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Ископаемые остатки хоботных были 
известны достаточно давно. Еще древние 
греки обратили внимание на очень круп-
ные черепа с одним отверстием ниже лба, 
которые встречались на островах Среди-
земного моря. Это были черепа карлико-
вых слонов, которые обитали на островах 
и вымерли к голоцену. По-видимому, имен-
но эти находки явились основой легенды о 
циклопах. Постоянно встречались с костя-
ми и бивнями мамонтов жители Сибири. 
Большое количество палеонтологическо-
го материала, в том числе и по древним хо-
ботным, поступало при разработке извест-
няков Монмартра в начале XIX в. К началу 
XX в. был накоплен огромный фактичес-
кий материал, как в Европе, так и в Север-
ной Америке, по морфологии и распро-
странению ископаемых Proboscidea. Эти 
материалы были сведены в фундаменталь-
ной работе крупнейшего американского 
палеонтолога Генри Фаерфилда Осборна 
(Osborn, 1936, 1942). В этом труде, помимо 
огромного фактического материала, изло-
жены и представления Г.Ф. Осборна об эво-
люции хоботных. Следующим крупным 
этапом по анализу накопленного материа-
ла и созданию эволюционной модели были 
работы Х. Тобина, которые посвящены 
преимущественно европейским мастодон-
там (Tobien, 1968, 1971, 1972, 1973a, 1973b, 
1975, 1976). Описанию и анализу данных 
по слонам плейстоцена Европы посвящены 
работы Е. Гюнтера (Guenther, 1968a, 1968b, 
1969a, 1969b, 1978, 1986). Появились по-
пытки использовать кладистику для ре-
шения задач таксономии хоботных (Tassy, 
1988). Большой вклад в изучение ископае-

мых Proboscidea внесли отечественные па-
леонтологи: М.В. Павлова (Pavlowа, 1894, 
1910, 1914, 1931), И.А. Дуброво (1960, 1976, 
1990, 1991), В.Е. Гарутт (1954, 1972, 1977, 
1986), Л.И. Алексеева и др. В отечествен-
ной и зарубежной литературе существует 
огромное количество публикаций с описа-
нием отдельных находок ископаемых хо-
ботных. Эти обширные материалы легли в 
основу настоящего очерка, посвященного 
истории Proboscidea.

Принципиальные трудности построе-
ния сценария эволюции хоботных состоят  
в том, что на протяжении своей истории 
представители отряда осуществляли прост- 
ранственные экспансии, которые, за исклю- 
чением Австралии, охватывали все конти-
ненты и самые разнообразные ландшафты. 
При этом морфологические преобразова-
ния в территориально удаленных группах 
очень часто протекали параллельно, на что 
указывали и Осборн, и Тобин, и Тасси. Это, 
прежде всего, относится к строению щеч-
ных зубов: премоляров и моляров. Кроме то- 
го, в эволюции Proboscidea чаще, чем в дру- 
гих группах млекопитающих, встречалось  
явление обратного преобразования приз-
наков. Все это затрудняет выделение пле-
зиоморфий и апоморфий при построении 
филогенетических древ. В настоящей ра-
боте, в противоположность традиции, в ка- 
честве руководящих рассматриваются не 
преобразования коронки щечных зубов, а  
строение черепа, челюстного аппарата, сим- 
физа нижней челюсти и другие эволюци-
онно менее мобильные признаки (табл. 1).

Представители отряда появились в па-
леонтологической летописи во второй по-
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ловине эоцена. Они дали вспышки таксо-
номического разнообразия в начале олиго-
цена, в миоцене, в первой половине плиоце-
на (рис. 1). Начиная с раннего плейстоцена 
разнообразие хоботных постепенно сни-
жалось, однако ареал группы максимально 
расширился, охватывая почти все Север-
ное Полушарие и Южную Америку. В это 
время они составляли важнейшую часть 
консументов первого порядка наземных 
сообществ от тропической зоны до побе-
режья Ледовитого океана. На рубеже плей-
стоцена и голоцена происходит их вымира-
ние на обоих Американских континентах 
и в Северной Евразии. В настоящее время, 
как известно, ареал Proboscidea ограничен 
саванными ландшафтами Африки и тро-

пическими лесами Юго-Восточной Азии. 
Происхождение хоботных связано с 

основанием ствола копытных, точнее, с 
отрядом Condylarthra, первые представи-
тели которого появились еще в позднем 
мелу, приблизительно 80-65 млн. л. назад. 
Это были небольшие зверьки, по разме-
ру едва превосходящие мышей. Расцвет 
Condylarthra приходился на вторую поло-
вину палеоцена (60-55 млн. л. назад), ког-
да они имели наибольшее географическое 
распространение и численность. В это вре-
мя некоторые их представители достигали 
размеров овцы и даже кабана. В эоцене (55-
38 млн. л. назад) разнообразие Condylarthra 
стало сокращаться, и к началу олигоцена 
(около 38 млн. л. назад) в Северном Полу-
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шарии они окончательно угасают. В Юж-
ной Америке их вымирание затянулось 
до миоцена (приблизительно 20 млн. л. 
назад). К концу палеоцена от Condylarthra 
обособились представители современных 
отрядов копытных: Perissodactyla (тапиры, 
носороги, лошади), Artiodactyls (свиньи, 
верблюды, олени, жирафы, антилопы, би-
зоны), Hyracoidea (даманы), а чуть позже 
– Proboscidea. 

