Перед­

ние латеральные отростки у представителей семейства Viperidae 

длинные и располагаются близко к переднему краю теменной кости. 

Признак может быть использован для диагностики семейств.

2.5. Расположение и протяженность теменных гребней. Данный при- 

'знак в пределах рода Vipera в.1. представлен 3 состояниями; ис­

пользуется для диагностики подродов входящих в этот род.

5.6 . Теменные гребни смыкаются/не смыкаются по срздней продоль­
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ной линии теменной кости. Данный признак представлен двумя 

состояниями, которые могут быть использованы для диагностики 

родов семейства Viperidae и подродов рода Vipera в.1.

2.7. .Угол между теменными гребнями. Признак іїрздставлен пятью 

состояниями; используется для диагностики подрода Реііав. Сос­

тояние 4 встречается только в одной популяции среднеазиатской 

гюрзы V.(М.)l.turanioa (Zerova & Chikin, 1991).

2.8. Форма заднего края теменной костк. Данный признак предста­

влен шестью состояниями, первые два имеют несколько вариантов. 

Используется для диагностики подродов рода vipera s.l.

2.9. Форма переднего края нисходящей части теменной кости.

Признак представлен четырьмя состояниями, которые используются 

для диагностики подродов Feiias, vipera 6.6., групп видов "xan­

thine" и "lebetina". Наличие состояния 4 в основном приурочено 

к популяциям среднеазиатской гюрзы V.(М.) l.turanioa о хребтов 

Нуратау и Туркестанского (Zerova & Chikin,1991).

3.-ОСНОВНАЯ ЗАТЫЛОЧНАЯ КОСТЬ.

3.1. Наличие/отсутствие и форма базиокципитального отростка. В 

исследуемой группе признак пригоден для диагностики семейств и 

подсемейств, родов Azemiops и Oausue и подрода Pelias.

3.2. Наличие/отсутствие базиокщшитального гребня и базиокцнгш - 

тальных бугорков. У представителей семейства viperidae (кроме 

Caueus rhombeatus) базиокшшигальше гребни и бугорки отсутству­

ют. Признак пригоден для диагностики подсемейств.

3.3. Наличие/отсутствие медиального гребня. Для семейства viperi­

dae характерно в целом отсутствие медиального гребня; призязк 

пригоден для диагностики данного семейства.

3.4. Наличие/отсутствие и форма базиокципитального отростка. 

Данный признак представлен пятью состояниями, которое могу г 

'5нть использованы для диагностики подродов рода Vtpera в.1»

4. ЭКТОНТЕРИГСВД (наружная крыловидная кость).

4 .1 . Наличие 'и форма вырезки на передаем крае эктоптеригокда.' У 
представителей семейства Viperidae данный признак можно исполь 

зовать для диагностики подсемейств.

4>3. Дорма наружной ветви зктоптеригоада. Данный признак г*оз 

воляст отличить радюііоввх змей от змей семейства СоіиЬгі»зяе.

4.3. Форма внутренней пзіяи ектснійригоиг/j. Послеipwe лв.ч щчт
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нака связаны с различиями в строении максиллы и ектоптеритоид- 

максиллярного сочленения в семействах Viperidae и Colubridae. 

Данный признак пригоден- для диагностики этих семейств.

4.4. Форма переднего края эктоптеригоида. Данный признак предс­

тавлен двумя состояниями: для подрода Рєііав характерен прямой 

передний край эктоптеригоида, а для подродов Vipera в.в., Мао- 

rovipera и Daboia - наличие вырезки, увеличивающейся в ряду 

Vipera s.s. - Macrovipera - Daboia.

4.5. Наличие/отсутствие дополнительного выступа, расположенного 

ниже наружной ветви эктоптеригоида. Признак представлен двумя 

состояниями; они используются для разделения подродов Реііав и 

Vipera s -ч. с одной стороны и Macrovipera И Daboia - С другой.

4.6. Соотношение высот наружной и внутренней ветвей эктоптеригои­

да. Данный признак представлен двумя состояниями, позволяющими 

разделять подрода рода Vipera s.в.

5. МАКСИЛЛА (верхнечелюстная кость).

