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Новый вид лани Dama pontica sp. nov. описан по материалам из нижнего плейстоцена пещеры Таври-
да в Крыму. Рога этого оленя средних размеров имели маленький первый отросток у розетки и при-
митивно узкое проксимальное веерообразное расширение. Морфология D. pontica sp. nov. позволяет 
отнести этот вид к филогенетической ветви современной иранской лани, D. mesopotamica (Brooke, 
1875). Остатки Dama в Тавриде – древнейшие в Европе. Возраст фауны Тавриды, по данным биохро-
нологии, оценивается в пределах 1.8–1.5 млн л. н. Находка свидетельствует, что дивергенция ветвей 
европейской и месопотамской ланей произошла не позже 1.5 млн л. н. Гипотезы о происхождении 
ланей oт ‘Pseudodama’ на рубеже раннего и среднего плейстоцена требуют пересмотра.
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ВВЕДЕНИЕ
Современные представители трибы Cervini 

подсемейства Cervinae (настоящиe олени) венча-
ют линии, возникшие на рубеже миоцена и пли-
оцена, более 5  млн л. н. Род Dama Frisch, 1775 
(лани) относится к их числу. Лани были доволь-
но широко распространены в среднем и позднем 
плейстоцене, но  следы их ранней истории в  па-
леонтологической летописи пока представлены 
только Dama-подобными формами, систематиче-
ская принадлежность которых остается спорной.

В  ходе раскопок 2023 г. в  пещере Таврида 
у  пос. Зуя к  востоку от  Симферополя (Крым) 
были обнаружены остатки оленя средних раз-
меров, которого автор данной работы относит 
к новому виду рода Dama. Остатки этого оленя 
найдены в основном слое с фауной псекупского 
фаунистического комплекса, возраст которой, 
по биостратиграфическим данным, 1.8–1.5 млн 
лет (MNQ18). Эти остатки пока одни из  самых 
древних, принадлежащих Dama (s.s.), ланям 
с уплощениями на рогах.

В  состав рода Dama (s.s.) входят семь видов 
с пальмацией (расширением и уплощением) ро-

гов, из них два существуют и ныне. Это – обык-
новенная (или европейская) лань, D.  dama (L., 
1758) с  дистальной лопатой на  рогах (средний 
плейстоцен  – ныне) и  месопотамская (пер-
сидская, или иранская) лань D.  mesopotamica 
(Brooke, 1875) с  проксимальным веерообраз-
ным расширением на  рогах (поздний средний 
плейстоцен  – ныне). Обыкновенная лань была 
характерным элементом фаун межледниковий 
Европы. В  современное время она расселена 
человеком почти по всему миру и присутствует 
в странах Евразии, Африки, Северной и Южной 
Америки, Австралии и на о-вах Океании. Дикие 
естественные популяции сохранились, по-види-
мому, только в  Турции (Анатолия) и  на  Балка-
нах (в Греции и Болгарии) (Masseti, Mertzanidou, 
2008; Masseti, Vernesi, 2014; Karastoyanova et al., 
2020; Baker et al., 2024). Месопотамская лань 
относится к очень редким, исчезающим видам; 
в  диком состоянии встречается только в  Иране 
и  интродуцирована в  Израиле. Археозоологи-
ческие данные свидетельствуют о  том, что эта 
лань обитала на территории от Иранского плато 
до  средиземноморского побережья и  от  южной 
Анатолии до юга Леванта (Werner et al., 2015).
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Вымершие лани представлены четырьмя ев-
ропейскими видами, D.  clactoniana (Falconer, 
1868) (= D. dama clactoniana) из среднего плей-
стоцена Европы; D.  peloponesiaca (Sickenberg, 
1976) [= Cervus (s.l.) peloponesiacus: Sickenberg, 
1976; “Cervus” peloponesiacus: Athanassiou, 2022] 
из  среднего плейстоцена бассейна Мегаполис 
(п-ов Пелопоннес) в  Греции (Van der Made et 
al., 2016, 2023); D.  roberti Breda еt Lister, 2013 
из  низов среднего плейстоцена Европы (Breda, 
Lister, 2013; Breda, 2015; Mecozzi et al., 2024); 
D. celiae van der Made еt al., 2023 из верхов сред-
него плейстоцена долины Манзанарез (Мадрид) 
в  Испании (Van der Made et al., 2023); и  одним 
азиатским видом D. sericus Teilhard de Chardin et 
Trassaert, 1937 из нижнего плейстоцена бассейна 
Юше, Шаньси, Китай (Teilhard, Trassaert, 1937).

В  последнее десятилетие в  изучении ланей 
и  Dama-подобных оленей заметен значитель-
ный прогресс (Breda, Lister, 2013; Breda et al., 
2015, 2020; Pfeiffer-Deml, 2016, 2018; Cherin et 
al., 2022; Van der Made et al., 2023; Baker et al., 
2024; Mecozzi et al., 2024). Несмотря на  это, 
многие вопросы их исторического развития все 
еще не  очень ясны. Видовой состав, направле-
ния эволюции, время появления и родственные 
связи рода Dama требуют уточнения. Сведений 
о ранней истории этого рода очень мало. Поэто-
му находка лани в нижнем плейстоцене Тавриды 
представляет особый интерес.

Диагностика видов Dama основывается 
на  морфологии рогов и  размерах. Лань из  Тав-
риды имеет некоторые черты сходства с месопо-
тамской ланью, но гораздо древнее, и отличается 
от нее, а также от других видов, и выделена здесь 
в новый вид. В статье дается описание этого вида 
и, кроме того, обсуждаются аспекты ранней исто-
рии рода.

