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ПРЕДИСЛОВИЕ

Представители парнокопытных (Cetartiodactyla) известны с эоцена.

Ископаемые материалы и особенности строения конечностей и зубов
современных форм свидетельствуют о наличии в составе парнокопыт-

ных двух филитических линий: лунчатозубых (Paridigitata Selenodonta)

и бугорчатозубых (Paridigitata Bunodonta) (Ковалевский, 1875). В совре-

менной фауне к первым принадлежат жвачные (Ruminantia), ко вторым
свинообразные (Suiformes). Ruminantia достигли наибольшего разнооб-

разия в неогене и продолжают оставаться доминирующей группой сре-

ди млекопитающих. Жвачные копытные включают около 225 современ-

ных видов (Павлинов, 2003). Эта обширная по видовому составу группа
населяет все природные зоны.

Наличие широкого спектра видовых адаптаций позволили копытным
заселить все ландшафты от тропических лесов до тундры. Распределе-

ние видов по широтному градиенту отражается на составе их сообществ.

Несмотря на бедное видовое богатство тундры, численность населения,

например, северного оленя мало отличается от общей численности наи-

более богатых комплексов парнокопытных горных и лесных ландшаф-

тов (Сафронов, 2005).

Разнообразие природных зон обеспечивает характер распределения
копытных на местности, проявляющийся обычно в различиях их про-

странственно-этологических структур. Большинство видов Artiodactyla

образуют стада, самцовые группы с иерархией или ведут одиночно-се-

мейный образ жизни. Тесная связь видов со средой проявляется в совпа-

дении ареалов, простирающихся в широтном направлении или образу-

ющих небольшие по площади изоляты. Эти особенности определяют
своеобразие копытных образовывать стабильные по продолжительнос-

ти существования многовидовые сообщества разного таксономического
состава. Являясь потребителями растительности, копытные выполняют
важную функцию в регуляции среды обитания. Функциональная роль
сообществ парнокопытных не сводится только к трофической деятель-

ности, но сопряжена нередко с формированием региональных экосис-

тем, существовавших на разных этапах эволюции.

На основании экспериментальных и полевых данных преимуществен-

но по растениям и беспозвоночным сложилось устойчивое представле-

ние о роли межвидовой конкуренции как основного механизма форми-

рования и функционирования сообществ в животном мире. Согласно этой
концепции конкуренция за трофические ресурсы обеспечивает распре-

деление видов по экологическим нишам, которые представляют собой
свойство каждого сообщества. Это подразумевает, что ниши порожда-

ются сообществом в результате адаптации видов к абиотическим и био-

тическим компонентам экосистемы (Elton, 1927; Hutchinson, 1975; Pianka,
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1975; Patten, Auble, 1981; Одум, 1975; Джиллер, 1988). Межвидовая кон-

куренция, по мнению ряда исследователей, является также важным фак-

тором экологического и видового разнообразия (Diamond, 1978; Miller,

1980; Abramsky, Sellah, 1982).

В настоящее время изучение экологии сообществ находится на спаде,

который будет продолжаться до тех пор, пока не накопится достаточно
много полевых данных для проверки существующей ныне гипотезы кон-

курентного исключения. На данном этапе пока не разработаны общие
принципы функционирования сообществ, включая динамику их струк-

тур у основных групп млекопитающих, в том числе парнокопытных.

Необходимость новых теоретических поисков и представлений о зако-

номерностях устройства многовидовых систем совершенно очевидна.

Межвидовая конкуренция возможна только в том случае, если видовые
популяции насыщают среду. Это затрагивает, прежде всего, хищников, но
не растительноядные виды (Hairston et al., 1960). Отсутствие прямых дока-

зательств наличия межвидовой конкуренции в регуляции видового разно-

образия парнокопытных объясняется удалением слабых конкурентов из со-

обществ. Активное избегание конкуренции само по себе подразумевает ее
существование в прошлом, так что современные виды успели взаимно при-

способиться и продолжают держаться обособленно (Pianka, 1978; Abramsky,

Sellah, 1982). Такое объяснение вызывает у исследователей справедливое
сомнение, носит поверхностный характер и мало обосновано полевыми
данными (Connell, 1975). В этой связи отметим, что в природных условиях
среди представителей жвачных одни виды доминируют над другими лишь
на подкормочных площадках, при этом в других ситуациях животные раз-

ных видов избегают контактов и тем более прямых агонистических взаимо-

действий в зонах совместного использования пространства.

В последние годы наметился новый подход в изучении взаимоотно-

шений между видами в региональных сообществах с разным количе-

ственным составом видовых популяций. Как было показано в более по-

здних работах, важным фактором в разделении видов по нишам в сооб-

ществах парнокопытных являются ольфакторные стимулы, источника-

ми которых служат кожные специфические железы животных (Prikhod’ko,

2015; Приходько, 2016). Полученные новые данные способствовали раз-

работке концепции ольфакторного исключения, при этом ее основные
элементы (пахучие метки) еще совсем недавно обоснованно трактова-

лись как внутривидовые аттракторы в системе биологического сигналь-

ного поля млекопитающих (Наумов, 1977; Гольцман, Крученкова, 1999;

Рожнов, 2011; Ванисова, Никольский, 2012).

Основная цель данной работы заключается в выявлении роли особен-

ностей химической коммуникации видов с разными системами террито-

риальности в поддержании структур сообществ парнокопытных Евразии
в закрытых местообитаниях (closed habitats), т.е. в лесных ландшафтах,
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включая горные системы. В книге не рассматриваются особенности фун-

кционирования сообществ открытых (саванных, степных и полупустын-

ных) природных зон, поскольку их структура определяется другими фак-

торами, одним из которых является постоянный пресс хищников. Анализ
структур сообществ парнокопытных проведен на представителях пяти
семейств отряда Cetartiodactyla, населяющих лесную зону и горные сис-

темы Евразии: Suidae, Tragulidae, Moschidae, Bovidae и Cervidae.

Работа выполнена в Институте проблем экологии и эволюции им.

А.Н. Северцова РАН. Настоящая книга является итогом нашей поле-

вой работы по составу фаун парнокопытных горно-таежных районов
России. Стимулом для исследования структур сообществ послужили
работы профессора Н.П. Наумова по биологическим сигнальным полям
млекопитающих, которые позволили глубже вникнуть в суть проблемы
и начать изучать вопрос более детально на межвидовом уровне. Видо-

вое разнообразие парнокопытных тропического леса Вьетнама проана-

лизировано по данным из книги доктора биологических наук Г.В. Кузне-

цова «Млекопитающие Вьетнама». Некоторые материалы по видоспе-

цифичности желез парнокопытных использованы в нашей работе из фун-

даментального труда «Кожные железы млекопитающих», авторами ко-

торого явяляются выдающиеся исследователи академик В.Е. Соколов и
доктор биологических наук О.Ф. Чернова. Мной также заимствованы
опубликованные табличные материалы из книги «Поведение животных
и этологическая структура популяций» (1983) доктора биологических
наук, профессора Е.Н. Панова, а также данные по экологии и этологии
парнокопытных из монографий известных специалистов в этой области
доктора биологических наук, профессора А.А. Данилкина и доктора био-

логических наук Н.К. Железнова-Чукотского и других авторов, цируе-

мых в нашей книге. Считаю своим долгом отметить работы выдающего-

ся палеонтолога, доктора биологических наук И.А. Вислобоковой, кото-

рые помогли автору лучше понять эволюционную историю парнокопыт-

ных. Выражаю благодарность рецензентам: доктору биологических наук,

профессору М.Н. Смирнову и доктору биологических наук В.М. Сафро-

нову за сделанные ценные замечания. Хочу поблагодарить кандидата био-

логических наук Г.Г. Собанского за поддержку в проведении моих мно-

голетних полевых исследований в Горном Алтае.  За обсуждение руко-

писи и ценные замечания выражаю благодарность доктору биологичес-

ких наук М.В. Холодовой. Автор искренне благодарен директору ИПЭЭ
РАН, академику РАН В.В. Рожнову за помощь в издании настоящей мо-

нографии.
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ГЛАВА 1. ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ЦЕНТРЫ
ВИДООБРАЗОВАНИЯ ПАРНОКОПЫТНЫХ

Появление представителей отряда Artiodactyla связано с адаптивной
радиацией древних эутериев в конце мелового периода (Prothero et al.,

1988; Shimamura et al., 1997). Ранний этап эволюции парнопалых как и
происхождение базальных групп в ископаемой летописи не представ-

лен. Палеонтологические (Vislobokova, Trofimov, 2002) и молекулярно-

генетические данные (Todd, 1975) свидетельствуют о древнем разделе-

нии Artiodactyla 66–56 млн лет назад на три основные ветви – Suiformes,

Tylopoda и Ruminantia, т. е. еще в палеоцене (рис. 1). Этот период харак-

теризовался относительно теплым климатом, экспансией покрытосемен-

Рис. 1. Филогения Artiodactyla в кайнозое Внутренней Азии (по: Вислобокова, 2006).
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ных растений, что способствовало распространению древних предста-

вителей подотрядов в пределах Азии, проникновением их в Америку, а
затем в Европу (Вислобокова, 2006). В настоящее время парнокопытных
объединяют с Cetacea в гиперотряд Cetartiodactyla (Павлинов, 2003).

Происхождение и центр видообразования Suidae. Древние свино-

образные известны с кайнозоя Северной Евразии. Suiformes являются
базальной группой парнокопытных, которая разделилась на два направ-

ления в развитии адаптаций еще на раннем этапе эволюции. К первому
направлению отнесены шесть семейств в составе ряда архаичных над-

семейств, ко второму – два современных семейства (Suidae и Hippopotami-

dae) в составе надсемейства Suoidea. Оба направления связаны с пита-

нием растительной пищей, причем для Suidae свойственна всеядность
(Вислобокова, 2006).

Центром видообразования свинообразных, как свидетельствуют па-

леонтологические находки, является Внутренняя Азия. Древний пред-

ставитель Diacodexis pakistanensis известен из отложений нижнего эоце-

на Пакистана (Thewissen et al., 1983; Leiders et al., 1999). Другие находки
древних ископаемых Suiformes обнаружены на территории Средней Азии,

датированные ранним эоценом (Габуния, 1973; Averianov, 1996; Averianov,

Godinot, 1998). Род Sus прослеживается в Евразии с верхнего миоцена-

нижнего плиоцена (Thenius, 1970, Groves, 1981; Данилкин, 2002). Со-

временные азиатские виды свиных также формировались на террито-

рии Юго-Восточной Азии, что подтверждается видовым богатством их
форм в тропической фауне (Thenius, 1972; Соколов, 1979). Представите-

ли рода Sus распространены в Евразии, на севере Африки и на некото-

рых островах (Павлинов, 2003).

Происхождение и центр видообразования Tragulidae. Ранее в ос-

нование филогенетического древа жвачных помещался Gelocus (Кова-

левский, 1875). Новейшие палеонтологические материалы позволили
пересмотреть и уточнить эволюционные связи жвачных и трагулин.

Выделенное палеонтологами самостоятельное семейство Archaeomery-

cidae было предковым для жвачных и других групп Tragulina (Вислобо-

кова, Трофимов, 2000 а). В состав трагулин включают четыре семейства
(Archaeomerycidae, Praetragulidae, Gelocidae, Lophiomerycidae) (рис. 2).

Их появление связывают с экологической радиацией Traguloidea в ран-

нем или среднем эоцене. Центром формообразования Praetragulidae и
Tragulidae следует считать юг Азии (Бирма, Таиланд), где были обнару-

жены костные остатки представителя трагулид из рода Krabimeryx. По-

зднеэоценовый возраст отложений (39–34 млн лет) служит доказатель-

ством нижнего рубежа появления этих низших жвачных. Верхним эоце-

ном – нижним олигоценом датируются находки ископаемых гипертра-

гулоидей на территории Монголии (Ducrocq, 1992, 1994; Vislobokova,

1998, 2001; Vislobokova, Daxner-Höck, 2002). Рубеж эоцена и олигоцена
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характеризуется перестройкой биосферы, вызванной оледенением Ан-

тарктиды. Палеогеновое похолодание, достигшее территории Внутрен-

ней Азии, сопровождалось сменой климата с влажного на сухой и уста-

новлением сезонных колебаний температур в регионе (Akhmetiev et al.,

2005). Современные виды трагулид населяют только тропические леса,

им свойственна пищевая специализация, преимущественно фруктояд-

ность (Кузнецов, 2006).

Происхождение и центр видообразования Moschidae. Олигоцено-

вые гелоциды (Gelocidae) являются полифилитической группой жвач-

ных и на филогенетическом древе Ruminantia ставятся в основание трех
семейств: Moschidae, Bovidae и Antilocapridae (Webb, Taylor, 1980; Janis,

1987; Вислобокова, 1990 а). Не исключено отделение кабарговых от ство-

ла трагулин до олигоцена (Вислобокова, Лавров, 2009). Время отделе-

ния линии кабарговых от общего предка оценивается в 33–26 млн лет
назад (рис. 3). Результаты молекулярно-генетических и этологических
исследований подтвердили обособленность семейства Moschidae как от

Рис. 2. Схема родственных связей археомерицид с семействами трагулин (по: Вис-
лобокова, Трофимов, 2000 а).
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полорогих, так и от оленьих (Hassanin, Douzery, 2003; Кузнецова и др.,

2004, 2005; Приходько, Звычайная, 2011). Среди ископаемых Moschidae

выделены две самостоятельные филитические линии – Moschinae и
Hispanomerycinae (Вислобокова, Лавров, 2009). В эволюции кабарговых
прослеживаются несколько этапов и рубежей видообразования. Палеон-

тологические данные, полученные в последние годы, позволяют опре-

делить основные периоды расхождения родовых и видовых таксонов
внутри каждого подсемейства кабарговых. Исходная предковая форма
Moschidae, к сожалению, неизвестная в палеонтологической летописи,

отделилась от Prodremotherium (Gelocidae) 33.2 млн лет назад и суще-

ствовала в интервале между 33.2 и 25.4 млн лет назад. Адаптивная ра-

диация Moschidae, происшедшая 25.4 млн лет, дала началу еще неизве-

стной формы Moschinae. Отделение древнейшего представителя этого
подсемейства от ветви Moschidae могло произойти между 25.4–22.3 млн
лет, от которого берут начало Micromeryx (15.9 млн лет) (Sanchez, Morales,

2006, 2008; Sanchez, 2006; Sanchez et al., 2009). Род Moschus прослежи-

вается с конца миоцена (11.0–9.0 млн лет назад) (Приходько, 2012 б).

Центральная Азия (Внутренняя Монголия и Китай) является главным
центром обнаружения переходных и наиболее примитивных форм ка-

барговых, имеющих существенные различия в их морфологии (Schlosser,

1924; Young, 1932; Teilhard, 1940; Tedford et al., 1991; Dong, 1993; Tong et

Рис. 3. Филогения Ruminantia (по: Janis, Theodor, 2014).
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al., 1995; Вислобокова, Лавров, 2009). Современная кабарга населяет
горно-таежные леса Азии, в питании животных преобладают лишайни-

ки (Приходько, 2003).

Происхождение и центр видообразования Cervidae. Нижний оли-

гоцен является рубежом становления древнейших безрогих представи-

телей семейства Cervidae. После ответвления древних кабарговых от
ствола высших жвачных отмечено появление базального подсемейства
Dremotheriinae в биозоне А (31.5 млн лет) (Вислобокова, 1990 б, Вис-

лобокова, 2006). Позднее дремотериины были предковой формой для двух
групп оленей, имевших разные направления в эволюции – Eumeryx и
Amphitragulus. Все три ископаемые рода представлены в Монголии. На
втором рубеже формообразования (ранний миоцен) оленьи представле-

ны дикроцериинами, которые дали начало мунтжакам и настоящим оле-

ням рода Stephanocemas, широко распространенных в средне-позднеми-

оценовых фаунах Евразии (Вислобокова, 1983). Древнейший Eumeryx

известен только из Центральной Азии, территория которой является цен-

тром возникновения многих форм оленьих. В плиоцен-плейстоцене про-

исходит замещение мунтжацин и примитивных форм настоящих оленей
на виды, представленные в современной фауне Евразии (Данилкин, 1999;

Вислобокова, 2006). Современные оленьи распространены в Евразии,

Северной и Южной Америке, северо-западной Африке (Павлинов, 2003).

Являются потребителями листовой, древесно-веточной частей растений,

реже травянистой растительности (Данилкин, 1999).

Происхождение и центр видообразования Bovidae. Полорогие, как
базальная группа Pecora существуют с олигоцена и берут свое начало от
гелоцид (Вислобокова, 1990 а). Допускается происхождение Bovidae от
мелкого по размерам олигоценового Eotragus в интервале между 20 и 15

млн лет назад (Thenius, Hofer, 1960). Молекулярно-генетические иссле-

дования дают датировку эволюционного возраста этой группы жвачных
около 17.3–15.1 млн лет (Bibi, 2013). Самые ранние ископаемые поло-

рогие родов Palaeohypsodontus и Hanhaicerus известны из Внутренней
Азии (Vislobokova, Dmitrieva, 2000; Дмитриева, 2002). В конце позднего
олигоцена прослеживается увеличение видового разнообразия Bovidae

(Vislobokova, Daxner-Höck, 2002), проникновение в миоцене в Африку
(Morales et al., 1995), где мелкие полорогие (Kubanotragus, Protragocerus)

достигают видового богатства (Barry, Flynn, 1990). Полорогие наиболее
многочисленная по составу (около 60% Artiodactyla) и самая молодая из
современных групп парнокопытных (Россолимо и др., 2004; Данилкин,

2005). Современные виды населяют Евразию, Африку и Северную Аме-

рику (Павлинов, 2003). Преимущественно травоядные формы (Россоли-

мо и др., 2004; Данилкин, 2005).

Рассмотренные в главе рубежи происхождения основных групп пар-

нокопытных дают лишь общие представления о семействах, отражая
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исторические и экологические особенности, которые прямо или косвен-

но влияют на структуру сообществ Artiodactyla. Для всех рассмотрен-

ных семейств характерно наличие общего центра формообразования с
его расположением в Центральной Азии. По мере эволюционных пре-

образований морфологии у переходных форм и на путях прохорезов
могли формироваться промежуточные центры видообразования, напри-

мер в Африке, где видовое богатсво свиных и полорогих преобладают
над другими видами парнокопытных континентальной фауны.

Оценивая историческое время формообразования Artiodactyla можно
заметить, что наиболее древними в ряду современных парнокопытных
являются Tragulidae, за ними следуют в порядке убывания эволюцион-

ного возраста представители Moschidae, Suidae, Cervidae и Bovidae. Тео-

ретически современные молодые семейства должны обладать сходными
морфологическими чертами. Между тем у представителей рода Neotragus

(Bovidae) отмечен более быстрый темп эволюционных преобразований,

как уже отмечалось выше, в строении конечностей, населяющих саван-

ны Африки, чем у представителей других семейств парнокопытных лес-

ной зоны (Соколов, 1953).

Все ископаемые таксоны, являвшиеся родоначальными для семейств,

были безрогими и имели мелкие размеры тела, сопоставимыми с массой
современных оленьков. При широкой изменчивости массы тела можно
заметить следующую тенденцию: наиболее древние формы сохраняют
мелкий размерный класс, в то время как у эволюционно продвинутых
форм прослеживаются увеличение размеров и массы тела. Большинство
видов полорогих и оленьих приспособлены к обитанию в различных
природных зонах и ландшафтах, приобрели дополнительные морфоло-

гические приспособления (рога), являющиеся результатом изменения
морфогенеза под действием гормональной перестройки организма.
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ГЛАВА 2. РАЗНООБРАЗИЕ СТРУКТУР ВИДОВЫХ
ПОПУЛЯЦИЙ СООБЩЕСТВА

Сообщества парнокопытных обладают целым рядом признаков, кото-

рые дают представление о характере их структуры (Джиллер, 1988).

Одним из них является неоднородность социальных структур видовых
популяций, входящих в состав индивидуальных сообществ. Каждая от-

дельно выделенная структура может являться одним из последователь-

ных уровней сообщества, которые включают дем, популяцию и вид.

Популяции представляют собой иерархически структурированные сис-

темы, обладающие саморегулирующими свойствами (Chitty, 1960;

Wynne-Edwards, 1962; Панов, 1983). Обладая иерархически организо-

ванной структурой, сами популяции распадаются на более мелкие по
составу структурно-организованные образования – демы или внутрипо-

пуляционные группировки (Меттлер, Грегг, 1972; Наумов, 1967), состо-

ящие в свою очередь из семейных пар или групп с линейной иерархией.

Их самостоятельность и длительное существование поддерживается
внутренними интегрирующими механизмами, основным из которых яв-

ляются устойчивые неантагонистические взаимоотношения между ее
членами.

Как оказалось изменения популяционных структур не всегда связаны
с перестройкой среды. В большей степени изменения социальных струк-

тур обусловлены периодическими флюктуациями численности и плот-

ности населения, а также сезонными преобразованиями социальных яче-

ек между репродуктивными циклами. Последнее определяет все типы
взаимоотношений внутри панмиксических ячеек.

Под структурой видовых популяций парнокопытных мы, следуя ре-

комендациям Е.Н. Панова, «понимаем все способы членения популя-

ции на более мелкие единицы, которые определенным образом локали-

зованы в пространстве друг относительно друга» (Панов, 1983: 14–15).

При такой трактовке в качестве основного критерия для выделения струк-

тур парнокопытных рассматриваются типы взаимоотношений полов в
репродуктивный период, которые могут быть определены через длитель-

ные стабильные взаимодействия в пространстве и времени на протяже-

нии ряда поколений.

Как показали полевые исследования, у многих видов существуют зна-

чительные различия социальных структур. Хайд (Hinde, 1977), исклю-

чая долговременное влияние факторов окружающей среды, полагал, что
видовые особенности ячеек низшего иерархического уровня имеют в
основном генетическую основу. На другом полюсе находятся те иссле-

дователи, которые не принимают роль генетической детерминанты в ге-

нерировании различий социальных структур и пытаются объяснить их
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разнообразие с точки зрения биологической адаптивности (Wilson, 1975).

Иного мнения придерживается Е.Н. Панов (1983), согласно которому
разнообразие социальных структур вызваны различиями в стратегиях
размножения. Эту точку зрения разделяет автор.

2.1. Системы спаривания

Исследователи признают различия в стратегиях размножения копыт-

ных и их обусловленность множеством факторов. Биотические факторы
в становлении стратегий, как правило, преобладают. Среди наиболее
значимых особое место занимают следующие факторы, приводящие к
различиям в реализации социосексуальных отношений: а) индекс самок
репродуктивного возраста в пересчете на одного самца или половое со-

отношение в группах; б) плотность населения; в) родительский вклад в
воспитание потомства; г) генетические факторы; д) различия в размерах
и массах тела и е) наличие морфологического оружия для ведения по-

единков (Henshaw, 1970; Emlen, Oring, 1977; Clutton-Brock, Harvey, 1978;

Meyers, 1978; Yahner 1979; Bartos 1982; Janis, 1982; Bubenik, 1985). Эти
факторы теснейшим образом связаны со многими другими особеннос-

тями образа жизни и поведением животных, особенно в тех группах, для
которых стратегия размножения определяется через обладание террито-

рией. Огромное значение в проявлении стратегий размножения, вклю-

чая периоды брачного поведения, отводится экологическим условиям,

хотя их влияние скорее опосредованное (Jarman, 1974; Панов, 1983).

Все известные системы спаривания (промискуитет, полигиния, моно-

гамия, полиандрия) рассматриваются у представителей основных се-

мейств парнокопытных в порядке их эволюционного происхождения.

Система спаривания у Suidae. Кабан (Sus scrofa) имеет евразийс-

кий ареал и входит в состав сообществ парнокопытных как основной
их элемент. Последовательная гаремно-территориальная полигиния
является господствующим типом половых отношений в брачный пе-

риод. Уже в ноябре формируются сложные семьи из родственных осо-

бей (молодые самки сохраняют связь со своими матерями), к которым
присоединяется самец-секач, изгоняющий всех молодых самцов из
образованного гарема (Гептнер и др. 1961; Майнхардт, 1983; Русаков,

Тимофеева, 1984; Данилкин, 2002; Царев, 2011). Поло-возрастной со-

став гарема определяет в итоге систему спаривания у этого вида. Са-

мец-секач, контролирующий гарем на своей территории, спаривается
последовательно со всеми фертильными самками, после чего может
покинуть группу и присоединиться к другой группе самок, вытеснив
на время гона молодых самцов. Наличие нескольких групп самок (поли-

гинных ячеек) на участке взрослого самка является характерной осо-

бенностью у этого вида.
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Неоднократные спаривания самок с несколькими самцами, в том чис-

ле и с молодыми, подтверждено наблюдениями в природе. Нередко мо-

лодые самцы присоединяются к гарему, образовывая временные много-

самцовые группы, обследуют самок, спариваются с некоторыми из них,

затем самостоятельно или под давлением самца-секача покидают стадо,

перемещаясь в поисках других групп самок (Царев, 2011). Следователь-

но, кроме гаремно-территориальной полигинии у кабана в период гона
прослеживается один из вариантов промискуитета, в частности, поли-

гинно-полиандрический. Предпосылками для промискуитета является
высокая сексуальная потенция самцов при многократных копуляциях
самок в период эстрального цикла.

Система спаривания у Tragulidae. Из трех азиатских видов олень-

ков только для одного из них малого канчиля Tragulus javanicus, получе-

ны достоверные данные о системе спаривания, которая, видимо, свой-

ственна и другим видам рода Tragulus. Японские исследователи, изучав-

шие социальную систему яванского оленька в природе с применением
радиопрослеживания, установили, что этому виду свойственна факуль-

тативная моногамия. Территориальный самец и самка, обитающая в гра-

ницах его участка, образуют в период гона моногамную пару (Matsuba-

yashi et al., 2006). В этом исследовании был зарегистрирован факт, когда
соседний самец посещал центральную зону участка моногамной самки,

что может свидетельствовать в пользу наличия у Tragulidae варианта
полигамии, в частности территориальной полигинии.

Как было зарегистрировано в неволе, для самок Tragulus napu харак-

терен послеродовой эструс и спаривания, следующие сразу после отела.

Самцы часто метят крестцы, спины и шеи самок из семейных групп сек-

ретом подбородочной железы. Мечение всегда сопровождается харак-

терными звуковыми сигналами-криками. Эти же крики издаются самца-

ми при ухаживании за рецептивными самками. В девяти группах живот-

ных, содержащихся в неволе, взрослый самец и самка формировали ядро
в каждой группе. Рожденные потомки оставались с родителями до на-

ступления половой зрелости (4–4.5 мес.) и набора массы тела, сопоста-

вимой с весом взрослых особей. В стабильных группах из нескольких
животных агонистические взаимодействия между самцами редки, даже
когда одна из самок находилась в эструсе (Ralls et al., 1975). Терпимость
доминантного самца к соперникам отчасти свидетельствует в пользу
полигинной системы спаривания, однако условия содержания в неволе
мало совместимы с природными и могут искажать картину отношений
между полами в брачный период.

Система спаривания у Moschidae. В семейных парах кабарги тер-

риториальная моногамия является наиболее распространенной формой
половых отношений. Моногамия поддерживается у 80% особей благо-

даря нахождению самки на территории самца. В популяциях с нарушен-
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ной охотничьим промыслом структурой не редки полигинно-полианд-

рические варианты промискуитета. Одновременная полигиния практи-

куется во внутрипопуляционных группировках кабарги, в которых не-

предвиденно сдвинуто половое соотношение в пользу самок. Террито-

риальная полигиния наблюдается в тех случаях, когда территориальный
самец спаривается более чем с одной периферийной самкой, проникаю-

щих на гонный участок, привлекаемой запахом мускуса. Самка из се-

мейной пары не препятствует спариванию самца с посторонней парт-

нершей и не проявляет по отношению к ней ярко выраженной агрессии.

После покрытия посторонняя самка покидает семейный участок или
оседает на его периферии. В редких случаях самка может быть покрыта
и территориальным и самцом-спутником. Многократные спаривания с
другим самцом происходят лишь при непродолжительном отсутствии
доминирующего самца, занятого в это время обследованием участка со-

седней самки. Необходимо отметить, что посторонний самец кроет сам-

ку значительно энергичнее, чем территориальный, и в его предкопуля-

ционном поведении отсутствуют паттерны, составляющие ритуал уха-

живания. Таким образом, у кабарги представлены все системы спарива-

ния, хотя участие нескольких самцов в гоне не является обязательным
условием для оплодотворения самки. Нет необходимости и многократ-

ных копуляций. Нам приходилось наблюдать случаи спаривания, когда
самка оказывалась беременной после единственной садки сексуально
опытного самца (Приходько, 2003).

В основе выбора самкой партнера для спаривания лежат обонятель-

ные сигналы взрослого территориального самца, сохраняющиеся в виде
мускусных меток и расположенные на территории, занимаемой самцом.

Функционально гонный участок обеспечивает привлечение самок, а так-

же их готовность к спариванию. Взаимодействие партнеров на фазе ко-

пуляции синхронизируется посредством звуковых сигналов и тактиль-

ных стимулов. Запаховое индуцирование эструса – важный механизм,

обеспечивающий синхронизацию репродуктивного цикла самок кабар-

ги, как вида с сезонным типом размножения (Соколов, Приходько, 1989).

Территориальная моногамия в социально-сексуальных отношениях
кабарги поддерживается при низком уровне тестостерона в крови сам-

цов, пик которого приходится на июнь и июль, т. е. на период покоя. У
взрослых самцов кабарги отсутствует четкая сезонная связь пика содер-

жания тестикулярного гормона с брачным периодом, как это наблюдает-

ся у оленьих. Это предполагает, что динамика продуцирования мускуса
зависит от гипофизарного гормона, в то время как функционирование
препуциальной железы, находится под андрогенным контролем (Sempere,

Prikhod’ko et al., 1998).

Система спаривания у Cervidae. У представителей оленьих выде-

ляют сериальную моногамию, промискуитет и варианты полигинии
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(Bubenik, 1985). Выделенные два варианта полигинии относятся к ви-

дам, образующим группы: а) с доминированием самца и б) с доминант-

ной самкой. Промискуитетная система отношений обычна для групп,

сочетающих оба варианта полигинии. Все виды оленьих, для которых
известна сериальная моногамия, являются обитателями бореальных и
тропических лесов (табл. 1). Это относится к видам, самцы которых прак-

тикуют территориальность в брачный период, а самки не образуют групп
перед размножением. Доля сериально-моногамных евразийских видов
оленьих составляет около 38%. Виды с вариантами полигинии преобла-

дают (56%) в семействе Cervidae и характеризуюются самым различ-

ным составом гаремов. Спаривание самца с несколькими самками ши-

роко известное явление, причем репродуктивный успех самок связан об-

ратной корреляцией с их числом в полигинитической ячейке-группе (Да-

Таблица 1. Системы спаривания у некоторых евразийских видов Cervidae

(из: Bubenik, 1985, с изменениями)

Вид Масса тела
(кг)

Просматриваемость
(лесистость)

местообитания

Система
спаривания

Китайский мунтжак
(Muntiacus reevesi)

15 З I

Мунтжак (M. muntjac) 32 З I

Свиной олень (Axis porcinus) 60 М II

Аксис (Axis axis) 90 М/П II/III

Замбар (Rusa unicolor) 200 M/П I/II

Гривистый замбар (R.

timorensis)

105 M II

Олень-лир (Cervus eldi) 125 П III

Пятнистый олень (C. nippon) 64 M/П II/III

Лань (C. dama) 90 M II

Средне-европейский олень
(C. elaphus hippelaphus)

250 П III

Кавказский олень (C. e. maral) 250 П III

Марал (C. e. sibiricus) 360 П III

Европейская косуля
(Capreolus capreolus)

27 З/О I/II

Сибирская косуля (C.

pygargus)

52 M I

Аляскинский северный олень
(Rangifer tarandus granti)

200 О IV

Лось (Alces alces alces) 500 M ? IV

Примечание: З – закрытые местообитания, просматриваемость менее 5 м; М – полу-
закрытые, менее 20 м; П – полуоткрытые, менее 200 м; О – открытые, более 200 м;
I – сериальная моногамия; II – первый вариант полигинии, группы с 5 и менее раз-
множающимися самками; III – второй вариант полигинии, группы с 4 и более раз-
множающимися самками; IV – промискуитет.
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нилкин, 1999). Следовательно, полигиния является господствующим
типом половых отношений среди оленьих, а ее предпосылкой служит
сексуальный потенциал самца и многократные копуляции самки в пери-

од эструса. В обзорной работе А.Б. Бубеника (Bubenik, 1985), промиску-

итет отмечен у аляскинского подвида северного оленя (карибу Гранта)

(Rangifer tarandus granti) и, видимо, характерен также для сибирского и
европейского подвидов. В стадах диких северных оленей Евразии поло-

вое соотношение составляет 1:2–3, что может быть эффективным моду-

сом репродукции вида (Железнов, 1990; Данилкин, 1999).

