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РАЗНООБРАЗИЕ СОЦИАЛЬНЫХ СТРУКТУР 
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В работе представлен обзор разнообразия социальных структур 
у видов семейства Equidae на основании литературных данных (бо-
лее 140 источников) и оригинальных многолетних наблюдений попу-
ляции одичавших лошадей. Показана существенная внутривидовая 
вариабельность как на уровне подвидов, так и на уровне отдельных 
популяций. Предполагается возможность представления социальных 
образований внутри семейства в терминах гомологических рядов из-
менчивости. Выявленные особенности опровергают устоявшийся ди-
хотомический подход к анализу пространственно-социальной орга-
низации Eq uidae, существующий с 1970-х гг. Обсуждены факторы, 
которые влияют на пластичность пространственно-социальной орга-
низации на популяционном и видовом уровнях.

DIVERSITY OF THE SOCIAL ORGANIZATION 
IN THE EQUIDAE (PERISSODACTYLA, MAMMALIA)

N.N. Spasskaya
Zoological Museum of Lomonosov Moscow State University; equusnns@mail.ru

The article provides an overview of the diversity of the social orga-
nization in the species of the family Equidae based on both published data 
(more than 100 sources) and the original long-term observations on a feral 
horse population (Vodny Isl., “Rostovsky” Natural Reserve). An essential 
intraspecifi c variability at the levels of both subspecies and particular 
populations is shown. A possibility to represent the diversity of social 
patterns within the family in the form of homological series is suggested. 
An important aspect of the functioning of the social structure is the group 
stability, viz. permanence of its membership and duration of its existence. 
The revealed features refute strictly dichotomous interpretation of spatial 
and social organization in Equidae established since 1970s. The factors 
that affect plasticity of the spatial and social organization at population and 
species levels are discussed.
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A possible way of forming of a highly fl exible social structure in the 
family Equidae is discussed. Its evolution is carried out within a channel 
delimited by a combination of restricted number of social and behavioral 
stereotypes. The formation of a particular social structure in particular 
equid population is determined by a combination of both external (envi-
ronment) and internal (population) factors. In general, diversity of social 
and territorial behavior patterns in Equidae refl ects diversity of the joint 
effects of these factors.

The following large-scale classifi cation is suggested to describe dive r-
sity of social organization in the Equidae:

group is a stable and long existing social unit, while grouping is a social 
unit with non-constant membership and short duration; 

harem, harem group/grouping consists of a single mature male and 
several females with offspring;

bachelor group/grouping is a union of several males of different ages;
mixed group/grouping is a union of individuals of both different sex 

and age;
herd is a second order (level) social unit combining several groups/

groupings of varying membership; it is temporary in most cases.
It is emphasized that the study of social and territorial behavior of 

the horses should employ a specifi c techniques based on combination of 
individual identifi cation of the animals and long-term (comparable to the 
individual animal life span) observations in nature with a minimal human 
intervention.

Начиная с 1960-х гг. интерес к соци-
альному поведению животных начал 
расти, достигнув пика в 1980–1990 гг. 
Именно тогда были проведены много-
численные полевые исследования пред-
ставителей семейства Equidae, выявлены 
основные характерные черты их социаль-
ного поведения. Ещё в 1960-х гг. Клингель 
после изучения социального поведения 
трёх видов зебр, диких ослов и куланов 
предложил выделить два типа простран-
ственно-социальной организации на-
званного семейства, тесно связанных с 
разнообразием стратегий размножения 
(Klingel, 1972, 1979; табл. 1). Первый тип 
организации — так называемый гарем-
ный, при котором жеребец охраняет самок 
своей группы. В такой группе существуют 
долговременные социальные связи. Вто-
рой тип назван территориальным, т. к. 
жеребцы охраняют территории, а самки 

могут посещать нескольких самцов. При 
этом наиболее устойчивыми оказываются 
связи только между самкой и её неполо-
возрелым потомством. Выделение этих 
двух вариантов социальных структур ста-
ло основополагающим принципом при 
дальнейшем обсуждении аспектов пове-
дения Equidae. 

За последние несколько десятков лет 
проведены многочисленные исследова-
ния разных видов семейства, в том числе 
многолетние исследования с индивиду-
альной идентификацией животных, ко-
торые позволили выявить ряд существен-
ных особенностей социального поведения 
и динамики социальной структуры их 
популяций. Однако крупной обобщаю-
щей работы для этих материалов не по-
явилось, кроме нескольких небольших 
сводок и статей, рассматривающих от-
дельные сравнительные аспекты поведе-
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ния (например, Buisman, Weeren, 1982; 
Rubenstein, 1982, 1989, 1994; Сarson, 
Wood-Gush, 1983; Keiper, 1986; Linklater, 
2000; Rubenstein, Nunez, 2009). 

В русскоязычной литературе этот 
массив данных практически не введён 
в научный оборот и тема мало обсуж-
дается. Исключение составляет лишь 
работа Л.М. Баскина (1976), основанная 
на собственных наблюдениях и предше-
ствовавшая основной массе зарубежных 
исследований. Несколько общих моно-
графий по поведению лошадей, переве-
дённых и опубликованных в последнее 
десятилетие (Шеффер, 2004; Уоринг, 
2009; МакГриви, 2011), одни из которых 
носят популярный характер, а другие 
содержат ряд досадных недочётов, не 
могут существенно исправить создавшу-
юся ситуацию. Таким образом, назрела 
необходимость переосмысления нако-
пленных к настоящему моменту данных 

по социальной структуре представителей 
семейства Equidae. 

Одними из основных задач настоящей 
статьи становится обобщение имеющихся 
данных по социальной организации пред-
ставителей семейства Лошадиных как на 
видовом, так и на популяционном уровне, 
а также выявление закономерностей при 
формировании той или иной социальной 
структуры.

Бóльшая часть статьи будет посвящена 
обзору литературных данных (более 140 
источников) по исследуемому вопросу. 
Описания в этой части статьи будут при-
ведены по видам (в ряде случаев по подви-
дам) семейства согласно последней систе-
матической сводке (Grubb, Groves, 2011).

При описании социальных структур 
одичавших лошадей будут дополнитель-
но привлечены результаты исследований, 
проведённых автором в 2006–2015 гг. в по-
пуляции на о. Водный (Государственный 

Табл. 1. Социальная организация современных видов Equidae (по Goodwin, 2002).
Table 1. Social organization in the extant species of Equidae (after Goodwin, 2002).
Типы / виды Территориальность Социальные              

образования
Расселение

ТИП I

E. caballus 

E. przewalskii

E. quagga

E. zebra

E. hartmannae

НЕТ 

(самцы защищают 
гарем) 

Стабильные гаремные 
группы 

(обычно 1 самец и      
несколько самок)

Полувзрослые самцы ухо-
дят из гарема, собираются 
вместе и формируют холо-
стяцкие группы.

Полувзрослые самки   
присоединяются к другим 
гаремам / формируют    
новые гаремы.

ТИП II 

E. a. africanus, 
E. a. somalicus

E. asinus

E. hemionus

E. grevyi

E. kiang

ЕСТЬ 

(самцы защищают  
территорию)

Нет постоянных        
связей между взрослы-
ми особями 

(самки посещают      
территории нескольких 
самцов) 

Полувзрослые самцы   
объединяются и формируют 
кочующие холостяцкие 
группы. 

Полувзрослые самки     
посещают территории   
нескольких самцов. 
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природный заповедник «Ростовский», 
Ростовская обл.). Популяция существует 
с 1950-х гг., первые научные исследова-
ния её были проведены в 1984–1988 гг. 
(Паклина, Климов, 1990). Планомерный 
мониторинг популяции после образова-
ния заповедника в 1995 г. начался с 2006 г. 
(Спасская, Щербакова, 2006; Спасская и 
др., 2010а,б). Долговременное исследо-
вание динамики социальной структуры 
популяции стало возможным благодаря 
индивидуальной идентификации особей 
и фиксированию всех изменений стату-
сов животных. Некоторые данные об ус-
ловиях обитания и демографических па-
раметрах этой популяции представлены 
в Приложении 1.

Отдельными вопросами, на которых 
будет заострено внимание, станут исполь-
зование терминов и выявление факторов, 
влияющих на социальные структуры. 

В заключение предложено объяснять 
развитие социально-пространственной 
организации как проявление гомологич-
ных рядов изменчивости социальных об-
разований в семействе Equidae.

1. Терминология
Среди зарубежных авторов нет един-

ства в использовании терминологии для 
обозначения социальных структур у пред-
ставителей сем. Equidae. Так, размножа-
ющуюся социальную единицу называют: 

— стадом (herd) (Gates, 1979; Zerva-
nos, Keiper, 1979) или размножающимся 
стадом (breeding herd) (Penzhorn, 1984);

— гаремом или гаремной группой (ha-
rem, harem group) (Feist, McCullouh, 1975; 
Salter, Hudson, 1982; McCort, 1984); 

— семейной группой (family group) 
(Klingel, 1972); 

— бандой или семейной бандой (band, 
family band) (Berger, 1977; Waring, 1983; Pa-
checo, Herrera, 1997; Linklater, 2000 и др.);

— размножающейся единицей (breed-
ing unit) (Joubert, 1972, цит. по: Penzhorn, 
1984). 

Некоторые авторы различают band и 
group. В первом случае понимают дли-
тельно существующую группу лошадей 
с устойчивыми социальными связями, 
во втором случае — группировку менее 
устойчивую, с непостоянным составом 
(например, Linklater, 2000). 

В отечественной литературе проблемы 
с терминологией для обозначения объ-
единений лошадей долгое время не су-
ществовало, т. к. групповое содержание 
лошадей практиковалось в двух вариан-
тах: при круглогодичном пастбищном и 
культурном табунном коневодстве (они 
будут описаны ниже). В коневодческой 
литературе семейные группы, возглавля-
емые жеребцом, называют косяком, объ-
единение косяков или вообще лошадей 
— табуном (Баскин, 1976; Свечин и др., 
1984). Попытка ввести более подробную 
классификацию и терминологию групп 
лошадей была впервые предпринята Л.М. 
Баскиным (1976) при изучении поведения 
копытных. В своей работе (с. 11–12) он 
определяет группу как общее название для 
всех объединений животных со сколько-
нибудь взаимосвязанным поведением; 
напротив, в скоплении такое поведение 
отсутствует или слабо выражено. Среди 
групп Л.М. Баскин выделяет:

— семью, связанную кровным род-
ством;

— компанию как группу лично зна-
комых и привязанных друг к другу жи-
вотных;

— парцеллярную группу лично знако-
мых животных; 

— косяк или гарем как группу, объеди-
нённую доминирующим самцом; 

— стадо или табун как достаточно 
большие группы (десятки голов и более) 
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со взаимосвязанным поведением живот-
ных.

Из этого разделения видно, что прин-
ципиальных различий между компанией 
и парцеллярной группой нет, их можно 
рассматривать как синонимы.

Среди скоплений специально выделя-
лась рыхлая стая, где животные связаны 
взаимной сигнализацией, но при описа-
нии лошадей Л.М. Баскин этот термин 
не использует.

В дальнейшем при обсуждении это-
логической структуры у лошадей Л.М. 
Баскин описывает семью как группу, со-
стоящую из самки с её потомством не-
скольких лет, и вводит понятие маточная 
группа, которая состоит из самок, одно- и 
двухгодовалых лошадей (т. е. из несколь-
ких семей). Компании оказываются более 
крупными объединениями, включающими 
семьи и группы особо привязанных друг к 
другу животных (с. 23). Последние обыч-
но состоят из трёх животных — кобылы, 
жеребёнка-сеголетка и её более старше-
го отпрыска. А далее термин компания 
применяется как синоним для маточной 
группы и косяка (с. 23–24) и определя-
ется основной единицей этологической 
структуры популяции (с. 26). Взрослый 
жеребец, объединяя несколько маточных 
групп, создаёт косяк. Таким образом, чёт-
кого разделения понятий и их иерархии в 
работе Л.М. Баскина не прослеживается.

Этот недочёт был восполнен в первом 
оригинальном исследовании социальной 
организации одичавших лошадей (Па-
клина, Климов, 1990), где авторы, ориен-
тируясь на иностранные литературные 
источники, пользуются следующими тер-
минами:

— гарем (гаремная группа) для обо-
значения группы, состоящей из взрослого 
жеребца, нескольких кобыл с потомством 
или без и молодых животных. Частным 

случаем гарема являлась диада как долго-
срочный союз двух разнополых особей. В 
гареме выделяли семейные ячейки, вклю-
чающие взрослую кобылу и её потомство;

— холостяцкие группы, состоящие 
из жеребцов разного возраста. Долго-
срочный союз двух жеребцов был назван 
альянсом;

— стадо как объединение нескольких 
гаремных групп.

