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Выполнен обзор широкого круга проблем, возникающих при проведении палеореконструкций со-
обществ мелких млекопитающих и индивидуальных характеристик животных. Обсуждаются зако-
номерности трансформации и потери информации на этапах перехода мелких млекопитающих из
объектов биоценозов в субфоссильное состояние через стадию жертв птиц-миофагов. Анализ лите-
ратуры позволил показать возможности и ограничения современных методов реконструкции
размеров, возраста и рациона мелких млекопитающих по коренным зубам. Рассматриваются ре-
зультаты исследований воздействия веществ пищеварительной системы сов на морфологические
параметры остатков мелких млекопитающих. Особое внимание уделено процессам, в которых
костные остатки животных становятся частью отложений и переходят в субфоссильное состояние.
Показана трансформация характеристик сообществ мелких млекопитающих и внутривидовой
структуры видов в результате избирательного питания хищных птиц. Продемонстрирована важ-
ность учета дифференцированной потери костных остатков разного размера, которая происходит
при их переваривании и рассеивании в отложении.
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Одной из актуальных задач современной био-
логии является прогнозирование динамики эко-
систем в связи с глобальными климатическими
изменениями. Для ее решения привлекается
большой комплекс подходов и методов, в ряду
которых используется метод исторических ана-
логий событий прошлого. Особенно важно по-
нимание процессов, происходивших в голоцене
(10–0 тыс. л. н.), т.к. они затрагивали современ-
ные сообщества. Изучением данного периода
занимается историческая экология, в развитие
которой во второй половине 20 века внес выдаю-
щийся вклад Л.Г. Динесман. 100-летию со дня
рождения этого замечательного ученого и челове-
ка авторы посвящают свою работу.

В настоящее время получило развитие направ-
ление исторической экологии, посвященное со-
вершенствованию процедур экологических ре-
конструкций путем оценки степени и форм
трансформации и редукции информации при
переходе мелких млекопитающих из объектов
биоценозов в субфоссильное состояние. Иссле-
дования данного направления находятся на пере-

сечении орнитологии, териологии, биологии раз-
вития и тафономии.

Практически любой аспект, изучаемый в исто-
рической экологии, проходит предварительные
этапы исследований на современном материале,
когда оцениваются его информативность для па-
леореконструкций, а также степень искажения
информации и погрешности данных. Направле-
ние исследований, которому посвящена данная
работа, охватывает предшествующие и начальные
этапы тафономического процесса, происходящего
в орнитогенных отложениях, и включает не-
сколько разделов. Первый раздел охватывает
исследования живых объектов как части биоце-
нозов. Второй раздел посвящен изучению их
орнитогенной трансформации (избирательность
попадания животных в жертву пернатому хищни-
ку и разрушение их костных остатков и зубов при
переваривании). Первые два раздела включают
исследования в природе и моделирование неко-
торых процессов в условиях эксперимента. Тре-
тий раздел посвящен исследованию начальных
этапов тафономического процесса. Он основан
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на изучении современных орнитогенных отложе-
ний, сформированных и усредненных за не-
сколько десятилетий. Проводится сравнение со-
става и структуры жертв из отложений с данными
многолетнего мониторинга населения мелких
млекопитающих. Изучается воздействие факто-
ров фоссилизации на костные остатки животных.
Статья посвящена обзору проблем, возникающих
при палеореконструкциях сообществ мелких
млекопитающих и индивидуальных характери-
стик животных, связанных с переходом живых
организмов в состояние субфоссильных остатков.

Реконструкции размеров, возраста 
и морфологических характеристик мелких 

млекопитающих по одонтологическим признакам

Для уточнения и детализации палеонтологи-
ческих реконструкций требуется выявление ис-
точников погрешностей, связанных с ростом и
жизнедеятельностью животных. Определение ве-
личин этих погрешностей и разработка методов
их устранения являются целью работ данного
раздела.

Реконструкция размеров животных
Размер – одна из характеристик, позволяю-

щих судить о ряде экологических, физиологиче-
ских, эволюционных и других особенностях жи-
вотных (Шмидт-Ниельсен, 1987; Martin, 1996;
Hopkins, 2018). Размер млекопитающих чаще все-
го характеризуется его массой, реже – длиной те-
ла. Реконструкция размеров мелких млекопитаю-
щих проводится как в неонтологических так и в
палеонтологических работах. Определение раз-
мера современных животных по костным остат-
кам бывает необходимо, например, при изучении
избирательности питания хищных птиц. Особенно
точные результаты реконструкций размеров жертв
исследователи получают основываясь на отноше-
ниях частей скелета и размеров тела животных, от-
ловленных на охотничьих территориях изучаемых
птиц (Balčiauskas, Balčiauskienė, 2014, 2014a).

При реконструкциях размеров древних живот-
ных применяется актуалистический подход – ис-
пользуются аллометрические отношения между
скелетными размерами и размерами, полученны-
ми на современных видах (Freudenthal, Martín-
Suárez, 2013). Вековая изменчивость размеров те-
ла млекопитающих доступна для изучения на ма-
териалах субфоссильных остатков из раскопок и
по музейным коллекциям (Yom-Tov, Yom-Tov,
2004). Колебания размеров тела млекопитающих
в холодные и теплые эпохи плейстоцена и голоцена
служат предметом исследования палеозоологиче-
ских работ (Bertrand et al., 2016; Lozano-Fernández
et al., 2013).

Для большинства видов мелких млекопитаю-
щих коренные зубы являются наиболее часто ис-

пользуемым палеонтологическим материалом.
Это обусловлено как возможностью видовой диа-
гностики, так и наилучшей сохранностью этих
частей скелета. Зачастую палеонтологи работают
с изолированными зубами, не имея возможности
провести промеры краниальных и посткраниаль-
ных элементов скелета, выбрав наиболее инфор-
мативные для реконструкций размеров тела жи-
вотного кости (Fortelius, 1990; Borowski et al.,
2008). Таким образом, о размерах зверей состав-
ляют представление по размерам их изолирован-
ных зубов, чаще всего это первый нижний моляр
(m1). Для оценки размеров измеряют длину и ши-
рину жевательной поверхности, длину коронки с
боковой поверхности. Принципы реконструкций
размеров тела ископаемых млекопитающих и
проблемы, возникающие при таких исследовани-
ях, изложены в нескольких обобщающих работах
(Damuth et al., 1990; Fortelius, 1990; Freudenthal,
Martín-Suárez, 2013; Hopkins, 2018). Проблемы,
освещенные в перечисленных работах, упомянем
тезисно, уделив внимание в основном тем аспек-
там, которые связаны с ростом и функциониро-
ванием зубов при жизни животных.

