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Цель данной работы – разработка и апробация
приемов оценки временных масштабов динами-
ки состава и структуры сообществ грызунов в
позднем плейстоцене и голоцене на основе сопо-
ставления современных референтных и тестируе-
мых фаун разного возраста.

При изучении динамики фаун грызунов ос-
новным материалом служат разновозрастные
скопления субфоссильных и ископаемых кост-
ных остатков, накопленные в результате кормо-
добывающей деятельности сов-миофагов. Такие
скопления на Урале чаще всего обнаруживаются
в гротах и нишах на скалах, где поколение за по-
колением оставляют свои погадки филины. Хо-
рошо известно [1], что в кормовой спектр фили-
нов входят практически все виды мелких млеко-
питающих, обитающие в пределах их охотничьих
территорий. При обильных сборах костных
остатков жертв это обеспечивает полную характе-
ристику видового состава региональной фауны
грызунов. Структура населения в отличие от со-
става фауны отражается в добыче с определен-
ным искажением. Жертвы подразделяются на ос-
новные, альтернативные и сопутствующие в со-
ответствии с их долей в добыче хищника [1, 2].

Наибольшая доля основных жертв обусловлена
не только большой численностью в природе, ши-
роким распространением соответствующих ме-
стообитаний, но и их доступностью. Эти характе-
ристики приходится учитывать при реконструк-
ции структуры локальных фаун на основе
изучения костных остатков, извлекаемых из орни-
тогенных местонахождений. В основе такой работы
лежит список видов жертв с указанием количества
остатков идентифицированных элементов скелета.
Согласно этим данным вычисляются количество и
доля особей соответствующих видов.

Попытки классификации временных преоб-
разований фаун путем отнесения их к одному из
трех масштабов – актуальному, историческому
или эволюционному – предпринимались и ранее,
но на ограниченном материале и без четко сфор-
мулированных методических приемов [3]. Насто-
ящая работа частично заполняет эти пробелы и
позволяет продвинуться к поставленной цели.
Нами сохранены самые общие критерии разделе-
ния динамики на три масштаба, в основе которых
находятся степень обратимости и глубина преоб-
разования фаун, максимальной из которых явля-
ется смена зонального типа, относимая к эволю-
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ционному масштабу. Преобразования сообществ
эволюционного масштаба, как правило, сопро-
вождаются трансформациями морфологических
характеристик отдельных видов, вымиранием
или появлением новых. Минимальная динамика
фиксируется по обратимым колебаниям структу-
ры фаун в пределах актуального масштаба. Про-
межуточный масштаб именуется историческим и
фиксируется по частично обратимым сдвигам
структуры и состава фаун, который не достигает
уровня смены зонального типа. Исследование
масштабов временной динамики в данной работе
самым тесным образом сопрягается с простран-
ственными различиями современных фаун из ме-
стонахождений, относящихся к различным бота-
нико-географическим подразделениям.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Пространственные различия современных фа-
ун оценены по материалам из местонахождений,
относящихся к различным ботанико-географиче-
ским подразделениям Урала (округа, подзоны,
зоны) [4]. Расположение использованных место-
нахождений и их принадлежность к ботанико-
географическому подразделению представлены
на рис. 1. В лесостепной зоне Зауралья и южной
оконечности Уральских гор расположены место-
нахождения Сухарыш [5] и Верблюжка [6].
Остальные местонахождения относятся к таеж-
ной зоне. В подзоне южной тайги Среднего Урала
расположены местонахождения Филин, Старик
[7], Ёква [8] (Чусовской округ), в подзоне подта-
ежных лесов на границе с Красноуфимской лесо-
степью находятся гроты Сухореченский [9] и
Нижнеиргинский, слой 2 [10]. Фауны из районов
средней (Пихтовка, Шежим) и северной (Кыбла)
тайги охарактеризованы по данным из местона-
хождений в верховьях рек Печора и Илыч [11, 12].

Отнесение данных местонахождений к совре-
менности основано на том, что они происходят из
погадок ныне жилых гнезд филинов или заселя-
лись в ХХ в., как об этом свидетельствуют очевид-
цы (гроты Филин, Старик, Ёква, Пихтовка, Ше-
жим, Кыбла, Верблюжка). Материалы из второго
слоя Нижнеиргинского грота имеют радиоугле-
родную дату 705 ± 20 лет (СПБ № 571) [10] и также
рассматриваются в ряду современных местона-
хождений.