5.1. Форма верхнечелюстной кости. Признак позволяет разделить 

змей семейств Viperidae и Crotalidae.

5.2. Количество зубов ка верхнечелюстной кости. Признак приго­

ден для діагностики семейств viperidae л Orotalidae.

5.3. Строение углубления и дорсального поперечного гребня

на внутренней поверхности верхнечелюстной кости. В исследуемой 

группе признак представлен 6 состояниями и может быть использо­
ван при разделении семейства Viperidae и? роди и подрода.

6 . ЗУБНАЯ КОСТЬ.
6.1. Количество зубов на зубной кости. В связи с хрупкостью верх­

ней ветви зубной кости на ископаемых костях она, как правило, 

обломана, общее количество зубов у ископаемых змей определить не 

удается, и для их диагностики данный признак не пригоден. Однако, 

его можно использовать для определения некоторых современных 

родов и/или подродов, или сохранившихся субфоссильшх остатков.

6.2. Положение ментального отверстия. Данный признак может быть 
Использован для диагностики змей рода Саивив и подрода Daboia.

6.3. Положение вкрезки сложной кости. Данный признак можно рас 

сматривать как диагностичный для представителей родов Сачвив и 

Eohis и для подрода Daboia.

1̂_СЛ0ЖИАЯ.КОСТЬ (сочленовная кость).
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7.1. Соотношение высот латерального и медиального отростков 

СЛОИЮЙ КОСТИ. В ряду Рєіізб - Vipera в.s. - Macrovipera наблюда­

ется значительное увеличение высоты медиального отростка по отно­

шению к латеральному. Данный признак можно использовать для 

разделения рода Vipera s.l. на подрода.

8 . ПОЗВОНКИ.
8.1. Наличие гипапофиза. Характерно для представителей семейств 

Viperidae, Elapidae и подсемейства Natricinae, он имеется также 

на шейных позвонках представителей остальных семейств змей. Мо­

жет быть использован для диагностики перечисленных таксонов.

8.2. Форма гипапофиза. Признак используется для разделения 

представителей семейства Viperidae и подсемейства Natrioinae .

8.3. Относительная длина гипапофиза. На шейных позвонках приз­

нак используется для разделения рода vipera в.1 . на подрода.
8.4. Форма невральной дуги. 8.5. Форма остистого отростка.

8 .6 . Форма и угол наклона презигапофизарных отростков. Эти три 

признака могут быть использованы для разделения позвонков змей 

семейства Viperidae и подсемейства Natricinae.

8.7. Высота остистого отростка. Данный признак может быть испо­

льзован при определении гадюк подрода Daboia.

8 .8. Форма, величина и направление парапофизарных отростков.

В ряду Felias - Vipera s.s. - Maorovipera - Daboia длина парапо- 

физарных отростков увеличивается. Однако, из-за аллометрической 

изменчивости его нельзя использовать для разделения рода vipera

в.1. на подрода. Исключительно длинные парапофизарные отростки, 

сравнимые по своей длине с высотой мыщелковой впадины и/или 

превышающие ее, характерны для видов рода Cerastes.

8.9. Относительная длина тела позвонка (индекс ol/naw). У пред­

ставителей семейства Viperidae индекс ol/naw меньше, чем у ви­

дов семейства Elapidae и подсемейства Natrioinae; у видов рода 

Bitis его длина может быть даже меньше его ширины (cl/naw <1 ).
В ряду Felias - Vipera в.s. - Maorovipera - Daboia значе­

ние индекса cl/naw уменьшаемся.' Имеет' ограниченное значение.

8.10. Форма и величина зигосфена. У представителей семейства 

Viperidae зигосфен спереди как правило выпуклый, тогда как у 

представителей подсемейства Natrioinae он прямой.

В ряду Felias - Vipera s.в. - Maorovipera - Daboia наблю-
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дается уменьшение значения индекса cl/zw вследотвие увеличения 

ширины нигосфена. Признак имеет ограниченное значение.

8.11. Форма мыщелковой впадины (индекс ctw/oth). Мыщелковая впа­

дина поперечноовальная, ее ширина, как правило, превышает длину у 

представителей семейства viperidae.

8.12. Расстояние между презигапофизами, постаигаподмзами, пре- 

и постзигапофизами (индексы naw/po-po. naw/po-pr, рг-рг/ро-рг).

