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1В своей книге о половом отборе Дарвин пи�
сал: “Самцы, наделенные клыками или резцами,
годными для обыкновенных жизненных целей, на�
пример, самцы плотоядных, насекомоядных и
грызунов редко обладают оружием, специально
приспособленным к драке с соперниками. Совсем
иное надо сказать о самцах многих других живот�
ных. Мы видим это на рогах оленей и некоторых
антилоп, у которых самки безроги… Если самцы
снабжены оружием, отсутствующим у самок, то
едва ли может быть сомнение, что оружие это
служит самцам для драк между собою, и что оно
было приобретено путем полового подбора и пе�
редавалось одному только мужскому полу. Неве�
роятно, по крайней мере, в большинстве случаев,
чтобы самки могли встретить препятствие для
приобретения такого рода оружия по причине его
бесполезности, излишества или какого�либо
причиняемого им вреда. Наоборот, так как самцы
часто пользуются таким оружием для разных це5
лей, главным образом для защиты против врагов, то
даже поразительно, что оно так скудно развито
или совсем отсутствует у самок многих живот�
ных” (Дарвин, 1896: 467–468; курсив мой – Е.П.).

Здесь внимательный читатель легко обнару�
жит по меньшей мере одно явное противоречие.
С одной стороны, сказано, что это оружие служит
самцам для драк между собой и что именно это
обстоятельство заставляет видеть в нем продукт

1 Статья публикуется в порядке дискуссии. 

полового отбора. Но далее Дарвин пишет, что те�
ми же самыми инструментами самцы пользуют�
ся, например, для защиты против врагов, что, не�
сомненно, следует отнести к “обыкновенным
жизненным целям”.

Сторонники идеи полового отбора в дальней�
шем многократно пытались обойти это противо�
речие, связанное с несомненной полифункцио�
нальностью2 таких образований, как всевозмож�
ные головные придатки, особенно широко
представленные у копытных животных. Вот, на�
пример, что писал Ш. Давиташвили немногим
менее века после выхода в свет книги Дарвина. На
с. 404 он частично присоединяется к точке зрения
другого исследователя (Соколов, 1953), по мне�
нию которого “вначале рога возникли как вто�
ричный половой признак, а именно, как укра�
шение, в дальнейшем же, по мере их увеличе�
ния, они приобрели значение средства
физической борьбы за обладание самкой; и толь�
ко в сравнительно немногих группах полорогих
рога стали орудием нападения и защиты не толь�
ко от соперников, но и от врагов,— крупных
хищных”. На с. 405–406 сказано: “Вместе с тем
следует отметить, что форма рогов у многих
представителей семейства полорогих делает их
малопригодными в качестве оружия. В таких

2 Она состоит, прежде всего в том, что невозможно разде�
лить модусы использования “оружия” в межвидовых и
внутривидовых взаимоотношениях животных. 
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случаях структуры, первоначально служившие
оружием, приобрели, очевидно, преимуще�
ственно, если не исключительно, аллэстетиче�
ское значение”. И в другом месте: у видов мегаце�
росов “… рога были, по�видимому, не столько
оружием для драк между самцами, сколько алл�
эстететическими образованиями, действовавши�
ми на зрительные анализаторы самцов и в еще
большей степени – самок” (Давиташвили, 1961:
411; курсив мой – Е.П). 

В этом разделе своей книги Давиташвили об�
рушивается на всех тех, кто “допускает эволю�
цию, не зависящую от адаптивного значения ор�
ганов”. Он пишет: “Поборники ортогенеза, а
также неодарвинисты видят тут гипертелию3,
но такое понимание генезиса “эксцессивно” раз�
витых рогов равноценно отходу от дарвинизма и
признанию каких�то таинственных, сверхъесте�
ственных сил, якобы управляющих эволюцией
животных”. Давиташвили уверен в том, что
адаптивность таких “гипертелических” рогов у
некоторых форм полорогих, имеющих, по всей ве�
роятности, аллэстетическое значение, может
быть понята “только в свете теории полового
отбора” (там же: 406). 

Через 47 лет после выхода в свет этой книги
Д. Имлин (Emlen, 2008) публикует программную
статью, в которой настаивает на необходимости
пристального изучения “эволюции оружия у жи�
вотных”. Тот факт, что в качестве основателя это�
го направления автор называет Л.Ш. Давиташвили,
говорит о том, что за эти полвека в лагере привер�
женцев доктрины полового отбора не произошло
никакого движения вперед от тех интуитивных
догадок на уровне обыденного здравого смысла,
которые были высказаны Дарвином. Не только не
было предпринято попыток понять, каким обра�
зом в эволюции впервые могли возникнуть обра�
зования, о которых идет речь, но этот вопрос даже
ни разу не был поставлен (см. Davis et al., 2011).
Между тем, эти структуры могли быть использо�
ваны их носителями для выполнения тех или
иных гипотетических функций (см. ниже, Гипо�
теза происхождения рогов с позиций поведенче�
ской экологии) лишь после того, как они получи�
ли определенное начальное развитие. 

В этой главе я постараюсь познакомить чита�
теля с тем, что было сделано в последние десяти�
летия для понимания эволюции интересующих
нас образований учеными, работающими вне
доктрины полового отбора, и с теми из получен�
ных результатов, которые позволяют поставить
под сомнение ее соответствие реальности. Наи�
большее внимание в этих исследованиях было
уделено, как уже видно из ранее сказанного той

3 Гипертелия (от гипер... и греч. télos — цель, предел), сверх�
специализация, “переразвитие”, тип филогенетического
развития; то же, что гиперморфоз. 

группе млекопитающих, которая традиционно
именуется копытными. 

О разнообразии структур типа “рогов” у копытных

Коль скоро эти структуры в разных группах ко�
пытных различаются не только по признакам раз�
меров и формы, но также принципиальным ха�
рактером их формирования в онтогенезе и межсе�
зонной устойчивостью в жизни особи, Дэвис с
соавторами предложили подразделять эти “го�
ловные придатки” (cranial appendages, headgear)
на четыре четко разграниченные категории, соот�
ветственно тем таксонам, которым свойственен
тот или иной тип этих морфофункциональных
образований (Davis et al., 2011).

Среди копытных выделяют два отряда: парно�
копытные, включающий в себя около 260 видов,
и непарнокопытные (всего лишь чуть более 15 ви�
дов). В первом отряде рога (преимущественно у
самцов) характерны для представителей тех
семейств, которые ныне объединяются в катего�
рию жвачных (см. ниже). Не обладают рогами со�
временные нам виды трех других семейств (беге�
моты, свиньи, верблюды) и, естественно, пред�
ставители отряда китообразных, который сегодня
сближают с бегемотами (рис.1). 

Среди непарнокопытных рога (совершенно
иной природы, чем у жвачных) характерны лишь
для видов семейства носорогов – как ныне живу�
щих, так и вымерших. Правда, палеонтолог и па�
леоэколог Кристина Дженис считает, что некогда
могли обладать рогами и прямые предки лошадей
(Janis, 1982: 309).

Как видно из рис. 1 и 2, величина и форма ро�
гов необычайно изменчивы даже у видов, относя�
щихся к одному роду, не говоря уже о представи�
телях крупных семейств. Кроме того, как среди
полорогих, так и в семействе оленей есть безрогие
виды. 

Рога во всех подразделениях жвачных, как
правило, парные и симметричные, располагают�
ся на лобной кости (в отличие от того, что мы ви�
дим у носорогов). Для видов семейства оленей
(Cervidae) характерны ветвящиеся рога, что отли�
чает их от головных выростов у прочих форм
жвачных. Уникальны они и в том отношении, что
периодически сбрасываются по окончании брач�
ного сезона и регенерируют на следующий год4. У
представителей каждого из четырех семейств
жвачных физиология развития головных выро�
стов в онтогенезе подчиняется собственной схе�
ме, что предопределяет и глубокое несходство в

4 Эти различия между интересующими нас структурами у
видов семейств Bovidae (Быки) и Cervidae столь суще�
ственны, что в англоязычной литературе для их обозначе�
ния используются разные термины: horns и antlers, соответ�
ственно. 
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тонком строении этих структур в дефинитивном
состоянии. 

Простейшее строение рогов мы видим у жира�
фов. Это сравнительно короткие костные высту�
пы, одетые кожей с шерстным покровом. Им

предлагают присвоить особое название “костные
конусы” (ossicones). У единственного ныне живу�
щего представителя семейства Antilocarpidae, ви�
лорога Antilocapra americana, “вильчатые рога”
(pronghorns), сходные по внутреннему строению с
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Рис. 1. Распространенность рогов среди копытных. Семейства ныне живущие, виды которых обладают рогами, под�
черкнуты. Звездочкой обозначены семейства, в которых обладали рогами вымершие виды. Проиллюстрированы не�
которые варианты рогов у вымерших форм (показаны звездочкой). Схема филогенеза по: http: // ww.google.ru/im�
gres?imgurl. Изображения рогов из: Emlen, 2008. 
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тем, что мы видим у жирафов, заключены еще и в
кератиновый чехол, который ежегодно сменяет�
ся. Такого же рода чехол покрывает, наподобие
ножен, костные выросты лобной кости (соб�
ственно рога, horns) у представителей семейства
Bovidae (быки, бараны, козлы и антилопы, всего
около 110 видов). Наконец, ветвящиеся рога оле�
ньих (Cervidae), ежегодно сменяющиеся, постро�
ены целиком из живой кости (Davis et al., 2011;
рис. 3).

В рамках проблемы эволюционного становле�
ния рогов важнейший вопрос состоит в том, гомо�
логичны ли названные четыре типа рогов друг дру�
гу. На первый взгляд, руководствуясь теми общими
чертами внешней морфологии, о которых сказано
выше (парность, симметричность, месторасполо�
жение на черепе), ответ представляется положи�
тельным. В этом случае рабочая гипотеза состоит в
том, что рога у жвачных возникли единовременно.
Однако резкие различия в их гистогенезе у пред�
ставителей четырех семейств заставляют выдви�
нуть альтернативную гипотезу. Дженис, например,
полагает, что рога возникали независимо в разных
таксонах как минимум три раза, но не исключает,
что таких событий могло быть семь (Janis, 1982:
310). Кроме того, существуют веские основания
считать, что кабарги (семейство Cervidae) утратили
рога вторично (Davis et al., 2011: 2858).

Эволюция рогов в свете данных
палеонтологии и палеоэкологии

Принято считать, что жвачные (так называе�
мые Eupecora), главным образом из семейства
Bovidae, – это “типичные” копытные, и что обла�
дание рогами (а также половым диморфизмом по
этому признаку), которые характерны для пред�
ставителей этого таксона, есть норма в отноше�
нии всей этой обширной группы животных (см.,
например, Geist, 1966). Между тем, дело обстоит
иначе, так что названные особенности представ�
ляют собой лишь частный случай среди копыт�
ных. В частности, все представители этой группы
в ископаемой фауне Северной Америки были ли�
шены как рогов, так и очевидного полового ди�
морфизма в размерах особей. Различия между по�
лами, там где их удается выявить, проявлялись
главным образом в величине клыков, более раз�
витых у самцов5. 

