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Приведен анализ палеонтологической летописи утиных (Anatidae s. l.; включая Romainvilliinae и
Dendrocygninae) Евразии в Кайнозое (поздний эоцен–неоген). Происхождение Anatidae s. l. может
быть связано с появлением обширных мелководий в азиатской части Евразии в позднем эоцене
(~41–34 млн лет назад) в результате глобального падения уровня моря и обмеления эпиконтинен-
тальных морских бассейнов. В кайнозойской эволюции фаунистических сообществ утиных Евразии
удается выделить четыре крупных этапа, преемственность между которыми на современном уровне
знаний практически не удается проследить. Отдельные современные роды утиных (например, Ta-
dorna) впервые появляются на границе раннего и среднего миоцена (17–15 млн лет назад), но фауны
утиных современного экологического облика получают широкое распространение в умеренных
широтах Евразии только во второй половине позднего миоцена (9–6 млн лет назад). Подробности
смены фаунистических комплексов и детали становления современных фаун (на уровне видов)
остаются неизученными.
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Утиные (сем. Anatidae s. l. отряда Anseriformes) –
довольно разнообразная группа птиц, включающая
около 160 современных видов (Dickinson, Remsen,
2013; Hoyo, Collar, 2014). В широкой таксономи-
ческой трактовке семейство включает современ-
ных Dendrocygninae и ряд ископаемых подсе-
мейств, таких как Romainvilliinae, которые иногда
выделяют в отдельные семейства (см. ниже). Утиные
населяют практически всю планету за исключе-
нием Антарктиды (один вид, Anas georgica, живет на
субантарктическом архипелаге Южная Георгия) и,
таким образом, могут считаться одним из наиболее
характерных компонентов современных экоси-
стем (главным образом водных и околоводных).
Богатая палеонтологическая летопись утиных со-
временного морфологического типа (начиная с
олигоцена; Mayr, 2017) позволяет считать их ти-
пичной группой позвоночных позднего кайно-
зоя, наряду с гоминидами, лошадями и оленями
из млекопитающих. По этой причине понимание
эволюции этой группы птиц имеет несомненное

общебиологическое значение. Но, несмотря на
богатую палеонтологическую летопись (одну из
богатейших среди птиц), эволюционная история
утиных остается плохо изученной, что отчасти
объясняется отсутствием консенсуса по филоге-
нии современных представителей семейства и не-
достаточно разработанными представлениями о
родственных связях ископаемых форм (Поповкина,
Поярков, 2002; Mayr, 2017). Тем не менее в по-
следнее десятилетие был сделан колоссальный
прорыв как в молекулярной филогенетике утиных,
так и в понимании филогенетического положе-
ния ключевых ископаемых форм. Было описано
или ревизовано множество вымерших таксонов, в
том числе с территории Евразии. Настоящая статья
представляет собой попытку анализа имеющихся
данных с целью реконструировать в общих чертах
картину эволюции утиных Евразии в кайнозое и
историю становления современных фаунистиче-
ских сообществ.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ПРИЧИНЫ 
ЭВОЛЮЦИОННОГО УСПЕХА УТИНЫХ
Утиные – единственная таксономически раз-

нообразная группа среди современных Anseri-
formes. Недавно было предложено выделить фи-

1 Статья продолжает тематику предыдущего выпуска Жур-
нала общей биологии (№ 4 за 2019 г.), в котором размеще-
ны избранные материалы III международной конферен-
ции “Современные проблемы биологической эволюции”,
состоявшейся 16–20 октября 2017 г. в Государственном
Дарвиновском музее.
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логенетически базальных свистящих уток в от-
дельное сем. Dendrocygnidae (Sun et al., 2017), но
даже с учетом исключенных восьми видов р. Den-
drocygna разнообразие утиных поразительно кон-
трастирует с низким разнообразием остальных
семейств гусеобразных, включающих или только
один (Anseranatidae), или три вида (Anhimidae).
Подобный эволюционный успех утиных до на-
стоящего времени не находил объяснения (Mayr,
2008). Иногда предполагается (Olson, Feduccia,
1980), что ключевой адаптацией гусеобразных,
определивших их диверсификацию, может быть
способность к фильтрационному питанию, однако
это не объясняет успех утиных по сравнению с
полулапчатым гусем Anseranas semipalmata, для
которого характерен челюстной аппарат, в целом
также устроенный по типу утиного (Дзержин-
ский, Гринцевичене, 2002).

