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Описаны костные остатки жаворонковых (Alaudidae) из верхнего плиоцена местонахождений Бере-
говая (Южное Забайкалье) и Шамар (Северная Монголия). В этих местонахождениях установлено
присутствие четырех вымерших форм, среди которых выявлен новый вид рогатых жаворонков –
Eremophila orkhonensis (Zelenkov et Kurochkin, 2012), comb. nov. Это древнейшая находка Eremophila
в палеонтологической летописи, что свидетельствует в пользу центральноазиатского происхожде-
нии рода. Два других жаворонка – Alaudala aff. A. rufescens и Calandrella aff. C. brachydactyla – пред-
ставляют собой вымершие формы, родственные современным видам. В работе подробно описыва-
ется остеология жаворонковых и приводится ее сравнение с другими воробьиными близкого раз-
мерного класса. Обсуждается эволюционная история Eremophila, рассматриваются экологические
предпочтения найденных жаворонковых и их связь с позднеплиоценовыми ландшафтами Цен-
тральной Азии.
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Отряд воробьеобразных (Passeriformes) – са-
мый многочисленный по числу видов в современ-
ной авифауне, однако эволюционная история
многих семейств этой группы остается очень сла-
бо изученной. Это, в частности, справедливо для
жаворонковых (Alaudidae) – одних из наиболее
характерных обитателей современных открытых
местообитаний. По своему происхождению жа-
воронки – африканская группа (de Juana et al.,
2004), однако, уже начиная со среднего миоцена,
формирование ряда эволюционных линий Alau-
didae, по-видимому, проходило во внутренней
Азии, где в отдельные эпизоды неогена открытые
аридные ландшафты получили достаточно широ-
кое распространение (Зеленков, 2017). Интересен
плиоценовый этап эволюции Alaudidae, посколь-
ку становление многих современных родов и ви-
дов воробьеобразных, по всей видимости, имело
место в плиоцене–плейстоцене (Зеленков, 2014).
Палеонтологическая летопись плиоценовых жа-
воронков внутренней Азии очень небогата и до
настоящего времени была представлена только
несколькими находками в Северной Монголии и
Южном Забайкалье (Zelenkov, Kurochkin, 2012).
Тем не менее, данные по плиоценовым жаворон-
кам этого региона очень важны, поскольку Се-
верная Монголия и прилегающие территории юга

Восточной Сибири в период позднего плиоцена
претерпевали ряд климатических и ландшафтных
изменений (Девяткин, Малаева, 1989; Зубаков,
1990; Demske et al., 2002), что непосредственно
отражалось на эволюционной истории авифауны
этого региона. Нарастающая аридизация климата
Центральной Азии в конце плиоцена влекла за
собой смену сообществ птиц, а распространение
в это же время открытых ландшафтов (Demske
et al., 2002; Алексеева, 2005) должно было способ-
ствовать диверсификации Alaudidae.

Настоящая работа посвящена изучению мате-
риалов по Alaudidae из двух верхнеплиоценовых
местонахождений Центральной Азии (Береговая
в Южном Забайкалье и Шамар в Северной Мон-
голии), откуда ранее были кратко описаны от-
дельные кости Eremophila и Calandrella s.l. (Zelen-
kov, Kurochkin, 2012). Изучение дополнительных
материалов позволило выявить новый вид рога-
тых жаворонков (Eremophila), к которому, как
оказалось (см. ниже), принадлежит коракоид из
местонахождения Шамар, ранее послуживший
голотипом Pliocalcarius orkhonensis (Zelenkov, Ku-
rochkin, 2012). Установлено присутствие в этих
местонахождениях еще как минимум двух форм
жаворонковых, которые также, по всей видимо-
сти, представляют неназванные вымершие виды.

УДК 551.782.23:568.28/.29:598.28/.29
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Статья основана на ревизии ранее описанного
(Zelenkov, Kurochkin, 2012) и изучении неизученно-
го материала по жаворонковым (Passeriformes: Alau-
didae) из местонахождений Береговая и Шамар.
Материал был передан на изучение М.А. Ербае-
вой и В.С. Зажигиным и хранится в Палеонтоло-
гическом ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН).

Местонахождение Береговая расположено на
правом берегу р. Чикой (правый приток Селенги)
в Бичурском р-не Республики Бурятия и относит-
ся к верхнему плиоцену (MN 16b). Местонахож-
дение Шамар расположено на левом берегу р. Ор-
хон около дер. Шамар (Селенгийский Аймак) в
Северной Монголии. Это местонахождение так-
же относится к верхнему плиоцену, но оно не-
много старше Береговой (MN 16a). Границы зон
MN 16b и MN 16a рассматриваются нами в соот-
ветствии с хронологической шкалой, приведен-
ной Э.А. Вангенгейм и др. (2005). Геологические
характеристики для разрезов местонахождений
Шамар (Девяткин и др., 1989) и Береговая (Ван-
генгейм и др., 1966) приведены ранее. Фаунам
млекопитающих (Вислобокова и др., 1993; Erbaje-
va, Alexeeva, 2000) и птиц (Курочкин, 1985; Zelen-
kov, Kurochkin, 2012) из этих местонахождений
посвящен ряд предыдущих публикаций.

Для сравнения использовались остеологиче-
ские коллекции ПИН РАН и Ин-та проблем эко-
логии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН (ИП-
ЭЭ). Были изучены скелеты Galerida cristata
(3 экз.), Calandrella brachydactyla (3), Alaudala
rufescens (2), Melanocorypha calandra (2), M. mon-
golica (2), M. yeltoniensis (1), Eremophila alpestris
(10), Lullula arborea (1), Alauda arvensis (3), A. gul-
gula (1), Ammomanes deserti (1). Изученные скеле-
ты Eremophila alpestris, судя по географии распро-
странения, относятся к E. alpestris s.s. (Ghorbani
et al., 2019). Также использовались фотографии
скелетов африканских жаворонков (Mirafra afri-
cana, Eremopterix verticalis, Certhilauda albofascia-
ta, Certhilauda albescens, Ammomanopsis grayi,
Spizocorys starki – по 1 экз., Alaemon alaudipes –
2 экз.) из коллекции Национального музея есте-
ственной истории (Вашингтон, США). Номен-
клатура скелета рассматривается в соответствии с
руководством Н.В. Зеленкова (2015).

Все семейства рассматриваются в традицион-
ном “широком смысле” (sensu lato), если не ука-
зано иное. Так, Sylviidae s.l. включает Sylviidae s.s.
и недавно выделенные семейства Phylloscopidae,
Acrocephalidae и Locustellidae (del Hoyo, Collar,
2016). Muscicapidae s.l. включает Muscicapidae s.s.
и подсемейство Saxicolinae. Emberizidae s. l. вклю-
чает Emberizidae s. s. и семейство Calcariidae
(del Hoyo, Collar, 2016).

История таксономии и классификации от-
дельных форм (видов, подвидов и рас) малых жа-
воронков (роды Alaudala и Calandrella в современ-

ной трактовке) довольно сложная. Ранее все
представители этой группы относились к доволь-
но обширному роду Calandrella, однако уже
Е.В. Козлова (1975) предполагала, что современ-
ные малые жаворонки включают две независи-
мые линии переселенцев из Африки. По молеку-
лярным данным (Alström et al., 2013; Stervander
et al., 2016) оказалось, что род Calandrella не мо-
нофилетичен, и часть видов была отнесена к от-
дельному роду Alaudala, который включает 4 вида:
Alaudala somalica, A. cheleensis, A. rufescens, A. ray-
tal (Dickinson, Christidis, 2014). При этом A. so-
malica – это бывший подвид Calandrella rufescens
athensis (Mayr, Greenway, 1960), а для A. rufescens
ранее также использовался синоним Calandrella
pispoletta. Род Calandrella по современным пред-
ставлениям включает только 4 вида: С. acutiros-
tris, С. cinerea, С. blanfordi и С. brachydactyla
(Dickinson, Christidis, 2014).

СРАВНИТЕЛЬНАЯ ОСТЕОЛОГИЯ 
ALAUDIDAE

Alaudidae относительно хорошо отличаются
остеологически от большинства палеарктических
семейств Passeriformes, при этом нижнечелюстная
кость, тарсометатарсус и коракоид – наиболее ди-
агностичные элементы скелета. Ниже приведено
сравнение с палеарктическими семействами,
представители которых зачастую характеризуются
сходными размерами и пропорциями элементов
скелета (см. также Moreno, 1985).

Нижнечелюстная кость Alaudidae надежно от-
личается при виде с латеральной стороны прямы-
ми ветвями, которые на всем протяжение не име-
ют резких изгибов. От Fringillidae и Emberizidae
нижнечелюстная кость отличается грацильно-
стью и заметно более острым углом между ветвя-
ми челюсти, от Motacillidae – более тупым углом
сочленения ветвей челюсти и широким симфи-
зом. От Muscicapidae s. s. и Sylviidae отличается
длинным симфизом, от Muscicapidae s. s. – также
его грацильностью.