Можно сказать, что рога и ярко выраженный
половой диморфизм – это специализированные
черты отряда парнокопытных, а не правило, если
говорить о обо всех крупных растительноядных
животных. Из общего числа семейств копытных и
близких к ним таксонов (91 по: Romer, 1966) толь�
ко в десяти эволюция привела к развитию кост�

5 Что и сегодня наблюдается у лошадиных и верблюдов. 
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Рис. 2. Разнообразие форм рогов в семействе Оленевые (Cervidae). По: Pitra et al., 2004, упрощенно. Дерево построено
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ных рогов, причем лишь в шести из этих семейств
(пять у жвачных и одно у мозоленогих) на этой
почве сформировался половой диморфизм. Еще в
двух семействах костные рога обнаруживаются у
представителей единичных уклоняющихся родов.
Таковы вымершие свиньи рода Kubunochoerus, об�
ладавшие непарным рогом на лобной кости (рис. 1,
иконка справа от ветви “Свиньи”), и носовые ро�

га у оредонтов Cyclopideus6. У халикотрерий (Chal5
icotherium: Chalicotheridae), отдаленно родствен�
ных вымершим бронтотериям и современным ло�

6 Поскольку у ореодонтов эти образования известны лишь у
данного рода, небогатого видами, на рис. 4 ореодонты
представлены семейством Merycoidodontidae, как таксона,
для которого рога неизвестны. 

шадям, тапирам и носорогам, череп имел
куполовидное возвышение в области лба, а у но�
сорогов развились кератиновые носовые рога.
Наконец, еще в шести семействах получили раз�
витие гипертрофированные клыки (например, у
свиней), но это не сопровождалось становлением
ярко выраженного полового диморфизма. Таким
образом, в 72 семействах копытных не возникли
морфологические структуры, которые принято
считать специализированными в качестве ору�
жия, предназначенного для борьбы между самца�
ми. Не произошло этого у эндемичных копытных
Южной Америки, а также у сумчатых Австралии,
которых можно рассматривать чем�то вроде эко�
логического эквивалента копытных Старого Све�
та (Janis, 1982: 267–268).

Становление морфологических структур пери5
гамического характера в кайнозое. Последователь�
ность этих событий в Евразии, Африке и Север�
ной Америке показана на рис. 4, взятом из пре�
восходного исследования К. Дженис.

Ковалевский (Kowalevsky, 1873) датировал по�
явление и прогрессивное развитие рогов у жвач�
ных миоценом, рассматривая это как автогенети�
ческий процесс, последовавший за завершением
у этих животных оптимизации морфологии ко�
нечностей. Однако, как было показано позже,
костные рога появились в палеонтологической
летописи примерно на 30 миллионов лет ранее,
еще в эоцене. У бронтотериев, доминировавших в
этот период в фаунах растительноядных млеко�
питающих как Евразии и Африки, так и Северной
Америки, они располагались в носовой части го�
ловы у особей обоих полов (рис. 1, иконка справа
от ветви “Лошади”). Во второй половине олиго�
цена как носовые, так и лобные костные рога
присутствуют также у видов североамериканско�
го семейства Protoceratidae, на этот раз – только у
самцов всех известных видов. Это семейство счи�
тают родственным верблюдам. Его представители
варьировали в размерах от 20 до 350 кг (медиана
около 150 кг). Носовой непарный рог раздваивал�
ся на конце, лобные рога были парными (рис. 5а–
5б). Костные стержни были одеты покровными
тканями, но не обладали роговыми чехлами того
типа, которые мы находим у быков Bovidae. Эти
рога, в отличие от оленьих, не сбрасывались еже�
годно, чтобы отрасти заново. 

В то же время (конец олигоцена – начало мио�
цена) появляются носороги с кератиновыми ро�
гами. Интересно, что в Евразии и Африке ими об�
ладали только самцы, а в Северной Америке –
особи обоих полов. Иными словами, мы не видим
какой�то очевидной закономерности в становле�
нии полового диморфизма на ранних стадиях
описываемого процесса.

У мелких (массой 8–12 кг) вымерших вилоро�
гов подсемейства Merycodontinae, появившегося
в палеонтологической летописи Северной Аме�
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Рис. 3. Схематическое изображение внутреннего
строения рогов: а – жираф (Giraffa camelopardalis), б –
вилорог (Antilocapra americana), в – полорогие Antidor5
cas marsupialis, г – олени Rusa unicolor. Белым тре�
угольником показана область, где предположительно
начинается окостенение. Из: Davis et al., 2011.
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Рис. 4. Возникновение и эволюция рогов по данным палеонтологии. По: Janis, 1982. Объяснения в тексте.
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Рис. 5. Ископаемые рогатые копытные: а – Synthetoceras (Protoceratidae, верхний миоцен), б – Syndioceras (Protocer�
atidae, нижний миоцен), в – Procranioctras (Dromomerycidae, средний миоцен), г – Paracosoryx (Antilocapridae, средний
миоцен). 
а – по: http://ru.wikipedia.org/wiki/Synthetoceras, б–г – из: Janis, 1982.
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рики в начале миоцена7, рога присутствовали
только у самцов, причем они ветвились по�разно�
му у разных видов (рис. 5г). В отличие от ветвя�
щихся рогов оленей семейства Cervidae, которые
эти образования часто напоминали по форме,
они не опадали и не регенерировали затем еже�
годно. Независимо от эволюционных событий,
касающихся ранее рассмотренных таксонов
жвачных, рога обоих типов (носовые и лобные)
возникли и у видов эндемичного североамери�
канского семейства Dromomericidae, существо�
вавшего на протяжении всего среднего и верхнего
миоцена (рис. 5в). 

Как видно из рис. 4, рогатые формы в семей�
стве Dromomericidae в Северной Америке и у жи�
рафов, быков и оленей в Старом Свете появляют�
ся в палеонтологической летописи почти одно�
временно, во второй половине среднего миоцена.
Немногим позже это явление фиксируется и у се�
вероамериканских Antilocarpidae (вилороги). Во
всех случаях рогами первоначально обладали
только самцы. К. Дженис, анализируя ход этих
событий, связывает происходящее с изменения�
ми климата, растительности и с вызванными ими
сменами в рационах копытных того времени и,
как следствие, в их социальном поведении (см.
ниже). Однако, учитывая несомненные различия
в условиях существования этих животных в Ста�
ром и Новом Свете, более правдоподобной пред�
ставляется гипотеза В.О. Ковалевского, который
рассматривал появление рогов у жвачных в мио�
цене как процесс скорее автогенетический. 

Морфологические особенности видов, у которых
рога появились впервые. В пользу этой точки зре�
ния, на мой взгляд, говорит и то явление, которое
Дженис называет “критическим размером тела”,
позволяющим животным “обзавестись” рогами.
Исследовательница опирается, в частности, на
свою гипотезу, согласно которой такие виды
уменьшились в размерах вторично. Анализ пале�
онтологических материалов заставляет ее придти
к выводу, что появление рогов имело место неза�
висимо в нескольких филогенетических ветвях
жвачных при значении размеров особей не менее
5 кг, в диапазоне до 20 кг. Это примерно соответ�
ствует массе таких ныне живущих антилоп как
Raphiceros campestris, Ourebia ourebib и кабарг рода
Moschus. Первыми рогатыми жвачными с такими
размерами тела были представители рода Proto5
ceras (мозоленогие семейства Protoceratidae) из
позднего олигоцена Северной Америки, находки
которых датируются примерно 27 миллионами
лет назад. Половой диморфизм у этих животных и
в других родах семейства заключался не только в
присутствии рогов, лобных и носовых, у самцов,
но также и в том, что те обладали еще и увеличен�
ными клыками (рис. 5б). Самки были безрогими
и располагали небольшими клыками. 

7 Семейство Antilocarpidae на рис. 4.

Здесь уместно заметить, что увеличенные клы�
ки у самцов считают примитивным состоянием у
настоящих жвачных Eupecora. Этот признак по�
лового диморфизма был свойственен также пред�
ставителям двух наиболее древних родов семей�
ства Dromomerycidae, масса которых составляла
около 20 кг. Его присутствие прослеживается и у
более поздних видов этого семейства. Эту же со�
ставляющую полового диморфизма мы находим у
кабарг Moshus, мунтджаков Muntiacus и, в каче�
стве широко распространенной черты, свой�
ственной ныне живущим оленям. 

В Старом Свете первые находки представите�
лей семейства Bovidae, обладавших рогами, дати�
руются временем около 20 миллионов лет назад
(конец раннего миоцена). Костными рогами с ке�
ратиновым чехлом обладал Eotragus, животное с
массой примерно 18 кг, широко распространен�
ное в этот период в Европе и Африке. Предпола�
гается, что самки были безрогими. Так или иначе,
принято считать, что у быков, как и в других
крупных таксонах жвачных, половой диморфизм
по этому признаку есть состояние исходное
(см. рис. 4). Самцы Eotragus не располагали уве�
личенными клыками, как и появившиеся в тот же
период примитивные жирафы. 

На основе обширных палеонтологических
данных К. Дженис приходит к следующему выво�
ду. “Таким образом, образования типа рогов у
жвачных парнокопытных имело место по мень�
шей мере трижды при достижении порогового
значения массы тела в 18 кг: у протоцератид, от�
носящихся к мозоленогим, в Северной Америке,
а также у быков и оленей (Eupecora) в Старом
Свете. Вероятность того, что черепные выросты
развились независимо также в семействах Hoplit�
omerycidae, Dromomerycidae, Giraffidae, и Antilo�
capridae, позволяет предположить, что в эволю�
ции было не менее семи событий такого рода”
(Janis, 1982: 278). В этих словах, как мне кажется,
содержится намек на роль аллометрии как важно�
го детерминанта интересующих нас процессов
морфологической инновации.

Гипотеза происхождения рогов с позиций 
поведенческой экологии

Интересный сценарий начальных этапов эво�
люции рогов у копытных был предложен Дженис
(Janis, 1979, 1982). Она исходила из построений
П. Джермена, который на основе сравнительного
изучения социальной организации и репродук�
тивных стратегий у антилоп пришел к выводу, что
их характер определяются тем обстоятельством,
размещены ли пищевые ресурсов в пространстве
сконцентрировано или относительно равномер�
но (Jarman, 1974). 

Основная идея состоит в том, что в тех случаях,
когда запасы кормов сконцентрированы и обиль�
ны, оптимальной стратегией будет охрана самцом
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ограниченного участка местности. Это террито5
рия в классической трактовке данного понятия8.
Она находится в исключительной собственности
ее владельца, что позволяет ему осуществлять
полный контроль за поведением пребывающих
здесь особей противоположного пола. Оптималь�
ным вариантом оказывается при этом так называ�
емая территориальная моногамия. В рамках этих
представлений важным моментом, благоприят�
ствующим эффективной охране территории, бу�
дут рога, выполняющие функцию оборонитель�
ного оружия. 

Почему костные лобные рога отсутствуют у
парнокопытных. У ныне живущих парнокопыт�
ных только носорогам свойственны носовые ке�
ратиновые рога, а у вымерших форм они присут�
ствовали у одних лишь бронтотериев. Дженис по�
пыталась объяснить это отличие парнокопытных от
непарнокопытных, у которых обладание костными
лобными рогами является скорее правилом. 