Способность к фильтрационному питанию
обычно предполагается уже для древнейших мел-
эоценовых гусеобразных Presbyornithidae и Anata-
lavis oxfordi (Zelenkov, Stidham, 2018). Однако мы
попытались показать в недавней работе (Zelenkov,
Stidham, 2018), что Presbyornithidae были способны
фильтровать только довольно крупные объекты
и, в отличие от многих современных утиных2, не
обладали костно-связочным аппаратом (Дзер-
жинский, 1982, 1993), обеспечивающим эффектив-
ную высокочастотную фильтрацию (Zweers et al.,
1977) мельчайших пищевых объектов (рис. 1).
Благодаря расширенному клюву с пластинками-
ламеллами (зачастую называемых цедильным ап-
паратом, но см. Zelenkov, Stidham, 2018) прес-
биорнитиды могли захватывать относительно
крупные плавающие объекты и затем фильтро-
вать их, подобно тому как современные полулап-
чатые гуси A. semipalmata фильтруют зерна риса
(Frith, Davies, 1961). Крючок на кончике клюва, по
всей видимости, использовался для извлечения пи-
щевых объектов из субстрата – скорее всего, бен-
тосных ракообразных (Ericson, 2000). Такой же
крючок имеет A. semipalmata и использует его для
вырывания клубней растений (Frith, Davies, 1961).

Древнейшие известные Anatidae s. l. – поздне-
эоценовые Romainvillia (Mayr, 2009, 2017; Зелен-
ков, 2018). Romainvillia сохраняют в своем скелете
черты, присущие пресбиорнитидам, и по этой
причине рассматриваются как переходное звено
между ними и современными утиными (Mayr,
2008). Это позволяет считать пресбиорнитид ве-
роятными предками Anatidae s. l. или, что более ве-
роятно, предками всех Anatoidea (Anseranatidae +
+ Anatidae s. l.), поскольку в современных фило-
генетических анализах пресбиорнитиды фигури-

2 Способность к фильтрации по-разному выражена у раз-
личных утиных – некоторые полностью вторично отказа-
лись от этого типа питания. См. ссылки в работе Зеленкова
и Стидэма (Zelenkov, Stidham, 2018).

руют в качестве сестринской группы ко всем Ana-
toidea (Agnolin et al., 2017; Worthy et al., 2017). Если
верно последнее (Presbyornithidae – предки Ana-
toidea), то Anseranatidae можно рассматривать как
довольно рано отклонившуюся от общего ствола
Anatidae и, возможно, морфологически аберрантную
ветвь. Недавний новый филогенетический ана-
лиз гусеобразных показал базальное положение
Presbyornithidae по отношению ко всем современ-
ным гусеобразным (Tambussi et al., 2019). Таким
образом, аберрантная морфология Anhimidae
также может быть вторичной для гусеобразных.
В связи с этим интересно недавнее открытие но-
вой крупной (размером с лебедя) палеоценовой
птицы с территории Монголии, для которой ха-
рактерна смесь признаков Anhimidae и других гу-
сеобразных (Zelenkov, 2019).

Пресбиорнитиды имели широкое распростра-
нение и в палеоцене–раннем эоцене населяли, в
том числе, и Центральную Азию, где существовали
поливидовые группировки этих птиц (Kurochkin,
Dyke, 2010). Похожие на пресбиорнитид утиные
Romainvillia до недавнего времени были известны
только из Франции (Mayr, 2008), но теперь также
найдены (рис. 2) в позднем эоцене на территории
Восточного Казахстана (Romainvillia kazakhstanensis;
Зеленков, 2018; Stidham, Ni, 2014). Факт суще-
ствования Romainvilliinae в позднем эоцене Цен-
тральной Азии позволил выдвинуть гипотезу (Зе-
ленков, 2018) о том, что Anatidae s. l. могли произойти
именно на территории Азии от пресбиорнитид
или, более вероятно, от их позднеэоценовых потом-
ков. Ранее Олсон (Olson, 1988), напротив, предпо-
лагал, что утиные должны были возникнуть на
южных континентах, поскольку именно там сей-
час представлено все разнообразие архаичных и
аберрантных форм в этой группе птиц (см. ниже).