При описании размера в целом для вида суще-
ственного значения не имеют изменения массы
по сезонам, половые и возрастные различия, вли-
яющие на индивидуальный размер животного
(Hopkins, 2018). Имеет значение то, что
отношения между размером тела и размерами ча-
стей скелета различны в разных систематических
группах животных (Gould, 1975; Hopkins, 2018).
Такие различия показаны и для семейств грызу-
нов (Hopkins, 2008, 2018; Freudenthal, Martín-
Suárez, 2013). Поэтому легче реконструировать
размеры животного, когда имеется современный
представитель того же вида для создания обучаю-
щей группы. В случае, когда стоит задача рекон-
струкции размеров вымершего вида, она ослож-
няется тем, что аллометрические отношения зу-
бов и размеров тела у него могут быть отличными
от его современных родственных видов (Millien,
Bovy, 2010; Hopkins, 2018).

Одно из основных затруднений реконструк-
ций индивидуальных размеров заключается в от-
носительно слабой связи размеров зуба и тела на
внутривидовом уровне. Так, в однородных по
размеру моляра группах полевки-экономки раз-
брос значений длин тела достигал 60 мм. Коэф-
фициент корреляции Пирсона между длиной мо-
ляра и тела варьировал в широких пределах в вы-
борках из разных регионов Урала и Ямала
(Кропачева и др., 2015). Задача осложняется тем,
что соотношение размеров тела и моляров изме-
няется с возрастом. Это явление наиболее ярко
проявляется у животных, коренные зубы которых
имеют высокую коронку и не образуют корней
(гипселодонтный тип строения зубов). У этих жи-
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вотных рост зуба в высоту продолжается всю
жизнь, а в длину – значительную часть жизни.

В ряде работ на серых полевках, проведенных
разными методами, исследованы параметры роста
зубов и тела. Такие данные получены для полевки-
экономки (Кропачева, 2013; Кропачева и др., 2015),
узкочерепной полевки (Кропачева, 2016), обыкно-
венной полевки (Balčiauskienė, 2007). Хорошо из-
вестна аллометрическая закономерность, когда
рост организма в относительных показателях
опережает рост отдельных органов (Клевезаль,
2007). Рост тела в первые месяцы жизни в про-
центном отношении значительно опережает рост
зуба в длину, но продолжается более короткий
период времени. Отношение длины моляра к
длине тела снижается в период интенсивного ро-
ста тела, незначительно возрастает в период, ко-
гда рост тела завершен, а рост зуба в длину еще
продолжается и стабилизируется, когда рост и те-
ла и зуба завершен (Кропачева, 2013, 2016;
Кропачева и др., 2015). Соответственно, молодые
животные имеют более крупные зубы относи-
тельно размеров тела, чем взрослые.

У корнезубых форм полевок при образовании
корней рост коронки как в длину так и в высоту
прекращается. Для этих видов описаны измене-
ния размеров зубов с возрастом, связанные не с
ростом зубов, а с их стиранием. На нескольких
примерах показано, что с возрастом длина же-
вательной поверхности увеличивается (Balči-
auskienė, 2007a, Кропачева и др., 2017). Это может
быть связано как с формой коронки, так и с изме-
нением угла стачивания зуба с возрастом.

Параметры роста полевок сильно варьируют.
По результатам исследования животных из лабо-
раторных колоний выделено несколько типов
роста тела и черепных структур (Balčiauskienė,
2007a; Кропачева, 2013, 2016). У животных с раз-
ными типами роста тела индексы длины моляра
различаются. На полевке-экономке показано,
что при относительном сходстве параметров ро-
ста зуба, различия индексов в основном опреде-
лялись параметрами роста тела. Медленно и не-
долго растущие полевки имели наиболее своеоб-
разные характеристики, оцененные в течение
жизни от одного до двеннадцати месяцев: наи-
больший показатель аллометрии, наименьший
коэффициент корреляции между длинами моля-
ра и тела. У полевок в возрасте от одного до трех
месяцев наибольшие относительные размеры мо-
ляров наблюдаются у животных с быстрым и про-
должительным ростом тела, у животных старше
четырех месяцев наиболее крупными относи-
тельным размерами моляров обладали полевки с
медленным и непродолжительным ростом тела
(Кропачева и др., 2015). Эти данные позволяют
оценить направление смещения оценок размера
тела по размерам моляров под воздействием двух

факторов – индивидуального возраста и типа ро-
ста животного. Поскольку молодые животные,
особенно с быстрым и продолжительным ростом
тела, имеют относительно крупные моляры, их
обилие в выборке приводит к завышению оценки
размеров тела. К такому же смещению оценки
приводит использование зубов взрослых живот-
ных с медленным и непродолжительным типом
роста тела, которые также как и молодые живот-
ные, имеют более крупные относительные разме-
ры зубов.

В природе параметры роста грызунов различа-
ются у животных из разных генераций. Ростовые
процессы замедляются осенью и зимой. Показано
(Шварц, 1969; Оленев, 2002; Оленев, Григоркина,
2014), что среди многих факторов, определяющих
размеры особей в популяциях цикломорфных
грызунов, важнейшим является принадлежность
к той или иной сезонной генерации или функци-
ональной группе. Большая часть полевок живет в
природе всего несколько месяцев, но календар-
ный и физиологический возрасты в разных гене-
рациях могут существенно не совпадать (Оленев,
2002; Ивантер, 2015). Для животных, имеющих
циклические изменения численности, показаны
различия в параметрах роста на разных фазах чис-
ленности (Zejda, 1971; Burthe et al., 2010; Petrová
et al., 2018).

Еще одно затруднение при изучении размеров
зубов обусловлено варьированием угла стачива-
ния жевательной поверхности и связанными с
этим изменениями длины жевательной поверх-
ности. На примере полевки-экономки показано,
что угол стачивания жевательной поверхности
варьирует от 57° до 88°. По значению угла стачи-
вания выявлены различия между выборками из
разных регионов Урала (Кропачева и др., 2015).
Данная проблема легко решается путем измере-
ния зуба не с жевательной, а с боковой поверхно-
сти. К сожалению, при этом утрачивается воз-
можность сопоставления с данными измерений,
полученными другими авторами, т.к. способ из-
мерения с жевательной поверхности зуба являет-
ся более распространенным, чем с боковой. Кро-
ме того, есть случаи, когда нет возможности из-
мерить зуб с боковой поверхности, например при
снятии прижизненных отпечатков зубов. Следо-
вательно, при измерении зуба с жевательной по-
верхности имеет смысл учитывать погрешность,
связанную с вариациями угла стачивания, пред-
варительно оценив ее для изучаемого вида.

Размеры жевательной поверхности моляров
уменьшаются при появлении фасеток боковых
стираний. Это функционально обусловленное
патологическое образование широко распростра-
нено в природе (Смирнов, Кропачева, 2015). При
исследовании животных в лабораторных услови-
ях для полевок-экономок установлено, что длина
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жевательной поверхности уменьшалась до 7%,
для узкочерепных полевок – до 5% (Смирнов,
Кропачева, 2015).