Лопатка Alaudidae характеризуется комплек-
сом признаков, выраженность которых у отдель-
ных родов может варьировать: шейка не изогнута
при виде с латеральной и медиальной сторон; ла-
теральный отросток акромиона при виде с лате-
ральной стороны длинный, тонкий и расширен-
ный краниально (у некоторых Alaudidae присут-
ствует характерная овальная ямка); головка
краниокаудально удлиненная. У некоторых Alau-
didae на гленоидной суставной поверхности при
виде с краниальной стороны присутствует вырез-
ка. У Muscicapidae, Motacillidae, Emberizidae, Frin-
gillidae и многих представителей Sylviidae гленоид-
ная суставная поверхность ориентирована вен-
тральнее. От Motacillidae лопатка Alaudidae
отличается более краниально ориентированной
гленоидной суставной поверхностью.
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Коракоид палеарктических Alaudidae при виде с
вентральной стороны отличается от такового дру-
гих палеарктических семейств Passeriformes выра-
женным выступом, сформированным краниальной
частью гленоидной губы; при виде с дорсальной
стороны – наличием пневматического отверстия на
акрокоракоидном отростке (не обнаружено у одной
особи Alauda arvensis). От Muscicapidae и Sylviidae
коракоид отличается трапециевидной формой го-
ловки акрокоракоидного отростка (медиальная
стенка акрокоракоидного отростка принимается
за большее основание трапеции), менее выра-
женным крючком, а также заметно менее пря-
мым стержнем, который у жаворонков несколько
изогнут в плечевой части кости. От Sylviidae также
отличается выраженным прокоракоидным от-
ростком; от Muscicapidae – узкой и закругленной
вырезкой между крючком акрокоракоидного от-
ростка и стержнем (вырезка у Muscicapidae рас-
ширена медиально). От Emberizidae отличается
изогнутым в своей каудальной части прокорако-
идным отростком.

Плечевая кость Alaudidae хорошо отличается
от таковой других воробьиных строением прок-
симальной части. От большинства семейств близ-
кого размерного класса, таких как Fringillidae,
Emberizidae и Motacillidae, проксимальный эпи-
физ плечевой кости Alaudidae надежно отличает-
ся практически не выраженной дорсальной пнев-
матической впадиной (Jánossy, 1983; Moreno,
1985; Zelenkov, Kurochkin, 2012). Неглубокая впа-
дина также имеется у Sylviidae и некоторых Mus-
cicapidae, но у них она все же выражена лучше.
Также у Sylviidae и Muscicapidae дорсальный гре-
бень пневматической впадины массивней, чем у
Alaudidae. У Alaudidae, в отличие от Sylviidae и
Muscicapidae, вентральное пневматическое от-
верстие шире, а вентральный блок пневматиче-
ской впадины при виде с вентральной стороны
имеет форму двояковогнутого блока. Менее диа-
гностична форма головки при виде с каудальной
стороны: у Alaudidae головка вытянута дорсовен-
трально и проксимодистально сужена, в то время
как у представителей остальных семейств головка
расширена проксимодистально, отчего выглядит
куполообразной.

Дистальная часть плечевой кости Alaudidae хо-
рошо отличается от таковой Sylviidae и Muscicap-
idae. Так, вентральный надмыщелок вместе со
сгибательным отростком у Alaudidae короче; дор-
сальный надмыщелок вытянут проксимодисталь-
но, тогда как у Sylviidae и Muscicapidae – дорсаль-
но; вырезка над локтевой ямкой при виде с ка-
удальной стороны у Sylviidae и Muscicapidae более
округлая и ровная, у Alaudidae в дорсальной части
вырезки присутствует выступ, образованный дор-
сальной триципитальной бороздой. От остальных
семейств дистальный эпифиз можно отличить по
комплексу признаков. У Alaudidae при виде с кра-
ниальной стороны сгибательный отросток не-

много выступает дистальнее относительно вер-
шины вентрального мыщелка; проксимальная
часть дорсального надмыщелка имеет округлую
форму. Помимо этого, дорсальный надмыщелок
у Alaudidae вытянут проксимодистально и имеет
пологую вырезку.

Локтевая кость Alaudidae очень вариабельна,
поэтому от представителей других семейств эту
кость можно отличить только по комплексу при-
знаков, каждый из которых по отдельности может
встречаться в других линиях воробьиных. При
этом более диагностичен дистальный эпифиз
локтевой кости (Пантелеев, 2005). С вентрока-
удальной стороны у Alaudidae дистальный эпи-
физ расширен краниокаудально, отчего образует
более прямоугольный контур; вырезка между
дорсальным и вентральным мыщелками пологая
и плавная, изогнута незначительно. При виде с
краниальной стороны локтевой отросток ориен-
тирован дорсально, имеет примерно равную тол-
щину на всем протяжении; отпечаток вентраль-
ной коллатеральной связки хорошо выражен и
ориентирован медиальнее, чем у представителей
других семейств; вентральная суставная ямка
имеет прямоугольную (реже – округлую) форму.
Стержень локтевой кости незначительно изогнут
в своей проксимальной части при виде с вентро-
каудальной стороны.

Карпометакарпус Alaudidae от представителей
других семейств отличается характерным округ-
лым и дорсовентрально расширенным пястным
блоком при виде с вентральной стороны; также в
краниальной части пястного блока у Alaudidae
присутствует небольшой изгиб, отсутствующий,
в частности, у Motacillidae.

Фаланга большого пальца крыла Alaudidae от
представителей других семейств воробьиных
близких размерных групп отличается наличием
продолговатого утолщения в каудальном обрам-
лении вентральной ямки.

Бедренная кость Alaudidae отличается от тако-
вой Muscicapidae s. s. и Sylviidae массивными ла-
теральным и медиальным мыщелками. От других
семейств палеарктических воробьиных близкого
размерного класса бедренная кость Alaudidae от-
личается по комплексу признаков: при виде с ка-
удальной стороны медиальная сторона медиаль-
ного мыщелка в проксимальной ее части закруг-
лена латерально, медиальный надмыщелок и
медиальный надмыщелковый гребень небольшо-
го размера.

Тибиотарсус Alaudidae отличается от такового
других семейств по комплексу характерных при-
знаков. При виде с краниальной стороны у Alau-
didae латеральный край латерального мыщелка
ориентирован практически параллельно длинной
оси стержня. Этот край может быть слегка выпук-
лым, но мыщелок в дистальной части не изогнут
медиально. Межмыщелковая вырезка имеет
плавный изгиб на всем своем протяжении. Меди-
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альный мыщелок также ориентирован практиче-
ски параллельно длинной оси стержня, но может
быть незначительно изогнут латерально в своей
дистальной части.

Тарсометатарсус жаворонковых надежно от-
личается от представителей других семейств сле-
дующими признаками: межблоковые вырезки
(особенно латеральная) имеют небольшую длину;
блоки метатарсалий приблизительно равны по
длине, что лучше видно с дорсальной стороны;
дистальная поверхность блока метатарсалии II
ровная, ориентирована медиолатерально; ди-
стальная вырезка на блоке метатарсалии III не-
большая и имеет плавный изгиб (за исключением
некоторых представителей родов Ammomanes,
Certhilauda и Alaemon); борозда между валиками
на блоке метатарсалии III плохо выражена.

О Т Р Я Д PASSERIFORMES
СЕМЕЙСТВО ALAUDIDAE VIGORS, 1825

Род Eremophila Boie, 1828

Т и п о в о й  в и д – Alauda alpestris Linnaeus,
1758.

Д и а г н о з. Современный род.
В и д о в о й  с о с т а в. Два современных вида и

ископаемый E. orkhonensis (Zelenkov et Kuroch-
kin, 2012) из плиоцена Монголии и Забайкалья.

С р а в н е н и е. Нижнюю челюсть представи-
телей рода рогатых жаворонков Eremophila мож-
но отличить (рис. 1) по величине угла расхожде-
ния ветвей. У Eremophila этот угол больше, чем у
Mirafra, Lullula и Galerida, меньше, чем у Alaudala.
Нижнечелюстной симфиз у Eremophila короче, чем
у Mirafra, Galerida, Alauda и Melanocorypha, длин-
нее, чем у Calandrella, массивнее, чем у Lullula.