Становление Anatidae s. l. могло быть связано
(Зеленков, 2018) с глобальным падением уровня
моря в позднем эоцене (Miller et al., 2005), что
привело к обмелению эпиконтинентальных мор-
ских бассейнов в азиатской части Евразии и по-
явлению обширных мелководий. Большая пло-
щадь мелководий, в частности, была характерна
для Ферганского залива (Фергано-Таджикского
бассейна) эоценового Туранского моря (Невесская,
1999), доходившего в середине эоцена до Тарим-
ской впадины на западе Китая (Попов и др.,
2009). В позднем эоцене отмечается несколько эпи-
зодов регрессии Ферганского залива (Попов и др.,
2009; Bosboom et al., 2017), причем в приабонский
век (~38–34 млн лет назад) также отмечается рез-
кое падение температур донных вод, что класси-
фицируется как быстротечное катастрофическое
климатическое событие (Изменение климата…,
1999). Появляющиеся в палеонтологический ле-
тописи именно в конце эоцена Romainvillia могут
представлять собой потомков Presbyornithidae,
освоивших питание мелкими объектами на вре-
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менных или постоянных мелководьях (Зеленков,
2018), где при обедненном таксономическом со-
ставе водных организмов имели место вспышки
численности отдельных форм (Невесская, 1999;
Попов и др., 2009).

Высказанная гипотеза происхождения утиных
предполагает, что Romainvillia, в отличие от прес-
биорнитид, были способны фильтровать мелкие
пищевые объекты так же, как современные утиные
(хотя, возможно, менее эффективно). В связи с
этим стоит отметить, что, как и у современных
утиных, у Romainvillia были укороченные задние
конечности: известен, по крайней мере, короткий
тарсометатарсус (Mayr, 2008). У Presbyornithidae,
напротив, были удлиненные задние конечности
ходульного типа, как у современных бродильщи-

ков куликов. Мы предполагаем, что укорочение
задних конечностей у уток может быть связано
именно с освоением эффективной фильтрации
мелких объектов (Zelenkov, Stidham, 2018). Прес-
биорнитиды могли использовать свои удлинен-
ные ноги для добычи корма, связанного с суб-
стратом: в этом случае чем длиннее ноги, тем
больший диапазон глубин доступен птице. При
освоении фильтрационного питания очень мел-
кими пищевыми объектами птица может перейти
к потреблению планктона или плейстона; она бо-
лее не зависит от субстрата, а способность к пла-
ванию позволяет эксплуатировать практически
безграничные площади водной поверхности. По-
добный сценарий, объясняющий происхождение
утиных, является примером того, как драйвером

Рис. 1. Сравнение профилей черепов кряквы Anas platyrhynchos (а) и вымершего Presbyornis sp. (б; с разрешения Л. Уит-
мера). На примере кряквы показаны основные элементы связочного аппарата, необходимого для высокочастотной
фильтрации (по: Zelenkov, Stidham, 2018, с изменениями). Обозначения: Lac – слезная кость; Llm – слезно-нижнече-
люстная связка; Lom – затылочно-нижнечелюстная связка; Pop – параокципитальные отростки; Vcp – вентрока-
удальный отросток слезной кости.
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макроэволюционных преобразований посткра-
ниальной анатомии (в данном случае эволюцион-
ное развитие плавательных адаптаций) является
преобразование челюстного аппарата (Зеленков,
2015а).

СТАНОВЛЕНИЕ КРОНОВОЙ
ГРУППЫ ANATIDAE

(ОЛИГОЦЕН–РАННИЙ МИОЦЕН)

Все молекулярно-филогенетические исследо-
вания подтверждают базальное положение сви-
стящих уток Dendrocygna на филогенетическом
дереве Anatidae s. l. (Gonzalez et al., 2009; Prum et al.,
2015; Sun et al., 2017), однако оценки времени ди-
вергенции Dendrocygna относительно остальных
утиных разнятся в зависимости от анализа и вы-
бора калибровочных точек: от эоцена–середины
олигоцена (Sun et al., 2017) до позднего олигоцена
(Prum et al., 2015). Время базальной дивергенции
внутри Anatidae представляет собой минимальную
оценку древности кроновой группы Anatidae s. l.,
при этом оценка в примерно 24 млн лет (поздний
олигоцен; Prum et al., 2015) представляется до-
вольно правдоподобной.