В данной статье прямо не указано, 
с какого возраста животные считаются 
взрослыми, но авторы используют ме-
тодику определения возраста по внеш-
ним признакам, описанную в ряде работ 
(Boyd, 1979; Miller, 1979) и, видимо, сле-
дуют предложенной там же возрастной 
периодизации, где взрослыми считаются 
животные старше 2-х лет.

В переводе работы Д. Уоринга (2009, 
с. 211–213) терминологии не уделялось 
специального внимания, но была сдела-
на попытка использовать русскоязычные 
аналоги, правда не всегда удачно. Так, при 
переводе family (harem) band, использо-
вались термины родовая группа, косяк, 
гарем в качестве синонимов; herd назван 
табуном, как объединение нескольких 
групп. Для объединений холостяков ис-
пользовались термины холостяцкие груп-
пы (bachelor group) или компании. 

В переводном варианте работы П. 
МакГриви (2011, с. 117–118) прямо указа-
но, что «в табунах различают две основ-
ные категории групп: родовые (или же се-
мейные) и холостяцкие. Обычно родовая 
группа, или косяк, организована подобно 
гарему, т.е. состоит из жеребца, его кобыл, 
жеребят и молодых особей». Термин га-
ремная группа здесь не используется.

Как показывает приведённый выше 
обзор, и в русскоязычной литературе нет 
единства в использовании специальных 
терминов. 
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Подробная типологическая схема со-
циальных систем была разработана Е.Н. 
Пановым (1983), но он использовал общие 
понятия для всех животных, не вдаваясь в 
особенности терминологии в каждой от-
дельной таксономической группе. 

В следующих разделах статьи при опи-
сании разнообразия социальных структур 
у Equidae будут приведены авторские на-
звания. Однако в связи со значительным 
разбросом в терминологии есть необходи-
мость упорядочивания понятий. В даль-
нейшем описании я буду придерживаться 
следующих терминов: 

группа — для обозначения устойчи-
вого социального образования и группи-
ровка для обозначения непостоянного по 
составу и во времени социального обра-
зования;

гарем, гаремная группа/группировка 
— состоит из одного половозрелого самца 
и нескольких самок с потомством;

холостяцкая группа/группировка — 
объединение нескольких самцов разного 
возраста;

смешанная группа/группировка — 
объединение разнополых и разновозраст-
ных особей.

В типологии социальных систем Е.Н. 
Панова (1983) это объединения III типа 
(с разновидностями III.1.A и III.1.Б). Все 
перечисленные структуры могут отли-
чаться, соответственно, по времени су-
ществования. 

Стадо — объединение второго по-
рядка (уровня), т. е. нескольких групп 
или группировок разного состава. Стадо 
имеет в большинстве случаев временный 
характер.

2. Социальная структура 
у разных Equidae

Наиболее изученными представите-
лями семейства оказываются домашние 

лошади и в частности их одичавшие по-
пуляции. Именно на их примере будут 
более подробно описаны виды социаль-
ных структур. Если такие же структуры 
встречаются у других видов, то они будут 
упомянуты уже без описания, а внимание 
будет заострено на выявленных особен-
ностях или новых социальных единицах.

2.1. Настоящие лошади 
За последнее десятилетие системати-

ка настоящих лошадей подрода Equus s. 
str. пересматривалась несколько раз. Про-
блемным вопросом было систематическое 
положение тарпана и лошади Пржеваль-
ского. Согласно последней системати-
ческой сводке (Grubb, Groves, 2011) они 
выделены в самостоятельные виды: ди-
кая лошадь, или тарпан E. ferus Boddaert, 
1785; лошадь Пржевальского, или тахи E. 
przewalskii Poliakov, 1881. Для домашней 
лошади, предком которой считается тар-
пан, и её одичавших популяций исполь-
зуется название Equus caballus Linnaeus, 
1758. Подробнее о видовых названиях см.: 
Павлинов, Хляп (2012).

2.1.1. Домашние лошади 
и их одичавшие популяции

Групповое содержание домашних ло-
шадей встречается при круглогодичном 
пастбищном и культурном табунном ко-
неводстве. Круглогодичное пастбищное 
табунное коневодство мясо-молочной 
направленности практикуется для ряда 
российских аборигенных пород лошадей, 
например: башкирской, якутской, алтай-
ской, тувинской, бурятской, забайкаль-
ской. Косяки самостоятельно круглого-
дично находятся на пастбище, контроль 
за ними осуществляется периодически 
(кроме дойного стада), несколько раз в 
год поголовье может собираться вместе 
(стабуниваться) для таврения животных 
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и отделения молодняка. Из молодняка 
1–2 лет формируют отдельные группы, 
которые пасутся под предводительством 
старого жеребца или мерина. Таким же 
образом содержатся и некоторые зарубеж-
ные породы — шетландский, эксмурский 
и уэльский пони, соррайская, камаргская, 
кушумская, адаевская и другие. В неко-
торых случаях используют дополнитель-
но сарайно-базовую форму содержания 
(Гуревич, 2001), когда лошадей часть 
года подкармливают и укрывают в ис-
кусственных сооружениях. В англоязыч-
ной литературе такие формы содержания 
лошадей получили название free roaming 
или free randing. 

При культурном табунном коневодстве 
подкормку лошади получают зимой регу-
лярно, а летом — при выгорании пастбищ. 
Жеребят отбирают в возрасте 6–8 месяцев 
и содержат на базах (левадах). Вне случ-
ного периода отдельно содержат и жереб-
цов-производителей либо в денниках, ли-
бо в отдельных табунах. Основную массу 
лошадей разделяют по полу и возрасту и 
собирают в табуны. Различают маточные 
табуны (с жеребятами до отъёма) и табу-
ны молодняка. Эти табуны на пастбищах 
находятся под постоянным наблюдением 
табунщиков. В зависимости от племен-
ных задач в период размножения в табун 
маток запускают жеребцов, которые са-
мостоятельно в результате конкурентных 
сражений образуют свои косяки, или кося-
ки подбираются под каждого жеребца та-
бунщиками (Каштанов, 2011). Подобным 
образом содержат племенных лошадей 
донской, будённовской, кабардинской и 
ряда других пород. 

Из приведённого выше описания та-
бунного коневодства следует, что есте-
ственные, т. е. самостоятельно образуе-
мые лошадьми социальные ячейки, — это 
косяки. Далее на примере одичавших 

популяций домашних лошадей будут по-
казаны и другие варианты естественных 
социальных структур. Литература по 
поведению одичавших лошадей очень 
обширна, поэтому в настоящей работе 
будет проанализирована и упомянута 
лишь часть работ. Основное внимание 
будет уделено публикациям, а) которые 
непосредственно касаются социальной 
структуры популяций и б) в которых опи-
сываются популяции, структура которых 
минимально нарушена из-за воздействия 
человека.

Социальная структура оди чавших ло-
шадей может включать несколько образо-
ваний — гаремные и холостяцкие группы/
группировки, объединения смешанного 
состава и объединения второго порядка 
(стада, табуны), а также одиночных жи-
вотных.

Гаремная группа (harem band, family 
band) состоит из гаремного жеребца, не-
скольких половозрелых кобыл и их по-
томства нескольких лет (см., например, 
Berger, 1977; Rubenstein, 1981; Carson, 
Wood-Gush, 1983; Waring, 1983; Keiper, 
1986; Linklater, 2000; Linklater et al., 2000). 
Количество половозрелых самок в гарем-
ной группе может определяться силой и 
опытностью жеребца, выражающихся в 
его способности сохранять целостность 
группы и защищать её от посягательств 
других жеребцов (Houpt, Keiper, 1982). 
Семейная группа является наиболее ста-
бильной социальной единицей, между 
членами которой устанавливаются проч-
ные связи. Половозрелые члены группы 
составляют постоянный костяк, который 
может существовать продолжительное 
время (не менее нескольких лет, по на-
шим наблюдениям 5 лет и более). Срок 
владения гаремом у жеребцов может до-
стигать более 10 лет (Keiper, 1986). Состав 
гаремов достаточно постоянен, изменения 
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в них возможны в основном за счёт ухода 
молодых животных, переходы которых 
из группы в группу являются обязатель-
ным условием поддержания структуры 
популяции и способом избегания близ-
кородственного скрещивания. Молодые 
животные могут покидать группу: кобыл-
ки переходят в другие гаремы (самостоя-
тельно или в результате насильственного 
угона другим жеребцом), жеребчики в 
основном в результате изгнания их гарем-
ным жеребцом присоединяются к холо-
стяцким группам/группировкам (Rutberg, 
1990; Monard et al., 1996). 

Есть единственная описанная популя-
ция с нестабильными гаремами, обитаю-
щая в Rachel Carson Estuarine Sanctuary 
в Северной Каролине, США. В течение 
времени исследования (1985–1986 гг., 
всего 235 часов наблюдений) 30% взрос-
лых кобыл сменили гаремные группы, в 
основном это происходило в конце зимы. 
Было показано, что стабильность гарем-
ной группы не зависела от возраста кобыл 
и гаремных жеребцов, а также размера 
группы, но присутствие субдоминантного 
жеребца (см. ниже смешанные — много-
самцовые группы) повышало стабиль-
ность группы (Franke Stevens, 1990). Од-
нако в работе не указано, какой возраст 
лошадей был принят за категорию «взрос-
лые». Вполне вероятно, что здесь имело 
место расселение молодых кобыл. 

Размер гаремных групп, как правило, 
составляет в среднем 5–12 особей, круп-
ные гаремы встречаются в популяциях, 
где в результате управления изменятся 
соотношение полов, а более мелкие груп-
пы — на территориях с ограниченными 
ресурсами (см. Linklater, 2000).

Холостяцкая группа/группировка 
(bachelor group) состоит из жеребцов 
разного возраста. В неё входят как мо-
лодые животные (с 2-летнего возраста), 

недавно покинувшие семейную группу, 
так и половозрелые особи, которые ещё 
не успели создать собственную гарем-
ную группу или, наоборот, её потеряли. 
Старые гаремные жеребцы, потерявшие 
в конкурентной борьбе свой гарем, как 
правило, становятся одиночками и к хо-
лостякам не присоединяются. Для хо-
лостяков принято использовать термин 
группировка (group), подчёркивая тем 
самым её непостоянный состав. Действи-
тельно, холостяки стремятся обзавестись 
гаремами — отбить кобыл из других га-
ремов, затабунить отделившихся от ро-
дительских групп молодых самок или 
изгнать стареющего гаремного жеребца и 
занять его место в гареме, если он усту-
пит холостяку в силе и упорстве. Однако 
отдельные жеребцы могут иметь тесные 
дружеские отношения и держаться вме-
сте (Feist, 1975; Welsh, 1975; Berger, 1977; 
Rubenstein, 1981; две первые ссылки по: 
Keiper, 1986). Так, в популяции одичав-
ших лошадей Ростовского заповедника 
мы на протяжении 1–3 лет наблюдали 
устойчивые взаимоотношения несколь-
ких холостяков, образующих ядро груп-
пировки. Таким образом, можно считать, 
что для холостяков уместно использовать 
оба термина — группа и группировка. 
Размер холостяцких групп в среднем 4–7 
животных, более крупные формирования 
встречаются редко (см. Linklater, 2000).