Таким образом, констатация факта о положи-
тельной связи размеров тела и моляра дает не до-
статочно оснований для проведения индивиду-
альной количественной оценки размеров тела по
размерам m1. При реконструкции размеров жи-
вотных по размерам их зубов необходимо знать
соотношение этих величин, полученное на совре-
менных животных. Для более точных рекон-
струкций индивидуальных размеров следует учи-
тывать возраст животного, разделяя особей на
возрастные группы, разницу в размерах, обуслов-
ленную разными углами стачивания жевательной
поверхности и развитием фасеток боковых стира-
ний. Кроме того, необходимо учитывать измене-
ния размеров зубов, связанные с перевариванием
пернатым хищником.

Определение возраста животных на основе
морфологических параметров зубов

Вопрос определения возраста мелких млеко-
питающих с помощью оценки морфологии ске-
летных структур, подверженных онтогенетиче-
ским изменениям, широко изучается (Оленев,
1989; Евдокимов, 1997; Клевезаль, 2007). Прин-
ципы и методы определения возраста млекопита-
ющих обобщены в монографии Клевезаль (2007).
У бунодонтных грызунов возрастные группы ча-
ще всего выделяют по степени стертости эмали и
обнажениям дентина (Клевезаль, 2007). Критери-
ем возраста для гипсодонтных форм является раз-
витие корней коренных зубов, соотношение
высоты коронки и длины корня. Сложность
определения возраста по длине корней зубов обу-
словлена тем, что у полевок разных генераций
рост корней происходит с разной скоростью
(Оленев, 1989; Евдокимов, 1997). Определение
возраста современных животных на основе оцен-
ки развития корней зубов ведется с учетом гене-
ративного состояния и сезона рождения (Оленев,
1989, 2009; Евдокимов, 1997). Для ископаемых
животных исследования опираются только на ха-
рактеристики зубов, что вызывает большую по-
грешность в определении возраста по сравнению
с современными животными. Для определения
возраста, параметров роста, сезона гибели и ряда
других особенностей жизненного цикла разрабо-
таны методы оценки регистрирующих структур –
ростовых слоев в костной ткани и зубах млекопи-
тающих. Обзор этих методов дан в специальной
статье (Клевезаль, Смирина, 2016). Было показа-
но, что сезон гибели некоторых видов грызунов и
их относительный возраст можно оценить по
шлифам нижней челюсти с помощью оценки со-
стояния костной ткани мандибулы и цемента ко-
ренных зубов (Клевезаль, 2001). Такой прием был
использован для анализа остатков мышей рода

Apodemus из погадок серой неясыти Strix aluco
(Клевезаль, Пуцек, 2007).

В методиках, где критерием возраста грызунов
является стачивание зубов или соотношение вы-
соты коронки и длины корней, погрешность мо-
жет возникать вследствие разной скорости стачи-
вания в течение жизни и при употреблении пищи
той или иной степени абразивности (Егоров,
1958; Кропачева и др., 2016). Кроме того, необхо-
димо учитывать изменения размеров тканей зубов
разной плотности, связанные с перевариванием
хищником-накопителем материала.

Оценка морфологических особенностей жева-
тельной поверхности коренных зубов

Морфологические характеристики зубов дают
представление о пищевой специализации живот-
ного, о его таксономической принадлежности,
возрасте. Их также используют для исследования
закономерностей эволюционного процесса, вли-
яния изоляции и долговременных спадов числен-
ности (Markova, Smirnov, 2018; Chaline et al., 1999;
Бородин, 2009; Agadzhanyan, 2012).

Многочисленные признаки, характеризую-
щие форму жевательной поверхности зубов поле-
вок, как правило, оценивают путем выделения
морфотипов. Анализ этого подхода и унифика-
ция морфотипов зубов полевок с учетом эволю-
ционных и онтогенетических факторов проведе-
ны в серии работ (Маркова, 2013; Маркова и др.,
2018). В этих статьях для семейства Arvicolinae
предложено использовать при выделении морфо-
типов такие признаки как число выходящих и
входящих углов на лингвальной и буккальной
сторонах щечных зубов, а также наличие или от-
сутствие соответствующих полей на жевательной
поверхности (Маркова, 2013). Более специализи-
рованная схема разработана для трибы Lemmini
(Маркова и др., 2018).

При определенных подходах в исследовании в
оценку морфологической изменчивости может
внести вклад возрастная составляющая. У корне-
зубых и некорнезубых животных возрастная из-
менчивость имеет разную природу. Наиболее вы-
ражены возрастные изменения у бунодонтных
форм, для которых это наиболее простой про-
цесс. Он связан только со стачиваем коронки с
возрастом, т.к. она в течение жизни животного не
растет в высоту из-за ранней закладки корней в
онтогенезе. В этом случае все возрастные измене-
ния связаны с формой, размерами и взаимным
расположением бугорков. Более сложный про-
цесс роста коронки и ее стачивания отмечаются у
корнезубых гипсодонтных полевок. Он также в
основном связан только со стачиванием коронки
с возрастом, однако шейка зуба у таких видов за-
кладывается на ранних этапах постювенильного
онтогенеза (Европейская рыжая полевка…, 1981).
По мере стирания возникает изменение рисунка
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жевательной поверхности (Viriot et al., 2005;
Guérécheau et al., 2010; Ledevin et al., 2010). При
приближении жевательной поверхности к шейке
зуба происходит слияние всех призм, и рисунок
абсолютно утрачивается (Клевезаль, 2007).

Другая причина возрастных изменений связа-
на с продолжающимся ростом коронки в высоту.
Этот процесс происходит у гипселодонтных
форм. Скорость роста моляров в высоту у разных
видов некорнезубых форм полевок варьирует от
0.078 до 0.17 мм в сутки, тогда как, например, у
рыжей (корнезубой) полевки скорость роста мо-
ляров составляет 0.007 мм в сутки (Голенищев,
Кенигсвальд, 1978; Кропачева и др., 2012). Интен-
сивный рост моляров серых полевок в длину про-
должается до 4–5.5 мес. (Кропачева, 2013, 2016).
Изменения в размерах сопровождаются морфологи-
ческими изменениями, они описаны для нескольких
видов полевок, а также для зайцеобразных.

Наличие возрастных изменений, проявляю-
щихся в упрощении контура жевательной поверх-
ности моляров, было установлено на зайцеобраз-
ных (Angelone et al., 2014). В работе, проведенной
на бурых леммингах, показано, что возрастные
изменения направлены в сторону развития эле-
ментов, появившихся на начальных этапах онто-
генеза (Чепраков, 2010). Возрастная изменчи-
вость моляров описана для нескольких видов се-
рых полевок – полевки Миддендорфа (Коурова,
1985), полевки-экономки (Кропачева и др., 2012)
и узкочерепной полевки (Markova et al., 2013;
Кропачева, 2015). В работах, посвященных изуче-
нию возрастной изменчивости m1 полевки-эко-
номки, показано, что в интервале от 1 до 12 мес.
существует тенденция к сглаживанию дополни-
тельного внешнего входящего угла на передней
непарной петле m1 и увеличению четвертого
внешнего выходящего угла (Кропачева и др., 2012).
Для узкочерепной полевки выявлено уменьше-
ние глубины входящих углов на передней непар-
ной петле. В редких случаях в течение жизни жи-
вотного наблюдались такие существенные изме-
нения формы жевательной поверхности, что в
разном возрасте ее можно было отнести к разным
морфотипам, оцененным по схеме Марковой (2013).
Большинство возрастных изменений происходи-
ли либо в области одного морфотипа, либо затра-
гивали область основного и переходного морфо-
типа (Markova et al., 2013; Кропачева, 2015).