Родиной отряда Proboscidea, вероятно, 
можно считать Северную Африку, где в 
эоценовых отложениях Фаюма в Египте 
найден самый древний представитель от-
ряда – Моеritherium. Это было животное 
небольшого размера, с вытянутым телом и 
короткими ногами. Его высота в холке до-
стигала 70 см. Череп был низкий. Носовое 
отверстие расположено на переднем конце 
черепа. Воздушные полости развиты сла-
бо. Симфизный отдел нижней челюсти 
длинный. Диастема короткая. Представ-
лен почти полный набор верхних и нижних 
резцов и щечных зубов. Зубная формула 
Моеritherium: 

I 3; C 1; PM 3; M 3
I 2; C 0; PM 3; M 3

Из резцов самые крупные – I2. I1, I3 
верхней челюсти и I1 нижней челюсти 
– небольшие. Верхние I2 сильно изогнуты 
книзу, подобно резцам грызунов. Нижние 
I2 наклонены вперед, но слабо изогнуты. 
Кронуи верхних резцов покрыты эмалью. 
Моеritherium – единственное из хоботных, 
у которого сохраняется верхний клык. 
Щечные зубы несут по четыре бугра, пос-
ледний моляр обладает задним талоном.

Кости скелета относительно стройные, 
особенно humerus. Крестец вытянут назад, 
что свидетельствует о длинном хвосте. 
Подвздошная кость (ilium) вытянутая и 
узкая. Животное, вероятно, имело неболь-
шой хоботок, подобно тапиру, и вело по-
луводный образ жизни. В среднем эоцене 
– нижнем олигоцене Египта известно око-
ло 7 видов рода Моеritherium. 

Из верхнего эоцена и нижнего оли-
гоцена Африки описаны также роды 
Palaeomastodon и Phiomia, имевшие уже 
значительно больше признаков хоботных. 
Черепа их увеличены в высоту за счет 
развития воздушных полостей; все резцы, 
кроме бивней (I2), редуцировались; носо-
вое отверстие заметно отодвинуто назад и 
вверх. Зубная формула этих хоботных: 

I 1; C 0; PM 3; M 3
I 1; C 0; PM 2; M 3

Все перечисленные зубы функциониро-
вали одновременно.

Несмотря на сходство формальных па-
раметров, по целому ряду морфологичес-
ких признаков два названных рода значи-
тельно отличались друг от друга. 

Представители Palaeomastodon имели 
довольно короткий нижнечелюстной сим-
физ, подобно Моеritherium, и округлые 
в поперечном сечении резцы. В челюсти 
одновременно функционировало по 6 щеч-
ных зубов. Верхние премоляры, Р2, имели 
уплощенную с боков коронку режущего 
типа. Остальные щечные зубы несли по че-
тыре бугра, а моляры еще и задний талон. 
Высота Palaeomastodon в холке составляла 
2,3 м. По-видимому, это были обитатели 
лесных биотопов, питавшиеся наземными 
растениями.

Представители Phiomia имели длинный 
нижнечелюстной симфиз (табл. 1). Их ниж-
ние резцы были сильно уплощены и имели 
форму желобов, изогнутых вентрально. У 
некоторых видов Phiomia наружный край 
нижних резцов имел небольшие выемки в 
количестве 5-6, что придавало наружному 
краю резцов волнистый характер. Верхние 
резцы были покрыты эмалью с наружной 
стороны и имели овальную форму с ост-
рым нижним ребром в поперечном сече-
нии. Их моляры обладали тремя парами 
бугров и небольшим задним талоном. Вы-
сота в холке у Phiomia составляла 1,35 м. 
Судя по всему, они были обитателями бо-
лотных и околоводных биотопов. Таким 
образом, представители Phiomia обладали 
морфологически более специализирован-
ными и эволюционно более продвинутыми 
признаками по сравнению с представите-
лями Palaeomastodon.

Тенденция морфологических преоб-
разований, которая выразилась при пере-
ходе от Моеritherium к Palaeomastodon и 
Phiomia, сохранялась и в дальнейшей эво-
люции Proboscidea. На протяжении прак-
тически всей истории хоботных происхо-
дило увеличение размеров тела животных, 
уменьшение числа одновременно функци-
онирующих щечных зубов и усложнение 
структуры их коронки, сокращение коли-
чества резцов при резком увеличении их 
размеров. При этом они дали несколько 
эволюционных линий, в которых просле-
живается частый параллелизм морфоло-
гических изменений. 

Вероятно, от группы, близкой Phiomia, 
произошли бугорчатозубые мастодонты 
ствола Trilophodontidae и их производ-

ОТРЯД PROBOSCIDEA: СТРАНИЦЫ ИСТОРИИ
А.К. Агаджанян



100

Ри
с.

 
1.

 
И

ст
ор

ия
 

Pr
oo

bo
sc

id
ea

. 
Ц

иф
ра

м
и 

об
оз

на
че

ны
 в

аж
не

йш
ие

 
ап

ом
ор

ф
ии

, 
м

ар
ки

ру
ю

щ
ие

 д
ев

иа
-

ци
ю

 о
сн

ов
ны

х 
ве

тв
ей

 P
ro

bo
sc

id
ea

: 
1 

- 
по

лн
ая

 р
ед

ук
ци

я 
кл

ы
ко

в;
 2

 -
  

ол
иг

од
он

ти
я 

ре
зц

ов
: 

в 
ве

рх
не

й 
и 

ни
ж

не
й 

че
лю

ст
ях

 ф
ун

кц
ио

ни
ру

ет
 

то
ль

ко
 п

о 
од

но
й 

па
ре

 р
ез

цо
в;