Материалы по временной динамике фаун гры-
зунов происходят из позднеплейстоценовых и го-
лоценовых местонахождений Среднего Урала,
имеющих радиоуглеродные датировки, а также
материалы из современных локалитетов, кото-
рым был присвоен статус референтных. Приво-

дятся калиброванные значения возраста древних
местонахождений:

Подзона южной тайги: пещера Аракаево VIII –
19144 ± 695 лет (ИМЭЖ-230) [9]; грот Дыроватый
Камень на р. Серга, слой 11 – 10577 ± 237 лет
(ИЭМЭЖ-1072) [9]; грот Дыроватый Камень на
р. Серга, сл. 8 – 7367 ± 44 (ИЭМЭЖ-1365) [9] (см.
рис. 1).

Подзона смешанных подтаежных лесов: грот
Нижнеиргинский, сл. 2 – 705 ± 20 лет (СПБ-571);
грот Нижнеиргинский, сл. 3, гор. 5 – 3104 ± 116 лет
(СПБ-809) [10].

Для иллюстрации наименьшего масштаба вре-
менной динамики фаун из орнитогенных сборов
костных остатков грызунов использованы межго-
довые различия в питании бородатой неясыти.
Погадки птиц собраны на компактной террито-
рии в период гнездования птиц в 2017–2020 гг. в
окр. пос. Скородум (предлесостепные леса юж-
ной тайги) [13].

Процедуре описания временной динамики со-
става и структуры фаун предшествует этап извле-
чения костных остатков из породы и определение
их принадлежности к той или иной части скелета
и таксону. На основе этих данных для каждого
вскрытого горизонта и слоя формируются табли-
цы, где для обнаруженных таксонов указывается
количество остатков и особей. Эти сведения слу-
жат основой для характеристики состава фауны и
соотношения долей разных компонентов.

При описании и анализе динамики в данной
работе был использован метод парных сравне-
ний. Для начала цепочки сравнений тестируемых
древних фаун, характеризующих разные времен-
ные фазы региональной динамики, выбирается
ближайшее по территориальному расположению
местонахождение остатков современных грызу-
нов, фауне из которого можно присвоить ранг ре-
ферентной. Изучаемые фауны упорядочиваются
в хронологическом порядке и проводится проце-
дура парных сравнений. В этом ряду референтная
фауна служит эталоном современного зонального
состояния. Тестируемые древние фауны в первую
очередь сравниваются с ней, а также между собой.

Основное качество референтной фауны – пол-
ноценное отображение видового состава обитаю-
щих в регионе грызунов. Ранее было показано
[14], что в орнитогенных остеологичеких сборах
обнаруживаются остатки даже самых редких гры-
зунов, если количество особей превосходит 150, а
число щёчных зубов порядка одной тысячи. Еще
одно требование к сравниваемым местонахожде-
ниям – принадлежность к одному и тому же типу
по агенту накопления костных остатков. Этот по-
казатель оценивается по комплексу признаков:
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Рис. 1. Расположение местонахождений, материалы из которых использованы в анализе.
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расположению местонахождений, степени и типу
сохранности остатков. В некоторых случаях важ-
нейшей характеристикой служит состав жертв
(птицы, мелкие млекопитающие, рыбы или дру-
гие группы животных) [15]. Нами использованы
местонахождения в карстовых полостях, где аген-
том накопления был филин. Единственным ис-
ключением служат сборы погадок у гнезд борода-
той неясыти у пос. Скородум.

Сравнение древних и референтных фаун дает
количественную оценку различий в хронологиче-
ском аспекте. Чтобы отнести эти различия к
определенному масштабу динамики, они сопо-

ставлены с пространственными различиями фаун
из современных местонахождений, расположен-
ных в разных ботанико-географических подраз-
делениях Урала.

В качестве критерия сходства сравниваемых
фаун использован показатель сходства Л.А. Жи-
вотовского [16]:

где pi и qi – частоты i-го по номеру вида или груп-
пы видов в сравниваемых выборках, m – число
общих видов.
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Значимость отличия R от 1 определяется кри-
терием идентичности:

где N – объемы 1-й и 2-й выборок. Если величина
I больше табличного значения χ2 с m – 1 степеня-
ми свободы, то на выбранном уровне значимости
выборки отличаются друг от друга.