В ряду Peliae - Vipera в.s. - Maorovipera - Daboia наблюдается 

уменьшение расстояния между пре- и постзигапофизами.В пределах 

рода Vipera в.1. индексы naw/po-po, naw/po-pr, pr-pr/po-pr мож­

но рассматривать как диагностичные для перечисленных, подродов.

8 .13. Степень развития подцентральных гребней. Для ряда Palias - 

Vipera Б.в. - Maorovipera - Daboia в направлении от шейных К 

хвостовым позвонкам наблюдается увеличение степеїш развития под­

центральных гребней. Этот признак mosmo рассматривать как имеющий 

дополнительное значение при определении змей рода Vipera в.1.

8.14. Форма пре- и постзигапоДизаркых сочленовных гран&й.

3 .15. Степень развития дополнительных отростков. Эти признаки 

позволяют различать подрода рода Vipera в.].

Глава V. Систематическая часть. В данной главе проведено 

описание ископаемых материалов из 29 местонахождений с террито­

рии Северного Причерноморья и Приазовья, а также некоторых на­

ходок с территории Молдавии и Закавказья. Приведены диагнозы 

семейства Viperidae, подсемейства Viperinaa, рода Vipera в.1. и 

входящих в него подродов, а также новых ископаемых видов.
Описано 12 неопределимых да вида форм.

Отряд SerpenteB 

'семейство Viperidae Oppel, 1611 

Максидча очень короткая. На основной затылочной кости бе- 

зиокципитальный отросток имеется, бязиокципитальньэ гребни и 

бугорки отсутствуют. Передний край эктоптаригоида прямой или с 

небольшой выемкой между его наружной и внутренней ветвями. Пе­

редняя часть эктоптеригоида сочленяется с ямой на внутренней 

поверхности макспллы; дорсальний край последней обычно развит в 

поперечный гребень. Гинапофизы имеются на всех предхвостова*. 

позвонках. ЭНгосфен спереди выпуклый. Преэигатгофязарнне.отрост­

ки заострены на конца, спереди натравлены реерх: Пер̂теиЙ
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остистого отростка прямой или несколько наклоненный назад.
Состав семейства: Выделено три подсемейства: Аиетіоріпае 

Idem et al.,1971S Crotalinae Oppel,1811; Viperinae Oppel, 1811, 

однако, подсемейству Crotalinae чаще придается ранг семейства. 

Африканские гадюки рода AtraetaspiB иногда выделяются в подсе­

мейство AtraotaBpidinae Underwood,19Ь7.

Распространение: ранний миоцен - современность Евразии, 

средний миоцен - современность Северной Африки.

Подсемейство Viperinae Oppel, 1811 

Общее отверстие для вхождения небной ветви лицевого нерва 

и церебральной ветви внутренней сонной артерии разделено на 

заднее отверстие Видиевого канала и церебральное отверстие. Ба- 

зисфетгоидный гребень имеется. Птеригоидный гребень отсутствует. 

Продольная борозда на дорсальной поверхности теменной кости 

отсутствует. Передний край теменной кости от прямого до выпук­

лого. Базиокципитальный отросток на основной затылочной кости 

имеется, хорошо развит и состоит из одной центральной доли.

Состав подсемейства: около 40 видов родов Vipera, Eristio- 

ophis, EohiB, Cerastes, Саивив, Bitis, AtheriB, Adenorhinoe, 

PseudooerasteB.

Распространение: ранний миоцен - совремеїшость Евразии; 

средний миоцен - современность Северной Африки.

Род Vipera Laurentі, 1768 

Базисфеноидний гребень имеется, хорошо развит; птеригоид­

ный гребень отсутствует. Парасфеноидный отросток треугольной 

формы, более-менее удлиненный у разных видов; лобный отросток 

длиннее парасфеноидного. Теменные гребни на теменной кости до­

ходят до ее заднего края. На зубной кости имеется 14-18 зубов, 

ментальное отверстие расположено на уровне VI и/или VII зуба; 

передний край вырезки для сложной кости доходит до уровня VIII 

и/или XI зуба. Медиальный отросток сложной кости гораздо выше 

латерального. Тело позвонка треугольное, индекс ol/naw всегда 

больше 1. Сзади невральная, дуга слегка вогнутая, задний край 

невральной дуги с небольшой выемкой. Зигосфен сверху от прямото 

до выпуклого, с сильно развитой центральной долей.