Лопатку Eremophila (рис. 1) можно отличить от
таковой Lullula и Galerida при виде с вентральной
стороны по овальной, несколько вытянутой кра-
ниокаудально гленоидной суставной поверхно-
сти, тогда как у представителей названных родов
эта поверхность имеет округлую форму. От этих
же родов лопатка Eremophila отличается длин-
ным латеральным отростком акромиона, что луч-
ше видно с вентральной стороны. От Galerida и
Alauda, помимо этого, лопатка отличается более
вентрально ориентированной гленоидной су-
ставной поверхностью при виде с латеральной
стороны и грацильными отростками акромиона
при виде с вентральной стороны; от Ammomanes
отличается коротким латеральным отростком ак-
ромиона, который у Eremophila в своей краниаль-
ной части загнут вентрально. Также у Eremophila,
в отличие от Ammomanes, шире медиальный от-
росток акромиона при виде с краниальной сторо-
ны. Лопатка Eremophila морфологически схожа с
таковой Calandrella и Alaudala, от которых она от-
личается только общей массивностью.

Коракоид Eremophila (табл. X; см. вклейку) от-
личается от такового Ammomanes меньшим изги-
бом прокоракоидного отростка, медиолатерально
узкой апикальной (выступающей краниально)
частью головки акрокоракоидного отростка при
виде с вентральной и дорсальной сторон, а также
в целом грацильной головкой акрокоракоида.
Также у Ammomanes и Mirafra шейка акрокорако-
ида выражена хуже. Помимо этого, от Mirafra ко-
ракоид отличается более прямым стержнем и в
большей степени выступающей медиально голов-
кой акрокоракоида. От Lullula и Alauda при виде с
вентральной стороны коракоид Eremophila отли-
чается менее выраженным выступом, сформиро-
ванным краниальной частью гленоидной губы,
который у названных родов к тому же более
округлый. От Alauda отличается менее массивной
апикальной поверхностью акрокоракоида и ме-
нее массивной гленоидной губой; от Lullula –
округлым прокоракоидным отростком, более
грацильным крючком акрокоракоидного отрост-
ка и краниокаудально вытянутой апикальной ча-
стью головки акрокоракоида при виде с вентраль-
ной и дорсальной сторон. Коракоид Eremophila
морфологически более сходен с таковыми Alau-
dala, Calandrella, Melanocorypha и Galerida. От
Galerida коракоид Eremophila отличается боль-
шим относительным размером апикальной по-
верхности акрокоракоида и узкой гленоидной гу-
бой; от Melanocorypha – грацильным и менее
уплощенным крючком акрокоракоида и меньши-
ми абсолютными размерами. От Alaudala и Calan-
drella коракоид отличается менее выступающей
медиально каудальной частью головки акрокора-
коида (отсутствует явно выраженный бугор в
средней части медиального контура головки ак-
рокоракоидного отростка). От Alaudala также –
более широкой шейкой акрокоракоидного отрост-
ка и большей массивностью коракоида. Кроме то-
го, гребень на дорсальной поверхности стержня у
Alaudala начинается краниальнее. От Calandrella
коракоид Eremophila отличается в меньшей сте-
пени выраженным при виде с вентральной сторо-
ны выступом, сформированным краниальной ча-
стью гленоидной губы, и большей массивностью
кости.

Проксимальный эпифиз плечевой кости Ere-
mophila (рис. 2) надежно отличается морфологи-
чески от такового родов Ammomanes, Alauda и
Lullula. От Ammomanes отличается коротким пек-
торальным гребнем, менее изогнутым стержнем и
каудально ориентированным дорсальным греб-
нем пневматической впадины. Пневматическая
впадина у Eremophila ориентирована вентрально,
у Ammomanes – более проксимально. От Lullula
при виде с каудальной стороны плечевая кость
отличается более коротким вентральным обрам-
лением пневматической впадины и широким
профилем вентрального бугорка при виде с вен-
тральной стороны; от Alauda – более коротким
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стержнем, более коротким пекторальным греб-
нем и дорсовентрально расширенным проксималь-
ным эпифизом. От Mirafra плечевая кость отличает-
ся проксимодистально сжатым проксимальным
эпифизом; от Galerida – проксимально более вы-
пуклым контуром вентрального бугорка при виде с
вентральной стороны, и длинным пекторальным
гребнем. От Alaudala проксимальный эпифиз пле-
чевой кости отличается более широкой пневмати-
ческой впадиной, от Calandrella – массивностью.

Дистальный эпифиз плечевой кости (рис. 2)
отличается от такового представителей родов Lul-
lula, Ammomanes и Galerida краниокаудально уз-
ким сгибательным отростком при виде с вен-
тральной стороны, а от Alauda и Lullula – корот-
ким сгибательным отростком. От Ammomanes
отличается сильнее выступающим дорсально
дорсальным надмыщелковым отростком; от
Mirafra – длинным дорсальным надмыщелковым
отростком. От Alaudala дистальный эпифиз пле-
чевой кости отличается более дорсально загну-
тым сгибательным отростком и массивностью, от
Calandrella – массивностью.

Сильная морфологическая вариабельность
локтевой кости позволяет проводить определе-
ние на уровне родов, основываясь только на соот-
ношении ширины, длины и изгиба стержня в
проксимальной части, а также сопоставляя раз-
меры проксимальных и дистальных эпифизов.
Локтевая кость Eremophila от представителей
других родов отличается (рис. 2) пропорциями
стержня и размерами проксимального эпифиза.
От представителей Alauda отличается коротким
стержнем относительно размеров проксимального
эпифиза; от Lullula – широким стержнем в его ди-
стальной и проксимальной частях; от Galerida – ко-
ротким стержнем и грацильностью; от Melanocory-
pha – грацильностью; от Calandrella – массивно-
стью. От представителей наиболее близких по
размерам родов Alaudala и Ammomanes прокси-
мальный эпифиз отличается широким отпечатком
плечевой мышцы и массивной дорсальной сустав-
ной ямкой, дистальная часть – широким стержнем
при виде с вентрокаудальной и дорсокраниальной
сторон. Также у Ammomanes дистальный эпифиз в
большей степени расширен краниокаудально.

Карпометакарпус Eremophila от представите-
лей родов Mirafra, Ammomanes, Lullula и Alauda
отличается краниально (субперпендикулярно
длинной оси кости) ориентированным передним
пястным отростком при виде с вентральной сто-

роны, тогда как у вышеназванных родов этот от-
росток загнут проксимокраниально (рис. 3). От
Mirafra, Galerida, Alaudala и Calandrella карпоме-
такарпус отличается краниокаудально узким и
проксимодистально вытянутым пястным блоком
при виде с дорсальной стороны, который у пред-
ставителей этих родов более округлый. При виде
с дорсальной стороны передний пястный отро-
сток у Eremophila в большей степени загнут прок-
симально, в отличие от Galerida. От Alaudala при
виде с дорсальной стороны карпометакарпус от-
личается более резкой и глубокой вырезкой меж-
ду передним пястным отростком и отростком
крылышка (вырезка у Alaudala пологая и плав-
ная). От Calandrella карпометакарпус отличается
также массивностью.

Фаланга большого пальца крыла (рис. 3) от
представителей других родов отличается пропор-
циям: расширенной “шейкой” (кроме представи-
телей Galerida и Alauda) и массивным прокси-
мальным основанием.

Бедренная кость Eremophila (табл. XI; см.
вклейку) отличается от таковой Alauda медиола-
терально расширенным, а от Mirafra – более медио-
латерально сжатым дистальным эпифизом; от Am-
momanes – меньшими размерами обоих мыщелков
и малоберцового блока. От Lullula и Galerida бед-
ренная кость Eremophila отличается узкой малобер-
цовой вырезкой, от Galerida – меньшим размером
латерального мыщелка и малоберцового блока. От
Alaudala бедренная кость отличается толстым
стержнем в месте перехода его в дистальный эпи-
физ: у Eremophila этот переход выражен плавнее,
что лучше видно с каудальной стороны. От Caland-
rella бедренная кость отличается массивностью.

Тибиотарсус Eremophila от родов Alauda, Lullu-
la, Ammomanes, Melanocorypha, Galerida и Alaudala
отличается плохо выраженным бугорком малобер-
цовой мышцы и толстым стержнем в дистальной
части (относительно ширины дистального эпифи-
за). От Alauda, Ammomanes, Galerida и Alaudala ти-
биотарсус отличается менее глубокой вырезкой
между бугорком малоберцовой мышцы и латераль-
ным мыщелком; кроме этого, у Lullula эта вырезка
длиннее, чем у Eremophila. От Mirafra, Alauda и Lul-
lula отличается более плавными контурами межмы-
щелковой вырезки; от Galerida – ориентированным
более параллельным стержню латеральным мы-
щелком. От Ammomanes и Lullula тибиотарсус Ere-
mophila отличается широким латеральный мыщел-
ком; от Calandrella – массивностью.