Таким образом, величина погрешности, свя-
занной с возрастными изменениями, отчасти за-
висит от способа выделения морфотипа. При
слишком дробном делении, с включением мно-
жества переходных форм, возрастная изменчи-
вость может играть существенную роль. При схеме
выделения морфотипов, основанной на меристи-
ческих признаках (Маркова, 2013), возрастные
изменения формы жевательной поверхности ча-

ще происходят в пределах одного морфотипа
(Кропачева, 2015). Следовательно, данные изме-
нения не являются большой проблемой в изуче-
нии морфологии зубов при корректном выборе
способа выделения морфотипов. Более того, воз-
растные изменения характеристик жевательной
поверхности можно использовать в качестве кри-
териев индивидуального возраста животных.
С помощью данного подхода представляется пер-
спективным решить проблему разделения зубов
некорнезубых полевок на возрастные группы,
выделив признаки, с помощью которых можно
отделить молодых от взрослых животных (Кропа-
чева, 2016).

Реконструкции характеристик рациона жи-
вотных

Особенности питания мелких млекопитаю-
щих отражают не только тип строения зубов, но и
форма рельефа жевательной поверхности их мо-
ляров (Rodrigues et al., 2013; Ulbricht et al., 2015;
Кропачева и др., 2016; Burgman et al, 2016; Caland-
ra et al., 2016; Зыков и др., 2018). Результаты ана-
лиза микро- и мезостачиваний не позволяют оце-
нить видовой состав кормов. Но, используя эти
результаты, можно выявить основные компонен-
ты диеты, различающиеся абразивностью и плот-
ностью: растения с высоким и низким содержа-
нием фитолитов, семена, ягоды, насекомые.
Мезорельеф – это форма зубных структур, воз-
никших во время функционирования за счет ста-
чивания рабочих поверхностей. Мезорельеф от-
ражает недели и месяцы определенного рациона,
пригоден для оценки географических и времен-
ных тенденций в питании животных. Метод ана-
лиза мезостачиваний был разработан на селено-
донтных и трилофодонтных копытных млекопи-
тающих (Fortelius, Solounias, 2000) и получил
широкое распространение при изучении круп-
ных млекопитающих. Различия в строении зубов
мелких млекопитающих, биомеханике жеватель-
ных движений, трофической специализации раз-
ных систематических групп подразумевают и раз-
личные подходы к анализу мезостачиваний. Ин-
формативность мезорельефа как индикатора ряда
характеристик диеты была показана на бунодонт-
ных, гипсодонтных и гипселодонтных грызунах и
зайцеобразных (Lee, Houston, 1993; Сибиряков,
2013; Müller et al., 2014; Смирнов, Кропачева,
2015; Ulbricht et al., 2015; Кропачева и др., 2016).

Признаки мезорельефа зубов, характеризую-
щие плотность и абразивность компонентов упо-
требляемой диеты гипселодонтных серых поле-
вок, это: высота зубов над альвеолами, угол ста-
чивания жевательной поверхности относительно
передней поверхности моляра, фасетки боковых
стираний, форма рельефа жевательной поверхно-
сти, крупные сколы (Lee, Houston, 1993; Смир-
нов, Кропачева, 2015; Кропачева и др., 2016). Для
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бунодонтных и гипсодонтных видов описаны
различные варианты формы рельефа жеватель-
ной поверхности (Lee, Houston, 1993; Ulbricht
et al., 2015).

Микрорельеф – это микроповреждения эмали
и, реже, дентина возникающие в процессе жева-
ния. Он характеризует рацион в течение часов и
дней жизни животного (Belmaker, 2018). Метод
анализа микростачиваний широко используется
при реконстркукции диет разных систематиче-
ских и трофических групп животных, в том числе
и мелких млекопитающих. Обзор применения
метода анализа микростачиваний на мелких мле-
копитающих выполнен Белмейкер (Belmaker,
2018). Кроме получения информации о диете, по
микроцарапинам определяют направления жева-
тельных движений челюстей животных (Charles
et al., 2007). Характеристики микрорельефа, ис-
пользуемые для палеореконструкций диеты поле-
вок это: количество и направление микроцара-
пин, количество ямок и сколов, площадь повре-
ждения передней эмалевой стенки зубов (Ungar
et al., 2008; Зыков и др., 2018). Для исследования
применяется электронная микроскопия, все бо-
лее широкое распространение получает метод
трехмерного анализа микроповерхности (Calandra,
Merceron, 2016).

В данном направлении большое значение име-
ют экспериментальные работы по воздействию
разных кормов на микро- и мезорельеф зубов, од-
нако таких работ относительно немного. В экспе-
рименте на кроликах и морских свинках были
описаны особенности микрорельефа, которые
формировались при содержании на диетах, вклю-
чающих разное количество фитолитов растений в
сухом и влажном корме (Schulz et al., 2013; Winkler
et al., 2019). Обнаружено, что рост и износ зубов
домашних кроликов и морских свинок варьируют
в зависимости от потребления внутренних и
внешних абразивов, и что эти два процесса тесно
взаимосвязаны (Müller et al., 2014, 2015).

В экспериментальных работах на серых полев-
ках показано, какие микро- и мезостачивания
формируются при употреблении кормов разной
плотности и абразивности. Установлено, что при
употреблении малоабразивной пищи возникают
признаки стирания зуб об зуб – низкая коронка,
более тупой угол стачивания m1, неглубокий ре-
льеф жевательной поверхности, большая пло-
щадь повреждения эмалевой стенки и фасетки
боковых стираний. При употреблении жесткого
корма определяющим являлось взаимодействие
зубов с пищей. При таком типе стирания наблю-
далась более высокая коронка, более острый угол
стачивания m1, более глубокий рельеф жеватель-
ной поверхности, отсутствие фасеток боковых
стираний, более сохранная эмаль зубов. При упо-
треблении плотных компонентов, требующих

при пережевывании давящих движений, на
поверхности призм формировались ямки, затра-
гивающие в основном репаративный дентин
(Смирнов, Кропачева, 2015; Кропачева и др.,
2016; Зыков и др., 2018).

