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ВВЕДЕНИЕ

Половой диморфизм возникает как следст-
вие разграничения роли полов в размножении. К
нему могут приводить разные причины как при-
способительного, так и неприспособительного ха-
рактера. Он может быть результатом аллометри-
ческого и неаллометрического роста.

Встречающаяся в Воронежской области
чёрная лесостепная гадюка, или гадюка Николь-
ского, (Vedmederja, Grubant et
Rudaeva, 1986)*, за исключением различий в дли-
не хвоста, видимого полового диморфизма в ме-
трических признаках не показывает. В окраске те-
ла змеи проявляются однотипность. Основная
масса взрослых гадюк окрашена в чёрный цвет,
хотя иногда самки имеют красные пятна на голове
и совсем у единичных особей тело имеет красно-
коричневую окраску с неясным чёрным рисунком
на спине. У самцов и большей части самок радуж-
ка глаза чёрного цвета, но у некоторой части самок
радужка имеет красную окраску.

Pelias berus nikolskii

Количественные межполовые различия в
значениях признаков могут быть связаны с систе-
мой спаривания. В этой работе мы спрашиваем
существует ли половой диморфизм в морфоме-
трических признаках у в Воронеж-
ской области, и какие признаки вносят основной
вклад в различение полов?

:

P. b. nikolskii

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Чёрная лесостепная гадюка отлавливалась с
2008 по 2017 г. на территории Воронежской об-
ласти. За период исследований выборки были взя-

* Чёрная лесостепная гадюка является змеей с не-
определённым таксономическим статусом. Существу-
ют разные точки зрения: от признания её видовой само-
стоятельности до рассмотрения её в качестве внутриви-
довой формы обыкновенной гадюки, (Lin-
naeus, 1758). Автор придерживается мнения зоологов
(Bakiev , 2005; Milto, Zinenko, 2005), считающих га-
дюкуНикольскогоподвидомобыкновенной гадюки.
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Аннотация. Изучался половой диморфизм у чёрной лесостепной гадюки, Pelias berus ni-
kolskii (Vedmederja, Grubant et Rudaeva, 1986), обитающей в Воронежской области. С 2008
по 2017 г. было отловлено 118 змей, из них 84 составляли самцы и 34 – самки. У особей
брались промеры длины тела, длины хвоста и пяти измерений головы. Ковариационный
анализ показал, что самцы и самки различаются по всем признакам, кроме наибольшей
ширины головы и длины головы. Также признаки можно подразделить на те, которые по
отношению друг к другу сохраняют половой диморфизм на протяжении всего роста змей,
и те, половой диморфизм которых по отношению друг к другу меняется с размерами тела.
Дискриминантный анализ показал, что в разграничение полов основной вклад дает длина
хвоста: при одинаковой длине тела длина хвоста практически всегда будет больше у сам-
цов, чем у самок. Меньшее значение имеет ширина головы на уровне глаз: при одинаковой
длине хвостов ширина головы на уровне глаз часто больше будет у самок.
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У отловленных змей измерялись: . – длина
туловища (от кончика морды до переднего края
клоакального отверстия), . – длина хвоста (от

L

L.cd

Пол определялся по внешним морфологи-
ческим признакам: самцы в связи с расположени-
ем гемипенисов имеют более толстую переднюю
часть хвоста; у самок же хвост за анальным отвер-
стием сразу начинает сужаться (рис. 1). Этот спо-
соб требует наличия опыта у исследователей и не
причиняет вреда животным.

ты из 7 различных мест. Всего было отловлено 118
гадюк, из них 84 особи составили самцы и 34 –
самки (табл. 1).

переднего края клоакального отверстия до кончи-
ка хвоста), . – длина головы (от кончика мор-
ды до заднего края последнего верхнегубного
щитка), . – наибольшая ширина головы,

L.cm

L.at.cm
L.at.m. – ширина головы на уровне глаз (между
внешними краями надглазничных щитков), . –
длина пилеуса (от кончика морды до заднего края
теменных щитков), . – длина морды (от перед-
него края глаза до кончика морды). Измеренные
змеи возвращались в среду своего обитания.