 3
 -

  
ни

ж
ни

е 
ре

зц
ы

 о
кр

уг
лы

е 
в 

по
пе

-
ре

чн
ом

 с
еч

ен
ии

; 4
 -

 н
иж

ни
е 

ре
зц

ы
 

уп
ло

щ
ен

ы
 д

ор
зо

-в
ен

тр
ал

ьн
о 

в 
по

-
пе

ре
чн

ом
 с

еч
ен

ии
 и

 в
ы

гн
ут

ы
 в

ен
-

тр
ал

ьн
о 

вд
ол

ь 
ос

и 
зу

ба
; 5

 -
 н

ач
ал

о 
ол

иг
од

oн
ти

и 
м

ол
яр

ов
: н

ор
м

ал
ьн

ая
 

ди
ф

ио
до

нт
ия

 с
м

ен
яе

тс
я 

та
ки

м
 т

и-
по

м
 с

м
ен

ы
 з

уб
ов

, п
ри

 к
от

ор
ом

 о
д-

но
вр

ем
ен

но
 ф

ун
кц

ио
ни

ру
ет

 л
иш

ь 
2-

3 
щ

еч
ны

х 
зу

ба
; 

6 
- 

ув
ел

ич
ен

ие
 

дл
ин

ы
 

си
м

ф
из

а 
ни

ж
не

й 
че

лю
с-

ти
; 

7 
- 

ув
ел

ич
ен

ие
 в

ы
со

ты
 ч

ер
е-

па
, 

св
яз

ан
но

е 
с 

ув
ел

ич
ен

ие
м

 е
го

 
ве

са
 и

 у
си

ле
ни

ем
 ш

ей
ны

х 
св

яз
ок

; 
8 

- 
ук

ор
ач

ив
ан

ие
 д

ли
ны

 с
им

ф
из

а 
ни

ж
не

й 
че

лю
ст

и,
 

со
пр

ов
ож

да
ю

-
щ

ее
  р

ед
ук

ци
ю

 н
иж

ни
х 

ре
зц

ов
; 9

 -
  

из
ги

б 
си

м
ф

из
а 

ни
ж

не
й 

че
лю

ст
и 

вн
из

; 1
0 

- у
м

ен
ьш

ен
ие

 в
ер

хн
их

 р
ез

-
цо

в;
 1

1 
- 

ре
ду

кц
ия

 в
ер

хн
их

 р
ез

цо
в;

 
12

 -
 ф

ор
м

ир
ов

ан
ие

 г
ре

бн
ез

уб
ос

ти
 

щ
еч

ны
х 

зу
бо

в;
 1

3 
- 

ре
ду

кц
ия

 н
иж

-
ни

х 
ре

зц
ов

; 
14

 -
 п

ол
на

я 
ре

ду
кц

ия
 

ни
ж

ни
х 

ре
зц

ов
; 

15
 -

 п
ол

на
я 

ол
и-

го
до

нт
ия

 щ
еч

ны
х 

зу
бо

в,
 п

ри
 к

о-
то

ро
й 

в 
ка

ж
до

й 
по

ло
ви

не
 ч

ел
ю

ст
и 

ф
ун

кц
ио

ни
ру

ет
 т

ол
ьк

о 
по

 о
дн

ом
у 

зу
бу

, 
ос

та
ль

ны
е 

зу
бы

 з
ак

ла
ды

ва
-

ю
тс

я,
 п

ро
ре

зы
ва

ю
тс

я 
и 

на
чи

на
ю

т 
ф

ун
кц

ио
ни

ро
ва

ть
 п

о 
м

ер
е 

ст
ир

а-
ни

я 
св

ое
го

 п
ре

дш
ес

тв
ен

ни
ка

; 
16

 -
  

по
яв

ле
ни

е 
на

ру
ж

но
го

 ц
ем

ен
та

 н
а 

щ
еч

ны
х 

зу
ба

х;
 1

7 
- п

оя
вл

ен
ие

 “
де

н-
 

ти
но

вы
х 

ст
ер

ж
не

й”
 в

 с
тр

ук
ту

ре
 

ни
ж

ни
х 

ре
зц

ов
.

ЭКОСИСТЕМНЫЕ ПЕРЕСТРОЙКИ И ЭВОЛЮЦИЯ БИОСФЕРЫ. Выпуск 6.
МОСКВА ПИН РАН, 2004



101

ные: Rhynchotheriinae и Platybelodontinae 
(рис. 1). В начале миоцена они очень 
широко расселились по всему Северно-
му Полушарию. Представители одной 
ветви: роды Trilophodon, Serridentinus и 
Rhynchotherium в целом сохраняют мор-
фологический тип близкий исходному. У 
них происходит дальнейшее увеличение 
высоты черепа, удлиняются верхние рез-
цы (бивни), симфиз нижней челюсти не-
сколько вытягивается, сохраняя при этом 
положение относительно зубного ряда 
близкое горизонтальному. Количество 
одновременно функционирующих зубов 
уменьшается до 2-3 в нижней и до 3 (ред-
ко 4) в верхней челюстях (табл. 1). Судя по 
строению посткраниального скелета, это 
были обитатели плакоров, занятых лесной 
растительностью.

В другой ветви потомков Phiomia, к ко-
торой принадлежат роды Choerolophodon 
и Platybelodon, происходило, напротив, 
уменьшение размеров верхних резцов 
(бивней), значительное удлинение ниж-
нечелюстного симфиза и дальнейшее из-
менение формы нижних резцов, которые 
становятся все боле широкими, плоскими 
и вентрально изогнутыми, как, например, 
у Ambelodon (табл. 1). В крайнем выра-
жении, у евроазиатских Platybelodon и се-
вероамериканских Torynobelodon, почти 
полностью редуцируются верхние резцы, 
а нижние приобретают лопатообразную 
форму. При этом меняется и внутренняя 
структура резцов, которые у Platybelodon 
и Torynobelodon образованы большим ко-
личеством продольных дентиновых стерж-
ней, длиной около 30 см каждый, соединен- 
ных цементом. Снизу поверхность резцов 
была покрыта эмалью. Все это обеспечи-
вало их повышенную прочность. Веро-
ятно, эти очень своеобразные животные 
были обитателями околоводных биото-
пов и питались стеблями, корневищами 
и клубнями водных растений (Борисяк, 
1928; Osborn, 1936).