Основной аргумент, выдвигаемый исследова�
тельницей в поддержку предлагаемой ею гипоте�
зы, основывается на различиях в характере по�
требления корма жвачными, составляющими ос�
новную массу парнокопытных, с одной стороны
и непарнокопытными, с другой. У первых строе�
ние желудка позволят извлечь максимум энергии
из кормов, основу которых составляет клетчатка.
В первом отделе их четырехкамерного желудка,
так называемом рубце, обитают симбиотические
простейшие, которые ферментируют целлюлозу
за счет деятельности бактерий, живущих в их тка�
нях внутриклеточно. Обработанную таким обра�
зом порцию пищи животное отрыгивает из рубца
и пережевывает вновь, получая в результате и не�
которую долю животного белка из тканей перева�
риваемых простейших. Предпочитаемыми расти�
тельными кормами жвачных оказываются такие,
где доля белков по сравнению с целлюлозой срав�
нительно высока, что заставляет этих животных
вести себя избирательно при поисках пропита�
ния. Но эффективность обработки кормов в пи�
щеварительном тракте жвачных позволяет им,
как полагает Дженис, экономить время на поиски
корма и довольствоваться тем сравнительно не�
многим, что они могут найти в пределах активно
охраняемого ограниченного участка местности.

Что касается непарнокопытных, то у них фер�
ментация клетчатки симбиотическими простей�
шими происходит в заднем отделе желудка, что
исключает возможность повторной обработки
пищи во рту. Это заставляет их тратить больше
времени на кормление, быть менее избиратель�
ными в отношении качества корма и, таким обра�
зом, поглощать бóльшие порции растительной
массы с относительно низким содержанием белка.
Это, в рамках рассматриваемой гипотезы, служит

8 Территория А, по: Найс (Nice, 1941). См. Панов,
1983а/2009: 3.4. 

предпосылкой к преобладанию номадного образа
жизни, к отсутствию строгой территориальности и,
соответственно, необходимости иметь оборони�
тельное оружие для защиты участка. 

Квинтэссенция этих построений выражена
следующим образом. “Корреляция между поло�
вым диморфизмом в плане присутствия рогов
[только у самцов – Е.П.] и рубца, где происходит
ферментация клетчатки, свидетельствует о взаи�
мосвязи между стратегиями репродуктивного по�
ведения и потреблением пищи. Таким образом,
можно видеть, что удержание территорий жвач�
ными определяется структурой местообитаний”
(Janis, 1982: 294). 

Дженис приводит множество примеров в под�
держку этой системы взглядов. Так, по ее словам,
для жвачных с массой тела от 20 до 200 кг, обита�
ющих в смешанных субтропических лесах, бога�
тых разнообразными кормовыми ресурсами, оп�
тимальным решением оказывается именно обла�
дание индивидуальными территориями. Это
подтверждается тем фактом, что самцы антилоп с
такими размерами тела в этих местообитаниях
удерживают за собой эксклюзивные территории
на протяжении круглого года (ссылка на работу:
Jarman, 1974). Но, продолжает Дженис, лесным
непарнокопытным тех же размеров требуются су�
щественно большие запасы кормов. Поэтому да�
же наименее крупные из них (такие, например, как
разные виды тапиров и суматранский носорог), ве�
дут, как принято думать, одиночный образ жизни и
не охраняют индивидуальных территорий. 

Вероятно, суммирует автор, что непарноко�
пытные никогда не проходили ту эволюционную
стадию, при которой благоприятная комбинация
кормового и социального поведения соответство�
вала тому, что мы видим у антилоп, о которых
только что шла речь. Потребности непарноко�
пытных в кормовых ресурсах заставляли их осва�
ивать столь обширные участки местности, охрана
которых в качестве эксклюзивных владений была
бы энергетически не эффективной и физически
невыполнимой. Из этого следует, по мнению
Дженис, что и в рогах у них не было необходимо�
сти9. “Таким образом, – пишет она, – здесь не
было резона развивать (to evolve) костные рога
вторичного полового характера наподобие тех,
что развились у жвачных парнокопытных” (Janis,
1982: 295).

А вот как этот автор объясняет отсутствие ро�
гов у ныне живущих мозоленогих, система обра�
ботки пищи у которых мало чем отличается о то�
го, что присуще прочим жвачным. Рога, которы�
ми обладали только самцы, были свойственны
вымершим мозоленогим семейства Protoceratidae
(см. выше и рис. 1). Отсюда следует, что в даль�
нейшей эволюции этой ветви копытных не было,

9 Тем не менее, они почему�то все же присутствуют у того же
суматранского носорога (Dicerorhinus sumatrensis).
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казалось бы, генетических преград к развитию
рогов. Однако они не сформировались у предста�
вителей двух других семейств мозоленогих (вы�
мерших Merycoidodontidae и ныне живущих Cam�
elidae). Оба они возникли и эволюционировали в
Северной Америке и лишь затем расселились в
Старый Свет. По мнению Дженис, в период их
становления биомы первого материка отличались
от европейских и африканских большей открыто�
стью местообитаний и, соответственно, не концен�
трированным характером распределения кормовых
ресурсов. Поэтому ситуация в первом регионе не
благоприятствовала становлению территориально�
го поведения (и рогов) у верблюдов, в то время
как во втором рога сформировались независимо
по крайней мере в шести филумах жвачных. В
Южной Америке, добавляет Дженис, местооби�
тания в третичном периоде были еще более от�
крытыми, чем севернее, и здесь также не сформи�
ровались какие�либо линии копытных, обладаю�
щих рогами. 

Важнейшие положения гипотезы, предложен5
ной К. Дженис. Исходным состоянием для копыт�
ных было отсутствие рогов. Половой диморфизм
выражался здесь первоначально в том, что одни
лишь самцы обладали удлиненными клыками. С
появлением рогов они присутствовали только у
самцов, и стали затем достоянием также и самок у
относительно немногих видов жвачных (об этом
см. ниже: Почему самки тоже бывают рогаты�
ми?). Дженис предполагает, что небольшие раз�
меры особей у таких видов – это состояние вто�
ричное. 

Рога появились у самцов лесных видов жвач�
ных, которые обладали небольшими размерами и
были преимущественно фруктоядными. Такой
характер рациона предполагал активную охрану
кормовых ресурсов, сконцентрированных в про�
странстве, и, таким образом, становление разви�
того территориального поведения. Это и послу�
жило толчком к развитию рогов как оборонитель�
ного оружия ради эффективной конкуренции с
конспецификами на этой почве. 

По данным палеонтологии, во всех тех случа�
ях, когда рога развивались независимо в разных
филогенетических ветвях жвачных, это происхо�
дило у видов с критической массой порядка 18 кг,
на фоне постепенных преобразований в структу�
ре местообитаний. Этот процесс начался в эоце�
не, когда глобальные изменения климата способ�
ствовали становлению сезонности условий суще�
ствования в северном полушарии. В связи с этим
здесь началось отступление сомкнутых тропиче�
ских лесов, которое в дальнейшем, в раннем мио�
цене, привело к прогрессирующему расширению
площадей, занятых биомами типа саванн. Для
нынешних обитателей саванн в Африке, именно,
антилоп с массой более 15 кг, которые питаются в
основном листвой деревьев и кустарников, харак�
терна территориальность того типа, которая, со�

гласно гипотезе, была свойственна тем лесным
видам, которые в процессе эволюции стали пер�
выми обладателями рогов. 

Достоинства и недостатки гипотезы К. Дже5
нис. Будучи профессионалом�практиком в обла�
сти палеонтологии, автор рассмотренной гипоте�
зы не мог, естественно, позволить себе вдаваться в
досужие рассуждения о роли полового отбора в
эволюции рогов. Этот термин полностью отсут�
ствует как на 51 странице текста статьи, так и в
названиях цитированных источников, список ко�
торых занимает еще 5 страниц. 

Статья, в которой представлена рассматривае�
мая гипотеза, может служить блестящим приме�
ром продуманного синтеза данных палеонтологии,
палеоэкологии и всего того, что было известно о
физиологии питания и социальном поведении ны�
не живущих копытных. В этом отношении иссле�
дование К. Дженис резко контрастирует с харак�
терными для наших дней работами, основанны�
ми на отвлеченных построениях относительно
того, насколько “сильным” должен был быть по�
ловой отбор, чтобы привести к появлению все�
возможных эксцессивных структур, в качестве
одного из парадных примеров которых рассмат�
риваются рога копытных.

Вместе с тем, построениям автора можно
предъявить все те претензии, которые неизменно
возникают при оценках правдоподобности объ�
яснений, базирующихся на адаптационистской
парадигме. Их общая беда состоит в той прямоли�
нейности причинно�следственных связей, якобы
существующих между неким реконструирован�
ном состоянием дел в прошлом и реальностью,
наблюдаемой сегодня, которую проще всего рас�
сматривать как неизбежное следствие этой гипо�
тетической предпосылки. В данном случае ход
мыслей таков: если вымершим жвачным было не�
обходимо, в силу особенностей их биологии пита�
ния, охранять кормовые ресурсы средствами терри�
ториального поведения, то “для этого” у них разви�
лись рога, которые мы видим у них сегодня.

На самом деле, изобилие хорошо установленных
фактов очевидным образом противоречит этой схе�
ме, кажущейся на первый взгляд достаточно строй�
ной концепцией. За недостатком места я коротко
коснусь лишь некоторых возражений против нее,
лежащих буквально на поверхности.

1. Территориальность как система конвенцио�
нальных отношений. Дженис исходит из наивной
идеи, согласно которой монополия на фрагмент
местности (территории) требует от его обладателя
регулярного физического противостояния в от�
ношениях с другими претендентам на данный
участок. На самом деле это не так, поскольку сама
система территориальности построена на кон�
венциональных отношениях между особями, ре�
гулируемых широким спектром коммуникатив�
ных сигналов, как дистантных, так и ближнего
действия. Но даже если бы представления о не�
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пременно активной защите участка были верны,
успех его владельца не обязательно предполагает
обладание им каким�то специальным оружием
вроде рогов. Так, территориальные самцы оленей
рода Mazama могут прекрасно справляться с зада�
чей противостояния соперникам, используя ко�
нечности, служащие в другое время для локомо�
ции. Они дерутся передними ногами или в прыж�
ке наносят удар сопернику всеми четырьмя
одновременно (Black�Décima, 2000). В ход могут
быть пущены и зубы. Аналогичным образом ведут
себя в конфликтных ситуациях и самцы кабарги
(Зайцев, 2006). 

То же самое еще более справедливо в отноше�
нии таких непарнокопытных, не обладающих (в
отличие от только что упомянутых оленей10) рога�
ми, как зебра Греви (Equus grevyi). Эти лошадиные,
обитающие в сухой кустарниковой саванне, при�
держиваются типичной системы территориально�
сти. Самцы�производители удерживают за собой
эксклюзивные участки площадью от 2 до 12 км2, в
среднем 6 км2 (Klingel, 1972, 1974; Hollingshead,
2010). 

Тот факт, что обладание рогами не является не�
обходимым условием эффективной охраны тер�
ритории, подтверждается существованием стро�
гой территориальности у копытных, которые ли�
бо не располагали этим оружием изначально,
либо, как полагают, утратили его вторично. К
числу первых относятся оленьки Tragulidae, вто�
рые представлены кабаргами Moschidae (см. ниже
и рис. 13). В распоряжении самцов как у тех, так и
у других имеются удлиненные клыки, которые, в
принципе, могут служить не менее эффективным
оружием нападения и защиты, чем рога того или
иного строения. Важно, однако, подчеркнуть, что
самцы кабарги Moschus moschiferus редко пускают
этот инструмент в ход, чаще ограничиваясь де�
монстративным их показом оппоненту. При этом
животное приподнимает верхнюю губу, обнажая
клыки, и вибрирует ею (Приходько, 2003; Зайцев,
2006; рис. 6). 