Система спаривания у Bovidae. По классификации И.И. Соколова
(1953), построенной на различиях в морфологии черепа и биологичес-

ких особенностях видов, семейство Bovidae делится на шесть подсе-

мейств, два (Bovivae и Caprinae) из которых широко распространены в
Евразии. Триба Bovini включает подтрибы Bovina и Bubalina (быки и
буйволы). Полигинные отношения являются господствующей системой
половых отношений у настоящих быков и буйволов (табл. 2). В брачный
период только взрослые доминантные самцы участвуют в спариваниях,

а молодые 2–3-летние быки отстраняются от размножения и лишь в кон-

це гона имеют шанс копулировать с молодыми самками, поздно при-

шедшими в охоту. Успешная реализация полигамной системы спарива-

ния обеспечивается сочетанием средовых и демографических парамет-

ров, при этом важнейшим фактором является образование смешанных
скоплений с высокой плотностью. Например, купрей часто образует се-

мейные группы, состоящие из самок и их телят. В сухой сезон года мо-

лодые и взрослые особи собираются в стада и свободно смешиваются с
семейными группами. Такие смешанные агрегации иногда включают до
87 особей разного пола и возраста и до 145 самок с 47 телятами (Wharton,

1957). Покрытие самцом нескольких самок в смешанных стадах явле-

ние типичное для представителей подтрибы Bovina (Немцев и др., 2003)

и, вероятно, свойственно азиатским буйволам.

Козлы, бараны и тары составляют морфологически близкую группу
подтрибы Caprina. Для этих родов характерно интенсивное функциони-

рование кожных желез, в частности прианальных, обуславливающих
«козлиный» запах в брачный период (Pockok, 1910; Вейнберг, 1980). У
козлов и баранов гон приурочен к осеннее-зимним месяцам. Стада взрос-

лых самцов распадаются еще до наступления гона; несколько самцов
старше пяти лет постоянно держатся около групп из 10–20 самок, затем
временно входят в их состав. В гоне участвуют 1–3 доминантных самца,

иногда один самец-одиночка формирует гарем из 2–3 самок (Weinberg,

2002; Данилкин, 2005). Молодые 2–3 летние самцы держатся на перифе-

рии, не принимая участия в спариваниях.

Разные варианты промискуитета характерны для сибирского (Fedosen-

ko, Blank, 2001; Данилкин, 2005) и альпийского (Parrini et al., 2009) коз-
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Таблица 2. Системы спаривания у некоторых евразийских видов Bovidae

Вид Средняя
масса

тела (кг)

Средний
размер групп

Система
спаривания

Источник
информаци

Сибирский козел
(Capra sibirica)

48−79 9 (до 39) полигиния Fedosenko,

Blank, 2001;

Данилкин, 2005

Пиренейский козел
(C. pyrenaica)

Альпийский козел
(C. ibex)

31−70 < 100 полигиния Parrini et al.,

2009

Винторогий козел
(C. falconeri)

37−98 смешанные
группы

полигиния Соколов, 1959

Западно-кавказский
козел (C. caucasica)

63−121 17 промиску-

итет
Данилкин, 2005

Восточно-кавказский
козел (C.

cylindricornis)

56−139 10 полигиния Weinberg, 2002;

Данилкин, 2005

Гималайский тар
(Hemitragus

jemlahicus)

36−73 15 полигиния,

промиску-

итет

Pare et al., 1996

Тибетский голубой
баран (Pseudois

nayaur)

45−68 10−40 полигиния Wang,

Hoffmann,1987

Китайский голубой
баран (P. schaeferi)

полигиния,

промиску-

итет
Архар (Ovis ammon) 65−126 9 Fedosenko,

Blank, 2005

Ладакский баран
(O. vignei)

Азиатский муфлон
(O. orientalis)

Снежный баран
(O. nivicola)

52−96 8 полигиния,

промискуи-

тет

Железнов,

1990;

Данилкин, 2005

Кавказская серна
(Rupicapra rupicapra)

32−34 11 террито-

риальная
полигиния

Данилкин, 2005

Пиренейская серна
(R. pyrenaica)

Такин (Budorcas

taxicolor)

300 3−18 промиску-

итет
Neas,

Hoffmann, 1987

Амурский горал
(Nemorhaedus

caudatus)

31−34 5 террито-

риальная
полигиния

Mead, 1989;

Мысленков,

Волошина,

1989

Тибетский горал
(N. baileyi)



19

лов, а также тара (Pare et al., 1996). У тара высокий ранг самца коррели-

рует в большей степени с окраской волосяного кольца вокруг шеи, чем с
размером рогов; самцы с более светлой шеей доминируют над соперни-

ками с темными гривами и в агрессивных взаимодействиях и в доступе
к самкам в течке (Lovari et al., 2009). Для самок альпийского козла отме-

чена многократность эстральных циклов, что дает возможность участия
в гоне самцов низкого ранга (Parrini et al., 2009).

У толсторогов, самцы которых формируют гаремы из 8–15 самок, скоп-

ления размножающихся животных создает предпосылки для промискуи-

тета. После распада летних самцовых стад у снежного барана зарегистри-

ровано образование брачных групп в смешанных агрегациях из животных
разного пола, реже брачующихся пар (Железнов, 1990). Самец голубого
барана за период гона покрывает до 5–6 самок (Wang, Hoffmann,1987). В
период ухаживания в поведении самцов можно наблюдать характерный
для баранов паттерн «поглаживание» самки передней ногой.

Для представителей Nemorhaedini и Rupicaprina свойственна терри-

ториальная полигиния, которая обеспечивается мечением участков сек-

ретом зароговых желез и жесткой агрессией доминирующего самца над
конкурентами. Предбрачный период у горала характеризуется ухажива-

нием самца за всеми самками, находящимися на его территории. В по-

Вид Средняя
масса

тела (кг)

Средний
размер групп

Система
спаривания

Источник
информаци

Суматранский сероу
(Capricornis

sumatraensis)

75 1 террито-

риальная
полигиния

Jass, Mead,

2004

Японский сероу
(C. crispus)

Тайванский сероу
(C. swinhoei)

Зубр (Bison bonasus) 376−612 11 полигиния Немцев и др.,

2003;

Данилкин, 2005

Купрей (Bos sauveli) 800 3 (группы) полигиния Lekagul,

McNeely, 1977;

Kouprey, 1988

Гаур (B. gaurus) 770 8 полигиния Lekagul,

McNeely, 1977

Бантенг (B. javanicus) 700 19 полигиния Lekagul,

McNeely, 1977

Азиатский буйвол
(Bubalus bubalis)

1000 17 полигиния Lekagul,

McNeely, 1977

Спиралерогий буйвол
(Pseudonovibos

spiralis)

250 Dioli, 1997;

Кузнецов, 2006

Саола (Pseudoryx

nghetinhensis)

100 Кузнецов, 2006
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лигинных ячейках этого вида 3–6 самок, как правило, покрываются од-

ним самцом. Спариваясь последовательно с несколькими самками, са-

мец совершает за брачный сезон около 100 копуляций (Mead, 1989;

Мысленков, Волошина, 1989), что значительно превышает вклад в реп-

родукцию этого вида по сравнению с меньшим числом копуляций среди
других полорогих (Grubb, 1974). У самок тибетско-гималайского горала
в условиях неволи отмечено 4–5 течек, следующих через 18–25 дней
(Данилкин, 2005). Территориальная полигиния, характерная для рода
Nemorhaedus, обычна для Capricornis, но с более жесткой территориаль-

ностью (Jass, Mead, 2004).

Брачное поведение представителей подтрибы Rupicaprina наиболее
полно исследовано у альпийской и в меньшей степени у кавказской сер-

ны, для которых свойственны группы самок с сеголетками и подростка-

ми, существующих с летнего периода. Во время гона доминантный са-

мец изгоняет с участка других взрослых самцов, постоянно инспектиру-

ет самок и покрывает их при наступлении течки (Houssin et al., 1993;

Данилкин, 2005). Сексуально-брачные отношения у такина, ранее вклю-

чаемого в группу горных антилоп (Rupicaprinae), отнесены к полигин-

но-полиандрическому варианту промискуитета (Neas, Hoffmann, 1987).

Рассмотренные репродуктивные стратегии парнокопытных характери-

зуются системами спаривания, которые обязаны физиологическим и по-

веденческим особенностям вида, и реализуются на фоне взаимодействия
со средой. В выборе места спаривания кроме временных гонных участ-

ков, формируемых территориальными самцами, нередко определяющую
роль играют трофические связи со средой, например, у территориальных
видов. При всей кажущейся очевидности взаимосвязи социальной эволю-

ции с экологией вида проблема систем спаривания представляет собой
явление достаточно разнородное в группах парнокопытных (Geist, 1974).

Скорее существующие системы спаривания необходимо рассматривать
как «способы реализации широкого спектра поведенческих потенций вида,

который диктуется существующей в данный момент социодемографичес-

кой структурой популяции» (Панов, 1983: 142).

Отметим, что территориальная моногамия широко распространена
среди полорогих Африки и свойственна жвачным мелкого размерного
класса, например дукерам и дик-дикам (Jarman, 1974; Clutton-Brock,

Harvey, 1978; Barrette, 1987; Clutton-Brock, 1989; Kranz, 1991; Brotherton,

Manser, 1997; Brotherton et al., 1997).

2.2. Пространственно-этологическая структура видовых
популяций

В истории классификации социодемографических структур просмат-

риваются три подхода в выделении традиционных схем: функциональ-

ный, структурный и типологический. Характерной особенностью первой
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классификации пространственных отношений, построенной на данных
орнитологических исследований, является принцип дифференциации за-

селенного пространства по признакам размера территории, продолжитель-

ности ее охраны и преемственности в поколениях (Mayr, 1935; Nice, 1941;

Hinde, 1975). В основу структурной классификации положен анализ от-

ношений особей и групп, занимающих соседние участки. Предложенная
классификация по существу рассматривает феномен территориальности

Таблица 3. Классификация способов пространственного структурирования
в популяциях птиц и млекопитающих (по: Fisler, 1969; из: Панов, 1983)

А. Системы, основанные на
одиночном образе жизни

Б. Системы, основанные на
социальном образе жизни

1. Территории или
взаимоисключающие участки
обитания с защищаемыми границами

1. Групповая территория, границы
которой охраняются всеми особями
группы или только взрослыми
самцами

2. Территория монополизированного
центра участка, т.е. место
концентрации активности особи

2. Территория монополизированного
центра активности группы

3. Гнездовая территория. Защищается
самками лишь та часть участка
обитания, которая примыкает к гнезду

3. Защищаются окрестности района
пребывания группы

4. Территория-арена. Защищается
самцами участок, где происходит
копуляция или формирование гарема
5. Защищаются самцами окрестности
района пребывания перемещающейся
особи
6. Обширные перекрывающиеся
участки, используемые особями
независимо, за счет взаимного
избегания (со случайной
концентрацией животных в наиболее
благоприятных местах)

7. Перекрывающиеся участки
обитания. Использование зон
налегания регулируется системой
иерархии (так же как и размеры
участков обитания отдельных особей)

4. Местность используется
организованной группой особей на
основе стабильной системы иерархии

8. Перекрывающиеся участки
обитания с равным правом каждой
особи на использование всей
местности. Возможны
индивидуальные предпочтения в
использовании преимущественно той
или иной части местности,

находящейся в общем пользовании

5. Перекрывающиеся или
налегающие, незащищаемые
групповые участки обитания
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как способа рассредоточения особей и внутрипопуляционных группиро-

вок в пространстве (Fisler, 1969). Выделенные этим автором две системы
различаются способами существования и степенью объединения особей.

Все виды, согласно структурной классификации, разделены на две кате-

гории, ведущие одиночный и социальный образы жизни (табл. 3).

Типологическая классификация представляет собой комплексный под-

ход, при котором виды подразделены на типы (пять главных типов и
несколько подтипов) в зависимости от их социальных систем и спосо-

бов организации, обусловленных системами спаривания в сформирован-

ных структурах на основе пространственных отношений особей (Панов,

1983). Применительно к копытным животным были выделены четыре
основные категории пространственных структур на основе видового
разнообразия в поведении самцов (табл. 4). Эта половая группа характе-

ризуется сезонной и географической изменчивостью в отношении зани-

маемого пространства, а также к особям противоположного пола в брач-

ный период. Классификация, разработанная Е.Н. Пановым, является ба-

зовой и широко обсуждается специалистами по копытным (Мысленков,

Волошина, 1989; Данилкин, 1999; Приходько, 2003).

В основу классификации пространственно-этологических структур
Artiodactyla Евразии положены критерии, используемые Е.Н. Пановым
(1983) при типологизации пространственной организации у копытных
животных. Можно выделить шесть основных типов видовых структур в
отряде Artiodactyla.

Таблица 4. Пространственная организация у парнокопытных
(по: Панов, 1983; с сокращениями и изменениями)

Типы и подтипы
Таксон

Число
видов 1А 1Б,

1Ба
2А 2Б 3А 3Б 4 5

Свиные (Suidae) 9 +? +

Оленьковые (Tragulidae) 4 +

Кабарговые (Moschidae) 1 + +

Мунтжаки (Muntiacus,

Cervidae)
1−4 ? +

Настоящие олени (Cervinae,

Cervidae)
12−13 +? +  +

Косули (Capreolus, Cervidae) 2 + +

Лоси (Alces, Cervidae) 1 +

Северные олени (Rangifer,

Cervidae)
1 +  +

Козлы и бараны (Capra, Ovis,

Bovidae)
16−20 +  +

Настоящие быки (Bos,

Bovidae)
5−10? + +
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Тип I (по: Панов, 1983 – подтип II. 3А; по: Fisler, 1969 – 1А). Архео-

мерикс (Archaeomeryx, Archaeomerycidae). Ископаемые археомерициды
являются предками ряда семейств Traguloidea и Ruminantia (Mathew,

Granger, 1925b; Colbert, 1941; Вислобокова, Трофимов, 2000 а). Новые
археологические данные по морфологии черепа и скелета позволяют
реконструировать социальную структуру ископаемого рода. Об эколо-

гии ископаемых форм можно судить на основании сходства их морфоло-

гических черт с эквивалентными признаками современных видов. Стро-

ение челюстного аппарата и зубной системы указывают на всеядность
археомериксов при преимущественном сборе пищи с поверхности зем-

ли. В локомоции этих мелких (не более кошки) жвачных преобладали
рикошетирующие прыжки (рис. 4), что может свидетельствовать об адап-

тации животных к ландшафтам лесо-кустарникового типа (Вислобоко-

ва, Трофимов, 2000 б). Эоценовая растительность центральной Азии
(Монголия и Китай – места находок костного материала), в частности
Северокитайская флористическая область, включала в условиях субтро-

пического климата массивы смешанного леса с преимущественно мик-

рофильными, широколиственными листопадными участками (Guo, 1990).

Следовательно, в размерах тела, морфологии, отражающих особеннос-

ти экологии археомериксов, прослеживается ряд сходных черт, объеди-

няющих ископаемый род с африканской антилопой дик-дик, которая
обитает в саваннах с древесно-кустарниковой растительностью, череду-

ющейся с открытыми травяными полянами. Все эти критерии дают ос-

нование считать, что основой социальной структуры группировок архе-

омериксов являлись семьи, в которых самки были незначительно круп-

нее самцов; последние занимали доминирующее положение в закрытых
семейных ячейках. Редкая палеонтологическая находка хорошо сохра-

нившегося костного материала из четырех особей, вероятно семьи, и
сходная структура первичной семейной группы дик-дика отчасти под-

тверждают высказанную точку зрения (рис. 5 а,  б). Брачно-семейные
взаимодействия у археомериксов, вероятно, были моногамного типа.

Круглый год семьи размещались на небольших территориях, защищае-

мых резидентами от соседей и чужаков. После наступления половозре-

лости потомки изгонялись родителями с семейных участков. Реконст-

Рис. 4. Реконструкция внешнего облика и локомоции Archaeomeryx optatus (из: Вис-
лобокова, Трофимов, 2000б).
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Рис. 5. Семейная группа дик-дика (а) и костные останки (б) семейной группы ископа-
емого археомерикса (из: Vislobokova, Trofimov, 2002; фото дик-диков В. Климова).

а б

Рис. 6. Перекрывание участков обита-
ния (а) двух самок с территорией сам-
ца и (b) территорий двух самцов с уча-
стком самки у яванского оленька (из:
Matsubayashi et al., 2006).

руированная система археоме-

рикса по признакам экологии,

массы тела и состава семьи мо-

жет являться исходной структу-

рой для всех современных видов
Ruminantia мелкого размерного
класса.

Подтип IА (по: Панов, 1983 –

подтип II. 3; по: Fisler, 1969 – 1А).

Азиатские оленьки (Tragulus,

Tragulidae). Семейные участки
частично перекрываются, грани-

цы метятся особями обоего пола
секретом подбородочной железы.

Центральные зоны (core areas)

участков обитания соседних сам-

цов разобщены, но могут пере-

крываться с участком самки (рис.

6). Агонистические взаимоотно-

шения ритуализированы, драки
редки (Ralls et al., 1975; Matsu-

bayashi et al., 2006; Agungpriyono

et al., 2006).
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Подтип IБ (по: Панов, 1983 – подтип II. 3; по: Fisler, 1969 – 1А). Кабар-

га (Moschus moschiferus L., Moschidae). Социальная структура представ-

лена следующими стратами: особями-одиночками, временными брачны-

ми парами, семейными группами, которые в целом образуют многоуров-

невую иерархическую систему (рис. 7). На территории взрослого самца
обитает одна, реже две самки. На некоторых участках присутствует са-

мец-спутник, участвующий в мечении семейной территории. Соседние
семейные участки с маркированными пограничными зонами и активно
защищаемыми границами разнесены в пространстве (рис. 8). Весной до
наступления отела родители изгоняют или вытесняют на периферию мо-

лодых особей, освобождая пространство для нового поколения. Внутри-

семейные связи построены на интегративных многолетних взаимодействи-

ях между территориальным самцом и самкой (Приходько, 2003).

Тип II (по: Панов, 1983 – подтип II. 3А; по: Fisler, 1969 – 1А). Косули
(Capreolus, Cervidae). В летний период ведут одиночный и семейный
образ жизни. Летние пары представлены самкой и ее детенышами, в пе-

риод гона – взрослым самцом и самкой. Большую часть года самцы дер-

жатся поодиночке на неохраняемых участках. В летний период особен-

но во время гона самец охраняет четко локализованную территорию, на

Рис. 7. Социальная структура группировки кабарги на Алтае. Черная заливка – сам-
цы, белая – самки, I–III – уровни сложности социальных страт, третий уровень –
внутрипопуляционная группировка (из: Приходько, 2003).
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Рис. 8. Пространственное размещение участков обитания кабарги в группировке на
Алтае (по: Соколов, Приходько, Собанский, 1988): 1 – семейная группа сложного
состава, 2 – семейная группа, 3 – семейная пара, 4 – самец-одиночка.

Рис. 9. Участки обитания самцов европейской косули (из: Данилкин, 1999): 1 – тер-
ритории взрослых самцов; 2 – изменение границ территории самца № 3; 3 – эмигра-
ция годовалых особей; 4 – участок обитания двухлетнего самца № 26; 5 – лес; 6
– фруктовые сады; 7 – строения поселков; 8 – участок обитания годовалого сам-
ца №1; 9 – пустошь; 10 – луг с кустарником; 11 – поля.
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которой находятся взрослые самки с телятами (рис. 9). После гона пре-

обладает семейно-групповой образ жизни и образование осенне-зимних
стад (Данилкин, 1999).

Тип III (по: Панов, 1983 – подтип II. 3А; по: Fisler, 1969 – 3Б). Горалы
(Nemorhaedus), сероу (Capricornis), серны (Rupicapra) [Bovidae]. Пар-

целлярные группировки численностью до 15–30 знакомых особей зани-

мают территорию, границы которой охраняются только взрослым сам-

цом. Летние группы включают первичные семьи и одиночных особей;

зимой образуются компании из родственных животных, объединяемые
в рыхлые группы или стада. В предбрачный период стада дробятся на
самочьи группы с молодняком (Попкова, 1967; Harm, 1984; Мысленков,

Волошина, 1989; Mead, 1989; Handenberg, 2000; Michallet, Toigo, 2000;

Jass, Mead, 2004; Данилкин, 2005).

Тип IV (по: Панов, 1983 – подтип III. 1А; по: Fisler, 1969 – 5А). Лось
(Alces alces L., Cervidae). Большую часть года самцы держатся пооди-

ночке или группами из 3–7 животных на неохраняемых участках обита-

ния. На групповых участках из 5–16 особей обитает одна или несколько
самок с телятами. В брачный период взрослый самец удерживает вре-

менную территорию вокруг самки, активно отгоняя от партнерши со-

перников (Семенов-Тан-Шанский, 1948; Franzmann, 1981; Минаев, 1992;

Данилкин, 1999).

Подтип IVА (по: Панов, 1983 – подтип III. 1; по: Fisler, 1969 – 4А).

Благородный олень (Cervus elaphus L., Cervidae). За исключением брач-

ного периода взрослые самцы и самки живут раздельно (Clutton-Brock

et al., 1982, 1987). Социальная структура представлена первичными се-

мьями из самок с телятами, которые иногда образовывают группы, вклю-

чающие от 15 до 224 животных (Watson, Staines, 1978). Взрослые оди-

ночные самцы большую часть года не территориальны, часто образуют
холостяцкие стада с линейной иерархией. Центральные зоны группо-

вых участков самок, имеющих родство, широко перекрываются (Clutton-

Brock et al., 1984). Некоторые самки с телятами держатся летом на инди-

видуальных изолированных от конспецификов участках. Во время гона
взрослые доминирующие самцы формируют гаремы из 2–20 самок, ак-

тивно защищают от других самцов постоянные территории-арены, на
которых происходят все копуляции (Lincoln, 1972; Clutton-Brock et al.,

1982, Панов, 1983; Собанский, 1992; Данилкин, 1999).

Подтип IVБ (по: Панов, 1983 – подтип III. 1Б; по: Fisler, 1969 – 4А).

Настоящие быки (Bos), буйволы (Bubalus), бизоны (Bison) [Bovidae]. Круг-

лый год не территориальны. Держатся либо одиночками и группами из
2–8 особей, либо смешанными стадами, которые расщепляются на групки
самок с телятами. На полуоткрытой местности группы объединяются
во временные стада до 40–65 животных. Буйволы образовывают посто-

янные стада численностью 5–40 особей, и в отличие от быков, имеет
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социальную структуру, адаптированную к жизни в полуоткрытых мес-

тообитаниях. В брачный период часть самцов формирует гаремы с охра-

няемой подвижной территорией (Halder, 1974; Lekagul, McNeely, 1977;

Kouprey, 1988; Dioli, 1997; Немцев и др., 2003; Данилкин, 2005; Кузне-

цов, 2006; Channa, Gray, 2010).

Тип V (по: Панов, 1983 – подтип III. 1Б; по: Fisler, 1969 – 4Б). Козлы
(Capra), бараны (Ovis) [Bovidae]. Незащищаемые участки местности ис-

пользуются группой особей или стадом. Вне брачного периода характер-

на сегрегация полов. Самцы круглый год держатся группами с установив-

шейся системой иерархии, которые перед гоном распадаются для участия
отдельных взрослых особей в размножении. Доминирующий самец охра-

няет самку и препятствует спариваниям других самцов-претендентов. Этот
способ пространственной организации характерен для Caprina, у которых
отсутствует проявление известных у диких копытных систем территори-

альности в репродуктивный период (Соколов, 1959; Wang, Hoffmann,1987;

Железнов, 1990; Fedosenko, Blank, 2001; Weinberg, 2002; Данилкин, 2005;

Fedosenko, Blank, 2005; Parrini et al., 2009).

Тип VI (по: Панов, 1983 – тип II; по: Fisler, 1969 – 1Б). Кабан (Sus

scrofa, Suidae, Suiformes). Современный представитель отдельной фи-

литической линии парнопалых, ведущей свое начало с раннего эоцена
от архаичной нежвачной группы, предположительно Diacodexeidae (Вис-

лобокова, 2006). Группировки первого уровня, которые являются исход-

ной социальной структурой для всех группировок кабана, представлены
первичными семьями и семейными группировками из самок с потом-

ством до приобретения молодыми самостоятельности или половой зре-

лости (Слудский, 1956; Бромлей, 1964; Лозан, Лозан, 1981; Русаков, Ти-

мофеева, 1984; Царев, 2011).

Группировки второго уровня представляют собой объединение из двух
или более семейных групп, интегрированных в семейный союз на осно-

ве родства по материнской линии. В закрытых семейных группировках
характер интеграционных взаимодействий основан на материнской за-

боте о потомстве и братско-сестринских между молодыми особями од-

ного приплода. Самцы-доминанты старше 2.5 лет входят в состав семей
только в брачный период и в зависимости от их количества образуют
либо гаремы, либо смешанные репродуктивные группировки. Молодые
самцы ведут, как правило, блуждающий образ жизни (Майнхардт, 1983;

Царев, 1988, 2011). Весной все группировки подвержены сезонным пре-

образованиям, когда более 80% перезимовавших поросят ежегодно по-

кидают места рождения и широко расселяются, размножаясь за преде-

лами родительских территорий (Царев, 1991, 2000; Данилкин, 2002).

В брачный период между самцами-секачами складываются антагони-

стические территориальные отношения для удержания временных тер-

риторий, на которых находятся одна или несколько семейных групп; для
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отстранения самцов-претендентов используется запаховое мечение гон-

ного участка и ритуализованные демонстрации угрозы при взаимодей-

ствиях соперников (Dardaillon, Teillaud, 1987). В другие сезоны года у
взрослых самцов и самок-вожаков отсутствуют паттерны охраны гра-

ниц своих участков обитания. Годовой участок одной групповой ячейки
кабана складывается из нескольких сезонных (до 4) обособленных или
перекрывающихся участков (рис. 10). В заповедниках участки несколь-

ких группировок перекрываются при сезонных перемещениях по мест-

ности (Kurz, Marchinton, 1972; Fradrich, 1974; Singer et al., 1981; Janeau,

Spitz, 1984; Царев, 2011).

Представленная классификация пространственно-этологических
структур парнокопытных Евразии отражает тренд плавного перехода от
одиночно-семейного к социальному образу жизни. Для видов мелкого
размерного класса свойственна упрощенная социальная организация,

поддерживаемая круглогодичной или сезонной территориальностью.

Представители семейств Tragulidae и Moschidae сохранили структуры,

свойственные исходной ископаемой форме жвачных – археомериксу. В
отличие от моногамных, социальные виды имеют крупные размеры тела,

при этом животные группируются в конгломерации различной сложнос-

ти. В их поведении отсутствуют паттерны мечения и охраны территорий
и лишь некоторые из них формируют гонные участки, насыщенные за-

пахами выделений препуциальных желез, для привлечения самок к раз-

множению. Наблюдаемая сегрегация полов у этой группы видов, приоб-

редших апоморфные признаки (рога), можно рассматривать как меха-

низм отстранения от размножения аутсайдеров и даже «лишних» осо-

бей в социально организованных популяциях.

Рис. 10. Структура сезонного (А) и годового (Б) участков обитания стад кабанов (из:
Царев, 2000).
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Между видами с крайними категориями структур имеется промежу-

точная группа таксонов с признаками ослабленной территориальности
в брачный период, ограничивающей число животных в размножении.

Несмотря на существенные различия в социальных организациях видо-

вых популяций, все виды имеют первичные семьи как основной эле-

мент пространственно-этологической структуры, которые в той или иной
степени пополняются особями-одиночками и стратами, приводящими к
образованию сложных по составу групп и стад. Наличие общей соци-

альной страты не является доказательством дивергенции структур от
простых к сложно устроенным группировкам, поскольку семейства пар-

нокопытных занимают на филогенетическом древе Artiodactyla отдель-

ные ветви с разными направлениями эволюционного развития. Выска-

занное предположение лишь отчасти подтверждается наличием у каба-

на вариантов социальной структуры, указывающих на возможную ди-

вергенцию популяционных систем вида в ходе адаптаций животных к
различным средам обитания, подвергавшихся неоднократным преобра-

зованиям на протяжении длительного геологического времени.

Рассматривая взаимосвязь социального поведения и экологии у ко-

пытных В. Гайст (Geist, 1974) сформулировал 16 принципов, объясняю-

щих условия устойчивого существования пространственных структур и
самих видов. Значительная доля поведения и отчасти особенности про-

странственных структур парнокопытных связаны с экологическими па-

раметрами, такими как продуктивность, разнообразие и распределение
растительности. У некоторых видов эта связь поддерживается через тер-

риториальность, системы спаривания, особенности которых могут реа-

лизовываться с использованием прямой агрессии или доминирования в
группах. На фоне экологических переменных пресс хищников выступа-

ет как вторичный фактор, затрагивающий лишь частично социальное
поведение. По мнению Гайста, хотя рассматриваемые связи между эко-

логией и поведением действительно существуют, разнообразие струк-

тур контролируются различными типами естественного отбора, в кото-

ром социальное поведение является более консервативным элементом.

При классификации пространственных систем млекопитающих была
выявлена определенная закономерность; состав групп и структура по-

пуляций существенно разнятся у видов открытых и закрытых ландшаф-

тов (Меннинг, 1982). Это несходство трудно объяснить причинами, по-

рождаемыми эволюционными преобразованиями, которые привели к
дивергенции популяционных систем в разных экологических условиях.

Как справедливо заметил Е.Н. Панов «действительно ли здесь перед нами
истинные эволюционные преобразования, а не обратимые модификации
поведения, отнюдь нельзя считать решенными» (Панов, 1983: 90).

Существующие социальные структуры парнокопытных могут являться
результатом как эволюционных, так и филогенетических преобразова-
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ний, сохранившихся жизнеспособными и прошедших адаптацию к эко-

логическим условиям. Это не означает, что структуру можно предска-

зать на основе особенностей экологии вида, не зная исторического пути
развития таксономической группы. Для понимания эволюции социаль-

ного поведения необходимо учитывать важнейшее понятие теории Дар-

вина, что естественный отбор работает с изменчивостью. Эволюцию вида
и видовых социальных структур можно понять только в том случае, если
полностью раскрыты все факторы, обуславливающие разнообразие внут-

ривидовой изменчивости. Такой подход может объяснить как функцию
поведения, так и его причины, объясняющие развитие структур в масш-

табах эволюционного времени. Раскрытие механизмов, лежащих в ос-

нове социальных структур внутри сообщества и социального поведения
индивидуумов, составляющих основу низших ячеек, имеет такое же на-

учное значение, как и понимание роли экологических факторов в эволю-

ции структур видовых популяций. Однако приходится признать, что роль
экологической диверсификации в дивергенции пространственно-эколо-

гических структур парнокопытных до сих под не подтверждена эмпи-

рическими данными.
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ГЛАВА 3. СООБЩЕСТВА ВИДОВЫХ ПОПУЛЯЦИЙ
ЛЕСНЫХ И ГОРНЫХ ЛАНДШАФТОВ

Сообщества являются важным компонентом экосистем. Первым ис-

следовал биотическое сообщество В. Шелфорд и предложил его опреде-

ление исходя из таксономического состава регионального комплекса как
совокупность организмов с характерной структурой трофических свя-

зей и энергетического обмена (Shelford, 1913). Такая трактовка сообще-

ства учитывает как минимум два варианта внутренней организации и
разнообразия составляющих его элементов, в частности характер груп-

повых отношений и системы размножения. Вместе с абиотическими
факторами сообщества организмов и видов образуют многоуровневую
экологически сформированную систему. В ходе дальнейших исследова-

ний их структурного разнообразия было предложено рассматривать со-

общества как устойчивое во времени существование видовых популя-

ций всех трофических уровней в данном местообитании с общим свой-

ством, превышающим совокупные свойства отдельных особей и видов,

входящих в их состав (Одум, 1975; Menge, Sutherland, 1976; Harper, 1980).