Принадлежность Dama-подобных оленей 
к  роду Dama остается спорной, хотя некото-
рые исследователи включают их в  состав этого 
рода (напр., Pfeiffer 1999, 2005; Van der Made, 
2015; Pfeiffer-Deml, 2016, 2018; Athanassiou, 
2022; Van der Made et al., 2023). Эти виды входят 
в  состав других родов, в  том числе Cervus (s.l.) 
и  ‘Pseudodama’ Azzaroli, 1992 (см. Heintz, 1970; 
Azzaroli, 1992; Kahlke, 1997, 2001; Di Stefano, 
Petronio, 1998, 2002; Breda, Lister, 2013; Breda et 
al., 2020; Cherin et al., 2022; Mecozzi et al., 2024). 
В настоящей статье родовые названия Dama-по-
добных оленей, которые отличаются от  перво-
начальных или данных им при последних реви-

зиях, приводятся в двойных кавычках, а группа 
‘Pseudodama’ дана в одинарных кавычках.

Автор выражает благодарность всем участни-
кам раскопок за сбор материалов, И.А. Ермоль-
чику, Палеонтологический ин-т им. А.А. Бори-
сяка РАН (ПИН РАН) за томографию голотипа 
и С.В. Багирову (ПИН РАН) за фотографии.

СЕМЕЙСТВО CERVIDAE GRAY, 1821

ПОДСЕМЕЙСТВО CERVINAE GRAY, 1821

Триба Cervini Gray, 1821 

Род Dama Frisch, 1775
Dama pontica Vislobokova, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а   – от  Πόντος греч., pont 
лат.  – “понт”, “понтос”  – древнее название 
Черного моря.

Г о л о т и п   – ПИН, № 5644/3380, часть левой 
лобной кости с основанием рога; Россия, Крым, 
пещера Таврида; нижний плейстоцен, поздний 
виллафранк (MNQ18).

О п и с а н и е  ( рис.  1). Размеры сравнитель-
но небольшие. Лобная кость довольно широкая, 
плоская. Лобно-теменной (венечный) шов, тра-
пециевидный и  со  срединным выступом, имеет 
вид фигурной скобки ({), как у  D. mesopotamica 
(см. Marzban Abbasabadi et al., 2020, рис. 2, 4). Пе-
нек короткий, направлен назад, вверх и  слегка 
в сторону, округлый в сечении. Розетка частично 
стерта; она крупная, округлая, с сохранившими-
ся жемчужинами на  медиальной стороне, ско-
шена относительно продольной оси ствола. Рог 
направлен вверх и  немного в  сторону, его ствол 
слегка свернут наружу. Ствол постепенно рас-
ширяется в передне-заднем направлении и силь-
но уплощен поперечно, с  выпуклой медиальной 
стороной, с  почти плоской, слабовогнутой лате-
ральной стороной и  с  задним и  передним киля-
ми. Основание ствола почти округлое в сечении, 
но  его передне-задний диаметр (DAPb) немного 
превосходит поперечный диаметр (DTb). Ствол 
на уровне первого отростка и выше не отгибается 
назад, его задний край и задний край пенька лежат 
примерно на одной линии (рис. 1, в, г). На уровне 
первого разветвления передний киль ствола пере-
ходит в  верхний киль первого отростка. У  осно-
вания первого отростка медиальная сторона рога 
сильновогнутая, а  латеральная слабовыпуклая. 
Угол первого разветвления около 80°. Первый 
отросток ответвляется от ствола очень низко, его 
нижний край сливается с розеткой. Он очень ко-
роткий, сужающийся к концу; направлен вперед, 
а на конце слегка загнут внутрь. Его медиальная 
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сторона вогнутая примерно до  середины длины 
отростка, а нижняя и латеральная стороны почти 
плоские. Отросток немного сжат медиолатераль-
но. Сечение отростка в средней части округленно-
треугольное, а на конце овальное (DAP > DT).

Пенек правой лобной кости экз. ПИН, 
№ 5644/3381 немного длиннее чем, у голотипа.

Р а з м е р ы  в мм, индексы в %. Голотип ПИН, 
№ 5644/3380: ширина лобной кости на  уровне 
основания пенька 48.5; рог: DAP пенька  – 29, 
DT – 30.5; DAP розетки – 33.5, DT 29.5+, DTb 
основания ствола  – 23, DAPb основания ство-

ла  – ca. 30, DT ствола на  уровне первого раз-
ветвления  – 21, DAP ствола на  уровне первого 
разветвления  – 36, DT основания первого от-
ростка  – 17, DAP основания первого отрост-
ка – 18.5, высота первого разветвления снаружи 
(Hext) –15, изнутри  – 28. Индекс высоты пер-
вого разветвления (100Hext/DAPb) – са. 50. Ин-
декс уплощения ствола на  уровне первого раз-
ретвления (DT/DAP)  – 58. Индекс уплощения 
основания первого отростка (DT/DAP) – 92.

Экз. ПИН, № 5644/3381, правая лобная 
кость: ширина лобной кости на уровне основа-
ния пенька – 49, DAP пенька – 27, DT – 30.

Рис. 1. Dama pontica sp. nov., голотип ПИН, № 5644/3380, часть левой лобной кости с основанием рога: а – спереди, б – сверху, 
в – с медиальной стороны, г – с латеральной стороны; д–л – томография: ЗD модели, спереди (ж), сверху (и), с попереч-
ными сечениями розетки (д), пенька (е), первого отростка (з), ствола ниже облома (к) и у первого разветвления (л); Крым, 
пещера Таврида; нижний плейстоцен.
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С р а в н е н и е .  Морфология и размеры лоб-
ной кости и  рога, выраженность расширения 
и  уплощения (пальмации) ствола, скошенное 
положение розетки, очень низкое положение 
первого разветвления и первого отростка, а так-
же ориентация первого отростка говорят о при-
надлежности к роду Dama (s.s.).

Форма лобно-теменного шва, небольшая 
длина, очень низкое положение и  направление 
первого отростка, а также проксимальная паль-
мация ствола сближают лань из пещеры Таври-
да с D. mesopotamica. Новый вид отличается от 
D. mesopotamica более мелкими размерами, бо-
лее сильной уплощенностью латеральной сторо-
ны ствола, присутствием заднего киля, формой 
сечения первого отростка и некоторыми прими-
тивными особенностями морфологии рогов (от-
сутствием отгиба ствола назад и меньшим углом 
первого разветвления).