О редкости открытых конфликтов с использо�
ванием “оружия” (в данном случае рогов) гово�
риться и в работе о территориальном поведении
Mazama gouazoubira. Автор пишет, что за 4 года на�
блюдений с регистрацией 123 социальных взаи�
модействий (33% агрессивного характера) он ни
разу не был свидетелем по�настоящему серьезной
схватки между самцами (Black�Décima, 2000). У
косули Capreolus capreolus территориальные кон�
фликты между самцами, напротив, явление
обычное, но они в большинстве своем очень ко�
ротки, занимая в среднем 1 мин 10 с. В тех срав�
нительно немногих случаях (менее 20%), когда
поражение терпел обладатель территории, он ни
разу не оставил своего участка и продолжал вла�

10У оленей рода Mazama рога слабо развиты (см. рис. 2).

деть им монопольно и в дальнейшем (Hoem et al.,
2007).

2. Мечение границ территории как средство ее
пассивной охраны. Но главное возражение, кото�
рое приходится выдвинуть против приравнива�
ния территориальности использованию того или
иного “оружия”, будь то копыта и зубы лошади�
ных, удлиненные клыки жвачных или их рога, со�
стоит в том, что при таком подходе игнорируют те
системы сигнальных средств, которые делают
территориальность системой конвенциональной.
Это значит, что вероятность эпизодов активной
защиты участка резко снижена за счет целой се�
рии механизмов ее пассивной охраны. Наиболее
действенным среди таких механизмов в биологии
копытных оказывается мечение границ террито�
рии мочей, калом и секретами всевозможных же�
лез (рис. 7).

У архаического малого канчиля (Tragulus
javanicus) самцы, которые, кстати сказать, мельче
самок, лишены рогов, но обладают удлиненными
клыками. Центральные зоны (core areas) участков
обитания особей одного и того же пола полно�
стью разнесены в пространстве, но перекрывают�
ся, если принадлежат самцам и самкам (Matsuba�
yashi et al., 2006). И те и другие метят свои участки
секретом подбородочных желез (intermandibular
gland), которые крупнее у самцов и содержат бо�
лее высокую концентрацию феромона. Предпо�
лагается, что в силу высокой концентрации липи�
дов запаховая метка, нанесенная на ствол дерева
или поверхность скалы, может служить отпугива�
ющим сигналом для посторонних конспецифи�
ков достаточно длительное время. Ту же функ�
цию, очевидно, выполняют эти железы у другого
вида оленьков, большого канчиля (T. napu)
(Agungpriyono et al., 2006).

Взрослые самцы кабарги в тот период, когда
происходит расселение молодых особей, пытаю�
щихся занять индивидуальный участок, интен�
сивно метят границы собственной территории
секретами так называемой “хвостовой железы”.
Собственно говоря, в ее роли выступает весь
хвост животного, который по мере взросления его
обладателя все более утрачивает шерстный по�
кров. В момент нанесения пахучей метки на по�
верхность пня или на кору дерева самец довольно
долго трется хвостом об их поверхность, оставляя
на ней неприятно пахнущее “сальное” пятно.
Наиболее интенсивное мечение имеет место на
тех участках периметра территории, которые гра�
ничат с участками других самцов. По окончании
гона мечение осуществляется преимущественно
мелкими порциями экскрементов, которые са�
мец оставляет по периметру границы при ее пат�
рулировании (Приходько, 2003). Фигурально вы�
ражаясь, хвост самца в плане охраны им террито�
рии значит для него много больше, чем его острые
клыки. 
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Для многих видов территориальных антилоп,
находящихся в самых разных степенях филогене�
тического родства друг с другом, характерно ме�
чение границ индивидуального участка секрета�
ми предглазничных желез, а также пометом, ко�
торый самец оставляет кучками в одних и тех же
местах (так называемые “уборные”). Таковы, в
частности, представители подсемейства карлико�
вых антилоп (Neotraginae) – так называемые дик�
дики. Изучение социальной организации обык�
новенного дикдика (Rhynchotragus kirkii) в Танза�
нии показало, что моногамные пары занимают
территории площадью 0.11–0.13 га, разделенные

дистанциями от 4.5 до 100 м. Большинство (70%)
закартированных территорий сохраняли более или
менее постоянные очертания в период 1982–1987 г.
(Amubode, Boshe, 1990). При изучении поведения
другого вида, дикдика Гюнтера (R. guentheri), уда�
лось установить, что кучки помета размещаются
вдоль границы территории, а метки подглазнич�
ных желез – ближе к зонам постоянной активно�
сти ее обладателей (Ono et al., 1988). 

У антилопы�прыгуна (O. oreotragus) мечение
растений секретом предглазничных желез осу�
ществляется обоими членами моногамной пары,
зачастую синхронно. В таких случаях инициато�

а б

в

Рис. 6. Элементы агонистического поведения самцов сибирской кабарги (Moschus moschiferus): а – боковая стойка, б –
демонстрация клыков, в – нападение одного самца на другого. а – из: Соколов и др., 1981; в – из: Зайцев, 2006.
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ром акции чаще оказывается самка, но затем
больше меток оставляет самец, которому принад�
лежит и последнее слово перед уходом с места
действия. Он оставляет свою метку поверх той,
что нанесена самкой. Метки располагаются в та�
ких местах, где их обнаружение чужаками наибо�
лее вероятно, в частности, на тех деревьях, листья
которых представляют собой излюбленный корм
вида. Плотность распределения меток оказывает�
ся выше вдоль того отрезка периметра террито�
рии, где она граничит с владениями соседнего
самца или пары, чем в зонах отсутствия соседей.
Авторы приходят к выводу, что оптимальное рас�
положение кольца меток будет при значении его
радиуса 0.78 территории в целом (Roberts, 1997;
Roberts, Lowen, 1997).

Самцы ориби (Ourebia ourebi), вида из числа
карликовых антилоп, метят свои участки секре�
том предглазничных желез, а также мочой и ка�
лом. Считают, что в данном случае наименее за�
тратным оказывается обозначение границ терри�
тории кучами помета. Территориальный самец
оставляет такие метки только в одних и тех же
точках периметра границы, общей с участками
соседних самцов, тогда как молодые самцы, не
обладающие территориями, а также самки ис�
пражняются где попало. Территориальные сам�

цы, обладающими гаремами из нескольких са�
мок, оставляют больше меток, но используют ка�
ловые массы более экономно, чем те, на
территориях которых самки в данный момент от�
сутствуют (Brashares, Arcese, 1999).

Территориальные самцы зебры Греви удержи�
вают за собой участки кустарниковой саванны
площадью от 2 до 12 км2 (в среднем 6 км2). У этого
вида описано семь способов мечения территории,
тогда как у близкого вида, бурчеллевой зебры
(Equus burchelli) с иным типом социальной орга�
низации, их известно только два. У территориаль�
ных жеребцов зебры Греви, которые на время
оставили свой участок, концентрация мужских
половых гормонов в крови ниже, чем у тех, что
находятся в пределах своих территорий. У этих
последних данный показатель отрицательно кор�
релирует с промежутком времени, прошедшего
вслед за последним пребыванием самок на дан�
ной территории (Chaudhuri, Ginsberg, 1990; Kimu�
ra, 2000).

Таким образом, можно видеть, насколько раз�
нообразны и эффективны у копытных (как у
жвачных, так и у непарнокопытных) механизмы
пассивной охраны территорий, сформировавши�
еся в эволюции вне какой�либо очевидной связи
с оснащенностью животных “оружием” защиты и

а б в

г д

Рис. 7. Варианты мечения территории у оленя мазамы (Mazama gouazoubira): а – уринация, б – дефекация, в – бодание
куста, г – трение лбом о ветви, д – обгладывание концевых веточек. Из: Black�Decima, 1981.
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Рис. 8. Эволюция рогов и бойцовского поведения у копытных. Первая стадия — колющие рога, боковая стойка при
встрече соперников, нападение сбоку. Через промежуточную стадию происходит переход к встрече соперников лицом
к лицу, рога становятся средством утяжеления головы (вверху слева) или турнирным оружием борьбы (вверху справа).
Из: Geist, 1966.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 93  № 7  2014

ОБ ЭВОЛЮЦИИ РОГОВ У КОПЫТНЫХ 827

нападения. Кажется вполне правдоподобным,
что во многих случаях оно и вовсе не требуется. 

Другие гипотезы о причинах
поступательной эволюции рогов 

Рассмотренная ранее гипотеза К. Дженис, при
всех ее изъянах, импонирует широтой охвата дан�
ных из самых разных разделов биологии и деталь�
ным их сопоставлением в устоявшихся традициях
индуктивной логики. Гипотеза выглядит непро�
тиворечивой и достаточно правдоподобной в
рамках господствующей адаптационистской па�
радигмы. По сути дела, единственная претензия,
которая может быть предъявлена этим компиля�
тивным построениям, состоит в том, что в них не
были учтены те интимные стороны поведения ко�
пытных, глубокое осознание которых не входит,
естественным образом, в компетенцию кабинет�
ного палеонтолога и палеоэколога.

Совершенно на иных принципах построено
исследование Бро�Йоргенсена, ставшее возмож�
ным лишь в силу широкого внедрения в зоологию
компьютерной техники (Bro�Jørgensen, 2007). Ав�
тор собрал литературные данные по внешней
морфологии и социальному поведению 91 вида
полорогих и предпринял чисто формальный ана�
лиз корреляций между тем, что он называет “ве�
личиной оружия”, и рядом других характеристик
интересующих его видов. Последние ограничива�
ются следующими восемью (!) показателями:
средняя масса тела взрослых самцов и самок,
средняя длина рогов у тех и других, средняя чис�
ленность “размножающихся ячеек” (breeding

groups), географическая широта центра ареала ви�
да, широта и характер стратегии самцов в их отно�
шениях с самками. Все многообразие этих взаи�
моотношений автор делит на две категории:
“охрана самки” и охрана территории.

Обработка этих компилятивных данных при�
водит автора к выводу, что степень полового ди�
морфизма по размерам тела, а также длина рогов
у самцов положительно коррелируют с численно�
стью “размножающихся ячеек”. В то же время оба
морфологических показателя менее выражены
(less extreme) у видов территориальных. Автор
уверен в том, что эти результаты свидетельствуют
в пользу идеи, согласно которой при территори�
альности конкуренция самцов из�за доступа к
самкам менее интенсивна, чем у видов, где самки
держатся группами, что, в свою очередь, служит
предпосылкой к полигинии. 

“Исследование, – пишет автор, – дает свиде�
тельства того, что длина рогов у самцов и половой
диморфизм по размерам тела находятся у полоро�
гих под воздействием полового отбора… Таким
образом, показано, что фактор численности раз�
множающихся ячеек в сочетание с характером си�
стемы спаривания (mating system) позволяет
предсказывать интенсивность полового отбора в
отношении этих признаков” (Bro�Jørgensen,
2007).