Одиночные животные также встреча-
ются в популяциях. Чаще всего ими явля-
ются старые жеребцы (есть упоминание о 
кобылах: Hoffmann, 1983b), либо молодые 
жеребцы, изгнанные из гаремов и не при-
соединившиеся к какой-либо холостяц-
кой группе (Rubenstein, 1981; Hoffmann, 
1983a; Pacheco, Herrera, 1997; Linklater et 
al., 2000). В последнем случае одиночками 
они могут быть непродолжительное вре-
мя — от нескольких недель до полугода.
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Группы/группировки смешанного 
состава. Помимо перечисленных выше 
вариантов групп ряд исследователей от-
мечает во многих популяциях одичавших 
лошадей социальные образования, от-
личающиеся по составу от стандартных 
гаремных и холостяцких. Так как в ли-
тературе не было введено обобщающего 
названия для таких формирований, был 
предложен термин «смешанные» (Щерба-
кова, Спасская, 2009). Смешанные груп-
пы/группировки включают:
а) гаремные группы с несколькими 

взрослыми жеребцами (multi-stallion 
bands, multiple males bands, harem bands 
with two stallions) (Berger, 1977; Miller, 
Denniston, 1979; Miller 1981; Salter, Hud-
son, 1982; Hoffman, 1983a,b; Keiper, 1986; 
Franke Stevens, 1990; Pacheco, Herrera, 
1997; Linklater, 2000; Linklater et al., 2000; 
Спасская, Щербакова, 2006; Спасская и 
др., 2010а) — количество жеребцов здесь 
меньше или равно количеству кобыл, 
жеребята могут отсутствовать. В наших 
исследованиях взрослыми считались же-
ребцы от 5 лет и старше;
б) холостяцкие группы/группиров-

ки с одной или несколькими кобылами 
(prostitute band), иногда с потомством 1–2 
лет (Feist, 1971, цит. по: Buisman, Weeren, 
1982; Hoffmann, 1983а; Спасская, Щер-
бакова, 2006; Спасская и др., 2010а) — 
количество жеребцов всегда больше чем 
кобыл. Возраст жеребцов 3 года и старше;
в) молодёжные группы/группировки 

(youngsters herd, mixed-sex peer groups) 
(Keiper, 1986; Linklater et al., 2000; Спас-
ская и др., 2010а) — включают разнопо-
лых особей преимущественно одной или 
близкой возрастных категорий;
г) микротабун — ассоциация, со-

стоящая из нескольких гаремных групп 
(Linklater et al., 2000; Спасская, Щерба-
кова, 2006; Спасская и др., 2010а), к ним 

могут присоединяться и небольшие холо-
стяцкие группы. Это не временное объ-
единение животных, образованное для 
миграции или пастьбы, как, например, 
стадо (herd). Возможно сюда же следует 
отнести супергруппу (super group), вклю-
чавшую более 2 жеребцов и более 2 ко-
был, которая была описана Р. Хоффман-
ном у одичав  ших лошадей Центральной 
Австралии (Hoffmann, 1983b);
д) образования непостоянного соста-

ва из разнополых особей, упоминание о 
таких формированиях есть для остров-
ных популяций Sable и Shackleford Banks 
(Rubenstein, 1981).

Для многосамцовых образований (ва-
риант «а») известно их устойчивое су-
ществование в течение ряда лет (Berger, 
1977; Miller 1981; Salter, Hudson, 1982; 
Pacheco, Herrera, 1997; Linklater., 2000; 
Linklater et al., 2000), поэтому здесь умест-
но использовать термин группа. Не у всех 
исследователей для вариантов «в»–«г» 
указана степень стабильности этих об-
разований, поэтому здесь использованы 
термины группа/группировка. В исследу-
емой нами ростовской популяции оди-
чавших лошадей подобные образования 
существовали 1–2 года (часть из них ис-
чезла в результате массового падежа зи-
мой 2009/2010 гг.), а один из описанных 
микротабунов существует уже 5 лет (см. 
описания ниже и табл. 2).

Являются ли группы/группировки сме-
шанного с остава исключением из правил 
и уникальным явлением или нет? По мне-
нию В. Линклэйтера (Linklater, 2000), та-
кие группы (в первую очередь многосам-
цовые) всегда присутствуют в популяциях 
одичавших лошадей: в приводимом им 
списке популяций они регистрировались 
в 71.4% случаев. Их количество может 
быть различно. Так, в разных популяциях 
США количество многосамцовых групп 
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от общего количества групп в популяции 
составило 7% в Pryor Mountains (Perkins 
et al., 1979), 12% в Carson National Park, 
16% на Assateague Island, 17% в Alberta 
(Kirkpatrick, Turner, 1986), 23–45% в Red 
Desert (Miller, 1979; Keiper, 1986). 

Однако здесь исходно, возможно, за-
ложена ошибка. При полевых наблюде-
ниях, особенно кратковременных, точ-
ное определение возраста по комплексу 
экстерьерных признаков оказывается 
затруднительным — высока доля ошиб-
ки определения возраста для 2–4-летних 
животных: нужна определённая квалифи-
кация и опыт исследователя. Существу-
ют различия в определении категории 
«взрослых» животных. Половая зрелость 
наступает с момента, когда лошадь может 
размножаться (в возрасте 1 года кобылы 
могут покрываться жеребцом); физиоло-
гическая зрелость — когда все системы 
органов полностью сформированы (на-
пример, зубная система формируется к 
5 годам); социальная зрелость — когда 
животное начинает активно участвовать 
в социальной жизни популяции (жеребцы 
начинают попытки сформировать гарем с 
4–5 летнего возраста). Многие исследо-
ватели расходятся в определении катего-
рии «взрослых»: старше 1 года (Linklater, 
2000), старше 2 лет (Boyd, 1979; Miller, 
1979), от 3 лет (Perkins et al., 1979). Впол-
не вероятно, что значительное количество 
гаремных групп с несколькими жеребца-
ми — это те группы, из которых ещё не 
ушли молодые самцы. Так, в популяции 
Pryor Mountains средний возраст субдо-
минатных жеребцов составлял 1.7±0.4 го-
да, т. е. они были ещё не половозрелыми 
(Perkins et al., 1979). 

В наших исследованиях популяции 
одичавших лошадей Ростовского заповед-
ника средний возраст жеребчиков, поки-
дающих семейную группу, составлял 2.9 

лет, с диапазоном от 2 до 5 лет. Во многих 
случаях время ухода зависит от поведения 
самого жеребчика и степени лояльности 
к нему гаремного жеребца. Однако ко-
личество смешанных групп, в том числе 
многосамцовых, в популяции действи-
тельно может быть значительным. Так в 
наших исследованиях в 2008–2009 гг. сме-
шанные группы составляли около 30% от 
всех групп в популяции и, соответственно, 
18.5–25.8% от численности популяции 
(Спасская и др., 2010а), в 2015 г. — 22.7% 
групп и 13.2% от численности популяции. 

Причины формирования и взаимоот-
ношения в подобных группах пока оста-
ются не полностью выясненными. По 
мнению Л.М. Баскина (1976) второй жере-
бец («адъютант») в такой группе не играет 
существенной роли в размножении. В це-
лом было показано, что субдоминантный 
жеребец значительно меньше участвует 
в спаривании, чем доминантный, но при 
этом может играть бóльшую роль в за-
щите гаремной группы от посягательств 
других жеребцов (Miller, 1981; Franke 
Stevens, 1990; Linklater, Cameron, 2000). 
Но генетический анализ крови жеребят 
из многосамцовых групп показал, что суб-
доминантные жеребцы также являются 
отцами (Bowling, Touchberry, 1990; Feh, 
1999; Linklater, Cameron, 2000). 

Тема данной статьи не предполагает 
разбор взаимоотношений между жереб-
цами и выяснения выгод их кооперации: 
этому аспекту посвящён ряд работ (Feh, 
1999, 2000; Linklater, Cameron, 2000; Cam-
eron et al., 2003). Однако уместно указать 
гипотезы, объясняющие причины обра-
зования многосамцовых гаремных групп 
(Denniston, 1979; Miller, Denniston, 1979; 
Keiper, 1986):

— свободная агрегация самцов из не-
скольких гаремов при отсутствии жёст-
кой социальной структуры популяции; 
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например, присоединение нескольких 
жеребцов-холостяков к кобыле или к се-
мейной единице;

— молодые самцы по достижению по-
ловой зрелости ещё не изгнаны гаремным 
жеребцом из семейной группы;

— медленное ослабление влияния га-
ремного жеребца, при котором жеребец 
из холостяцкой группы постепенно вне-
дряется в гаремную группу;

— несколько молодых самцов и самок 
из одной гаремной группы после расселе-
ния остаются вместе.

На протяжении 10 лет исследований 
популяции одичавших лошадей о. Водный 
мы неоднократно наблюдали процесс об-
разования подобных «нестандартных» 
формирований. Ниже дано описание вы-
явленных способов формирования сме-
шанных групп.

А. Гаремные группы с несколькими 
взрослыми жеребцами.

А.1. Возможный сценарий образова-
ния подобной группы: холостяк отбивает 
гарем у старого гаремного жеребца, одна-
ко не полностью изгоняет старого жереб-
ца, который продолжает ходить вместе с 
гаремной группой. Такой процесс мы в 
полном виде не наблюдали в исследуе-
мой популяции (см. табл. 2), но видели 
отдельные его элементы. 

Так, после джута зимой 2009/2010 гг. 
гаремная группа 10М18 состояла из же-
ребца и молодой кобылки 2009 г. рожде-
ния — это были единственные уцелевшие 
особи из гаремной группы 9А11 (в 2009 г. 
группа включала помимо перечисленных 
ещё взрослую кобылу с кобылкой 2008 г. 
рождения). В 2010–2011 гг. группа обыч-
но ходила в непосредственной близости 
от холостяцких групп, гаремный жеребец 
часто общался с холостяками (ритуаль-
ные встречи, взаимный груминг, отдых 
рядом). Один из жеребцов холостяцкой 

группы (Х2) в июле 2012 г. стал часто 
приходить к гаремной группе 10М18: 
стоял рядом на отдыхе, груминговал с 
жеребцом. Через некоторое время он на-
чал ухаживать за кобылой. Эти попытки 
гаремный жеребец в начале пресекал, 
стараясь увести кобылу подальше, но 
постепенно холостяк «втёрся в доверие» 
и вытеснил старого гаремного жеребца. 
Ожесточённых драк между жеребцами 
мы не регистрировали, однако молодой 
жеребец был постоянным инициатором 
ритуальных выходов и встреч со старым 
жеребцом. В октябре 2012 г. бывший га-
ремный жеребец ходил уже один (был за-
регистрирован как Х20), а весной 2013 г. 
в возрасте 18 лет он пал.

У домашних лошадей мезенской по-
роды, содержащихся косячно-табунным 
пастбищным способом в течение вес-
ны–осени (Архангельская обл., с. Ка-
рьеполье), я наблюдала косяк, в котором 
присутствовал старый мерин. Он сам, по 
свидетельству местных жителей, присо-
единился к косяку и ходил с ним уже не-
сколько лет. Косячный жеребец не про-
являл никакой агрессии, лишь иногда 
инициировал ритуальные встречи с мери-
ном. Подобное поведение мы наблюдали 
и в группе 8А1 из островной популяции 
одичавших лошадей (см. табл. 2), кото-
рая существовала два года. Сам процесс 
образования этой группы мы не видели.

А.2. Присоединение второго взрос-
лого (но не старого) жеребца к гаремной 
группе. 

В наблюдаемой нами островной по-
пуляции три гарема в течение 5 лет по-
стоянно держались вместе, но не переме-
шивались и не объединялись полностью 
жеребцы 10М2, 10М13, 10М16 (см. 
табл. 2). Летом 2015 г. жеребец 10М16 
потерял свою единственную кобылу (её 
забрал гаремный жеребец 10М15) и при-
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соединился к гаремной группе 10М2. Он 
ходил вместе с кобылами, отдыхал рядом. 
Никакого противодействия со стороны же-
ребца гарема 10М2 мы не наблюдали; воз-
можно, это объясняется тем, что до 2010 г. 
он сам входил в состав смешанной группы.

Б. Холостяцкие группы/группировки с 
одной или несколькими кобылами.

Образование таких групп/группировок 
возможно, когда несколько холостяков 
присоединяет себе кобылу (или несколь-
ко кобыл) с потомством или без. При этом 
холостяки могут быть родственниками 
или нет.

Эта разновидность самая многочис-
ленная: в течение 8 лет мы наблюдали 13 
таких групп (см. табл. 2). Только в двух 
группах (15С2 и 15С3) жеребцы были 
родственниками, но во всех случаях холо-
стяки до образования гарема были лично 
знакомы друг с другом и входили в одну 
холостяцкую группу.

В. Молодёжные группы/группировки.
Образуются тогда, когда несколько 

молодых самцов и самок покидают га-
ремную группу и кочуют вместе (Keiper, 
1986), при этом к ним могут присоеди-
няться животные сходного возраста из 
других групп.

В наших наблюдениях только одна та-
кая группа существовала в течение двух 
лет (8А18), остальные объединения но-
сили кратковременный — до нескольких 
месяцев — характер (например, см. опи-
сание Х47 и Х48 в группе 15С3).

Г. Микротабун.
В некоторых работах описывались 

достаточно устойчивые объединения не-
скольких гаремных групп на протяжении 
ряда лет (Linklater et al., 2000). В наших 
исследованиях нами были зарегистриро-
ваны два таких случаях (см. табл. 2).