Достаточно полное определение сообщества дает Р. Уиттейкер, которое
трактуется «как сочетание популяций растений, животных и микроор-

ганизмов, взаимодействующих друг с другом в пределах данной среды
и образующих тем самым особую живую систему со своими собствен-

ными составом, структурой, взаимоотношениями со средой, развитием
и функциями» (Whittaker, 1975; цит. по: Джиллер, 1988: 11). Утвердив-

шаяся в экологии концепция сообщества по своим критериям соответ-

ствует понятию биоценоза по К. Мебиусу, изучавшего скопления уст-

риц (Möbius, 1877).

В рамках биотических сообществ некоторые исследователи выделя-

ют дробные его составляющие, например видовые популяции отдель-

ных таксономических групп (птиц, рептилий), совместно обитающих на
заселенной территории, или даже объединения с произвольным набо-

ром видов (Vandermeer, 1972). Трактовка концепции в редакции Ю. Оду-

ма (Одум, 1975: 181) позволяет относить «любую совокупность популя-

ций, населяющих определенную территорию или биотоп» к сообществу
с усеченным составом, что дает нам основание рассматривать зональ-

ные региональные группы парнокопытных в качестве экологического
(выделено автором) сообщества горных и лесных экосистем. Такой фау-

нистический комплекс представляет собой иерархически организован-

ную систему из видовых популяций, объединенных в сообщество кон-

сументов одного трофического уровня (Букварева, Алещенко, 2013).

Другие компоненты (продуценты и редуценты), входящие в экосистему,

в книге не рассматриваются.
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3.1. Зональные видовые комплексы парнокопытных

Гетерогенность среды во многом определяет неравномерность про-

странственного распределения видов млекопитающих. Чаще всего на-

боры видов приурочены к природным зонам и рассматриваются многи-

ми исследователями как фаунистические комплексы. При анализе гео-

графических структур ареалов было показано, что подобные группировки
формируются как единое целое и полно характеризуют все природные
зоны (Крыжановский, Старобогатов, 1974; Тупикова, 1976; Дубровский,

Кулик, 1979; Матюшкин, 1988). Зональная приуроченность видов и их
локальное богатство объясняются закономерностями широтного гради-

ента, в основе которого лежат факторы среды и истории формирования
сообществ. Выявленная закономерность распределения видового богат-

ства носит универсальный характер и свойственна всем растениям и
животным (Бигон и др. 1989; Лебедева, Криволуцкий, 2002; Willig et al.,

2003; Hillebrand, 2004; Turner, 2004; Fernandez, Vbra, 2005; Букварева,

Алещенко, 2013).

В распределении видов парнокопытных прослеживаются признаки
широтного градиента с приуроченностью их групп к географическим
зонам (рис. 11, а). Наибольшее видовое богатство свойственно тропи-

ческим лесам и горным зонам, представленных почти равным абсолют-

ным числом видов. Далее в направлении с юга на север видовое разно-

образие снижается вдвое в таежной зоне и имеет самое низкое видовое
насыщение в лесотундре. Проведенный анализ видового состава пока-

зал, что каждый зональный комплекс образован видами из разных так-

сономических групп, доля которых неодинакова в наполнении сообществ
(рис. 11 б). Так, кабан, являясь эврибионтом, населяет все зоны кроме
лесотундры. В подзоне южной тайги расширение ареала этого вида сдер-

живается высотой снежного покрова. Распространение южных форм,

например азиатских оленьков, связано лишь с одной природной зоной –

тропическими лесами. Наибольший вклад в видовое разнообразие гор-

ных и тропических фаунистических комплексов вносят представители
семейства полорогих, доля которых превышает вдвое участие других
групп парнокопытных.

Как показано на рис. 11 б, оленьи в отличие от других групп парноко-

пытных населяют все зоны, демонстрируя широкие адаптационные спо-

собности к различным средам обитания. Наконец, кабарга участвует в
формировании сообществ лишь горной тайги, являясь фоновым видом
этой природной зоны. Следовательно, видовое богатство парнокопыт-

ных в целом соответствует широтному градиенту, однако вклад пред-

ставителей отдельных семейств в распределение по природным зонам
неодинаков из-за их связи с отдаленностью от основного и региональ-

ных центров формообразования парнокопытных.
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а

б

Рис. 11. Общее распределение (а) видов и по семействам представителей (б) парно-
копытных в зависимости от природных зон (источники информации: Вьетнам – Куз-
нецов, 2006; Гималаи – Chakraborty, 1983; Якутия – Тавровский и др., 1971; Желез-
нов, 1990; в фаунистический комплекс Якутии не включены акклиматизированные
бизон и овцебык).

Анализ данных показал наличие различий в распределении видов по
долготному градиенту (рис. 12 а) в направлении с востока на запад в
горных системах и прилегающих к ним лесных ландшафтах Евразии. В
табл. 5 представлен видовой состав четырех фаунистических комплек-

сов парнокопытных. Фактически в рамках горной экосистемы плавно
переходящей от Гималаев к Пиренеям прослеживается резкое снижение
видового богатства на территории Горного Алтая, а затем его постепен-

ное возрастание вплоть до Альп. Алтайский фаунистический комплекс
представляет собой обедненный состав гималайского сообщества пар-

нокопытных с включением в него новых элементов, в основном пред-

ставителей оленьих (лось, сибирская косуля и северный олень) палеарк-

тического происхождения. Группировка парнокопытных Кавказа сфор-
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мирована из девяти видов, три из которых являются новыми элемента-

ми (серна и кавказские козлы), что подтверждает факт рассматриваемо-

го географического региона как места гомогенизации азиатской и евро-

пейской фаун парнокопытных. Альпийско-европейский фаунистический
комплекс характеризуется включением в состав видов, явно принадле-

жащих к разным ландшафтным зонам, например лань и зубр как обита-

тели широколиственных лесов и представители родов Capra и Rupicapra,

являющиеся типичными горными видами. Среди видов Евразии кабан
и благородный олень оказались пластичными формами, о чем свиде-

тельствует наибольшее долготное расположение ареалов этих копытных.

Фаунистические комплексы одной природной зоны, в данном случае
горной экосистемы, образованы совокупностью видов, сформировавших-

а

б

Рис. 12. Общее меридиональное распределение (а) видов и по семействам (б) пред-
ставителей парнокопытных (источники информации: Гималаи – Chakraborty, 1983;
Горный Алтай – Собанский, 1992; Кавказ – Соколов, Темботов, 1993; Европа, Аль-
пы – Павлинов, 2003; Wilson, Mittermeier, 2011; в фаунистический комплекс Кавказа
не включены акклиматизированные пятнистый олень и зубр).
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Таблица 5. Фаунистические комплексы парнокопытных Евразии

Фаунистические комплексы Источник информации
1. Вьетнам, тропические леса
Кабан (Sus scrofa)

Малый оленек (Tragulus javanicus)

Большой оленек (Tragulus napu)

Кабарга (Moschus berezovskii)

Олень-лира (Cervus eldii)

Замбар (Rusa [=Cervus] unicolor)

Свиной олень (Axis porcinus)

Мунтжак (Muntiacus muntjak)

Вукуангский мунтжак (Muntiacus vuguangensis)

Суматранский сероу (Capricornis sumatraensis)

Купрей (Bos sauveli)

Гаур (Bos gaurus)

Бантенг (Bos javanicus)

Азиатский буйвол (Bubalus bubalis)

Спиралерогий буйвол (Pseudonovibos spiralis)

Саола (Pseudorix nghetinhensis)

Кузнецов, 2006

2. Западные Гималаи (штат Джамму и Кашмир,

Индия)

Кабан (Sus scrofa)

Кабарга (Moschus moschiferus)

Центрально-азиатский олень (Cervus wallichii)

Благородный олень (Cervus elaphus hanglu)

Оронго (Pantholops hodgsoni)

Тибетский дзерен (Procapra picticaudata)

Сероу (Capricornis sumatraensis)

Гималайский горал (Nemorhaedus bedfordi)

Гималайский тар (Hemitragus jemlahicus)

Винторогий козел (Capra falconeri)

Сибирский козел (Capra sibirica)

Голубой баран (Pseudois nayaur)

Ладакский уриал (Ovis vignei [=orientalis])

Тибетский аргали (Ovis hodgsoni)

Chakraborty, 1983;

Wilson, Mittermeier,

2011

3. Горный Алтай
Кабан (Sus scrofa)

Кабарга (Moschus moschiferus)

Марал (Cervus elaphus sibiricus)

Лось (Alces alces)

Сибирская косуля (Capreolus pygargus)

Северный олень (Rangifer tarandus)

Архар (Ovis ammon)

Сибирский козел (Capra sibirica)

Собанский, 1992;

Данилкин, 1999, 2005

4. Кавказ
Кабан (Sus scrofa)

Европейская косуля (Capreolus capreolus)

Кавказский олень (Cervus elaphus maral)

Лось (Alces alces)

Безоаровый козел (Capra aegagrus)

Соколов, Темботов,

1993; Данилкин, 1999,

2005; Wilson,

Mittermeier, 2011
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Лось (Alces alces)

Безоаровый козел (Capra aegagrus)

Западнокавказский козел (Capra caucasica)

Восточнокавказский козел (Capra cylindricornis)

Кавказская серна (Rupicapra rupicapra caucasica)

Муфлон (Ovis orientalis, [=gmelini])

5. Альпы, смешанные леса Европы
Кабан (Sus scrofa)

Европейская косуля (Capreolus capreolus)

Благородный олень (Cervus elaphus elaphus)

Лось (Alces alces)

Лань (Dama dama)

Зубр (Bison bonasus)

Безоаровый козел (Capra aegagrus)

Альпийский козел (Capra ibex)

Муфлон (Ovis musimon)

Альпийская серна (Rupicapra rupicapra)

Пиренейская серна (Rupicapra pyrenaica)

Wilson, Mittermeier,

2011

ся ранее на разных территориях. Смешения фаунистических комплек-

сов путем фаунистического обмена создают различные комбинации со-

обществ парнокопытных. Наибольший вклад в формирование смешан-

ных сообществ вносят представители семейств Cervidae и Bovidae (рис.

12 б), которые совершенствовали свои экологические возможности в
процессе исторического развития горных и лесных ландшафтов.

Факторы, участвующие в формировании сообществ, наглядно прояв-

ляются в видовом разнообразии горных сообществ. Как было показано
на большой выборке данных, видовое богатство сокращается по мере
подъема в горы, когда максимальное количество видов регистрируется
на средних высотах. Изменения видового разнообразия в сообществах
по высотному градиенту объясняется сменой поясов растительности в

Рис. 13. Количество видов, зарегистрированных на различных высотных поясах в
сообществе парнокопытных Гималаев (Индия, по: Green, 1987 b).
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зависимости от высоты и других характеристик рельефа (Rahbeck, 1995).

Так, распределение парнокопытных в сообществе Гималаев соответству-

ет одновершинной зависимости количества видов от их высотного раз-

мещения (рис. 13). Очевидно, что наблюдаемое сокращение видового
разнообразия в нижнем и верхнем высотных поясах вызвано влиянием
отчасти и экологических факторов, которые формируют также широт-

ные градиенты его богатства, т. е. обилием растительности. Здесь мак-

симальное разнообразие приходится на средние высоты с наличием для
животных оптимальных местообитаний. Зависимость видового богат-

ства от высотного градиента характерна также для сообщества парноко-

пытных Алтая, характеризуемого как периферийное по отношению к цен-

тру видообразования кабарговых и оленьих.

3.2. Критерии выделения и классификация сообществ
парнокопытных

В предыдущем разделе было показано, что сообщества парнокопыт-

ных представляют собой многовидовые системы, имеющие различные
структуры, обусловленные взаимоотношениями между отдельными его
элементами. Один из возможных способов оценки структуры и принад-

лежности фаунистического комплекса к сообществу является устойчи-

вое существование такой системы на протяжении нескольких тысяч и
даже млн лет. Такой подход подразумевает, что реально существующие
сообщества, как сложные, так и любые другие, сохраняются в течение
длительного времени в силу присутствия в их составе автохтонных ви-

дов и пришельцев. Такие фаунистические комплексы, как правило, пред-

ставляют выборки из видов, сохраненных отбором на способность к со-

существованию.

По мнению Дж.М. Смита (1976) существует как минимум два основ-

ных фактора, при помощи которых отбор создает сложные и устойчи-

вые во времени сообщества в экосистемах и выделяет два из них: прин-

цип исключения видов и генетическая обратная связь, вызванная коэво-

люцией межвидовых отношений. Последний фактор не является целью
нашей работы, а основные принципы исключения видов будут рассмот-

рены в книге отдельно. Добавим, что согласно высказанной точке зре-

ния, достижение устойчивости сообществ зависит от того, получают ли
при этом видовые популяции какие-либо селективные преимущества.

Как было показано, в некоторых сообществах отбор все же оказывает
стабилизирующее воздействие на популяции через регуляцию их чис-

ленности и тесно связанные с ее флюктуациями генетической изменчи-

востью (Pimentel, 1968).

Классификация сообществ до настоящего времени основана на нали-

чии в их составе групп видов с различными трофическими предпочте-
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ниями и другими функциональными характеристиками. Виды, которые
оказывают влияние на среду обитания других членов сообщества, если
их участие в регуляции энергетического обмена значительно, принято
выделять в экологические доминанты. Кроме того, на основании струк-

турных показателей нередко выделяют жизненные формы и виды-инди-

каторы, которые отражают экологические условия сообщества в целом
(Whittaker, 1975; Одум, 1975). Для более наглядной характеристики бо-

гатства сообществ исследователи часто используют видовое разнообра-

зие, как показатель числа видов и их относительное обилие (Whittaker,

1972; Peet, 1974).

Наша классификация экологических сообществ парнокопытных ос-

нована не на функциональных особенностях, а эволюционном возрасте
видов. Современные виды, имеющие самый продолжительный эволю-

ционный возраст, в сообществах представлены либо одним, либо груп-

пой таксонов. Например, сообщество парнокопытных тропических ле-

сов Вьетнама включает в состав представителей рода Tragulus, самую
древнюю таксономическую группу жвачных. Рассмотренные ранее фау-

нистические комплексы Гималаев и Горного Алтая – это по существу
сообщества кабарги, как миоценового по происхождению вида. Пред-

ставители этих двух семейств являются видами-индикаторами главных
фаунистических комплексов, ареалы которых в регионах не образуют
зон симпатрии. В сообществах, где их ядро составляют древние таксо-

номические группы, именуемые нами как основные, сложившиеся взаи-

моотношения с другими членами группировок парнокопытных опреде-

ляются в большей степени синергическими взаимодействиями, чем тро-

фической конкуренцией.

Наряду с основными сообществами в пределах горных и лесных лан-

дшафтов Евразии выделяются периферийные или второстепенные со-

общества, в состав которых входят ключевые виды-эврибионты с об-

ширной областью распространения. К ним можно отнести, например,

благородного оленя, кабана, серн, баранов и козлов, ареалы которых в
настоящее время не связаны с центрами формообразования основных
семейств парнокопытных.

Предложенная классификация, основанная на эволюционном гради-

енте, позволяет сравнивать фаунистические комплексы разных ландшаф-

тов, в данном случае горно-таежные и лесные, отдаленные одно от дру-

гого на значительное расстояние. Следует указать на важное свойство
пространственного размещения фаун парнокопытных; существующие
экологические сообщества четко не ограничены и не отделены одно от
другого на местности, не зависят одно от другого, но плавно переходят
из основного в периферийное. В этой связи лесные ландшафты, распо-

ложенные на значительных расстояниях от горных систем, следует рас-

сматривать как периферийные зоны основных сообществ и экосистем.
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Наша схема классификации сообществ согласуется с данными Дж.

Коннелла (Connell, 1970) относительно высокого видового насыщения
животными тропических лесов. В качестве возможного объяснения ви-

дового разнообразия в тропических сообществах была предложена ги-

потеза уникального состава регионального пула видов, населяющих ис-

торически исходный участок ландшафта. В соответствии с этой гипоте-

зой количество видов географического пула определяется их эволюци-

онной историей, очередностью заселения территории, длительностью
ее колонизации и продуктивностью местообитаний как интегральных
показателей условий среды обитания консументов. В обширных по пло-

щади и исторически стабильных участках тропического ландшафта от-

мечено наибольшее количество видов, успешно адаптированных также
к региональным экологическим условиям (Aarssen, Schamp, 2002; Partel,

2002; Partel et al., 2007).

3.3. Историческое развитие сообществ парнокопытных

Смена сообществ животных традиционно связывается с периодичес-

кими природными катастрофами глобального масштаба, обуславливаю-

щими исчезновения многих видов и приводящими к обновлению фаун
на земле (Cuvier, 1827). Периодическое замещение одних фаун другими
является одной из характеристик эволюционного процесса. Каждое ви-

дообразование дает начало эволюционному этапу в преобразовании со-

обществ. Следует подчеркнуть, что сообщества представляют собой
сложно организованные надорганизменные системы, которые в отличие
от видов не могут эволюционировать, а лишь отражают суммарный ре-

зультат эволюционных преобразований группы видов, входящих в их
состав. В этом разделе рассматривается лишь общее направление исто-

рического развития сообществ в неогене. Детальный анализ развития
парнопалых Северной Евразии и этапы эволюции их сообществ в кай-

нозое представлен в обзорной работе И.А. Вислобоковой (2006). Обоб-

щенные палеонтологические данные для краткости изложения объеди-

нены нами и сведены в табл. 6. Результаты анализа, проведенного ука-

занным автором, подтверждают тот факт, что основные рубежи преоб-

разования сообществ в палеогене и неогене тесно связаны с диверсифи-

кацией растительного покрова и изменениями климата, которые приво-

дили к изменениям природных ландшафтов.

Трофическая специализация и становление самостоятельных эволю-

ционных направлений большинства подсемейств развились в течение
краткого периода. Отдельные таксономические группы высших жвач-

ных появились последовательно в период с олигоцена до середины пли-

оцена. На первоначальной стадии радиации жвачных, длившейся 4 млн
лет, в семействах полорогих и оленьих имелось пять следующих один
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Òàáëèöà 6. Îñíîâíûå ýòàïû è ðóáåæè ïîÿâëåíèÿ ðîäîâûõ òàêñîíîâ â ñåìåéñòâàõ Artiodactyla

(ïî: Âèñëîáîêîâà, 2006; ñ èçìåíåíèÿìè)

Îñíîâíûå ýòàïû è 

ðóáåæè  

(ìëí. ëåò íàçàä) 

Suiformes, 

Suidae 

Archaeome-

rycidae 

Tragulidae Gelocidae Moschidae Cervidae Bovidae 

1.1. Рàííèé ýîцåí 

(56−49) 

Diacodexis, Aksyiria, 

Eolantianus 

Archaeomeryx      

1.2. Сðåäíèé ýîцåí 

(49−39) 

Gobiohyus, Chorlakkia, 

Haqueina 

      

1.3. Пîçäíèé ýîцåí 

(39−34) 

  Krabimeryx Gobiomeryx    

2. Îëèгîцåí 

(34−23) 

Ergilobia, Entelodon   Prodremotherium   Palaeohypso-

dontus 

2.1. Бèîçîíà А 

(>31.5) 

   Pseudogelocus  Eumeryx  

2.2. Бèîçîíà Â 

(31.5−28) 

   Paragelocus    

2.3. Нàчàëî 

áèîçîíû С (îêîëî 

28) 

     Dremotherium, 

Amphytragulus 

Gobiocerus ? 

3.1. Рàííèé ìèîцåí  Palaeochoerus, 

Xenohyus 

 Dorcatherium  Micromeryx Stephanocemas Eotragus ?, 

Kubanotragus, 

Protragocerus 

3.2-3. Сðåäíèé è 

ïîçäíèé ìèîцåí 

    Moschus * Cervavitus, Pro-

capreolus, 

Pavladaria 

 

4.1. Рàííèé 

ïëèîцåí (5.3−4.2) 

Prototamochoerus     Eostyloceros, 

Muntiacus, 

Paracervulus, 

Croizetoceros, 

Pliocervus 

Plioportax 

4.2. Кîíåц ðàííåгî 

ïëèîцåíà (4.2−3.6) 

     Pseudalces, 

Cervus 

Parabos, 

Ioribos,  
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Основные этапы и 

рубежи  

(млн. лет назад) 

Suiformes, 

Suidae 

Archaeome-

rycidae 

Tragulidae Gelocidae Moschidae Cervidae Bovidae 

4.3. Средний 

плиоцен (3.6−3.3) 

     Orchonoceros, 

Eucladoceros, 

Capreolus, Axis, 

Cervavitus 

Eosyncerus, Bos, 

Ovis 

4.4. Поздний 

плиоцен (3.3−2) 

Sus     Libralces, 

Sinomegaceros, 

Arvernoceros 

Capraoryx 

4.5. Конец 

плиоцена−начало 

раннего 

плейстоцена 
(2−1.2) 

     Alces, 

Pseudodama 

Bison, 

Praeovibos 

4.6. Конец раннего 

плейстоцена 
(1.2−0.8) 

     Praemegaceros, 

Megaloceros 

Capra ? 

4.7. Средний 

плейстоцен 

(0.8−0.4) 

     Dama, Rangifer  

Òàáëèöà 6. Îêîí÷àíèå

Ïðèìå÷àíèå: * – âðåìÿ ïîÿâëåíèÿ ðîäà îöåíèâàåòñÿ â 11–9 ìëí ëåò íàçàä (ïî: Ïðèõîäüêî, 2012)
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Таблица 7. Видовой состав сообщества и тип питания ископаемых форм
жвачных карстового ландшафта Германии (по: Kaiser, Rössner, 2007,

с изменениями; Merceron et al., 2007; The Paleobiology Database)

Хронологические зоны и
палеонтологический возраст, млн. летТаксон

MN3; 19,5 MN4; 17,5 MN4; 17−16

Тип
питания

Ruminantia indet.

Amphimoschus artenensis + + С (Т)

Moschidae

Pomelomeryx boulangeri + Л
Pomelomeryx wintershofensis

n. sp.

+ Л

Micromeryx flourensianus + Л
Hypertragulidae

Andegameryx serus + + Л
Palaeomerycidae

Palaeomerycidae size “kaupi” + + С (Т)

Oriomeryx willii + Л
Cervidae

Lagomeryx ruetimeyeri + + Л
Lagomeryx parvulus + + Л
Lagomeryx pumilio + С (Т)

Procervulus dichotomus + + С (Т)

Procervulus praelucidus + + + Л
Bovidae

Brachyotragus n. g. artenensis + + Л/Т
Eotragus bavaricus nov. sp. + + Л

Примечание: Л – листоядный тип; С (Т) – смешанный с доминированием травы; Л/Т
– смешанный тип питания.

за другим рубежей видообразования с длительностью по 0.5–3 млн лет
(рис. 14). Такие пульсации дивергентной эволюции и формирований со-

обществ у жвачных совпадают с периодами глобальных изменений кли-

мата и растительности на земле (Fernandez, Vrba, 2005).

В первой половине миоцена сообщества Европы имели иной видо-

вой состав, существенно отличающийся от современных региональных
сообществ (Вислобокова, 2006). Обновленный видовой состав европей-

ской фауны раннего и среднего миоцена представлен в табл. 7. Рассмат-

риваемое сообщество жвачных Германии относится к карстовой экосис-

теме. Карстовые ландшафты существуют с мелового периода и характе-

ризуются наличием денудаций в известняковых и доломитовых поро-

дах. Карстовый ландшафт Германии формировался вследствие древних
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Ðèñ. 14. Ôèëîãåíåòè÷åñêîå äðåâî äëÿ 197 ñîâðåìåííûõ âèäîâ æâà÷íûõ (îáúåäèíå-
íû â ñåìåéñòâà è ïîäñåìåéñòâà) è âðåìÿ èõ äèâåðãåíöèè (ïî: Fernandez, Vrba, 2005).
Ð (íàä ãîðèçîíòàëüíîé ïðåðûâèñòîé ëèíèåé) – ðóáåæè ðàäèàöèè òàêñîíîâ æâà÷íûõ;
1–5 – ðóáåæè âèäîîáðàçîâàíèÿ ó Cervidae è Bovidae. Áóêâû ïîä ïðåðûâèñòûìè ãî-
ðèçîíòàëüíûìè ëèíèÿìè: À – Anchitherium, P – ñëîíîîáðàçíûå, Ñ/Ð – Conohyus/
Pliopithecus, H – Hipparion, E/E – ñëîíû/ëîøàäè.



45

рельефообразующих процессов. Для карстов типичны изолированные
останцы с обрывистыми склонами с крутизной до 60–70°. В качестве
его разновидностей встречаются карсты в виде ленточных вытянутых
групп холмов, разделенных горизонтальными площадками. Практичес-

ки все карсты покрыты густой древесной растительностью с хорошо
развитым подлеском из влаголюбивых видов, например ивы. Состав дре-

весной растительности, произрастающей на склонах, ступенчатых тер-

расах и верхней части логов, весьма разнообразен (Kempe, 1994; Mark,

2005). Следовательно, карстовые ландшафты были богаты как кормовы-

ми ресурсами, так и защитными условиями, необходимыми для обита-

ния жвачных мелкого размерного класса.

Как видно из табл. 7 карстовая палеобиота характеризуется значи-

тельным видовым разнообразием. В Европе, в частности на территории
Германии, в сообществе жвачных были широко представлены оленьи (5

видов), палеомерициды (3–4 вида) и «кабарговые» (3 вида). Для сравне-

ния отметим, что в современной европейской фауне состав основных
таксономических групп жвачных – Cervidae и Bovidae, представлен ши-

роко и включает соответственно 5 и 5 видов. На протяжении нижнего
миоцена в этом регионе существовали также Andegameryx serus (Hypertra-

gulidae), Brachyotragus n. g. artenensis и Eotragus bavaricus n. sp. (Bovidae).

Из 13 исследованных ископаемых видов жвачных, заселявших карсто-

вые ландшафты Германии, девять видов отнесены к потребителям ли-

ствы и молодых побегов. У четырех видов выявлено преобладание в диете
травянистой растительности. Лишь один вид из семейства Bovidae имел
смешанный тип питания. Все виды, включенные в состав европейских
«кабарговых», являлись типичными браузерами (Kaiser, Rössner, 2007).

Некоторые виды из представленных родовых таксонов в сообществах
жвачных, например Micromeryx и Pomelomeryx, были частью массовых
переселений кабарговых из Азии в Европу, наблюдавшихся в верхнем
олигоцене и нижнем миоцене. В целом же состав европейского сообще-

ства и их адаптивные признаки указывают на существование трех четко
выраженных экологических направлений в развитии жвачных в начале
миоцена. Первая адаптивная группа включала Pomelomeryx, Oriomeryx

и Bedenomeryx, представители которой вместе с Amphytragulus образо-

вывали кластер из видов с относительно крупными размерами тела и
эволюционно связанных с Palaeomerycidae. Второе экологическое направ-

ление было представлено Dremotherium и Micromeryx, у которых мор-

фология зубной системы сходна с таковой Cervidae. Третье направление
в эволюции европейских жвачных формировалось, а точнее заверша-

лось, андегамериксами. Филогенетические отношения между Andegame-

ryx и представителями двух других вышеупомянутых эволюционных
линий, а также между обитавшими представителями в нижнем миоцене
европейскими Bovidae и Giraffidae, представляются проблематичными
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из-за существенных различий в диагностических признаках таксонов
(Ferrandini et al., 2000).

Европейская фауна парнокопытных, сложившаяся в среднем миоце-

не, просуществовала до мессинского кризиса и постепенно вымирала,

как свидетельствуют палеонтологические данные, с валлезии (MN10)

до среднего туролия (MN12), включая например ископаемых представи-

телей двух родов кабарговых – Micromeryx и Hispanomeryx (Sanchez,

Morales, 2006). Некоторые миоценовые виды просуществовали до плио-

цена. Следующая волна пришельцев полорогих и оленьих из Азии в Ев-

ропу наблюдалась с плиоцена до середины плейстоцена, о чем свиде-

тельствуют остатки костного материала из слоев одинакового возраста
Азии и Европы (Teilhard de Chardin, Piveteau, 1930; Trassaert, 1938). На
этот геологический период приходится появление в фауне Евразии зна-

чительного числа современных родов и видов не только из семейства
Bovidae, но и Cervidae. Их ареалы формируются в широтном направле-

нии, некоторые из них простираются через весь евразийский материк
(Pilgrim, 1939; Teilhard de Chardin, Leroy, 1942; Борисяк, Беляева, 1948;

Вислобокова, 2006). Существенные перестройки региональных фаун
происходили также на границах раннего и среднего плиоцена (около 3.6

млн лет назад), среднего и позднего плиоцена (около 2.6 млн лет), плио-

цена и плейстоцена (1.8 млн лет). Одна из крупных перестроек в соста-

вах сообществ парнокопытных, наблюдаемая на рубеже раннего и сред-

него плейстоцена, была связана с очередным похолоданием, усилением
зональности и формированием субарктической фауны (Azzaroli et al.,

1988; Gliozzi et al., 1997; Вангенгейм и др., 1998; Вислобокова, 2006).

Как было показано выше, на территории Евразии региональные трен-

ды распределения видового богатства парнокопытных модифицируются
особенностями горного рельефа и прилегающих областей, а также рас-

пределением растительности. Тайга северной части Азии и смешанные
леса Европы, простирающиеся вдоль горных цепей, теснейшим образом
связаны с хребтами Тибета и Гималаев. Особенности пояса хвойно-широ-

колиственных лесов и специфика гор юга Палеарктики создают как ши-

ротные, так и долготные дробления зоогеографической области на регио-

нальные зоны, к которым тяготеют те или иные фаунистические комплек-

сы парнокопытных. Характер взаимосвязи рассматриваемых сообществ
Artiodactyla проявляется, прежде всего, через цепь перекрывающихся аре-

алов видовых популяций, реже родовых таксонов, в пределах Палеаркти-

ческой области. На рис. 15 показан разрыв между гималайско-индо-ма-

лайскими фаунистическими комплексами и региональными сообщества-

ми парнокопытных Евразии, которые группируются в отдельные класте-

ры родовых таксонов, характеризующие типы горных фаун.

В состав фауны парнокопытных Вьетнама входят 16 видов (Кузнецов,

2006), образующих единое сообщество, о чем свидетельствует одновер-
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Рис. 15. Дендрограмма кластерного анализа (UPGMA) дистанций Махаланобиса
между гималайско-индо-малайскими и европейскими родовыми группами в сооб-
ществах парнокопытных.

шинное распределение видов по широтному градиенту (рис. 16). Явля-

ясь обитателями тропических лесов, ареалы всех видов, за исключени-

ем областей распространения кабана и кабарги, находятся в составе Индо-

Малайской географической области. Фауна Вьетнама и соседних стран
прошла путь самостоятельного развития в региональном очаге, а вид-

вселенец (кабан) скорее не связывает, а только подчеркивает обособлен-

ность двух соседних зоогеографических областей.