Что касается рогов у самок, то оказалось, что
их длина коррелирует отрицательно с длиной ро�
гов у самцов. Отсюда сделан вывод, что у видов с
длиннорогими самками естественный отбор на
эффективность их защиты от хищников может

Tragelaphini
Tragelaphus

Boselaphini (–)

Bovini (+)

Cephalopini

Neotragini

Antilopini

Reduncini (–)
Hippotragini (+)

Aepycerotini (–)

Alcephalini (+)

Ovibovini (+)

Caprini (+)

+
+

+

–

+

Taurotragus (+)

+

Cephalopus (+)

Gazella
+

–

Sylvicapra (–)

Saiga (–)
Procapra (–)
Ammodorcas (–)
Litocranius (–)
Antilope (–)
Antidorcas (+)

Gazella (+)
Nanger (+)

Oreotragus
O. oreotragus (–)

+

+

O. o. schillingi (+)

–

Другие виды трибы Neotragini (–)

Trachocelele (–)

Tragelaphus spp. (–)
T. scriptus (–)

Boocerus (+)

а

б

Трибы Роды

+

Рис. 9. Приобретения (+) и утраты (–) рогов самками в филогенезе полорогих (Bovidae). б – эпизоды, где переход к
безрогости самок остается проблематичным. Из: Roberts, 1996.
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препятствовать экстремальному развитию рогов
у самцов на почве полового отбора. “Повышен�
ная стоимость (costs) чрезмерно развитых про�
дуктов полового отбора у таких видов подтвер�
ждает важность затрат на почве естественного от�
бора для объяснения диверсификации тех
признаков, которые первоначально формирова�

лись под действием полового отбора” (Bro�Jør�
gensen, 2007). 

Нетрудно видеть, насколько мало дает для по�
нимания сути явлений продемонстрированный
здесь сугубо формальный подход в сочетании с
раз и навсегда заученными стереотипами. Эти по�
следние представляют собой цепочки произволь�
ных, непроверяемых утверждений и могут лишь
для очень доверчивого читателя выглядеть в каче�
стве сколько�нибудь весомых объяснений. 

Гораздо более содержательны результаты ис�
следования Т. Каро с соавторами, выполненного
по тому же принципу, что и работа Бро�Йоргенсе�
на. Авторы задались целью проверить, насколько
форма рогов у видов, относящихся к двум круп�
ным семействам жвачных, соответствует спосо�
бам использования этих структур в ситуациях физи�
ческого противостояния между самцами, а также
характеру социальной организации и местообита�
ний сравниваемых видов. В анализ были включе�
ны 104 вида полорогих и 32 – оленьих. Предложе�
на классификация 13 типов строения рогов (пря�
мые, извитые, ветвящиеся в той или иной
степени, и т.д.), пяти типов их использования в
борьбе (укол, удар с разбега, попытки повалить
противника путем захвата и удержания его рогов,
и др.; см. рис. 8). Спектр особенностей социаль�
ного поведения обогащен, по сравнению со схе�
мой Бро�Йоргенсена, включением в нее системы
токов и модусом пребывания особей в группах
численностью, промежуточной между террито�
риальными моногамными парами, с одной сторо�
ны, и большими стадами, с другой. В итоге корре�
лятивному анализу были подвергнуты 30 пере�
менных (Caro et al., 2003).

Результаты этого исследования сводятся,
вкратце, к следующему. Как пишут авторы,
оправдались многие предсказания гипотезы об
обусловленности формы рогов тактикой их ис�
пользования при конфликтах между самцами.
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Рис. 10. Филогения семейства Bovidae. 
Белые ветви – самки безроги, черные ветви – самки
рогаты. 
а – особи хорошо заметны, б – особи скорее криптич�
ны, в – самки не территориальны, г– самки террито�
риальны. Названия родов: 1 – Boselaphus; 2 – Tet5
racerus; 3 – Taurotragus; 4 – Tetracerus; 5 – Syncerus; 6 –
Bos; 7 – Pseudooryx; 8 – Bos; 9 – Bison; 10 – Aepiceros;
11 – Neotragus; 12 – Pelea; 13 – Redunca; 14 – Kobus;
15 – Oreotragus; 16 –Philantomba; 17 – Sylvicapra; 18 –
Cephalopus; 19 – Procapra; 20 – Madoqua; 21 – Dorcatr5
agus; 22 – Raphicerus; 23 – Litocranius; 24 – Saiga; 25 –
Ammodorcas; 26 – Antidorcas; 27 – Antilope; 28 – Eudor5
cas; 29 – Nanger; 30 – Gazella; 31 – Hippotragus; 32 – Ad5
dax; 33 – Oryx; 34 – Connochaetes; 35 – Alcelaphus; 36 –
Sigmoceras; 37 – Damaliscus; 38 – Pantholops; 39 –
Oreamnos; 40 – Naemorhedus; 41 – Capricornis; 42 –
Rupicapra; 43 – Ammotragus; 44 – Budorcas; 45 – Ovis;
46 – Pseudovis; 47 – Hemitragus; 48 – Capra.
По: Stankowich, Caro, 2009.
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^

а б

Рис. 12. Половой диморфизм по величине и форме рогов у козла Capra ibex nubiana. а – из: http://www.goo�
gle.ru/search?q=Capra+ibex&hl; б – из: arkive.org/nubiana�ibex/capra�nubiana/image�G15061.html
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Так, например, полорогие, у которых концы ро�
гов направлены внутрь, используют их чаще в си�
ловой борьбе, а обладающие гладкими рогами –
как колющее оружие. Олени, чьи рога имеют бо�
лее пяти отростков, пользуются ими в качестве
щита. Эти и другие результаты имеют хорошую
статическую поддержку. Высоко достоверной
оказалась также коррелятивная связь между
1) обладанием рогами, чьи концы направлены
вовне и 2) склонностью к полигинии у самцов тех
видов, которым свойственен высокий индекс
стадности. Но далеко не столь очевидна связь
между формой рогов, чьи концы направлены
внутрь, и моногамией (p = 0.049) либо одиночным
образом жизни (p = 0.024). Тем не менее, авторы
заявляют, что моногамным видам определенно
присущи рога указанной формы, тогда как у по�
лигинических видов наблюдается весьма высокое
разнообразие в морфологии этих структур. 

О половом отборе авторы упоминают лишь в
одном месте, чтобы процитировать мнение о его
важности из книги М. Андерссона (Andersson,
1994.). Зато в другом месте они пишут, что форму
рогов едва ли можно объяснить как результат
предпочтений самок той или иной конфигурации
этих образований (резюме к статье).

Таким образом, этим исследованием в значи�
тельной степени подтверждена старая идея Гейста
(Geist, 1966) о соответствии формы рогов прие�
мам их использования в конфликтных ситуациях
(рис. 8). Этот автор полагал также, что рога лишь
на начальных этапах их эволюции выполняли во
внутривидовых отношениях реальную функцию
опасного оружия, а затем через ряд промежуточ�
ных стадий приобрели роль так называемых “де�
монстративных органов”, наряду с другими обра�
зованиями, придающими специфические очерта�
ния контуру животного. Эту роль, по мнению
исследователя, выполняют, помимо рогов, удли�
ненная бахрома шерсти на подбородке (“бороды”
у козлов), на груди, передних ногах и брюхе. Сле�
дует заметить, однако, что недавние результаты

более пристального количественного изучения
агонистического поведения самцов нескольких
конкретных видов позволяют поставить под со�
мнение реальность этого гипотетического про�
цесса ритуализации (см. ниже; Результаты иссле�
дований, противоречащие устоявшимся схемам).

Почему самки тоже бывают рогатыми?

Присутствие рогов у самок многих видов жвач�
ных плохо согласуются со всем строем представ�
лений о половом отборе, изначально ориентиро�
ванных на поиски причин эволюции экстрава�
гантных структур у самцов. Еще совсем недавно
стойкий поборник идеи полового отбора, Д. Им�
лин писал, что в контексте исследований этой на�
правленности тема вооруженности самок остается
вопросом, наименее разработанным. “Например,
остается выяснить, при каких обстоятельствах (cir�
cumstances) у самок развиваются рога? Возника�
ют ли они у особей обоих полов под действием
естественного отбора (например, как защита от
хищников), а затем приобретают роль сигналь�
ных структур у самцов? Или это оружие первона�
чально появляется у самцов и лишь затем, при не�
которых особых обстоятельствах становится до�
стоянием также и самок? В какой степени
эволюция вооруженности самок может идти не�
зависимо от соответствующей эволюции у сам�
цов? (Emlen, 2008: 406).

Обзор литературы по эволюции полового
диморфизма показывает, что обнаружение в ходе
филогенетических реконструкций таких эволю�
ционных событий, как многократное приобрете�
ние самками яркого “самцового” наряда застав�
ляет исследователей прибегать к выстраиванию
“дополнительных” гипотез ad hoc. Тем самым они
стараются спасти доктрину полового отбора,
дряхлеющую перед лицом нового непредвзятого
знания. Совершенно аналогичную картину при�
ходится видеть и в попытках объяснить феномен
рогатости самок. 

Так, не далее как пять лет назад Т. Клаттон�
Брок в статье под названием “Половой отбор у са�
мок” писал: “Здесь я утверждаю, что механизмы,
ответственные за эволюцию вторичных половых
признаков у самок, сходны с теми, которые дей�
ствуют в отношении самцов. Они включают в се�
бя внутриполовую конкуренцию между самками
за возможность репродукции, за предпочтения со
стороны самцов, а также конкуренцию в сфере
привлечении половых партнеров. Но, в отличие
от самцов, самки чаще конкурируют из�за ресур�
сов, необходимых для успешного размножения,
чем за доступ к половым партнерам, так что раз�
витие вторичных половых признаков у самок мо�
жет быть ограничено платой (costs) скорее на поч�
ве плодовитости, чем выживания” (Clutton�
Brock, 2009: 3). Та же идея “выбора самками сам�
цов” (female mate choice) настойчиво преподно�
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Cervidae

Giraffidae

Antilocapridae

Tragulidae
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Рис. 13. Два сценария приобретения (а) и утраты (б)
рогов в филогенезе жвачных: 1 – по: Marcot, 2007; 2 –
по: Spaulding et al., 2009. Из: Davis et al., 2011.
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сится в другой недавней работе за авторством это�
го исследователя (Clutton�Brock, McAuliffe, 2009).

Такого рода декларациям общего характера,
основанным скорее на вере, чем на достаточно
весомом фактическом материале, полезно будет
противопоставить два превосходных аналитиче�
ских исследования, в которых к решению вопроса
применили методы реконструкции филогенеза
копытных. Ни в том, ни в другом о половом отбо�
ре вообще не упоминается. В обоих случаях про�
блема сформулирована следующим образом: ка�
кие особенности видов, где самки несут рога,
могли стать главным детерминантом появления
этих структур в процессе эволюции? На этот счет
было предложено несколько гипотез, из числа ко�
торых к настоящему времени остановились на
двух, конкурирующих между собой.

Гипотеза конкуренции самок из5за ресурсов.
С. Робертс проанализировал достоинства и недо�
статки трех основных сценариев появления рогов
у самок копытных, которые были в ходу к момен�
ту написания его статьи (Roberts, 1996). В них
роль рогов трактовали как 1) инструмент защиты
от хищников; 2) средство имитации самками об�
лика молодых самцов, что якобы повышает порог
агрессивности взрослых самцов по отношению к
носителям рогов ювенильного характера; 3)
структуры, облегчающие самкам конкуренцию за
кормовые ресурсы с самцами11.

Показав искусственность всех этих построе�
ний и недостаточную их обоснованность факти�
ческим материалом, автор выдвигает взамен ги�
потезу, согласно которой наиболее правдоподоб�
ное объяснение развития рогов у самок обязано, в
первую очередь, их взаимоотношениям друг с
другом на почве конкуренции за жизненно важ�
ные ресурсы (в первую очередь пищевые). Эти
конкурентные отношения между самками, по
мнению автора, должны быть наиболее напря�
женными у видов, для которых характерны груп�
пировки с высокой численностью особей. Как
пишет Робертс, “Величина групп и размеры тела
оказались единственными переменными, кото�
рые надежно (successfully) предсказывают состоя�
ние рогатости у самок. Впрочем, если оставить в
стороне возможное влияние других факторов,
один только показатель размера групп оказывает�
ся значимым в этом плане” (Roberts, 1996: 399).
Этот вывод, продолжает Робертс, надежно под�
тверждается как данными, вытекающими из ши�
роких филогенетических реконструкций, так и
материалами по внутривидовым вариациям в
присутствии или отсутствии рогов у самок12. 