Г.1. Гаремы 8А17 и 8А12 ходили вме-
сте в течение 2008 и 2009 гг., при этом 

8А12 всегда держался сзади. Первона-
чально мы отнесли такое формирование 
к типу смешанных групп — гаремной 
группе с двумя жеребцами (Спасская, 
Щербакова, 2006; Спасская и др., 2010а), 
однако, видимо, правильнее приписать 
его к варианту «микротабун», т. к. по-
ведение оказалось схожим с описанным 
вторым случаем. 

Г.2. С 2011 по 2015 гг. три гаремных 
группы (10М2, 10М13, 10М16) ходят вме-
сте, но не перемешиваются.

Другие варианты социальных об-
разований. Кроме указанных выше, в 
ряде популяций описывают наличие 
групп/группировок кобыл с потомством 
— например, в Центральной Австралии 
(Hoffmann, 1983b), при этом остаётся не-
ясной их степень стабильности. Однако 
образование таких ассоциаций в боль-
шинстве других популяций связано с 
изменением соотношения полов, в част-
ности из-за изъятия жеребцов при управ-
лении популяциями (Waring, 1983; Keiper, 
1986; Linklater, 2000).

Крупные объединения в виде табу-
на или стада характерны для домашних 
лошадей и одичавших популяций, но в 
большинстве случаев носят временный 
(иногда сезонный) характер: это скопле-
ния у каких-либо источников ресурсов 
(пастбищ, водопоев) или для защиты от 
внешних неблагоприятных воздействий 
(Duncan, Cowtan, 1980; Dobbie et al., 1993; 
Kissell et al., 1994). В случае одичавших 
лошадей Ростовского заповедника, когда 
гаремные и холостяцкие группы могут в 
течение большей части года держаться 
вместе с минимальными групповыми дис-
танциями, по-видимому, влияет комплекс 
многих причин (Спасская, 2009). 

Территориальность. Гаремный тип 
социальной организации предполагает 
отсутствие территориальности (Klingel, 
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1972, 1979). Для социальных образований 
одичавших лошадей характерно наличие 
участков обитания, которые не маркиру-
ются и не охраняются, могут смещаться 
и изменяться в размерах в зависимости 
от сезона года и доступности ресурсов, 
а также перекрываться в большей или 
меньшей степени у разных групп (Berger, 
1977; Miller, 1979, 1983; Zervanos, Keiper, 
1979; Salter, Hudson, 1982). В участках 
обитания выделяют «ядерную» зону, ко-
торая используется наиболее интенсивно 
(Linklater et al., 2000). Ритуальное поведе-
ние жеребцов в таком случае направлено 
на установление и поддержание опреде-
лённой дистанции между социальными 
группами — групповой дистанции (Ба-
скин, 1976).

В нескольких популяциях были выяв-
лены случаи неперекрывающихся участ-
ков обитания групп. Две гаремные группы 
(herd в авторском варианте) эксмурских 
пони имели эксклюзивные участки оби-
тания (наблюдения 1975–1977 гг., Gates, 
1979), которые были сформированы в про-
цессе взросления одного из гаремных же-
ребцов, в это время происходило и пере-
распределение кобыл между жеребцами. 
Территориального антагонистического 
поведения между жеребцами отмечено 
не было. Не было зафиксировано и мар-
кировочных навозных куч на границах 
участков обитания.

Второй случай, классифицированный 
как территориальность, был описан на о. 
Shackleford Banks в Северной Каролине, 
США. Две трети гаремных групп (harem 
в авторском варианте) имели определён-
ные неперекрывающиеся постоянные 
территории. На них гаремы возвраща-
лись даже после того, как всех лошадей 
собирали вместе и отгоняли в одну часть 
острова. На границах территорий остав-
лялись большие навозные кучи. Гаремный 

жеребец следил, чтобы члены гарема не 
приближались к границам, и энергично 
защищал территорию от проникновения 
соседних жеребцов и холостяков. Однако 
такие строгие территории располагались 
только в восточной, наиболее узкой части 
острова, одновременно в средней части 
острова обитали 2 гарема, участки кото-
рых существенно перекрывались с участ-
ками группировок холостяков (у автора 
bachelor groups). В западной части острова 
держались одиночные жеребцы, группи-
ровки холостяков и временные сообще-
ства из животных разного пола. Террито-
риальность лошадей Shackleford Banks 
объяснялась уникальными ландшафтны-
ми особенностями и характером распре-
деления ресурсов (Rubenstein, 1981). 

Популяционные различия в соци-
альной структуре. В Приложениях 1А 
и 1Б приведены сведения о некоторых 
материковых и островных популяциях 
одичавших лошадей. В целом популяции 
имеют общий тип социальной органи-
зации: гаремные группы и холостяцкие 
группы/группировки. Однако некоторые 
популяционные отличия имеют место. 
Они касаются как наличия и отсутствия 
ряда образований (объединений самок, 
тех или иных видов смешанных групп/
группировок), так и уровня стабильно-
сти и пространственного поведения (см. 
также выше).

2.1.2. Тарпан
О социальном поведении этих живот-

ных известны лишь отрывочные сведения 
от исследователей, которые их встречали в 
природе до момента истребления в XIX в. 
Тарпаны держались небольшими косяка-
ми, которые возглавлял жеребец (в нашей 
классификации гаремные группы), упо-
минаются и табуны, но, видимо, это были 
временные (возможно сезонные) скопле-



557 Социальные структуры у Equidae

ния (Рычков, 1762; Гмелин, 1771; Паллас, 
1773; Эверсманн, 1850; Шатилов, 1884). 

2.1.3. Лошадь Пржевальского
О социальном поведении лошади 

Пржевальского имеются крайне скудные 
сведения. Животных, открытых для на-
уки только в конце XIX в. и обитающих 
в труднодоступных районах Джунга-
рии, наблюдали в природе только Н.М. 
Пржевальский и братья Грум-Гржимайло 
(Пржевальский, 1883; Грум-Гржимайло, 
1896). Помимо этого некоторые сведе-
ния были получены от местных жителей 
участниками экспедиций по поимке жере-
бят для зоопарков в конце XIX и начале 
ХХ вв. (Falz-Fein, 1901; Гагенбек, 1912; 
Фальц-Фейн, 1997). В середине XX в., 
до исчезновения этого вида из природы 
в Монголии, были сделаны отдельные 
наблюдения (Банников, 1954, 1959; Цэ-
вэгмид, 1959), а уже в 1980-х гг. собраны 
сведения у местных жителей о местах 
обитания и образе жизни лошади Прже-
вальского (Соколов и др., 1991; Паклина 
1997а,б). Известно, что в природе лошади 
держались небольшими табунками, воз-
главляемыми взрослым жеребцом (га-
ремные группы в нашей классификации), 
старые жеребцы держались одиночно. Бо-
лее подробные наблюдения за поведением 
были сделаны сначала в условиях неволи 
— в зоопарках и при полувольном содер-
жании (например, Dobroruka, 1961; Boyd, 
1988; Feh, 1988; Keiper, 1988; Klimov, 
1988; Tilson et al., 1988; Kieper, Receveur, 
1992; Сидоренко, 2004), а при успешной 
реализации проектов реинтродукции — 
в природных условиях (например, van 
Dierendonck et al., 1996; Kaczensky et al., 
2007; King, Gurnell, 2007). 

В сравнении с уже хорошо изученным 
к тому времени поведением одичавших 
лошадей, лошади Пржевальского демон-

стрировали сходный тип социальной ор-
ганизации, образовывая гаремные и холо-
стяцкие группы. 

Гаремные жеребцы более нетерпимо 
относятся друг к другу, чем домашние ло-
шади, поэтому для лошади Пржевальского 
в большинстве случаев не характерно об-
разование табунов и стад. Однако в усло-
виях полувольного содержания несколько 
гаремных групп могут пастись в непосред-
ственной близости без ярко выраженного 
агонистического поведения (Khomin Tal, 
Монголия, личное сообщение К. Фе). Есть 
также один случай образования гаремной 
группы с двумя половозрелыми жеребца-
ми (Tahin Tal, Монголия,  личное сообще-
ние О. Ганбатора).

2.2. Горная зебра и зебра Хартманна
Ранее горная зебра E. z. zebra Linnaeus, 

1758 и зебра Хартманна E. z. hartmannae 
Matschie, 1898 объединялись в один вид 
E. zebra (Grubb, 2005). В последней свод-
ке они имеют самостоятельный видовой 
статус (Grubb, Groves, 2011). В связи со 
сходной социальной организацией в пред-
ставленном ниже описании они рассма-
триваются совместно. 

Горная зебра в Mountain Zebra Natio  nal 
Park (ЮАР) и зебра Хартманна в Wildreser-
vats II (Etoschapfanne), Grootberggebeit и 
на Farm Onguati (Намибия) были иссле-
дованы Г. Клингелем в 1965 и 1967 гг. 
(Klingel, 1968, 1972). Затем Б. Пензхорн в 
1971–1976 гг. изучал горную зебру также 
в Mountain Zebra National Park (Penzhorn, 
1979, 1984; Penzhorn, Novellie, 1991). П. 
Ллойд обобщил 20-летние данные по 
горной зебре из De Hoop Nature Reserve 
(ЮАР) (Lloyd, Rasa, 1989).

Горная зебра и зебра Хартманна не 
территориальные животные, но группы 
придерживаются определённых участков 
обитания.
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Гаремные группы (family groups у 
Klingel, 1972; breeding herd у Penzhorn, 
1979, 1984; Lloyd, Rasa, 1989; Penzhorn, 
Novellie, 1991) состоят из жеребца, не-
скольких взрослых кобыл и их потомства 
нескольких лет. Размеры гаремных групп 
у E. zebra как правило небольшие: 2–8 
животных, в среднем 5.5 особей (Klingel, 
1968), или чуть меньше 3.0±1.16 (Lloyd, 
Rasa, 1989). Наибольшая наблюдаемая 
группа состояла из 13 животных, вклю-
чая 1 жеребца и 5 взрослых кобыл, сред-
ний размер групп был 4.7 особей с 2.4 
кобылами в них (Penzhorn, 1979, 1984; 
Penzhorn, Novellie, 1991). У E. hartmannae 
размер гаремной группы сходен — обыч-
но 2–8 животных (Joubert, 1972, цит. по: 
Penzhorn, 1984), максимум  9 животных 
(Klingel, 1968); в среднем 4.7 особей в 
группе (Klingel, 1968; Joubert, 1972, цит. 
по: Penzhorn, 1984).

Группы достаточно устойчивы: 8 га-
ремных групп, описанных Г. Клингелем в 
1965 и 1967 гг., оставались в практически 
неизменном состоянии и в 1971 г. Часть 
животных группы может жить вместе бо-
лее 10 лет (Penzhorn, 1984). Молодые жи-
вотные покидают группу в возрасте 1.5–2 
года, некоторое время они могут вести 
одиночный образ жизни, а затем присо-
единятся к гаремным группам (кобылки) 
или к холостяцким группам (жеребчики и 
кобылки). Очень редко молодые кобылки 
могут оставаться в родительской гарем-
ной группе (Lloyd, Rasa, 1989).

Группы/группировки холостяков (stal-
lion groups у Klingel, 1972; bachelor groups 
у Klingel, 1968; Penzhorn, 1979, 1984; 
Lloyd, Rasa, 1989; Penzhorn, Novellie, 
1991) могут состоять из молодых живот-
ных, покинувших гаремную группу, и 
взрослых жеребцов, ещё не образовавших 
новый гарем, или уже потерявших его по 
той или иной причине. Размер холостяц-

ких образований (с учётом одиночных 
самцов) составлял 2.47±1.0 (Lloyd, Rasa, 
1989), их состав групп холостяков менее 
постоянен, некоторые молодые животные 
могут в течение длительного времени (до 
двух лет) переходить из группы в группу. 
Но часть холостяков образует группы, со-
храняющие свой состав на протяжении 
нескольких лет (Penzhorn, 1984; Lloyd, 
Rasa, 1989). 

Смешанные группы для рассматри-
ваемых видов зебр исследователями от-
дельно не выделялись. Однако долговре-
менные исследования, проведённые Б. 
Пензхорном (Penzhorn, 1984), показали, 
что образования подобного состава могут 
присутствовать в популяции. Так молодые 
кобылки, покинувшие гаремную груп-
пу, могут присоединиться к холостяцкой 
группе. Иногда это обусловлено наличием 
родственных связей с кем-либо из груп-
пы холостяков. Молодые кобылки могут 
оставаться с холостяками непродолжи-
тельное время — от нескольких недель 
до нескольких месяцев (максимально до 
6), затем они образуют гаремную группу с 
одним из холостяков или их затабунивает 
другой гаремный жеребец. Время нахож-
дения в холостяцкой группе определяет-
ся возрастом кобылок — старшие мень-
ше времени проводят в группе, младшие 
могут задерживаться на более продолжи-
тельное время.