Олигоценовая палеонтологическая летопись
утиных подтверждает возможное происхождение
кроновых Anatidae s. l. именно в эту эпоху. Среди ути-
ных первой половины олигоцена (~34–28 млн лет
назад) удается надежно определить только мелких
(размером с чирка) представителей Romainvilliinae
(Mayr, 2009, 2017). Кроме того, из раннего олиго-
цена Бельгии описан крупный (размером с лебедя)
Cygnopterus affinis, родственные связи которого
остаются неясными (Louchart et al., 2005; Mayr,
2009; Mayr, Smith, 2017). В любом случае, необычная
морфология этой птицы позволяет предполагать,

что она, так же как и Romainvilliinae, не относится
к кроновой группе Anatidae. В позднем олигоцене
Европы стволовые утиные продолжают суще-
ствовать и представлены, в частности, крупными
(размером с гуся) представителями Romainvilliinae
(Mayr, De Pietri, 2013). Однако во второй полови-
не позднего олигоцена (~26–24 млн лет назад) в
палеонтологической летописи также появляются
представители кроновой группы утиных: в Ав-
стралии это стволовые представители савковых
Oxyurinae (р. Pinpanetta с тремя описанными ви-
дами) и предполагаемая древнейшая пеганковая
птица Australotadorna (Worthy, 2009). В терминаль-
ном олигоцене Франции (около 24 млн лет назад)
появляются не-нырковые утки Mionetta (Mourer-
Chauviré et al., 2004), которые по результатам фи-
логенетического анализа также сближаются с
Oxyurinae (Worthy, Lee, 2008; Worthy, 2009), но
морфологически заметно отличаются от более
продвинутых представителей этой клады (Зеленков,
Курочкин, 2015). Представления о систематиче-
ском положении этих форм (в частности, Austra-
lotadorna и Mionetta) могут измениться, однако их
принадлежность к кроновой группе Anatidae вы-
глядит несомненной.

Появление древнейших представителей кро-
новой группы Anatidae в Австралии не противоре-
чит гипотезе Олсона (Olson, 1989) о происхождении
утиных на южных материках в том случае, если речь
идет об утиных современного морфологического
типа (Anatidae s. s.). Из позднего олигоцена Южной
Америки также описаны р. Teleornis и р. Aminornis,
схожие с Tadorninae (Agnolin, 2004). Однако сле-
дует отметить, что разнообразие утиных второй
половины палеогена (конец эоцена и олигоцен)
Азии в целом остается практически не изученным.
Помимо вышеупомянутой Romainvillia kazakhs-

Рис. 2. Древнейшая утка в Азии – Romainvillia kazakhstanensis (Zelenkov, 2018) из позднего эоцена Казахстана; левый
коракоид с дорсальной (а), вентральной (б), медиальной (в) и латеральной (г) сторон (по: Зеленков, 2018). Обозначе-
ния: ca – crista acrocoracoidei; cs – cotyla scapularis; fah – facies articularis humeralis; fns – foramen n. supracoracoidei; pp –
processus procoracoideus; ila – impressio lig. acrocoracohumeralis; lg – labrum glenoidale; ssc – углубление в дорсальной ча-
сти sulcus m. supracoracoidei; tb – tuberculum brachiale.
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tanensis из позднего эоцена Казахстана, известно
еще несколько фрагментарных находок, однако их
систематическое положение остается неясным
(Mayr, 2009; Зеленков, Курочкин, 2015). Крупный
“Cygnavus” formosus описан из аксыирской свиты
(ныне относящейся к верхнему эоцену) местона-
хождения “Жонгиз-Шоки” (неизвестному по
другим источникам) в Зайсанской котловине Ка-
захстана (Курочкин, 1968). Somateria sp. из раннего
олигоцена Казахстана (Курочкин, 1968) описан
по фрагменту локтевой кости, обладающему
очень слабой диагностической ценностью у утиных;
едва ли эта форма относится к современной кладе
нырковых уток Mergini (contra Зеленков, Курочкин,
2015), но она также не может относиться к другим
описанным из этих отложений Курочкиным так-
сонам (contra Mayr, 2009), поскольку сильно от-
личается по размерам. Крупные гусеобразные,
отнесенные к Romainvilliinae, также описаны по
крайне фрагментарным остаткам из позднего эо-
цена Западного Китая (Stidham, Ni, 2014).