Показатель R принимает значения от 0 при
полном несходстве до 1 при полном сходстве. Ко-
гда в основу расчетов берутся доли особей таксо-
нов в сравниваемых фаунах, то он является пока-
зателем таксономического сходства и обознача-
ется как Rtax. Если виды объединяются по
принадлежности к экологическим группам, то
показатель сравниваемых пар фаун именуется
экологическим (Reco). Группы, по которым рас-
пределяются виды для расчета Reco, формируют-
ся в соответствии с распространением в совре-
менных биомах и занимаемых там экологических
нишах.

Поскольку основной задачей описания эволю-
ционного и исторического масштабов динамики
фаун является оценка глубины их преобразова-
ния, то в этой процедуре определяющим элемен-
том служит наземная (плакорная) часть населения,
так как именно по ней оцениваются зональные ха-
рактеристики [17]. Остальные элементы – виды из
околоводной, агрополевой, синантропной групп –
могут образовывать основу пищевого спектра
хищника, но для поставленной задачи бесполез-
ны и должны исключаться из анализа. Деление
фаун на экологические категории начинается с
подразделения на естественную и синантропную

( )= −
+
1 2

1 2

8 1 ,N NI R
N N

части. К последней относятся серая крыса и до-
мовая мышь. В отдельную агрополевую катего-
рию включаются обыкновенная полевка и ее ви-
ды-двойники. Виды околоводных местообитаний
(ондатра, водяная полевка, полевка-экономка)
невозможно отнести ни к одной зональной груп-
пе, и они вместе с вышеперечисленными синан-
тропными и агрополевыми видами исключаются
из анализа зональной характеристики фаун.

При расчетах экологических показателей
сходства Reco зональные виды группируются в
следующие категории: 1) таежные (белка, бурун-
дук, летяга, лесные полевки, лесной лемминг,
лесная мышовка); 2) лесолуговые (темная полев-
ка, малая лесная мышь); 3) луговые (обыкновен-
ный хомяк и полевая мышь; 4) лугово-степной
вид (узкочерепная полевка); 5) степные (слепу-
шонка, степная пеструшка, серый и эверсманов
хомячки, большой тушканчик, степная пищуха);
6) тундровые (копытный, сибирский лемминги,
полевка Миддендорфа). Частоты встречаемости
особей соответствующих видов суммируются в
пределах каждой категории и по этим значениям
производятся вычисления. Показатели таксоно-
мического сходства Rtax высчитываются на осно-
ве частот встречаемости особей каждого вида, об-
щего для сравниваемых фаун, из тех, что вошли в
список зональных видов.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Характеристики временной динамики сопо-

ставлены с пространственными различиями фаун
из районов, находящихся в разных ботанико-гео-
графических подразделениях (окружного, подзо-
нального, зонального уровней).

Рис. 2. Средние значения показателя R при разных типах пространственных сравнений современных сообществ гры-
зунов: 1 – экологического сходства (Reco); 2 – таксономического сходства (Rtax).
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Минимальное пространственное сходство на-
блюдалось при межзональном сравнении (рис. 2).
Так, 16 пар сравнений местонахождений, распо-
ложенных в таежной зоне Северного и Среднего
Урала, имеют показатели экологического сход-
ства с фаунами из лесостепной зоны Зауралья и
южной оконечности Урала – от 0.28 до 0.75, в
среднем 0.52 (табл. 1).

Показатели таксономического сходства при том
же сравнении оказались еще меньше (см. рис. 2) –
от 0.03 до 0.54 при среднем 0.28, что отражает кар-
динальное различие в видовом составе. Это дает

основание при сравнениях разновременных фа-
ун, получив аналогичные величины показателей
сходства, считать такие фауны принадлежавши-
ми к разным зональным типам. Именно такой
уровень сходства (табл. 2) дает сравнение совре-
менной референтной таежной фауны из грота Ёк-
ва с позднеплейстоценовой фауной из пещеры
Аракаево VIII (их различие в возрасте составляет
около 19 тыс. лет). Масштаб их динамики демон-
стрируют данные по соотношению долей остат-
ков грызунов из разных экологических групп
(табл. 3). Так, доля лугово-степных, степных и

Таблица 2. Парные коэффициенты экологического и таксономического сходства фаун, демонстрирующие ана-
логию пространственных различий и масштабы временной динамики