Б. Пензхорн (Penzhorn, 1984) описал 
несколько случаев существования кобыл 
с потомством вне гаремной группы, но это 
были не постоянные формирования, через 
некоторое время кобылы возвращались 
в прежнюю гаремную группу или при-
соединялись к другой. Во всех случаях 
кобылы были взрослые (10, 17 и 18 лет).

Есть также сведения об ассоциации га-
ремной группы (или групп) и холостяцких 
группировок (Joubert, 1972, цит. по: Pen-
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zhorn, 1984; Penzhorn, 1984), в качестве 
причины их возникновения высказывают 
предполож  ение об ограниченности пло-
щади пастбищных участков. 

Одиночный образ жизни могут вести 
молодые животные, как было указано вы-
ше, но непродолжительное время. Сведе-
ний о продолжительном одиночном суще-
ствовании старых животных в литературе 
не найдено: возможно, эти особи также 
остаются одиночными непродолжитель-
ное время, присоединяясь к какой-либо 
группе или погибая в результате нападе-
ния хищников. 

2.3. Равнинные зебры 
Ранее выделяли шесть подвидов рав-

нинной зебры Equus burchelli Gray, 1824: 
зебра Гранта E. b. boehmi Matschie, 1892, 
зебра Дамара E. b. antiquorum C.H. Smith, 
1841, бурчеллова зебра E. b. burchellii 
Gray, 1824, зебра Кроушэя E. b. craw-
shayi De Winton, 1896, каокская зебра E. 
b. kaokensis Zukowsky, 1924, замбезская 
зебра E. b. zambeziensis Trouessart, 1898 
(Grubb, 2005). Кваггу рассматривали как 
отдельный вид, вымерший к настоящему 
времени, — Equus quagga Boddaert, 1785 
(Grubb, 2005). В современной системати-
ке квагга и равнинная зебра объединены 
в один вид с действительным названием 
Equus quagga с подвидами: квагга E. q. 
quagga Boddaert, 1785, бурчеллова зебра 
E. q. burchellii Gray, 1824, зебра Чапмана 
E. q. chapmani Layard, 1865, зебра Кроу-
шэя E. q. crawshayi de Winton, 1896, зебра 
Гранта E. q. boehmi Matschie, 1892, корот-
когривая зебра E. q. borensis Lönnberg, 
1921 (Grubb, Groves, 2011).

Исследования проводили: Г. Клингель 
в 1962–1965 гг. в Ngorongoro и Serengeti 
(Танзания), Kruger National Park (ЮАР), 
Etosha National Park (Намибия), Wank-
ie National Park (Зимбабве); Х. Охсава в 

1978–1980 гг. (2 периода в 45 и 80 дней) 
в Isiolo National Park (Кения); Р. Кимура 
в августе 1998 г. и мае 1999 г. в Buffalo 
Springs National Reserve (Кения); Я. До-
ку исследовал равнинных зебр в Nechisar 
National Park (Эфиопия) с ноября 2001 г. 
по апрель 2002 г.; Х. Симпсон с коллега-
ми наблюдали группы равнинных зебр в 
2004–2009 гг. периодами от 7 до 72 дней 
подряд в частном резервате в ЮАР; И. 
Фишхов в Ol Pejeta Conservancy (Кения) 
с июля 2003 г. по июнь 2007 г. (Klingel, 
1969a, 1972; Ohsawa, 1982; Kimura, 2000; 
Doku et al., 2007; Fischhoff et al., 2009; Si-
mpson et al., 2012).

Равнинные зебры образуют гарем-
ные группы и холостяцкие группировки 
(family groups и stallion groups у Klingel, 
1969a, 1972; one-male groups и all-males 
groups у Ohsawa, 1982; one-male harem и 
bachelor stallion herd у Doku et al., 2007; 
harem, bachelor groups у Kimura, 2000 и 
Fischhoff et al., 2009; one-male-to-many-fa-
males groups или nursery groups, all-males 
groups у Simpson et al., 2012). Гаремные 
группы достаточно стабильны в отноше-
нии взрослых членов. Х. Симпсон на-
блюдала гаремные группы в неизменном 
составе от 11 до 60 месяцев (Simpson et 
al., 2012). Молодые кобылы в эструсе под-
вергаются активным атакам со стороны 
как жеребцов соседних гаремов, так и 
холостяков, стремящихся угнать кобылу. 
Если претендентов много, то гаремный 
жеребец не может им противостоять. Од-
нако часто кобыла не остаётся вместе с 
похитившим её жеребцом — несколько 
раз может переходить из группы в группу, 
пока в 2–2.5 года не станет постоянным 
членом какого-то гарема. Молодые жереб-
цы остаются в гаремной группе до 4 лет, 
затем они покидают её и присоединяются 
к холостяцкой группировке (Klingel, 1967, 
1969, 1972; Ohsawa, 1982; Kimura, 2000). 
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Объединения холостяков, видимо, менее 
стабильны, чем гаремные группы.

Равнинные зебры не территориальные, 
однако социальные формирования пред-
почитают придерживаться определённых 
участков обитания. Так, на территории 
Isiolo National Park (Кения) площадью око-
ло 131 кв. км было отмечено 5 гаремных 
и 1 холостяцкая резидентные группы, и 5 
гаремных (включая 1 пару из самца и сам-
ки) и 2 холостяцких нерезидентных групп. 
Гаремные группы включали, кроме жереб-
ца, от 3 до 8 взрослых самок и в среднем 
состояли из 8.2–9 особей, а нерезидентные 
группы до 14 особей. Холостяцкие груп-
пировки включали от 3 до 11 животных, 
нерезидентные были несколько крупнее 
(Ohsawa, 1982). Сходные данные по разме-
ру групп получены Г. Клингелем (Klingel, 
1967, 1969) для гаремных групп 4.5–7.7 
животных (различия между исследован-
ными популяциями были незначительные, 
наибольшие по размеру группы были за-
регистрированы в Ngorongoro); Я. Доку с 
соавт. (Doku et al., 2007) — среднее коли-
чество животных в гаремной группе 10.8, 
в холостяцкой 6.4; Х. Симпсон с соавт. 
(Simpson et al., 2012) — в гаремной группе 
в среднем 7.1 особи (от 3 до 14). Несколь-
ко иной размер отмечал И. Фишхов: для 
гаремных групп 3.5±1.4 особи (Fischhoff 
et al., 2007), для холостяцких группировок 
9.5 особей (Fischhoff et al., 2009).

Смешанные группировки наблюдали 
Х. Симпсон с соавт. (Simpson et al., 2012) 
— например, несколько самок с потом-
ством сопровождали 2 и более взрослых 
жеребца. Кроме них он же отмечал и ассо-
циации самок с потомством без жеребцов, 
которые существовали от 5 до 14 месяцев. 

Равнинные зебры могут образовы-
вать непостоянные стада, состоящие из 
нескольких гаремных групп, иногда с 
присоединяющимися к ним холостяка-

ми. И. Фишхов с соавт. наблюдал до 81 
гаремов в одном стаде, но в среднем 3.6 
(Fischhoff et al., 2007). При миграциях 
равнинные зебры образуются стада (ско-
пления), в которых отдельные социаль-
ные группировки не смешиваются, но 
при этом между ними нет иерархической 
структуры (Klingel, 1969a).

2.4. Зебра Грэви 
Зебра Грэви во всех последних систе-

матических сводках рассматривается как 
отдельный монотипический вид Equus 
grevyi Oustalet, 1882 (Grubb, 2005; Grubb, 
Groves, 2011).

Социальная структура этих зебр была 
исследована Г. Клингелем в 1960-х гг. на 
севере Кении (Klingel, 1972). Зебры Грэви 
образовывали группировки самцов (stal-
lion groups), группировки самок примерно 
по 20 особей (mare groups), группировки 
кобыл с жеребятами (groups of mare and 
foals) в сезон дождей; смешанные боль-
шие стада (mixed herds) численностью 
около 100 особей в сухой сезон. 

Территориальные группировки со-
стояли из 1 жеребца, нескольких кобыл 
(1–10 особей) и молодых животных. Тер-
риториальный самец маркировал терри-
торию с помощью куч навоза и акусти-
ческих сигналов. Он довольно лояльно 
мог относиться к присутствию на своей 
территории других самцов, если они не 
проявляли полового интереса к самкам. 
Однако если на его территории кобы-
ла находилась в эструсе, то он активно 
прогонял других жеребцов. Территори-
альные жеребцы могли покидать свои 
территории на некоторое время (от не-
скольких часов до нескольких месяцев) 
для миграций к водопоям, особенно в раз-
гар сухого периода. Территориальность 
у объединений самцов отсутствовала 
(Klingel, 1969b, 1972, 1974, 1979). Ассо-
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циации самок были крайне непостоянны-
ми, только один раз были отмечены две 
самки с потомством, которые держались 
вместе на территории самца в течение 
месяца (Klingel, 1974). 

Д. Гинсберг в Buffalo Springs National 
Reserve (Кения) получил иные данные: он 
наблюдал в течение засушливого периода 
различные ассоциации самок, сходных по 
физиологическому статусу — неразмно-
жающиеся, беременные и лактирующие, 
причём последние два варианта оказыва-
лись более постоянными по составу, чем 
первая (Ginsberg, 1989).

Р. Кимура исследовал 2 популяции 
зебр, обитавших в центральной Кении 
на разных территориях (Samburu National 
Reserve и Buffalo Springs National Reserve) 
по 15 дней в августе 1998 г. и в мае 1999 г. 
(всего 1384 ч наблюдений). В первом слу-
чае зебры жили территориальными груп-
пировками (territorial groups), состоящими 
из жеребца и 1–10 кобыл, и не террито-
риальными холостяцкими группировка-
ми (groups of bachelor males). На второй 
территории зебры имели разную соци-
альную организацию в сезон дождей и в 
сухой сезон. В сезон дождей наблюдались 
смешанные группировки примерно из 20 
самцов и самок, группировки холостяков 
и одиночные самцы. В засушливый сезон 
размер смешанных стад (mixed groups) 
оставлял более 100 особей (Kimura, 2000). 
Степень стабильности этих образований 
осталась не выясненной.

С. Сандаресан исследовал зебр Грэви 
в Mpala Ranch (Кения) в июне–августе 
2002 г., средний размер наблюдаемых 
территориальных группировок составлял 
5.1 особи. Было показано, что в исследо-
ванный период состав группировок был 
относительно стабильный (Sundaresan et 
al., 2007). 

2.5. Ослы 
Африканского дикого осла ранее вклю-

чали как подвид в состав домашнего осла 
(Grubb, 2005). В настоящее время он рас-
сматривается как самостоятельный вид 
Equus africanus Heuglin et Fitzinger, 1866 
c двумя подвидами: нубийский E. a. afri-
canus s. str. и сомалийский E. a. somalicus 
Noack, 1884 (Grubb, Groves, 2011). Для 
домашнего осла традиционно использу-
ется название Equus asinus Linnaeus, 1758 
(Grubb, Groves, 2011).

Социальную структуру популяций 
нубийских диких ослов в природе ис-
следовал Г. Клингель с июля по октябрь 
1970 г. и в марте–апреле 1971 г. Плотность 
популяции на площади 16000 кв. км со-
ставляла 0.02 особи/кв. км. Г. Клингель 
отмечал одиночных животных, малень-
кие группы (groups) и большие группы 
или стада (groups or herds). Одиночными 
животными чаще являлись взрослые сам-
цы. Маленькие группы состояли только из 
жеребцов (по нашей классификации холо-
стяцкие группы/группировки) или из же-
ребца с несколькими самками (по нашей 
классификации гаремные группировки). 
Наибольший размер холостяцких груп-
пировок составлял 10 особей. Наиболее 
стабильными были объединения самок с 
потомством нескольких лет. Одиночные 
жеребцы демонстрировали территориаль-
ное поведение, в том числе маркировку 
фекалиями, они старались крыть самок и 
удержать их на своей территории. Боль-
шие по размеру стада содержали более 
чем одного жеребца — например, 43 и 49 
особей с 11 самцами в каждой. Г. Клин-
гель наблюдал их по утрам на ограничен-
ной территории с хорошими пастбищами, 
вечером стада распадались (Klingel, 1977).