Нодрод Daboia Gray, 1842 

С вентральной стороші базиларясфеноида имеется две не сое-
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данямдиеся друг с другом латеральные борозды. Теменные гребни 

на теменной кости доходят до ее заднего края, смыкаются посере­

дине, направлены. друг к другу под острым углом. Перэдний край 

нисходящей части теменной кости прямой с выемкой или вырезкой. 

Базиакципитальшй отросток основной затылочной кости длинный, 

одинарный; его длина иногда превышает длину тела кости. Тело 

максиллы расширенное, сочленовная яма глубокая, прямоугольная, 

дорсальный поперечный греОэнь сильно развит. На зубной кости іZ 

или 13 зубов, ментальное отверстие располагается на уровне V 

или VI зуба. Гипапофиз на шейных позвонках больше длиш тела 

позвонка. На передних туловищных или шейшх позвонках высота 

остистого отростка превышает его длину, а на задних туловищных 

позвонках равна эй. Тело позвонка .короткое. Зигосфен широкий.

В ископаемом состоят® па территории исследуемого региона 

представители данного подрода не известны.

ПОДРОД ' Maorovipera ReusB. 192?

Базисфеноидннй гробекь сильно развит, заходит ка базиокци- 

питальный отросток основной зат'нлочной кости. Видиев канал с 

дорсальной стороны не замкнут по всей длине, имеет вид борозда, 

переднее его отверстие находится на дорсальной стороне базипа­

расфеноида или открыт только в средней части, и переднее отвер­

стие Бидиевого канала открывается с латеральной стороны баоипа- 

расфаноида. На вентральной стороне базипарасфеноида имеется две 

пе соединяющиеся друг с другом латеральные борозды, идущие к 

латеральному краю базипарасфеноида. Передний край нисходящей, 

части теменной кости прямой с выемкой или прямой с вырезкой. 

Вазиокіїипитальніій отросток основной затылочной кости длинный, 

одинарный. Тело максиллы расширенное, с латеральной эго сторони 

имеется большой плечеобразный выступ, дорсальный поперечный 

гребень сильно развит. Тело позвонка относительно короткое. 

Зигосфен довольно широкий, ег передний край сверху волнообраз­

ный, его центральная доля по высоте превышает латеральные. Ос­

тистый отросток хорошо развит, его длина больше его высота. 

Гипапофиз на шейных позвекках больше длины тола позвогка.

VIpara (Maoroviper a ) uhrainlea Zerova, 199?

Диагноз. Типичный представитель подрода МшягеИр?т-з. Чяк- 

ейлла имеет оиюситвлыго невисокую дизельную часть с неглупо-



кой сочленовной ямой и слабо выступающим дорсальным поперечным 

гребнем; отверстия зубного канала ( одно вверху и два-три вни­

зу) находятся в широкой овальноокруглой ямке. Основная затылоч­

ная кость имеет широкий, с углублением у основания, базиокципи- 

тальный отросток, по бокам его основания находятся небольшие 

утолщения. Сочленовная кость с очень высоким медиальным отрост­

ком. На зубной кости увеличены первые 5-6 зубов. Тело эктопте- 

ригоида не закручено кнаружи. Зигосфен на туловищных позвонках 

от слегка выпуклого до имеющего четко выступающую центральную 

долю, боковые доли выше центральной, не заостренные. Парапофи- 

зарные отростки довольно длинные, ье заостренные на конце; диа­

пофизы больше парапофизоз. Остистый отросток наклонен вперед и 

назад.

Средний сармат Украины (Грицев, Климентовичи).

Vipera (Maorovlpera) sarmatioa Ckhlkvadze et Luagu, 1987 

Диагноз: Между подцентральными гребнями и гипапофизом

находится не очень глубокая борозда. Парапофизарные отростки 

хорошо развиты, выступают под нижней губой мыщелковой впадины 

вниз и вперед. Диапофизы овальные. Мощный, широкий у основания 

гипапофиз направлен вниз и немного назад, нд конце раздваивает­

ся. Зигосфен сверху прямой или почти прямой (слегка выпуклый 

или вогнутый), спереди прямой.