В единичных работах, проведенных на мелких
млекопитающих из современных природных по-
пуляций, показаны вариации мезостачиваний
(Сибиряков, 2013; Ulbricht et al., 2015) и в много-
численных исследованиях – микростачиваний
зубов (Patnaik, 2002; Nelson et al., 2005; Gomes-
Rodrigues et al., 2009; Rodrigues et al., 2009; Burg-
man et al., 2016; Calandra et al., 2016; Winkler et al.,
2016). На основе этих и экспериментальных дан-
ных проводятся реконструкции рациона ископа-
емых животных. Имеются отдельные работы, по-
священные анализу мезостачиваний зубов мел-
ких млекопитающих на ископаемых материалах
(Fraser, Theodor, 2010), и ряд работ по микроста-
чиваниям. В тех случаях, когда исследуются виды
животных, сохранившиеся в природе, микроста-
чивания зубов из местонахождений сравнивают-
ся с зубами современных представителей того же
вида (Lewis et al., 2000). При реконструкции раци-
она вымершего вида производится сравнение
микростачиваний его зубов с типами микроре-
льефа, которые выделены для современных род-
ственных видов (Charles et al., 2007; Townsend,
Croft, 2008; Hautier et al., 2009; Rodrigues et al.,
2009; Firmat et al., 2011; Kaya, Kaymakci, 2013).

Методы анализа мезостачиваний зубов мелких
млекопитающих по сравнению с развитыми ме-
тодами анализа микростачиваний находятся на
начальных этапах становления. Требуются даль-
нейшие экспериментальные работы на разных
группах животных для накопления базовых зна-
ний о процессах роста и стачивания, необходи-
мых для перехода к палеореконструкциям диет.

В современных исследованиях анализ стачи-
ваний зубов сочетают с другими методами. Ком-
бинация методов анализа микростачиваний и
изотопного состава углерода позволила опреде-
лить относительные пропорции растений с раз-
ными типами фотосинтеза в рационах двух вы-
мерших видов травоядных грызунов (Hopley et al.,
2006). Сочетание методов анализа морфологиче-
ских структур зубов и микростачиваний исполь-
зовали для изучения пищевых адаптаций грызу-
нов в процессе эволюции (Charles et al., 2007; Ro-
drigues et al., 2013).

Орнитогенная трансформация сообществ 
и индивидуальных характеристик 

мелких млекопитающих

Наиболее частыми агентами накопления кост-
ных остатков мелких млекопитающих среди пер-
натых хищников являются совы (Andrews, 1990).
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Орнитогенные отложения формируются на осно-
ве погадок птиц в местах многолетнего гнездова-
ния либо на местах их присад. Наиболее благо-
приятные места скоплений погадок приурочены
к пещерам и гротам в скальных массивах. Состав
и соотношение остатков мелких млекопитающих
в орнитогенных отложениях не пропорциональ-
но отражают их доли в природных сообществах.
Реконструкции фауны и структуры населения
животных на основе таких материалов требует
учета избирательности их добычи, обусловлен-
ной разными факторами. Для этого проводятся
неонтологические исследования процесса преоб-
разования состава и структуры населения мелких
млекопитающих в субфоссильное состояние че-
рез пищевую деятельность сов в полевых услови-
ях. Сохранность костного материала зависит от
степени воздействия пищеварительных фермен-
тов птиц. Этот аспект изучается с помощью ком-
плекса экспериментальных подходов.

Трансформация сообществ мелких млекопи-
тающих

Одна из основных задач исторической эколо-
гии – реконструкции сообществ животных и рас-
тений прошлого. Ведущие специалисты в области
тафономии орнитогенных отложений в своих ра-
ботах подчеркивают важность актуалистического
похода к тафономическим исследованиям (An-
drews, 1990; Terry, 2008, 2010; Lyman, 2012; An-
drews, Fernández-Jalvo, 2018). Проводятся иссле-
дования пищевого поведения сов в сочетании с
оценками населения мелких млекопитающих и
биотопических характеристик местности (Смир-
нов, Садыкова, 2003; Terry, 2008, 2010; Andrews,
Fernández-Jalvo, 2018). Видовой состав жертв сов
может включать почти всех представителей фау-
ны млекопитающих, однако для каждого вида
хищника существует размерный и биотопиче-
ский диапазон жертв (Mikkola, 1983; Andrews,
1990; Шепель, 1992; Пукинский, 1993; Balči-
auskienė et al., 2005; Шохрин, 2008; Terry, 2010;
Heisler et al., 2016). Главной проблемой, стоящей
на пути реконструкций, является избиратель-
ность питания сов. Она проявляется в различиях
долей видов в сообществе и в рационах птиц. Из-
бирательность питания и динамика рациона хищ-
ных птиц широко изучается в орнитологических
исследованиях. Питание хищников зависит от
комплекса факторов, таких как численность
жертв, их биотопическая приуроченность, соци-
альная структура, поведенческие особенности,
размер и таксономическая принадлежность (Kor-
pimäki, Sulkava, 1987; Trejo, Guthmann, 2003; Co-
may, Dayan, 2018b). Соотношение долей видов
мелких млекопитающих в сообществах и в пита-
нии сов бывают сходными в открытых ландшаф-
тах (Terry, 2009, 2010). В ландшафтах с чередова-
нием открытых и закрытых местообитаний в ра-
ционе сов в большей или меньшей степени, в

зависимости от пищевой специализации, отра-
жаются как видовые предпочтения, так и степень
доступности жертв (Korpimäki, Sulkava, 1987; Са-
дыкова, Смирнов, 2005; Comay, Dayan, 2018b).
Среди сов есть как специализированные, так и
универсальные хищники. Накопителями кост-
ных остатков мелких млекопитающих является
ряд видов (филины, сипуха, полярная сова, неко-
торые виды неясытей, ушастая сова и др.), каж-
дый из которых обладает уникальными особен-
ностями избирательности при охоте (Andrews,
1990). Для некоторых видов сов, пищедобываю-
щее поведение которых ближе всего к оппортуни-
стическому, показаны положительные корреля-
ции между соотношениями долей большинства
видов в рационе и природном сообществе. Тем не
менее, даже в этих случаях их доли не идентичны
друг другу и избирательность питания имеет ме-
сто (Tores et al., 2005; Balčiauskienė, Naruševičius,
2006). Как правило, в структуре рациона хищных
птиц орнитологи условно выделяются группы
жертв. В питании преобладают основные жертвы –
один или несколько видов, принадлежащих к
наиболее предпочитаемой размерно-биотопиче-
ской группе (Korpimäki, Sulkava, 1987; Korpimäki,
1992). В случаях недостаточного количества ос-
новных жертв в питании растет доля альтернатив-
ных жертв. Они обладают рядом признаков, дела-
ющих их менее предпочитаемой добычей, – они
меньше по размеру, обитают в менее доступных
для охоты биотопах, их добыча для сов более
энергозатратна (Korpimaki, 1992; Zárybnická et al.,
2009). Эти две группы жертв составляют большую
долю рациона, как по количеству добытых осо-
бей, так и по их массе. По количеству видов пре-
обладает третья группа, которую предложено на-
зывать сопутствующими жертвами (Смирнов,
Кропачева, 2019). Они обитают в биотопах, редко
облавливаемых птицами (не только охотничьи,
но и транзитные территории), и/или выходят за
пределы предпочитаемого диапазона по массе.
Эта группа редко подробно рассматривается ор-
нитологами, но представляет большой интерес в
палеоэкологических работах. Как основные, так
и альтернативные жертвы, как правило, являются
многочисленными видами, однако и в составе со-
путствующих жертв нередко оказываются доми-
нирующие по численности виды сообщества мел-
ких млекопитающих. Эти виды выступают в каче-
стве индикаторов присутствия в окружающем
ландшафте ряда местообитаний, которые явля-
ются второстепенными для кормодобывающей
деятельности хищников, но их обнаружение важ-
но для палеореконструкций (Смирнов, Кропаче-
ва, 2019, Смирнов и др., 2019). Рассмотрение до-
бычи сов-миофагов как источника накопления
палеотериологических материалов приводит к
выводу о том, что важнейшим аспектом избира-
тельности служит выбор охотничьих биотопов
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(Comay, Dayan, 2018; Смирнов, Кропачева, 2019;
Смирнов и др., 2019). Кроме того, накопление
костных остатков в орнитогенных отложениях
происходит, как правило, в течение периода гнез-
дования. В этот период больше, чем в остальное
время на рацион влияют биотопические характе-
ристики охотничьей территории, т.к. ее площадь
сокращается (Bull et al., 1988; Van Riper, van Wag-
tendonk, 2006; Penteriani et al., 2015).