Наиболее подробные данные о соци-
альном поведении и структуре популяций 
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собраны для одичавших ослов. Литера-
турные сведения о 10 популяциях обоб-
щены в Приложениях 2А и 2Б, здесь даны 
все варианты социальных образований, 
описанные в работах, они объединены 
согласно принятой в настоящей статье 
классификации. 

В целом можно отметить, что одиноч-
ными животными становятся в большин-
стве случаев (9 из 10 популяций) самцы, 
самки крайне редко. Для всех исследо-
ванных популяций описаны холостяцкие 
группы/группировки самцов, включаю-
щие животных разного возраста. Группы/
группировки самок с потомством разного 
возраста, иногда с примкнувшими нерод-
ственными молодыми, зарегистрированы 
в большинстве популяций, исключение 
составляют Ossabaw Island (Джорджия, 
USA) и Volcano Alcedo (Isabela Island, 
Эквадор). Объединения взрослых самок 
без потомства зарегистрированы только в 
3 популяциях: Death Valley (Калифорния, 
USA), St. John (US Virgin Islands), Kalpiti-
ya (Шри Ланка). Стандартные гаремные 
группы/группировки, включающие взрос-
лого самца с одной или несколькими сам-
ками, встречаются во всех популяциях, за 
исключением Volcano Alcedo. Смешан-
ные группы/группировки (в нашей клас-
сификации) или многосамцовые группы 
присутствуют в большинстве популяций, 
кроме о. Огурчинского (Казахстан) и ав-
стралийских популяций (McDonnell Rang-
es и Victoria River-Kimberlys area). 

Степень детальности наблюдений на-
ходится в прямой зависимости от про-
должительности исследований. В связи с 
этим не для всех популяций ясна степень 
стабильности социальных образований и 
выраженности территориальности. Одна-
ко в целом для большинства исследован-
ных популяций наиболее стабильными 
являются объединения самок с потом-

ством. Территориальное поведение де-
монстрируют одиночные взрослые самцы 
в большинстве популяций. 

Интересные данные были получены 
в результате многолетних наблюдений В. 
МакКорта (McCort, 1979) островной попу-
ляции одичавших ослов (Ossabaw Island, 
Джорджия, США). Он выделил группы 
(groups) трёх типов: I тип — один взрос-
лый самец (2 года и старше), одна или 
несколько взрослых самок с потомством; 
III тип — один доминантный самец, не-
сколько субдоминантных взрослых сам-
цов, несколько взрослых самок с потом-
ством; II тип — только взрослые самцы. 
Группы I и II типа имели чётко опреде-
лённую территорию, которую защища-
ли от проникновения других жеребцов и 
групп. Группы холостяков также имели 
территорию, но не защищали её и могли 
временами покидать её, перемещаясь по 
территориям соседних гаремных групп. В 
многосамцовых группах субординантные 
жеребцы, несмотря на препятствие этому 
доминантного жеребца, предпринимали 
попытки участвовать в размножении, но 
в значительно меньшем количестве, чем 
доминантный жеребец. Все типы форми-
рований были достаточно стабильными 
в период наблюдений. Эти особенности 
делают данную островную популяцию 
уникальной.

2.6. Азиатские дикие ослы 
У азиатских диких ослов, или она-

гров Equus hemionus Pallas, 1775 выде-
ляют несколько подвидов: монгольский 
дикий осёл E. h. hemionus Pallas, 1775; 
туркменский онагр, или кулан E. h. kulan 
Groves et Mazák, 1967; иранский онагр E. 
h. onagr Boddaert, 1785 (Grubb, Groves, 
2011). Ранее к этому виду относили так-
же хура в ранге подвида (Grubb, 2005), в 
настоящее время его считают отдельным 
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видом (Grubb, Groves, 2011), соответ-
ственно, он будет рассмотрен отдельно 
(см. ниже).

2.6.1. Туркменский кулан 
Классическая и многократно цитиро-

ванная работа А.О. Соломатина (1973), 
выполненная в Бадхызском заповеднике 
(Туркменистан), не даёт ясного представ-
ления о социальной структуре популяции 
кулана. Автор использует термины ста-
до, табун, гарем, косяк, однако чётких 
различий между ними не проводит, во 
многих местах используя как синонимы. 
Так, временные скопления куланов у во-
допоев или на пастбищах относятся им 
к табунам или стадам, табуном он также 
называет крупный косяк, состоящий из 
половозрелых самца и многочисленных 
самок. Наиболее важными из его наблю-
дений являются следующие (сохранены 
авторские термины). 

Ранней весной встречаются группы 
куланов, не возглавляемые жеребцами, по 
5–15 голов (видимо, самки с потомством). 
В период гона одиночные самцы форми-
руют гаремы (косяки) из самок с потом-
ством, изгоняя молодых жеребцов старше 
1.5 лет. Эти жеребцы ходят по одиночке 
или объединяются в табуны, иногда свы-
ше 60 животных, размер гаремов (кося-
ков) в то же время был 20–30 особей. Ле-
том вне периода гона жеребцы сохраняли 
косяки, они могли достигать 30–100 голов. 
При недостатке источников воды у мест 
водопоев куланы могли образовывать та-
буны (стада в нашей классификации — 
Н.С.) по несколько сотен особей. Осенью 
большие группы куланов распадаются на 
более мелкие по 5–20 зверей. Зимой опять 
происходит образование крупных табунов 
(100 особей и выше), видимо происходит 
объединение косяков с группами жереб-
цов и одиночными жеребцами. 

Таким образом, по мнению А.О. Соло-
матина размеры объединений куланов об-
условлены временем года, общей числен-
ностью, их биологическим состоянием, 
обеспеченностью водопоями и кормом. 
Во все сезоны года наиболее обычны-
ми в Бадхызе были группировки в 21–50 
особей. Территориальность куланов А.О. 
Соломатиным не описана.

В.Г. Гептнер (Гептнер и др., 1961) при-
водит данные начала ХХ в., что в мае и 
июне изредка наблюдались отдельно па-
сущиеся самки с молодыми или самцы. В 
Бетпак-Дале (Казахстан) видели крупные 
табуны до 40 голов, а осенне-зимние ско-
пления достигали тысячи голов.

В.А. Рашек (1969, 1973) провела 
11-летние исследования (1953–1964 гг.) 
в Барсакельмеском заповеднике (о. Бар-
са-Кельмес, площадь около 16 тыс. га, 
Аральское море, Казахстан). Она отмеча-
ла табуны куланов (в нашей классифика-
ции — гаремные группы), состоящие из 
одного половозрелого жеребца, несколь-
ких половозрелых самок с потомством 
нескольких лет по 10–15 голов. Молодые 
и половозрелые жеребцы образовывали 
группу холостяков. Некоторые табуны 
могли иметь несколько молодых самцов 
(1–2 года), к которым жеребцы-вожаки 
относились терпимо. Территориальность 
самцов на острове не отмечена, однако 
табуны держались в определённых рай-
онах острова. 

В условиях полувольного содержания 
(площадь двух загонов составляла 2.5 
тыс. га, заповедник «Аскания-Нова», Хер-
сонская обл., Украина) в зимний период 
куланы образовывали несколько смешан-
ных по полу и возрасту группировок, не 
придерживающихся определённой тер-
ритории. Весной появлялись территори-
альные самцы, образовались группировка 
самцов-холостяков и маточное стадо из 
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самок с молодыми животными. Состав и 
размер маточного стада был непостоянен 
— оно разбивалось на несколько и затем 
вновь объединялось, к нему могли присо-
единяться несколько молодых самцов из 
холостяков. Самки спаривались только с 
территориальными самцами и сами пере-
ходили с участка одного самца на участок 
другого. Территориальные самцы могли 
удерживать на своей территории самок от 
нескольких дней до нескольких месяцев. 
Территории у некоторых самцов были 
постоянны в течение нескольких лет. Хо-
лостяцкие группировки держались либо 
на свободных площадях, либо на терри-
ториях самцов со слабо развитым тер-
риториальным поведением, значительно 
реже они заходили на хорошо охраняемые 
территории, но только в отсутствии там 
самок. Некоторые территориальные сам-
цы терпимо относились к присутствию 
на своей территории других самцов, если 
они не пытались спариваться с самками. 
К концу осени территориальные самцы 
покидали свои участки, наблюдалось 
объединение их с самками и молодыми 
животными (Анчиферов, 1983; Жарких, 
Ясинецкая, 1998).

Для условий полурезервата экоцентра 
«Джейран» (площадь 5126 га, Бухарская 
обл., Узбекистан) территориальность в 
период размножения проявляли самцы с 
группами самок и потомством нескольких 
лет (гаремные группы в нашей класси-
фикации), одиночных территориальных 
самцов здесь не наблюдали (Bahloul et 
al., 2001).

2.6.2. Монгольский дикий осёл 
Cоциальная структура у этого подви-

да во многом сходна с описанной выше у 
туркменского кулана. 

А.Г. Банников (1948, 1981) проводил 
маршрутные исследования в 1942–1945 и 

1974 гг. в Монголии. Он наблюдал груп-
пки, названные им маленькими табунка-
ми (в нашей классификации, видимо, это 
гаремные группировки), состоящие из 
одного половозрелого жеребца, несколь-
ких половозрелых самок с потомством 
нескольких лет, в среднем группа состо-
яла из 11 особей. Крупные объединения 
от 100–300 до 500–600 голов, отмечаемые 
им самим и рядом исследователей раннее, 
А.Г. Банников классифицирует как табун 
с оговоркой, что здесь имеет место стадо 
(или скопление) из нескольких табунов, 
собравшееся на пастбище в одном месте. 
Такие крупные стада наблюдали в осен-
не-весенний период.

К. Фе (Feh et al., 1994, 2001) проводи-
ла исследования социальной структуры 
джунгарской популяции куланов в разные 
сезоны года 1992–1996 гг. Она наблюдала 
маленькие, средние и большие группиров-
ки (groups) животных. 

Маленькие группировки состояли 
только из жеребцов или из семейных объ-
единений, включающих жеребца, кобыл 
и потомство (холостяцкие группировки 
и гаремные группы в нашей классифика-
ции). Они имели размер до 10 животных. 
Средние группы (bands) и большие стада 
(herds) размером от 11 до 50 животных 
состояли из отдельных семей или группи-
ровок самцов. Типичная семейная груп-
пировка (family group) состояла в среднем 
из 1 жеребца, 2.35 кобыл, 0.5 жеребят; 
общее количество животных было весной 
1–5 (в среднем 2.43 особи) и 1–12 зимой 
(в среднем 5.09 особей) (Feh et al., 1994). 
А типичная холостяцкая группировка 
(all-male group) в среднем состояла из 2.5 
жеребцов, при этом весной она состояла 
из 1–9 особей (в среднем 2.78), а зимой 
из 1–6 (в среднем 3.5). То, что семейные 
группировки и холостяцкие группировки 
были крупнее зимой, чем летом, подтвер-
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дилось 5-летними наблюдениями (Feh et 
al., 2001). Одиночные самцы в популяции 
встречались летом и не встречались в зим-
ний период.

Около 70% наблюдаемых куланов в 
Джунгарской Гоби жило в группировках 
из 51–850 особей. Такие крупные форми-
рования не изменялись по численности 
в разные сезоны года (Feh et al., 2001). 
Наличие в популяциях куланов больших 
стад подтверждается и наблюдениями 
других исследователей (Andrews, 1932; 
Dulamtseren, 1989; Schaller, 1994; Mix et 
al., 1995, все цит. по: Feh et al., 2001). Но, 
что интересно, ядро стад, видимо, остаёт-
ся неизменным на протяжении какого-то 
времени: индивидуально опознаваемые 
14 животных входили в состав стада из 
180 особей на протяжении 4-х лет (Feh 
et al., 2001).

Структура популяции кулана в юж-
ной части Гоби имеет иные особенности: 
здесь чаще встречаются отдельные груп-
пировки самок с потомством (Enkhbold, 
1998, цит. по: Feh et al., 2001).

2.6.3. Иранский онагр
В естественных местах обитания она-

гра исследования проводили на террито-
рии Qatrouyeh National Park, Bahramegoor 
Protected Area (Иран) с осени 2009 г. до 
лета 2010 г. включительно (Nowzari et 
al., 2013). Кроме того, группа исследо-
вателей наблюдала интродуцированную 
популяцию онагра в Makhtesh Ramon 
Nature Reserve (Negev Desert, Израиль) 
в 1983–1995 гг. (Salts, Rubenstain, 1995; 
Salts et al., 2000).