Рис. 1. Нижние челюсти, лопатки и коракоиды Alaudidae: а, ж, п, ч – Calandrella brachydactyla, современный; б, з, р, ш –
Alaudala rufescens, современный; в, и, с, э – Eremophila alpestris, современный; г, л, у, аа – Eremophila orkhonensis, верх-
ний плиоцен Северной Монголии (экз. ПИН, № 2614/250) и Забайкалья (экз. ПИН, № 2614/236, 237): г – экз. ПИН,
№ 2614/236, л, у – экз. ПИН, № 2614/250, аа – экз. ПИН, № 2614/237; д, м, ф, бб – Alauda arvensis, современный; е, о,
ц, гг – Galerida cristata, современный; н, х, вв – Ammomanes deserti, современный; к, т, ю – Calandrella aff. C. brachy-
dactyla, верхний плиоцен Северной Монголии: к, т – экз. ПИН, № 2614/262, ю – экз. ПИН, № 2614/263; я – Alaudala
aff. A. rufescens, верхний плиоцен Забайкалья, экз. ПИН, № 2614/254. а–е – нижняя челюсть с вентральной стороны;
ж–о – лопатка с дорсальной стороны; п–ц – лопатка с латеральной стороны; ч–гг – коракоид с латеральной стороны.
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Тарсометатарсус Eremophila от такового Mira-
fra отличается (табл. XI) более грацильным бло-
ком метатарсалии II, который у Mirafra к тому же
значительно выступает медиально. От родов Am-
momanes, Alauda, Lullula, Melanocorypha и Galeri-
da тарсометатарсус надежно отличается вытяну-
тым медиолатерально дистальным эпифизом при
виде с дистальной стороны. Помимо этого, от
Alauda отличается грацильным блоком метатар-
салии II; от Ammomanes – длинным блоком мета-
тарсалии IV и широкими межблоковыми вырезка-
ми; от Lullula – широким блоком метатарсалии III.
От Galerida тарсометатарсус отличается меньшей
глубиной латеральной межблоковой вырезки при
виде с дорсальной стороны; от Alaudala – массив-
ностью и, зачастую, меньшей длиной блока мета-
тарсалии IV, длина которого у Eremophila варьи-
рует и у некоторых представителей все же соот-
ветствует таковой Alaudala. От Calandrella
тарсометатарсус отличается массивностью и бо-
лее выраженным бугорком в месте перехода
стержня в блок метатарсалии IV.

Помимо отмеченных морфологических при-
знаков, все элементы скелета Eremophila отлича-
ются от таковых Melanocorypha и Galerida мень-
шими абсолютными размерами. Остеологически
Eremophila значительно отличается от африкан-
ских родов Certhilauda, Eremopterix, Ammoman-
opsis, Alaemon и Spizocorys, подробное сравнение
с которыми не приводится.

Eremophila orkhonensis (Zelenkov et Kurochkin, 2012), comb. nov.

Табл. X фиг. 6; табл. XI, фиг. 6

Pliocalcarius orkhonensis: Zelenkov, Kurochkin, 2012, с. 331,
рис. 3: 33, 34; 6; Зеленков, Курочкин, 2015, с. 257, рис. 89,
табл. XXVII, фиг. 33, 34.

Г о л о т и п – ПИН, № 3381/486, левый кора-
коид; Северная Монголия, местонахождение
Шамар, верхний плиоцен.

О п и с а н и е (рис. 1, г, л, у, аа; 2, г, к, т; 3, е, п, ц).
На латеральной и медиальной стороне шейки ло-
патки выражена глубокая борозда. В коракоиде
головка акрокоракоидного отростка короткая,
гленоидная губа при виде с латеральной стороны
узкая. В каудальной части головки акрокоракоид-
ного отростка присутствует бугор, крючок этого
отростка небольшой, прокоракоидный отросток
хорошо выражен и виден с вентральной стороны.
Дистальный эпифиз плечевой кости узкий, пек-
торальный гребень короткий. Пневматическая
впадина плечевой кости широкая, ориентирова-

на в значительной степени вентрально; вентраль-
ный надмыщелок со сгибательным отростком при
виде с вентральной стороны узкий; дорсальный
надмыщелковый отросток имеет два выроста. Ди-
стальный эпифиз локтевой кости узкий. Вырезка
на карпометакарпусе между передним пястным
отростком и отростком крылышка плавная, ди-
стальный симфиз короткий. Шейка (суженная
проксимальная часть) фаланги большого пальца
крыла широкая; продолговатое утолщение в ка-
удальном обрамлении вентральной ямки этой
фаланги хорошо выражено. Медиальная поверх-
ность блока метатарсалии II тарсометатарсуса
выпуклая; хорошо выражен бугор на латеральной
поверхности дистального эпифиза в месте пере-
хода его в блок метатарсалии IV; проксимальный
эпифиз узкий. У тарсометатарсусов, принадлежа-
щих молодым особям, межблоковые вырезки ши-
рокие и имеют одинаковую форму и размер.

Р а з м е р ы. См. табл. 1.
С р а в н е н и е. Коракоид E. orkhonensis отли-

чается от коракоида E. alpestris короткой голов-
кой акрокоракоидного отростка и узкой гленоид-
ной губой при виде с латеральной стороны, кото-
рая у E. alpestris более округлая. Плечевая кость
отличается узким дистальным эпифизом (рис. 4)
и коротким пекторальным гребнем (рис. 5), дли-
на которого выходит за пределы вариабельности
этого признака у E. alpestris. Локтевая кость отли-
чается узким дистальным эпифизом. Карпомета-
карпус отличается более плавной вырезкой меж-
ду передним пястным отростком и отростком
крылышка, и коротким дистальным симфизом.
Фаланга большого пальца крыла отличается ши-
рокой шейкой (суженной проксимальной ча-
стью). Тарсометатарсус отличается выпуклой ме-
диальной поверхностью блока метатарсалии II,
узким проксимальным эпифизом; также у E. ork-
honensis бугор на латеральной поверхности ди-
стального эпифиза в месте перехода его в блок
метатарсалии IV выражен лучше.

Помимо отмеченных выше морфологических
отличий, элементы скелета нового вида, за ис-
ключением нижней челюсти и лопатки, отличают-
ся от таковых E. alpestris меньшими абсолютными
размерами или, по некоторым промерам, показы-
вают наименьшие значения размеров среди вариа-
ций у современных форм (табл. 1; рис. 4–6).

Вышеперечисленные признаки составляют
дифференциальный диагноз вида.

Рис. 2. Плечевые и локтевые кости Alaudidae: а, ж, п – Calandrella brachydactyla, современный; б, з, р – Alaudala
rufescens, современный; в, л, у – Eremophila alpestris, современный; г, к, т – Eremophila orkhonensis, верхний плиоцен
Северной Монголии (экз. ПИН, № 3381/471 и № 2614/251) и Забайкалья (экз. ПИН, № 2614/242): г – экз. ПИН,
№ 3381/471, к – экз. ПИН, № 2614/251, т – экз. ПИН, № 2614/242; д, м, ф – Alauda arvensis, современный; е, н, х –
Ammomanes deserti, современный; и, с – Alaudala aff. A. rufescens, верхний плиоцен Забайкалья: и – экз. ПИН,
№ 2614/256, с – экз. ПИН, № 2614/257; о, ц – Galerida cristata, современный. а–е – плечевая кость с каудальной сто-
роны; ж–о – локтевая кость с краниальной стороны; п – ц – локтевая кость с вентрокаудальной стороны.
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З а м е ч а н и я. Pliocalcarius orkhonensis был
описан на основании смешанного материала,
принадлежащего овсянкам и жаворонкам, при
этом отмечалось существенное отличие голотипа
(коракоида) от современных овсянковых (Zelen-
kov, Kurochkin, 2012). В действительности голо-
тип имеет типичную морфологию Eremophila (см.
сравнение выше).

Лопатки, локтевые кости и нижняя челюсть
были отнесены к E. orkhonensis на основании со-
поставления с другими, более диагностичными
элементами скелета E. orkhonensis. Морфологи-
чески нижняя челюсть и лопатки не отличаются
от таковых E. alpestris. Также из местонахождения
Береговая известен тибиотарсус неполностью
взрослой особи, что затрудняет оценку морфоло-
гии этого экземпляра. Этот тибиотарсус, предва-
рительно отнесенный нами к E. orkhonensis, от-
личается от такового E. alpestris отсутствием бу-
горка малоберцовой мышцы и вырезки между
этим бугорком и латеральным мыщелком.

Стоит отметить, что плечевая и бедренная ко-
сти E. orkhonensis морфологически сходны с та-
ковыми Calandrella, от которых отличаются лишь
большей массивностью. При этом коракоид и
тарсометатарсус E. orkhonensis надежно отлича-
ются от таковых Calandrella и указывают на при-
надлежность этого вида к роду Eremophila. На
промежуточную морфологию в строении некото-
рых элементов скелета ископаемых Eremophila из

позднего плиоцена Береговой и Шамара также
обращалось внимание ранее (Zelenkov, Kuroch-
kin, 2012). Мы трактуем остеологическое сходство
E. orkhonensis с представителями Calandrella как
плезиоморфное.