Среди 14 видов парнокопытных тибетско-гималайского сообщества
лишь два из них являются реликтами региона (оронго, гималайский
тар), другие же виды тяготеют к горно-таежным фаунам, лежащим пре-

имущественно западнее, в меньшей степени севернее и восточнее. На-

пример, ископаемые представители современных родов Nemorchaedus

(N. meneghinii), Capricornis и Hemitragus были широко распростране-

ны в плиоцене от Тихого до Атлантического океана. Представители
этих родов населяли скалистые участки гор, поросшие лесом, но вы-

мерли в плейстоцене на территории Европы, сохранив свои очаги оби-

тания в Юго-Восточной Азии, включая Дальний Восток и Японию
(Wallace, 1913; Schaub, 1922, 1928; Абрамов, 1939; Соколов, 1953;
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Рис. 16. Распределение видовых ареалов сообщества парнокопытных тропического
леса (Вьетнам) по широтному градиенту.

Wilson, Mittermeier, 2011). Особенно ярко эта общность сохраняется и
прослеживается через цепь ареалов представителей родов Capra и Ovis.

Ареал нижне-плейстоценового Capra prisca простирался до Атланти-

ческого океана, к концу плейстоцена вид заселил горы южной Сибири
и проник в Африку. Некогда сплошной ареал ископаемой формы в даль-

нейшем подвергся мозаичной фрагментации, что способствовало гео-

графическому видообразованию современных видов (Соколов, 1953) с
высоким видовым богатством на Кавказе (Данилкин, 2005). Сходное
историческое развитие прошли представители рода Ovis, ареал кото-

рых формировался под влиянием глобальных закономерностей и пока-

зан на рис. 17. Так к концу плейстоцена ископаемые бараны (O. zdanskyi,

O. schantungensis) вымерли за исключением мелкой муфлонообразной
формы Ovis ophion, являющейся реликтом европейского фаунистичес-

кого комплекса (Teilhard de Chadrin, Piveteau, 1930; Bohlin, 1938). Со-

хранившиеся в Малой Азии и на о. Кипр, примитивные бараны послу-

жили исходной формой для расселения всей группы Ovis по Евразии и
Северной Америке (Насонов, 1923; Соколов, 1953; Железнов-Чукотс-

кий, 1994), а различия в апоморфиях (форме рогов) служат до сих пор
диагностическим признаком для разделения баранов Евразии на под-

видовые формы (Цалкин, 1951).
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Ðèñ. 17. Ðàñïðîñòðàíåíèå è ëîêàëèçàöèÿ ôîðì áàðàíîâ â Ãîëàðêòèêå (ïî: Âîðîíöîâ è äð., 1972 à, á; èç: Äàíèëêèí, 2005).
I – àðåàë ìóôëîíà (ôîðìû): 1 – musimon, 2 – ophion, 3 – anatolica, 4 – gmelini, 5 – urmiana, 6 – orientalis, 7 – isphaganica, 8 – laristanica, 9
– subsp. ?; Ia – ãèáðèäíàÿ çîíà; II – àðåàë óðèàëà: 1 – dolgopolovi, 2 – varentzovi, 3 – arcal, 4 – cycloceros, 5 – blanfordi, 6 – punjabensis, 7 –
vignei, 8 – bochariensis, 9 – severtzovi (ïîçäíåå îòíåñåíà ê àðõóðó – À.Ä.), 10 – subsp. ?; III – àðåàë àðõàðà: 1 – hodgsoni, 2 – polii, 3 – dalai-
lamae, 4 – darvini, 5 – kozlovi, 6 – intermedia, 7 – karelini, 8 – nigrimontana, 9 – collini, 10 – sairensis, 11 – littledalei, 12 – ammon, 13 –
przhewalskii, 14 – mongolica, 15 – daurica, 16 – jubata, 17 – subsp. ?; IV – àðåàë àçèàòñêîãî ñíåæíîãî áàðàíà: 1 – borealis, 2 – potanini, 3 –
alleni, 4 – lydekkeri, 5 – nivicola, 6 – subsp. ?; V – àðåàë àëÿñêèíñêîãî ñíåæíîãî áàðàíà: 1 – dalli, 2 – kenainensis, 3 – stonei; VI – àðåàë
êàíàäñêîãî ñíåæíîãî áàðàíà: 1 – canadensis, 2 – californica, 3 – nelsoni, 4 – cremnobates, 5 – weemsi, 6 – mexicana, 7 – auduboni. Â ðàìêå –
îòíîñèòåëüíûå ðàçìåðû äèêèõ áàðàíîâ: 1 – ìóôëîíà ñ î. Êîðñèêà, 2 – óðèàëà èç Àôãàíèñòàíà, 3 – àðãàëè ñ Àëòàÿ.
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В заключение отметим, что все рассмотренные сообщества парноко-

пытных представлены большим числом видов, имеющих разный эво-

люционный возраст. Те сообщества, которые находятся в зонах формо-

образования семейств, в большей степени дифференцированы экологи-

чески, их ареалы не обширны по площади, а их принадлежность к ос-

новным фаунистическим комплексам маркируют виды-индикаторы. Осо-

бого внимания заслуживает тот факт, что видовое богатство основных
сообществ определяется в большей степени высотным, чем зональным
распределением растительности в горных системах. Как было показано
выше, периферийные сообщества сложены, преимущественно, из эво-

люционно молодых видов двух филогенетических линий – полорогих и
оленьих, для которых характерны полизональные ареалы. При всем мно-

гообразии структур сообществ в их составе прослеживается общая за-

кономерность: в основных сообществах виды-индикаторы являются ко-

нечными звеньями эволюции филогенетических линий, которые соот-

ветствуют сопутствующим древним ландшафтам, сформировавшихся на
единой территории. Кроме того, в основных сообществах видовой со-

став относительно постоянен, в периферийных же комплексах отдель-

ные филогенетические линии полорогих лишь прошли этап дифферен-

циации видов на подвидовые формы, возраст которых не древнее сред-

него плиоцена. Основные рубежи преобразования сообществ парноко-

пытных Евразии отражают существенные плиоцен-плейстоценовые ко-

лебания климата, приведшие к образованию ледникового щита и после-

дующему обновлению ландшафтов в северном полушарии. Наблюдае-

мые в прошлом периодические смены региональных фаун были связа-

ны с вымиранием отдельных или групп видов, а также с расширением
области обитания или с утратой части видовых ареалов, что служило
причиной либо смешения фаун, либо их полного обновления. Рассмат-

ривая современные сообщества как системы взаимодействующих видо-

вых популяций, необходимо определить и обсудить те факторы, кото-

рые, по всей видимости, обуславливают степень их внутренней органи-

зации.
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ГЛАВА 4. КОНКУРЕНЦИЯ И ТРОФИЧЕСКАЯ
СПЕЦИАЛИЗАЦИЯ

Биологическое богатство индивидуального сообщества определяется
совокупностью фактором среды, важнейшим из которых является оби-

лие и доступность пищи. Распределение видовых популяций по простран-

ству обусловлено, в конечном счете, их устойчивостью к физическим
условиям, которые определяют их фундаментальную нишу. Виды одно-

го сообщества, занимая разные местообитания при разной численности
популяций, оказывают один на другого неодинаковые воздействия через
упорядоченное использование пространства в соответствии со своей
трофической специализацией, т. е. через реализованную нишу. Наблю-

даемый диапазон различий между фундаментальными и реализованны-

ми нишами у разных видов бывает настолько существенным, что их по-

казатели различий в конечном итоге влияют на структуру экосистем.

(Grinnell, 1917; Elton, 1927; Tilman, 1997, 1999).

В экспериментальных исследованиях было показано, что взаимодей-

ствие между двумя и более видовыми популяциями часто сказывается
на выживании одной из них, которое трактуется как межвидовая конку-

ренция, а наблюдаемое при этом экологическое разделение популяций
получило название принципа конкурентного исключения как главного
догмата экологии (Gause, 1934; Hardin, 1960; Hutchinson, 1975; Palmer,

1994). Межвидовая конкуренция, наряду с хищничеством, признается
одним из главных способов, влияющих на упаковку видов, видовое бо-

гатство и структурную организацию всех сообществ в животном мире
(Джиллер, 1988; Одум, 1975).

4.1. Трофическая конкуренция как фактор разделения видов по
экологическим нишам

Модель трофической конкуренции между двумя видами, изложенная
Лотка-Вольтерра, возможна лишь в том случае, если их численности
ограничиваются разными факторами (Lotka, 1925; Volterra, 1926). Одна-

ко разработанная модель не содержит прямых указаний на то, сколь ве-

лико должно быть различие в численности для обеспечения длительно-

го сосуществования видов. Важный шаг на пути к выяснению эмпири-

ческих различий, необходимых для выявления длительного сосущество-

вания видов в изменчивой среде, сделали Мэй и Мак-Артур, определив-

шие зависимость видового разнообразия от основного фактора – диапа-

зона трофических ресурсов (May, MacArthur, 1972). На рис. 18 показана
теоретическая модель конкуренции при перекрывании экологических
ниш через «функцию использования ресурса», изменчивого по одному
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Рис. 18. Графики функции использования ресурсов. I – запас ресурса используется
одним видом; II – функции использования ресурса для разных видов; w – среднее
квадратичное отклонение функции использования ресурса, d – расстояние между
максимумами соответствующих функций; виды конкурируют за изменчивый по од-
ному параметру ресурс (по: Смит, 1976).

параметру при обитании в местообитании нескольких видов. Эта мо-

дель довольно хорошо объясняет возможность конкуренции за трофи-

ческие ресурсы в тех случаях, когда одни виды замещают другие при их
распределении по высотным поясам.

Число сосуществующих в условиях конкуренции видов определяется
объемом доступных для них трофических ресурсов. Как было показано
в ряде работ, число видов в конкретном местообитании не может превы-

шать количество наличных ресурсов, определяемых выживание самих
видов. Новые обобщенные концепции учитывают также климатические
и другие, не зависящие от плотности условия, являющиеся важными
факторами, ограничивающие численность видов в сообществах. Кроме
того, при математическом моделировании для выявления общих эколо-

гических закономерностей возникают затруднения в связи с определе-

нием самого понятия «ресурс» (MacArthur, Levins, 1964; Levin, 1970).

Для объяснения понижения жизнеспособности видов-доминантов
растительноядных животных в условиях усиления воздействия физичес-

кой среды, в результате которого повышается в целом видовое богат-

ство, была предложена классификация механизмов организации сооб-

щества, основанная на воздействиях внешних факторов. Дж. Коннелл
предложил модель, объясняющую при каких условиях межвидовая кон-

куренция становится главной организующей силой сообществ. Эта за-

висимость показана на рис. 19. Автор концепции полагает, «что в очень
суровых условиях среды численность популяций падает ниже тех уров-

ней, при которых они конкурируют, в результате изреживания под воз-

действием физических факторов, а при благоприятных условиях – под
воздействием хищников» (Connell, 1980; цит. по: Джиллер, 1988: 88).

Некоторые авторы придерживаются другого мнения, полагая, что в со-

обществах с небольшим числом трофических уровней конкуренция яв-

ляется всеобщим организующим фактором, при этом по мере увеличе-

ния числа трофических уровней и числа видов возрастает роль хищни-
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ков в регуляции численности. Существует также крайняя точка зрения,

согласно которой конкуренция свойственна только плотоядным, но не
среди строго растительноядных видов (Hairston et al., 1960). Имеются
полевые данные для наземных животных свидетельствующие в пользу
того факта, что среди мелких животных конкуренция выражена слабее,

чем среди крупных форм (Schoener, 1983; Connell, 1983).

Влияние межвидовой конкуренции на специализацию видов подтвер-

ждается отчасти разделением жвачных на три группы с типами пита-

ния: а) потребителей травянистой растительности, доля которой в дие-

те видов превышает 75%; б) потребителей листовой массы, включает
виды, у которых доля травы составляет менее 25% и в) потребителей
смешанных кормов, травяная диета которых колеблется от 25 до 75%

(Hofmann, Stewart, 1972). В более поздней работе 115 видов копытных
на основании анализа 22 признаков черепа были разделены на шесть
диетических групп в зависимости от характера местообитаний (откры-

тых и закрытых), причем у тропических обитателей были выделены
два подтипа – фруктоядный и преимущественных ощипывателей ли-

ствы (Mendoza et al., 2002). Редко встречаемый всеядный тип свойствен
кабану, который добывает корм с поверхности земли и благодаря рою-

щей деятельности спектр кормов вида расширяется за счет поступле-

ния его из почвенного слоя (см. Данилкин, 2002). Для оленьков харак-

терна фруктоядность и фуражирование в пределах нижнего яруса тро-

пического леса (Кузнецов, 2006). При всей важности значения конку-

ренции как регулирующего фактора в сообществах парнокопытных все-

таки имеет смысл еще раз рассмотреть проблему специализации на
континентальном масштабе и раздельно для каждого регионального
фаунистического комплекса.

Рис. 19. Классификация механизмов организации сообщества, основанная на воз-
действиях внешних факторов. А – численность популяции ограничивается небла-
гоприятными физическими факторами; Б – численность популяции ограничивается
интенсивным хищничеством (по: Connell, 1980).
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Проведенный нами анализ выявил унимодальную форму зависимос-

ти числа видов от градиента трофической специализации в Палеаркти-

ческой области. Установленная закономерность изменения видового со-

става с разной специализацией получена на основании сравнения дан-

ных о числе видов в локальных сообществах (рис. 20). Так, из 32 про-

анализированных видов стратегии смешанного питания придерживает-

ся подавляющее количество видов (28), что составляет 88% состава со-

обществ. На континентальном уровне доля видов с экологическими ни-

шами как потребителей смешанных кормов у представителей полоро-

гих достигает 56%. Континентальная экосистема с унимодальной зави-

симостью распределяется на градиенте специализации благодаря пре-

обладанию в сообществах видов со смешанным типом питания, кото-

рый определяется совокупностью видов из закрытых и открытых биото-

пов горных систем. В Западных Гималаях доля видов со смешанным
типом питания отрытых местообитаний незначительно превосходит чис-

ло видов-миксеров закрытых биотопов. Явная зависимость унимодаль-

ной формы распределения видов по градиенту специализации обнару-

жена во всех региональных сообществах парнокопытных, что свидетель-

ствует об общей тенденции разделения видов по нишам в Палеарктике.

Количество видов с другими типами специализации ничтожно мало и
не превышает двух видов в каждом региональном сообществе. Высоко-

специализированные виды встречаются как среди представителей по-

лорогих, так и среди оленьих, которые представлены в сообществах еди-

ничными видами. Поскольку «горбатая» форма зависимости числа ви-

дов часто обнаруживается по другим градиентам, такую форму предло-

Рис. 20. Распределение видов по нишам в региональных сообществах парнокопыт-
ных по градиенту трофической специализации. Omn – всеядные виды; Frg – фрукто-
ядные; GBr – листоядные; HBr – листоядные высшего уровня; GGr – главные травояд-
ные; FGr – потребители свежей травы; CMf – виды со смешанным типом питания
закрытых (лесных) местообитаний; OMf – виды со смешанным типом питания от-
крытых (горных) местообитаний (типы питания по: Bodmer 1990; Mendoza et al., 2002).
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жили рассматривать в качестве универсальной эмпирической закономер-

ности, косвенно подтверждающей конкуренцию (Бигон и др., 1989;

Graham, Duda, 2011).

Особый интерес представляет распределение видов по градиенту тро-

фической специализации в Индо-Малайской зоогеографической облас-

ти с особым рассмотрением обитателей тропического леса Вьетнама.

Эмпирическими данными для анализа послужили материалы, опубли-

кованные в фундаментальной работе Г.В. Кузнецовым (2006). Как и в
других региональных сообществах, фаунистический комплекс тропичес-

кого леса включает шесть групп видов (всего 15 видов) с ярко выражен-

ной трофической специализацией (рис. 21). Из них 53% являются по-

требителями смешанных кормов с преобладанием видов (около 47%)

закрытых местообитаний с равным участием представителей полоро-

гих и оленьих. Приведенные эмпирические данные свидетельствуют о
наличии возможной межвидовой конкуренции среди представителей двух
семейств парнокопытных, так как виды этих таксонов используют один
и тот же ресурс. Согласно критериям конкуренции, взаимодействия, ве-

дущие к исключению, должны были проявляться скорее между двумя
высокоспециализированными видами рода Tragulus с разными массами
тела, что обеспечивало бы вытеснение одного вида другим. В действи-

тельности же T. javanicus и T. napu являются аллопатричными видами,

ареалы которых не перекрываются, а низкие показатели плотности и
численности не достигают тех уровней для быстрого расселения боль-

шого оленька в северном направлении. Следовательно, экологические и
фундаментальные ниши двух родственных видов полностью разобще-

ны, что исключает межвидовую конкуренцию.

Как было показано другими авторами, растительноядные виды, при-

способленные к тропическим лесам, имеют постоянно используемые
участки обитания меньшей площади из расчета на массу тела, чем па-

леарктические формы. Некоторые из них выработали крайне специа-

лизированную трофическую стратегию для существования на расти-

тельном детрите и опадающих плодах (Smythe, 1970). Среди оленьих
встречаются типичные ощипыватели листвы, например аксис, но зна-

чительное число оленей включают в свой рацион также травяную рас-

тительность. Пастбищные гразеры Южной Индии еще не достигли
большого разнообразия и трофической дифференциации, свойствен-

ной парнокопытным в старых саваннах восточной Африки. На это ука-

зывает низкая общая биомасса копытных Юго-Восточной Азии, осно-

ванная на показателях общей плотности, при сопоставлении с афри-

канскими местообитаниями (Eisenberg, Lockhart, 1972; Eisenberg,

Seidensticker, 1976). В сообществе Южной Азии в качестве доминан-

тов по биомассе выделяются только представители родов Bos и Bubalus

(McKay, Eisenberg, 1974).



56

Ð
è

ñ
. 

2
1
. 

Â
ð
åì

åí
í

û
å 

ð
ÿä

û
 ñ

åì
åé

ñò
â
 ê

î
ï

û
òí

û
õ
 è

 è
õ
 ò

ð
î
ô

è
÷
å
ñê

àÿ
 ñ

ï
åö

è
à
ë
è

çà
ö

è
ÿ:

 ï
ó
í

ê
òè

ð
í

û
å 

â
åð

òè
ê
àë

üí
û

å 
ë
è

í
è

è
 –

 â
ñå

ÿä
í

û
å 

ãð
ó
ï

ï
û

;
ñï

ë
î
ø

í
û

å 
ë
è

í
è

è
 –

  
ë
è

ñò
î
ÿ
ä

í
û

å 
ãð

ó
ï

ï
û

 (
á

ð
àó

çå
ð
û

);
 â

û
ä

åë
åí

í
û

å 
(ò

î
ë
ñò

û
å)

 ë
è

í
è

è
 –

 ò
ð
àâ

î
ÿ
ä

í
û

å 
ãð

ó
ï

ï
û

 (
ãð

àç
åð

û
) 

(è
ç:

 J
an

is
, 

2
0
0
8
).



57

Наличие палеонтологических данных позволило исследователям про-

следить смену трофических уровней у парнокопытных в течение эво-

люционного времени. Появление первых гразеров датируется верхним
олигоценом, около 25 млн лет назад (Gordon, 2003; Bodmer, Ward, 2006;

Janis, 2008). Среди жвачных, начиная с верхнего миоцена (около 12.6

млн лет), число травоядных резко возрастает сначала в семействе Bovidae

затем среди Cervidae, и гразеры начинают преобладать над браузерами
(рис. 21). Сходная связь специализации в ходе эволюции парнокопыт-

ных Северной Америки в неогене показана на рис. 22. С конца нижнего
миоцена здесь прослеживается возрастание доли родовых групп гразе-

ров и миксеров, достигших пикового разнообразия к середине миоцена,

после чего последовало постепенное снижение их богатства до плиоце-

на включительно. Родовые таксоны с преобладанием листоядности (бра-

узеры) преобладали до среднего миоцена и снижали свое разнообразие
более быстрыми темпами, чем группы с другими трофическими уров-

нями. Глобальная смена таксономического состава не сопровождалась
вторжением гипсодонтных травоядных представителей в экосистемы,

освобожденные брахиодонтными листоядными таксонами (Janis et al.,

2000). Подмеченный факт позволяет по иному оценить связь специали-

зации в эволюции парнокопытных через роль видообразования и рассе-

ления видов без прямого участия механизма конкурентного исключе-

ния. Отметим, что середина миоцена является рубежом снижения бра-

хиодонтных таксонов в западной части Евразии (Fortelius et al., 1996) и
всего видового богатства, например, на территории Пакистана (Flynn et

Рис. 22. Изменение разнообразия родовых таксонов парнокопытных Северной Аме-
рики в неогене: Н – ископаемые роды с гипсодонтными коренными зубами, потре-
бители травы; В – ископаемые роды с брахиодонтными коренными зубами, потре-
бители листвы; М – потребители смешанных кормов, в группу мезодонтных родов
включены также гразеры; на оси ординат число родов (из: Janis et al., 2000).
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Рис. 23. Изменение биоразнообразия (а) и пищевых адаптаций (б) парнопалых в
плиоцен-плейстоцене Северной Евразии: Бр – браузеры; Гр – гразеры; Бр-Гр – брау-
зеры–гразеры (по: Вислобокова, 2006).

al., 1998). Таким образом, процесс смен фаун с конца миоцена носил
глобальный характер и сопровождался изменениями в соотношениях
специализированных форм парнокопытных.

С плиоцена и до плейстоцена евразийские сообщества парнокопыт-

ных сначала обогащались, затем обеднялись видами на фоне низкого
уровня присутствия таксонов со смешанным типом питания (рис. 23 а,

б). Плиоценовое обогащение фауны можно объяснить прохождением
сообществ через чреду сукцессий растительности, а плейстоценовое
снижение сокращением местообитаний, испытавших материковое оле-

денение. В сообществах, сложившихся совсем недавно, парнокопытные
эволюционируют в направлении адаптаций к смешанному питанию. Этот
тренд демонстрируют в первую очередь полорогие, преобладающие по
видовому составу среди современных парнокопытных и наиболее при-
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способленные к питанию травяной растительностью. Доминирование
полорогих является определяющим фактором при объяснении сдвига
трофической специализации в пользу видов со смешанным типом пита-

ния. Для видов со смешанным типом питания характерны широкие эко-

логические ниши; они способны сосуществовать с другими копытными
в горном ландшафте, не прибегая к конкурентному исключению, что под-

тверждается наличием в составе сообщества Кавказа четырех видов по-

лорогих со сходным типом питания. Высокоспециализированные виды,

как правило, представлены в сообществах одним видов (реже двумя) и
не принимают участие в конкуренции из-за отсутствия симпатрических
видов со сходной трофической специализацией.

Тропическая древняя среда оказалась не богаче горного ландшафта
по составу видов, но менее подвержена влиянию глобальных климати-

ческих флюктуаций. В ней сложилась взаимная подгонка видов-миксе-

ров из полорогих и оленьих в соотношении 27% к 27% (на примере Вьет-

нама), что свидетельствует о давнем формировании тропического сооб-

щества и непригодности тропических местообитаний для палеарктичес-

ких пришельцев. Соотношение видов с разной трофической специали-

зацией претерпевало периодические изменения в ходе глобальных кли-

матических изменений и следующих за ними смен фаун с доминирова-

нием в них представителей одного из семейств парнокопытных. Так,

разнообразие полорогих резко увеличивается в виллафранке. Второй пик
их видового богатства приходится на ранний галерий (Вислобокова,

2006). Травоядность является сравнительно недавним адаптивным при-

обретением парнокопытными, обусловленным расширением с конца
олигоцена открытых ландшафтов с травяным покровом на всех конти-

нентах (Kowalevsky, 1873; Perez-Barberia et al., 2001).
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ГЛАВА 5. ИЗМЕНЧИВОСТЬ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ
ПРИЗНАКОВ: АДАПТАЦИИ К СРЕДЕ ИЛИ РЕЗУЛЬТАТ

МЕЖВИДОВОЙ КОНКУРЕНЦИИ

Смещение признаков связано с экологическим сдвигом ниш. Данный
феномен можно определить как процесс изменения морфологических
признаков вида под действием естественного отбора, обусловленного
присутствием в сообществе нескольких экологически сходных видов,

между которыми могут складываться конкурентные отношения (Grant,

1972). Принято считать, что межвидовая конкуренция является наибо-

лее важным природным фактором, приводящим к морфологическим из-

менениям и экологической разобщенности видов. Особенность этого
фактора состоит в том, что смещение признаков происходит чаще у сим-

патрических видов, имеющих общий центр происхождения. В области
перекрывания ареалов межвидовые популяции различаются по одному
или большему числу признаков, тем самым, способствуя созданию боль-

шего видового многообразия в сообществе (Brown, Wilson, 1956; Одум,

1975).

Межвидовой конкуренции до сих пор отводится важнейшее место в
концепциях, объясняющих распределение по экологическим нишам рас-

тительноядных животных (Hardin, 1960; Peterson et al., 1999; Wiens et al.,

2010). Являясь мощным фактором экологии сообществ, конкуренция меж-

ду неродственными видами выявлена лишь в редких случаях. Это служит
доводом в пользу того факта, что сложные межвидовые отношения фор-

мируются как биотическими, так и физическими компонентами экосис-

тем (Джиллер, 1988). Если внутривидовая конкуренция способствует рас-

ширению реализованной ниши благодаря повышению морфологической
и поведенческой адаптациям, то межвидовая конкуренция ограничивает
спектр потребляемых видами кормов, тем самым снижает размеры кор-

мовой территории, способствуя появлению более специализированных
консументов. Гипотеза «специализации» предполагает увеличение числа
видов с узкими нишами в богатой среде и снижение видового состава с
широкими нишами в обедненной среде (Пианка, 1981; Бигон и др., 1989;

Букварева, Алещенко, 2013). Таким образом, при возрастании видового
разнообразия сообществ происходит все большее разделение ниш и уве-

личение числа видов с узкой пищевой специализацией.

Как показывают математические модели, смещение морфологичес-

ких признаков возможно только в тех случаях, когда в экологии видов
доминирующую роль играет один ресурс. Такое требование гипотезы не
соответствует кормовым предпочтениям представителей парнокопытных,

трофические ресурсы которых не относятся к главным лимитирующим
факторам из-за широкого спектра потребляемых кормов. У видов, вхо-
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дящих в сообщество, морфологические различия уже бывают настолько
велики, что не требуется дальнейшего смещения признаков в зонах их
симпатрии. Обнаруженная разнообразная изменчивость морфологичес-

ких структур, скорее всего, связана с адаптациями к среде обитания. Такие
изменения в морфологии парнокопытных выявлены в ряде работ. Рас-

смотрим результаты исследований палеонтоголов, показавших как из-

менялись гомологичные признаки парнокопытных в ходе эволюции.

5.1. Закономерности эволюции гомологичных признаков

Закономерности становления гомологии у представителей семейств
жвачных исследователи изучают обычно через сходство морфологичес-

ких структур, а также последовательное их эволюционное закрепление
в ходе естественного отбора, что помогает лучше понять общие свой-

ства экосистем, в том числе и сообществ. Эволюционная морфология и
экология играют важную роль в этих исследованиях, поскольку оба на-

правления дополняют друг друга. Не случайно гомологичные признаки
широко используются в систематике для выделения видов, родов и се-

мейств. Такой подход подразумевает широкое понятие гомологии как
процесса развития многообразия морфологических структур во взаимо-

связи со средой обитания (Love, 2007; Matthen, 2007). Исходно же гомо-

логия ранее понималась как развитие морфологических структур вне
связи с их функциями, хотя адаптивность гомологичных признаков, как
отмечал еще Майверт (Mivart, 1870), допускалась.

Неоднородность среды является важным фактором в преобразовании
морфологических признаков в ходе эволюции у Artiodactyla. Для того,

чтобы объяснить особенности структур сообществ, необходимо понять
закономерности преобразований гомологичных морфологических при-

знаков как основы видообразования. Широкий ряд однотипных морфо-

логических подобий прослеживается у древнейших предковых таксо-

нов и у ныне живущих видов жвачных без существенных преобразова-

ний общих черт строения. Некоторые морфологические структуры име-

ют адаптивное значение или приобретают особые черты специализации
у ряда таксонов (Шмальгаузен, 1939; Северцов, 1949). Комплекс при-

знаков, объединяющих рецентные формы с ископаемыми, имеющими
прямого предка, а также общие черты в их морфологии, принято отно-

сить к гомологичным или синапоморфным признакам (Борисяк, 1944;

Татаринов, 2004). Понятие гомологии, ранее предложенное Оуэном
(Owen, 1848), широко применяется в биологии, а само явление исследо-

ватели связывают с эволюционным процессом, как и причины проис-

хождения тождественных признаков (Hennig, 1950, 1966).

Гомологичные признаки выявляются при проведении сравнительно-

го анализа. Трудность их классификации объясняется признанием не-
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равноценности отдельных морфологических признаков, используемых
исследователями для установления их роли в филогенетическом род-

стве. Одним из основных подходов современной классификации гомо-

логии является иерархическое соотношение «часть–целое», когда меж-

ду разными частями (органами, тканями, субклеточными структурами)

животного организма устанавливаются соответствия с целым или сход-

ством лишь частей, характеризующих виды, роды и семейства. Соот-

ветствия частей единого целого отнесены к сериальной гомологии, а
соответствия надорганизменного уровня – к специальной гомологии
(Woodger, 1945; Гиляров, 1964; Jardine, 1967; Roth, 1991; Haszprunar, 1992;

Rieppel, 1994; Ghiselin, 2005; Павлинов, Любарский, 2011).

Для жвачных классификация гомологичных признаков и их типоло-

гия полностью не исследованы, а известные параллелизмы в морфоло-

гии отдельных таксонов подотряда Pecora интерпретируются как резуль-

таты действия естественного отбора. При изучении морфологических и
анатомических признаков, например кабарговых, К.К. Флеров (1952)

выделил у современной кабарги множество черт сходства с представи-

телями Tragulidae – древнейшей группы современных парнокопытных.

Признаки, свойственные оленьковым, нередко трактуются как прими-

тивные (плезиоморфные), которые являются исходными для таксонов
высшего порядка парнокопытных.

Вопросам общей гомологии жвачных посвящено значительное коли-

чество работ зарубежных и отечественных авторов (Kowalevsky, 1873,

1873–1874; Ковалевский, 1875 (1960); Соколов, 1953; Webb, Taylor, 1980;

Janis, Scott, 1987; Вислобокова, 1990 а; Приходько, 2015 б). Известная
ранняя работа по сравнительной анатомии копытных и птиц позволила
реконструировать некоторые ископаемые формы на основании частей
их скелета, относящимся к двум разным классам (Owen, 1848). Подобия
морфологических признаков использовались исследователями для клас-

сификации ископаемых и современных копытных (Соколов, 1953; см.

Ковалевский, 1960), выяснения филогенетических отношений среди се-

мейств высших жвачных (Janis, Scott, 1987), происхождения групп пар-

нокопытных (Флеров, 1952; Вислобокова, 1990б) и для построения фи-

логенетических клад Artiodactyla (Webb, Taylor, 1980).

В качестве семейств, близких к предковой группе жвачных, отнесены
следующие ископаемые таксоны высшего порядка: Palaeomerycidae и
Gelocidae. Archaeomerycidae, как одно из наименее специализированных
семейств трагулин, было предковым для гелоцид и высших жвачных.