Социальная структура онагра включа-
ет одиночных территориальных самцов 
(в период размножения), группировки из 
самок с потомством и доминантного сам-
ца (гаремная группа/группировка в нашей 
классификации), группировки из самок с 

потомством и одного или нескольких хо-
лостых жеребцов (смешанная группиров-
ка в нашей классификации), группировки 
из самок с потомством без взрослых же-
ребцов, группировки холостяков (Salts, 
Rubenstain, 1995; Salts et al., 2000). Самки 
очень редко могут быть одиночными, ча-
ще они образуют группировки непосто-
янного состава с разным соотношением 
размножающихся и неразмножающихся 
особей. Объединения половозрелых, но 
неразмножающихся самцов также не-
постоянны. Группировки, состоящие из 
взрослого самца, нескольких взрослых 
самок и молодых особей могли иметь от 
2 до 47 животных. Размер группировок 
оказался зависящим от обилия ресурсов 
и климатических условий (Nowzari et al., 
2013). 

2.7. Хур
Индийский хур Equus khur Lesson, 

1827 в последней систематической свод-
ке рассматривается как отдельный вид 
(Grubb, Groves, 2011).

Н. Шах проводила исследования 1989–
2004 гг. в Little Rann of Kutch, Gujarat в 
Индии (Shah, Quereshi, 2007). Там же ра-
ботал в январе–мае 2003 г. С. Сандарсэн 
(Sundaresan et al., 2007), но социальная 
структура популяции в его исследованиях 
не была приоритетной целью.

У хура описаны семейные группи-
ровки (family groups), группировки холо-
стяков (all male groups), доминантные и 
вытесненные (displaced stallions) жереб-
цы (указаны авторские термины, Shah, 
Quereshi, 2007). Исходя из приведённых 
в работе описаний, под семейными груп-
пировками Н. Шах понимала группиров-
ки самок с потомством нескольких лет, 
которые могут находиться на участках 
территориальных (доминантных) самцов. 
Вытесненные самцы — это, видимо, не 
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участвующие в размножении половозре-
лые самцы. 

Семейные группировки и группировки 
холостяков демонстрировали значитель-
ную вариабельность в размерах: 1–129 
особей для первых (в среднем 14) и 7–24 
(в среднем 17) для вторых. Семейные 
группировки имели значительную сте-
пень перекрывания территорий с доми-
нантными (территориальными) самцами 
(до 28% территории). Территории доми-
нантных жеребцов не перекрывались с 
участками группировок холостяков, но 
перекрывались с участками вытесненных 
самцов (25%). Несколько из наблюдаемых 
территориальных самцов удерживали 
территорию в течение года. Вне перио-
да размножения участки более крупных 
группировок самок с потомством имели 
большую степень перекрытия с участками 
территориальных самцов (80% террито-
рии). Размер группировок, степень пере-
крывания территорий и участков разных 
социальных образований зависели от се-
зона года, обилия кормовых ресурсов и 
влаги. В частности, во влажный период с 
обилием кормов размер семейных груп-
пировок был в среднем 17 особей, а в за-
сушливое лето 5 особей. К сожалению, в 
работе не отражена степень устойчивости 
описанных социальных образований.

В другом исследовании размеры на-
блюдаемых группировок кхура несколько 
отличались: в среднем 4.1 особи, а наи-
большая группа включала 24 животных 
(Sundaresan et al., 2007).

2.8. Кианг 
Для кианга Equus kiang Moorcroft, 

1841 выделяют три подвида: западный 
E. k. kiang s. str., восточный E. k. holder-
eri Matschie, 1911, южный E. k. polyo-
don Hodgson, 1847 (Grubb, 2005; Grubb, 
Groves, 2011).

Данные об этом высокогорном оби-
тателе немногочисленны, а наблюдения 
не столь продолжительны, как по другим 
видам семейства Лошадиных. В основном 
проводились лишь маршрутные учёты 
животных без индивидуального опозна-
вания особей и наблюдения за ними.

Кианги могут образовывать неболь-
шие более постоянные группы самок с 
потомством и группировки самцов-хо-
лостяков. Половозрелые самцы часто 
держатся одиночно и демонстрируют 
территориальное поведение или сопро-
вождают группы самок на своей террито-
рии (Schaller, 1998, цит. по: St-Louis, Cote, 
2009). Размер ассоциаций кианга име-
ет сезонные и популяционные отличия: 
так, в Ладаке диапазон составлял 1–74 
особей, в среднем 2.8 особи (Bhatnagar 
et al., 2006), в Chang Tang Nature Reserve 
в среднем 6.8 особей летом и 10.9 зимой 
(Schaller, 1998, цит. по: St-Louis, Cote, 
2009). Количество одиночных животных 
имело тенденцию к сокращению в осен-
не-зимний период. Из наблюдавшихся ки-
ангов 97.3% образовывало группы 3–160 
особей (Паклина, ван Орден, 2003), или 
73% группы по 2–10 особей (Schaller et 
al., 2007, цит. по: St-Louis, Cote, 2009). 

Стада из нескольких сотен особей на-
блюдали в осенний период ряд исследо-
вателей (Паклина, ван Орден, 2003; обзор 
литературных данных см.: St-Louis, Cote, 
2009).

3. Сравнительный анализ 
разнообразия социальных 
структур Equidae

Накопление знаний в социобиологии 
отдельных групп животных привело к 
выявлению широкого разнообразия со-
циальных структур, а в дальнейшем — к 
обсуждению эволюционных тенденций 
их развития и построению эволюцион-
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ных моделей. Наиболее благодатную по-
чву для умозаключений дают приматы, 
а также некоторые парнокопытные. По-
следние демонстрируют разнообразие в 
размерах тела, наличии и формах органов 
защиты, степени выраженности полового 
диморфизма, местообитаниях, стратегиях 
размножения. Разбору их эволюционных 
стратегий размножения посвящён целый 
ряд работ (например, Geist, 1974; Jarman, 
1974, 1983). 

Не менее интересным объектом с не-
давнего времени стали непарнокопытные. 
В отличие от парнокопытных, большин-
ство непарнокопытных имеют сходные 
размеры тела, здесь нет выраженного по-
лового диморфизма и органов защиты. 
Семейство Equidae в настоящее время 
прошло пик эволюционного расцвета, 
утратив былое видовое разнообразие, но 
сохранив важное свойство — высокую 
адаптационную способность. Предста-
вители семейства обитают в самых раз-
нообразных природных условиях: напри-
мер, домашние лошади вполне успешно 
существуют и в тундре (якутская порода), 
и в пустыне (арабская и ахалтекинская по-
роды, одичавшие лошади в пустыне На-
миб). Адаптации связаны не только с ор-
ганизменным уровнем (морфологические, 
физиологические), но и с надорганизмен-
ным — в том числе за счёт пластичности 
социального поведения. 

Классик этологии Г. Клингель первым 
попытался обобщить разнообразие соци-
ального поведения Equidae и предложил 
выделить два типа социально-террито-
риальной организации (см. табл. 1; Klin-
gel, 1972, 1979). Д. Гинсберг расширил 
типологию, определив пять вариантов: 
территориальные самцы; мигрирующие 
гаремы; гаремы с эксклюзивными участ-
ками обитания; территориальные гаремы; 
самцы, следующие за отдельными самка-

ми (Ginsberg, 1988, цит. по: Linklater, 2000; 
Shah, Qureshi, 2007). Однако предложен-
ная Г. Клингелем схема оказалась более 
популярной и используется во всех рабо-
тах, посвящённых этой тематике.

Территориальная социальная органи-
зация предполагает, что самцы в период 
гона занимают каждый свой участок, ох-
раняют его от посягательств соседей и 
стараются удержать всех находящихся в 
нём самок. При нетерриториальной орга-
низации самец защищает не территорию, 
а определённую группу самок (как прави-
ло, с потомством), с которой он постоян-
но находится. Высказывают предположе-
ние, что нетерриториальные виды имеют 
большую свободу при передвижениях и 
более высокий репродуктивный потен-
циал, и в целом демонстрируют менее 
примитивный тип организации, нежели 
территориальные (Carson, Wood-Gush, 
1983). Кроме территориальности важны-
ми показателями социальной организации 
являются развитость социальных связей 
между индивидуумами в сообществе и, 
соответственно, степень стабильности 
социальных образований. 

Отдельно следует подчеркнуть суще-
ственную зависимость между длительно-
стью и уровнем подробности наблюдений 
и степенью выявленного разнообразия 
социальных структур. Кратковремен-
ность или узкая тематическая направлен-
ность многих полевых исследований за-
частую не даёт реальной оценки степени 
устойчивости связей между особями и 
стабильности тех или иных формирова-
ний. Многолетние наблюдения с возмож-
ностью персонально идентифицировать 
особей, отслеживать индивидуальные 
истории жизни, безусловно дают несрав-
нимо бóльший вклад в общую копилку 
знаний о механизмах формирования и 
функционирования социальных структур. 
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Поэтому более всего изучены одичавшие 
лошади и ослы — объекты наиболее до-
ступные и имеющие множество популя-
ций в самых разнообразных природных 
сообществах. Несколько хуже обстоит с 
изученностью остальных видов, которые 
сложно индивидуально опознаваемые, 
обитают в экстремальных и/или трудно-

доступных районах. Большая часть све-
дений о них собрана более 30 лет назад. 
Сейчас наблюдается возврат интереса к 
этим животным, прежде всего обуслов-
ленный развитием новых технологий 
поимки и обездвиживания, мечения, ре-
гистрации и дистанционного слежения, 
неинвазивных методов исследований. 

Табл. 3. Разнообразие социальных образований у представителей Equidae.
Table 3. Diversity of the social organization in Equidae.

Характеристика
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Тип социальной организации* «Гаремный» (тип I) «Территориальный» (тип II)
Территориальность для 
размножающихся единиц* ± – – + + + ± +

Социальные образования:
одиночные животные + + – + + + + +
группировки самок 
с потомством и без него ± ± + ± + + + +

группы самок с потомством 
и без него – – – – + + + –

холостяцкие группировки + + + + + + + +
холостяцкие группы + + + – + + – –
смешанные группировки ± ± ± ± ± – ± +
смешанные группы + – – – ± – ± –
гаремные группировки – – – + ± + ± +
гаремные группы + + + – ± – ± –
стада*** + + + + + + + +

Примечания. ± – не у всех подвидов/популяций; * по Klingel, 1972, 1976; ** о различиях 
между группами и группировками см. в тексте; *** нет доказательств существования 
у данных видов сложной структуры стада и координации активности между отдельными 
социальными единицами, хотя между социальными группами в популяции (по крайней 
мере лошадей) не сомненно существует иерархия доминирования (Miller, Denniston, 
1979; Franke Stevens, 1988; Cпасская, 2011; Спасская и др., 2015). 

Comments. ± – not in all subspecies/populations; * after Klingel, 1972, 1976; ** see text about 
differences between groups and groupings; *** there are no evidence of existence of the herd 
complex structure with coordinated activity between constituent social units in these species, 
though domination hierarchy between social groups (at least in case of horses) undoubtedly 
takes place.
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Пристальное внимание также обусловле-
но продолжающимся сокращением чис-
ленности этих видов и необходимостью 
разработки эффективных мер охраны 
(Moehlman, 2002). 

Представленный выше обзор разно-
образия социальных структур Equidae 
обобщён в табл. 3, он демонстрирует два 
важных положения:

— существенную внутривидовую ва-
риабельность как на уровне подвидов, так 
и на уровне отдельных популяций;

— схожесть изменчивости социальных 
образований внутри семейства Equidae, 
которая размывает различия двух типов 
организации.

В. Линклэйтер (Linklater, 2000) при-
шёл к выводу, что межвидовые различия 
социальных стратегий существенно пре-
восходят внутривидовое разнообразие у 
Лошадиных. Но исходя из результатов 
проведённого анализа (Приложение 1, 2), 
можно с уверенностью утверждать, что по 
крайней мере у ряда видов наблюдается 
широкое разнообразие на популяцион-
ном уровне.