Ранее из нижнего плейстоцена (MN 17) Болга-
рии по плечевой кости и проксимальному эпифи-
зу локтевой кости был описан ископаемый Ere-
mophila prealpestris Boev, 2012. Среди диагности-
ческих признаков E. prealpestris указан более
длинный, чем у современного E. alpestris, пекто-
ральный гребень плечевой кости (Boev, 2012), од-
нако длина гребня вариабельна, и у некоторых
изученных современных экземпляров равна зна-
чению, отмеченному для E. prealpestris (табл. 1).
Положение linea intermuscularis на пекторальном
гребне плечевой кости, отмеченное как особен-
ность E. prealpestris, также подвержено индивиду-
альной изменчивости. Локтевая кость E. prealpes-
tris отличается от таковой E. alpestris более угло-
ватой формой вентральной суставной ямки,
которая у жаворонков очень вариабельна. Важно,
что биципитальный гребень и пневматическая
впадина у E. prealpestris ориентированы прокси-
мальнее, чем у E. alpestris. Ориентация биципи-
тального гребня – надежный признак, позволяю-
щий устанавливать родовую принадлежность
представителей Alaudidae. Таким образом, голо-
тип E. prealpestris не может быть отнесен к Eremo-
phila, и на этом основании E. prealpestris исклю-

Рис. 4. Диаграмма рассеивания размеров (в мм) пле-
чевых костей 3 экз. Eremophila orkhonensis (треуголь-
ники) и 8 экз. современного Eremophila alpestris
(квадраты). А – наименьшая переднезадняя (кранио-
каудальная) ширина стержня; Б – наибольшая шири-
на дистального эпифиза.
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Рис. 5. Диаграмма рассеивания размеров (в мм) пле-
чевых костей 4 экз. Eremophila orkhonensis (треуголь-
ники) и 9 экз. современного Eremophila alpestris
(квадраты). А – наименьшая переднезадняя (кранио-
каудальная) ширина стержня; Б – длина пектораль-
ного гребня.
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Рис. 3. Карпометакарпусы и фаланги Alaudidae: а, к, у – Calandrella brachydactyla, современный; б, л, ф – Alaudala
rufescens, современный; в, м, х – Eremophila alpestris, современный; г, н – Calandrella aff. C. brachydactyla, верхний
плиоцен Забайкалья, экз. ПИН, № 2614/260; д, о – Alaudala aff. A. rufescens, верхний плиоцен Забайкалья, экз. ПИН
№ 2975/163; е, п, ц – Eremophila orkhonensis, верхний плиоцен Северной Монголии (экз. ПИН, № 2614/252) и Забай-
калья (экз. ПИН, № 2614/244): е, п – экз. ПИН, № 2614/252, ц – экз. ПИН, № 2614/244; ж, р, ч – Alauda arvensis, со-
временный; з, с, ш – Ammomanes deserti, современный; и, т, э – Galerida cristata, современный. a–и – карпометакар-
пус с вентральной стороны; к–т – карпометакарпус с дорсальной стороны; у–э – проксимальная фаланга большого
пальца крыла с вентральной стороны. Обозначения: col – шейка фаланги большого пальца крыла.
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Таблица 1. Измерения костей ископаемых и современных представителей Eremophila, в мм
Измерения E. orkhonensis E. alpestris

КОРАКОИД n = 9
Наименьшая поперечная ширина стержня 1.2 1.3 ± 0.1 (1.1–1.4)
Наименьшая переднезадняя ширина стержня 1.3 1.3 ± 0.1 (1.2–1.4)
Длина головки акрокоракоидного отростка 2.6 2.9 ± 0.1 (2.7–3)
Наименьшая ширина гленоидной губы 1.3 1.5 ± 0.1 (1.4–1.6)

ПЛЕЧЕВАЯ КОСТЬ
Наибольшая длина 22.9 ± 0.5 (22.5–23.5; n = 3) 24.0 ± 0.7 (22.6–24.6; n = 8)
Длина от дорсального надмыщелкового отростка 
до головки

22.4 ± 0,5 (22.1–23; n = 3) 23.4 ± 0.6 (22.2–24; n = 9)

Наименьшая поперечная (дорсовентральная) 
ширина стержня

2.1 ± 0.1 (2–2.1; n = 4) 2.2 ± 0.2 (2–2.5; n = 9)

Наименьшая переднезадняя (краниокаудаль-
ная) ширина стержня

1.9 ± 0.1 (1.7–2; n = 4) 2 ± 0.1 (1.8–2.1; n = 9)

Длина пекторального гребня 7.6 ± 0.2 (7.3–7.9; n = 5) 8.4 ± 0.3 (8–9; n = 9)
Наибольшая длина проксимального эпифиза 
(от головки до основания биципитального 
гребня)

6.2 ± 0.1 (6–6.3; n = 4) 6.2 ± 0.1 (6.1–6.4; n = 9)

Наибольшая ширина дистального эпифиза 4.8 ± 0.1 (4.7–4.9; n = 5) 5.2 ± 0.1 (5–5.3; n = 8)
ЛОКТЕВАЯ КОСТЬ n = 1

Наибольшая ширина дорсальной суставной 
ямки

2.1 2.2 ± 0.1 (2–2.5; n = 8)

Наибольшее расстояние от апикальной части 
локтевого отростка до наиболее выступающего 
края дорсальной суставной ямки

4.2 4.3 ± 0.1 (4.1–4.4; n = 7)

Наибольшее расстояние от выступающего края 
вентральной суставной ямки до наиболее высту-
пающего края дорсальной суставной ямки

3.6 3.9 ± 0.1 (3.8–4; n = 7)

Наибольшее расстояние от апикальной части 
локтевого отростка до вентро-дистального края 
вентральной суставной ямки

3.4 3.8 ± 0.1 (3.6–3.9; n = 7)

Наименьшая краниальная ширина стержня 1.6 1.9 ± 0.2 (1.7–2.1; n = 8)
Наибольшая ширина проксимального эпифиза 3.4 3.8 ± 0.2 (3.6–4.0; n = 7)
Наименьшая поперечная ширина стержня 1.8 1.9 ± 0.1 (1.8–2; n = 9)
Наибольшая ширина дистального эпифиза 3.0 3.4 ± 0.1 (3.2–3.6; n = 9)

КАРПОМЕТАКАРПУС n = 1 n = 9
Общая наибольшая длина 15.7 16.6 ± 0.7 (15.1–17.7)
Краниокаудальная ширина проксимального 
эпифиза

3.6 4.0 ± 0.1 (3.8–4.3)

Краниокаудальная наименьшая ширина мета-
карпалии II

1.5 1.7 ± 0 (1.6–1.7)

Длина дистального симфиза 2.7 3.2 ± 0.1 (3–3.4)
ФАЛАНГА БОЛЬШОГО ПАЛЬЦА КРЫЛА n = 1 n = 8

Общая наибольшая длина 7.5 8.7 ± 0.4  (8.3–9.5)
Наименьшая ширина шейки 1.9 1.9 ± 0.1 (1.7–2.1)
Наибольшая ширина дистального расширения 2.4 2.6 ± 0.2 (2.3–2.9)

БЕДРЕННАЯ КОСТЬ n = 1 n = 9
Наибольшая ширина дистального эпифиза 3.1 3.4 ± 0.1 (3.3–3.5)
Наименьшая поперечная ширина стержня 1.5 1.6 ± 0.1 (1.4–1.7)
Наименьшая переднезадняя толщина стержня 1.4 1.4 ± 0.1 (1.4–1.5)
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ТИБИОТАРСУС n = 2 n = 9
Наименьшая дистальная поперечная ширина 
стержня

1.4 ± 0.1 (1.3–1.4) 1.5 ± 0.1 (1.4–1.7)

Наименьшая дистальная краниокаудальная тол-
щина стержня

1.1 ± 0 (1.1) 1.4 ± 0.1 (1.3–1.5)

Наибольшая поперечная ширина дистального 
эпифиза

2.6 ± 0.1 (2.5–2.6) 2.9 ± 0.1 (2.7–3.1)

ТАРСОМЕТАТАРСУС n = 9
Общая наибольшая длина 21.0 21.9 ± 1.0 (20–23)
Наибольшая поперечная ширина проксималь-
ного эпифиза

2.7 ± 0 (2.7; n = 2) 3.2 ± 0.1 (3–3.4)

Наибольшая поперечная ширина дистального 
эпифиза

2.5 ± 0 (2.4–2.5; n = 9) 2.6 ± 0.1 (2.4–2.8)

Наименьшая поперечная ширина стержня 1.0 ± 0.1 (0.9–1.1; n = 10) 1.1 ± 0.1 (1–1,2) 
Наименьшая дорсоплантарная высота стержня 1.0 ± 0 (1; n = 10) 1.0 ± 0.1 (0.9–1.1)
Наибольшая длина дистального эпифиза от наи-
более дистального края foramen vasculare distale

1.8 ± 0.1 (1.7–1.9; n = 12) 1.9 ± 0.1 (1.8–2.2)

Измерения E. orkhonensis E. alpestris

Таблица 1. Окончание

чен нами из рода Eremophila. Голотип E. prealpestris
имеет косо ориентированный (относительно длин-
ной оси кости) биципитальный гребень и в значи-
тельной степени проксимально ориентированную
пневматическую впадину, а также узкий дорсаль-
ный надмыщелковый отросток – эти признаки от-
личают E. prealpestris от большинства изученных
жаворонков и позволяют сближать этот вид с Am-
momanes, с которым он не был сравнен при перво-
описании. От современного A. deserti обсуждаемый
ископаемый жаворонок из Болгарии отличается
меньшими абсолютными размерами.