Наиболее логически завершенным представ-
ляется подход к реконструкциям сообществ мел-
ких млекопитающих прошлого, когда данные о
современных сообществах мелких млекопитаю-
щих и среды их обитания сопоставляются с соста-
вом погадок современных сов с целью анализа их
соответствия. Полученные данные применяются
к палеореконструкциям на основе погадок птиц,
обитавших в прошлом на этой же территории
(Comay, Dayan, 2018). На основе сравнения пале-
онтологических и неонтологических данных да-
ется оценка современного состояния сообщества
и выявляются факторы, оказывающие на него
наибольшее влияние, предлагается прогноз изме-
нений сообществ в будущем (Terry, 2008; Rowe,
Terry, 2014).

Трансформация внутривидовой структуры
населения мелких млекопитающих

Реконструкции внутривидовой структуры на-
селения мелких млекопитающих – размеров, воз-
раста, пола, также сталкиваются с избирательно-
стью питания сов (Donazar, Ceballos, 1989; Karell
et al., 2010; Sunde et al., 2012; Balčiauskas, Balči-
auskienė, 2014). Отмечается варьирование разме-
ров добываемых жертв по сезонам и/или в гнез-
довой и негнездовой периоды (Trejo, Guthman,
2003; Trejo et al., 2005; Korpimäki, 1986; Roma-
nowski, Żmihorski, 2009) и в течение гнездового
периода (Wellicome et al., 2013). Таким образом,
при реконструкции размеров животных из орни-
тогенных отложений необходимо учитывать
последствия такой избирательности, изучив ее у
вида–накопителя материала.

Для исследования внутривидовой избиратель-
ности применяются подходы, как с позиций ор-
нитологии, так и териологии. В данной области
исследований важной составляющей являются
определение размеров, пола и возраста животных
по изолированным частям скелетов из погадок
сов (Trejo et al., 2005; Balčiauskas, Balčiauskienė,
2014; Lyman et al., 2016). Предприняты попытки
адаптировать и применить методы, разработан-
ные на современных животных к орнитогенным
палеонтологическим материалам, оценить разме-
ры и возрастной состав жертв из отложений и вы-
яснить причины избирательности (Кропачева,
2016; Кропачева и др., 2017).

Разрушение костного материала и зубов в ре-
зультате переваривания

Сохранность костного материала, которая за-
висит от степени воздействия пищеварительных
ферментов хищника, изучается в палеонтологии
при определении агента накопления костных
остатков (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo et al.,
2016; Comay, Dayan, 2018a; Terry et al., 2018). Кост-
ные остатки жертв сов, в частности филина, отли-
чаются от пищевых остатков четвероногих хищ-
ников своей хорошей сохранностью (Andrews,
1990; Terry, 2007). В серии работ подробно описа-
ны особенности сохранности элементов скелета и
зубов в погадках разных видов сов (Andrews, 1990;
Terry et al., 2018; Terry, 2007; Lyman, 2018). Пред-
ложены классификация хищников по степени
модификации ими костных остатков жертв (An-
drews, 1990) и классификация степени поврежде-
ний зубов (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo et al.,
2016). Разработан тафономический индекс для
определения агента накопления по повреждени-
ям костей (Comay, Dayan, 2018a).

Однако, давая ценную информацию при опре-
делении накопителя материала, эрозия уничто-
жает ряд источников информации, используемых
при палеореконструкциях. Этот аспект проблемы
решается с помощью комплекса эксперименталь-
ных неонтологических подходов. Описана изби-
рательность сохранности как элементов скелета,
так и костей животных разных возрастов (Sharikov
et al., 2018). Показано, что в разные сезоны сте-
пень разрушенности остатков после переварива-
ния совами различается (Andrews, Fernández-
Jalvo, 2018). Есть свидетельства того, что при
недостаточной кормовой базе переваривание
становится более интенсивным. Можно предпо-
ложить, что потеря костного материала при пере-
варивании увеличивается в периоды бескормицы.

Зубы грызунов состоят из тканей разной твер-
дости. Наиболее твердой является эмаль, далее
следуют дентин разной плотности и цемент. На
начальных этапах переваривания, когда зубы на-
ходятся в альвеолах, вещества пищеварительной
системы воздействуют на коронку зуба. Растворе-
ние начинается с выступающих поверхностей –
выходящих углов эмалевых призм или бугорков,
при наличии цемента и дентина, выходящего на
жевательную поверхность, они также подверга-
ются воздействию (Fernández-Jalvo et al., 2016).
На последующих этапах переваривания зуб выпа-
дает из альвеол разрушающихся челюстей, тогда
перевариванию подвергаются и корни. Таким об-
разом, если зуб остается в альвеоле, соотношение
длины корня и высоты коронки может изменить-
ся за счет уменьшения размеров коронки. В том
случае, если зуб был изолирован в процессе пи-
щеварения, и началось переваривание корневой
части, соотношение изменяется за счет растворе-
ния как коронки, так и корня. Возможность таких
изменений следует иметь ввиду при применении
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методик определения возраста по зубным струк-
турам на палеонтологическом материале.

В экспериментальной работе было показано,
что при переваривании размеры коронки зубов
уменьшаются уже на начальных стадиях разруше-
ния, что может внести погрешность при рекон-
струкции размеров животных. Разрушение по-
верхностных слоев эмали и дентина жевательной
поверхности приводит к утрате данных о микро-
стачиваниях зубов, мезостачивания остаются не-
измененными лишь на зубах с хорошей сохран-
ностью (Кропачева и др., 2019).