11Автор считает, что в действительности следует рассматри�
вать два варианта этой гипотезы применительно к малым
группам и большим стадам (Roberts, 1996: 413).

12Имеются в виду различия по этому признаку у антилопы�
прыгуна (O. oreotragus).

Менее акцентирована автором статьи идея, со�
гласно которой рогатость самок может быть свя�
зана с их территориальным поведением, именно,
с конкуренцией за участки местности, выступаю�
щие в качестве резервуара кормовых и прочих ре�
сурсов (см. ниже). 

Эмпирические данные, положенные в основу вы5
водов Робертса. На мой взгляд, материей, гораздо
более интересной в общебиологическом плане по
сравнению с самим этим выводом, оказывается
характер распространения признака рогатости
самок у копытных вообще и у отдельных их ви�
дов, в частности. Вывод, полученный автором,
важен и полезен тем, что заставляет уйти от при�
вычных стандартных апелляций к мифическому
половому отбору. Он с очевидностью показывает,
что рога у самок копытных гораздо проще объяс�
нить действием стандартного естественного от�
бора, к чему сейчас склоняются многие авторы. В
то же время этот вывод страдает тем, что я назы�
ваю “клиповым функционализмом”. Очень ма�
ловероятно, что становление в эволюции любой
морфологической структуры, и рогов в частно�
сти, можно правдоподобно объяснить действием
одного единственного фактора. Едва ли можно
сомневаться в полифункциональности рогов у са�
мок. Сам автор рассматриваемой статьи указыва�
ет, что у каждого данного вида они более вы�
прямлены, чем у самцов и в этом смысле могут
служить вполне эффективным инструментом за�
щиты от хищников. Это никак не противоречит
тому, что их можно использовать в противодей�
ствии агрессивным выпадам со стороны самцов и
при разрешении конфликтов друг с другом. 

Но давайте лучше оставим в стороне эти само�
очевидные истины и остановимся на огромном
фактическом материале, обобщенном в статье
Робертса. Интересна, прежде всего, неравномер�
ность распространения признака рогатости са�
мок в обоих наиболее крупных таксонах копыт�
ных. Например, среди полорогих (Bovidae) в
12 родах четырех триб самки неизменно безроги.
В 17 родах четырех других триб они неизменно
рогаты. Еще в трех трибах самки рогаты у видов
пяти родов и безроги в семи родах. Таким обра�
зом, безрогость самок свойственна видам 19 ро�
дов полорогих, тогда как рогаты они у представи�
телей 22 родов (Table 1 цитируемой статьи, со�
ставленная по данным Kiltie, 1985). 

В семействе оленьих (Cervidae) только у север�
ного оленя – единственного представителя моно�
типического рода Rangifer – часть самок несут ро�
га наравне с самцами. Все виды прочих 15 родов
характеризуются безрогостью самок. В семействе
Giraffidae у жирафов самки рогаты, у окапи – без�
роги. Рога, развитые в значительно меньшей сте�
пени, чем у самцов, присутствуют у самок вило�
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рога – единственного ныне живущего13 предста�
вителя рода Antilocapra и семейства Antilocapridae. 

Таким образом, можно видеть, что рогатость
или безрогость самок – это признаки не видовые,
а родовые, к тому же весьма устойчивые и в пре�
делах таксонов более высоких рангов (рис. 10).
Этому заключению отчасти противоречит факт
внутриродовой и внутривидовой изменчивости
по признакам рогатости/безрогости самок. На�
пример, у антилоп лесных дукеров Cephalophus,
для которых вообще характерны рогатые самки, у
двух видов из 16 они безроги. В роде газелей Gazel5
la только у одного из 10 видов самки одной из гео�
графических рас преимущественно безроги. В по�
пуляциях некоторых видов антилоп, где самки в
норме безроги (роды Aepyceros, Kobus, Redunca),
среди них очень редко встречаются рогатые осо�
би. Безроги некоторые самки и в отдельных попу�
ляциях барана Ovis orientalis musimon.

Внутривидовой полиморфизм по интересую�
щим нас признакам имеет место у северного оле�
ня (Cervidae) и вилорога (Antilocapridae), у кото�
рых самки в норме несут рога. Отдельные эпизо�
ды рогатости самок описаны также у видов
некоторых других родов первого из этих семейств
(настоящие олени Cervus, лоси Alces, косули Ca5
preolus, американские олени Odocoileus). Автор
предполагает, что в тех случаях, когда безрогость
самок выглядит нормой, появление рогов у от�
дельных особей может быть результатом отклоне�
ний в концентрации половых гормонов в крови14.
Так или иначе, по мнению Робертса, такие явле�
ния говорят о “замечательной пластичности” фе�
номена и, соответственно, скрытого потенциала
к адаптивному ответу (появление либо исчезно�
вение рогов) на меняющиеся давления отбора
(Roberts, 1996: 408).

Однако рис. 9, помещенный в статье Робертса,
говорит, как кажется, об обратном. Можно видеть,
что, согласно этой реконструкции филогенеза се�
мейства полорогих, на протяжении миллионов лет
здесь имели место 8 эпизодов приобретения рогов
самками в тех или иных таксономических группах
и лишь 2 случая вторичной утраты этих образова�

13Другие 11 видов вымерли на протяжении плейстоцена. 
14О гормональной регуляции годового цикла роста и сбра�

сывания рогов у северного оленя см. в работе: Lincoln,
Tyler, 1994.

ний. О том же говорит рис. 10, из которого хорошо
видно, что каждое из альтернативных состояний
(рога у самок есть или отсутствуют) с поразитель�
ной устойчивостью сохраняется в разных филети�
ческих линиях полорогих, как я полагаю, в соот�
ветствии с принципом эволюционной инерции. 

Идея, согласно которой рога самок служат ору�
жием, которое используется в момент приобрете�
ния территории и при ее защите (см. выше), роди�
лась на почве изучения внутривидового полимор�
физма по этому признаку у антилопы�прыгуна
(O. оreotragus). У этого вида только в двух из девяти
изученных популяций (подвид О. о. schillingsi)
большая часть самок несет рога. Было показано
также, что в местах их обитания в Кении площадь
территорий моногамных пар минимальна и не
превышает 1.5–2 га против 8–15 га в других участ�
ках ареала. То, что самки у этого вида территори�
альны, подтверждается прямыми наблюдениями
за активным участием их в мечении территорий
наравне с самцами (см. выше, Гипотеза проис�
хождения рогов с позиций поведенческой эколо�
гии: Мечение границ территорий…). По мнению
Робертса, конкуренция между самками в этих
условиях должна быть выше, чем в других местах,
что как он полагает, может вести к отбору на при�
обретение ими рогов. Впрочем, автор оговарива�
ется, что процесс может идти и в обратном на�
правлении, т. е. в сторону увеличения доли в по�
пуляции безрогих самок, если энергетическая
стоимость (cost) развития рогов достаточно высо�
ка (Roberts, 1996: 430). 

Гипотеза антихищнической функции рогов у са5
мок. По результатам недавнего исследования на
ту же тему, его авторы приходят к иному заключе�
нию об адаптивных функциях рогов у самок
(Stankowich, Caro, 2009). Они согласны лишь с
той частью выводов Робертса, где он связывает
прогрессивную эволюцию рогов с явлением тер�
риториальности у самок. Отвергая идею, соглас�
но которой самки конкурируют из�за пищевых
ресурсов, эти авторы настаивают на том, что глав�
ная функция их рогов – это противостояние хищ�
никам. 

В статье вводится понятие “заметность” (expo�
sure), которая для каждого вида оценивается со�
четанием нескольких переменных, главными из
которых авторы считают размеры особей и харак�
тер местообитаний вида. Максимальный индекс

Таблица 1. Отсутствие связи между акцией “параллельный проход” в конфликтах между самцами лани Dama
dama с предсказуемостью исхода противостояния (из: Jennings et al., 2003)

Ситуация

Параллельные проходы есть Параллельных проходов нет 

исход драки 
очевиден 

исход драки 
не очевиден 

исход драки 
очевиден

исход драки 
не очевиден 

До драки 21 14 42 24

После драки 34 53 31 23
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заметности они присваивают видам, которые от�
личаются крупными размерами особей и обитают
в открытых ландшафтах. Сама идея о значении
размеров особей в противостоянии вида прессу
хищничества не нова. Она впервые была высказа�
на в работе Пекера (Packer, 1983). По мнению это�
го автора, для большинства видов антилоп, у ко�
торых масса особей не превышает 25 кг, характер�
на скрытность и стратегия спасения от хищников
бегством. В то же время, крупные размеры особей
(около 40 кг) позволяют им не только убегать от
опасности, но и активно защищаться от нападе�
ний плотоядных. Именно среди таких видов при�
мерно у 75% их самки обладают рогами. 

Филогенетический анализ, выполненный
Станковичем и Каро, позволил им показать оче�
видную корреляция между присутствием рогов у
самок и 1) индексом их заметности15 либо 2) их
территориальностью (рис. 10). Здесь стоит заме�
тить, что, как хорошо известно, корреляция меж�
ду двумя переменными не является ни в какой ме�
ре доказательством того, что между ними имеет
место прямая причинно�следственная связь (см.,
например, Гидденс, 1999: раздел Общая методо�
логия).

Однако наименее правдоподобна мысль авто�
ров, согласно которой хищник способен, завидев
издалека рогатую антилопу, “понять”, что живот�
ное располагает опасным оружием, так что от не�
го лучше держаться подальше. Такое может прид�
ти в голову только тому, кто наделяет животных
той же способностью к оценке увиденного, какой
обладает он сам. Таким образом, полезность
сложнейших формальных операций, проделан�
ных авторами для оценки индекса заметности,
полностью аннулируется для профессионального
этолога в силу очевидного антропоморфизма ис�
ходной предпосылки.

Вместе с тем, появление в последние годы по�
добных работ весьма символично, ибо они де�
монстрируют желание исследователей уйти от
умозрительных рассуждений о роли полового от�
бора в становлении тех или иных перигамических
структур и попытаться объяснить происходящее с
позиций более реалистической биологической
логики. 

Результаты исследований, 
противоречащие устоявшимся схемам

Для меня совершенно очевидно, что результа�
ты полевых исследований, основанных на полно�
ценном количественном материале, позволяют
поставить под сомнение многие господствующие
шаблонные объяснения происходящего в приро�
де. Ниже будут приведены примеры, подтвержда�
ющие это положение.

15В качестве главного критерия которой авторы рассматри�
вают среднюю высоту самок в плечах. 

Размер самца, а не особенности его рогов, опре5
деляют выигрыш особи во взаимодействиях с кон5
курентами. Это показано в своего рода естествен�
ном полевом эксперименте, результаты которого
получены Джонсоном с соавторами при наблюде�
ниях за благородными оленями подвида Cervus
elaphus nannodes в Калифорнии (Johnson et al.,
2007). В этом регионе имеет место дефицит мине�
ральных веществ в рационе оленей, поэтому рога
самцов очень часто ломаются. На протяжении
двух лет более чем у 80% самцов из 112 находив�
шихся под наблюдением были утрачены отдель�
ные отростки рогов, а у 35% рога были сломаны у
основания. 