М а т е р и а л. Местонахождение Шамар: кро-
ме голотипа, проксимальные части левой (экз.
ПИН, № 2614/249) и правой (экз. ПИН,
№ 2614/250) лопаток без медиальных рожков ак-
ромиона, левая плечевая кость (экз. ПИН,
№ 3381/471), проксимальный эпифиз левой лок-
тевой кости (экз. ПИН, № 2614/251), левый кар-
пометакарпус без малой метакарпалии (экз.
ПИН, № 2614/252), дистальный эпифиз левого
тарсометатарсуса (экз. ПИН, № 3381/489), ди-
стальный эпифиз правого тарсометатарсуса (sub-
adultus) (экз. ПИН, № 2614/253).

Местонахождение Береговая: фрагмент ниж-
ней челюсти (экз. ПИН, № 2614/236); прокси-
мальный эпифиз правого коракоида (экз. ПИН,
№ 2614/237); три фрагмента проксимальных эпи-
физов левых (экз. ПИН, № 2614/238–240) и фраг-
мент дистального эпифиза правой плечевой ко-
сти (экз. ПИН, № 2614/241), проксимальный
эпифиз левой (экз. ПИН № 2975/138), почти це-
лая левая (экз. ПИН № 2975/140) и правая (экз.
ПИН № 2975/139) плечевые кости; дистальный
эпифиз левой локтевой кости (экз. ПИН,

№ 2614/242); левый карпометакарпус без малой
метакарпалии (экз. ПИН, № 2614/243); фаланга
большого пальца крыла (экз. ПИН, № 2614/244);
два дистальных эпифиза со стержнями левых бед-
ренных костей (экз. ПИН, № 2614/245, 246); ди-
стальный эпифиз левого тибиотарсуса (subadul-
tus) (экз. ПИН, № 2614/247); левый тарсометатар-
сус (экз. ПИН № 2975/148), проксимальный
эпифиз левого (экз. ПИН № 2975/161) и правого
(экз. ПИН, № 2614/266) тарсометатарсусов,
13 дистальных эпифизов тарсометатарсусов (экз.
ПИН № 2975/149–160), дистальный эпифиз пра-
вого тарсометатарсуса (subadultus) (экз. ПИН,
№ 2614/248).

Рис. 6. Диаграмма рассеивания размеров (в мм) тар-
сометатарсусов 2 экз. Eremophila orkhonensis (тре-
угольники) и 9 экз. современного Eremophila alpestris
(квадраты). А – наименьшая дистальная переднезад-
няя ширина стержня; Б – наибольшая поперечная
ширина дистального эпифиза.
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Alaudala aff. A. rufescens. К этой форме относят-
ся проксимальные концы правого (экз. ПИН,
№ 2614/254) и левого (экз. ПИН, № 2614/255) ко-
ракоидов, дистальный (экз. ПИН, № 2614/257) и
проксимальный (экз. ПИН, № 2614/256) концы
левых локтевых костей, правый карпометакарпус
(экз. ПИН № 2975/163) и дистальный конец лево-
го тибиотарсуса (экз. ПИН, № 2614/258) из ме-
стонахождения Береговая. Размеры коракоида
(мм): длина головки акрокоракоидного отростка –
2.7 и 2.8; наименьшая поперечная ширина стерж-
ня – 1.0; наименьшая ширина гленоидной губы –
1.1 и 1.2. Локтевая кость: наибольшая ширина
дорсальной суставной ямки – 1.9; наименьшая кра-
ниальная ширина стержня – 1.4; наибольшая ши-
рина проксимального эпифиза – 3.5; наименьшая
поперечная ширина стержня – 1.6; наибольшая
ширина дистального эпифиза – 3. Карпометакар-
пус: общая наибольшая длина – 14.9; краниока-
удальная ширина проксимального эпифиза – 3.7;
длина дистального симфиза – 1.6. Тибиотарсус:
наименьшая дистальная поперечная ширина
стержня – 1.4; наименьшая дистальная краниока-
удальная толщина стержня – 1.2; наибольшая попе-
речная ширина дистального эпифиза – 2.6.

Остеологически Alaudala сходен с Eremophila и
имеет общие с ним признаки, отличающие оба
рода от других изученных жаворонков (Alauda,
Lullula, Ammomanes, Galerida, Melanocorypha,
Mirafra). Эти признаки подробно описаны выше
(см. “сравнение” для рода Eremophila).

От остеологически схожих родов Eremophila и
Calandrella коракоид Alaudala отличается не-
сколько меньшими и большими абсолютными
размерами, соответственно. Кроме этого, от Ere-
mophila коракоид отличается при виде с медиаль-
ной стороны плоским, а при виде с вентральной –
субквадратным крючком акрокоракоида, а также
короткой гленоидной губой при виде с латераль-
ной стороны. От Calandrella коракоид отличается
более длинной гленоидной губой при виде с вен-
тральной стороны и менее медиально выступаю-
щей каудальной частью головки акрокоракоида.
Локтевая кость Alaudala отличается от Eremophila
и Calandrella расширенным относительно стерж-
ня дистальным концом при виде с вентрокаудаль-
ной стороны (дорсальный мыщелок и пястный
бугорок в большей степени выступают в стороны
относительно стержня). Кроме этого, от Eremo-
phila локтевая кость также отличается тонким
стержнем и грацильным проксимальным кон-
цом, а от Calandrella – также массивной вентраль-
ной суставной ямкой. Карпометакарпус Alaudala
отличается от Eremophila каудально выпуклой су-
ставной поверхностью для лучевой кости запя-
стья, что лучше видно с дорсальной стороны (эта
суставная поверхность у Eremophila выглядит бо-
лее вытянутой проксимодистально), а также не-

много меньшими абсолютными размерами. Так-
же у Alaudala вырезка в дистокраниальном крае
переднего пястного отростка имеет более плав-
ные очертания и зачастую менее глубокая. От
Calandrella карпометакарпус отличается массив-
ностью. Тибиотарсус Alaudala отличается от Ere-
mophila и Calandrella при виде с краниальной сто-
роны более параллельно ориентированным
стержню медиальным мыщелком (его медиаль-
ная стенка параллельна оси стержня, тогда как у
Eremophila и Calandrella эта стенка в дистальной
части выгнута латерально). От Eremophila, кроме
этого, тибиотарсус отличается большей глубиной
вырезки между бугорком малоберцовой мышцы и
латеральным мыщелком, а также заметно более уз-
ким стержнем, особенно в его дистальной части.

Alaudala aff. A. rufescens остеологически отли-
чается от современного A. rufescens и, по-види-
мому, представляет собой самостоятельный вид.
Так, коракоид Alaudala aff. A. rufescens отличается
от такового A. rufescens массивным акрокорако-
идным отростком. Локтевая кость отличается от
таковой A. rufescens тонким локтевым отростком.
Тибиотарсус имеет более широкий стержень.
Карпометакарпус Alaudala aff. A. rufescens морфо-
логически схож с таковым A. rufescens.

Calandrella aff. C. brachydactyla. К этой форме
мы относим следующие материалы: проксималь-
ный фрагмент правой лопатки (экз. ПИН,
№ 2614/262), проксимальный фрагмент правого
коракоида (экз. ПИН, № 2614/263) из местона-
хождения Шамар, а также проксимальный фраг-
мент левого коракоида (экз. ПИН, № 2614/259) и
два проксимальных фрагмента правых карпоме-
такарпусов без малых метакарпалий (экз. ПИН,
№ 2614/260, 261) из местонахождения Береговая.
Размеры (мм) лопатки: наибольшая ширина гле-
ноидной суставной поверхности – 1.7. Коракоид:
длина головки акрокоракоидного отростка – 2.4 и
2.6; наименьшая поперечная ширина стержня –
1.2; наименьшая переднезадняя ширина стержня –
1.4; наименьшая ширина гленоидной губы – 1.2
(2 экз.). Карпометакарпус: краниокаудальная
ширина проксимального эпифиза – 3.6 (2 экз.);
краниокаудальная наименьшая ширина большой
метакарпалии – 1.3 и 1.4.