Иной эволюционный ствол хоботных 
образуют потомки рода Palaeomastodon 
(рис. 1). Для них характерно округлое се-
чение верхних и нижних резцов. При этом, 
нижнечелюстной симфиз, первоначально 
умеренной длины, вытягивается у сред-
немиоценовых форм, а затем постепенно 
укорачивается (табл. 1). Мастодонты та-
кого адаптивного типа были распростра-
нены преимущественно в Евразии, где 
они представлены последовательностью: 
Gomphotherium atavus – Gomphotherium 

angustidens – Gomphotherium longirostris 
– Anancus orvernensis. Они известны 
также из Северной Америки, где обра-
зуют последовательность: Miomastodon 
– Pliomastodon – Mammuth. Укорачи-
вание нижней челюсти у евразийских 
представителей этих хоботных сопро-
вождалось уменьшением нижних резцов, 
а у самой поздней, плиоценовой группы, 
A. orvernensis, нижние резцы полностью 
редуцировались. При этом их нижняя че-
люсть приобрела морфологическое сходс-
тво с челюстью слонов. Аналогичная тен-
денция характерна и для североамерикан-
ских Miomastodon–Pliomastodon. Однако у 
них не происходило полной редукции ниж-
них резцов, и даже позднеплейстоценовый 
представитель этой эволюционной линии 
род Mammut обладал нижними резцами, 
правда, очень небольшими. Можно пред-
полагать, что именно удлинение челюст-
ного аппарат на ранних этапах эволюции 
хоботных привело к преобразованию ли-
цевой мускулатуры этих млекопитающих, 
срастанию верхней губы и тканей наруж-
ных ноздрей с образованием уникальной 
морфологической структуры – хобота. 
На это ушло приблизительно 10 млн. л.: 
от раннего олигоцена до раннего миоцена. 
Вытягивание челюстного аппарата пов-
лекло за собой утяжеление всей головы, 
что потребовало значительного усиле-
ния шейных мышц. Это, в свою очередь, 
привело к разрастанию затылочной части 
черепа и к увеличению массивности шей-
ных позвонков и их остистых отростков. 
Все это увеличило нагрузки на передний 
пояс конечностей и потребовало его уси-
ления. Так закладывались комплексные 
преадаптации появления настоящего хо-
бота. Во второй половине миоцена нача-
лось укорачивание челюстного аппарата. 
При этом, однако, хобот и все морфоло- 
гические структуры, обеспечивающие его 
функционирование, сохранились. В плио-
цене окончательно сформировалась жиз-
ненная форма “слоны” – одна из немногих 
групп млекопитающих, способная к тонкой  
и точной манипуляции предметами вне соб- 
ственного организма. Подобными возмож-
ностями обладают некоторые фалангериды  
из сумчатых, грызуны и, конечно, прима-
ты. Причем в этой последовательности су-
ществует огромный разрыв по уровню ор-
ганизации между грызунами и приматами. 
Хоботные по точности координации своих 
движений и сложности поведения стоят 
ближе к приматам, чем к грызунам. 
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Таким образом, миоцен – время ради-
ации мастодонтов, имевших вытянутую 
ростральную часть черепа. К началу плио-
цена большинство специализированных 
групп, имевшее массивные и уплощенные 
нижние резцы и редуцированные верхние 
резцы, вымирает. Новая радиация мас-
тодонтов происходит на базе тех групп, у 
которых сохранились верхние резцы (бив-
ни) и неспециализированные (небольшие и 
округлые в поперечном сечении) нижние 
резцы, см. табл. 1. При этом в разных ли-
ниях параллельно протекает укорачивание 
нижней челюсти и всей лицевой части че-
репа, увеличение верхних резцов и сокра-
щение количества одновременно функци-
онирующих щечных зубов. Параллельно 
этому происходил процесс модернизации 
и самих этих зубов. Постепенно исчезают 
хоботные, имевшие бунодонтные щечные 
зубы “три-” и “тетралофодонтного” типа. 
Преимущественное распространение по-
лучают “циголофодонтные”, гребнезубые 
мастодонты. Высота коронки их щечных 
зубов увеличивается, брахидонтию сме-
няет мезодонтия, в некоторых эволюци-
онных линиях щечные зубы приобретают 
наружный цемент. 

 В Евразии характерными представи-
телями плиоценовой радиации хоботных 
являются роды Anancus и Zygolophpdon 
(рис. 1). Первый из них был, вероятно, 
прямым наследником тетралофодонтных 
мастодонтов миоцена, второй – уклоняю-
щейся линии гребнезубых мастодонтов. В 
Западном Полушарии мастодонты плио-
цена также представлены несколькими 
эволюционными линиями. В плиоцене 
произошло восстановление Панамского 
сухопутного моста (Каландадзе, Раутиан, 
1991; Симпсон, 1983), и хоботные впервые 
проникли в Южную Америку. В это время 
они занимали огромную территорию от 
Лабрадора до Анд. При этом степень изо-
ляции различных зоогеографических по-
пуляций была довольно значительной, что 
обусловливало высокое таксономическое 
разнообразие Proboscidea в Западном по-
лушарии. Один из родов, Stegomastodon, 
был распространен в плиоцене на террито-
рии современного Техаса, Небраски, Ари-
зоны, Айовы, Оклахомы. Представители 
рода Eubelodon в среднем плиоцене обита-
ли в Небраске. Род Cordilleron были рас-
пространен в плиоцен-плейстоцене в Кор-
дильерах, Эквадоре, Боливии, его остатки 
найдены также на равнинах Аргентины, в 
Мексике, Техасе, Калифорнии, Аризоне. 