Представители р. Mionetta хорошо представлены
в серии олигоцен–раннемиоценовых местона-
хождений Сан-Жеран-ле-Пюи на юге Франции,
откуда описано три различающихся по размерам
вида (Cheneval, 1987; Mlíkovský, 2002; Зеленков,
2012а). Эти утки известны по многим тысячам эк-
земпляров, в том числе черепам и фрагментар-
ным скелетам, по которым не удается выявить ка-
кую-либо экологическую специализацию для этого
таксона. Понятно только, что это не были специ-
ализированные ныряльщики; скорее всего, они
кормились на поверхности (Worthy, Lee, 2008).
В раннем миоцене Mionetta, по всей видимости,
широко расселились за пределы Европы: они ука-
заны из Намибии (Mourer-Chauviré, 2008), близкий
р. Dendrochen обитал в Северной Америке (Livezey,
Martin, 1988). В Азии эта группа представлена ран-
немиоценовой уткой “Anas” oligocaena из Приаралья
(Тугаринов, 1940; Mlíkovský, Švec, 1986), которая
может оказаться младшим синонимом европей-
ского вида A. consorbina (наши данные; contra Зе-
ленков, Курочкин, 2015). Крупные утиные позд-
него олигоцена–раннего миоцена Евразии пред-
ставлены двумя возможно близкородственными
формами, описанными из Сан-Жеран-ле-Пюи:
Cygnopterus alphonsi и Paranyroca sp. (Cheneval,
1984; Mayr, Smith, 2017). Строение тарсометатар-
суса обоих таксонов не позволяет относить этих
птиц к кроновой группе Anatidae (Mayr, Smith,
2017). Р. Paranyroca был первоначально описан из
Северной Америки (Miller, Compton, 1939); его
находка в Европе подтверждает сходство фаун
утиных Северной Америки и Европы в раннем
миоцене (Mayr, Smith, 2017).

УТИНЫЕ МИОЦЕНОВОГО 
КЛИМАТИЧЕСКОГО ОПТИМУМА 
(РАННИЙ–СРЕДНИЙ МИОЦЕН)

Подробности эволюции фаун птиц в целом и
утиных в частности в течение раннего миоцена
остаются очень слабо изученными. Из отложе-
ний, близких к границе раннего и среднего мио-
цена (~16 млн лет) Южной Германии (местона-
хождение Зандельцхаузен), известен представи-
тель р. Mionetta, морфологически отличающийся
от видов из Сан-Жеран-ле-Пюи (Göhlich, 2002).
Морфологическая эволюция утиных Западной
Европы в это время может быть связана с гло-
бальными климатическими изменениями: исто-
рический интервал с 17 по 14 млн лет назад изве-
стен как миоценовый климатический оптимум
неогена, характеризовавшийся наивысшими аб-
солютными температурами на Земле за последние
20 млн лет (Hilgen et al., 2012). Этому времени в
Евразии соответствуют две репрезентативные фа-
уны птиц, содержащие остатки утиных: хорошо
изученный комплекс из местонахождения Сансан в
Южной Франции (средний миоцен, ~ 14 млн лет на-
зад) и только начинающее изучаться несколько
более древнее сообщество из местонахождения
Тагай на Байкале (конец раннего миоцена или
начало среднего миоцена, ~17–15 млн лет назад).
Примечательно, что фауна птиц Тагайского ме-
стонахождения обитала в условиях очень теплого,
возможно, субтропического, климата: отсюда из-
вестен попугай и ряд форм, общих с субтропиче-
скими фаунами Западной и Центральной Европы
(Зеленков, Мартынович, 2013; Тесаков и др.,
2014; Зеленков, 2015б; Zelenkov, 2016a).

В Тагайском местонахождении представлено
богатое разнообразие утиных (Зеленков, Мартыно-
вич, 2013), включающее девять таксонов мелких,
средних и довольно крупных (размером с гуся)
представителей – для всех из них это первое по-
явление в палеонтологической летописи. Не-
сколько видов мелких уток (размером с чирка или
даже меньше) относятся к вымершему р. Mioquer-
quedula; систематическое положение этих утиных
пока неясно, но примечательно остеологическое
сходство с современными тропическими карлико-
выми гусями Nettapus (Зеленков, Курочкин, 2012).
Довольно крупные неныряющие утки представ-
лены вымершим р. Chenoanas, занимающим ба-
зальное положение на филогенетическом дереве
Anatinae (Zelenkov et al., 2018). Кроме того, в Тагае
присутствует какая-то средних размеров нырко-
вая утка, похожая на Clangula, а также вымерший
вид р. Aix и пеганковые, практически не отличи-
мые от современных видов Tadorna и, несомненно,
относящиеся к этому современному роду. Систе-
матическое положение крупных утиных Тагая
остается неясным – они могут представлять либо
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крупноразмерных Tadorninae, либо каких-то гу-
синых (Зеленков, Мартынович, 2013).