Авторы наблюдали 446 столкновений между
самцами, 59 до и 387 после того, как у их участни�
ков имели место поломки рогов. В статье было
показано следующее: если при статистическом
анализе таких качеств самца, как его способность
адекватно оценивать потенции противника, ре�
зультативность в драке и статус обладателя гаре�
ма, делать поправку на размеры и массу тела, при�
ходится придти к выводу, что морфология рогов
как таковая не влияет на успех их обладателя. Ав�
торы справедливо замечают, что способность оле�
ней оценивать бойцовские качества оппонентов
по характеру их рогов едва ли соответствует тому,
как эти образования выглядят для человека�охот�
ника или зоолога. 

В статье проводится мысль, что привычная
“истина”, согласно которой именно величина и
форма рогов есть главный фактор, обеспечиваю�
щий репродуктивный успех самцов во время го�
на, есть следствие недооценки естественного со�
отношения между особенностями этих структур и
физической силой самца, однозначно зависящей
от массы его тела. Иными словами, величина и
форма рогов есть, вероятно, не более чем побоч�
ный продукт возраста и, соответственно, общих
размеров их носителя. Здесь мы видим полную
параллель с выводами, полученными при оценке
бойцовских качеств оппонента самцами у рога�
тых жуков (см., например, Hongo, 2007). 

Демонстрация рогов оппоненту не несет инфор5
мации о бойцовских качествах их обладателя. У тех
видов оленей, агонистическое поведение кото�
рых изучено достаточно полно, описана так назы�
ваемая демонстрация бокового очертания рогов
(lateral palm presentation). Принято считать, что
таким способом один из участников конфликта
информирует другого о своих качествах как бой�
ца, а другой на основе полученной информации
выбирает дальнейшую линию поведения, напри�
мер, драться или отступить. Д. Дженнингс с соавто�
рами решили проверить, так ли в действительности
обстоит дело при конфликтах между самцами лани
(Dama dama). У этого вида конфликтующие быки
часто прерывают контакт рога к рогам, после чего
один из них поднимает голову и поворачивает ее
так, что другому становится видной вся поверх�
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ность лопаты его рога. Авторы работы задались сле�
дующим вопросом: “Если величина или степень
симметричности рогов содержит информацию о
физическом и генетическом качестве особи, остает�
ся центральный вопрос: как эта информация может
быть представлена в ходе демонстрации и как она
воспринимается и декодируется другим?” (Jen�
nings et al., 2002: 390).

Из большого количества видеозаписей драк
они отобрали 98, где оба оппонента были индиви�
дуально опознаваемы, а сам конфликт с опреде�
ленностью заканчивался в пользу одного или друго�
го из них. Оказалось, что те самцы, которые чаще
демонстрируют рога таким образом, с большей ве�
роятностью проигрывают бой. Исследователи при�
ходят к выводу, что демонстрация, о которой идет
речь, не служит способом трансляции информации
об индивидуальных качествах самца, но свидетель�
ствует скорее о его состоянии неуверенности в сво�
их возможностях продолжать поединок. 

Боковая стойка самцов5оппонентов не служит
средством взаимной оценки ими потенциальных
возможностей противника. Согласно гипотезе
Гейста (Geist, 1966), превратившейся со временем
в аксиому, в преддверии столкновения самцы ко�
пытных становятся или движутся параллельно
друг другу, демонстрируя противнику свой силуэт
и тем самым информируя другого о своих разме�
рах, величине рогов и, соответственно, бойцов�
ских качествах. Для проверки того, насколько эта
идея оправдывается в конфликтах между самцами
лани, тот же коллектив авторов (Jennings et al.,
2003) собрал сведения об использовании этих ак�
ций в ходе 2739 драк, отснятых на видеопленку.
Из них только в 1377 (50.3%) наблюдали парал�
лельные проходы оппонентов. Число драк с оче�
видным исходом, когда можно говорить о побе�
дителе и побежденном, составило 1241. Из них
только в 446 (35.9%) имели место параллельные
проходы противников. Средние по числу актив�
ных наскоков на оппонента с ударом его рогами
не отличались достоверно в тех драках, которые
включали в себя параллельные проходы (2.29 ±
± 0.39) или проходили в их отсутствие (1.06 ±
± 0.24). В итоге оказалось, что присутствие этих
проходов в репертуаре самцов�участников кон�
фликта не сказывается на его исходе, то есть ак�
ция ни в какой мере не повышает предсказуемо�
сти хода событий для того или другого бойца
(табл. 1).

В итоге авторы приходят к заключению, что
параллельный проход оппонентов не служит
средством демонстрации противнику размеров
своего тела и эффективности оружия и не ведет к
снижению эскалации конфликтов. 

Самцы конфликтуют одинаково часто как в
присутствии, так и в отсутствие самок. Это бы�
ло показано в исследовании агонистического по�
ведения самцов лани во время гона, когда встреча
самцов и самок у этого вида происходит на токах.

Детальное описание хода 205 столкновений меж�
ду взрослыми быками позволило придти к следу�
ющим выводам. Частоты использования тех или
иных акций в репертуаре агонистического пове�
дения самцов были очень близки в ситуациях, ко�
гда самки находились поблизости хотя бы от од�
ного из самцов (n = 100), и в тех, где самки отсут�
ствовали (n = 105) (рис. 11). 

Если самки находились при одном самце или
при обоих, доли столкновений между быками бы�
ли почти одинаковыми (52.0 и 48.0%, соответ�
ственно, χ2 (1) = 0.16, NS). Драки как таковые
имели место только в 39.5% всех противостояний.
Авторы приходят к выводу, что присутствие самок
снижает вероятность серьезного противостояния
между самцами. Более того, наблюдается тенден�
ция к большей частоте драк в отсутствие самок.
Таким образом, сделано заключение, согласно
которому у ланей “присутствие самок не оказыва�
ет влияния на агонистическое поведение самцов
во время гона” (Fri ová et al., 2007: 253). 

Все это не имеет ничего общего с бытующими
представлениями о “постоянных боях между сам�
цами из�за самок”, что служит лейтмотивом гим�
ну полового отбора, представленному, например,
в книге Л.Ш. Давиташвили. 

Большие рога самцов не снижают продолжи5
тельность жизни их носителей. Одна из аксиом
доктрины полового отбора состоит в том, что об�
ладание массивными рогами дорогостояще (cost�
ly) для их носителей, что, в частности, должно
проявляться в снижении их жизнеспособности и
в уменьшении продолжительности жизни. Берге�
рон с соавторами получили данные о скорости
роста, размерах рогов и продолжительности жиз�
ни 383 самцов альпийского горного козла (Capra
ibex), доживших до естественной кончины (Berg�
eron et al., 2008). Для горных козлов характерен
резкий половой диморфизм по строению рогов,
гипетрофировано развитых у самцов (рис. 12). Ре�
зультаты исследования показали, что рост боль�
ших рогов (максимально до 75 см) не сказывается
на долголетии этих животных. Изменчивость ве�
личины рогов у данного вида на 22% объясняется
индивидуальными особенностями особей, что го�
ворит о постоянстве различий в фенотипической
конституции животных (Bergeron et al., 2008).

Следует заметить, что эти результаты не заста�
вили авторов отказаться от традиционных пред�
ставлений о том, что обладание крупными рогами
может быть дорогостоящим для их носителей и
что они представляют собой “честный сигнал” о
качестве самца, в соответствии с принципом ган�
дикапа. Чтобы выйти из противоречия между
собственными данными и привычными стерео�
типными схемами, авторы прибегают, по тради�
ции, к дополнительным гипотезам ad hoc с при�
влечением такого фактора, как длительность ста�
дии репродуктивной активности самца. Однако

c
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наибольшее доверие вызывают конкретные об�
ширные материалы, полученные в ходе данного
многолетнего исследования. 

Другая работа, объектом которой стала остров�
ная популяция одичавшего крупного рогатого
скота (Bos taurus), к удивлению ее автора показала
повышенную смертность взрослых самок по
сравнению с самцами (47.7 и 18.3%, соответ�
ственно), что также никак не укладывается в
предсказания доктрины полового отбора. Автор
указывает, что к моменту написания статьи такое
явление было описано только у африканского
слона (Loxodonta africana). Он предполагает, что в
его случае феномен можно попробовать объяс�
нить предшествующим воздействием на исследу�
емый вид (Berteaux, 1993).

Вопросы, поставленные филогенетическим 
подходом к анализу эволюции рогов. 

Как мы видели из предыдущих глав, все боль�
шее число исследователей склоняются к уходу от
микроэволюционных объяснений эволюции экс�
цессивных структур (которые зачастую носят
упрощенный, наивно адаптационистский харак�
тер) в сторону поисков макроэволюционных за�
кономерностей морфогенеза. Очевидный про�
гресс здесь состоит в растущем понимании важ�
ности детального анализа морфогенетических
преобразований в ходе индивидуального разви�
тия и, соответственно, в попытках понять меха�
низмы эволюции самих этих процессов (методоло�
гия, подпадающая под понятие эво�дево).

В проблеме эволюции рогов у копытных важ�
ное значение сегодня придают вопросу о том, го�
мологичны ли друг другу столь разные по ткане�
вому строению образования, как те четыре типа
рогов, о несходстве которых на этом уровне речь
шла в первом разделе статьи. Мы помним, что по
мнению Дженис, сформулированному на палеон�
тологическом материале, эти структуры незави�
симо формировались в эволюции по меньшей ме�
ре три раза. Более поздние филогенетические ре�
конструкции, основанные на молекулярных
данных (Marcot, 2007; Spaulding et al., 2009), а так�
же на их комбинации с морфологическими и это�
логическими показателями (Hernández Fernán�
dez, Vrba, 2005), позволяют обсуждать как минимум
две другие, неодинаковые гипотезы относительно
путей становления рогов в эволюции копытных
(рис. 13). Как видно из этого рисунка, согласно
одной гипотезе, рога были приобретены ими од�
нажды, с последующей их утратой кабаргами. Со�
гласно другой, они были вторично утрачены в
филуме, ведущем к сестринским группам оленей
и кабарог, а затем вновь приобретены видами пер�
вой из этих групп. 

Как пишут Дэвис с соавторами, не будет воз�
можности решить, какой из этих сценариев более
правдоподобен, до тех пор, пока мы не сможем

располагать достаточно полными данными о ги�
стогенезе рогов у представителей всех крупных
таксонов копытных (Davis et al., 2011: 2862).

Дело в том, что рога нельзя рассматривать в ка�
честве неких простых “выростов” на костях чере�
па. Их морфогенез – это процесс многоступенча�
тый, начинающийся еще в раннем эмбриогенезе,
на стадии замыкания нервного желобка в нерв�
ную трубку и формирования нервного гребня.
Считается, что, скорее всего, именно клетки, ми�
грирующие из этого образования, ответственны
за становление специализированной зоны в над�
костнице лобной кости, именуемой “рогообразу�
ющей надкостницей” (РН, antlerogenic perios�
teum). Популяции этих клеток, которые можно
отнести к разряду эмбриональных стволовых,
управляют у оленей ростом рогов видоспецифиче5
ской формы и их регенерацией после очередного
сезонного сбрасывания16. 

Оказалось, что РН обладает способностью к
автономной дифференциации в рогоподобную
структуру, даже если ее трансплантировать на ко�
сти другого участка тела (рис. 14). Соответствен�
но, если у детеныша�самца косули удалить РН с
того места, где должны формироваться зачатки
рога (pedicles), животное так и останется безро�
гим. Кстати сказать, тот факт, что у некоторых са�
мок оленей формируются рога, указывает на су�
ществование РН у особей обоих полов, но ее по�
тенции к дифференциации реализуются у
подавляющего большинства видов Cervidae толь�
ко у самцов (Kierdorf, Kierdorf, 2002: 25).