Лань из Тавриды отличается от видов D. dama, 
D. peloponesiaca, D. roberti, D. celiae и D. sericus 
меньшими размерами и  пальмацией прокси-
мальной части ствола, отсутствием отклонения 
заднего края проксимальной части ствола назад, 
очень коротким первым отростком и формой его 
сечения. Для этих видов характерны дисталь-
ная, а не проксимальная пальмация рога и поч-
ти округлая форма сечения ствола выше первого 
разветвления. У них длинный первый отросток, 
округлый в сечении. У всех, кроме D. sericus, за-
дний край ствола отгибается назад от розетки или 
почти от  розетки (этот отгиб у  всех начинается 
ниже уровня первого разветвления), а угол пер-
вого разветвления 90° или больше. У  D.  sericus 
первый отросток расположен на некотором рас-
стоянии от  розетки, задний край ствола не  от-
клоняется назад почти до уровня первого развет-
вления, угол первого разветвления меньше 90°.

Сравнительно короткий первый отросток 
и  сравнительно небольшой угол первого раз-
ветвления имеет рог D.  peloponesiaca, NCUA 
8, из  среднего плейстоцена Мегаполиса (Гре-
ция) (Van der Made et al., 2023, рис. 9-6), но этот 
рог проксимально менее уплощен и  расширен 
и сильнее отогнут назад, чем рог из Тавриды. Го-
лотип этого вида – фрагмент лобной кости с ба-
зальной частью рога, № 9-I-2, хранится в Музее 
палеонтологии и  геологии Университета Афин 
(Athanassiou, 2022).

Дистальное расширение ствола начинает-
ся довольно низко по  сравнению с  другими 
видами у  D. roberti из  низов среднего плейсто-

цена Пэкфилда (Великобритания), но  заметно 
выше, чем расширение ствола у лани из Таври-
ды. Форма лобно-теменного шва у D. pontica sp. 
nov. и D. roberti сходна. Голотип D. roberti (части 
скелета самца) включает в  себя крышу черепа 
с  неполными правым и  левым рогами, NCM 
№ 2004.831.12-14, хранится в Музее естественной 
истории в Лондоне (Breda, Lister, 2013, рис. 2, 3).

З а м е ч а н и я .  Рога почти у  всех Dama-по-
добных оленей и  представителей группы 
‘Pseudodama’ были простые, без пальмации, 
с  тремя или четырьмя отростками: первым 
(базальным) отростком и  терминальной вил-
кой, к которым у некоторых видов добавляется 
средний отросток. Надежных оснований для 
отнесения всех этих видов к  роду Dama нет. 
Морфология костей посткраниального скелета 
у части из них (Cervus rhenanus, С. philisi) близка 
к таковой у D. dama (s.s.) и отражает их родство 
(Pfeiffer, 1999, 2002). Но  вопрос, какой таксо-
номический уровень у  этого родства, родовой 
или выше (т.е., какова глубина их дивергенции), 
остается открытым.

От всех этих оленей лань из Тавриды отлича-
ется пальмацией рогов, отсутствием отгиба ство-
ла назад и меньшей длиной первого отростка.

По  данным Я. Ван дер Мада, у  одного 
из  этих видов с  трехотростковыми рогами, 
“D”. vallonnetensis de Lumley, Kahlke, Moigne et 
Moullé, 1988 (= “Cervus” s.l. nestii vallonnetensis: 
de Lumley et al., 1988; Kahlke, 1997; ‘Pseudodama’ 
vallonnetensis: Breda et al., 2020; Mecozzi et al., 
2024) из Валлонне (Франция) и ряда других ме-
стонахождений интервала 1.2–1  млн л. н., на-
мечается слабое дистальное расширение (Van 
der Made et al., 2023). У  экз. CENIEH Ata06/
TE9c/J-30/70 из Атапуэрки TE9 (Испания) тер-
минальная вилка слабо расширена и  оканчи-
вается двумя очень длинными отростками (Van 
der Made et al., 2023, рис.  7-6). Развитие дис-
тального расширения у  поздних ‘Pseudodama’ 
параллельно с  Dama не  исключено. По  типу 
дистального расширения рог из Атапуэрки TE9 
отличается от рогов представителей Dama (s.s.). 
Среди материалов из  Вальпарадиза (Испания) 
и  Унтермассфельда (Германия), относящихся 
к  ‘P.’ vallonnetensis, нет рогов с  дистальными 
расширениями; в морфологии ‘P.’ vallonnetensis 
из  Унтермассфельда прослеживается мозаика 
признаков ‘Pseudodama’ и  Dama, но  большее 
сходство с  первой группой, и  поэтому этот вид 
пока оставлен в  составе ‘Pseudodama’ (Breda et 
al., 2020).
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Ван дер Мад включил в  состав рода Dama 
и  оленя средних размеров “D.” abesalomi 
(Kahlke, 2001) [= Cervus perrieri Croizet et Jobert, 
1828 и  Cervus (Dama) cf. nestii Azzaroli 1947: 
Vekua, 1995; = Cervus abesalomi: Kahlke, 2001; = 
Pseudodama nestii: Bartolini-Lucenti et al., 2022] 
из Дманиси (1.76 млн л. н.) (Грузия) (Van der Made 
et al., 2023). Голотип  – полный рог c четырьмя 
отростками, D1495, хранится в  Национальном 
музее Грузии в  Тбилиси (Bukhsianidze, 2015, 
табл. 34, фиг. 1). Первый отросток ответвляется 
на некотором расстоянии от розетки, а средний 
отросток на очень большом расстоянии от пер-
вого. По  морфологии этот рог очень похож 
на рога голотипа P. nestii, IGF 363, из Верхнего 
Вальдарно (2–1.6 млн л. н.) (Италия), типового 
вида рода Pseudodama Azzaroli, 1992. Его голотип 
хранится в Музее геологии и палеонтологии Ун-
та Флоренции. Лань из  Тавриды по  строению 
проксимальной части рога отличается от оленей 
из Дманиси и Верхнего Вальдарно.