Тагайское фаунистическое сообщество утиных
примечательно тем, что в нем впервые смешаны
вымершие формы (такие как Chenoanas) и пред-
ставители современных родов (например, Tadorna).
Биогеографические корни этой фауны пока оста-
ются неясными; не исключено, что она может
представлять результат автохтонной эволюции
утиных на территории Центральной Азии в ран-
нем миоцене, поскольку в это время в Казахстане
и прилегающих регионах сформировался пояс
крупных и мелких озер (Изменения климата…,
1999). Удивительное таксономическое разнооб-
разие утиных Тагая позволяет сравнивать это фа-
унистическое сообщество с раннемиоценовой
(19–16 млн лет назад) фауной формации г. Сейнт
Батанс в Новой Зеландии, откуда известно не ме-
нее восьми таксонов утиных (Worthy et al., 2007,
2008). Однако в раннем миоцене Новой Зеландии
современные роды утиных еще отсутствуют, и в
целом фауна выглядит более архаичной.

Фауны утиных, впервые известные по Тагаю,
прослеживаются на протяжении всего среднего
миоцена и, по-видимому, получили самое широ-
кое распространение (рис. 3) на территории со-
временного умеренного пояса Евразии (Zelenkov,
2016b; Zelenkov et al., 2018). В вышеупомянутом
французском местонахождении Сансан, удален-
ном от Байкала на 7000 км, присутствуют те же

виды утиных, что и на Тагае: Chenoanas sansani-
ensis и, по-видимому, Mioquerquedula minutissima
(Zelenkov, 2016b; Zelenkov et al., 2018). Кроме них
в Сансане присутствует довольно крупная пеган-
ковая птица Anserobranta robusta, проявляющая
сходство с современным Alopochen (Cheneval,
2000; Mlíkovský, 2002; Зеленков, Курочкин, 2015).
Мелкая утка Anas velox из Сансана может быть тем
же видом, что описан из Шарги как A. soporata
(Зеленков, Курочкин, 2012), однако систематическое
положение обоих видов (в том числе, отнесение к
р. Anas s. l.) требует подтверждения.

Начиная с середины среднего миоцена (около
15 млн лет назад) регистрируются заметные коле-
бания климата, после которых наступает эпоха
резкого похолодания, сопровождавшаяся ростом
климатического градиента и возникновением
аридного пояса в Центральной Азии (Flower,
Kennett, 1994). Это событие отчетливо прослежи-
вается на фаунах млекопитающих Центральной и
Передней Азии, показывающих нарастающую
специализацию к жизни в аридных обстановках
(Liu et al., 2009; Mirzaie Attaabadi et al., 2013). Фау-
нистические сообщества утиных Центральной
Азии отреагировали на эти климатические пере-
становки довольно умеренными перестройками –
об этом можно судить по богатой фауне птиц из
среднемиоценового (~13–11 млн лет назад) ме-
стонахождения Шарга в Западной Монголии
(Zelenkov, 2016b). Здесь присутствуют все те же роды

Рис. 3. Пример широкого распространения отдельных таксонов утиных в Евразии во время миоценового климатиче-
ского оптимума (по: Zelenkov et al., 2018, c дополнениями). Цифрами обозначены местонахождения с находками пред-
ставителей вымершего рода Chenoanas: 1 – Сансан (Франция); 2 – Атцельсдорф (Австрия); 3 – Тагай (Россия, оз. Байкал);
4 – Шарга (Монголия); 5 – Тайрум Нор 346 (Внутренняя Монголия; Китай); 6 – Бужор (Молдова).
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утиных (Зеленков, 2012а; Зеленков, Курочкин,
2012), что и в Тагае: Mioquerquedula, Chenoanas,
Aix, Tadorna, хотя видовой состав меняется (из не-
сомненных общих видов присутствует только
M. minutissima). В то же время в Шарге становятся
обычны и разнообразны нырковые утки, пред-
ставленные вымершими родами Sharganetta,
Protomelanitta и Nogusunna – их систематическое
положение остается неясным, но Protomelanitta
может оказаться членом Mergini (Зеленков, 2011),
как и утка из Тагая, похожая на Clangulа. Обилие
остатков нырковых уток, и в частности Mergini, в
континентальных отложениях Евразии и Северной
Америки при их отсутствии в морских отложениях –
по-видимому, характерная черта авифаун второй
половины среднего миоцена (Зеленков, 2012а).