Табл. 3 представляет собой в некото-
рой степени схему гомологических рядов 
изменчивости социальных формирований 
у Equidae. Можно ожидать, что немного-
численные «минусовые» ячейки в табли-
це, указывающие на отсутствие тех или 
иных социальных образований у некото-
рых видов, будут заполнены в результате 
проведения более подробных исследова-
ний. Важно подчеркнуть, что выделяемые 
социальные единицы в виде гаремных или 
холостяцких групп/группировок, которые 
принято считать основными, фактически 
не являются дискретными. Существует 
целый ряд переходных формирований в 
виде различного рода ассоциаций осо-
бей — однополых или смешанных, более 
или менее стабильных. Показанные выше 

сценарии образования такого рода соци-
альных структур (как по литературным 
данным, так и по собственным наблюде-
ниям) демонстрируют  широкий  спектр 
социальных взаимоотношений.

Какие существуют объяснения столь 
высокой пластичности социального по-
ведения и структур у представителей 
Equidae?

Одно из основных предположений, 
обосновывающее формирование в про-
цессе эволюции социально-территори-
альной организации, — это приспособле-
ние к разным условиям существования 
(Klingel, 1972, 1979; Rubenstain, 1989, 
1994; рис. 1). Так, территориальный тип 
организации возник у видов, живущих в 
аридных местообитаниях с ограниченны-
ми ресурсами, с постоянно или регулярно 
меняющимся условиями. Нетерритори-
альный тип организации, видимо, являет-
ся адаптацией к постоянно меняющимся и 
непредсказуемым условиям окружающей 
среды, а необходимость постоянного обе-
спечения кормом побуждает к миграции. 

В качестве основных факторов внеш-
ней среды, оказывающих влияние на 
разнообразие, стабильность и простран-
ственное распределение социальных об-
разований Лошадиных, называют плот-
ность, непрерывность распределения и 
объём пищевых ресурсов, доступность 
водопоев и пресс хищников (Duncan, 
1983; Rubenstain, 1989, 1994; Moehlman, 
1998; Feh et al., 2001; Shah, Qureshi, 2007). 

В качестве яркого примера влияния 
условий обитания можно указать разли-
чия в социальной организации одичавших 
ослов, обитающих в диаметрально проти-
воположных местообитаниях — пустын-
ных Chemehuevi Mountains и Death Val-
ley (Woodward, 1979; Moehlman, 1998) и 
влажном субтропическом Ossabaw Island 
(McCort, 1979). Различия проявляются в 
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формировании стабильных социальных 
групп (гаремных и холостяцких) в более 
богатых ресурсами местообитаниях, но 
при этом гаремные группы демонстри-
руют выраженную территориальность. 
На эти особенности указала П. Мёльман 
(Moehlman, 1998), детально их проана-
лизировавшая. При рассмотрении других 
популяций эта закономерность в целом 
сохраняется (см. Приложение 2), но есть 
и исключения, такие как популяции на 
о. St. John (Rudman, 1998) и в Kalpitiya 
(Santiapillai et al., 1999), в которых про-
является стандарт II типа организации 
— территориальные самцы и стабильные 
объединения самок с потомством.

Второй пример связан с влиянием 
хищников. У монгольского кулана суще-
ствуют различия между популяциями, 

обитающими в разных частях Гоби — 
Джунгарской и Южной. Так, в Джунгар-
ской Гоби куланы в осенне-зимний период 
образуют группировки, включающие зна-
чительное количество самцов, и крупные 
стада. Здесь практически не встречаются 
отдельные группы самок с потомством 
и значительно меньше одиночных сам-
цов. Эти особенности К. Фе связывает с 
бóльшим прессом хищников в Джунгар-
ской Гоби (Feh et al., 2001).

П. Мёльман предложила схему, ко-
торая поясняет взаимосвязь различных 
факторов, влияющих на тип социальной 
организации и стратегию размножения 
Лошадиных (Moehlman, 1998). Так, на 
образование более стабильных объеди-
нений самок влияют увеличение ресур-
сов среды и пресса хищников, а также 

Экологическая
необходимость

Давление
окружающей
среды

Внутреннее
давление

Пища
Вода

Безопасность

Размер тела
Репродуктивный

статус

Распределение
и изобилие
ресурсов

Самки
распределение и ассоциации

Размножающиеся самцы
распределение и ассоциации

Социальная система

Рис. 1. Модель развития социальной организации у Equidae (по Rubenstain, 1989).
Fig. 1. Model of development of social organization in Equidae (after Rubenstain, 1989).
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возможность защиты социальной группы 
при более раннем обнаружении хищника. 
Это наиболее вероятный сценарий для ув-
лажнённых местах с обильными ресурса-
ми. Ограниченность ресурсов в аридных 
местообитаниях и недостаточность вли-
яния хищников в свою очередь приводит 
к защите территории, при этом не проис-
ходит объединения нескольких самок, а 

наиболее стабильной социальной ячейкой 
оказывается самка с потомством (рис. 2). 

Однако объяснять всё разнообразие 
социальных структур только влиянием 
условий среды, видимо, не вполне кор-
ректно. При всей пластичности поведе-
ния симпатричные виды в одних и тех 
же биоценозах (например, зебра Грэви 
и равнинная зебра, одичавшие лошади и 

Наличие ресурсов

биомасса растительности
водопой

Объединения самок;
формирование стабильных групп
из нескольких самок

Самки не образуют ассоциаций;
стабильные группы только из самок

с потомством

Пресс хищников

Защита самок
Увлажнённые местообитания

Защита ресурсов
Аридные местообитания

Водопои обильны и распространены;
пастбища с обильной растительностью

Объединения самок и
стабильные группы самок

Самец может непосредственно
контролировать
доступ к самкам в эструсе

Водопои редки или их доступность ограничена;
пастбища с бедной растительностью

Самки не образуют ассоциаций,
но нуждаются

в хорошем доступе к воде
для жеребят в первые

1.5 месяца жизни

Самец контролирует участок
около воды и может контролировать

доступ к самкам в эструсе

Для обоих местообитаний
Самки имеют несинхронный эструс;

единственный самец может спариваться с несколькими самками,
но каждая самка в эструсе получает несколько копуляций;

самки имеют меньше помех при пастьбе;
жеребёнок отгоняется жеребцом, ухаживающим за их матерью;

самка в эструсе защищена от домогательств нескольких жеребцов

Лучшее обнаружение хищника
и защита в социальной группе

Лучшее обнаружение хищника
и защита территории

Рис. 2. Факторы, влияющие на стратегию размножения Equidae (по Moehlman, 1998).
Fig. 2. Factors affecting strategy of breeding in Equidae (after Moehlman, 1998).
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одичавшие ослы) не меняют кардиналь-
но тип пространственно-социальной 
ор  ганизации, на что указывал и В. Лин-
клэйтер (Linklater, 2000). Но при более 
внимательном разборе этих случаев (см. 
подробнее выше) оказывается, что в этих 
популяциях существуют всё-таки неко-
торые отклонения от стандарта. Так, и у 
зебры Грэви, и у равнинных зебр форми-
руются смешанные группировки сходно-
го состава (Kimura, 2000; Simpson et al., 
2012). У одичавших ослов, обитающих в 
горах Калифорнии в тех же условиях, что 
и одичавшие лошади, формируются до-
статочно стабильные смешанные много-
самцовые группы, столь распространён-
ные у одичавших лошадей (Woodward, 
1979). Р. Хоффманн (Hoffmann, 1983b) в 
центральной Австралии, где совместно 
обитают одичавшие ослы и лошади, на-
шёл у одичавших лошадей группы самок 
с потомством, аналогичные ослиным, а 
у ослов отсутствие территориальности 
(следует, правда, учесть, что его исследо-
вание было непродолжительным). 

Помимо факторов окружающей среды, 
на формирование тех или иных социаль-
ных структур могут оказывать влияние 
некоторые внутрипопуляционные пара-
метры, такие как плотность и половоз-
растная структура популяции. Ранее уже 
было отмечено, что при недостатке же-
ребцов в популяции лошадей (например, 
при изъятии их в процессе управления 
популяцией) могут образовываться ассо-
циации кобыл с потомством. Напротив, 
при увеличении количества жеребцов 
начинают образовываться смешанные, 
в первую очередь многосамцовые гаре-
мы. В ростовской популяции одичавших 
лошадей после перерыва в 5 лет много-
самцовые группы стали появляться, ког-
да соотношение жеребцов к кобылам (от 
2-х лет и старше) увеличилось с 0.7 до 

0.9 (Спасская и др., 2016). Предложенная 
ранее гипотеза внутрипопуляционных 
механизмов регуляции демографических 
процессов с помощью изменения соци-
альных формирований требует проверки 
в результате длительного исследования 
и при отсутствии внешнего управления 
популяцией (Спасская, Щербакова, 2009).

Остановимся на втором высказанном 
здесь положении о сходстве изменчивости 
социальных образований у разных видов 
семейства Equidae, которая размывает 
отличия двух типов организации, пред-
ложенных Г. Клингелем и основанных 
на территориальности. В. Линклэйтер 
(Linklater, 2000) усомнился в корректно-
сти использования термина «территори-
альность» применительно к зебре Грэви, 
ослам, куланам и киангам. По его мнению, 
поведение территориальных самцов и не-
территориальных холостых жеребцов у 
этих видов по многим показателям сход-
но, хотя у последних выделяют участок 
обитания. Размеры территорий сходны с 
размерами участков обитания у нетерри-
ториальных видов. Элементы террито-
риального поведения не связаны только 
с границами территории, кроме того, они 
есть у тех и других видов. А террито-
риальные виды защищают территорию 
только в присутствии там самок. Таким 
образом, нетерриториальность лежит в 
основе различий социальной организации 
Equidae. И в качестве альтернативного ва-
рианта В. Линклэйтер предлагает межви-
довые различия объяснять как вариации 
форм защиты самками полигении.

4. Заключение
Проведённый в представленной ра-

боте анализ с учётом видовых и популя-
ционных особенностей поведения пред-
ставителей семейства Equidae показал 
следующее. 



573 Социальные структуры у Equidae

Во-первых, выявлена существенная 
внутривидовая вариабельность социаль-
но-пространственной организации как 
на уровне подвидов, так и на уровне от-
дельных популяций. Наиболее ярко эта 
закономерность появляется у одичавших 
популяций одомашненных видов — ло-
шадей и ослов. С помощью человека они 
распространены практически всесветно, 
занимают разнообразные сообщества и 
климатические зоны и демонстрируют ве-
ликолепную поведенческую адаптивность.

Во-вторых, выявлена схожесть измен-
чивости социальных образований внутри 
семейства, которая размывает отличия 
двух ранее выделявшихся основных ти-
пов социально-пространственной орга-
низации. У видов, имеющих разный тип 
организации, в случае возникновения вто-
ричной симпатрии формируются отклоне-
ния от видового стандарта в направлении 
другого типа организации. 

Наш анализ подтвердил ранее полу-
ченный вывод, согласно которому устой-
чивые социальные связи формируются при 
обильных ресурсах и/или высоком уровне 
предсказуемости ресурсов во времени.

Представленные результаты показали, 
что для Лошадиных в целом характерен 
некоторый ограниченный набор стерео-
типов социально-территориального по-
ведения. Основные различия между ви-
дами затрагивают степень устойчивости 
сообществ животных — постоянства их 
состава и длительность существования. 
Соответственно, именно указанные ха-
рактеристики крайне важны при описании 
таких сообществ. В предложенной нами 
терминологии их основные варианты обо-
значены как «группа» и «группировка».

Можно предполагать, что набор со-
циально-территориальных стереотипов 
на комбинаторной основе формирует не-
кое «пространство логических возможно-
стей» (термин Заварзина, 1974). Посколь-
ку комбинация социальных связей имеет 
ограниченное количество вариантов, эво-
люция видового поведения происходит в 
рамках некоторого заданного канала. Со-
гласно этому их «канализованные» пре-
образования могут быть представлены 
как гомологические ряды изменчивости 
социальных стереотипов (форм соци-
альных связей). Выбор какой-то одной 
из возможных комбинаций в рамках та-
кого «пространства» в той или иной ме-
ре диктуется определённым сочетанием 
внутренних (популяционная структура) 
и внешних (условия обитания) факторов. 

Следует особо подчеркнуть, что ис-
следования социального и территориаль-
ного поведения Лошадиных несомненно 
требуют использования специфических 
методик, основанных на сочетании инди-
видуального опознавания и долгосрочных 
(по продолжительности сопоставимых с 
индивидуальной жизнью животных) на-
блюдениях в природных условиях при 
минимальном вмешательстве со стороны 
человека. Только в таком случае, а не при 
краткосрочных спорадичных наблюдени-
ях, мы можем рассчитывать на получение 
результатов, позволяющих делать доста-
точно надёжные экстраполяции.
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