М а т е р и а л .  Кроме голотипа, часть правой 
лобной кости с пеньком, экз. ПИН, № 5644/3381 
из того же местонахождения.

К ИСТОРИИ РОДА DAMA
Ранняя история рода Dama (s.s.) очень сла-

бо отражена в  палеонтологической летописи. 
Реконструкции линий, ведущих к  современ-
ным видам, в  значительной мере основывают-
ся на данных об изменениях рогов в онтогенезе 
и филогенезе и зависят от их трактовки. Но по-
следовательности эволюционного развития ро-
гов в разных линиях на палеонтологическом ма-
териале пролеживается плохо, и реконструкция 
филогенеза сильно затруднена. Большое значе-
ние для реконструкций имеют данные о хроно-
логическом и географическом распространении 
видов, а также данные молекулярной генетики.

Присутствие в  раннем плейстоцене Крыма 
D.  pontica sp. nov., древнейшей в  Европе лани 
с  уплощенными рогами, представляет особый 
интерес для анализа направлений эволюции 
рода Dama (s.s.) и оценки времени ключевых ди-
вергенций, в  т.ч. дивергенции линий, ведущих 
к европейской лани D. dama и к месопотамской 
лани D.  mesopotamica. Новые данные из  Тав-
риды позволяют обсудить некоторые аспекты 
эволюции рода Dama, связанные с этими вопро-
сами. Хронологическое положение видов приве-
дено на рис. 2.

Направления эволюционного развития рогов 
и  дивергенции ланей рода Dama (s.s.). Основ-
ные направления изменений рогов у Dama (s.s.) 
в  процессе эволюции включают в  себя: 1) уси-
ление отклонения ствола назад, 2) понижение 
высоты первого разветвления, 3) смещение пер-
вого отростка из  суббазальной в  базальную по-
зицию (к розетке), 4) увеличение угла первого 
разветвления, 5) появление среднего отростка, 
6) сокращение длины первого отростка (в линии 
D.  mesopotamica), 7) развитие проксимальной 
лопаты (в линии D.  mesopotamica), 8) развитие 
дистальной лопаты (в линии D.  clactoniana  – 
D. dama).

Морфология рогов и  порядок их измене-
ний с  возрастом у  современных D.  dama и 
D.  mesopotamica существенно различаются. 
У  D.  dama образованию дистальной лопаты 
предшествует стадия с  тремя–четырьмя про-
стыми отростками: первым (базальным), вто-
рым (средним) и одним–двумя терминальными. 
У  D. mesopotamica базальный отросток короче, 
чем у  D. dama; образованию дистальной лопа-
ты предшествует проксимальное веерообразное 
расширение, которое развивается из  второго 
(среднего) отростка (длинного и  сравнительно 
низко расположенного, в  отличие от  D. dama). 
Рога молодых животных с  хорошо развитой 
проксимальной пальмацией у  D. mesopotamica 
могут иметь простую, неразветвленную дис-
тальную часть. Дистальная лопата образуется 
из  третьего (единственного терминального от-
ростка) и всегда она меньше и уже, чем у D. dama 
(см.: Флеров, 1952; Haltenorth, 1959; Di Stefano, 
1996). Рог D.  mesopotamica [= Cervus (Dama) 
mesopotamicus Brooke, 1875] из  Шустера в  Лу-
ристане (Иран), приведенный в первоописании 
этого вида, имеет очень короткий заостренный 
первый отросток около розетки, низко располо-
женное проксимальное веерообразное расши-
рение и три отростка на дистальном конце рога 
(Brooke, 1875, рис.  3). Различия в  морфологии 
и изменениях рогов D. dama и D. mesopotamica 
в онтогенезе говорят о принадлежности этих ви-
дов к разным филогенетическим линиям.

В морфологии рогов D. pontica sp. nov., наря-
ду с синапоморфиями с D. mesopotamica (прок-
симальная пальмация, очень короткий пер-
вый отросток), говорящими о принадлежности 
к одной филогенетической ветви, сохраняются 
примитивные черты (отсутствие отклонения ба-
зальной части ствола назад, угол первого развет-
вления меньше 90° и не очень сильное прокси-
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мальное расширение). Эти примитивные черты 
могут свидетельствовать о гораздо более ранней 
дивергенции ветвей европейских и месопотам-
ских ланей, чем предполагалось на основе имев-
шихся палеонтологических данных, а также по-
зволяют судить о  морфологических признаках 
предковой формы.

Преобладает мнение, что D.  dama и 
D. mesopotamica – потомки D. clactoniana, вида 
с хорошо развитой дистальной лопатой на рогах, 
и  что их линии разошлись в  раннем–среднем 
плейстоцене (Leonardi, Petronio, 1976; Di Stefano, 
Petronio, 1998). К. Грувс и П. Грабб даже счита-
ли современную D. mesopotamica уменьшенной 
версией D.  clactoniana (Groves, Grubb, 2011). 
Другая гипотеза предполагает близкое родство 
D. dama и D. clactoniana и дивергенцию D. dama 
(D. d. dama + D. d. clactoniana) c D. mesopotamica 
(Van der Made et al., 2016, рис. 6.21; 2023, рис. 1). 
По этой модели, виды D. dama и D. mesopotamica 
разошлись с D. peloponesiaca около 500 тыс. л. н.