Родовой представитель Archaeomeryx одноименного семейства сохра-

нял много архаичных свойств, подтверждающих происхождение жвач-

ных от еще не известной палеонтологической летописи группы парно-

палых, еще более примитивной, чем диакодексиды (Вислобокова, Тро-

фимов, 2000 а).
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5.1.1. Таксическая гомология

Представления о таксической гомологии были сформулированы на
основании единого плана строения (архетипа) отдельных частей орга-

низмов у разных таксонов в пределах отряда и даже класса (Patterson,

1982; Rippel, 1985; Shuys, 1996; Kleisner, 2007; Павлинов, Любарский,

2011). При широкой трактовке понятия таксической гомологии к ней
отнесены вторичные половые структуры жвачных, являющиеся продук-

том естественного отбора. Морфологические структуры, сцепленные с
полом, обычно развиты в большей степени у самцов, передаются в чре-

де поколений по отцовской линии без существенных преобразований в
онто- и филогенезе у целых групп жвачных. Становление и развитие
полового диморфизма вторичных половых признаков часто объясняется
внутривидовой конкуренцией среди самцов за доступ к самкам.

Таксическая гомология столь разнообразна в своих проявлениях, что
требует дальнейшего расчленения морфологических структур на подка-

тегории низшего порядка. У ископаемых и современных таксонов жвач-

ных выделяются две подкатегории признаков, характеризующихся раз-

ной степенью изменчивости, обозначенные как диморфные и структур-

ные. К первой подкатегории таксической гомологии отнесены сильно
развитые верхние клыки. В состав второй подкатегории включены мор-

фологические и фенотипические признаки, имеющие сходство структур
у целого ряда групп жвачных. Выделенные признаки представляют со-

бой неоднородные морфы со сходной дифинитивной структурой у сфор-

мировавшегося организма. Хронология появления признаков таксичес-

кой гомологии в семействах парнокопытных приведена в табл. 8.

Диморфная гомология. Наличие длинных верхних клыков рассмат-

ривается исследователями как примитивный признак Ruminantia (Webb,

Taylor, 1980). Хорошо развитые верхние клыки отмечены как у предста-

вителей ископаемых, так и у некоторых современных видов жвачных.

Исходной группой для дальнейшего становления этого признака следует
считать Canidae, у которых в поведенческом репертуаре присутствует де-

монстрация угрозы клыками (Овсяников и др., 1985). Клыки хищников,

выполняющие функцию умерщвления жертвы при отсутствии широкой
их изменчивости, могли увеличиться в размерах, закрепиться в ходе эво-

люции у представителей кондиляртр (Condylarthra) и окончательно насле-

доваться палеогеновыми парнопалыми. Есть основание полагать, что у
древнейшей переходной формы парнопалых, эволюционно связанной с
хищниками, длинные клыки могли использоваться во внутривидовой аг-

рессии и при становлении ритуализированных демонстраций. На следу-

ющих этапах эволюции эта категория зубов приобрела свойство призна-

ка-радикала, проходящего через все роды и семейства ископаемых жвач-

ных до современных видов с неизмененной их морфологией.



6
4 Òàáëèöà 8. Ïðèçíàêè òàêñè÷åñêîé ãîìîëîãèè æâà÷íûõ

Ïîдêàòåãîðèя: дèìîðфíàя 

ãîìîëîãèя 

Ïîдêàòåãîðèя: ñòðуêòуðíàя ãîìîëîãèя Гåîëîãè÷åñêèé 

âîçðàñò 

(ìëí. ëåò) 

Сåìåéñòâà 

Дëèííûå 

âåðõíèå êëûêè 

îëåíьêîâîãî 

òèпà 

Дëèííûå 

âåðõíèå êëûêè 

êàбàðãîâîãî 

òèпà 

Одíî ñëåçíîå 

îòâåðñòèå íà 

ãëàçíèцå 

Нàëè÷èå íà 

êîíцå пåíèñà 

íèòåâèдíîãî 

îòðîñòêà 

Рàñ÷ëåíяю-

щàя шåю 

îêðàñêà 

Иñòî÷íèê 

èíфîðìàцèè 

Ïàëåîцåí-

эîцåí (66−56) 

Archaeome-

rycidae 

Archaeomeryx     Фëåðîâ, 1962; 

Webb, Taylor, 1980; 

Вèñëîбîêîâà, 2006 

Рàííèé эîцåí-

ìèîцåí 

(55.8−15.97) 

Palaeomeryci-

dae 

 Palaeomeryx Palaeomeryx?   Janis, Scott, 1987 

Эîцåí-ãîëîцåí 

(37.2 − íûíå) 

Tragulidae Tragulus, 

Hyemoschus 

 Tragulus, 

Hyemoschus 

 Вñå ðîдû Фëåðîâ, 1952; 

Janis, Scott, 1987; 

Milne-Edwards, 1864 

Ïîçдíèé 

эîцåí-пëèîцåí 

(37.2−4.9) 

Gelocidae Prodremothe-

rium 

 Prodremothe-

rium 

  Фëåðîâ, 1962; 

Janis, Scott, 1987 

Moschidae  Micromeryx, 

Hispanomeryx, 

Moschus 

Micromeryx? 

Moschus 

Moschus Moschus Фëåðîâ, 1952; 

Leinders, Heintz, 

1980; Janis, Scott, 

1987; Ïðèõîдьêî, 

2012 б 

Bovidae Оòñуòñòâуюò Оòñуòñòâуюò Вñå ðîдû, 

êðîìå 

Tragelaphus, 

Bison, Bos, 

Bubalus 

Вñå ðîдû  Сîêîëîâ, 1953; 

Leinders, Heintz, 

1980; Janis, Scott, 

1987 

Оëèãîцåí 

(34−23) − 

ðàííèé 

ìèîцåí − íûíå 

Cervidae Muntiacus 

 

Amphitragulus, 

Dremotherium, 

Lagomeryx, 

Hydropotes 

У íåêîòîðûõ 

ðîдîâ 

(Dremotherium 

è дð.) 

  Janis, Scott, 1987; 

Вèñëîбîêîâà, 1983, 

1984 



65

Âåðõíèå êëûêè èñïîëüçóþòñÿ â îñíîâíîì æâà÷íûìè, íàïðèìåð, îëåíü-

êàìè è êàáàðãîé, êàê òóðíèðíîå îðóæèå (Dubost, 1975; Ïðèõîäüêî, 2003),

÷òî íàêëàäûâàåò îãðàíè÷åíèÿ íà ñòåïåíü èõ èçìåí÷èâîñòè. Èçâåñòíû

ëèøü äâà òèïà êëûêîâ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ôîðìå è ðàçìåðàì. Ïåðâûé

«îëåíüêîâûé» (àðõàè÷íûé) òèï îáúåäèíÿåò ðåöåíòíûå ôîðìû ñ îòíîñè-

òåëüíî êîðîòêèìè è óòîëùåííûìè êëûêàìè, ðàñòóùèìè âíèç è â ñòîðî-

íó, êîòîðûå ïðèñóùè îëåíüêàì è ìóíòæàêàì (ðèñ. 24 à). Âòîðîé «êàáàð-

ãîâûé» òèï êëûêîâ èìååò ñàáëåâèäíóþ ôîðìó ñ ôðîíòàëüíûì èçãèáîì

è âñòðå÷àåòñÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé êàáàðãîâûõ è âîäÿíîãî îëåíÿ (ðèñ. 24 á).

Ïîñëå îëèãîöåíîâîé äèâåðãåíöèè ïàðíîêîïûòíûõ âåðõíèå êëûêè ñîõðà-

íÿþò ñâîþ èäåíòè÷íîñòü â ðàçíûõ ãðóïïàõ æâà÷íûõ áëàãîäàðÿ èõ ôóíê-

öèè è ïîâåäåí÷åñêèì îñîáåííîñòÿì âåäåíèÿ ïîåäèíêîâ. Îáëàäàòåëè

îëåíüêîâîãî òèïà íàíîñÿò óäàðû êëûêàìè ñíèçó-ââåðõ ïðè áîêîâûõ ñòîé-

êàõ, à êàáàðãà ïðèìåíÿåò êëûêè äëÿ íàíåñåíèÿ óäàðîâ ñîïåðíèêó ñâåðõó-

âíèç.

Ðèñ. 24. Îëåíüêîâûé (à) (èç: Âèêèïåäèÿ, Tragulus) è êàáàðãîâûé (á) òèïû êëûêîâ
(ðèñóíîê Â.Ì. Ñìèðèíà).
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Различия в морфологии клыков не строго аллометричны; их разме-

ры и форма не всегда коррелируют с размерами тела. По нашим дан-

ным длина клыков, например, у кабарги в большей степени зависит от
возраста самцов (Прихолько, 2003). Средние по размерам верхние клы-

ки с расходящимися в стороны концами свойственны также ископае-

мым трагулинам из родов Hypertragulus и Archaeomeryx (Webb, Taylor,

1980; Вислобокова, Трофимов, 2000 а) и Bachitherium (Bouvrain, Gera-

ads, 1985). Саблевидные клыки встречаются у представителей Hyd-

ropotes, Micromeryx, Hispanomeryx, Amphitragulus, Dremotherium, Lago-

meryx, Palaeomeryx, Hoplitomeryx и у бластомерицин (Frick, 1937; Chow,

Shih, 1978; Qiu et al., 1985; Janis, Scott, 1987). Клыки первого типа хо-

рошо развиты у ныне живущих видов из родов Muntiacus, Elaphodus и
у родственных ископаемых таксонов (Janis, Scott, 1987). Наличие ди-

морфной гомологии у представителей жвачных из разных семейств
объясняется ролью клыков как эффективного признака-релизера во
внутривидовой конкуренции за территории и за доступ самцов к сам-

кам в брачный период.

Сцепленная с полом диморфная гомология прослеживается на протя-

жении длительного периода эволюции безрогих жвачных. Длинные вер-

хние клыки, являясь гомологичным признаком, отвечают всем требова-

ниям концепции не только видового (Алтухов, Рычков, 1972), но и фи-

логенетического моноформизма. Диморфная гомология в морфологии,

как правило, не обнаруживает внутривидового и тем более популяцион-

ного полиморфизма. Этот признак сохраняется у животных как на пери-

ферии исторического ареала ископаемых форм, так и у современного
вида кабарговых.

Утрата клыков у представителей некоторых родовых групп, вероят-

но, не была обусловлена трофической конкуренцией и специализацией
жвачных. В сводке по систематике млекопитающих В.Е. Соколов (1979)

приводит перечень видов, у которых верхние клыки либо сохраняются у
некоторых особей, либо выпадают на ранних стадиях онтогенеза или
вовсе отсутствуют. В эту группу включены представители следующих
родов Cervidae: Capreolus, Alces, Cervus, Mazama и Pudu. Утрата верх-

них клыков происходила, по-видимому, с конца миоцена и была обус-

ловлена снижением роли длинных клыков во внутривидовой агрессии.

Структурная гомология. К гомологичному признаку следует отнес-

ти наличие на краю глазницы одного слезного отверстия, как признака,

по которому сближаются Tragulidae, Moschidae и Bovidae (Leinders,

Heintz, 1980; Janis, Scott, 1987). Предковым таксоном по этому крите-

рию является Tragulus. Встречаемость признака в ряду других групп
жвачных, занимающих более высокое положение на кладе филогенети-

ческого древа Artiodactyla, объясняется его вариабельностью по количе-

ству отверстий. Сходство черепного признака в морфологии Tragulidae,
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Moschidae и Bovidae обусловлено наследованием архаичного признака
как части архетипа предковой формы.

Гомология среди семейств Tragulidae, Moschidae и Bovidae обнаружи-

вается в анатомии и окраске животных современных видов. Из анатоми-

ческих признаков укажем на сходство в строении препуция; у полорогих
и кабарги на конце полового члена имеется нитевидный отросток (Фле-

ров, 1952; Соколов, 1953). Фенотипическое сходство кабарговых и олень-

ковых затрагивает лишь окраску шеи животных. На передней стороне шеи
оленьков и кабарги имеются белые или светлые полосы, которые расчле-

няют на части общий фон окраски этой части тела. Окрасочные признаки
выполняют важную роль в визуальной коммуникации видов и, как было
показано в экспериментах по кабарге, контролируются, как минимум, двумя
аллелями хромосом (Приходько, 2003). Рассмотренные гомологичные
признаки свидетельствуют о древнем происхождении кабарговых и их
возможном родстве с представителями эоценовых форм.

5.1.2. Трансформационная гомология

Рассматриваемая категория гомологии объясняет взаимопревращение
первичной морфологической структуры (или части тела) во вторичную
структуру, которые имеют одни и те же эмбриональные зачатки, хотя
этот критерий в большей мере характеризует онтогенетическую гомоло-

гию. Такие гомологичные структуры связаны отношением «исходное –

производное», для которых свойственны непрерывность их развития в
ходе дивергентной эволюции. Трансформация или генеративная гомо-

логия фиксирует лишь результат реальных превращений морфострук-

тур на разных этапах онтогенеза, но чаще филогенеза. Указанный ха-

рактер соответствия подчеркивает динамическую направленность взаи-

мопревращений, что отличает генеративную гомологию от таксической
(Bertalanffy, 1975; Rippel, 1988, 1991; Butler, Saidel, 2000; Szucsich,

Wirkner, 2007; Williams, Ebach, 2008; Павлинов, 2011).

Одним из центральных моментов трансформационной гомологии ока-

зывается вопрос о движущих силах морфологических преобразований в
эволюции жвачных. В.О. Ковалевский (Kovalevsky, 1873, 1873–1874)

рассматривал этот процесс как результат поступательной редукции струк-

тур в рамках закона адаптивной иррадиации. Предложенный этим авто-

ром подход отражает связь генеративной гомологии с функцией морфо-

структур, подвергающихся постоянному действию естественного отбо-

ра. Примером трансформационной гомологии служат сходства в строе-

нии дистальных отделов скелета конечностей и зубных систем жвачных,

претерпевших эволюционные преобразования и находящихся на разных
стадиях взаимопревращений. Как показали в своих работах крупнейшие
специалисты по копытным, жвачные являются хорошими индикатора-

ми ландшафтов и в своем строении отражают все последовательные
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трансформации при смене сред обитания (Флеров, 1962; Вислобокова,

1984, 2006). Наиболее ярко выраженным направлением в экологической
эволюции этой группы парнокопытных было приспособление к пита-

нию растительностью, преимущественно листовым кормом. Совершен-

ствование растительноядного типа и нередко наблюдаемая смена типов
питания определяли неоднократные изменения зубной системы, вклю-

чая морфологию черепа жвачных Евразии. Палеонтологические данные
позволяют проследить хронологию появления и дальнейшую редукцию
этих структур у родовых групп Ruminantia с эоцена (табл. 9).

Влияние экологии питания на морфологическую изменчивость при-

знаков черепа проявлялось неравномерно в ходе эволюции жвачных, что
подтверждается поэтапными преобразованиями зубной системы у родо-

вых таксонов ископаемых семейств Ruminantia. Древнейший эоценовый
Archaeomeryx, являющийся родоначальной формой жвачных, имел мел-

кие размеры тела и, как полагали ранее исследователи, характеризовал-

ся полной зубной системой (Matthew, Granger, 1925; Janis, Scott, 1987).

По данным отечественных палеонтологов Archaeomeryx имел нижние
резцы отклоняющиеся вперед; верхние из них небольшие, резцевидные.

Верхние предкоренные отсутствуют. Диастема между резцами и вторы-

ми предкоренными короткая. Нижние первые предкоренные небольшие,

клыкообразные. Коренные брахиодонтные, слаболунчатые (Вислобоко-

ва, Трофимов, 2000 а). Морфология зубов, особенно форма верхних рез-

цов, указывают на всеядный тип питания со значительным присутстви-

ем в рационе этих копытных растительного корма, плодов и беспозво-

ночных (Флеров, 1962; Вислобокова, Трофимов, 2000 б).

На следующем этапе эволюции в конце эоцена происходит утрата вер-

хних резцов, которая указывает на переход жвачных от всеядности к
потреблению растительности и завершению формирования эффектив-

ной стратегии пищевого поведения – пастьбы и жвачности. На указан-

ный период приходятся основные преобразования дентальной морфо-

логии жвачных. Так, у целого ряда групп ископаемых копытных на ру-

беже эоцена и олигоцена прослеживается постепенное исчезновение
первых верхних и нижних предкоренных зубов. Ископаемые евразийс-

кие Gelocidae, являющиеся исходной группой для кабарговых и полоро-

гих, характеризовались отсутствием Р1, при этом р1 еще сохранялись, а
предкоренные зубы уже имели прогрессивное строение (Ковалевский,

1875; Флеров, 1962). Смена архаичного зубного аппарата на прогрессив-

ный тип обеспечивала удлинение диастемы и увеличение зарезцовой
ротовой полости, служащей вместилищем для отрыгиваемой порции
растительного корма во время жвачки.

Эволюционно продвинутые зубные признаки варьируют в зависимо-

сти от пищевой специализации и условий обитания видов и целых групп
парнокопытных (Вислобокова, 1983, 1984). Основные направления эво-
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Òàáëèöà 9. Ïðèçíàêè òðàíñôîðìàöèîííîé ãîìîëîãèè æâà÷íûõ

Ïðèçíàêè çубíîé ñèñòеìû Ïðèçíàêè íèæíеãî пîяñà êîíе÷íîñòеé Геîëîãè÷еñêèé 

âîçðàñò 

(ìëí. ëеò) 

Сеìеéñòâà 

Оòñуòñòâèе 
Р1 

Оòñуòñòâèе 
âеðõíèõ 

ðеçöîâ è 

âеðõíеãî Р1 

Оòñуòñòâèе 
âеðõíèõ ðеçöîâ, 

Р1 è ð1 

Ïëюñíеâûе (II−V) è 

пяñòíûе (I−V) êîñòè 

ðàçдеëеíû 

Ïяñòíûе III è 

IV ðàçдеëеíû, 

пëюñíеâûе III è 

IV ÷àñòè÷íî 

ñëèòû 

Ïëюñíеâûе è 

пяñòíûе III è 

IV êîñòè ñëèòû 

Нàëè÷èе 
пðîêñèìàëьíûõ è 

дèñòàëьíûõ 

ðудèìеíòîâ II è V 

пяñòíûõ êîñòеé 

Иñòî÷íèê 

èíôîðìàöèè 

Ïàëеîöеí-эîöеí 

(66−56) 

Archaeome-

rycidae 

Archaeomeryx   Archaeomeryx    Фëеðîâ, 1962; 

Webb, Taylor, 1980; 

Вèñëîбîêîâà, Тðî-

ôèìîâ, 2000à, б 

Рàííèé эîöеí-

ìèîöеí 

(55.8−15.97) 

Palaeo- 

merycidae 

   Palaeomeryx 

(II пëюñíеâàя ñëèòà, 

V – îòдеëеíà 

   Janis, Scott, 1987 

Эîöеí-ãîëîöеí 

(37.2 − íûíе) 
Tragulidae   Tragulus, 

Hyemoschus 

 Hyemoschus Tragulus   Milne-Edwards, 

1864; Фëеðîâ, 1952 

Ïîçдíèé эîöеí-

пëèîöеí 

(37.2−4.9) 

Gelocidae  Gelocus   Gelocus 

 

 Prodremotherium, 

Gelocus  

Кîâàëеâñêèé, 1875; 

Фëеðîâ, 1952, 

1962; Сîêîëîâ, 

1953; Janis, Scott, 

1987 

Оëèãîöеí 

(34−23) –  

ðàííèé ìèîöеí-

íûíе 

Moschidae   Вñе ðîдû   Micromeryx, 

Hispanome-ryx, 

Moschus 

Micromeryx?, 

Hispanomeryx?, 

Moschus (òîëьêî 

дèñòàëьíûе) 

Milne-Edwards, 

1864; Janis, Scott, 

1987; Ïðèõîдьêî, 

2012à 

Bovidae   Оòñуòñòâуюò  

âеðõíèе êëûêè, 

âûпàдàюò Р2 è 

ð2 

  Вñе ðîдû У âñеõ ðîдîâ 

пðîêñèìàëьíûе 
ðудèìеíòû 

ìеòàпîдèé ñëèòû 

ñ os cannon 

Сîêîëîâ, 1979; 

Janis, Scott, 1987; 

Оëèãîöеí 

(34−23) –  

ðàííèé ìèîöеí-

íûíе 

Cervidae      Вñе ðîдû Hydropotes, 

Capreolus, 

Rangifer, Alces, 

Odocoileus, 

Blastocerus, 

Hippocamelus, 

Mazama, Pudu 

(òîëьêî 

дèñòàëьíûе) 

Harrington, 1985; 

Janis, Scott, 1987 
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люции жвачных при переходе к питанию исключительно растительной
пищей в олигоцене выразились в изменениях формы резцов и нижних
клыков, степени моляризации предкоренных зубов и высоты коронок.

Наряду с этими изменениями происходили увеличение размеров тела, а
также перестройка социальных структур видов – переход от одиночно-

семейного образа жизни к стадно-групповому с усложнением типов со-

циальных систем.

Дифференциация растительного покрова в миоцене способствовала
росту разнообразия жвачных, распределению видов по ландшафтам, а
также их дальнейшей специализации по трем основным направлениям:

травоядности, листоядности и смешанному типу питания (Hofmann,

Stewart, 1972; Приходько, 2008). Ярким примером связи селективной
кормовой избирательности и особенностей зубной системы являются
азиатские представители Tragulidae, для которых свойствена фруктояд-

ность при сохранении архаичной морфологии предкоренных зубов (Куз-

нецов, 2006), но схожести зубной формулы с кабарговыми. Это свиде-

тельствует о разной степени произошедших в ходе эволюции денталь-

ных перестроек у разных семейств жвачных, и показывает, что естествен-

ный отбор, работающий на трофическое разнообразие, за сравнительно
короткий период (в течение млн лет) привел к дифференциации зубного
аппарата, который соответствует уровню родов и даже семейств. Тем не
менее, различия в зубных системах родовых групп при разной их трофи-

ческой специализации выражены в меньшей степени между семейства-

ми, например, Tragulidae и Moschidae, чем между Capreolus и Muntiacus

в семействе Cervidae.

У современных представителей Cervidae верхние клыки обычно ре-

дуцированы, хотя у некоторых родовых групп выпадают или присутству-

ют только у отдельных особей, либо гипертрофировано развиты как у
водяного оленя (Hydropotes inermis). Нижние клыки у оленьих и полоро-

гих приобрели форму резцов, как результат адаптации к растительнояд-

ности. Полорогие, являясь потребителями преимущественно травянис-

той растительности, утратили вторые предкоренные в нижней и нередко
в верхней челюстях; нижние р2 либо не развиваются, либо выпадают на
ранней стадии онтогенеза (Соколов, 1979).

Особый интерес представляют ископаемые виды Moschidae, костный
материал которых обнаружен в миоценовых отложениях и послужил
основанием для выделения двух самостоятельных родовых групп –

Micromeryx и Hispanomeryx (Morales et al., 1981; Moya-Sola, 1986; Azanza,

1986; Вислобокова, 2007; Sanchez, Morales, 2008; Sanches et al., 2009,

2010). Их представители в значительной степени различаются по высо-

те коронок и морфологии щечных зубов. Особенности морфологии зуб-

ной системы Hispanomeryx указывают на трофические адаптации жи-

вотных к травяному корму при обитании животных этой группы в более
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сухих и отрытых биотопах. Их коренные зубы напоминают по строению
и размерам коренные полорогих жвачных. Эволюция зубной системы
представителей рода Micromeryx, населявших в миоцене лесные саван-

ны, шла также в направлении увеличения степени гипсодонтности ко-

ренных и даже полной утраты на нижних коренных диагностического
признака кабарговых – палеомериксовой складки у одного из видов мик-

ромериксов (Sanchez et al., 2009). Предполагается, что палеомериксовая
складка возникла как промежуточный признак трасформационной го-

мологии коренных для увеличения перетирающей поверхности брахио-

донтных зубов с низкими коронками. Эта гомологичная структура свой-

ственна представителям Cervidae и ископаемых Palaeomerycidae. Веро-

ятно, становление подобий в морфологии щечных зубов среди перечис-

ленных семейств происходило параллельно в разных группах жвачных
еще в миоцене. Сходство по данному признаку было отмечено палеон-

тологами у палеомерицид, как переходной группы, близкой к стволу кла-

ды Ruminantia, которые разделились на две ветви (евразийскую и амери-

канскую) в нижнем миоцене и в дальнейшем развивались самостоятель-

но (Флеров, 1952). Настоящие олени могли унаследовать палеомериксо-

вый признак от Dremotherium, являющегося родоначальником евразийс-

кой ветви Cervidae (Webb, Taylor, 1980; Janis, Scott, 1987), у которых этот
признак выражен в разной степени. С развитием дополнительных обра-

зований на зубах (столбиков, стилей) и увеличением высоты коронок
палеомериксовая складка утрачивается, например, у плиоценового Cervus

philisi, как молоэффективное образование (Вислобокова, 1984).

Рассмотренная последовательность основных преобразований зубных
систем свидетельствует о неравномерности темпов и направлений трас-

формации гомологичных признаков в филогенезе жвачных. Периоды
ускоренной утраты отдельных категорий зубов и изменений в их морфо-

логии отмечены во всех рассмотренных выше семействах. Редукция зуб-

ных систем и существенная изменчивость их морфологии могут быть
обусловлены периодическим заселением представителями этих семейств
новых сред обитания и следующих за ними смен типов питания.

На раннем этапе своего исторического развития Artiodactyla характе-

ризовались наличием комплекта из пяти пальцев на передней и комп-

лекта из четырех пальцев (II–V) на задней конечностях, первые фаланги
которых сочленялись с пястными и плюсневыми костями (Janis, Scott,

1987). Подобный тип строения дистального отдела скелета конечностей
был свойствен эоценовым трагулинам и Archaeomeryx (Webb, Taylor, 1980;

Вислобокова, Трофимов, 2000 а). У примитивных эоценовых жвачных
первая кость пясти уже была редуцирована и представлена проксималь-

ным остатком на задней суставной фасетке. В олигоцене происходила
дальнейшая редукция костей конечностей, затронувшая пястные и плюс-

невые кости, в ходе которой, как свидетельствует палеонтологическая
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летопись, формировались разнообразные по своему проявлению типы
их строения у Ruminantia (см. табл. 9).

Первый голометакарпальный или архаичный тип конечностей, свой-

ствен эоценовым трагулинам, представителем которых является Archa-

eomeryx. Эти мелкие размером с крысу парнокопытные, вероятно, заселя-

ли тропические леса с мягким грунтом. Их конечности несут много арха-

ичных черт в строении по сравнению с другими группами жвачных. Древ-

нейший ископаемый Archaeomeryx optatus имел полные боковые кости на
передних ногах, средние метаподии были разделены и не образовывали
os cannon, боковые пальцы хорошо развиты (Флеров, 1962; Вислобокова,

Трофимов, 2000 а, б). Наиболее древний тип строения конечностей сохра-

нился у современных представителей Tragulidae до сих пор.

Три других продвинутых типа строения конечностей закладывались
в олигоцене после смены тропической растительности на саванную, в
результате которой произошла первая экологическая дифференциация
ископаемых жвачных. Олигоценовые обитатели сухих саванн из рода
Prodremotherium (семейство Gelocidae), мало отличавшиеся от древних
оленьих, имели промежуточный тип строения конечностей, при кото-

ром сохранялись проксимальные и дистальные лучи боковых пястных
костей. Центральные чрезмерно развитые III и IV metacarpalia у ископа-

емых гелоцид были еще разделены, на задних конечностях соответству-

ющие кости были не полностью слиты, но уже образовывали промежу-

точный тип os cannon. Боковые плюсневые (II и V) кости представлены
в виде рудиментов, которые срастаются с верхней частью «cannon», спо-

собствуя увеличению проксимальной суставной поверхности (Ковалев-

ский, 1875; Соколов, 1959).

В течение миоцена отмечены как минимум две последующие диффе-

ренциации и появление современных групп жвачных, которые изначаль-

но заселяли разнообразные ландшафты и биотопы. Как ранее отмечал В.О.

Ковалевский (1875), к концу миоцена закончилась редукция нижнего по-

яса скелета, обусловленная экологическими приспособлениями копытных
к разнообразным средам, повлекших выработку адаптационного разнооб-

разия в локомоции. В рассматриваемых ниже семействах прослеживается
несколько адаптивных направлений, в каждом из которых вырабатывался
свой морфо-трасформационный тип строения конечностей.

У полорогих, являющихся обитателями сухих ландшафтов с твердым
грунтом, пястные кости имеют плезиоморфный тип строения. От боко-

вых II и V метаподий сохраняются лишь проксимальные части, которые
срастаются с os cannon. Боковые пальцы сильно редуцированы, сохра-

няются только рудименты одной или двух фаланг, или вовсе отсутству-

ют (Соколов, 1959). Среди жвачных нижний отдел представителей
Bovidae оказался наиболее преобразованным в системе конечностей из-

за утраты функционального значения боковых пальцев.
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Для современных лесных видов Cervidae характерны плезио- или
телеметакарпальный типы строения, когда сохраняются либо редуци-

рованные проксимальные, либо только дистальные рудименты боко-

вых лучей. У горно-таежных представителей Moschidae выявлен теле-

метакарпальный тип строения передних конечностей (Harrington, 1985).

Первые фаланги боковых пальцев на задних конечностях у Moschus

частично редуцированы и выглядят как костные пластинки (Приходь-

ко, 2012 а). Телеметакарпальное строение пястных костей отмечено
также у 10 родов семейства Cervidae. У всех трех современных семейств
Pecora II и V метатарсальные кости слиты с цевкой. Их адаптивные
морфологические признаки эволюционировали, по-видимому, парал-

лельно, а некоторые различия в строении нижнего пояса передних ко-

нечностей у отдельных родовых таксонов из разных семейств, вероят-

но, обусловлены различными средами обитания их представителей.

Кроме перечисленных трансформаций гомологичных структур в ходе
эволюции происходили изменения пропорций конечностей и их отдель-

ных сегментов, а также угла наклона конечностей к грунту, в результа-

те которых формировались три основных типа локомоции копытных
(Вислобокова, 1984).

Рассмотренная хронология появления гомологичных структур конеч-

ностей указывает на неравномерный характер их изменений у всех групп
жвачных. Наиболее ускоренными темпами происходили трансформации
в морфологии дистальных отделов. Особенно быстро эволюционирова-

ла стопа, что подтверждает важность плюсневой кости для приспособ-

ления к быстрому бегу. Пальцевый отдел демонстрирует разные уровни
трансформаций, при этом наибольшие изменения гомологичных при-

знаков отмечены у форм, населяющих саванные или степные ландшаф-

ты. Указанные основные направления в преобразовании конечностей
реализуются во всех семействах жвачных, кроме отдельных групп, на-

пример, оленьковых, местообитания которых мало отличаются от усло-

вий обитания предковых форм. Следует подчеркнуть, что экологичес-

кая эволюция в изменении конечностей работает, в основном, с уже су-

ществующими морфологическими структурами в направлении их час-

тичной постепенной редукции.

Рассмотренные основные гомологичные признаки жвачных имеют
разное происхождение и разную историю развития. Согласно концеп-

ции исторической гомологии (Henning, 1966; Mayr, 1982; Татаринов,

2004), клыки жвачных унаследованы от отдаленного предка. Предпола-

гается, что такие признаки сохраняются у таксонов высшего порядка
между эволюционными преобразованиями без усложнения общего пла-

на строения организма, т. е. в промежутке между алломорфозами. Дли-

тельное существование сходства реликтового признака в филитических
линиях жвачных выделяет этот морфологический зубной признак, как
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пример типологической закономерности в эволюции структур сцеплен-

ных с полом.