Сравниваемые местонахождения Reco (I; df) Rtax (I; df) Разница в возрасте 
местонахождений, лет

Аналог межзонального различия (эволюционный масштаб временнóй динамики)

Ёква – Аракаево VIII 0.24 (2032.51; 2) 0.18 (2213.32; 4) 19144

Ёква – Дыроватый Камень, сл. 11 0.5 (1496.21; 2) 0.41 (1752.16; 6) 10577

Аналог подзонального различия (исторический масштаб временнóй динамики)

Ёква – Дыроватый Камень, сл. 8 0.85 (174.3; 2) 0.59 (481.16; 4) 7367

Дыроватый Камень, сл. 11 – Аракаево VIII 0.82 (3442.59; 5) 0.77 (4390.72; 10) 8567

Дыроватый Камень, сл. 8 – сл. 11 0.79 (393.81; 5) 0.77 (442.16; 8) 3210

Аналог различий внутри одного округа (актуальный масштаб временной динамики)

Нижнеиргинский, сл. 2 – сл. 3 0.99 (6.82; 2) 0.94 (32.27; 9) 2399

Скородум, 2017–2020 0.96 (19.97; 2) 0.95 (27.13; 3) 3

Скородум, 2019–2020 0.97 (9.47; 2) 0.88 (32.88; 3) 1

Скородум, 2017–2019 0.99 (0.56; 2) 0.93 (21.43; 4) 2

Таблица 3. Распределение долей остатков грызунов по экологическим группам в разновременных (от современ-
ности до позднего плейстоцена) местонахождениях Среднего Урала, %

Местонахождение и его возраст
Экологические группы видов

таежные лесолуговые луговые лугово-степные степные тундровые

Грот Ёква (ХХ в.) 76 18 6 0 0 0

Грот Нижнеир-
гинский

сл. 3, гор. 5 (3104 ± 116 лет) 46 5 48 0 0 0

сл. 2 (705 ± 20 лет) 42 12 45 0 1 0

Пос. Скородум 
(сборы свежих 
погадок)

2017 г. 11 48 0 41 0 0

2019 г. 13 44 0 42 0 0

2020 г. 22 58 0 20 0 0

Пещера Дыро-
ватый Камень

сл. 8 (7367 ± 44) 64 8 2 22 <1 4

сл. 11 (10577 ± 237 лет) 13 19 <1 60 8 <1

Аракаево VIII (19144 ± 695 лет) 5 1 <1 46 30 18



208

ЭКОЛОГИЯ  № 3  2022

СМИРНОВ, КРОПАЧЕВА

тундровых видов в Аракаево VIII составляет 94%,
тогда как в Ёкве виды этих групп отсутствуют. Не
столь радикальную динамику, но вполне сопоста-
вимую с межзональными различиями демонстри-
рует сравнение таежной фауны из Ёквы с фауной
из слоя 11 грота Дыроватый Камень на р. Серга
(разница в возрасте около 9 тыс. лет). Отсутству-
ющие в таежной фауне Ёквы виды из лугово-
степной, степной и тундровой групп в слое 11 Ды-
роватого Камня составляют по доле остатков
68%. Эти примеры, безусловно, убеждают, что
аналогия межзональных пространственных раз-
личий эволюционному масштабу временной ди-
намики вполне правомочна. Графическое пред-
ставление показателей сходства пар фаун разного
временного масштаба на основе табл. 2 представ-
лено на рис. 3.

Временная динамика эволюционного масшта-
ба, как и межзональное пространственное сопо-
ставление, нуждаются в подразделении на града-
ции по степени выраженности. Широкий диапа-
зон варьирования (от близкого к 0 до 0.75) имеет
смысл делить по крайней мере на три части (0–
0.24; 0.25–0.49; 0.50–0.75). Соответствующие
масштабы следует именовать эволюционным
максимального, среднего и минимального уров-
ней. Эти уровни отражают не столько временной
диапазон, сколько глубину преобразования струк-
туры фаун [3].

