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может иметь ярко выраженную сезонную динамику, а может не иметь та­
ковой. Совершенно очевидно, что «тип территориальности» не является 
видоспецифичной характеристикой и, тем более, не отражает историю 
происхождения и родственные связи вида. Очевидно также, что говоря об 
эволюции территориальности и спэйсинга вообще, необходимо подходить 
к вопросу не только с экологических, но и с отологических позиций. И, 
вдобавок, коль скоро мы говорим о взаиморасположении зон различного 
назначения и стратегии их использования, мы должны иметь в виду и зоо- 
психологический аспект проблемы — способность животного к научению, 
запоминанию ситуаций и оперированию когнитивной картой.
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isolated settlements of lizards were observed during 4 years. Several adult males snared 
the space of settlement among themselves. Suitability of home range is conditioned by suitable 
shelters and places for basking. A number of females, inhabited and visited the home range of 
a certain male, depends on the quality of its home range. Better area was occupied by the largest, 
strong and old male. During 3 years, a set of males was invariable. In spring of the 4th year, 
the dominant male vanished, probably, died. Other members of the settlement, however, continued 
to behave very carefully on his home range. As a result, the plot was occupied by young male, who 
had dwelt out of borders of settlement and had felt no «respect» for the late possessor of this plot.

В 1997 - 2000 rr. на хребте Навагир вблизи Утришской биостанции 
Института проблем экологии и эволюции (район г. Новороссийск, Крас­
нодарский кр.) велись продолжительные наблюдения за мечеными скаль­
ными ящерицами (Lacerta saxicola). Участок наблюдений представлял со­
бой «окно» в сомкнутом высокоствольном буковом лесу, образовавшееся 
в результате падения двух деревьев. Поперечник «окна» составлял около 
15 м. В его пределах существовало компактное поселение скальных ящериц, 
насчитывающее около 20 особей, среди которых было семь половозрелых 
самцов. Из них пять (в дальнейшем — резиденты) — в возрасте от четырех 
до семи лет, они имели постоянные, частично перекрывающиеся индиви­
дуальные участки площадью от 34 до 70 м2. Часть участка, обычно прилега­
ющая к убежищу, площадью от 8.5 до 17 м2, активно охранялась от других 
самцов. Участки четырех из пяти резидентов простирались частично за пре­
делы «окна», под полог леса. Два самца, в возрасте двух и трех лет (в даль­
нейшем — «браконьеры»), имели участки площадью более 250 м2 каждый. 
Участки браконьеров накрывали почти все пространство поселения, при
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этом территориального поведения эти самцы не проявляли и старательно 
избегали встреч с резидентами. На участке каждого резидента постоянно 
обитало от одной до пяти самок. Участки некоторых самок охватывали од­
новременно участки двух резидентов. За пределами поселения оседлые яще­
рицы были немногочисленны, их участки имели большую площадь. Неко 
торые из этих ящериц регулярно посещали территорию поселения (визите­
ры), но продолжительность визитов самцов составляла не более пяти ми­
нут, они изгонялись первым встреченным резидентом. Визитерам, не зна 
комым с топографией и структурой участков резидентов, не удавалось, 
в отличие от браконьеров, избегать столкновений с владельцами участков.

Качество участка резидента определялось в первую очередь количе­
ством подходящих убежищ и мест для баскинга. Количество самок, обита­
ющих на участке резидента, прямо связано с качеством участка. Лучший 
участок, полностью расположенный в пределах «окна», занимал самый 
крупный, семилетний самец. Соседи регулярно совершали на его участок 
«набеги», но вели себя здесь крайне робко. Особенно нервным и неуверен­
ным было их поведение в центрах активности этого самца. Соседи передви­
гались здесь быстрыми, короткими перебежками, никогда не охотились 
и не грелись на солнце, даже если он в этот момент отсутствовал в поле их 
зрения. Визитеры же вели себя довольно беззаботно, пока не сталкивались 
с разъяренным резидентом.

Вышеуказанный семилетний самец занимал свой участок в течение 
нескольких лет, во всяком случае, ранней весной 1997 г., когда мы начали 
наблюдения, он уже производил впечатление старожила. Но в самом кон­
це 1999 г. или ранней весной 2000 г. он исчез. В июне 2000 г. его участок 
занимал самец, который во второй половине 1998 г. периодически появ­
лялся здесь в качестве визитера. В это время ему было около трех лет, и он 
еще не имел зеленой «самцовой» окраски. Правда, в 2000 г. конфигурация 
участка молодого самца не полностью соответствовала таковой его пред­
шественника. Два старых резидента (оба жили здесь, как минимум, с ран­
ней весны 1997 г.), которые наиболее часто посещали участок пропавшего 
самца, «присоединили к своим владениям» небольшие «куски» на западе 
и востоке этого участка. Но, тем не менее, та часть, которую освоил моло­
дой самец, продолжала резко выделяться по своему качеству.