Вид D.  clactoniana был широко распростра-
нен в европейской части Западной Палеарктики 
в  среднем плейстоцене, в  гольштейне, MIS 11 
(424–374 тыс. л. н.) (Breda, Lister, 2013; Mecozzi 

et al., 2024). Самые древние D. clactoniana, воз-
можно, найдены в Нотарчирико (Италия) с да-
тировками 658 ± 9 and 612 ± 5  тыс. лет (MIS 
16–15) (Moncel et al., 2020), а  самые поздние 
относятся к  позднему среднему плейстоцену: 
Клактон и Сванскомб, MIS 9 (Великобритания); 
Витиния, MIS 7 (Италия) (Leonardo, Petronio, 
1976; Mecozzi et al., 2024). По  типу строения 
рогов D.  clactoniana близка к  D. dama, но  от-
личается более узкой лопатой, а также положе-
нием и  размерами отростков лопаты (Leonardi, 
Petronio, 1976; Di Stefano, Petronio, 2002; Breda, 
Lister, 2013). Простая, неуплощенная прокси-
мальная часть рога, хорошо выраженное от-
клонение ствола назад и  дистальная лопата, 
характерные для этих двух видов, отличают их 
от  D.  mesopotamica. Эти особенности говорят 
о принадлежности D. clactoniana и D. dama к од-
ной линии, а D. mesopotamica – к другой.

Вид D.  dama особенно широко расселял-
ся в  европейской части Западной Палеарктики 
при крупных глобальных потеплениях в  конце 
среднего и  в  позднем плейстоцене и  сохранял-
ся лишь в  южных рефугиумах при глобальных 
похолоданиях. Первое появление D. dama в Ев-

Рис. 2. Схема хронологического положения представителей рода Dama. Без масштаба. П.п. – поздний плейстоцен.
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ропе относится к  треене (MIS 7, 243–191  тыс. 
л. н.) (Di Stefano, Petronio, 1997; Pfeiffer, 1998). 
В это время вид был представлен двумя подви-
дами: D. d. timbering Di Stefano еt Petronio, 1997 
(= D.  clactoniana; Mecozzi et al., 2024) в  Понте 
Молле (Рим) в Италии и D. d. geiselana Pfeiffer, 
1998 (= D. geiselana; Pfeiffer-Deml, 2018) в Ной-
марке в  Германии. Обыкновенная лань, D.  d. 
dama, впервые появилась в Европе в эеме (MIS 
5e, 130–115 тыс. л. н.). Этот подвид исчез в се-
верных и центральных широтах Европы в конце 
позднего плейстоцена (MIS 4–2, ca. 72–12 тыс. 
л. н.) (Baker et al., 2024). В  голоцене естествен-
ный ареал вида охватывал юг Европы и  часть 
Турции.

В  Европе самая древняя лань с  дистальной 
пальмацией  – D.  roberti из  раннего среднего 
плейстоцена (Breda, Lister 2013). Ее остатки при-
сутствуют в  Пэкфилде (типовое местонахожде-
ние, ca. 700 тыс. лет, MIS 17) в Великобритании, 
Солельяке (MIS 15) во Франции, Мосбахе в Гер-
мании (Breda, Lister 2013), пещере Вальдемино 
(Breda, 2015), Исернии ла Пинета (Breda et al., 
2015) и Контрада Монтичелли в Италии (Mecozzi 
et al., 2024). Рога у D. roberti без среднего отрост-
ка, с  базальным отростком и  узкой, вытянутой 
назад лопатой, оканчивающейся единственным 
терминальным отростком. В дополнение к дис-
тальной пальмации, у  D. roberti много общих 
признаков с D. clactoniana и D. dama в строении 
зубов и костей посткрания, но она более прими-
тивна по форме лопаты и по отсутствию второго 
и третьего отростков (Breda, Lister, 2013; Mecozzi 
et al., 2024). Вопрос о принадлежности D. roberti 
к линии D. clactoniana – D. dama или к боковой 
линии европейской ветви остается открытым, 
как и  вопрос о  родственных отношениях этого 
вида с  ‘Pseudodama’ (Breda, Lister, 2013; Breda, 
2015). Потомком D. roberti, по-видимому, явля-
ется D. celiae из верхов среднего плейстоцена до-
лины Манзаранез Мадрида (MIS 9, 337–300 тыс. 
л. н.) в Испании (Van der Made et al., 2023).

Другая лань со слабой дистальной пальмаци-
ей и без среднего отростка – D. peloponesiaca – 
присутствует в  раннем среднем плейстоцене 
в  Мегаполисе (Marathousa member, ca. 900–
300  тыс. л. н.) (Van der Made et al., 2016, 2023) 
и, возможно, в Кипариссии (MNQ22) в Греции 
(Athanassiou, 2018, 2022). Рога этой лани с корот-
ким, низко сидящим первым отростком, сла-
бо отклоненным назад стволом и  с  дистальной 
лопатой (вероятно, довольно узкой). Интерес 
представляет находка неполных рогов и  фраг-

ментов лопаты D. aff. peloponesiaca в Закавказье 
в пещере Азох 1 (MIS 9, 300 тыс. л. н.) (Van der 
Made et al., 2016). Ранее ее определили как Cervus 
(Dama) cf. mesopotamicus (e.g., Rivals, 2004). 
Ствол у нее постепенно расширяется, а первый 
отросток расположен примитивно выше, чем 
у лани из Мегаполиса и других видов Dama (s.s.). 
Эта лань, возможно, принадлежала к  боковой 
линии европейских ланей (Van der Made et al., 
2016, 2023).

Виды раннего среднего плейстоцена, D. roberti 
и D. peloponesiaca, без среднего отростка и с уз-
ким дистальным уплощением, отражают опреде-
ленную стадию, которая предшествовала появ-
лению дистальной лопаты и  среднего отростка 
в линии D. clactoniana – D. dama. По морфоло-
гии рога D.  peloponesiaca больше соответствует 
предку D. clactoniana – D. dama, чем D. roberti c 
ее более сильным отклонением рогов назад, чем 
у D. clactoniana.