Больший уровень сходства по сравнению с
межзональным демонстрируют фауны, которые
расположены в пределах одной зоны, но в разных
подзонах. Так, при сравнении 23 пар современ-
ных фаун, находящихся в северной, средней и
южной тайге, экологическое сходство варьирова-
ло от 0.51 до 0.97 при среднем 0.83, а таксономи-

ческое было равно от 0.34 до 0.91 при среднем
0.65. Такое пространственное сходство фаун на
подзональном уровне позволяет искать в подоб-
ном интервале соответствующие аналоги среди
сравнений фаун разного возраста. Именно в эти
интервалы значений попадает сходство следую-
щих разновременных фаун: Ёква – Дыроватый
Камень на р. Серга, сл. 8; Дыроватый Камень на
р. Серга, сл. 8 – Дыроватый Камень на р. Серга,
сл. 11; Дыроватый Камень на р. Серга, сл. 11 –
Аракаево VIII (см. табл. 2). Эта временная дина-
мика относится к историческому масштабу. Со-
став фаун при такой динамике меняется не кар-
динально, а за счет редких и очень редких видов
при постоянстве доминантов [3].

Третий, самый тесный, уровень простран-
ственного сходства демонстрируют фауны, нахо-
дящиеся внутри одних ботанико-географических
округов. Для сравнений удалось подобрать 5 пар
фаун. Показатели экологического сходства ва-
рьировали от 0.94 до 0.99 (среднее 0.97), а таксоно-
мического – от 0.84 до 0.98 (среднее 0.90). Времен-
ным аналогом такой пространственной динамики
может служить сходство фаун с показателями, близ-
кими к единице, которые демонстрируют динами-
ку в актуальном масштабе. Примером могут слу-
жить фауны горизонтов 2 и 3 грота Нижнеиргин-
ский, возраст которых различается всего на
1780 лет, а показатели экологического и таксоно-
мического сходства соответственно равны 0.99 и
0.94, т.е. близки к единице (см. табл. 2). Такие
значения отражают обратимые сдвиги относи-
тельной численности некоторых видов при по-
стоянстве основных зональных характеристик
[3]. Не менее убедительным примером динамики
в актуальном масштабе служит сходство фаун,
выявленное при сравнении состава погадок боро-

Рис. 3. Показатели сходства (R) пар фаун разного масштаба временной динамики: а – экологического сходства (Reco);
б – таксономического сходства (Rtax).

Разница в возрасте местонахождений, тыс. лет
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датых неясытей, собранных на компактной тер-
ритории гнездования в Ирбитском районе Сверд-
ловской области в 2017–2020 гг.: показатели эко-
логического сходства варьировали от 0.96 до 0.99
при среднем 0.97, а таксономического – от 0.88 до
0.95 при среднем 0.92 (см. табл. 2).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полноценным материалом для изучения мно-

голетней динамики фауны грызунов являются
субфоссильные и ископаемые остатки мелких
млекопитающих из их массовых скоплений в
скальных гротах и навесах, служивших для гнезд
и присад филинов. Послойные раскопки и дати-
рование этих скоплений позволяют сравнивать
видовой состав и структуру жертв хищников в по-
следовательные временные отрезки. Количе-
ственной мерой такого сравнения в данной рабо-
те послужили парные показатели экологического
и таксономического сходства (Reco и Rtax). Одна-
ко в описаниях и сравнениях использованы не все
обнаруженные виды, а только те, которые указы-
вают на зональную характеристику фауны. Для
оценки экологического сходства последние груп-
пируются в следующие категории: таежные виды,
лесолуговые, луговые, лугово-степные, степные,
тундровые. Не использованы в анализе виды око-
ловодных и агрополевых местообитаний, а также
синантропные.

Для отнесения временной динамики к тому
или иному масштабу основным критерием слу-
жит аналог степени различия (сходства) фаун в
пространственном градиенте.

Динамика наименьшего временного масшта-
ба, именуемого актуальным, аналогична степени
сходства пар сравниваемых фаун, находящиеся
внутри одних ботанико-географических округов.
Такое сходство настолько велико, что сравнение
долей экологических категорий близко или равно
единице, как и таксономическое сходство.

Эволюционный масштаб временной динами-
ки сопоставляется с пространственным сравне-
нием фаун, находящихся в разных ботанико-гео-
графических зонах. Такая динамика, как и меж-
зональное сопоставление, подразделяются на три
градации по степени выраженности.

Исторический масштаб временной динамики
фаун занимает промежуточное положение между
актуальным и эволюционным. Его аналогом в
пространственной дифференцировке служит сход-
ство фаун из разных ботанико-географических под-
зон.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
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