Современные низшие Tragulidae и высшие Moschidae жвачные еще
сохранили целый ряд специализированных реликтовых признаков, что
связывает их с ископаемой группой, жившей в эоцене. Миоцен являет-

ся тем рубежом, когда отмечено окончание доминирования у жвачных
палеогеновой гомологии по клыкам и формирование неогеновых при-

знаков – апоморфий, т. е. рогов с широкой морфологической изменчи-

востью. Как полагают палеонтологи (Ковалевский, 1875; Вислобоко-

ва, 1983; Prothero, Foss, 2007), на этот период приходится вспышка фор-

мообразования Ruminantia. В эволюционной истории жвачных про-

изошла лишь одна смена вторичных половых органов, когда клыки были
заменены прогрессивной морфологической структурой – рогами. Не-

смотря на длительное сохранение реликтового признака (клыков) у
древнейших представителей жвачных его морфологическая эффектив-

ность была утрачена у миоценовых оленьих, вероятно, вследствие ге-

нетических мутаций и гормональных сезонных преобразований. Это
способствовало изменению агонистического поведения животных у
предковых видов по мере приобретения ими нового полового призна-

ка. Как показали наши экспериментальные исследования, длинные клы-

ки, характерные только для самцов кабарги, развиваются у них после
кастрации (Приходько, 2003). Таким образом, развитие клыков как вто-

ричных половых признаков генетически детерминировано, а паттерны
агонистического поведения с применением зубной системы при внут-

ривидовой агрессии еще не привели в ходе эволюции к появлению по-

лового диморфизма в размерах тела у представителей примитивных
жвачных и кабарговых.

Примеров совмещения двух признаков (клыков и рогов), функциональ-

но связанных с отбором, крайне мало из-за ограничений, накладывае-

мых общим планом строения черепа и поведения животных. По этой
причине, видимо, следует рассматривать закономерным утрату рогов
водяным оленем из-за наличия у самцов этого вида длинных саблевид-

ных клыков (Goss, 1983), являющихся основным вторичным половым
признаком. Отсутствие многообразия видовых форм с совмещением од-

новременно апоморфной и плезиоморфной морфоструктур, сцепленных
с полом, объясняется значимостью лишь отдельно каждого признака в
демонстрациях животных; у мелких безрогих видов броскими визуаль-

ными сигналами являются клыки, а у видов большого размерного клас-

са – рога. Трансформационная гомология объединяет группы жвачных
со сходной морфологией дистальных отделов конечностей и зубных си-

стем. Первая из этих систем отражает этапы адаптаций к среде обита-

ния, вторая – к питанию.



75

Проведенный анализ, основанный на особенностях строения конеч-

ностей и зубной системы, показал наличие исходных прогрессивных
признаков у древнейших представителей Tragulidae и Gelocidae. Наряду
с примитивными признаками ископаемые эоценовые низшие жвачные
уже обладали целым набором прогрессивных признаков, которые свой-

ственны также миоценовым и современным формам Pecora. Выявлен-

ные палеонтологами закономерности морфологической изменчивости
зубной системы и дистального отдела конечностей, а также хронологи-

ческая сменяемость признаков, свидетельствуют о редуктивном харак-

тере эволюции отдельных морфологических структур у Ruminantia. Каж-

дый ее этап отражает упрощение в морфологии скелета в ряду таксонов
парнокопытных при сходных направлениях их адаптации к среде обита-

ния. Упрощение скелета конечностей отождествляется с прогрессивной
организацией, которая совершенствуется различным путем, при этом при-

способление скелета к новым условиям жизни всегда характеризуется
короткой переходной стадией на поступательных этапах эволюции. Ис-

ходя из степени совершенства морфологических приспособлений, В.О.

Ковалевский (1875) разделял ископаемые формы на адаптивные и не-

адаптивные и показал, что все виды с не приспособительными типами
организации обречены на вымирание. Между тем виды приспособитель-

ного ряда с прогрессивным типом организации дают начало новым груп-

пам вплоть до современных форм. Отметим, что для современных жвач-

ных свойствен незавершенный цикл преобразований в морфологии ко-

нечностей.

Таким образом, наиболее быстрые темпы эволюции конечностей пар-

нокопытных могли происходить в саванных ландшафтах, где нижний
пояс скелета животных подвергался динамическим нагрузкам. Это пред-

положение отчасти подтверждается особенностями строения пальцево-

го отдела у представителей семейства Bovidae, предковые формы кото-

рых, вероятно, обитали в сухих ландшафтах. Так, у саванных предковых
форм из рода Neotragus эволюция конечностей могла завершиться ре-

дукцией боковых пальцев еще до освоения ими лесных и горных место-

обитаний. Прогрессивные признаки задних конечностей свойственны и
другим группам полорогих (Соколов, 1953).

В заключение отметим, что с рубежа палеоцена и эоцена в ходе пре-

образований морфологии эволюционным путем возникло около 30 ис-

копаемых и 8–9 современных семейств Artiodactyla. Перестройки рас-

тительного покрова и видообразование были взаимосвязаны, вслед за
которыми всегда следовали неоднократные обновления структур сооб-

ществ. Периодические смены гомологичных признаков были обуслов-

лены экологическими адаптациями групп видов к среде обитания, что
служит веским доказательством отсутствия связи между межвидовой
конкуренцией и смещением морфологических структур скелета.
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5.2. Конкуренция и смещение морфологических признаков

Различия между видами в питании могут приводить к сдвигам в мор-

фологии и даже физиологии парнокопытных. Некоторые из этих разли-

чий однозначно связаны с размерами тела, поскольку большинство по-

лорогих гразеров по массе превышают браузеров. Основные различия
по краниодентальным признакам между парнокопытными двух направ-

лений трофической специализации приведены в табл. 10.

Изменения в морфологии зубной системы при переходе от преиму-

щественной листоядности к смешанному типу питания хорошо просле-

живаются в филитической линии Gelocidae – Moschidae (табл. 11). В
ходе эволюции отмечается постепенная редукция первых переднекорен-

ных зубов с перестройкой морфологии коренных. Время утраты отдель-

ных категорий зубов у ископаемых переходных форм семейства
Moschidae приходится на вторую половину среднего миоцена, что со-

впадает по времени с климатическими флюктуациями, приведшими к
расширению травяных ассоциаций в Евразии (рис. 25). Обращает на себя
тот факт, что краниодентальные адаптации к травоядности формируют-

Таблица 10. Краниодентальные признаки гразеров и браузеров
(из: Mendoza et al., 2002)

Признак Гразеры
(травоядные)

Браузеры
(листоядные)

Длина черепа относительно размера тела длинный короткий
Форма мозговой капсулы узкая широкая
Высота суставной впадины относительно
плоскости замыкающей мышцы прикуса

высокая низкая

Размер мыщелкового отростка длинный короткий
Переднее разделение скуловой дуги хорошо развито слабо развито
Жевательный мускул расположен над м1 представлен представлен
Расположение орбит начинается над

М3

начинается над
М3

Форма резцов прямая закругленная
Форма морды широкая узкая
Относительная ширина ростральной
(premaxillae) части (ширина рострума /

ширине неба у РМ

большая небольшая

Размер нижней челюсти крупная мелкая
Диастема нижней челюсти длинная короткая
Размеры резцов i1 и i3

одинакового
размера

i1 длиннее, чем i3

Индекс гипсодонтности (высота коронки
м3 / ширине коронки м3)

высокий низкий

Относительная длина ряда
переднекоренных (Р2−Р4 / М1−М3)

незначительная значительная
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Рис. 25. Время появления и распространения травяных ландшафтов и травоядных на различных континентах (из: Janis, 2008).
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Åâðàçèè

Ýïîõè* Гåîëîãè-

÷åñêèé 

âîçðàñò, 

ìëí. 

ëåò* 

Дîìèíèðóю-

щèå ëàíä-

øàфòû 

Gelocidae Moschidae Зàñåëÿå-

ìûå 

áèîòîïû 

Кîðìà Оñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ 

çóáíîé ñèñòåìû 

Иñòî÷íèê 

èíфîðìàöèè 

Гîëîöåí 10 òûñ. 

ëåò  ïî 

íàñòîÿ-

щåå 

âðåìÿ 

Сòåïè, 

ñàâàííû, 

õâîéíûå è 

ñìåøàííûå 

ëåñà, 

òðîïè÷åñêèå 

ëåñà, òóíäðà 

 Moschus 

moschiferus 

Гîðíûå 

òåìíî-

õâîéíûå 

ëåñà ñ 

çàðîñëÿìè 

êóñòàðíè-

êîâ 

Лèøàé-

íèêè, 

ëèñòьÿ, 

òðàâà 

Вåðõíèå êëûêè äëèííûå ñàáëåîáðàç-

íûå; Р1 îòñóòñòâóюò; Р2 òðåõáóãîð-

÷àòûå, ïðîñòûå ñ ëèíãâàëьíûìè ïîëóëó-

íèÿìè; íà Р3 ïðîòîêîí ñ ïîëóëóíèÿìè; 

Р4 ïîäîáíûå Р3; М1−3 áðàõèîäîíòíûå; 

i1−3 íàêëîííûå è ëîïàòîîáðàçíîé фîð-

ìû; p1 îòñóòñòâóюò; íà p2 ïàðàêîíèä 

âîãíóòûé, ïðîòîêîíèä îòêðûò, çàäíåå 

ïðîñòðàíñòâî ìåòàêîíèäà îñòðîå, эòíî-

êîíèä îñòðûé, ãèïîêîíèä è эíòîñòèëèä 

îãðàæäåíû áîðîçäêîé; p3 ïîäîáíû p2 ñ 

îñòðûì ëàáèàëьíûì ãðåáíåì íà ãèïî-

êîíèäå; p4 ïîäîáíû p3 ñ îñòðûì ìå-

òàêîíèäîì, òÿíóщèìñÿ âïåðåä äî ñîåäè-

íåíèÿ ñ ïàðàêîíèäîì; ïàëåîìåðèêñîâàÿ 

ñêëàäêà íà íèæíèõ êîðåííûõ ðàçâèòà 

Фëåðîâ, 

1952; 

Сîêîëîâ, 

1959; 

Уñòèíîâ, 

1961; 

Мàòюøêèí, 

1974; Webb, 

Taylor, 1980; 

Пðèõîäьêî, 

2003; 2008 

Пëèîöåí 52 Сòåïè, ëåñà 

óìåðåííîãî 

òèïà 

 Moschus cf. 

moschiferus 

Гîðíûå 

òåìíî-

õâîéíûå 

ëåñà ñ 

çàðîñëÿìè 

êóñòàð-

íèêîâ 

Лèñòьÿ, 

òðàâà, 

ëèøàé-

íèêè 

Щå÷íûå çóáû áðàõèîäîíòíîãî òèïà, 

êëûêè äëèííûå è ñàáëåîáðàçíûå 

Дìèòðèåâà, 

Нåñìåÿíîâ, 

1982 
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Ýïîõè* Гåîëîãè-

÷åñêèé 

âîçðàñò, 

ìëí. 

ëåò* 

Дîìèíèðóю-

щèå ëàíä-

øàфòû 

Gelocidae Moschidae Зàñåëÿå-

ìûå 

áèîòîïû 

Кîðìà Оñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ 

çóáíîé ñèñòåìû 

Иñòî÷íèê 

èíфîðìàöèè 

Вåðõíèé 

ìèîöåí 
115 Оòêðûòàÿ 

ñàâàííà 

 Moschus 

grandaevus 

Нà 

ãðàíèöå 

ãîðíûõ 

òåìíî-

õâîéíûõ 

ëåñîâ ñ 

çàðîñëÿìè 

êóñòàð-

íèêîâ è 

ëåñíûõ 

ñàâàíí 

Лèñòьÿ, 

òðàâà, 

ëèøàéí

èêè 

Сòðîåíèå ðåçöîâ, ïîñòîÿííûõ çóáîâ è 

òèï ìîëÿðèçàöèè ð4 ñõîäíû ñî 

ñòðîåíèåì çóáîâ M. moschiferus; 

âåðõíèå êëûêè êîðîòêèå; íà âåðõíèõ 

êîðåííûõ õîðîøî ðàçâèòû ïàðàñòèëè, 

ìåçîñòèëè è ìåòàñòèëè; ñòîëáèê 

ìåòàêîíà îáðàçóåò çàãíóòóю âïåðåä 

ñêëàäêó, ñòîëáèê ïàðàêîíà ðàçâèò ñëàáî; 

øïîðà ìåòàêîíóëÿ ïðåäñòàâëåíà; 

öèíãóëóì îòñóòñòâóåò; i1−3 äëèííûå è 

ëîïàòîîáðàçíûå, èõ ðàçìåðû 

óìåíьøàюòñÿ îò ïåðâîãî ê òðåòьåìó; ð1 

îòñóòñòâóåò; ð2 óäëèíåííûé ñ 

ïðèìèòèâíûì ñòðîåíèåì; íà ð3 

ïàðàêîíèä äâóðàçäåëьíûé, ìåòàêîíèä è 

эíòîêîíèä ñëàáî ñêîøåíû íàçàä, 

ïàðàêîíèä è ìåòàêîíèä ðàçäåëåíû 

íèçêèì ëèíãâàëьíûì öèíãóëèäîì; 

ìåòàêîíèä íà ð4 ñ äëèííûì ïåðåäíèì 

êðûëîì, êðûëî ãèïîêîíèäà ñëàáî 

îòäåëåíî îò эíòîêîíèäà; íà íèæíèõ 

êîðåííûõ ïàëåîìåðèêñîâàÿ ñêëàäêà 

îòñóòñòâóåò; ìåòàêîíèä è эíòîêîíèä 

íåñóò óòîëщåííûå ñòîëáèêè íà 

ëèíãâàëьíîé ñòîðîíå êîðîíîê; ñòèëèäû 

ðàçâèòû â âåðõíåé ïîëîâèíå êîðîíîê; 

эêòîñòèëèä ñòîëáèêîîáðàçíûé; 

öèíãóëèä õîðîøî ðàçâèò íà 

ïåðåäíåíàðóæíîé ñòîðîíå êîðîíîê 

Schlosser, 

1924; Вèñ-

ëîáîêîâà, 

1982; 

Вèñëîáî-

êîâà, Лàâðîâ, 

2009 
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* – ãåîëîãè÷åñêèé âîçðàñò è äîìèíèðóþùèå ëàíäøàôòû (ïî: Janis, 1982).

Ýïîõè* Гåîëîãè-

÷åñêèé 

âîçðàñò, 

ìëí. 

ëåò* 

Дîìèíèðóþ-

ùèå ëàíä-

øàôòû 

Gelocidae Moschidae Зàñåëÿå-

ìûå 

áèîòîïû 

Кîðìà Îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ 

çóáíîé ñèñòåìû 

Иñòî÷íèê 

èíôîðìàö

èè 

Сðåäíèé 

âåðõíèé 

ìèîöåí 

169 Сàâàííà, 

ëåñ 

óìåðåííîãî 

òèïà 

 Micromeryx Вå÷íîçåëå-

íûå,  

õâîéíî-

øèðîêî-

ëèñòâåí-

íûå ëåñà 

Пëîäû, 

ñåìåíà, 

ëèñòьÿ, 

òðàâà 

Р1 è ð1 îòñóòñòâóþò; ïðîòîêîíèä 

ñîåäèíåí ñ ìåòàêîíèäîì íà ð4; 

âèëî÷êîîáðàçíûé ïàðàêîíèä ðàçâèò íà 

ð2 è ð4; ïàëåîìåðèêñîâàÿ ñêëàäêà ñëàáî 

âûðàæåíà íà íèæíèõ êîðåííûõ 

Azanza, 

1986; 

Вèñëîáî-

êîâà, 2007; 

Sanchez, 

2006; 

Sanchez, 

Morales, 

2006; 2008; 

Sanchez et 

al., 2009 

Ýîöåí 

âåðõíèé 

ìèîöåí 

376 Тðîïè÷åñêèå 

ëåñà, 

ñàâàííà, ëåñ 

óìåðåííîãî 

òèïà 

Gelocus  Тðîïè÷åñ-

êèå ëåñà ñ 

çàðîñëÿìè 

êóñòàðí-

êîâ 

Бåñ-

ïîçâî-

íî÷íûå, 

ôðóêòû, 

ñåìåíà, 

ëèñòьÿ 

Р1 îòñóòñòâóåò, ð1 ñîõðàíÿåòñÿ; Р2 

òðåõáóãîð÷àòûå ñ ìåëêèì ëèíãâàëьíûì 

ïîÿñêîì; íà Р3 óìåðåííûé êîíè÷åñêèé 

ïðîòîêîí, ðàñïîëîæåííûé ñçàäè; íà Р4 

ïðîòîêîí ñ ïîëóëóíèÿìè; íà М13 

ìåçîñòèëè ïðåäñòàâëåíû; i1−3  

íàêëîííûå è ëîïàòîîáðàçíîé ôîðìû; íà 

ð2 ïàðàêîíèä ìåëêèé, ïðîòîêîíèä 

äëèííûé, ìåòàêîíèä è эíòîêîíèä ñëàáî 

ðàçâèòû, ãèïîêîíèä è эíòîñòèëèä 

ïðåäñòàâëåíû; ð3 ïîäîáíû ð2; íà ð4 

ïàðàêîíèä îñòðûé, ïðîòîêîíèä 

óäëèíåííûé è ñïåðåäè óçêèé, 

ìåòàêîíèä ðàñïîëîæåí ñçàäè, 

ãèïîêîíèä, эíòîêîíèä è эíòîñòèëèä 

îãðàæäåíû áîðîçäêîé 

Кîâàëåâñ-

êèé, 1875; 

Webb, 

Taylor, 1980 
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ся у жвачных Евразии в конце миоцена с некоторым запазданием, чем на
других континентах.

Концепция конкуренции допускает возникновение специализирован-

ных и неспециализированных форм в результате потребления разных
трофических ресурсов, которое зависит от действия естественного от-

бора. Иными словами, когда ресурсы ограничены, отбор будет вести к
возникновению в основном неспециализированных форм. Мак-Артур и
Уилсон провели анализ роли конкуренции как фактора, приводящего к
дивергенции морфологических признаков, связанных с добыванием и
первичной переработкой растительного корма с разным содержанием
целлюлозы (MacArtur, Wilson, 1967). По их мнению, эволюция «дивер-

генции признаков» работает в том случае, если у двух конкурирующих
видов географические ареалы перекрываются, что приводит к различи-

ям признаков в зоне симпатрии. На это явление впервые обратили вни-

мание Браун и Уилсон, которые ранее предложили объяснение действия
механизма, ослабляющего межвидовую конкуренцию (Brown, Wilson,

1956). Разработанные математические модели предсказывают, что кон-

куренция между симпатрическими видами может привести к различиям
в экологических нишах и как следствие этого обуславливать диверген-

цию морфологических признаков (Grant, 1972).

Рассмотрим на примере отдельно взятого вида – кабарги, какие факто-

ры приводят к развитию уровней трофической специализации и как с ней
связана изменчивость морфологических признаков у подвидовых форм
этого вида. По результатам полевых (выделено автором) исследований
шесть подвидов кабарги были разделены на три основные трофические
группы: травоядная (Moschus moschiferus chrysogaster), листоядная (M. m.

leucogaster, M. m. parvipes) и лишайниковоядная (M. m. moschiferus, M. m.

turowi, M. m. sachalinensis, M. m. arcticus) (Приходько, 2012 б). Детальный
анализ краниальной изменчивости выявил влияние внутривидовой кон-

куренции на расширение видовой экологической ниши и изменчивость
краниальных признаков кабарги (Приходько, 2015 а).

Как известно, челюстной и зубной отделы черепа жвачных играют
ведущую роль в подрезании растительности и первичной ее переработ-

ке в ротовой полости. Выполнение этих функций нередко связано с осо-

бенностями и продолжительностью кормодобывания, которые также
определяют характеристики строения черепа, особенно его ростральной
части (Соколов, 1953). Существующие различия в пищевом поведении
многих видов и потребляемых ими кормах делают эту часть тела жвач-

ных наиболее изменчивой и информативной для проведения сравнитель-

ного анализа в систематических и филогенетических исследованиях. В
пределах обширного ареала M. moschiferus L. подвидовые формы замет-

но различаются по линейным размерам и форме черепа, а также особен-

ностями морфологии венечной ветви нижней челюсти.
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Краниальные признаки и экологические типы питания. Для количе-

ственной характеристики отношений между типами питания и краниальны-

ми признаками в работе использовали данные по семи промерам черепа, ниж-

ней челюсти и зубного ряда у шести подвидов кабарги (табл. 12). Результаты
статистического анализа вкладов типов питания и средних значений проме-

ров черепа по двум главным компонентам приведены в табл. 13.

Анализ отношений с применением общей дискриминантной функ-

ции показал, что среди рассмотренных признаков наибольший вклад в
первую (трофическую) компоненту вносит максимальная длина черепа,

характеризующая выборки взрослых животных. Вклады других череп-

ных признаков либо ничтожны, либо не обнаруживают корреляции с
типами питания кабарги.

Таблица 12. Средние значения основных промеров черепа кабарги
(самцы + самки) разных подвидов

Примечание: МД – максимальная длина черепа; ДЛЧ – длина лицевой части; МШ –
наибольшая ширина; ДВРЗ – длина верхнего ряда зубов; ДНЧ – длина нижней че-
люсти; ДНРЗ – длина нижнего ряда зубов; ВВВ – высота восходящей ветви нижней
челюсти; n – количество промеренных черепов.

Таблица 13. Стандартизованные коэффициенты канонической дискрими-

нантной функции

Признак (general effect) Функция 1 Функция 2

Свободный член (intercept) 0.00 0.000000

МД 5.19 1.167690

ДЛЧ −5.32 −0.171259

МШ 0,00 0.000000

ДВРЗ 0,00 0.000000

ДНЧ 0,00 0.000000

ДНРЗ 0,00 0.000000

ВВВ 0,00 0.000000

Собственное число 28004.26 2.116531

Признак* M. m.

moschife-

rus

(n = 30)

M. m.

turowi

(n = 27)

M. m.

sachali-

nensis

(n = 5)

M. m.

arcticus

(n = 16)

M. m.

chryso-

gaster

(n = 13)

M. m.

leuco-

gaster

(n = 6)

МД 156.18 150.88 148.5 148.96 159.58 161.64

ДЛЧ 77.88 74.7 74.4 72.06 84.86 85.24

МШ 68.26 68.04 68.22 68.46 67.26 70.08

ДВРЗ 42.56 39.62 42.08 42.2 47.12 46.26

ДНЧ 121 116.2 114.5 115.9 123.86 125.8

ДНРЗ 46.42 42.98 44.9 46.06 51.1 48.2

ВВВ 60.6 58.66 58.72 58.22 55.28 57.58
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Для уточняющей оценки влияния экологических типов питания на
изменчивость длины черепа был проанализирован линейный фактор
ростральной части. Дискриминантная функция, полученная путем ис-

пользования пошагового метода, основанного на максимизировании рас-

стояния Махаланобиса между сравниваемыми подвидами, коррелирует
с удлинением лицевого отдела, обусловленного трофической специали-

зацией форм (табл. 14). Согласно коэффициентам, приведенным в табл.

14, наименьшие размеры рострума животных соотносятся с преоблада-

нием в диете кабарги лишайников, наибольшие – травы. Потребление
листьев или листьев с включением в рацион разнотравья приводит к
экологически обусловленным промежуточным значениям этих коэффи-

циентов с достоверными различиями.

Рассчитанные основные коэффициенты корреляции дискриминант-

ной функции для подвидов кабарги оказались близки по значениям к
таковым для группы жвачных закрытых биотопов, являющихся потре-

бителями смешанных растительных кормов (табл. 15). У последних ос-

Таблица 14. Коэффициенты классификации функций зависимости типов
питания и линейных краниальных признаков

Признак (effect) Лишайник Листья Трава Листья + трава

Свободный член
(intercept)

−597780 −656172 −897869 −716867

МД −3557 −3731 −4372 −3899

ДЛЧ 23944 25094 29370 26229

МШ 0 0 0 0

ДВРЗ 0 0 0 0

ДНЧ 0 0 0 0

ДНРЗ 0 0 0 0

ВВВ 0 0 0 0

p 0.1667 0.3333 0.3333 0.1667

Примечание: р – уровень значимости.

Таблица 15. Коэффициенты корреляции функций краниальной
изменчивости и типов питания у подвидов кабарги

Функция Собственное
значение

R λ χ2 df p

0 26004.26 0.999982 0.000011 22.75374 6.000000 0.000883

1 2.12 0.824094 0.320870 2.27344 2.000000 0.320870

Для
жвачных*

3.035 1.51 0.248 48.13

Примечание: R – коэффициент канонической корреляции; λ – статистика Уилкса; χ2

– статистика хи-квадрат; df – степень свободы; p – уровень значимости. * Для потре-
бителей смешанных кормов и закрытых биотопов (по: Mendoza et al., 2002).
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новной вклад в трофическую компоненту вносит в основном длина диа-

стемы нижней челюсти, изменчивость которой была исследована у 20

видов копытных из разных систематических групп. Положительный ха-

рактер связи экологического типа питания с длиной ростральной части
жвачных подтвержден статистическими исследованиями на обширной
видовой выборке, что позволяет сделать вывод об адаптивном характере
установленной закономерности у кабарги.

Неметрическая краниальная изменчивость нижней челюсти. Мор-

фологическая изменчивость венечной ветви и высоты венечного отрост-

ка ограничивается особенностями строения черепа кабарги в области со-

членения нижней челюсти со скуловыми дугами. Венечный отросток от-

носительно короткий, составляет около одной трети высоты ветви. Со-

членовная площадка суставного отростка широкая, сзади она закруглена.

Такое строение венечной ветви свидетельствует о преобладании боковых
и вращательных движений нижней челюсти при перетирании мягкой ра-

стительной пищи. Механические нагрузки при перетирании различной
по твердости растительной пищи могут быть сопряжены с развитием от-

дельных частей черепа и формы венечной ветви нижней челюсти. Уси-

лия, передаваемые на жевательную поверхность зубов, определяются уг-

лом наклона венечных отростков. Предполагается, что угол наклона ве-

нечной ветки возрастает по градиенту твердости кормов.

Выделенные нами морфотипы венечной ветви имеют четко очерчен-

ные границы изменчивости, что позволяет оценить степень их сходства
и различий (рис. 26). Можно видеть, что среди сибирских подвидов ка-

барги хорошо выражены различия по проявлению всех морфотипов, при
этом у узкоареальных форм преобладает морфотип А (табл.16). В вы-

борках черепов гималайской группы подвидов прослеживается преоб-

ладание морфотипа Б. Частота встречаемости других типов венечной
ветви у животных из южной части ареала низкая, но не утрачивается на
стадиях дифферециации подвидовых форм и, скорее всего, не отражает

Рис. 26. Морфотипы (А–В) венечного отростка нижней челюсти.
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реальные ее пропорции в природных группировках по причине мало-

численной выборки черепов из Китая и Гималаев.

Структура морфологической изменчивости нижней челюсти позво-

ляет оценить частоту ее проявления у подвидовых форм с разным типом
питания. Результаты анализа дистанций Махаланобиса между «центра-

ми тяжести» для каждого подвида свидетельствуют о четырех четко вы-

раженных сгруппированных кластерах (рис. 27). Верхний уровень иерар-

хии представлен сибирским подвидом со свойственным ему смешан-

ным типом питания, в популяциях которого чаще проявляются морфо-

типы Б и В и лишь в трех случаях отмечен морфотип А. В отдельный
кластер объединены два сибирских подвида с широтным размещением

Таблица 16. Встречаемость морфотипов венечной ветви нижней
челюсти у подвидов кабарги

M. m.

moschiferus

M. m.

turowi

M. m.

arcticus

M. m.

sachalinensis

M. m.

chrysogaster

M. m.

leucogaster

Морфотип

n = 106 31 21 17 19 13

А 3 7 3 5 1 2

Б 55 11 11 2 16 10

В 48 13 7 10 2 1

Рис. 27. Дендрограмма кластерного анализа (UPGMA) дистанций Махаланобиса
между морфотипами у подвидовых форм кабарги. M. m. m. – сибирский подвид, M.
m. t. – дальневосточный, M. m. s. – сахалинский, M. m. a. – верхоянский, M. m. c. –
китайский, M. m. l. – гималайский.
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ареалов и с преобладанием в выборках морфотипа А. Это объясняется
отчасти их филогенетическим родством, подтвержденным молекуляр-

но-генетическим исследованием (Холодова, Приходько, 2006). Отдель-

ный кластер объединяет подвиды с низкой численностью; у верхоянс-

кого подвида встречаются морфотипы А и В, а у гималайского и китай-

ского чаще встречается морфотип Б. В рассматриваемом случае три пос-

ледние подвида имеют разные генеалогические линии и географичес-

кое распространение со сходными типами питания; в их диете в значи-

тельных объемах присутствует травяная растительность с включением
грубого веточного корма. Обобщенная дендрограмма в целом соотно-

сится с распределением подвидов по средним линейным значениям дли-

ны рострума, при этом особенно четко выражено сходство кластеров
chrysogaster-leucodaster и turowi-sachalinensis.

Морфотип А, очевидно, является исходным (реликтовым), поскольку
встречается у всех представителей древнейшей группы низших жвач-

ных – Tragulidae, которые отнесены к группе фруктоядных парнокопыт-

ных. Возможно, этим объясняется редкая встречаемость этого морфоти-

па в выборках сибирского подвида кабарги, характеризующегося обшир-

ным ареалом и межпопуляционными различиями в питании животных.

Преобладание у двух исследованных подвидов (дальневосточного и са-

халинского) кабарги морфотипа А свидетельствует о наличии в диете
животных значительной доли мягкого корма, например листового и ли-

шайникового.

Функционально морфотип Б, по-видимому, связан с адаптацией живот-

ных к питанию побегами кустарничков, злаками, хвоей и другой раститель-

ностью, требующей значительных усилий для ее измельчения в ротовой
полости. В выборке черепов верхоянской кабарги отмечено наличие несколь-

ких экземпляров с сильно стертыми коронками щечных зубов, при этом
возраст животных составлял 4–5 лет, что может свидетельствовать о преоб-

ладании в диете этих животных абразивного травяного корма. Это заключе-

ние отчасти подтверждается наличием морфотипа Б у водяного оленя
Hydropotes inermis, имеющего сравнимую с кабаргой массу тела, для кото-

рого отмечен смешанный тип питания с доминированием в диете травяной
растительности (Соколов, 1979; Mendoza et al., 2002).

При сезонных сменах типов растительности трофические адаптации
в популяциях кабарги способствовали сохранению одновременно двух
морфотипов с преобладанием одного из них, обусловленного предпоч-

тениями животных к поедаемому корму и обилием этого корма в место-

обитаниях. Встречаемость пары доминирующих морфотипов у подви-

дов повышает адаптивные возможности кабарги к пище как к основно-

му лимитирующему фактору в осеннее-зимний период.

Экологические условия как фактор трофической специализации
и изменчивости признаков. Приведенные выше данные свидетельству-
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ют о наличии связи между изученными признаками и особенностями
питания подвидовых форм. Все они группируются в кластеры по сход-

ству морфотипов венечной ветви нижней челюсти и длины ростральной
части черепа. Причина существенной морфологической изменчивости
рострума и формы венечной ветви, как и особенностей питания, кроет-

ся в экологических условиях; подвидовые формы привязаны к разным
типам местообитаний, разделены, как правило, межареальным простран-

ством, а внутри популяций – обширными территориями, которые в боль-

шей мере не пригодны для обитания кабарги.

В северной части ареала местообитания верхоянского подвида суще-

ственно отличаются от биотопов других форм сибирской группы. В Яку-

тии основными местами обитания этих копытных являются разрежен-

ные высокоствольные елово-кедрово-лиственичные леса, а также при-

речные тополево-чозениевые древостои с обязательным наличием под
пологом травяной растительности и наземных лишайников (Егоров, 1965;

Кривошапкин, 2008). Такой промежуточный тип субоптимальных мес-

тообитаний обеспечивает возможность существования ограниченного
числа локальных популяций верхоянской кабарги с низкой численнос-

тью. Кормовая база здесь бедна лишайниками, но широко представлена
листьями кустарников и кустарничков, особенно богата травяной рас-

тительностью.

Основные местообитания трех других сибирских подвидовых форм
расположены в горной темнохвойной тайге с обильной кустарниковой и
травяной растительностью на склонах отрогов хребтов (Приходько, 2003).

Две подвидовые формы кабарги из гималайской группы также разли-

чаются по занимаемым биотопам в пределах мозаичного ареала. Китай-

ская кабарга держится в субальпийских лесах, кустарниковых зарослях
и нередко выходит на открытые участки альпийских лугов. Высокогор-

ные субальпийские леса характеризуются широким разнообразием рас-

тительных ассоциаций (Green, 1985, 1987 b).