На стадии зачатка рога он складывается из
“внутренних” костной и хрящевой тканей, одетых
снаружи кожными тканями. Дальнейший рост ро�
гов определяется сложными многостадийными вза�
имодействиями между этими разными компонен�
тами, которые осуществляются по принципу индук5
ции. Например, преобразование кожных покровов в
особую “бархатную” ткань (velvet), обязано, как по�
лагают, активности диффузных молекул, несущих
соответствующий индуктивный сигнал из надкост�
ницы и надхрящницы зачатка рога. 

Изложенные здесь представления получены
при изучении нескольких представителей семей�
ства оленьих (косуля, лань, благородный олень).
Относительно того, как процесс гистогенеза ро�
гов идет в других крупных таксонах копытных,
известно гораздо меньше (табл. 2). Лишь заменив
выставленные в ней вопросительные знаки, ис�
следователи, интересующиеся эволюцией рогов,
смогут выстроить наиболее правдоподобный ее
сценарий. 

16Если РН повернуть в эксперименте на 180°, рога подопыт�
ного животного будут расти не вперед, а назад. Активности
РН свойственна периодичность. Так, если рога текущего
сезона почему�либо оказались не сброшенными, на следу�
ющий год у самца отрастает вторая пара рогов.
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Гипотетические сценарии ближайших причин 
первого появление рогов в ходе эволюции 

Киердорф и Киердорф в статье о механизмах
развития рогов в онтогенезе оленей приводит
ссылки на ряд публикаций, авторы которых уве�
рены в том, что зачатки рогов могут появляться
как в специализированной зоне РН, та и за ее
пределами в результате неспецифической трав5
матической стимуляции (Kierdorf Kierdorf, 2002:
26, 29). Это обстоятельство заставляет с бóльшим
интересом обратиться к двум умозрительным по�

строениям на тему: “как рога могли возникнуть
впервые?”. Время выхода в свет статей, где во�
прос был поднят, разделяет промежуток в 26 лет.

В первой из них (Barrette, 1977) в основу – рас�
суждений положено детальное описание поведения,
наблюдаемого при драках между самцами индий�
ского мунтжака (Muntiacus muntjak). У этого вида из
семейства оленевых, как и у других представителей
рода, самцы обладают, наряду с удлиненными клы�
ками, также короткими слабо вильчатыми рогами.
И те и другие используются в острых конфликтах

*

а б

в

Рис. 14. Развитие зачатков рогов (pedicles) (а, б) и дефинитивных рогоподобных структур (в) в результате трансплан�
тации рогообразующей надкостницы на другие участки тела.
а – смещение ее на лобной кости молодого самца косули C. capreolus; б – после ее пересадки на ногу лани D. dama; в –
рог в орбитальной области самца белохвостого оленя Odocoileus virginianus. Из: Kierdorf, Kierdorf, 2002.
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между самцами, выполняя разные функции. Наибо�
лее эффективным оружием нападения оказываются
клыки. Рога служат нападающему в основном для
того, чтобы лишить соперника равновесия и в этот
момент нанести сверху удар клыками, тогда как тре�
тируемая таким образом особь использует рога в ка�
честве щита для парирования такого удара. Основ�
ная мысль этой работы состоит в том, что в эволю�
ции оленей функция оружия постепенно смещалась
от клыков к рогам.

Автор статьи полагает, что появлению рогов у
примитивных оленей, обладавших первоначаль�
но только клыками, предшествовали утолщения
(bumps) лобной кости. Такие образования при�
сутствуют у самок мунтжаков и внешне напоми�
нают одетые шерстистой кожей рога жирафа. По
мнению автора, эти структуры гомологичны по�
добным им у вымерших североамериканских оле�
ней, таких как Aletomeryx (Barrette, 1977: 173).
Здесь автор, вероятно, заблуждается, поскольку,
по данным Дженис, у этих оленей не только сам�
цы, но и самки уже обладали короткими рогами
(Janis, 1982: 288). Однако и этот автор указывает
на существование внешне похожих структур у
представителей нижнемиоценового рода Tylo5
cephalonyx из вымершего семейства халикотерие�
вых, относящегося к непарнокопытным. 

Эти ископаемые обладали массивным костным
выступом на лбу (возможно, даже парными высту�

пами), с необычной ячеистой структурой (рис. 15).
Авторы, впервые описавшие это образование
(Munthe, Coombs, 1979), допускали, что оно могло
использоваться в драках с конспецификами, по�
скольку их внутреннее строение позволяло, в
принципе, выдержать (и, вероятно, смягчить) до�
статочно сильный удар извне. В подтверждение
этой идеи авторы указывают на определенное
сходство во внутреннем строении данной структу�
ры с тем, что наблюдается в черепе жирафа, кото�
рый, как известно, использует самцами этого вида
в драках друг с другом в качестве “молота”. В об�
суждении последующих палеонтологических на�
ходок халикотериев с подобным строением черепа
эта гипотеза рассматривается, наряду с нескольки�
ми другими17, как достаточно правдоподобная
(см. Hunt, 2005: 24�25). 

Мысль Ц. Беррет, стимулированная изучением
тактики драк у мунтжака, нашла продолжение в
статье Люссе, где предлагается гипотеза под на�
званием “от кусания к боданию” (Lusseau, 2003:
533). Автор обращает внимание на широкое рас�
пространение борьбы по принципу “лоб в лоб” у
многих млекопитающих. Наиболее генерализо�
ванным модусом такого рода взаимодействий с

17Использование в акустическом поведении, в качестве “де�
монстративного органа и/или видового опознавательного
признака”.

Таблица 2. Различия в строении и онтогенезе рогов в четырех семействах жвачных (из: Davis et al., 2011) 

Свойства рогов Олени Полорогие Жирафы Вилорог

Ткани, осуществляющие индукцию
эпидермис – ? ? ?
кожа/ПРСТ – + (+) ?
надкостница + – ? ?

Место начала окостенения
лобная кость/надкостница + – – ?
кожа/ПРСТ – + + ?

Масса дефинитивной кости
живая, одетая покровом + + + +
живая, обнаженная + – +/– ?
мертвая обнаженная + – – –

Характер эпидермиса 
обволосенный +/– – + +
ороговевший – + – +

Ветвление/верхушечный рост
кости + – – –
чехла – – – +

Регенерация
костной ткани + – – –
покровов + – – –
рогового чехла – – – +

1 ПРСТ – подкожная рыхлая соединительная ткань;
+ да; – нет; +/– и то и другое у разных представителей группы; (+) предположительно.
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оппонентом будет бодание, даже в том случае, ес�
ли голова не несет каких либо инструментов на�
подобие рогов. В качестве примера Люссе приво�
дит, помимо жвачных, бегемотов и китообразных.
Он пишет: “Недавние исследования показывают,
что дельфины бодаются во время межгрупповых
конфликтов. У всех китообразных, за исключени�
ем серых китов, наблюдали бодание. О социаль�
ных взаимодействиях серых китов мало что из�
вестно, однако есть сведения, что при атаке на
лодку они таранят ее” (там же: 532–533). Атаки с
боданием наблюдали также у самцов дюгоней
(Dugong dugon) (Anderson, 1997).

Люссе предлагает простое физическое объяс�
нение целесообразности тактики бодания. “Если
особи грозит нападение, – пишет он, – наиболее
выигрышным ответным поведением будет сни�
жение до минимума кинетического момента уда�
ра. Проще всего этого можно достигнуть, сокра�
щая дистанцию до нападающего: чем короче ди�
станция, тем меньше этот момент. Таким
образом, атакуемый получает выигрыш, если бе�
жит, плывет или прыгает в сторону нападающего.
Изменения способов борьбы от кусания к бода�
нию ведет, естественным образом, к встрече про�
тивников лоб в лоб и, следовательно, к боданию”
(там же: 533). 

Если так, то следует ожидать изменений в мор�
фологии головы, которые приводили бы к фор�
мированию некого буфера, который защитил бы
от повреждений жизненно важные системы, ло�
кализованные в черепе. У китообразных, напри�
мер, это система звукоизлучения и локации (аку�
стическая линза, melon). В недавней работе
М. Харди действительно показано, что по край�
ней мере у двух видов этого отряда только у сам�
цов имеют место защитные приспособления та�
кого характера. У самцов бутылконоса Hyperoodon
ampullatus лишь при достижении ими половозре�
лости в области лба резко увеличивается масса
фиброзной ткани, которая, по мнению автора
статьи, служит для защиты акустической линзы
во время агрессивного бодания самцов. У самцов
клюворыла (Ziphius cavirostris) вокруг акустиче�
ской линзы формируется защитная камера (pre�
narial basin) и одновременно идет процесс укреп�
ления рыла за счет его окостенения (Hardy, 2005).

В отношении первого их этих видов Харди без
колебаний называет фиброзную массу ткани на
лбу самцов (maxillary crest) “эффективным оружи�
ем”, предназначенным для функционирования во
время столкновений с использованием тактики
бодания. Возможно, это несколько преждевремен�
но, если принимать во внимание следующие слова
автора: “Увеличенная лобная структура является,

5 см

Рис. 15. Внутренняя структура лобного утолщения у халикотерия Tylocephalonyx (нижний миоцен, около 19–18 млн
лет назад). Из: Hunt, 2005.
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очевидно (in its own right), внешне приспособлен�
ной для бодания или тарана (battering ram) во вре�
мя столкновений самцов, хотя таковые никогда не
наблюдали в природе” (Hardy, 2005: 90; курсив мой –
Е.П.).

Строго говоря, построения всех трех цитиро�
ванных авторов (Беррет, Люссе, Харди) выглядят
как продолжение идей Лоренца (Lorenz, 1952) и
Гейста (Geist, 1966) об адаптивной целесообразно�
сти ритуализации конфликтов в ходе эволюции,
снижающей вероятность их летальных исходов. На
мой взгляд, однако, эти, умозрительные, в общем,
конструкции могут стать полезными в объясни�
тельном плане, если сконцентрировать внимание
на таком вполне материальном факторе, как воз�
можная роль травматизма в эволюции рогов и
функционально аналогичным им структур.
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ON THE EVOLUTION OF HORNJLIKE ORGANS IN UNGULATES

E. N. Panov
Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow 119071, Russia

e5mail: panoven@mail.ru

A current state of views concerning the question of origin and evolution of the horn�like organs in ungulates
are reviewed. A general picture of a presumed course of the process in accordance with paleontological data
is given. The possible determinants of an appearance and progress in the development of such cranial append�
ages in the ungulate phylogenesis are discussed. These are, in particular, characteristics of diet, social behav�
ior and antipredator strategies in different taxa, cast doubt on an explanatory power of purely speculative idea
of the main role of the sexual selection in origin and subsequent evolution of the horn�like organs, which was
prevailing during the past thirty years. It is shown that interests of researchers is shifting now from attempts
to explain the phenomenon with use of the microevolution approach towards an analysis of phylogenetic re�
constructions based on molecular data, to search for some general rules operating at the macroevolution level.
The importance of the new methodology dealing with study of evolution of the individual development as
such (so�called evo�devo) is stressed.

Keywords: diversity of mammals, sexual selection, nutrition and ecology of ungulates, territoriality of ungu�
lates, origin and evolution of horn�like organs. 
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