Вид D.  mesopotamica был характерным эле-
ментом фаун восточной части Средиземномор-
ской зоогеографической подобласти Палеаркти-
ки в  конце среднего плейстоцена и  в  позднем 
плейстоцене. Остатки этого вида найдены в ряде 
стран Малой Азии и Ближнего Востока (в Иране, 
Ираке, Палестине, Турции и др.) (Werner et al., 
2015), в т.ч. на палеолитических стоянках в Из-
раиле (Гешер Бенот Я’аков, Табун, Холон и др.) 
и в Сирии (Латамне) (Bar-Yosef, Belmaker, 2011; 
Rabinovich, Biton, 2011). По данным Н.К. Вере-
щагина и  Г.Ф.  Барышникова, D.  mesopotamica 
обитала в  позднем плейстоцене и  в  голоцене 
и  на  Кавказе (Vereshchagin, Baryshnikov, 1984). 
D. cf. mesopotamica присутствует в Аджи-Эйласе 
у Еревана (Армения) (Bерещагин, 1959, с. 162), 
а D. dama – в Орозмани около Дманиси (Грузия) 
(Vekua, 1995).

Первое появление D. mesopotamica на Ближ-
нем Востоке относят к MIS 8–7 (300–191 тыс. л. н.) 
(Di Stefano, 1996; Di Stefano, Petronio, 1998). 
Но, возможно, этот вид или близкие к нему фор-
мы появились там раньше. Присутствие Dama 
в Убейдии (1.5 млн л. н.) (Израиль), предполагав-
шееся Г. Хаасом в 1966 г., пока не подтверждено 
(см. Di Stefano, 1996; Bar-Yosef, Belmaker, 2011; 
Rabinovich, Biton, 2011). В  состав этой фауны, 
по-видимому, входила ‘Pseudodama’ sp. (Pfeiffer, 
1999; Belmaker, 2009). Лань из раннего среднего 
плейстоцена Гешер Бенот Я’акова (MIS 18, 761–
712 тыс. л. н., долина Иордана), которую Д. Худ-
жер в  60-х гг. отнес к  D. cf. mesopotamica, поз-
же определяли как D. cf. clactoniana (Di Stefano, 
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1996) и  как D.  cf. premesopotamica, возможный 
предок D. mesopotamica (Rabinovich et al., 2008). 
D. d. cf. mesopotamica есть в Холоне (Lister, 2007; 
Bar-Yosef, Belmaker, 2011). Примитивная форма 
лани, близкая к D. mesopotamica (= D. clactoniana 
mugharensis di Stefano, 1996) присутствует в  пе-
щере Табун в  фауне уровня E (MIS 7, 205–
106 тыс. л. н. по ESR) (Lister, 2007). У нее, наряду 
с  прогрессивными признаками (сильное откло-
нение ствола назад, тупой угол первого развет-
вления) и признаками специализации (длинный 
раздвоенный первый отросток), сохраняется 
примитивная форма проксимальной пальмации. 
Основание первого отростка и ствол выше упло-
щены и  образуют простое проксимальное рас-
ширение, которое тянется до основания второго 
отростка (Di Stefano, 1996). Эта лань предше-
ствует виду D.  mesopotamica (=  D.  clactoniana 
mesopotamica; Di Stefano, 1996) из более высоких 
уровней C, B, A, относящихся к позднему плей-
стоцену (Di Stefano, 1996).

Предлагавшаяся Дж. Ди Стефано (Di Stefano, 
1996) таксономия для ланей из  пещеры Та-
бун, очевидно, связана с желанием показать их 
близкое родство с  D. clactoniana. Отмеченное 
им сходство примитивной формы проксималь-
ной пальмации рогов D. clactoniana mugharensis 
(= D. mesopotamica mugharensis) из уровня Табун 
Е с особенностями строения рога D. clactoniana 
из  Эдесгейма может быть проявленем гомо-
плазии (см. Di Stefano, 1996, рис.  5). По  мор-
фологии рогов D.  m. mugharensis отличается от 
D.  clactoniana из  Эдесгейма и  других европей-
ских местонахождений и проявляет явное сход-
ство с  современной D.  mesopotamica. К  общим 
признакам D. m. mugharensis и D. mesopotamica 
относятся сравнительно короткий и сильно ла-
терально сжатый первый отросток, уплощен-
ный ствол и проксимальное расширение ствола 
на уровне второго отростка (Lister, 2007). Прок-
симальная часть рога D. pontica sp. nov. прими-
тивнее, чем у  D. m. mugharensis из  пещеры Та-
бун. У  лани из  Крыма первый отросток короче 
и угол первого разветвления меньше.

В  целом, данные морфологии, а  также хро-
нологического и  географического распро-
странения видов D.  pontica sp. nov., D.  roberti, 
D.  clactoniana, D.  dama и  D. mesopotamica, со-
ответствуют гипотезе о раннем расхождении ли-
нии D. clactoniana – D. dama и линии, ведущей 
к D. mesopotamica. Они свидетельствуют о том, 
что в плейстоцене существовали две ветви ланей, 
европейская и месопотамская. Вид D. pontica sp. 

nov. был представителем месопотамской ветви. 
Принадлежал ли он к генеральной линии месо-
потамской ветви или был ее ответвлением, по-
кажут будущие исследования. Судя по времени 
существования D. pontica, месопотамская и ев-
ропейская ветви разошлись не  позднее 1.5  млн 
л. н. По данным молекулярной генетики, дивер-
генция линий D. dama и D. mesopotamica могла 
произойти ранее 3 млн л. н. (Tsuboi et al., 2024, 
рис. 3).

Сочетание примитивных морфологических 
признаков проксимальной части рогов (субба-
зальное положение первого отростка, не откло-
няющееся назад основание ствола, угол первого 
разветвления меньше 90°) с дистальной лопатой 
присутствует у самой древней лани – D. sericus 
из виллафранкской фауны (возможно, зона III) 
бассейна Юше на  севере Китая (Teilhard de 
Chardin, Trassaert, 1937). Первое появление 
Dama в бассейне Юше относят к веку млекопи-
тающих мазегоу (3.2–2.6 млн л. н., MN16 ) (Deng 
Tao, 2006; Woodburne et al., 2013). Но  остат-
ки D.  sericus, найденные вместе с  Eucladoceros 
boulei Teilhard de Chardin et Piveteau, 1930, воз-
можно, происходят не  из  формации мазегоу, 
а  из  формации хайян с  фауной нихэваньского 
века (2.2–1.7  млн л. н., MNQ18). Вид E.  boulei 
есть в  Нихэвани и  считается характерным для 
нихэваньского века.