Представляется очевидным, что постоянные обитатели поселения, 
включая обоих здравствовавших в 2000 г. браконьеров, так хорошо знали 
возможности бывшего (вероятно, умершего) владельца участка, что про­
должали неуверенно чувствовать себя на его территории и после его исчез­
новения. Это позволило завладеть участком молодому «постороннему» сам­
цу, который не «чувствовал почтения» к его прежнему владельцу.

Общеизвестно, что самец, владеющий большим и лучшим участком, 
имеет все шансы на лучший репродуктивный успех. Собственно, по совре­
менным представлениям, в этом и заключается биологический смысл тер­
риториальности. При этом явно или неявно предполагается, что макси­
мальный репродуктивный успех будет принадлежать наиболее сильным 
и жизнеспособным животным, которые могут отстоять лучшую террито­
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рию. В классических исследованиях территориальности ящериц (Stamps, 1977, 
1983, 1990, 1992; Martins, 1994) возможность отклонения от этого принци­
па допускается только на самых ранних стадиях заселения какой-либо мест­
ности. Однако, как показывает наш случай, в этот принцип могут вносить 
серьезные коррективы сложившиеся социальные отношения и традиции.

ПРОБЛЕМА ПРОИСХОЖДЕНИЯ ПАНЦИРЯ ЧЕРЕПАХ 
В СВЕТЕ МОРФОГЕНЕТИЧЕСКИХ ДАННЫХ

Г. О. ЧЕРЕПАНОВ
САНКТ-ПЕТЕРБУРГСКИЙ ГОСУДАРСТВЕННЫЙ УНИВЕРСИТЕТ

ON PROBLEM OF THE TURTLE SHELL IN THE CONTEXT OF MORPHO­
GENETIC DATA. G. O. CHEREPANOV (DEPARTMENT OF VERTEBRATE ZOOLOGY, 
FACULTY BIOLOGICAL AND SOIL SCIENCES, ST. PETERSBURG STATE UNIVERSITY, 
UNIVERSITETSKAYA NAB., 7/9, ST. PETERSBURG 199034 RUSSIA). The concept that 
the turtle shell is built up as the fusion of the osteoderms with some elements of the internal 
skeleton is broadly accepted. However, this point of view is not confirmed by morphogenetic data. 
The neural and costal plates of the dorsal disc form as the outgrowths of the vertebrae and ribs 
on inside the dermis. Each plastralplates develop only from single primordium like the clavicles, 
interclavicle and gastralia in other reptiles. Most probably, Testudines progressed in a unique 
evolutionary direction. Their bony shell is mainly the result of modification and consolidation 
of internal skeletal elements but not the osteodermal shell. The real osteoderms develop only 
on the body margins as connection between the dorsal and the ventral discs.

Панцирь черепах — уникальный скелетный комплекс, отличающий 
этих животных от других пресмыкающихся. Филогенетически панцирь очень 
древняя структура, характеризующая всех черепах, в том числе и самых 
ранних представителей этого отряда (Proganochelys). В связи с огромным 
морфологической дистанцией между черепахами и другими амниотами, 
а также бедно документированной ископаемой летописью самого раннего 
периода их эволюции проблема происхождения черепах и формирования 
их панциря остается далекой от разрешения. Неслучайно поэтому в литера­
туре более десяти групп ранних тетрапод рассматриваются разными авто­
рами как возможные предки черепах (Romer, 1968; Laurin, Peisz, 1995).

Костный панцирь большинства пресмыкающихся состоит из отдель­
ных остеодерм, которые развиваются в коже независимо от внутреннего 
скелета. Такой дермальный панцирь характерен для древних парейазавров 
— группы, филогенетически близкой черепахам. На основании этих фак­
тов было сделано предположение о том, что панцирь черепах возник 
в результате слияния первичных остеодерм с элементами внутреннего ске­
лета (Zangerl, 1969; Meylan, 1987; Lee, 1996). Однако эта точка зрения не 
подтверждается морфогенетическими данными. Исследование онтогенети­
ческого развития современных черепах различных семейств (Testudinidae: 
Testudo graeca, Emydidae: Emys orbicularis, Trionychidae: Trionyx sinensis) по­
казало, что каждая костная пластинка их панциря формируется только 
из одного источника (Черепанов, 1984, 1988; Cherepanov, 1992, 1995, 1996, 
1997). Для позвоночных и реберных пластинок таким источником являются 
разрастающиеся в дерме перихондальные костные манжетки, покрываю­