Таким образом, исследования тафономиче-
ского процесса на основе орнитогенного матери-
ала, происходящего в реальном времени, дают
новые результаты, как по особенностям накопле-
ния, так и последующей модификации остатков
животных. Полученная информация позволяет
точнее определить отклонения данных из местона-
хождений от характеристик сообществ в природе.

Начальные этапы тафономического процесса

Биологические факторы усреднения отложе-
ний за ряд лет

Существует ряд факторов, которые не позво-
ляют напрямую использовать результаты анализа
состава и структуры остатков мелких млекопита-
ющих из многослойных отложений для рекон-
струкции межгодовой динамики их численности.
С помощью методов математического моделиро-
вания показано, что максимальное время для
усреднения стабильного состояния сообществ в
орнитогенных местонахождениях составляет
140 лет, а в масштабах столетий относительная
численность в сообществах и в отложениях раз-
личается лишь в незначительной степени (Terry,
2008). В разных типах отложений величина несо-
ответствия значительно варьирует. В большом
количестве многолетних неонтологических ис-
следований питания птиц показано, что их раци-
он содержит информацию как о кратковремен-
ных циклах и вспышках численности отдельных
видов, так и о долговременных тенденциях изме-
нения населения мелких млекопитающих (Love
et al., 2000; Садыкова, Смирнов, 2005; Terry, 2009;
Lyman, 2012; Milana et al., 2018). Динамика долей
основных, альтернативных и сопутствующих
жертв в питании сов в отложениях усредняется за
ряд лет. В орнитогенных местонахождениях до-
минантами являются основные жертвы, альтер-
нативные также составляют заметную долю
остатков за счет повышения их количества в пи-
тании птиц в отдельные годы (Korpimäki, Sulkava,
1987; Садыкова, Смирнов, 2005). На сопутствую-
щих жертв приходятся единицы процентов. На-
копление погадок происходит неравномерно в
разные годы. Эти закономерности стоит иметь

ввиду при изучении отложений, т.к. они во мно-
гом объясняют соотношения долей разных видов.
Сочетание данных многолетнего мониторинга
питания птиц и состояния сообществ мелких
млекопитающих с анализом отложений, сформи-
ровавшихся в этот же временнóй промежуток, да-
ют информацию о масштабах событий, фиксиру-
емых в летописи орнитогенных отложений. На
основе работ по многолетней динамике числен-
ности животных Окуловой (2009) выделены 4 ти-
па периодов: микродинамика (до 10–12 лет), ме-
зодинамика (десятки лет), макродинамика (сотни
лет) и мегадинамика (тысячи и более лет). Пока-
зано, что для первых двух типов характерны цик-
лические колебания численности, а для более
протяженных периодов можно выделить много-
летние тренды. Для проведения исследования на
стыке неонтологии и палеонтологии предложено
использовать терминологию, основанную не на
хронологических мерах, а на степени трансфор-
мации состава фауны и структуры сообществ
(Смирнов, Садыкова, 2003). В соответствии с та-
ким подходом динамика подразделяется на три
масштаба: актуальный, исторический и эволюци-
онный. В пределах первого происходят флуктуа-
ции относительной численности видов, не при-
водящие к устойчивым трендам смены доминан-
тов и состава фауны. В историческом масштабе
динамика приобретает устойчивые тренды смен в
составе фаун и структуре населения, а в эволюци-
онном происходят преобразования зональных
групп и видов доминантов. Оценка масштаба ди-
намики состава фауны и структуры населения
возможна на материалах не единичных локаль-
ных местонахождений, а на сериях таких рекон-
струкций, которые позволяли бы переходить к
описанию процессов на уровне соответствующих
регионов. Имея ввиду развитие полимасштабно-
го подхода к проблемам ландшафтоведения и
другим отраслям географических наук (Хорошев,
2016) следует рассматривать перспективу слияния
этого подхода с анализом временнóй динамики
экосистем в пределах исторического и эволюци-
онного масштабов.

Трансформация и утрата морфологических
данных на начальных этапах фоссилизации

Тафономические исследования перехода орга-
нического вещества из биосферы в геологиче-
скую летопись в последнее время получили суще-
ственное развитие. Особенно заметные успехи
достигнуты в исследованиях, посвященных акту-
алистическому изучению современных процес-
сов с помощью наблюдений, экспериментов и
моделирования и их приложению к проблемам,
которые встречаются в исследовании ископаемо-
го материала. Изучение данной области базиру-
ются на сравнениях погребенных и современных
костей, долговременном экспериментальном по-
мещении остатков животных в условия существу-
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ющих местонахождений, экспериментальные ла-
бораторные работы (Andrews, 1995; Denys, 2002;
Fernández-Jalvo, Andrews, 2003; Smoke, Stahl, 2004;
Terry, 2004).

В серии работ показано, как погадки в местах
их скопления разлагаются под воздействием бес-
позвоночных животных, бактерий, грибов, воды,
температуры (Levinson, 1982; Andrews, 1990, 1995;
Fernández-Jalvo et al., 2002; Terry, 2004). Далее,
если костные остатки перекрываются отложени-
ями, они оказываются под воздействием факто-
ров, зависящих от вида вмещающей породы –
кислот, щелочей, воды, а также комплекса биоти-
ческих факторов. Механически на костные остатки
воздействуют частицы разной величины, состав-
ляющие отложения. Экспериментально оценена
сохранность костного материала из погадок при
сдавливании их в отложениях с разным размером
слагающих частиц. Было показано, что повре-
ждение костей, погребенных среди более мелких
частиц больше, чем в более крупном галечно-гра-
вийном осадке (Smoke, Stahl, 2004). Оценена та-
фономическая модификация микрорельефа же-
вательной поверхности зубов. Показано, что она
легко идентифицируется и вызывает облитера-
цию, а не вторичное изменение признаков (King
et al., 1999). В экспериментальном исследовании
показаны различия между поверхностями костей,
подвергшихся кислотной эрозии и истиранию
(Fernández-Jalvo et al., 2014). Изучено истирание
костных остатков под воздействием водного
транспорта (Fernández-Jalvo, Andrews, 2003). Ре-
зультаты воздействия на костные остатки и зубы
различных факторов в ходе тафономического
процесса проиллюстрированы в обобщающей ра-
боте (Fernandez-Jalvo, Andrews, 2016).

Осадконакопление и другие геологические
процессы, сопряженные с формированием пале-
онтологической летописи на основе погадочного
материала

На основе анализа отложений более 50 место-
нахождений проведена типология скоплений
костных остатков–жертв филинов в карстовых
полостях на Урале. Осадконакопление в таких
гротах может проходить тремя путями. Меньше
всего осадков накапливается автохтонно и за счет
только одного агента – выветривания скальной
породы. В таких условиях костные остатки нахо-
дятся в щебне в карбонатной среде и бывают по-
крыты кальцитовой коркой или “мукой”, кото-
рые создают хорошую среду для сохранности
костной ткани. Заметно больше рыхлых отложе-
ний накапливается в навесах и гротах в тех случа-
ях, когда здесь формируется почва и накаплива-
ется растительный опад. В такой среде костные
остатки подвергаются биологическому разложе-
нию, которое слабо компенсируется фоссилиза-
цией. Третий тип осадконакопления сочетает не-

сколько источников поступления минеральных
частиц, среди которых основными являются про-
дукты химического выветривания карбонатов в
виде суглинков; эти продукты выносятся из внут-
ренних частей полости. Эта минеральная среда
может плотно упаковывать костные остатки, пе-
рекрывая к ним доступ разлагающих агентов, что
способствует эффективной фоссилизации.