Средний сармат Молдавии (Калфа).

Vipera (Maorovipera) leuohurganioa Zerova, 1987 

Диагноз: Подцентрадьные гребни очень рельефные, между ними 

и гипапофизом находится довольно глубокая борозда. Парапофизар- 

ный отросток относительно небольшой, более или менее слабо раз­

вит, направлен вперед и вниз и выступает немного под нижней гу­

бой мыщелковой впадины. Гипапофиз хорошо развит, гребнеобраз­

ный, тонкий, длинный, отходит вниз и назад за уровень мыщелка, 

на конце слегка раздваивается.

Ранний плиоцен (понт [MN 14)) Украины (Кучурган).

Vipera (Maorovipera) sp.

С территории исследуемого региона описана находка данного 

таксона из местонахождения Новоелизаветовка-2 (костеносная лин­

за), Украина; ранний мэотис [Ш 12], а также из местонахождения 

Рустави, Восточная Грузия; поздний сармат.

17



ПОДРОД Vipera s.s. Laurenti, 1768 

Видиев канал с дорсальной сторони базшгараофеноида открыт 

только в средней части, переднее отверстие Видиевого канала 

открывается с латеральной стороны базипарасфвноида. Теменные 

гребни на теменной кости доходят до ее заднего края, направлены 

друг к другу в основном иод острым углом. Передний край 

нисходящей части теменной кости прямой с выемкой. 

Базиокцшштальшй отросток основной затылочной кости длинный. 

Передний край эктоптеригоида с небольшой выемкой. Тело максиллы 

расширенное, с латеральной его стороны имеется плечеобразный 

выступ. Передний край зигосфена волнообразный, его центральная 

доля приблизительно одинаковой высоты с латеральными, заострен­

ная. Остистый отросток хорошо развит на туловищных позвонках, 

его длина больше его высоты, гипапофиз на шейных позвонках 

больше длины тела позвонка.
Vipera (Vipera) meotica Zerova. 1992 

Диагноз: Типичный представитель подрода Vipera в.в., хара­

ктеризуется хорошо разделенными церебральным (округлое) и зад­

ним отверстием Вишневого канала (овальнее), которые сверху не 

прикрыты костным гребнем. Переднее отверстие Видиевого канала 

открывается с латеральной стороны кости. Между суборбитальнышг 

и - базиптеригоидными отростками тело кости значительно 

сужается.Туловищные позвонки крупные,имеют узкие и короткие 

переіофїзарнне отростки, сильно выступающую не теле позвонка 

переднюю часть гипапофиза, волнообразную новесхяосгь зигосфена 

спереди (центральная и. боковые доли зигосфена одинаковой 

высоты); пре- и постзигапофизы одинаковой длины.

Ранний Мэотис ЕМк 123 Украины (Черевичное, нижний слой).

Vipera ol’. meotioa 

Несколько позвонков этой формы описаны из местонахождения 

Ореховка, Украина; поздний мэотис 'СМЯ 131.

Vipera ' Vlpora) вр.

О территории исследуемого региона но фрагментарним 

туловищным позвонкам описано две формы vipera (Vipera) sp.! из 

местонахождения Кривой Рог (карьер ОГОК); херсонский горизонт 

позднего сармата (NW 1 1 ] и из местонахождений Вйногрвдовкй, 

Обуховка и Котловина (яяжний слой); сре,«нйй шшцон ІВЬ

12
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Подрод Pelias Merrem, 1820 