Морфологические различия крымского и ки-
тайского видов (длинный первый отросток, от-
сутствие проксимальной уплощенности и  раз-
витие дистальной лопаты у D. sericus) указывают 
на принадлежность D. pontica sp. nov. и D. sericus 
к  разным филогенетическим ветвям рода: пер-
вая принадлежит к месопотамской ветви, а вто-
рая  – к  ветви, общей с  европейской ветвью. 
С представителями европейской ветви D. sericus 
объединяет такой апоморфный признак, как 
дистальная лопата. Сочетание в строении рогов 
D. sericus примитивных признаков проксималь-
ной части рога с отсутствием среднего отростка 
говорит о  более низком эволюционном уровне 
этого вида по сравнению с видами европейской 
ветви (D. roberti, D. clactoniana, D. dama). Хро-
нологическое распространение D. sericus свиде-
тельствует о том, что дивергенция европейской 
и  китайской ветвей могла произойти в  начале 
плейстоцена или в плиоцене, ранее 2.2 млн л. н. 
Месопотамская ветвь разошлась с этими ветвя-
ми до этого времени. Не исключено, что все три 
ветви появились в результате адаптивной радиа-
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ции, возможно, в плиоцене или на рубеже мио-
цена и плиоцена.

О  происхождении Dama (s.s.). Современные 
филогенетические реконструкции предпола-
гают, что предками ланей с  пальмацией рогов 
могли быть олени группы ‘Pseudodama’ из позд-
него плиоцена  – раннего плейстоцена Европы 
(виллафранка и  эпивиллафранка), а  переход 
от  ‘Pseudodama’ к  Dama (s.s.) мог произойти 
на рубеже раннего и среднего плейстоцена (e.g., 
Pfeiffer, 1999; Breda, Lister, 2013; Van der Made 
et al., 2023). Рога этих оленей по типу строения 
похожи на  рога настоящих оленей рода Cervus. 
‘Pseudodama’ сохраняют плезиоморфные чер-
ты, сближающие их с  Cervus (Breda, Lister, 
2013; Breda, 2015; Cherin et al., 2022; Mecozzi et 
al., 2024), и  в  процессе эволюции приобрета-
ют некоторое сходство с  Dama. Для поздних 
‘Pseudodama’ характерна мозаика признаков 
Cervus и  Dama (Mecozzi et al., 2024). В  число 
общих признаков ‘Pseudodama’ и Dama, в част-
ности, включают: 1) косое положение ствола 
относительно розетки (наклон ствола назад), 
2)  базальный отросток, расположенный на  ро-
зетке или очень близко к ней и 3) тупой угол пер-
вого разветвления (Lister, 1996). Постепенное 
понижение первого разветвления и  увеличение 
его угла в  процессе эволюции прослеживаются 
у  Dama и  у  ‘Pseudodama’ (Van der Made, 1999), 
а  наклон ствола назад у  раннеплейстоценовых 
Dama (D. sericus, D. pontica sp. nov.) меньше, чем 
у ‘Pseudodama’. Все эти признаки, скорее всего, 
развивались в этих группах параллельно. Эндо-
касты мозговой полости P.  nestii из  Панталы, 
полученные с  помощью компьютерной томо-
графии, отличаются от эндокастов современных 
Dama и Cervus (Cherin et al., 2022, рис. 3).

В  основание Dama (s.s.) ставят Psedodama 
nestii (Breda, Lister, 2013; = “D”. nestii: Van der 
Made, 2015; Pfeiffer-Deml, 2016; Van der Made 
et al., 2023) или ‘P.’ vallonnetensis (Di Stefano, 
Petronio, 2002; Croitor, 2006, 2018). У  первого 
вида рога с четырьмя отростками, а у второго – 
с тремя. Вид P. nestii был широко распространен 
в позднем виллафранке Италии (Верхнее Валь-
дарно, Пантала, Иль Тассо, Каса Фрата, Пирро 
Норд и  др.) (Azzaroli, 1992; Cherin et al., 2022; 
Van der Made et al., 2023). Его хронологический 
диапазон – примерно 2.1–1.2 млн л. н. Вид ‘P.’ 
vallonnetensis был распространен в  основном 
в интервале около 1.2–1 млн л. н. Остатки этого 
вида присутствуют в Валлонне (Франция), Ата-

пуэеке ТЕ9 (Испания), Либакосе (Греция) и Ун-
термассфельде (Германия).

По  мнению Т. Пфайффер-Демл, Dama  – 
монофилетическая группа, которая постепен-
но эволюционировала с  позднего плиоцена, 
а  ‘Pseudodama’ может быть подродом Dama 
(Pfeiffer, 1999, 2005; Pfeiffer-Deml, 2016). Самая 
древняя лань в этой реконструкции – “D.” lyra 
(= Pseudodama lyra Azzaroli, 1992) из раннего – 
начала среднего виллафранка (фаунистиче-
ские стадии Триверса и  Монтополи) (Masini, 
Sala, 2007).

Большая примитивность D.  sericus и 
D. pontica sp. nov. по сравнению с видами группы 
‘Pseudodama’ по таким признакам, как отклоне-
ние ствола назад и  угол первого разветвления, 
противоречит гипотезам о происхождении Dama 
от  ‘Pseudodama’. Слабые места почти всех этих 
гипотез – допущение редукции и повторного по-
явления признаков (в частности, второго и треть-
его отростков), не очень согласующееся с общим 
направлением эволюции Dama и  ‘Pseudodama’, 
а также хронологические несоответствия. Первое 
появление D. sericus и D. pontica в раннем плей-
стоцене предшествует предполагаемой транс-
формации ‘Pseudodama” – Dama (s.s.) на рубеже 
раннего и  среднего плейстоцена. Скорее всего, 
как и у других Cervinae, у ланей в процессе эво-
люции происходило усложнение рогов, а  не  их 
упрощение, с сохранением плезиоморфий и тен-
денции к  пальмации рогов, унаследованных 
от предковых форм. В каждой линии ланей раз-
вивалась особая комбинация признаков, но в ос-
нове этих линий стоял общий архетип.