Род Cuvieronius был характерен для плио-
цен-плейстоцена Бразилии, Аргентины, 
реже встречался в Чили, и в Андах на се-
вер доходил до Эквадора. Реликтовый род 
Mammut был распространен повсеместно в 
плейстоцене Северной Америки, включая 
Аляску и Канаду. 

Особое место в системе хоботных зани-
мают Deinitherioidea. Впервые их остатки 
были найдены в XVII в. (Sinturet, 1986). 
Первоначально их находки ограничива-
лись позднемиоценовыми и плиоценовыми 
молассовыми отложениями Альп, Карпат 
и зоной Причерноморья. К настоящему 
времени динотерии описаны из миоцена 
– среднего плиоцена Европы, среднего ми-
оцена – среднего плиоцена Азии, раннего 
миоцена – среднего плейстоцена Северной 
Африки. Кроме того, в последние годы 
были открыты значительно более древние 
и архаичные формы. 

Древнейший представитель Deinothe-
rioidea был описан из верхов нижнего эо-
цена Алжира (Mahboubi et al., 1984) под 
именем Numidotherium. Его череп имеет 
признаки, типичные для неспециализи-
рованных Proboscidea. Зубная система 
характеризуется наличием в верхней че-
люсти трех резцов, из которых самый 
крупный – второй, и небольшого клыка. 
В нижней челюсти присутствуют только 
два резца, направленные под углом вперед 
и вверх. Коронка нижнего I2 уплощена. В 
верхней и нижней челюсти одновремен-
но функционируют по 6 щечных зубов (3 
премоляра и 3 моляра). По этим признакам 
Numidotherium напоминает Moeritherium. 
Однако строение щечных зубов сущест-
венно иное. У Numidotherium коронки мо-
ляров имеют по два поперечных гребня, а 
премоляров – один крупный бугор (табл. 1). 
Кости конечностей полностью соответс-
твуют наземным млекопитающим. Пя-
точная и таранная кости по своему стро-
ению близки этим костям Palaeomastodon 
beadnelli (Mahboubi et al., 1984). Таким об-
разом, по строению резцовой части челюс-
тного аппарата Numidotherium напоминает 
Moeritherium, а по строению щечных зубов 
– Deinotherium. Высота этих животных 
составляла около 1 м. 

Эволюционно более продвинутыми 
были представители рода Prodeinotherium. 
Они достигали в высоту 2-2,5 м. Их зуб-
ная система, особенно по строению щеч-
ных зубов, была аналогична зубной сис-
теме Deinotherium. Однако нижние бивни 
не были столь сильно, как у Deinotherium, 
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изогнуты вниз. Они торчали вперед и 
лишь слегка были отогнуты вентрально. 
Представители Prodeinotherium в раннем 
миоцене имели довольно широкое распро-
странение. Они известны из Восточной 
Африки, Передней Азии и Центральной 
Европы (Vörös, 1989). Самый поздний 
представитель рода – Prodeinotherium 
bavaricum из европейского среднего-позд-
него миоцена – имел черты, переходные от 
Prodeinotherium к Deinotherium. Вероятно, 
это тот нечастый в палеонтологии случай, 
когда можно наблюдать анагенетическую 
трансформацию одного рода в другой. 

Наиболее специализированным пред-
ставителем этого эволюционного ство-
ла хоботных является род Deinotherium. 
Отличительной его особенностью явля-
ется полное отсутствие верхних бивней 
при сильном развитие одной пары ниж-
них резцов, которые изогнуты у поздних 
форм книзу. Череп довольно низкий, его 
затылок наклонен вперед. Лицевая часть 
черепа несет очень большое носовое от-
верстие, что позволяет предполагать су-
ществование крупного хобота. Плезио-
морфное состояние сохраняют щечные 
зубы, которые, в противоположность зу-
бам других Proboscidea, функционировали 
одновременно в количестве пяти: 2 премо-
ляра и 3 моляра. В целом зубная формула 
Deinotherium:

I 0; C 0; PM 2; M 3
I 1; C 0; PM 2; M 3

Сами зубы имеют очень примитивное 
строение. Коронка каждого из них состоит 
из четырех бугров, образующих два попе-
речных гребня, аналогично зубам тапиров. 
Лишь М1 несут иногда дополнительный 
третий гребень. Собственно динотерии бы- 
ли крупными высоконогими животными с 
длинным хвостом. Их высота в холке до-
стигала 3,6 м. Существуют две интерпре-
тации их образа жизни. По одной версии 
это были обитатели плакоров, питавшиеся 
листьями деревьев (Müller, 1989), по другой 
– динотерии были околоводными живот-
ными и питались корневищами и клубнями 
водных растений. Просуществовав около 
30 мн. лет эта линия угасла без потомков.