L.pil

L.m

Для ответа на первый вопрос, существует ли
половой диморфизм в морфометрических призна-
ках гадюк, проводился ковариационный анализ,

Таблица 1. Статистические сведения о собранных измерениях из Воронежской областиP. b. nikolskii
Table 1. Statistical data on the collected measurements of from the Voronezh regionP. b. nikolskii

Fig. 1. Sexual differences in the tail appearance of on the ventral side: – the tail of a male with a body length of
545 mm (it can be seen that the tail is thickened in the anterior part due to the location of hemipenises in it); – the tail of a
female with a body length of 550 mm (the tail immediately narrows behind the anus and has no thickening in its anterior part)

P. b. nikolskii а
b

Рис. 1. Половые различия во внешнем виде хвоста с брюшной стороны – хвост самца с длиной тела в

545 мм (видно, что в передней части хвост утолщается из-за расположения в нём гемипенисов), хвост самки с
длинной тела в 550 мм (хвост за анальным отверстием сразу сужается и не имеет утолщения в своей передней
части)

P. b. nikolskii :а

б –

а / /a б b
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Проверка наклонов регрессий на однород-
ность показала, что взаимодействие между полом
и длиной тела является не значимым для ,L.cd.
L.at.cm. L.pil. L.m, и . (табл. 2). Т.е. различия в отно-
сительных размерах этих признаков не связаны с
размером животного. Напротив, значимые взаи-
модействия между полом и длиной тела для приз-
наков . и . говорят о том, что половые
различия по ним изменяются вместе с изменения-
ми длины тела. Ковариационный анализ для обеих
групп признаков показал, что половой диморфизм

L.cm L.at.m

РЕЗУЛЬТАТЫ

где в качестве ковариаты была длина туловища, .,
группирующей переменной был пол, а зависимы-
ми переменными были остальные признаки тела –

L

L.cd L.m. – . Для приведения регрессии зависимой
переменной от ковариаты к линейному виду все
измерения были преобразованы с помощью нату-
рального логарифма. Сначала регрессии проверя-
лись на однородность наклонов между полами.
Для признаков, для которых взаимодействие меж-
ду длиной тела и полом было не значимым, даль-
ше проводился обычный ковариационный анализ.
Для признаков, для которых взаимодействие было
значимым, выполнялся ковариационный анализ
для неоднородных наклонов.

Для выявления морфометрических призна-
ков, вносящих вклад в различение полов, был про-
ведён канонический дискриминантный анализ
для исходных (непреобразованных) данных. Был
использован метод пошагового включения пере-
менных в модель на основании уровня значимости
p Fдля -критерия.

Все вычисления производились в пакете
StatSoft STATISTICA7.0.

Таблица 4. Ковариационный анализ для неоднород-
ных наклонов регрессий
Table 4. Analysis of Covariance for non-uniform regres-
sion slopes

Таблица 2. Ковариационный анализ. Проверка на однородность наклонов регрессий
T .Analysis of Covariance. Checking the homogeneity of the slopes of the regressionsable 2

Table 3. Analysis of Covariance
Таблица 3. Ковариационный анализ

Модель, полученная при выполнении дис-
криминантного анализа, показала удовлетворите-
льное разграничение двух полов (Λ Вилкса = 0.385,
прибл. = 46.95, = 0.000). Для модели были
отобраны три признака: ., . и . (табл. 5).
Частная Λ говорит о том, что наибольший вклад в
разграничение полов делает ., наименьший –

F p3, 88

L.cd L L.at.m

L.cd
L.at.m. Толерантность и коэффициент детермина-
ции ( ) для этих двух признаков указывают на их
меньшую избыточность (т.е. на их меньшую кор-
релированность с другими задействованными в
анализе признаками) и несколько большую у приз-
нака .

R
2

L

проявляют все признаки, за исключением .
и . (табл. 3, 4).

L.at.cm
L.cm

Канонический анализ нашёл одну дискри-
минантную (каноническую) функцию. Её стан-
дартизированные коэффициенты определяют, что
наибольший вклад в дискриминантную функцию
делают переменные . и . (табл. 6). Однако с
ней сильнее коррелируют признаки . и .
(табл. 7).

L L.cd
L.cd L.at.m

Для вычисления значений канонических пе-
ременных для каждого наблюдения использова-

0.03× × . - 0.50× .+2.48.L. - 0.16 L.cd L.at.m

лись нестандартизированные коэффици-

енты:
1

Средние значения для дискрими-

нантной функции для самцов и самок гово-

рят о хорошем различении полов (для сам-

цов = -0.68, для самок = 2.30). Их среднее

значение (0.81) является константой дис-

криминации, равноудалённой от центров
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Table 5. Traits in the Discriminant FunctionAnalysis model ( = 92)N
Таблица 5. Признаки в модели дискриминантного анализа ( = 92)N

двух множеств. Отсюда наблюдения со значения
ми канонических переменных, меньшими этой ве
личины, классифицируются как самцы, бóль-
шими, – как самки.

-
-

Таблица 6. Стандартизированные коэффициенты дис
криминантной функции

-

T Standardized coefficients for the Discriminant
Function

able 6.