Ареал формы M. m. leucogaster охватывает лишь западную часть Ги-

малаев, где эти копытные заселяют дубово-пихтовые и березово-родо-

дендровые леса с участием других широколиственных пород. Для под-

леска характерен густой покров многолетников и вечнозеленых кустар-

ников с участками из зарослей некоторых видов бамбука (Rawat, 1994).

В лесные биотопы гималайская кабарга (одна из древнейших современ-

ных форм) вселилась вторично. Ранее она населяла в основном субаль-

пийскую кустарниковую зону, в которой до сих пор обитает эта форма
на территории Пакистана. Для ее мест обитания характерны заросли
можжевельника, ферулы, смородины, кустарниковой березы и высокий
травяной покров (Roberts, 1977). Подобные биотопы отвечают всем тре-

бованиям ландшафта саванного типа, сохранившегося в Центральной
Азии с плейстоцена.
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Следовательно, трофическая специализация и краниальная изменчи-

вость кабарги связаны с приспособлением каждой экологической формы
к существующим ландшафтам по мере расширения видового ареала. Наи-

большая привязанность к предковым местообитаниям сохранилась у ги-

малайской кабарги в западной части Гималаев, о чем свидетельствуют
отмеченные для этой формы длинная ростральная часть, а при визуаль-

ном осмотре серии черепов – высокие коронки и длинный ряд нижних
зубов. Наличие в диетах верхоянского подвида веточного корма, а у гима-

лайского подвида бамбука и другой травяной растительности, возможно,

отразилось на морфологии и сходстве в строении венечной ветви нижней
челюсти, несмотря на отдаленность их географических популяций.

В состав годовой диеты кабарги входит как минимум четыре расти-

тельные группы: лишайники, листья, трава и хвоя (Шапошников, 1956;

Егоров, 1965; Устинов, 1969; Салмин, 1972; Zheng, Pi, 1979; Green 1987b;

Лю, Шэн, 2002; Приходько, 2003; Кривошапкин, 2008). Лихенофагия,

закрепленная у представителей рода Moschus еще на рубеже плиоцена-

плейстоцена и преобладающая у современной кабарги в отдельные се-

зоны года, не оказывала существенного влияния на преобразования ден-

тальных признаков, хотя доля лишайников в диете животных составляет
от 25 до 75% (Приходько, 2013).

По результатам дискриминантного и кластерного анализа выделены
четыре трофические подкатегории среди современных подвидов кабар-

ги, у которых значения морфометрических характеристик черепа, при-

знаков нижней челюсти коррелируют с экологическими типами пита-

ния:

– лишайниково-травоядная (M. m. leucogaster и M. m. chrysogaster);  в
летней диете трава составляет около 50%, лишайники – 20%, листва и
другие виды кормов – 30% (Green, 1987b);

– лишайниковоядная (M. m. arcticus); основу питания составляют назем-

ные виды лишайников (до 80%); доля других растительных кормов
(хвоя лиственницы, лесная трава, листья и побеги кустарников) в ра-

ционе около 20% (Егоров, 1965; Кривошапкин, 2008);

– лишайниково-листоядная (M. m. turowi и M. m. sachalinensis); наибо-

лее потребляемые корма – лишайники (около 50%), листья деревьев и
кустарников, а также хвоя пихты (до 40%) и трава (10%) (Салмин,

1972; данные автора);

– лишайниково-листо-травоядная (M. m. moschiferus); состав поедаемых
кормов меняется по сезонам: зимой и летом доля лишайников преобла-

дает (до 50%), листва кустарников и деревьев составляет около 30%,

трава – 20% (Шапошников, 1956; Устинов, 1969; Приходько, 2003, 2008).

Таким образом, у исследованных подвидов кабарги дентальные при-

знаки в меньшей степени, чем краниальные, сцеплены с типом питания
животных и в большей степени отражают процесс адаптаций, обуслов-
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ленных условиями среды. Обе системы признаков (линейная и неметри-

ческая) дают более объективную оценку морфологических преобразо-

ваний на начальной стадии микроэволюции кабарговых.

Результаты нашего исследования показали, что на стадии дифферен-

циации вида на подвидовые формы трофические адаптации способны
отчасти изменять пропорции черепа, в основном его длину, и форму ниж-

ней челюсти, не затрагивая общей организации его строения. Однако в
течение сравнительно короткого исторического времени (370–140 тыс.

лет) в границах обширного ареала вида появились современные эколо-

гические формы, различающиеся уникальными морфологическими
структурами (Приходько, 2012) и генетическим разнообразием (Холо-

дова, Приходько, 2006).

В заключение отметим, что полученные данные для кабарги служат
доказательством смещения морфологических признаков в условиях от-

сутствия межвидовой при наличии повышенной внутривидовой конку-

ренции, обусловленной круглогодичной территориальностью, приводив-

шей к расширению ареала и заселению новых для вида биотопов. Тро-

фическая специализация не ведет к сдвигу гомологичных признаков у
подвидов в условиях аллопатрии. Приведенные в литературе примеры в
пользу смещения признаков у видов из разных таксономических групп,

видимо, отражают клинальную изменчивость по какому-либо видовому
признаку, как это показано для кабарги, зависящих от изменения среды
в пределах обширного ареала вида.
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ГЛАВА 6. РАЗДЕЛЕНИЕ ВИДОВ ПО КРИТЕРИЮ
ТЕРРИТОРИАЛЬНОСТИ И ГИПОТЕЗА

ОЛЬФАКТОРНОГО ИСКЛЮЧЕНИЯ

Территориальность как способ поведения отдельных особей, обес-

печивающего рассредоточение популяционных страт в пространстве,

свойственна многим таксономическим группам позвоночных живот-

ных. В термин «территориальность» вкладывается понятие, предло-

женное Ю. Одумом и трактуемое как «любой активный механизм, по-

средством которого происходит разобщение в пространстве особей или
группы особей» (Одум, 1975: 271). Разнообразные формы территори-

ального поведения у диких копытных обусловлены в основном факто-

рами среды, например, такими, как обилие и доступность корма, и
вследствие этого – понижением или повышением локальной плотнос-

ти населения. Не принижая значение трофической конкуренции, сле-

дует указать на не менее важную роль и других факторов в эволюции
территориальности у Cetartiodactyla. Так, наиболее жёсткая стратегия
территориального доминирования была отмечена у тех видов парноко-

пытных, которым свойственны потребление ограниченных ресурсов,

узкая пищевая специализация или имеющих мелкие размеры тела
(Owen-Smith, 1977).

Взаимное избегание особей рассматривается как главное проявление
территориального поведения (Панов, 1983). На видовом уровне терри-

ториальность обеспечивает некоторые популяционные страты простран-

ственными зонами, обладание которыми повышает шанс на выживание
и репродуктивный успех отдельных особей или групп. Обычно такие
гарантии обозначают через категорию «функция» (Tinbergen, 1957; Смит,
1976; Панов, 1983). В настоящее время принято выделять три основные
функции территориальности: трофическую, репродуктивную и защит-

ную (Панов, 1983; Приходько, 2003).

Явление территориальности и механизмы его реализации рассматрива-

ются как один из способов организации популяций лишь на видовом уров-

не. Поскольку внутривидовые популяции организованы по сходному прин-

ципу будет позволительно приравнять механизмы территориальности к
специфическим функциям сообществ парнокопытных – к их рассредото-

чению и распределению по экологическим нишам. Речь идет о главном
механизме рассредоточения межвидовых популяций в пространстве че-

рез формирование биологических сигнальных полей на заселенной не-

сколькими видами территории, обладающими дисфункциональными свой-

ствами (Приходько, 2016). Предлагаемые нами дополнения включают два
следствия этой функции, которые приведены в табл. 17.
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В настоящей главе рассматриваются: а) системы территориальности,

оказывающие несомненное влияние на видовые популяции сообщества
как целого и б) размещение видовых популяций по местообитаниям нео-

динаковой качественности под воздействием ольфакторных сигналов
видов-доминантов. Фактически речь идет о регуляторной функции био-

логических сигнальных полей в поддержании стабильности сообществ
парнокопытных.

Таблица 17. Функции территориальности
(по: Панов, 1983; с изменениями и дополнениями)

Видовой уровень Межвидовой уровень
1. Гарантии оптимизации питания.

А. Длительное детальное освоение участка,

находящегося в индивидуальном пользовании,

повышает предсказуемость доступа к запасам
корма и воды.

Б. Обеспечивается определенный запас пищи
как для самого владельца (владельцев)

территории, так и для будущего потомства.

1. Формирование биологических
сигнальных полей.

А. Разделение видов по
критерию территоальности.

Б. Размещение видовых
популяций по местообитаниям
неодинаковой качественности
под воздействием ольфактор-

ных сигналов видов-доминан-

тов.

2. Гарантии репродуктивного успеха.

А. Перманентная самоизоляция способствует
переходу особи из разряда анонимных членов
популяции в разряд персонализированных
индивидов. Персонализация обеспечивает
повторяемость и преемственность социальных
контактов и тем самым повышает шансы
индивида приобрести и удержать полового
партнера.

Б. Сводится до минимума посторонние по-мехи,

способные нарушить нормальный ход
взаимодействия половых партнеров и процесс
репродукции как таковой (копуляция, гнездо-

строение, яйцекладка и др.).

В. Сводится до минимума прямая конкурен-ция
с прочими членами дема из-за удобных убежищ
для гнезда, яиц и др. (основная часть
конфликтов переносится на периферию участ-

ка, выступающую в качестве буферной зоны.

3. Ограничение плотности популяции.

4. Гарантии безопасности от хищников.

А. Освоенность участка предполагает хорошее
знакомство хозяина с потенциальными укры-

тиями и убежищами.

Б. Рассредоточение снижает уязвимость особей
для специализированных хищников.
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6.1. Биологические сигнальные поля как фактор
рассредоточения видовых популяций

Самостоятельным и важнейшим вопросом современных исследова-

ний является выявление роли биологических сигнальных полей в меж-

видовых отношениях, как фактора рассредоточения видовых популяций
по нишам. Химические и визуальные элементы сигнального поля обла-

дают, как показали исследования, не только аттракторными свойствами
для конспецификов, но и несут информацию о структуре заселённой тер-

ритории (Наумов, 1977; Гольцман, Крученкова, 1999; Ванисова, Николь-

ский, 2012). Ранее было показано, что распределение видов в простран-

стве и их взаимодействие со средой обитания в итоге определяют струк-

турный тип любого сообщества (Hutchinson, 1975). Функционирование
сообществ парнокопытных и их стабильность зависят во многом от их
внутренней организации и от обусловленного ею структурного разнооб-

разия, где одним из ее элементов является территориальность (Prikhod’ko,

2015). У высших позвоночных и у парнокопытных в частности террито-

риальность проявляется через поведенческие особенности при оставле-

нии пахучих меток, имеющих химическую природу.

Известный специалист по математическим моделям регуляции попу-

ляций Дж.М. Смит отметил, что «рост обоих видов испытывает некое
подавляющее воздействие, равное нулю при отсутствии того или друго-

го вида и достигающее максимума, когда оба вида достаточно много-

численны. Одна из возможностей, заслуживающая изучения, заключа-

ется в том, что каждый вид продуцирует какое-то вещество, токсичное
для другого вида, но делает это лишь в том случае, когда этот другой вид
присутствует в данном местообитании…Никаких данных, указывающих
на существование таких веществ, у нас нет, однако их поисками стоило
бы заняться» (Смит, 1976: 85). Это замечание было высказано намного
позднее уже изданных в то время фундаментальных работ по гистоло-

гии кожных желез млекопитающих (Pocock, 1910; Schaffer, 1940), по-

служивших стимулом для более глубоких исследований этого направле-

ния в современной биологии (см. Соколов, Чернова, 2001).

В ряду факторов, регулирующих видовое разнообразие сообществ ра-

стений и животных, особая роль принадлежит межвидовой химической
коммуникации. Для обозначения веществ, секретируемых животными в
окружающую среду и вызывающих специфические поведенческие реак-

ции у представителей своего вида или регулирующие физиологические
процессы, например размножение, был предложен термин «телергоны»,

охватывающий две группы химических веществ с разными механизмами
действия – гомотелергоны и гетеротелергоны (Киршенблат, 1968). Позднее
гетеротелергоны стали именовать кайромонами или алломонами, а об-

суждаемое явление получило название «аллелопатия», ставшее основным
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направлением исследований химической экологии (Whittaker, 1970; Brown

et al., 1970). Рассматриваемое понятие применяется в тех ситуациях, когда
межвидовая конкуренция проявляется через химические посредники, ко-

торые способны приводить к замещению популяции одного вида популя-

цией другого под воздействием выделяемых химических веществ, тем
самым, вынуждая конкурента зпнять иную нишу или сменить активность
при сходной экологии видов. Аллелопатия признается важным механиз-
мом, который регулирует структуры сообществ растений и млекопитаю-

щих (Tobiessen, Werner, 1980).

6.1.1. Кожные специфические железы как источники химических
сигналов биологических сигнальных полей

Особый научный интерес представляет связь состава сообществ пар-

нокопытных с комплексом присущих видам специфических кожных же-

лез, природа происхождения которых до сих пор не установлена. Выде-

ляемые железами химические сигналы из-за разнообразия их состава
определяют прямые эффекты на виды-доноры и вместе с параметрами
внешней среды создают многообразие структур видовых биологичес-

ких сигнальных полей в сообществах парнокопытных. В фундаменталь-

ных сводках специфические кожные железы жвачных рассматриваются
как источники химических сигналов, которые оказывают влияние на все
формы поведения животных (Pocock, 1910; Schaffer, 1940; Соколов и др.,

1988; Соколов, Чернова, 2001). В табл. 18 представлен перечень желез у
представителей пяти семейств Artiodactyla.

Несмотря на обнаруженное топографическое и анатомическое разно-

образие специфических кожных желез парнокопытных, их гистологи-

ческое строение сходно практически у всех видов. По типу секреции
железы представлены либо апокриновыми, либо эккриновыми или ком-

бинацией первого и второго типов. Для большинства специфических
кожных желез свойствен половой диморфизм и возрастная изменчивость.

Некоторые железы более активно функционируют в период размноже-

ния, что свидетельствует о роли андрогенов в их сезонной и репродук-

тивной активации. Детальные исследования гистологии выявили сход-

ство в строении желез хищников и ряда видов парнокопытных, напри-

мер, зароговой железы серны и японского сероу, устроенные по гепато-

идному типу (Соколов и др., 1988). Еще большее гистологическое сход-

ство в строении желез с хищниками имеет кабан, представляющий древ-

нейшую филитическую группу парнопалых.

6.1.2. Классификация специфических кожных желез парнокопытных

В основу классификации специфических кожных желез парнокопыт-

ных положен функциональный подход. Под функцией понимается пере-
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4 Òàáëèöà 18. Ñïåöèôè÷åñêèå êîæíûå æåëåçû è èõ êàòåãîðèè ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâ Artiodactyla (ïî: Ñîêîëîâ è äð.,

1988; Ñîêîëîâ, ×åðíîâà, 2001, ñ èçìåíåíèÿìè)

Жåëåçû Suidae (Sus 

scrofa) 

Tragulidae 

(Tragulus) 

Moschidae 

(Moschus 

moschiferus) 

Cervidae Bovidae 

Нîñîâàÿ, æåëåçû íîñî-

ãóбíîãî çåðêàëà 

 àçèàòñêèå 

îëåíьêè 

êàбàðãà âñå âèäû âñå âèäû 

Мåæïàëьöåâûå êàбàí àçèàòñêèå 

îëåíьêè 

êàбàðãà ìóíòæàêè, êîñóëè, 

ëîñь, îëåíè, ñåâåðíûé 

îëåíь 

ãîðàë, ñåðîó, òàð, îðîíãî, 

ñåðíà, ãîðíûå êîçëû è 

бàðàíû, íàñòîÿщèå бûêè 

Пðåäãëàçíè÷íûå êàбàí   ìóíòæàêè, êîñóëè, 

îëåíè, ëîñь, ñåâåðíûé 

îëåíь 

ãîðàë, ñåðîó, ãîðíûå êîçëû 

è бàðàíû, ñàîëà, òàð 

Пàõîâûå     îðîíãî, ãîðíûå êîçëû è 

бàðàíû 

I êàòå-

ãîðèÿ 

Пîäбîðîäî÷íàÿ  àçèàòñêèå 

îëåíьêè 

   

Гîëåííûå, òàðçàëьíûå è 

ìåòàòàðçàëьíûå 

  êàбàðãà îëåíè, ëîñь, ñåâåðíûé 

îëåíь, êîñóëè 

 II 

êàòå-

ãîðèÿ Кàðïàëьíûå êàбàí     

III 

êàòå-

ãîðèÿ 

Пðåïóöèàëьíàÿ, æåëåçû 

êðàéíåé ïëîòè 

êàбàí  êàбàðãà ìóíòæàêè, ëîñь, 

îëåíè, ñåâåðíûé îëåíь 

ãîðàë, ñåðîó, ãîðíûå êîçëû 

è бàðàíû, íàñòîÿщèå бûêè 

Аíàëьíàÿ, 

öèðêóìàíàëьíàÿ 

êàбàí àçèàòñêèå 

îëåíьêè 

êàбàðãà ìóíòæàêè, êîñóëè, 

îëåíè, ñåâåðíûé îëåíь 

ãîðíûå бàðàíû 

Жåëåçû ãóб êàбàí     

Зàðîãîâàÿ, ëîбíàÿ, 

шåéíûå 

   ìóíòæàêè, êîñóëè, 

çàìбàð 

ãîðàë, ñåðíà, ãîðíûå êîçëû 

IV 

êàòå-

ãîðèÿ 

Нàäõâîñòîâàÿ, 

õâîñòîâàÿ, ïîäõâîñòîâàÿ 

 àçèàòñêèå 

îëåíьêè 

êàбàðãà ìóíòæàêè, îëåíè, 

ñåâåðíûé îëåíь 

òàð, ãîëóбîé бàðàí, ãîðíûå 

êîçëû è бàðàíû 
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дача внутривидовой информации с помощью секретов желез об индиви-

дуумах, виде, поле, репродуктивном состоянии особей и территориаль-

ном мечении. В системах структурного типа, к которой относятся кож-

ные железы, их разнообразие характеризуется сложностью строения,

уровнем организации и ролью в ольфакторной коммуникации. Всего
выделено четыре функциональных категорий желез, продуцирующие
секреты, которые, по сути, обеспечивают поддержание социальной и
территориальной систем, а также обеспечивают репродуктивный успех
любого вида. Все выделенные категории можно представить в виде че-

тырехуровневой системы, каждая из которых обладает узкой ольфактор-

ной специализацией.

К первой категории отнесены железы, секреты которых несут инфор-

мацию об индивидуальном и видовом распознавании. Железы второй
категории выделяют в воздушную среду сигналы страха (опасности),

адресованные как конспецификам, так и всем видам из состава сообще-

ства. В третью категорию включены железы самцов, выделения кото-

рых участвуют в индуцировании эструса у самок. К четвертой катего-

рии, самой важной в рассматриваемом контексте, отнесены железы, обес-

печивающие территориальное мечение.

Все железы, функционально связанные с распознаванием индивидуу-

мов и особей вида, наиболее полно представлены у цервид и бовид (рис.

28). Минимальным комплексом желез данной категории обладают Suidae

и Moschidae. Представители оленьковых занимают в этом ряду промежу-

точное положение, для которых характерна система распознавания внут-

ри групп посредством секрета подбородочной железы, хорошо развитой у
особей обоего пола (Ralls et al., 1975). От оленьковых прослеживается пе-

Рис. 28. Распределение специфических кожных желез по семействам: I, II, III, IV –
категории желез, пояснения в тексте.



96

ренос маркировки с членов семейной группы на мечение растительности
в границах абонируемой территории по мере формирования у видов со-

циально организованных ячеек. Разнообразие морфологических структур
и продуцируемые ими секреты для индивидуального распознавания явля-

ются наиболее лабильными параметрами у оленьих и полорогих, которые
представляют собой комбинацию их видовых характеристик. Отметим,

что передача межвидовой информации осуществляется опосредованно без
прямого взаимодействия вида-донора и вида-реципиента. Опосредован-

ная хемокоммуникация широко распространена как среди парнокопыт-

ных, так и среди других млекопитающих (Рожнов, 2011).

Группа желез второго уровня (категории) характеризуется своей уз-

кой специализацией в выработке аларм-сигналов. У представителей всех
семейств парнокопытных в продуцировании сигналов тревоги участву-

ют, как правило, железы со сходным типом секреции. Они локализова-

ны на дистальных отделах конечностей (рис. 29), внешне сходны, хоро-

шо развиты у особей обоего пола и активно функционируют во все сезо-

ны года (Соколов, Чернова, 2001). У парнокопытных железы, задейство-

ванные в трансляции сигнала тревоги, покрыты особыми волосами, ко-

торые адсорбируют выделяемый секрет между кутикулярными чешуй-

ками. Это явление получило название «осметрихии» (Muller-Schwarze

et al., 1977, Muller-Schwarze, 1991). При сопоставлении строения голен-

ных желез кабарги с теми, что продуцируют запах тревоги при опасно-

сти у других оленьих (таковы метатарзальные железы европейской ко-

сули, благородного оленя, оленя-лира, замбара, тарзальная железа се-

верного оленя) выяснилось, что основу всех этих образований состав-

ляют апокриновые железы (Соколов, Чернова, 2001).

Рис. 29. Топография голенной железы кабарги: а – раположение голенной железы, б
– внешний вид железистого поля (1 – кожа, 2 – железистое поле, волосы удалены, 3
– волосы, окружающие железу, 4 – волосы, растущие на железе).
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Железы третьей категории актив-

но функционируют только у самцов.

Внешняя стенка желез образована в
виде кожного мешка размером с
яйцо. Эти сложно устроенные струк-

туры расположены рядом с мочепо-

ловым каналом (рис. 30), за что по-

лучили название – железы крайней
плоти (Schaffer, 1940; Соколов, Чер-

нова, 2001). Секреты, продуцируе-

мые сальными и апокриновыми труб-

чатыми железами, препуциального
мешка кабарги, смешиваясь с мочой,

образуют половые феромоны, спо-

собные индуцировать у самок эструс
(Соколов и др., 1984; Соколов, При-

ходько, 1989, 1992). Аналогичные и
сильно редуцированные превульвар-

ные железы самок в период гона сти-

мулируют у самцов после обнюхива-

ния ими мочи, оставленной самками
в брачный период, проявление пове-

денческой реакции – флемен, свиде-

тельствующей о наступлении у них
эструса (Bowyer, Kitchen, 1987; Miller

et al., 1991; Muller-Schwarze, 1991).

Сравнительные исследования пока-

зали различия в проявлении реакции
флемен среди таксонов парнокопыт-

ных (Hart, Hart, 1987).

Активация желез крайней плоти
тесно связана с процессом полового
созревания самцов. Одним из призна-

ков начала секреторной активности
препуциальных желез может слу-

жить появление в мешочках сильно пахнущего секрета, содержащего
продукты метаболизма тестостерона. Семенники и андрогенная функ-

ция надпочечников играют определенную роль в развитии специфичес-

ких кожных желез млекопитающих (Ebling, 1977) и в частности парно-

копытных (Приходько, 2003). В процессе своего метаболизма тестосте-

рон, активируемый в печени, превращается, в основном, в андростерон
и другие метаболиты, которые накапливаются в полостях желез в виде
мускуса. Основу липидных компонентов мускуса кабарги составляют

Рис. 30. Мускусная железа самца ка-
барги: а – внешний вид (фото автора),
б – схематическое изображение желе-
зы сбоку, в – схема сагиттального раз-
реза железы; 1 – выводной проток же-
лезы, 2 – мочеполовое отверстие, 3 –
пенис, 4 – внутренняя эпителиальная
оболочка, 5 – полость железы с муску-
сом (по: Шапошников, 1956).
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соединения ряда андростана (17-кетоандростаны), доля которых дости-

гает 30% продуцируемого секрета (Do et al., 1975; Соколов и др., 1986;

Sokolov et al., 1987). У многих копытных выделение тестостерона и об-

разование сперматозоидов носит сезонный характер. Вне брачного пе-

риода функции препуциальных желез угнетены. С наступлением брач-

ного сезона эти железы ежегодно активируются и начинается образова-

ние секретов, в которых содержатся метаболиты тестикулярного поло-

вого гормона (Приходько, 2003).

Полевые и гистологические исследования, выполненные на разных
видах, свидетельствуют о том, что у парнокопытных специфические кож-

ные железы имеют непосредственное отношение к территориальному
мечению. Большинство видов характеризуются особой топографией их
расположения на теле животного и обладают только им присущими же-

лезами. Например, у мунтжака развиты лобные железы между кожными
складками, которые не встречаются у других представителей Cervidae.

Для ряда видов полорогих характерен гепатоидный тип строения ме-

шотчатых образований и железистых полей некоторых желез, сходных с
таковыми Carnivora, т. е. систематических групп, имеющих разное про-

исхождение и эволюционный возраст (Соколов, Чернова, 2001). К еди-

ному сходству может быть отнесено наличие у всех представителей се-

мейств парнокопытных анальных желез с различными вариантами в со-

отношении сальных и апокриновых структур, нередко связанных с дру-

гими железами ано-генитальной области. Наличие двух типов специфи-

ческих кожных желез, секреты которых несут информацию об абониру-

емой территории, объясняется их разной функцией в ольфакторной ком-

муникации. Например, экскременты парнокопытных являются носите-

лем видовой информации и не вызывают у конспецификов ответной аг-

рессии после обонятельного обследования чужого помета. Секреты же
других желез рассматриваемой категории способны активировать агрес-

сию у владельцев участков обитания после мечения чужаками расти-

тельности на заселенной территории (Соколов, Приходько, 1983; При-

ходько, 2003). Таким образом, функционирование желез, секреты кото-

рых участвуют в территориальном мечении, могут контролироваться
разными эпигенетическими системами, включая андрогензависимый тип
развития. Для Suidae набор желез отличается количественно и качествен-

но от других групп парнокопытных (Соколов и др., 1988).

Зависимость комплексного числа категорий желез коррелирует с ви-

довым разнообразием жвачных, массой тела и, вероятно, их эволюци-

онным возрастом (табл. 19). Свиные, являющиеся древнейшей группой
парнокопытных, имеют наименьшие значения корреляции по сравнению
с другими семействами жвачных. Анализ дистанций между комплекса-

ми (категориями), проведенный методом UPGMA, показал выделение
двух обособленных кластеров: один включает семейства с древним эво-
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Таблица 19. Корреляция между количественными показателями наличия
комплексов (категорий) специфических кожных желез в семействах

парнокопытных

Семейство Suidae Tragulidae Moschidae Cervidae Bovidae

Suidae 1.000 0.174 0.577 0.577 0.404

Tragulidae 0.174 1.000 0.905 0.905 0.971

Moschidae 0.577 0.905 1.000 1.000 0.980

Cervidae 0.577 0.905 1.000 1.000 0.980

Bovidae 0.404 0.971 0.980 0.980 1.000

люционным прошлым, другой объединяет эволюционно молодые груп-

пы жвачных (рис. 31.). Выявленный сходный набор желез у групп
Ruminantia объясняется одинаковым объемом информации, передавае-

мой с помощью секретов, вырабатываемых этими структурами. Возник-

новение максимального разнообразия желез в системах распознавания
и территориального мечения возможно при разном соотношении видов
c социальным и одиночно семейным образом жизни в индивидуальном
сообществе. Распределение видов по доминированию либо территори-

альности, либо с ее отсутствием у сложно структурированных соци-

Рис. 31. Дендрограмма кластерного анализа (UPGMA) дистанций Махаланобиса
между категориями специфических кожных желез у семейств парнокопытных.
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альных групп является необходимым условием существования любого
сообщества парнокопытных.

Среди рассмотренных категорий специфических кожных желез мож-

но выделить две крайние их структурные системы в зависимости от кон-

троля их функции. В первую систему включены железы первой и второй
категории с двойным комплексом свойств (распознавание и сигналы тре-

воги) видовой хемокоммуникации. Несмотря на различия в морфогис-

тологическом строении, эти структуры объединяет отсутствие гормональ-

ного контроля функционирования этих желез. Их секреты индивидуаль-

ны в силу состава социальных групп внутрипопуляционных группиро-

вок. Вторая система представлена железами, находящимися под андро-

генным контролем, обладающими наибольшими отличиями в строении
из-за разнообразия типов территориальности видовых популяций. На
примере кабарги, показано отрицательное влияние ганадоэктомии на
развитие и функционирование желез третьей и четвертой категорий у
этого вида (Приходько, 2003). Система, ответственная за территориаль-

ность, более лабильна и обеспечивает быстрое реагирование на привне-

сенные изменения в биологическом сигнальном поле особями, не входя-

щими в состав семейных или постоянных групп. Следовательно, двуху-

ровневая система построена так, что наиболее изменчивая ее часть (тер-

риториальная) поддерживает устойчивость социальных связей, т. е. ста-

бильную часть системы.

Для более полного представления о механизмах ольфакторного вы-

теснения одним видом других, необходимо рассмотреть состав кожных
специфических желез и биологические функции их секретов у видов из
разных сообществ парнокопытных. Выделения, используемые копытны-

ми для мечения участков обитания, секретируются преимущественно
кожными железами. Такие специфические железы имеются и хорошо
развиты, как правило, только у самцов и располагаются на различных
участках тела животных (Pocock, 1910; Schaffer, 1940; Соколов, Черно-

ва, 2001). Например, у представителя оленьих мунтжака парные железы
расположены спереди от края глаз, обычно в углублении кожи над ямкой
слезной кости (Соколов, Чернова, 2001). У кабарги эти железы размеще-

ны на супракаудальной области, включая безволосый хвост (Приходько,

2003). Железистое поле у кабана располагается на внутренней стороне
оголенной кожи карпуса, активно секретирующее химические вещества
в период гона (Schaffer, 1940). Для мечения территории горал использу-

ет зароговую железу, которая локализована на утолщенном участке кожи
головы (Мысленков, Волошина, 1989). Секреты кожных желез наносят-

ся копытными на растительность в границах абонируемых территорий,

при этом пахучие метки размещаются в пограничных зонах и на тропах,

создавая обширное запаховое поле на участках обитания. Обычно на
самцовых участках одной внутрипопуляционной группировки, напри-
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мер кабарги, бывает сосредоточено от 190 до 300 регулярно обновляе-

мых пахучих меток с секретом хвостовой железы (рис. 32).

Территориальные пахучие метки несут смесь липидов, вырабатывае-

мых сальными железами, а также другие компоненты секрета, которые
длительное время сохраняются в природной среде. Важно отметить, что
такие метки, являясь эффективными аттракторами для конспецификов,

одновременно могут действовать как репелленты для особей других ви-

дов, подавляя их активность. Прямыми визуальными наблюдениями за-

регистрировано обонятельное исследование животными нетерритори-

альных видов пахучих меток самцов (рис. 33), ведущих круглогодич-

ный территориальный образ жизни, и дальнейшее избегание зон актив-

ного запахового мечения вида-доминанта. Следовательно, секреты кож-

ных желез, используемые животными для территориального мечения,

выполняют функцию внешних медиаторов, которые способны изменять
поведение особей-реципиентов (Приходько, 2003) и, возможно, влиять
на нейрофизиологические процессы в организме.