В позднем миоцене, вероятно, от какой-
то архаичной формы гребнезубых (или бу-
горчатозубых) мастодонтов обособилась 
линия Stegodontinae (рис. 1), ареал которой 
охватывал преимущественно территорию 
Индостана и Юго-Восточной Азии. Хо-
ботные этой эволюционной линии имели 
довольно низкий плезиоморфный череп, 

длинные и почти прямые верхние бивни. Их 
нижняя челюсть была “слонового” типа: с 
коротким симфизом, без резцов. Живот-
ные имели вытянутое тело и были сравни-
тельно невысокого роста. Самый крупный 
S. ganesa достигал в холке 3 м, а вид, оби-
тавший на Яве, – лишь 1,2 м (Müller, 1989). 
Вероятно, это были животные лесных и 
саванных ландшафтов, занимавшие эко-
логическую нишу современных слонов. В 
пределах своего ареала они просущество-
вали вплоть до среднего плейстоцена. На 
протяжении своей довольно длительной 
истории представители Stegodontinae про-
шли несколько градуалистических этапов, 
что выражалось в трансформации щеч-
ных зубов. Уже у первых появившихся в 
палеонтологической летописи форм в че-
люсти одновременно функционировало не 
более двух зубов, а у поздних – только по 
одному. Менялась и структура коронки. У 
древнейших, позднемиоценовых и раннеп-
лиоценовых видов коронки моляров имели 
6 поперечных гребней, высота которых 
значительно уступала ширине коронки. 
Их щечные зубы не имели наружного це-
мента. У позднеплиоценовых и плейстоце-
новых видов коронка каждого зуба имела 
до 12-15 гребней, высота которых на поз-
дних стадиях эволюции равнялась ширине 
коронки, а между гребнями откладывался 
наружный цемент. В плиоцене и плейсто-
цене представители Stegodontinae были до-
вольно широко распространены: в Индо-
Китае, на Филиппинах, островах Зондско-
го архипелага и Японии.

Настоящие слоны семейства Elephanti-
dae появились в конце среднего плио-
цена приблизительно 3,5 млн. л. Назад 
(рис. 1, 2). Все представители семейства, 
за исключением карликовых форм, жив-
ших на островах Средиземноморья, были 
крупные животные, высота которых в хол-
ке достигала 3,5-4 м. Они характеризуют-
ся очень высоким черепом, который имеет 
многочисленные воздушные полости в за-
тылочной части. Носовое отверстие силь-
но сдвинуто назад, а хоаны расположены 
почти непосредственно над гортанью. 

Существенные изменения произошли в 
процессе эволюции с зубами Proboscidea. 
Бугры щечных зубов постепенно превра-
тились в поперечные гребни, между ко-
торыми появился наружный цемент. От-
ложения наружного цемента позволили 
значительно увеличить высоту гребней, 
да и всей коронки. Кроме того, количество 
одновременно функционирующих зубов в 
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Рис. 2. История семейства Elephantidae.
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каждой половинке челюсти сократилось 
до одного. Это позволило представителям 
Elephantidae заменять зубы шесть раз на 
протяжении жизни. Все это резко усилило 
устойчивость зубной системы к абразии, и, 
в свою очередь, позволило перейти к пита-
нию травой. Зубная формула представите-
лей Elephantidae: 

I 1; C 0; P3; M 3
I 0; C 0; P3; M 3

В постоянной смене зубов сохраняются 
только верхние резцы. Они обладают пос-
тоянным ростом и превратились в большие 
бивни. Щечные зубы по мере изнашивания 
замещаются новыми, которые прорезают-
ся сзади и продвигаются вперед на место 
своих предшественников. У современного 
индийского слона, например, Р2

2 сменяют-
ся на втором году жизни, Р3

3 – на пятом, Р4
4 

– на девятом, М1
1 – начинают функциони-

ровать только в возрасте 15 лет. Полная 
серия щечных зубов реализуется к 50-60 
годам жизни слона. В современной фауне 
сохранились только два представителя се-
мейства: Elephas maximus, индийский слон, 
обитающий в Индии, Индо-Китае, на Цей-
лоне, на островах Калимантан и Суматра, 
и Loxodonta africana – африканский слон, 
обитающий в Африке. 

Древнейшие представители семейства 
– слоны рода Archidiscodon. В позднем 
плиоцене (виллафранке) они были рас-
пространены от южной Англии до Индии, 
Северной и Южной Африки. Они обита-
ли повсеместно на юге Русской равнины, 
на Кавказе, на Южном Урале, в Узбекис-
тане, Казахстане, на юге Якутии. Они 
имели низкие, довольно широкие щечные 
зубы, с небольшими пластинками, про-
странство между которыми заполнено 
цементом. Эмаль толстая. Длина бивней 
самцов Archidiscodon превышала 5 м. Вы-
сота животных в холке около 3,5 м. Число 
пластин на МЗ: II-I7, частота на 10 см: 4-
6,5, толщина эмали 2,5-3,5 мм. Слоны рода 
Archidiscodon населяли, по-видимому, лан-
дшафты саванного типа. 

Другой слон позднего плиоцена 
Protelephas planifrons был характерен для 
лесных биотопов Европы, Африки, Индии, 
Явы. Он имел относительно короткое и 
высокое туловище. Его череп был невысо-
кий. Ноздри небольшие. Число пластин на 
М3: IO-II, частота пластин на 10 см – 3,5-4, 
толщина эмали 3,5-4 мм. 

Представители рода Mammuthus были 
продолжателями эволюционной линии 
Archidiscodon. Они появились в палеонто-

логической летописи в начале среднего 
плейстоцена около 500 тыс. лет назад. В 
Евразии это был Mammuthus trogontherii. 
Он имел череп более короткий и высокий, 
чем у A.meridionalis. Коронки щечных зу-
бов были высокие и широкие, с довольно 
толстыми пластинами. Эмаль образует си-
нусные складки. На 10 см длины зуба при-
ходится 6-7,5 пластин. Бивни у некоторых 
особей были слабо изогнуты, у некоторых 
– закручены спирально. Длина бивней, 
возможно, превышала 5 м.