Некоторые таксоны утиных конца среднего
миоцена, представленные в местонахождении
Шарга, как и более древние формы, имели широкое
распространение в Евразии и даже за ее пределами.
Так, Nogusunna conflictoides присутствует в одновоз-
растном с Шаргой местонахождении Штайнхайм
в Германии (Zelenkov, 2016b), Chenoanas asiatica
известна из сходных по возрасту отложений Се-
верного Китая (Zelenkov et al., 2018), а из верхов
среднего миоцена Северного Кавказа по фраг-
ментарному черепу недавно был описан предпола-
гаемый представитель Mioquerquedula (Зеленков,
2017). Прямое сравнение кавказской находки с
типовыми материалами по Mioquerquedula невоз-
можно, однако, как и M. minutissima, это была
очень мелкая утка (меньше современного A. crecca),
имеющая морфологическое сходство с Nettapus.
Примечательна также находка р. Protomelanitta в
одновозрастных отложениях Северной Америки
(Stidham, Zelenkov, 2017).

ФАУНЫ СОВРЕМЕННОГО ТИПА
(ПОЗДНИЙ МИОЦЕН–СОВРЕМЕННОСТЬ)

В позднем миоцене (11.6–5.3 млн лет назад) на
всей территории Евразии отмечается прогрессив-
ное похолодание, нарастает аридизация (Hilgen et al.,
2012). Именно в это время в Евразии происходит
смена архаичных среднемиоценовых фаун около-
водных птиц на фауны современного типа (Zelenkov,
2016b). Начиная с позднего миоцена в фаунисти-
ческих сообществах птиц полностью преобладают
современные роды, а вымершие составляют абсо-
лютное меньшинство (в качестве исключения со-
храняются представители ископаемых семейств).
По-видимому, именно в этом временном интер-
вале начинается формирование многих совре-
менных клад внутри семейств или родов (Зеленков,
2014).

К сожалению, древнейшие этапы эволюции
фаун утиных позднего миоцена остаются практи-
чески не изученными, что связано с плохой пред-
ставленностью птиц в местонахождениях начала

позднего миоцена (11–9 млн лет). К этому интер-
валу относятся только несколько изолированных
находок в Центральной и Восточной Европе. Из
низов верхнего миоцена Молдовы (Курочкин,
Ганя, 1972) известны Anserobranta tarabukini (тот
же род, что известен в Сансане), а также некрупная
утка, похожая на Aix или Chenonetta, неопределенный
гусь и более крупная форма, изначально отнесенная
к Mergini (Курочкин, Ганя, 1972). Переизучение
этого материала показывает, что предполагаемый
Mergini в действительности сходен с Chenoanas из
Сансана (наши данные). В сходном по возрасту
(11–10 млн лет) местонахождении Рудабаня в
Венгрии присутствуют два предполагаемых вида
Mioquerquedula и возможный представитель Che-
noanas (Zelenkov, 2017). Примитивный гусь, похо-
жий на неописанного гуся из среднемиоценового
местонахождения Штайнхайм в Германии, известен
из местонахождения Фортепьянка на Северном
Кавказе (Тарасенко и др., 2014). Эти отрывистые
сведения указывают на то, что в начале позднего
миоцена (биозоны MN 9–10) фауны утиных, по
крайней мере в указанном регионе, принципи-
ально не изменились по сравнению со средне-
миоценовыми.

Существенная реорганизация фаун утиных
умеренных широт Евразии происходит во второй
половине позднего миоцена. В это время в конти-
нентальных отложениях на смену нырковым уткам
из трибы Mergini приходят Aythyini; примитивные
утиные Chenoanas и Mioquerquedula заменяются
утками из р. Anas s. l.; исчезают из летописи или
становятся очень редкими Tadornini; место круп-
ных утиных занимают представители р. Anser и
р. Branta, а также их вымершие родственники;
появляются лебеди. Эти представления основаны
на богатых фаунах утиных позднего миоцена и
раннего плиоцена Западной Монголии (Курочкин,
1985; Зеленков, 2012б; Zelenkov, 2013), а также от-
дельных (пока немногочисленных) находках утиных
в позднем миоцене Центральной и Восточной
Европы (Jánossy, 1991; Mlíkovský, 2002; Zelenkov,
Panteleyev, 2015; Зеленков, 2016; Ковальчук и др.,
2017). В результате отмеченной реорганизации
фауны утиных обретают, по сути, современный
таксономический состав и экологический облик,
отличаясь главным образом на видовом уровне
(Zelenkov, 2016b).