Филогения, основанная на  полном мито-
хондриальном геноме, показывает, что Dama 
являются сестринской группой Cervus (s.l.) 
и  занимают довольно низкую позицию среди 
Cervini, за исключением Axis u Rucervus duvauceli 
(Hassanin et al., 2012, рис. 1). То же показал ана-
лиз, основанный на  12 митохондриальных ло-
кусах и  четырех ядерных локусах (Tsuboi et al., 
2024). Результаты некоторых молекулярных ана-
лизов предполагают сестринские отношения 
между современной D.  dama и  типовым видом 
трибы Megacerini, гигантским большерогим оле-
нем Megaloceros giganteus (Blumenbch, 1799) (e.g., 
Lister et al., 2005; Tsuboi et al., 2024). Сходство 
между представителями Cervini и  Megacerini 
на  морфологическом и  молекулярном уров-
нях может отражать происхождение этих групп 
от  общего предка, сходные адаптации и  парал-
лельно приобретенные в ходе экогенеза сходные 
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признаки (Вислобокова, 2012). Эти же причины 
и биомеханические факторы развития рогов ле-
жат в основе сходства рогов ланей и других пред-
ставителей Cervini, в т.ч. Dama-подобных оленей 
и видов группы ‘Pseudodama’.

Базальной формой цервин был Cervavitus 
(=  Cervocerus) из  позднего миоцена –плиоце-
на Палеарктики (Флеров, 1952; Вислобоко-
ва, 1990), последние представители этого рода 
обитали в раннем плейстоцене (MNQ18) Китая 
(Dong, 2011). У этих оленей размером с косулю 
рога имели два или три отростка и в разной сте-
пени выраженную уплощенность. Адаптивные 
радиации триб Cervini и  Megacerini могли ос-
новываться на  этом архетипе и,  следовательно, 
разные линии могли унаследовать от  него тен-
денцию к пальмации рогов.

К.К.  Флеров (1952) отметил, что рога 
D.  mesopotamica по  общему плану строения 
сходны с  Cervavitus (= Cervocerus). Их сближа-
ют уплощенность, слабая лирообразная изогну-
тость, незначительный наклон назад. Cходство 
с  этим родом проявляется и  в  строении рогов 
D.  sericus (Qiu, 1979). Но  линия от  Cervavitus 
к Dama на палеонтологическом материале пока 
не прослеживается. 

По  молекулярным часам время появления 
Dama  – поздний миоцен в  интервале 11.6–
8.9 млн л. н. (Randi et al., 2001) или около 5 млн л. 
н. (Pitra et al., 2004).

О  распространении Dama (s.s.). Лани  – те-
плолюбивые олени, постоянным местом оби-
тания которых в  плейстоцене были южные 
районы Палеарктики, в  основном Средизем-
номорская зоогеографическая подобласть. При 
крупных глобальных потеплениях границы аре-
алов значительно сдвигались к  северу. Присут-
ствие D.  pontica в  раннем плейстоцене Крыма, 
по-видимому, связано с  одним из  таких собы-
тий, дисперсионной волной из  районов Юго-
Западной Азии. Судя по данным о географиче-
ском распространении ранних Dama, там мог 
находиться центр адаптивной радиации, и отту-
да лани проникли в  Китай, Восточную и  Юго-
Восточную Европу. Возможно, Таврида является 
самой северной точкой распространения оленей 
месопотамской ветви в плейстоцене.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Новый вид Dama pontica  – самый ранний 

в  Европе представитель ланей рода Dama (s.s.), 
с  пальмацией рогов. Особенности морфологии 

D.  pontica sp. nov. говорят о  ее принадлежно-
сти к ветви месопотамских ланей. Находка лани 
в  раннем плейстоцене Крыма в  фауне пещеры 
Таврида (1.8–1. 5 млн л. н.) свидетельствует о том, 
что история рода Dama (s.s.) была более длитель-
ной и  сложной, чем предполагалось на  основе 
предыдущих исследований. Показано, что ев-
ропейская и  месопотамская филогенетические 
ветви, оканчивающиеся современными вида-
ми D. dama и D. mesopotamica, могли разойтись 
не позже 1.5 млн л. н., а с учетом китайской ветви, 
время ответвления месопотамской ветви от  об-
щего ствола опускается в  начало плейстоцена 
или в  плиоцен. Возможным предком ланей был 
Cervavitus из позднего миоцена – раннего плио-
цена Южной Палеарктики, а центр происхожде-
ния мог находиться на Ближнем Востоке. Глуби-
на и время дивергенций, определенные на основе 
палеонтологических данных, в  целом соответ-
ствуют датировкам молекулярной генетики.
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The Fallow Deer Dama pontica sp. nov. (Artiodactyla, Cervidae)  
from the Lower Pleistocene of Taurida Cave in the Crimea and the Early History  

of the Genus Dama
I. A. Vislobokova

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

A new fallow deer species Dama pontica is described from the late Early Pleistocene of Taurida cave in the 
Crimea. The antlers of this medium-sized deer had a small first process at the burr and a primitively narrow 
proximal palmation. The morphology of D. pontica sp. nov. allows it to be referred to a phylogenetic branch of 
the modern Iranian fallow deer, D. mesopotamica (Brooke, 1875). The fossil remains of Dama from the Taurida 
cave are the oldest in Europe. The age of the Taurida fauna, according to biochronology, is estimated at 1.8–
1.5 Ma. The find indicates that the divergence of the European and Mesopotamian branches of fallow deer 
occurred no later than 1.5 Ma. Hypotheses about the origin of Dama (s.s.) from ‘Pseudodama’ at the Early – 
Middle Pleistocene transition require revision.

Keywords: Dama pontica sp. nov., Cervidae, Early Pleistocene, Crimea, Taurida Cave