Базисфеноидный гребень развит слабо, назад и вниз за зад­

ний край базипарафеноида не выступает, спереди раздваивается 

гораздо ниже заднего края суборбитальных отростков. Видиев 

канал с дорсальной стороны базипарасфенонда полностью замкнут, 

переднее отверстие Видиевого канала располагается с латеральной 

стороны базипарасфенонда. Между задним отверстием Видиевого ка­

нала и церебральным отверстием имеется костный выступ и/или 

костная перемычка, Теменные гребни на теменной кости не доходят 

до ее заднего края, не смыкаются посередине. Передний край нис­

ходящей части теменной кости прямой. Базиокципитальный отросток 

основной затылочной кости невысокий, двуразделыпйЬ Передні 

край эктоптеригоида прямой; наружная и внутренняя ©го ветви 

одинаковой высоты. Максилла имеет простую общую форму, дорса­

льный поперечный грзбэнь слабо развит. Тело позвонка относи­

тельно длинное, зигосфен узкий. Передний край зйгосфенг от 

практически прямого до волнообразного. Остистый отросток слабо 

развит, едва выступает над поверхностью невральной дуги на ту­

ловищных позвонках, его длина немного больше его высоты. Гипа­

пофиз на шейных позвонках меньше длины тела позвонка. Расстоя­

ние между пре- и -постзигапофизами относительно больше,, чем у 

остальных подродов рода Vipera в.є.

Vipera (Peliae) вр.

С территории исследуемого региона описанс 7 форм vipera 

(Pelias) вр. из следующих местонахождений: НовоелизэветоЕка-2 

(гравелиты, нижний слой), Новая Эметовка-2 (Костев овраг); поз­

дний сармат (Мн 11] и ранний мэотис (MN 121; Новоукраинка-1, 

Андреевка; поздний мэотис EMN 131; Кучурган, Фруизовка: ранний 

плиоцен (понт) IMN 14); Виноградовка, ООуховка (нижний слой), 

Котловина (нижний слой); средний плйоцен СМИ 151; Котловина 

(средний и верхний слои*); поздний плиоцен [МН 16); Морской, Же- 

вахова гора (нижний слой), Крнжановка (верхний слой), Ногайск 

(нижний слой), Черевичное (верхний слой), Тарханкут; воплейсто- 

цен (MN 161.

Vipera (Pelias) сі. игвіпі 

Эта форма известна из раннеплейстоценовыт местонахождений

Большевик, Морозовка, Тихоновка-1 и Тихоновна.
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Таблица 1. Стратиграфическое распределение гадюковых змей рода 

Vipera в.1. в позднемиоценовых - раннеплейстоценовых 

местонахождениях Восточной Паратетиды.

период Регио­
нальная
стадия

Фауни-
стиче-
ский
комп­
лекс

Фаунис-
тический
под­
комплекс

Ш местонахождения Виды

плей­
сто­
цен

тирас­
поль­
ский

‘Тихоновна-1 

Тихоновка-2 

Большевик-2

Vipera 

(Реііає) 

c f .игвіпі

эо-
плей-
сто-
Ц9Н

таман­

ский

Черевичное 
(верхний слой) 
Ногайск 
Тарханкут 
Крыжановка 
(верхний слой) 
Жевахова гора

Vipera

(Pelias)

вр.

п

л

и

О

И

в
е
р
X
Н
и
й

к
У
я
л
ь
и
и
к

хан-
ров-
ский

16
Котловина 

(верхний к 

средний ПЛОИ)

Vipara 

(Реііав) 

вр.

9

и

с
F
3
д
н
и
й

к
и
м
м
е
р
и
Й J

мол­
дав­
ский

15

Обуховка 
(нижній слой) 
Котловина 
(нижний слой) 
Виноградовкя

VІрега 
(Реііав) вр.

Vipera 
(Vipera) ар.

н
и
я
в.

п
О
н
т

кучур-

ган-

ский

14
(Ррунзовка

Кучурган

Vipera (Мзо- 
rovipara) ku- 
otarganioa, 
Vipera (Ps- 
ііав) ер.

Глава VI. Комплексы, гадюкових змей древнего Оредиземья, их 

значение для биостратиграфии и палеогеографии . На оснорє имею­

щихся материалов по гадюковим змеям рода vipera в.1. с исполь­

зованием данных по таким семействам чешуйчата* рептилийі кч;:
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Продолжение таблицы 1.

ПериодРегио­
нальная
стадия

Фауни-
стиче-
ский
комп­
лекс

Фаунис-
тический
под­
комплекс

№ Местонахождения вида

м

и
в
6
р
X
н

м

э

О

в
е
р
X
н.

бел -

череви-
чэн-
ский

13
Ореховка
Андреевка
Новоукраипка-1

Vipera (Vipe­
ra) of-meotioa 
Vipera (Ге— 
Іізв) єр.