Примерно в это же время в Северной 
Америке появляется Mammuthus imperator. 
Его высота в холке достигала 3,95 м, боль-
ше чем максимальная высота (3,25 м) аф-
риканского слона. Бивни в альвеолах рас-
положены параллельно, а концы их расхо-
дились, изгибаясь вверх и назад. Нижняя 
челюсть короткая и толстая, щечные зубы 
очень крупные. Костные остатки этого 
мамонта найдены в Вайоминге, Монтане, 
Небраске, на юг до Мехико и Флориды.

Вершиной эволюционной линии Archi-
discodon-Mammuthus явился собственно 
мамонт – М.primigenius. В позднем плейс-
тоцене он был распространен повсеместно 
в Евразии и Северной Америке. Его череп 
был короче и выше, чем у M.trogontherii. 
Он имел высокий свод и острую макушку. 
Щечные зубы высокие, широкие, их эмаль 
имела множество мелких складочек. Мак-
симальное количество пластин – 27. Коли-
чество пластин на 10 см длины зуба: 7-12. 
Длина бивней достигала 4 м (редко 5 м), 
вес – до 400 кг. Дистальная часть бивней 
была покрыта эмалью, которая у старых 
особей несет следы стирания. Судя по все-
му, мамонты использовали бивни в зимний 
период для добывания корма из под снега. 
Благодаря находкам туш мамонтов в Си-
бири хорошо известно строение их кож-
ного покрова, мышечной ткани, внутрен-
них органов. Тело поздних мамонтов было 
покрыто густой шерстью, длина волос на 
груди и бедрах достигала 70 см. Толщина 
подкожного жира составляла 7-9 см. Ма-
монт имел по одному выросту на верхнем и 
нижнем крае хобота, в противоположность 
индийскому слону, у которого пальцевид-
ный выступ только на верхнем крае хобо-
та. У африканского слона два «пальца» на 
конце хобота, но нижний раздваивается. 

По размерам и пропорциям тела и по 
целому ряду других морфологических 
признаков мамонт традиционно рассмат-
ривался как родственник индийского сло-
на. Однако новейшие генетические иссле-
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дования современных слонов и мамонта 
вынуждают рассмотреть иную модель фи-
логенетических взаимоотношений. Был 
проведен анализ фрагментов локусов 16S 
рРНК, 12S рРНК и цитохрома b (Hoss et al., 
1994; Noro et al., 1998; Hagelberg et al., 1994; 
Yang et al., 1996; Ozawa et al., 1997; Раути-
ан, Дуброво, 2001). При этом, изучался 
цитохром b не только слонов и мамонтов, 
но еще и североамериканского мастодонта 
Mammut americanus. Последнее особен-
но важно, т.к. американский мастодонт, 
единственный представитель очень при-
митивных мастодонтов, который дожил до 
конца плейстоцен, и его кости сохранили 
фрагменты ДНК, пригодные для изучения. 
Эти материалы показали, что генетичес-
кая дистанция между мастодонтами и сло-
нами, включая мамонта, действительно до-
статочно велика. Они подтвердили необхо-
димость отнесения мастодонтов и слонов к 
разным семействам, и свидетельствуют о 
достаточно давнем их расхождении в про-
цессе эволюции: по крайне мере, в среднем 
плиоцене около 3,5 млн. л. назад.

Анализ нуклеотидных последователь-
ностей выявил полиморфизм у мамонтов 
по этому признаку. Изучение фрагмента 
16S рРНК (Hoss et al., 1994) четырех экзем-
пляров мамонта разного геологического 
возраста из Сибири показало их разделе-
ние на две пары, в каждой из которых пос-
ледовательности ДНК были идентичными, 
а сами пары отличались друг от друга на 
пять нуклеотидных замен. Сравнение дан-
ной последовательности мамонтов с та-
ковой у индийского слона показало 4 и 3 
замены (для первой и второй пары мамон-
тов), а у африканского – 4 и 5, тогда как 
современные слоны отличались друг от 
друга лишь на 2 замены (Раутиан, Дубро-
во, 2001). Это указывает на то, что видовое 
разнообразие мамонтов было выше, чем 
предполагалось до сих пор.

Тело мамонта было покрыто волосами, 
что было установлено еще в XIX в. На-
ходки трупов мамонтов в вечной мерзлоте 
Сибири позволили детально восстановить 
строение его волосяного покрова (Mobius, 
1892; Заленский, 1909; Верещагин, 1977). 
У мамонта от затылка до задней части 
тела росли длинные волосы, прикрывав-
шие плечи и спускавшиеся по обеим сто-
ронам живота в виде бахромы, подобно 
той, которая встречается у яка. Волосы 
хвоста были длиннее, толще, более плос-
кие и темные. Изучение гистологического 
строения волос (Соколов, Сумина, 1982) 

показало, что мягкие пуховые волосы на 
всех участках тела животного достигали 
длины 1,5-3,5 см и толщины 0,03-0,06 мм. 
Промежуточные волосы были длиннее 
пуховых. Количество их больше, чем на-
правляющих, но меньше, чем пуховых. У 
промежуточных волос так же, как и у пу-
ховых волос, отсутствует сердцевина. Про-
межуточные волосы равномерно утоньша-
ются к концу. Их длина варьирует от 5,5 
до 8,5 см, а толщина от 0,10 до 0,18 мм. 
Направляющие волосы грубые, толстые и 
длинные. Самые длинные волосы мамонта 
находились на хвосте (53-74 см), предпле-
чье (48-68 см), бедрах (32-60 см) и на брю-
хе (30-45 см). Пуховые волосы были сла-
бо пигментированы: светлорыжего цвета. 
Среди направляющих волос встречались 
как светлые, так и совсем черные. 