Примечательно, что становление современного
таксономического состава утиных во времени от-
части совпадает с формированием современной
фауны диатомовых водорослей в континенталь-
ных водоемах, которая впервые формируется на
рубеже среднего и позднего миоцена и затем ди-
версифицируется в течение позднего миоцена
(Hayashi et al., 2018). Освоение Mergini морских
местообитаний в позднем миоцене может быть
связано с общим повышением продуктивности
мирового океана в это время (в том числе, в связи
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с интенсификацией сноса с континентов за счет
формирования муссонов; Filippelli, 1997; Molnar
et al., 2010) одновременно с падением продуктив-
ности внутренних водоемов в аридной зоне (Зе-
ленков, 2012а).

Плиоцен-плейстоценовая эволюция фаун
утиных Евразии остается очень плохо изученной.
Климатические колебания, начавшиеся в позд-
нем плиоцене, несомненно, оказывали суще-
ственное влияние на таксономический состав и,
вероятно, диверсификацию, а также на распро-
странение отдельных таксонов, однако находок
утиных для интервала 3.5–0.02 млн лет в Евразии
пока очень мало. При этом из позднего плиоце-
на–плейстоцена (вплоть до позднего) описано
несколько ископаемых видов (Зеленков, Курочкин,
2015), что указывает на перспективность дальней-
ших исследований.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Приведенный выше анализ палеонтологиче-

ской летописи утиных в Евразии (и отчасти за ее
пределами) позволяет выделить несколько этапов
эволюции фаунистических сообществ, на каждом
из которых в целом сходные фауны утиных имели
широкое распространение в умеренных широтах
Евразии. Первый этап (поздний эоцен–ранний
олигоцен) представлен стволовыми представите-
лями Anatidae, такими как Romainvilliinae. Вто-
рой этап (поздний олигоцен–ранний миоцен)
остается плохо охарактеризован палеонтологиче-
ски, но в целом маркируется присутствием вы-
мершего р. Mionetta. Третий этап (конец раннего
миоцена–начало позднего миоцена) характери-
зуется широким распространением вымерших
стволовых представителей современных филогене-
тических линий утиных (таких как р. Chenoanas).
В это время в палеонтологической летописи по-
являются первые представители отдельных со-
временных родов (например, Tadorna и Aix), а в
континентальных отложениях обычны остатки
Mergini. На четвертом этапе (конец позднего
миоцена–современность) в континентальных со-
обществах доминируют представители современ-
ных родов Anas и Aythya, а также гуси и лебеди.
Примечательно, что на современном уровне зна-
ний не удается проследить явную преемствен-
ность между этими этапами: смены фаунистиче-
ских комплексов могли происходить довольно
быстро; новые таксоны могли представлять либо
результат автохтонной эволюции, либо мигрантов
из других географических областей. Подробности
смен фаунистических комплексов утиных пред-
ставляют наибольший интерес для последующих
исследований; они позволят охарактеризовать
общие особенности эволюции этой широко рас-
пространенной группы птиц. Очень слабо изуче-
на плиоцен-плейстоценовая эволюция утиных

Евразии, результатом которой стало формирова-
ние современных фаунистических сообществ.

Исследование поддержано грантом РФФИ
№ 17-04-01162. Автор благодарен анонимному ре-
цензенту за замечания по тексту статьи.
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Cenozoic evolution of Eurasian anatids (Aves: Anatidae s. l.)
N. V. Zelenkov*

Borisiak Paleontological Institute, RAS
Profsoyuznaya, 123, Moscow, 117997 Russia
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This paper represents an analysis of the Eurasian Cenozoic (late Eocene-Neogene) fossil record of anatids
(Anatidae s.l.; including Romainvilliinae and Dendrocygninae). The evolutionary origin of Anatidae s. l. may
be associated with the appearance of large shallow waterbodies in Asia during the Late Eocene as a result of
the global sea level drop and consequent retreat of the epicontinental seas. Four major temporal stages in the
evolution of the Cenozoic Eurasian anatids communities can be recognized, without any traceable continuity
between particular stages (at the current stage of knowledge). Some recent anatids genera (for example, Ta-
dorna) first appear in the paleontological record at the level of the early and middle Miocene (17–15 MA),
but temperate faunas of essentially modern ecological composition became widespread only in the late Mio-
cene (9–6 MA). Details of transitions between various faunistic stages as well as the origin of modern com-
munities remain largely unstudied.
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