О т с
D кин- белкин-

Ц
и
я

и

с

е
Р-

ский С.КИЙ 12b Белка

0

н

н
и
ж
н
и
й

новоели-
заветов-
ский

12а
Новоелизаве товка 
Новая Эметовка-2 
Черевичное
(НИЖНИЙ елей)

Vipera (Vipe­
ra) meotioa, 
Vipera (Mao ■ 
rovlpera)■sp. 
Vipera (Ге- 
lias) єр..

в
е
р

бери-
слав-

гребени-
ковский

11 b Новоелизаветов- 
ка-2 (никн.слой)

Vipera (Pe 
lias) ep.

с

а

Р
м

7,:
н.

ский оерисла-
вский

1 1а Кривой Рог 
(ЮГОК)

Vipera (Vi­
pera) sp.

с
р
в
д
н
и
й

кал-
фин-

севасто-
польско-
варниц-
кии 10

Варница

а

т

СКИЙ 'калфин-
ский

Калфа Vipera (Wac-
rovipera)
Barmatioa

Ч

грицев-
ский

9 Грицев

Климентовичи

Vipera (Mac­
ro vipfira) 
ukrainiaa

Уагзпійае, Anguidae, Laoertidae, Agamidae, GeMtonidae, Soiuci- 

dae, Boidae, Colubridae", Elapidae, Scolecophilia И Проблематич- 

HK9 Amphisbaen ia, установлено несколько этапов формирования 

герпетофауны Украины (таб.1 )„. В основном они совпадают с фаучи- 
стическими комплекса™ и подкомплексами, выделенными для dtoP 

территории по мелким и крупным м.прі:отштапки?.’ (Короткими, Г'вЯ; 

їопечевский % С.корик, 1992).
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ВЫВОДЫ

Впервые для территории Восточной Паратетида провбден мор- 

фэ-систаматичвский анализ ископаемых гадюковых змей семейства 

Viperidae, и в Частности рода Vipera в.1., а также предложена 

новая и унифицирована старая методики исследования краниальных 

и цосткраниальных остатков гадюковых змей.

На основании 35 признаков выделенных на костях черепа и 15 

признаков на позвонках монофилетический род vipera в.1 . 
разделен на 4 подрода: собственно Vipera, Daboia, Maorovipera И 

Pelias. Видовой состав данного рода и включенных в него 

подродов, представленный как современными так и ископаемым 

таксонами, приведен в главе III.

Впервые установлен систематический состав ископаемых гадюк 

северного участка Восточной Паратетида. Он насчитывает 16 форм, 

из НИХ -.4 вида новые для науки: Vipera (Maorovipera) ukraini- 

оа, V. (М.) sarmatica, V. (М.) kucliurganioa и Vipera (Vipera) 

meotioa, описанные из позднего миоцена и раннего плиоцена Ук­

раины и Молдавии.

По . выделенным остеологическим признакам дополнены 

существующие и составлены новые диагнозы семейства viperidae, 

подсемейства viperinae, рода vipera и входящих в него подродов 

и видов, в том числе и рецентных.

Рассмотрана история развития герпетофауны Украины в позд­

нем миоцене - раннем плейстоцене. Установлено несколько стадий 

в формировании герпетофауны региона, в основном совпадающих с 

фаукиэтическими комплексами « подкомплексами, выделенными для 

р т о й  территории по мелким и крупным млекопитающим (таб. 1 ).

С учетом смены видового состава чешуйчатых рептилий, и в 

особенности гвдаковых змей, проведена реконструкция палеогеог­

рафической обстановки в позднем миоцене - раннем плейстоцене 

Восточной Паратетида, позволь ®ая уточнить данные* полученные 

на других группах животных.

Установлено, что гадюки роде Vipera s.l. возникли не 

позднее конца палеогена, и их разделение на подрода произошло 

практически сразу же после их вознмшовейия.

Гадюки подродя Maoi'ovipera йросуществовалй на территории 

исследуемого региона до раннего плйоцена, гадюки собственно



подрода Vipera - до среднего плиоцена, в гадюки.подрода Реііав

- от позднего сармата до современности.
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