Находки трупов в вечной мерзлоте поз-
волили изучить содержимое желудков 
мамонтов и точно установить их диету. В 
кишечнике Киргиляхского мамонтенка 
преобладали остатки осок (Carex sp.), при-
сутствовали плодики лютиков (Ranunculus 
sp.), щавеля (Rumex acetosella), лапчатки 
(Potentilla sp.), мегаспоры сибирского пла-
унка (Selaginella aff. sibirica), побеги 6 ви-
дов мхов и остатки сапрофитных грибов 
(Никитин, 1981). В желудке Юрибейского 
мамонта преобладали осоки рода Carex 
sp. (4 вида) и злаки (Gramineae), найдены 
4 вида пушицы Eriophorum, 2 вида овся-
ниц Festucaceae, Kobresia simpliciuscula, 
куропаточья трава Dryas sp., губоцвет-
ные Labiatae, остатки мхов Sphagnum sp. 
и Bryales sp. (Горлова, 1982). Эти резуль-
таты, как и полученные ранее данные по 
Березовскому мамонту (Сукачев, 1914), 
показали, что мамонты позднего плейсто-
цена обитали в условиях открытых ланд-
шафтов, аналогичных тундрам или тунд-
ро-степям, и питались преимущественно 
травянистой растительностью. 

Приведенные факты и ряд других по-
казывают, что мамонты позднего плейс-
тоцена были обитателями своеобразных 
тундро-степных ландшафтов, о которых 
писал еще А. Nehring (1890). В холодные 
эпохи плейстоцена они были распростра-
нены от Атлантического побережья Фран-
ции до Западной Сибири и Чукотки. Кро-
ме того, между побережьем Восточной 
Сибири и Аляски существовала огромная 
суша – Берингия. Эта суша была сложена 
преимущественно рыхлыми породами и 
льдом. При поднятии уровня океана в на-
чале голоцена эти осадки стали интенсив-
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но разрушаться процессами термоабразии 
и уходить по воду. Современные острова: 
Котельный, Новая Сибирь, Ляховские, 
о. Врангеля – остатки этого материка. Спе-
циальные исследования показывают, что и 
в настоящее время идет активный процесс 
их разрушения (Gavrilov et al., 2003). 

На рубеже плейстоцена и голоцена стал 
исчезать ледниковый щит Скандинавии 
и начала восстанавливаться лесная зона 
умеренных широт Евразии. Это привело  
к резкому сокращению площади пастбищ  
и, следовательно, ареала Mammuthus primi-
genius. Популяции мамонта отступили на 
север континента. Но и здесь распадаю-
щаяся на отдельные острова Берингия не 
могла их обеспечить достаточным прост-
ранством. Именно из Арктики известны  
наиболее поздние находки мамонтов. Ко-
сти мамонта с побережья п-ова Таймыр  
имеют радиоуглеродные датировки: 
9670±160 лет B.P. и 9780±40 лет B.P. (Suler-
zhitsky, 1997; Sulerzhitsky, Romanenko, 1999). 
Это самые поздние даты с континентальной 
части Северной Азии. Однако на островах 
Ледовитого океана мамонты еще сохра-
нялись какое-то время. Так, для о. Вран-
геля имеются радиоуглеродные датиров- 
ки костей: 7710±40, 4370±70 и даже 
3920±30 лет B.P. (Sulerzhitsky, 1997; Suler-
zhitsky, Romanenko, 1999). Более поздние 
обзоры подтверждают эти данные (Kuzmin 
et al., 2001). Для о. Врангеля к настояще-

му времени получено более 20 радиоугле-
родных датировок, и они укладываются в  
интервал 7710-3730 лет B.P. Для континен- 
тальной части Сибири имеется более 300 ра-
диоуглеродных датировок из более чем 140  
местонахождений; самые поздние из них: 
9670, 9600 лет B.P. (Kuzmin et al., 2001).

Сохранение популяций мамонтов в го-
лоцене на островах, вне досягаемости че-
ловека и значительно более раннее исчез-
новение мамонта на материке свидетель-
ствует о значительном прессе со стороны 
древних охотников. Вероятно, два важней-
ших фактора привели к окончательному 
исчезновению мамонта. С одной стороны, 
разрушение тундро-степной биоты резко 
сократило ареал этого вида, снизило плот-
ность популяций и занимаемые ими тер-
ритории, лишило возможности дальних 
кочевок. С другой стороны, усиливалось 
давление человека на эти популяции. Два 
названных фактора, действовавшие одно-
временно, и привели к вымиранию этого 
уникального вида млекопитающих. 

Работа выполнена при поддержке ФЦП 
«Коэволюция экосистем в условиях гло-
бальных изменений прошлого», РФФИ, 
проекта № 02-04-48458, НШ, проекта 1840. 
2003. 4. и программы фундаментальных ис-
следований Отделения биологических наук 
РАН: “Фундаментальные основы управле-
ния биологическими ресурсами”. 
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Order Proboscidea: Historical Records

A.K. Agadjanian

Proboscideans composed a significant component of biological resources in the low and middle 
latitudes and an important role in the formation of landscapes of the Earth, since the middle of the 
Cenozoic. The basic stages in the historical development of taxonomic diversity of proboscideans 
are reconstructed on the basis of previously published and new data. The reasons for a sharp 
decrease in the number of these animals at the Pleistocene/Holocene boundary are discussed.

ОТРЯД PROBOSCIDEA: СТРАНИЦЫ ИСТОРИИ
А.К. Агаджанян