Остеологически Calandrella очень сходен с Er-
emophila и зачастую отличается от этого рода
только размерами. Общие с Eremophila признаки,
отличающие Calandrella от других родов (Alauda,
Lullula, Ammomanes, Galerida, Melanocorypha,
Mirafra), приведены выше (в рубрике “сравнение”
для Eremophila). Морфологические данные согла-
суются с молекулярными, которые предполагают
сестринские отношения между родами Calandrel-
la и Eremophila (Alström et al., 2013).

Лопатка Calandrella отличается от Alaudala уз-
кой гленоидной суставной поверхностью при ви-
де с вентральной стороны (у Alaudala латераль-
ный край поверхности выдается латерально). От
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Eremophila лопатка отличается тонкой шейкой,
грацильной головкой, и в связи с этим грациль-
ностью обоих ветвей акромиона и гленоидного
отростка. Коракоид Calandrella отличается от Er-
emophila и Alaudala более медиально выступаю-
щей каудальной частью головки акрокоракоида, а
также меньшими абсолютными размерами и не-
которой общей грацильностью. Карпометакар-
пус Calandrella отличается от Eremophila более
округлым, краниокаудально широким пястным
блоком при виде с дорсальной стороны. От Alau-
dala отличается меньшими абсолютными размера-
ми и грацильностью. Тарсометатарсус Calandrella
отличается от Alaudala более коротким блоком ме-
татарсалии IV, который у Alaudala находится почти
на одном уровне с блоком метатарсалии III. От Er-
emophila тарсометатарсус Calandrella отличается
узкими межблоковыми вырезками и общей гра-
цильностью.

Calandrella aff. C. brachydactyla также, по-види-
мому, представляет собой вымерший вид. Лопат-
ка Calandrella aff. C. brachydactyla отличается от
C. brachydactyla широким медиальным акромио-
ном; коракоид – широкой шейкой акрокорако-
идного отростка, а карпометакарпус – массив-
ным передним пястным отростком. От C. gali из
позднего миоцена Венгрии (MN13; Kessler, 2013)
коракоид Calandrella aff. C. brachydactyla отлича-
ется медиально выступающей каудальной частью
головки акрокоракоида, узким крючком акроко-
ракоидного отростка и большими абсолютными
размерами.

Alaudidae indet. (?Calandrella sp.). Два дисталь-
ных фрагмента левых тарсометатарсусов (экз.
ПИН, № 2614/264, 265) (у одного экз. отсутствует
блок метатарсалии IV) из местонахождения Бере-
говая представляют еще один вид жаворонков,
предположительно из рода Calandrella. Наиболь-
шая поперечная ширина дистального эпифиза
(мм) – 2.5; наименьшая поперечная ширина
стержня – 1.3 и 1.2; наименьшая переднезадняя
ширина стержня – 1.0 (2 экз.).

Эти тарсометатарсусы не могут быть отнесены
к Eremophila и Alaudala. От Eremophila они отли-
чаются узкой латеральной межблоковой вырез-
кой и меньшими абсолютными размерами; от
Alaudala – значительно суженным в своей план-
тарной части блоком метатарсалии II при виде с
дистальной стороны.

Тарсометатарсус Calandrella sp. отличается от
такового C. brachydactyla широкой медиальной
межблоковой вырезкой и общими очертаниями
дистальной части (у C. brachydactyla латеральная
выпуклость стержня простирается заметно прок-
симальнее). Блок метатарсалии II у Calandrella sp.
при виде с дистальной стороны сужен в своей
плантарной части. Массивность тарсометатарсу-
са не позволяет отнести эти материалы к описан-
ному выше Calandrella aff. C. brachydactyla, кото-
рый имеет меньшие размеры.

ОБСУЖДЕНИЕ

По нашим данным, жаворонки в позднем
плиоцене долины р. Селенги (современная Се-
верная Монголия и юг Западного Забайкалья)
были представлены как минимум тремя видами:
ископаемым E. orkhonensis, серым жаворонком
Alaudala aff. A. rufescens и малым жаворонком
Calandrella aff. C. brachydactyla. При этом две по-
следние формы также, по-видимому, относятся к
ископаемым видам. Возможно присутствие в фа-
уне местонахождения Береговая еще одного вида
(Alaudidae indet.). Найденная в местонахождении
Береговая ассоциация, включающая не менее
трех видов из трех родов, показывает, что уже в
плиоценовое время разнообразие жаворонков в
Центральной Азии было велико. В настоящее
время в щебнистых пустынях и злаково-полын-
ных полупустынях Монголии обитают до пяти
видов жаворонков, относящихся к пяти родам
(Курочкин, 1992). В Селенгинском лесостепном
районе (Селенгинское Забайкалье) также встре-
чаются пять видов жаворонков, при этом E. alpes-
tris имеет наиболее обширное распространение
(Доржиев, 2011). Присутствие в авифауне не-
сколько более древнего местонахождения Шамар
только двух видов, вероятнее всего, связано с
меньшим объемом доступного материала.

Ископаемый E. orkhonensis представляет со-
бой древнейшую находку Eremophila в палеонто-
логической летописи. При этом E. orkhonensis
морфологически ближе к Calandrella, чем совре-
менные рогатые жаворонки (см. выше; Zelenkov,
Kurochkin, 2012) и, таким образом, по-видимому,
базален по отношению к современным Eremoph-
ila. Примечательно, что установленное молеку-
лярными методами (Alström et al., 2013; Drovetski
et al., 2014) близкое родство современных родов
Eremophila и Calandrella не было выявлено при
изучении внешней морфологии жаворонков
(Козлова, 1975), но впервые было предположено
на основании данных остеологии и палеонтоло-
гии (Zelenkov, Kurochkin, 2012).

Представители рода Calandrella, сестринского
к Eremophila, в настоящее время населяют как
Африку, так и внутреннюю Азию, в результате че-
го оба этих региона могли быть историческим
центром происхождения рода Eremophila. Но по-
явление древнейших представителей Eremophila
в плиоцене Северной Монголии позволяет счи-
тать именно Внутреннюю Азию центром проис-
хождения рода (см. Zelenkov, Kurochkin, 2012). Ра-
нее к подобному выводу пришла Е.В. Козлова
(1975) на основе изучения внешней морфологии.
По ее представлениям, древней родиной рода Er-
emophila могла быть область сухих прерий или
полупустынь на холмистых равнинах и предгорий
горных хребтов палеарктической Азии. По моле-
кулярным данным, дивергенция Eremophila и
сестринского Calandrella датируется или сред-
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ним–поздним миоценом (12–7.5 млн л.; Alström
et al., 2013), или же поздним миоценом – середи-
ной плиоцена (6.4–3.7 млн л.; Drovetski et al.,
2014). Экология современных рогатых жаворон-
ков указывает на то, что происхождение этой
группы могло быть приурочено к одному из исто-
рических эпизодов нарастания аридности клима-
та. С учетом молекулярных свидетельств, можно
было бы связывать происхождение этой эволю-
ционной линии с этапом аридизации климата
позднего миоцена (7.2–5.3 млн л.), однако Ere-
mophila пока не найдены в фаунах птиц Цен-
тральной Азии, относящихся к этому временному
интервалу. Поэтому более вероятно, что род Ere-
mophila имеет горное плиоценовое происхожде-
ние, как и ряд других элементов арктической фа-
уны (Deng et al., 2011; Wang et al., 2014).

Происхождение современных E. alpestris, как
и рода в целом, также, несомненно, связано с гор-
ной/аридной зоной Центральной Азии, откуда
этот вид расселялся на запад и впоследствии (в
плейстоцене) заселил зону тундры северной Го-
ларктики. Эту гипотезу подтверждают морфологи-
ческие (Козлова, 1975), биогеографические (Ки-
щинский, 1974) и палеонтологические данные.
Согласно молекулярно-генетическим данным,
наиболее древним из современных форм рогатых
жаворонков является тибетская раса elwesi, которая
дивергировала относительно остальных рас (подви-
дов) в раннем плейстоцене, 1.8–1.1 млн л.н.
(Drovetski et al., 2014). По другим данным тибет-
ские жаворонки elwesi и deosaiensis, в последнее
время трактуемые как отельные виды (Ghorbani
et al., 2019), дивергировали относительно других
Eremophila в позднем плиоцене (3.5–3 млн л.;
Ghorbani et al., 2019), а дивергенция E. alpestris и
африканского E. bilopha может датироваться
средним–поздним плиоценом (3–2.5 млн л.;
Alström et al., 2013; Ghorbani et al., 2019). По пред-
положению Козловой (1975), в доледниковое вре-
мя территория современных тундр Евразии была
занята ближайшими предками E. alpestris, кото-
рые с наступлением четвертичного похолодания
мигрировали на юг. Этим предковым видом, воз-
можно, и является E. orkhonensis.