Наличие широкого спектра кожных желез у парнокопытных позволя-

ет рассматривать эти морфологические структуры в качестве «смещен-

ных признаков». Как отмечал Грант (Grant, 1972), смещение морфологи-

Рис. 32. Пространственное размещение пахучих меток с секретом хвостовой желе-
зы самцов кабарги (Алтай): 1, 2 – на участках обитания взрослых и 3, 4 – полувзрос-
лых самцов; 5, 6 – пахучие метки (по: Приходько, 2003).
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ческих признаков происходит под воздействием естественного отбора,

вызванного присутствием в той же среде нескольких экологически сход-

ных видов. Кожные специфические железы могли возникнуть в ходе эво-

люции у некоторых видов парнокопытных в условиях аллопатрии, но
некоторые виды успешно реализуют эти структуры с репеллентными
продуктами выделения по отношению к другим видам только при сим-

патрии. Рассматриваемые смещенные признаки, продуцируя химичес-

кие сигналы, гипотетически могут запускать механизм, который приво-

дит к смещению ниш, что в свою очередь обеспечивает снижение меж-

видовой конкуренции и делает возможным сосуществование региональ-

ного пула видов.

6.2. Разделение видов по критерию территориальности

В основе нашей классификации систем территориальности парноко-

пытных лежит типология социальных систем и организация видовых
популяций. Как было показано в разделе 3.1, в качестве важнейшего при-

знака любой социодемографической системы выступает репродуктив-

ная стратегия, разнообразие типов которой порождает широкий спектр
ансамблей территориального поведения (Панов, 1983). На основании рас-

смотренных признаков в исследованных сообществах парнокопытных
все виды объединены в три группы: а) с круглогодичной территориаль-

ностью; б) с сезонной территориальностью и в) с отсутствием террито-

Рис. 33. Обнюхивание лосем пахучей метки самца кабарги.
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риальности. К первой группе отнесены виды мелкого размерного класса
с моногамными связями. Семейная пара на протяжении ряда лет зани-

мает охраняемую круглогодично территорию. Охрана границ осуществ-

ляется ежесуточными патрулированиями и мечением границ участков
обитания секретом кожных специфических желез и экскрементами
(Hendrichs, 1975; Приходько, 2003). Типичными видами с круглогодич-

ной территориальностью в сообществах парнокопытных являются гор-

нотаежный обитатель – кабарга (Приходько, 2003), а в тропических ле-

сах – оленьки рода Tragulus (Matsubayashi et al., 2006). Вторая система
территориальности объединяет виды со средней массой тела, которые
образуют сложные семейные группы, обитающие на территории взрос-

лого самца. Паттерны территориального поведения проявляются у сам-

цов лишь в период гона. В зимний период могут образовываться слож-

ные по составу стада, например у кабана и косулей (Данилкин, 1999,

2002; Царев, 2011). Наконец, к третьей системе отнесены виды крупного
размерного класса, образующие в брачный период гаремы. Вне периода
размножения половозрелые самцы и самки живут раздельно; первые из
них могут образовывать холостяцкие стада с линейной иерархией. Яр-

ким примером социальной системы с отсутствием территориальности
является благородный олень (Панов, 1983; Clutton-Brock et al., 1987;

Данилкин, 1999). По нашей классификации первая группа видов отнесе-

на к доминирующей в сообществах, все другие образуют обширный кла-

стер видов, именуемых вторичными или периферийными.

В качестве возможного объяснения богатства видового разнообразия
в сообществах была предложена гипотеза уникального состава регио-

нального пула видов, населяющих исторически исходный участок ланд-

шафта, не подразделяя их на группы с системами территориальности. В
соответствии с этой гипотезой количество видов географического пула
определяется их эволюционной историей, очередностью заселения тер-

ритории, длительностью ее колонизации и продуктивностью местооби-

таний, как интегральных показателей условий среды обитания консу-

ментов. В обширных по площади и исторически стабильных участках
ландшафта отмечено наибольшее количество видов, успешно адаптиро-

ванных к региональным экологическим условиям (Aarssen, Schamp, 2002;

Partel, 2002; Partel et al., 2007).

Число видов с разными системами территориальности может также
определяться запасами трофических ресурсов в том или ином место-

обитании. Как это не парадоксально, но в наиболее обширных и истори-

чески стабильных местообитаниях, например тропических лесах, име-

ется большее число видов с круглогодичной территориальностью, чем в
других региональных горных и таежных сообществах (рис. 34). Для каж-

дого регионального сообщества предел территориальных форм опреде-

ляется пулом видов с узкой трофической специализацией при преиму-
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Рис. 34. Диаграмма распределения видов с разными системами территориальности
в региональных сообществах парнокопытных: Т – с круглогодичной территориаль-
ностью; СТ – с сезонной территориальностью; НТ – нетерриториальные виды.

щественном потреблении ими фруктов или лишайников. Этот тезис от-

части объясняет зависимость числа территориальных видов от продук-

тивности среды обитания при разных стратегиях репродукции и пита-

ния. В умеренной зоне Палеарктики продуктивность местообитаний в
зимний период низка, в то время как в тропиках биотопы хотя и богаты
ресурсами, но не могут превышать исторически сложившийся пул древ-

них по происхождению видов парнокопытных.

Размер пула видов с круглогодичной территориальностью определя-

ется не только продуктивностью местообитаний, но и удаленностью их
ареалов от центра видообразования, что хорошо демонстрирует рис. 34.

Рубежом колонизации тропических территориальных видов в Палеарк-

тику являются горные системы Гималаев, а для кабарги оказался Гор-

ный Алтай, из-за трудностей расселения в западном направлении; на
севере по низменным лесам Западной Сибири, на юге по горам со скуд-

ными запасами трофических ресурсов. От алтайской области разрыва
ареалов многих видов млекопитающих прослеживается увеличение ви-

дов парнокопытных, характеризующихся отсутствием территориально-

сти, на фоне стабильно низкого числа видов с сезонной территориаль-

ностью. Таким образом, среди региональных сообществ парнокопыт-

ных сложилось основное ядро видов с разными системами территори-

альности, хронологические границы которого связаны с определенны-

ми ландшафтными условиями и тяготеют к центру видообразования
четырех основных семейств Pecora.

Верификация представленной концепции относительно роли терри-

ториальности в разделении видов в сообществах парнокопытных прове-
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дена на количественном уровне (Приходько, 2015; Prikhod’ko, 2015).

Канонические дискриминантные функции были получены для двух со-

обществ парнокопытных из двух географически удаленных видовых
популяций, ранее исследованных на Алтае (Приходько, 2003) и в Гима-

лаях (Green, 1987 b). Первое сообщество состоит из четырёх видов, осо-

бенности которых анализировали по четырём переменным, перечислен-

ным в табл. 20. Сообщество парнокопытных Гималаев послужило мат-

рицей с семью видами и включало все переменные, используемые в пер-

вом наборе данных. Каждое сообщество охарактеризовано по дискри-

минации между территориальностью и высотным размещением видо-

вых популяций в пространстве.

Видовой состав
сообщества

парнокопытных
Алтая

Размещение
над уров-

нем моря, м

Средняя
масса
тела,

кг

Средняя
стадность,

число
особей

Террито-

риальность
Источник
информа-

ции

Сибирская
кабарга

250−1900 11 1.0 Круглого-

дичная
Приходько,

2003

Сибирская
косуля

50−1100 39 2.1 Сезонная Данилкин,

1999

Марал 70−2550 290 2.6 Отсутствует Данилкин,

1999

Лось 40−2200 353 2.8 - “ - Данилкин,

1999

Видовой состав
сообщества

парнокопытных
Гималаев, Ин-

дия
Китайская
кабарга

2450−4000 11 1.0 Круглого-

дичная
Green,

1987b

Горал 1700−3600 27 1.3 Сезонная Green,

1987b

Мунтжак 1500−2700 45 1.0 Отсутствует Green,

1987b;

Соколов,

1979

Сероу 2050−3350 75 1.1 Сезонная Green,

1987b

Тар 2650−3550 105 7.0 Отсутствует Green,

1987b; Со-

колов, 1979

Кабан 2500−3250 120 3.0 Сезонная Данилкин,

2002

Замбар 1550−2700 200 1.4 Отсутствует Green,

1987b

Таблица 20. Признаки видов из сообществ парнокопытных Алтая
и Гималаев (по: Приходько, 2015)
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В исследованных сообществах поддерживается оптимальный уровень
систем территориальности между видами с круглогодичным и сезонным
ее проявлением, включая виды у которых территориальное мечение вовсе
отсутствует. Видовое соотношение по указанному признаку в сообще-

стве парнокопытных Алтая составляет 1 : 1 : 2. Круглогодичная террито-

риальность свойственна виду (сибирской кабарге) мелкого размерного
класса с фоновым биологическим сигнальным полем. Сезонная терри-

ториальность, приходящаяся только на период размножения, характер-

на для сибирской косули. Средняя масса тела этого вида превышает вес
кабарги почти в четыре раза. Биологические сигнальные поля рассмат-

риваемой пары видов в период репродукции не перекрываются, хотя в
другие сезоны года оба вида используют одни и те же местообитания и
встречаются на одних и тех же высотах в горах Алтая. В осенне-зимний
период косуля ведёт групповой образ жизни, при этом в поведении жи-

вотных отсутствуют паттерны мечения территории. Марал и лось име-

ют крупные размеры тела и характеризуются отсутствием территори-

альности в местах совместного обитания. В основе коммуникации этих
видов лежат звуковой и визуальный каналы. При значительном пере-

крывании местообитаний у сравниваемых видов, их конкурентные тро-

фические отношения с кабаргой сведены к минимуму благодаря разли-

чиям в их диетах (Приходько, 2003).

Общий дискриминантный анализ показал, что наибольший вклад в
межвидовую дискриминацию в сообществе Алтая вносят различия по
массе тела. Кластеризация видов с разной массой тела по значениям
дискриминантных функций оказалась достаточно высокой, так как бе-

зошибочно идентифицирует 87.5% видов с разными системами терри-

ториальности. Стандартизованные коэффициенты по всем изученным
признакам составляют: собственное значение – 3.0; канонический R –

0.866025; лямбда Уилкса (λ) – 0.25; χ2 – 1.386294; df – 2.0; р < 0.5.

В сообществе парнокопытных Гималаев присутствуют также три груп-

пы видов, образующие сходные кластеры по массе тела и по признаку
территориальности. Проведённый дискриминантный анализ позволил
получить интегральные оценки по комплексу факторов, выбрать наибо-

лее устойчивые признаки и их сочетания, которые в максимально возмож-

ной степени различают сравниваемые виды. Коэффициенты χ2 оказались
статистически значимыми (табл. 21), что позволяет использовать при дис-

криминации две канонические функции как достаточно адекватно опи-

сывающие различия между видами сложного сообщества. Как видно из
табл. 22, все виды четко различаются между собой по связи территори-

альности с высотным размещением видовых популяций. Выявленные
различия оказались значительными для тара, мунтжака и кабана, которые
населяют разные местообитания. Наибольший вклад в дискриминацию
видов вносят различия по сочетанию факторов «высотное размещение–
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Таблица 21. Критерий хи-квадрат с последовательно удаленными
корнями. Сигма-ограниченная параметризация (по: Приходько, 2015)

Удале-

ние
Собственное

значение
Канонический

R

Лямбда
Уилкса

(λ)

χ2 df Р <

0 14.000000 0.966092 0.022222 9.516656 8.000000 0.300601

1 2.000000 0.816497 0.333333 2.746531 3.000000 0.432378

Таблица 22. Общий дискриминантный анализ территориальности и
видовых признаков парнокопытных в сообществе Гималаев

(по: Приходько, 2015)

Исходные коэффициенты канонической
дискриминантной функции. Сигма-ограниченная

параметризация
Основной эффект

уровень
эффекта

столбец функция
1

функция
2

Собственный член 1 0.000000 0.000000

Высотное размещение 2450−4000 2 −0.353553 0.353553

1700−3600 3 0.000000 0.500000

1500−2700 4 −0.000000 −0.000000

2050−3350 5 0.000000 0.500000

2650−3550 6 −0.612372 0.612372

2500−3250 7 −0.750000 −0.250000

Масса тела 8 −0.231177 −0.388287

Стадность 9 −0.883124 0.464802

Высотное размещение
−масса тела

1700−3600 10 −0.353553 0.353553

1500−2700 11 −0.303074 0.397676

2050−3350 12 −0.242602 0.242602

2650−3550 13 −0.206901 0,455183

2500−3250 14 −0.540129 0.540129

6 15 −0.666973 −0.060634

Высотное размещение
−стадность

1700−3600 16 −0.353553 0.353553

1500−2700 17 −0.018506 0.353553

2050−3350 18 −0.067729 0.067729

2650−3550 19 −0.059573 0.496438

2500−3250 20 −0.698501 0.698501

6 21 −0.790281 −0.491256

Масса тела−стадность 22 −0.909333 0.282365
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стадность» (»0.79) и «масса тела–стадность» (»0.91), интерпретируемые
как признаки, характеризующие социальность с тенденцией к ее возрас-

танию в ряду видов при ослаблении и отсутствии у них территориальных
форм поведения. В области положительных значений второй дискрими-

нантной функции проявляются существенные различия между кабаргой
и парой видов из семейства полорогих – горалом и сероу, что свидетель-

ствует о неполной симпатрии их популяций при высотном распределе-

нии. Как было показано ранее, видовой состав поедаемых кабаргой рас-

тений совпадает в горах Гималаев с питанием горала и сероу на 74.3 и
79.2% соответственно (Green, 1987 b), что не может служить веским до-

казательством полного перекрывания их местообитаний. Весной в пери-

од активного мечения территорий пахучими метками и экскрементами
местообитания кабарги и горала разделены по высотным поясам. Горал в
это время покидает обильные по запасам корма участки и населяет более
низкий скалистый пояс гор, хотя зоны перекрывания между этими вида-

ми значительны зимой, достигая 75.5%. Во все сезоны года экологичес-

кое разделение этих двух видов в местах совместного обитания достига-

ется путем освоения горалом склонов с высокой крутизной.

Имеются эмпирические данные, указывающие на участие в сегрега-

ции видов не только территориальных пахучих меток, но и других ис-

точников ольфакторных сигналов, например, экскрементов. Грин (Green,

1987 b), анализировавший размещение видов на стационарной площад-

ке с применением метода картирования кучек экскрементов, показал, что
различия в пространственной сегрегации видов в сообществе Гималаев
были обусловлены, прежде всего, результатом разнообразия среды оби-

тания. Однако через показатель распределения экскрементов в простран-

стве была выявлена зависимость между пространственной рассредото-

ченностью видовых популяций и территориальными особенностями
видов в разные сезоны года. Следовательно, экскременты могут играть
вспомогательную регулирующую роль в сообществах как дополнитель-

ный фактор сегрегации наряду с секретами кожных специфических же-

лез, которые обладают разной межвидовой толерантностью животных к
химическим сигналам. Фактически все виды исследованного сообще-

ства концентрировались на периферии группировки китайской кабарги,

которая доминировала по критерию территориального мечения (рис 35).

Анализ соотношения близко расположенных «уборных» у пары видов к
общему количеству кучек экскрементов, оставленных каждым видом,

выявил закономерность в их пространственном распределении относи-

тельно биологического сигнального поля кабарги. Наибольший индекс
запаховой (химической) толерантности (0.7) отмечен для замбара. Се-

роу, обладая меньшей массой тела и отсутствием в поведении паттернов
территориального мечения, занимает субдоминантное положение со зна-

чением индекса 0.5. Пахучие метки китайской кабарги оказывали опре-
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деляющее воздействие на пространственное размещение горала с сезон-

ной территориальностью, индекс толерантности которого составил 0.23.

Прямые визуальные наблюдения подтвердили тот факт, что крупные
нетерриториальные копытные перемещаются не только по всей терри-

тории группировки кабарги, но и переходят из одного сообщества в дру-

гое (Green, 1987 b). Напротив, копытные среднего размерного класса с
другими системами территориальности проводят больше времени на
границе доминирующего вида по указанному критерию, являясь пери-

ферийными видами в сообществе. В горных условиях виды, формирую-

щие сообщества парнокопытных имеют также разные средние значения
по стадности и массе тела. Средний размер стадности видовых групп в
сообществах, как показали наши исследования, не является следствием
межвидовой конкуренции, а объясняется экологическими предпочтени-

ями к особенностям рельефа, особенностями социальной структуры и
межвидовой толерантностью на чужеродные запахи.

Проведенный анализ позволил объяснить полное отсутствие функ-

циональных связей между видовыми группировками из других регио-

нальных сообществ, особи которых используют экскременты для мече-

ния территории, например горал (Мысленков, Волошина, 1989) и си-

бирская кабарга (Приходько, 2003). По данным ряда авторов ареал гора-

ла на Дальнем Востоке России дизъюнктивный (Мысленков, Волоши-

на, 1989; Mead, 1989), при этом местообитания этого вида не перекры-

ваются с областями обитания дальневосточной кабарги. Разные значе-

Рис. 35. Пространственное распределение видов в сообществе парнокопытных Ги-
малаев (Индия, по: Green, 1987b): к – китайская кабарга, з – замбар, с – сероу, г –
горал; 1 – пастбища, 2 – кустарники, 3 – хвойный лес, 4 – дубовый лес.
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ния индексов распределения экскрементов у этих видов свидетельству-

ют о сложной системе межвидовых отношений, обусловленных особен-

ностями их химической коммуникации, и размещением в пространстве
внутрипопуляционных группировок.

Для исследованных сообществ парнокопытных характерна также се-

зонная сегрегация в использовании видовых участков обитания, что не-

редко приводит почти к полному изменению их пространственных струк-

тур. Так, европейский благородный олень (Cervus elaphus elaphus), лось,

марал, замбар и сибирская косуля в период воспитания потомства зани-

мают долинные приречные участки гор, а их родовые участки практи-

чески не перекрываются с участками других видов (Clutton-Brock et al.,

1987; Данилкин, 1999; Смирнов, 2014). Полевые исследования показа-

ли, что во многих случаях решающим фактором при выборе места для
отела является отсутствие на родовых участках химических стимулов
(пахучих меток, экскрементов) видов-конкурентов. В этот период про-

исходит импринтирование телят на видовые запахи, что исключает вся-

кую возможность наличия на родовых участках чужеродных для вида
ольфакторных стимулов. Тенденция к увеличению сегрегации мест оби-

тания в период отела характерна для сибирской кабарги (Приходько,

2003), горала (Мысленков, Волошина, 1989) и других видов. Наблюде-

ниями в природе установлен также факт локального вытеснения в пери-

ферийном сообществе марала по мере насыщения окружающей среды
устойчивым запахом секрета карпальной железы кабана (Завацкий, 1989).

По-видимому, составной частью комплекса ольфакторного исключения
видов-конкурентов являются также запахи секрета верхней губы каба-

на, распространяемые на значительное расстояние в местах его обита-

ния (Farnesi et al., 1995). В этой связи важно отметить, что простран-

ственная сегрегация видовых группировок достигает максимума в лет-

ний период, когда в природе имеется избыток трофических ресурсов,

что противоречит концепции конкурентного исключения.

Ольфакторная несовместимость видов, по-видимому, способствует
мозаичному распределению особей видовых группировок при неодно-

родности рельефа склонов гор. Практически все виды сообщества пар-

нокопытных Гималаев демонстрируют привязанность к определенной
их крутизне, что позволяет рассматривать этот экологический фактор
как единый континуум, благодаря которому достигается минимальное
перекрывание местообитаний на одном поясе гор в условиях избытка
трофических ресурсов. Так, сероу населяет микроместообитания на скло-

нах с крутизной склонов 40–50°, китайская кабарга – 30–40°, горал – 20–

30°, на которых не встречается замбар, предпочитающий более пологие
склоны гор (Green, 1987 b).

Существующие основные системы территориальности, включая ее
отсутствие, рассматриваются как градиенты общего биологического сиг-
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нального поля любого сообщества. В иерархическом ряду этой системы
вид с круглогодичной территориальностью занимает доминирующее
положение на общем сигнальном поле, подчиненное – виды с сезонно
территориальным мечением и с его отсутствием. Круглогодичная тер-

риториальность с преимущественным химическим мечением мест оби-

тания является наиболее адаптивной и высоко конкурентной системой в
сообществах парнокопытных и может сезонно перераспределять, как
было показано на горале, пространственное размещение форм с другой
системой территориальности. Формируемое на основе различий в хи-

мической коммуникации высотное разделение парнокопытных снижает
конкуренцию между сходными по массе тела видами путем освоения
одними из них смежных экологических ниш.

В исследованных сообществах парнокопытных исходным и ключе-

вым оказалось биологическое сигнальное поле кабарги, представленное
совокупностью пространственных мозаик, слагаемых из отдельных био-

логических сигнальных полей внутрипопуляционных группировок вида
(Приходько, 2003). На таких заселенных и маркированных горных учас-

тках способны находиться лишь виды, условно подразделяемые на се-

зонных доноров территориальных запахов, включая виды без активного
территориального мечения. Степень перекрывания между видами одно-

го сообщества всецело зависит от пространственного распределения
пахучих меток в зонах их активности и воспитания потомства, а также
химического состава секрета. Например, виды, железы которых выраба-

тывают секреты с серосодержащими компонентами или жирные кисло-

ты со стойким запахом, имеют потенциальную возможность долговре-

менно поддерживать стабильность своих группировок на заселенной
территории, в том числе преобладают преимуществом конкурентного
исключения видов с сезонным типом мечения. Пахучие метки вида-до-

минанта могут затруднять ориентацию животных другого вида, подав-

лять суточную активность конкурентов и даже влиять, как было показа-

но на кошках, на репродукцию у крыс (Voznessenskaya et al., 2000).

В недавнем экспериментальном исследовании подтверждено наличие
ольфакторного исключения у мышевидных грызунов. В опытах по
предъявлению мочи от синантропных домовых мышей выявлено избе-

гание рукава У-образного лабиринта, где присутствовал запах мочи вида-

донора, представителями гемисинантропных и экзоантропных видов.

Полученные данные показали, что избегание чужих запахов является
врожденной ответной реакцией реципиентов на ольфакторные стимулы
конкурентов за среду обитания (Баженов и др., 2013).

Приведенные примеры подтверждают универсальный характер фено-

мена ольфакторного исключения в тех сообществах, в которых ключе-

вую роль в формировании их структур играют копытные и грызуны.

Особенности их химической коммуникации, в частности устройство



112

биологических сигнальных полей, приводящее к модификации среды
обитания, являются причиной сложных межвидовых отношений и отра-

жают древнейший характер связи функции обоняния и видового разно-

образия сообществ.

Во всех рассмотренных сообществах парнокопытных кабарга пред-

ставлена как вид с первичным ареалом, имеющий наиболее древнее про-

исхождение и оседлую структуру популяций с круглогодичным функци-

онированием сигнального поля. Особенности хемокоммуникации и тер-

риториального поведения кабарги служат косвенным доказательством
того, что сообщества парнокопытных в горных и таежных ландшафтах
формировались на протяжении длительного исторического периода, воз-

можно, в течение миллионов лет. К ареалу со сформированным фоно-

вым пространственным биологическим сигнальным полем миоценовой
кабарги постепенно на разных этапах эволюции подстраивались попу-

ляции молодых по происхождению, как правило, не территориальных
видов большего размерного класса, образовывая с автохтонным видом
зоны перекрывания или избегания. Исторически сформированное раз-

нообразие видов по экологическим и поведенческим признакам, обес-

печивает более полное использование ресурсов, увеличивает устойчи-

вость сообществ, что согласуется с предсказанной моделью оптималь-

ного разнообразия биосистем (Букварева, Алещенко, 2013).

В основе механизма территориально-ольфакторного исключения видов
лежат, по-видимому, физиологические особенности обонятельной систе-

мы млекопитающих. В работе Бак и Аксель (Buck, Axel, 1991) показано,

что группы обонятельных клеток обладают лишь одним типом рецепции,

т. е. каждый рецептор способен детектировать ограниченный набор запа-

хов, при этом эти клетки являются высокоспециализированными для оп-

ределенного типа летучих химических веществ. Ольфакторная система
вида, таким образом, адаптирована в большей степени к химическим сти-

мулам конспецификов, чем к запахам другого вида. Запахи с пахучих ме-

ток парнокопытных с круглогодичной территориальностью способны, по-

видимому, перегружать нейро-сенсорную систему животных других ви-

дов, особенно те зоны коры головного мозга, где происходит окончатель-

ная расшифровка нервных импульсов при воздействии химических сти-

мулов. Известно также, что органы обоняния уже через сравнительно ко-

роткое время перестают воспринимать непрерывно действующий запа-

ховый раздражитель. Еще в начале ХХ в. Эдриан с соавторами (Adrian et

al., 1931) показали, что в афферентном волокне быстро и полно адаптиру-

ющегося органа чувств потенциалы действия возникают только до тех
пор, пока раздражение усиливается, а затем они прекращаются. Это явле-

ние носит название адаптации рецепторов.

Обобщая изложенные материалы, отметим, что территориальность
копытных рассматривается не только как стратегия использования про-



113

странства отдельными особями или группой особей одного вида, но и
как важнейший механизм, посредством которого происходит сегрегация
межвидового пространства, обусловленная особенностями химической
коммуникации каждого вида. Системы территориальности, как было
показано выше, разделяют виды парнокопытных на группы и являются
«признаком воздействия». Эта характеристика видов рассматривается
исследователями как один из факторов, который вносит вклад в общую
функцию сообщества. Функциональное разнообразие, определяемое как
значение и диапазон свойств видов, которые влияют на функционирова-

ние экосистемы в данной местности (Tilman, 2001), имеет большее зна-

чение в качестве показателя разнообразия, чем число видов. Разделение
функциональных признаков по критериям соответствует понятиям струк-

турирования видовых популяций, а также позволяет более полно рас-

крыть механизмы организации сообществ (Hutchinson, 1975; Balvanera

et al., 2006; Северцов, 2008).

6.3. Гипотеза ольфакторного исключения

Представленные материалы позволяют сделать вывод, что под воз-

действием химических сигналов доминирующего по этому признаку
вида, прослеживаются неоднородности в структурах сообществ парно-

копытных и сложные связи между составляющими их видовыми попу-

ляциями, зависящие как от экологических, так и химических (ольфак-

торных) факторов. Среди видов парнокопытных, входящих в состав ис-

следованных сообществ, территориально-моногамный вид кабарга ока-

зывает на пространственные структуры других видов определяющее
воздействие, при этом положение вида-доминанта по критерию терри-

ториальности не зависит от его таксономической принадлежности, но в
большей степени определяется его эволюционным возрастом.

Как свидетельствуют результаты анализа, возрастание массы тела пар-

нокопытных неразрывно связано с ослаблением территориальных форм
поведения при явном увеличении у многих видов вторичных признаков
(рогов), что отчасти противоречит основным положениям полового от-

бора. Естественный отбор по массе тела и тот, который работает на раз-

нообразие территориальных систем, могли привести к разнонаправлен-

ным путям развития в морфологии и поведении парнокопытных. Оль-

факторные стимулы, по-видимому, на раннем этапе эволюции копыт-

ных сыграли важную роль в формировании андроген зависимых морфо-

логических структур, после чего по мере возрастания массы тела у ви-

дов постепенно утрачивались активные формы территориального мече-

ния.

Проведенное нами исследование закономерностей межвидовых отно-

шений по фактору различий в системах территориальности позволяет
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сформулировать принцип разделения видов, имеющих разные структу-

ры биологического сигнального поля в сложившихся сообществах
Artiodactyla. Согласно этой концепции два вида с круглогодичной тер-

риториальностью, основным элементом которой является интенсивное
химическое мечение, не могут заселять одно местообитание. Видовые
запахи секретов кожных желез гипотетически могут выполнять функ-

цию репеллентов в межвидовых связях и являться неотъемлемой час-

тью общего механизма конкуренции, оказывающей влияние на форми-

рование и функционирование сообществ парнокопытных в горных и
лесных ландшафтах. Все дальнейшие попытки классификации сооб-

ществ, основанные только на их видовом составе и трофической конку-

ренции, оказываются исчерпанными. Поскольку животные активно ос-

тавляют пахучие метки в окружающей среде, классификация сообществ
парнокопытных на этой основе вполне возможна для основных сооб-

ществ, сформированных в азиатском центре видообразования, но не бу-

дет универсальной для периферийных, например европейских, хотя и
сложно структурированных систем. Важно отметить, что межвидовые
территориальные отношения с участием ольфакторных стимулов фор-

мируются без прямых столкновений, при этом наиболее острые конку-

рентные отношения, вероятно, преобладали в прошлом между видами
сходного размерного класса с близким эволюционным возрастом.

Современные сообщества горных парнокопытных не являются исто-

рически случайными системами и в большей мере обусловлены влияни-

ем ранее сформированных и действующих до сих пор отлаженных аби-

отических и биотических механизмов. Являясь открытыми и иерар-

хически организованными по критерию территориальности системами,

сообщества отражают наследие прошлых событий, например, колониза-

цию молодыми видами полорогих горных местообитаний. Территори-

ально-ольфакторное исключение посредством химических сигналов (па-

хучих меток) не является реакцией организмов на изменения среды оби-

тания и, следовательно, не может быть обратимым явлением, каким яв-

ляется трофическая конкуренция. Таким образом, разнообразие видо-

вых структур биологического сигнального поля определяет и поддержи-

вает древнейшие механизмы в формировании сообществ со сложными
отношениями между миоценовыми и эволюционно молодыми современ-

ными видами парнокопытных.
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Заключение

Господствующая до настоящего времени в экологии концепция кон-

курентного исключения основана на математических моделях, теорети-

чески предсказывающих смещение или разделение ниш при возраста-

нии видового разнообразия. Ее основные постулаты позаимствованы у
концепции внутривидовой конкуренции, являющейся фактором про-

странственной организации природных популяций любого вида в усло-

виях дефицита трофических ресурсов. У территориальных видов внут-

ривидовая конкуренция ослабляется через сдерживание роста числен-

ности популяции средствами регулирования плотности, вытеснения из
демов аутсайдеров за пределы зон конфликтов, а также повышенной
смертностью лишних животных, в основном молодых особей, при рас-

селении. У социально-организованных видов внутривидовая конкурен-

ция поддерживается путем отстранения от репродукции отдельных страт,
сформированных в группы из самцов разного возраста, в которых отра-

батываются навыки доминирования, открывающие доступ к размноже-

нию наиболее сильным особям. Приведенные общие схемы внутриви-

довой конкуренции можно наблюдать в природе, картируя участки оби-

тания, их сегрегацию и владельцев занимаемых территорий, а также ре-

гиструя состав групп номадных видов.

Межвидовая конкуренция среди представителей парнокопытных ос-

тается для автора загадкой, поскольку методами прямого наблюдения
этот феномен не был зарегистрирован в природе за 30 летний период
полевых исследований. В последние годы выяснилось, что в сообще-

ствах парнокопытных функцию рассредоточения видовых популяций по
экологическим нишам выполняет территориальность, обеспечивающая
запаховое мечение заселенного пространства, которому, образно говоря,

отведена роль репеллентного вытеснителя. Важно указать на косвенный
характер влияния территориального мечения в сегрегации видовых по-

пуляций наряду с прочими факторами экосистемы. Этот тезис был по-

ложен в основу концепции ольфакторного исключения, связавшей меж-

ду собой два типа межвидовых отношений – функцию толерантности к
запахам других видов и как следствие функцию размещения видовых
популяций по разным экологическим нишам. Действенный механизм
рассредоточения популяций обеспечивается до сих пор присутствием в
составе сообществ видов-реликтов палеогеновой и неогеной эпох, про-

дуцирующих секреты, обладающими наиболее эффективными репеллен-

тными свойствами среди современных представителей Ruminantia. После
вымирания доминирующих по указанному признаку видов роль основ-

ного вида-регулятора в сообществах парнокопытных, по нашему мне-

нию, будет выполнять кабан, являющийся активным участником про-

странственных отношений в периферийных фаунистических комплек-
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сах Евразии. Можно лишь предполагать, что ольфакторное исключение
как механизм упаковки видов в сообществах Artiodactyla, существует с
эоцена, и такого рода регуляторная система преобладала среди предста-

вителей жвачных мелкого размерного класса. Дальнейшее изучение ви-

довых биологических сигнальных полей, степени их перекрывания в
разных фаунистических комплексах парнокопытных позволит понять
динамику биосистем и основные направления их эволюции.
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