Остеологическая составляющая может зани-
мать разное место в составе осадка. Так, в гротах
Большой Глухой и Дыроватый камень на р. Серга
встречены горизонты, которые не сдержали ни-
чего, кроме костных остатков грызунов и птиц
(Смирнов, 1993). Такое обилие создавалось без
сортировки по размерному или какому-то друго-
му признаку. Важно оценить, как в скоплениях
того или иного типа происходит искажение пале-
онтологической летописи в результате разных ли-
тологических и тафономических процессов. От-
метим наиболее важные из них.

Накопление как погадок, так и вмещающей их
породы может происходить неравномерно в раз-
ные временные отрезки даже внутри, казалось
бы, однородной толщи пород в пределах одного
местонахождения. Эту неравномерность в ряде
случаев удается обнаружить, только применяя се-
рию радиоуглеродных датировок. Так, в гроте Су-
хореченском были вскрыты скопления костных
остатков–жертв филина в породе мощностью
35 см. Нижняя часть отложений имела возраст
1478 ± 211 лет до н.э., верхняя – в интервале меж-
ду 1682 и 1735 годами н.э. Благодаря наличию
12 датировок между ними, был обнаружен пере-
рыв в осадконакоплении длительностью в 500 лет,
что для такого разреза существенно меняет пред-
ставление о динамике структуры фауны (Смир-
нов и др., 1992).

Захоронение костей жертв и преобразование
их в субфоссильные остатки может сопровож-
даться их частичной потерей. Этот процесс всегда
является избирательным, по крайней мере, в двух
аспектах. Во-первых, в силу разной устойчивости
к разрушению разных элементов скелета, а во-
вторых, за счет разной прочности одинаковых
элементов у разных видов. Возможна избиратель-
ность потери разных костных остатков на стадиях
их сбора и отмывки. Следует особо отметить спе-
цифичный механизм сортировки костных остатков
мелких млекопитающих в некоторых карстовых по-
лостях. Это касается мелких объектов в орнитоген-
ных скоплениях, залегающих в щебнистых отложе-
ниях несцементированных тонкодисперсными по-
родами. Мелкие зубы грызунов выпадают из
альвеол челюстей, просыпаются сквозь щебень
значительно быстрее крупных зубов и не попада-
ют в сборы при раскопках верхних горизонтов от-
ложений. Это создает своеобразный феномен
“щебнистого сита”, который вносит в сборы из-
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бирательные и заметные преобразования. В лите-
ратуре предложены способы оценки сохранности
остатков в относительных величинах и в баллах
(Смирнов и др., 1986). Выбор показателя для ис-
пользования определяется целью работы.

При формировании отложений может проис-
ходить перемещение костных остатков, в резуль-
тате чего нарушается правильная стратиграфиче-
ская последовательность. Происходит как пере-
мещение молодых остатков в более древние слои,
так и наоборот. Выявление таких переотложений
представляло бы несложную задачу при наличии
простых и недорогих методов датирования малых
образцов костных остатков. Пока таких методов
нет, приходится пользоваться оценками степени
однородности предположительно синхронных
костных остатков по косвенным признакам. Та-
кие оценки может дать сочетание термогравимет-
рии с анализом накопления редкоземельных эле-
ментов (Смирнов и др., 2009). Это сочетание учи-
тывает разнонаправленные тенденции – потери
органических веществ и накопление редкозе-
мельных элементов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Направление исследований, которому посвя-

щена данная статья, получило существенное раз-
витие в последние десятилетия. Во второй поло-
вине 20 века его основы были созданы в отече-
ственных научных школах под руководством
И.М. Громова, Л.Г. Динесмана и А.К. Агаджаня-
на. Качественно новый этап этого направления
обозначился выходом монографии Питера Энд-
рюса “Caves, owls and fossils” (Andrews, 1990). Эта
работа заполнила существенный пробел в иссле-
дованиях тафономии мелких млекопитающих,
которые до того развивалось в основном на архео-
зоологическом материале (Lyman, 1994). Замет-
ное положительное влияние на развитие этой те-
матики оказало основание специализированного
журнала “Journal of Taphonomy”. Анализ литера-
турных данных, приведенных выше, показал до-
стижения ряда коллективов и отдельных исследо-
вателей из Великобритании (P. Andrews), Испании
(Y. Fernández-Jalvo), США (L. Lyman, R. Terry),
Израиля (O. Comay, T. Dayan), Литвы (L. Balčiaus-
kas, L. Balčiauskienė). В исследованиях привлека-
ется обширные данные по росту и развитию
животных, особенностям пищедобывающего по-
ведения сов, проблематике хищник-жертва. Важ-
ным условием получения новых результатов яв-
ляется использование высокотехнологичных ме-
тодов, таких как анализ стабильных изотопов,
микроэлементного состава костных остатков,
электронная микроскопия и 3D-сканирование
микроповерхностей зубов, математическое моде-
лирование динамических процессов прошлого
для прогнозов будущего. Характерной и важной

особенностью развития данного направления яв-
ляется сочетание аналитических и эксперимен-
тальных подходов для моделирования перехода
живых организмов в состояние субфоссильных
остатков.
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SMALL MAMMALS ON THE WAY FROM LIVE ELEMENTS
OF BIOCOENOSES TO A SUBFOSSIL CONDITION

Y. E. Kropacheva1, *, N. G. Smirnov1, **
1Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg 620144, Russia

*e-mail: kropachevaje@yandex.ru
**e-mail: nsmirnov@ipae.uran.ru

A wide range of problems arising during palaeoreconstructions of small mammal communities and individual
animal characteristics is reviewed. The patterns of transformation and information loss at the stages of the
transition of small mammals from live elements of biocoenoses to a subfossil condition through the stage of
prey to predatory birds are discussed. A literature analysis shows the capacities and limitations of modern
methods for reconstructing the sizes, ages, and diets of small mammals based on their molars. The digestive
secretions of owls that affect the morphological and size parameters of the remains of small mammal they
consume are discussed. Particular attention is paid to the processes in which animal bone remains become
part of the deposits and are transformed to subfossils. Transformations of the characteristics of small mam-
malian communities and the intraspecific structure of species as selective prey to raptors are shown. The im-
portance of considering the differentiated loss of bone remains of different sizes that occurs during their di-
gestion and dispersion in deposits is demonstrated.

Keywords: Small mammals, owls, prey, selectivity, taphonomy, animal size, age, diet, palaeoreconstruction
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