Полученная с помощью дискриминантной
функции классификация наблюдений показала
высокий процент правильной классификации
(табл. 8). Расстояние Махаланобиса между пола-
ми = 8.89, = 46.95, = 0.000.D F p

2

3,88

Таблица 7. Факторная структура
Table 7. Factor Structure

Table 8. Results of classification of individuals of P. b. nikolskii
Таблица 8. Результаты классификации особей P. b. nikolskii

Note. The rows show the observed classification, the columns
show the predicted classification.

Примечание. В строках приводится наблюдаемая классифи

кация, в столбцах предсказанная классификация

-

– .

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Наши результаты показывают, что чёрная
лесостепная гадюка проявляет половые различия
практически по всем использованным признакам,

за исключением наибольшей ширины головы и
длины головы. Однако признаки можно разделить
на те, которые по отношению друг к другу сохра-
няют половой диморфизм на протяжении всего
роста змей, и те, половой диморфизм которых по
отношению друг к другу меняется с размерами те-
ла. К первой группе относятся длина хвоста, дли-

Рис. 2. Распределение особей самцов и самок P. b. ni-
kolskii L.cd. Lв пространстве признаков и .
Fig. 2. Distribution of male and female indi-
viduals in the space of . and .

P. b. nikolskii
L.cd L

на пилеуса и длина морды, ко второй –
ширина головы на уровне глаз. Собствен-
но длина хвоста у гадюковых змей явля-
ется признаком, который устойчиво по-
казывает бóльшие значения у самцов,
чем у самок (Островских, 2006; Lucchini
et al., 2020; Silva et al., 2017; Tamagnini et
al., 2018; Tomović et al., 2002). Отсюда в
предлагаемых индексах для определения
пола (Табачишин и др., 2007) этот приз-
нак является основным измерением.

Сопоставление результатов кова-
риационного анализа с результатами дис-
криминантного анализа говорит о том,
что, несмотря на существование половых
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различий практически по всему комплексу приз-
наков, основной вклад в различение полов вносят
лишь два: длина хвоста и ширина головы на
уровне глаз. У чёрной лесостепной гадюки длина
хвоста, как и у других гадюковых змей, хорошо
различает два пола: у змей с одинаковой длиной
тела самцы практически всегда будут иметь более
длинный хвост (рис. 2). В нашем случае этот приз-
нак вносит наибольший вклад в дискриминант-

Рис. 3. Распределение особей самцов и самок P. b. nikol-
skii L.at.m L.cdв пространстве признаков . и .
Fig. 3. Distribution of male and female indi-
viduals in the space of . and .

P. b. nikolskii
L.at.m L.cd

Рис. 4. Распределение особей самцов и самок P. b. nikol-
skii L.at.m Lв пространстве признаков . и .
Fig. 4. Distribution of male and female indi
viduals in the space of . and .

P. b. nikolskii -
L.at.m L

ную функцию. Различение полов усиливает шири-
на головы на уровне глаз: при одинаковой длине
хвоста ширина головы на уровне глаз часто боль-

Tamagnini D Stephenson J Brown R. P Meloro C., ., ., .
2018. -Geometric morphometric analyses of sexual dimor
phism and allometry in two sympatric snakes : Natrix hel
vetica Vipera beru

-
(Natricidae) and s (Viperidae) // Zoolo

gy. 129. P. 25 – 34.
-

Vol.

ше будет у самок (рис. 3). Но с учетом половых
различий в длине хвоста картина половых разли
чий в ширине головы на уровне глаз усложняется,
т.е. наблюдается изменение полового диморфизма
признака в зависимости от размера змеи (рис. 4),
что выявил ковариационный анализ.

-
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Abstract. We studied sexual dimorphism in the black forest-steppe viper, Pelias berus nikolskii
(Vedmederja, Grubant et Rudaeva, 1986), inhabiting the Voronezh region. From 2008 to 2017,
118 snakes were captured, of which 84 were males and 34 were females. Body length, tail
length, and five head measurements were taken from the individuals was calculated. Analysis 
of Covariance showed that males and females differed in all traits except the greatest width of 
the head and head length. Traits can also be subdivided into those with respect to each other 
that retain sexual dimorphism throughout the growth of the snakes, and those whose sexual di-
morphism with respect to each other varies with body size. Discriminant Analysis showed that 
tail length makes the main contribution to the gender distinction: with the same body length, 
tail length will almost always be greater in males than in females. The width of the head at the 
eye level is of less importance: with the same tail length, the width of the head at the eye level
will often be greater in females. 
Keywords: reptiles, Viperidae, forest-steppe adder, Nikolsky's adder, Pelias berus nikolskii, 
morphology, sexual dimorphism 
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