В палеонтологической летописи Северной
Америки E. alpestris появляется только в среднем
плейстоцене (Emslie, 2004). По молекулярным
данным, дивергенция подвидов E. alpestris в Не-
арктике произошла только в позднем плейстоце-
не (Drovetski et al., 2014).

Палеоэкологическая реконструкция. Фауны
мелких млекопитающих (Алексеева, 2005) свиде-
тельствуют о мозаичности ландшафтов Западно-
го Забайкалья в позднем плиоцене (сочетание
степей, лугов и островных лесов). В это время
климат в этом регионе становится более конти-
нентальным и аридным, что привело к увеличе-
нию доли открытых пространств и сокращению
лесов (Зубаков, 1990; Demske et al., 2002; Алексее-

ва, 2005). При этом в фауне млекопитающих Бе-
реговой и (в меньшей степени) Шамара преобла-
дают степные виды, тогда как в фауне более древ-
него местонахождения Удунга, по возрасту
близкого Шамару, преобладают лесные виды
(Вислобокова и др., 1993). Увеличение доли видов
открытых и аридных ландшафтов к позднему
плиоцену также регистрируется по фаунам круп-
ных млекопитающих (Вислобокова и др., 1993).

Птицы местонахождений Береговая и Шамар
подтверждают представления о доминировании
открытых ландшафтов в окрестностях местона-
хождений в позднеплиоценовое время (Зеленков,
Курочкин, 2010; Zelenkov, Kurochkin, 2012). Ха-
рактерно присутствие страуса (Курочкин, 1985) и
ряда воробьиных птиц – обитателей полупустын-
ных и степных стаций (Zelenkov, Kurochkin, 2012).
Особенно примечательно обилие костей жаво-
ронков, при этом остатки E. orkhonensis численно
доминируют. Современный E. alpestris предпочи-
тает безлесные ландшафты, на севере ареала –
высокую сухую тундру, в южных областях ареала
(в том числе Забайкалье) – сухую каменистую
степь, склоны сопок со скудной растительностью
(Дементьев и др., 1954). Современный A. rufescens
предпочитает сухие степные и пустынные про-
странства с редкой растительностью (Дементьев
и др., 1954). Современный C. brachydactyla насе-
ляет открытые степные и пустынные ландшафты,
а также солонцы с чахлой растительностью (там
же). Совместное обитание Eremophila и Alaudala,
отмеченное для Береговой, характерно для злако-
во-полынных полупустынь современной Монго-
лии (Курочкин, 1992). Тем не менее, фауна воро-
бьиных птиц Береговой и Шамара включает и от-
дельные лесные элементы, такие как Turdus и
Sitta (Zelenkov, Kurochkin, 2012). Таким образом, в
районе рассматриваемых местонахождений в
позднем плиоцене могли преобладать открытые,
степные или даже полупустынные ландшафты с
небольшими лесными массивами по склонам.

* * *
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X
Фиг. 1. Calandrella brachydactyla, современный: 1а – коракоид с вентральной стороны; 1б – коракоид с дорсальной сто-
роны; 1в – плечевая кость с вентральной стороны.
Фиг. 2. Alaudala rufescens, современный: 2а – коракоид с вентральной стороны; 2б – коракоид с дорсальной стороны.
Фиг. 3. Eremophila alpestris, современный: 3а – коракоид с вентральной стороны; 3б – коракоид с дорсальной стороны;
3в – плечевая кость с вентральной стороны.
Фиг. 4. Calandrella aff. C. brachydactyla, верхний плиоцен Северной Монголии, коракоид, экз. ПИН, № 2614/263: 4а –
с вентральной стороны; 4б – с дорсальной стороны.
Фиг. 5. Alaudala aff. A. rufescens, верхний плиоцен Забайкалья, коракоид, экз. ПИН, № 2614/254: 5а – с вентральной
стороны; 5б – с дорсальной стороны.
Фиг. 6. Eremophila orkhonensis (Zelenkov et Kurochkin, 2012), верхний плиоцен Северной Монголии: 6а – коракоид с
вентральной стороны (голотип ПИН, № 3381/486); 6б – коракоид с дорсальной стороны (голотип ПИН, № 3381/486);
6в – плечевая кость с вентральной стороны (экз. ПИН, № 3381/471).
Фиг. 7. Alauda arvensis, современный: 7а – коракоид с вентральной стороны; 7б – коракоид с дорсальной стороны; 7в –
плечевая кость с вентральной стороны.
Фиг. 8. Ammomanes deserti, современный: 8а – коракоид с вентральной стороны; 8б – коракоид с дорсальной стороны;
8в – плечевая кость с вентральной стороны.
Фиг. 9. Galerida cristata, современный: 9а – коракоид с вентральной стороны; 9б – коракоид с дорсальной стороны;
9в – плечевая кость с вентральной стороны.
Обозначения: ap – апикальная часть акрокоракоидного отростка; cap – головка акрокоракоидного отростка; col –
шейка акрокоракоидного отростка.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I
Фиг. 1. Calandrella brachydactyla современный: 1а – бедренная кость с каудальной стороны; 1б – тибиотарсус с крани-
альной стороны; 1в – тарсометатарсус с дорсальной стороны; 1д – тарсометатарсус с вентральной стороны; 1е – тар-
сометатарсус с дистальной стороны.
Фиг. 2. Alaudala rufescens, современный: 2а – бедренная кость с каудальной стороны; 2б – тибиотарсус с краниальной
стороны; 2в – тарсометатарсус с дорсальной стороны; 2д – тарсометатарсус с вентральной стороны; 2е – тарсомета-
тарсус с дистальной стороны.
Фиг. 3. Eremophila alpestris, современный: 3а – бедренная кость с каудальной стороны; 3б – тибиотарсус с краниаль-
ной стороны; 3в – тарсометатарсус с дорсальной стороны; 3д – тарсометатарсус с вентральной стороны; 3е – тарсо-
метатарсус с дистальной стороны.
Фиг. 5. Alaudala aff. A. rufescens, верхний плиоцен Забайкалья, экз. ПИН, № 2614/258, тибиотарсус с краниальной стороны.
Фиг. 6. Eremophila orkhonensis (Zelenkov et Kurochkin, 2012), верхний плиоцен Забайкалья: 6а – бедренная кость с ка-
удальной стороны (экз. ПИН, № 2614/245): 6в – тарсометатарсус с дорсальной стороны (экз. ПИН, № 2975/149); 6г –
тарсометатарсус с дорсальной стороны (экз. ПИН, № 2975/148); 6д – тарсометатарсус с вентральной стороны
(экз. ПИН, № 2975/149); 6е – тарсометатарсус с дистальной стороны (экз. ПИН, № 2975/149).
Фиг. 7. Alauda arvensis, современный: 7а – бедренная кость с каудальной стороны; 7б – тибиотарсус с краниальной
стороны; 7в – тарсометатарсус с дорсальной стороны; 7д – тарсометатарсус с вентральной стороны; 7е – тарсомета-
тарсус с дистальной стороны.
Фиг. 8. Ammomanes deserti, современный: 8а – бедренная кость с каудальной стороны; 8б – тибиотарсус с краниаль-
ной стороны; 8в – тарсометатарсус с дорсальной стороны; 8д – тарсометатарсус с вентральной стороны; 8е – тарсо-
метатарсус с дистальной стороны.
Фиг. 9. Galerida cristata, современный: 9а – бедренная кость с каудальной стороны; 9б – тибиотарсус с краниальной
стороны; 9в – тарсометатарсус с дорсальной стороны; 9д – тарсометатарсус с вентральной стороны; 9е – тарсомета-
тарсус с дистальной стороны.
Фиг. 10. Alaudidae (?Calandrella sp.), верхний плиоцен Забайкалья, тарсометатарсус, экз. ПИН, № 2614/264: 10в – с
дорсальной стороны; 10д – с вентральной стороны; 10е – с дистальной стороны.

A Fossil Species of Eremophila and Other Larks (Aves, Alaudidae)
from the Upper Pliocene of Selenga River Valley (Central Asia)

E. S. Palastrova, N. V. Zelenkov
Bone remains of larks (Alaudidae) from the Upper Pliocene of the Beregovaya (southern Transbaikalia) and
Shaamar (northern Mongolia) localities are described. The presence of 4 extinct forms in these localities is
established, including the fossil horned lark Eremophila orkhonensis (Zelenkov et Kurochkin, 2012), comb.
nov. This is the oldest member of Eremophila in the fossil record, indicating a possible Central Asian origin
of the genus. Two other larks—Alaudala aff. A. rufescens and Calandrella aff. C. brachydactyla also probably
represent extinct forms. The paper describes in detail the osteology of larks and compares it with other pas-
serines of similar size class. The evolutionary history of Eremophila is discussed, and the environmental pref-
erences of larks and their connection with the Late Pliocene landscapes of Central Asia are considered.
Keywords: Neogene, Pliocene, Asia, Passeriformes, Alaudidae, morphology
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Таблица X
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Таблица XI
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