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РЕЗЮМЕ

Статья представляет собой попытку разработки протокола анализа позднеплейстоценовых и голо-
ценовых палеосообществ землероек с использованием современных подходов к анализу морфоло-
гических данных. Вначале мы оценили возможности коллекций ископаемых землероек из местона-
хождений Урала и Дальнего Востока для комплексного межрегионального анализа фенотипической 
изменчивости. В соответствии с этим для выявления общих и частных реакций палеосообществ на 
климатические флуктуации в работе впервые в общем контексте приводится видовой список и хроно-
логическое положение ископаемых выборок уральских и дальневосточных землероек с точки зрения 
межрегиональных и внутрирегиональных сопоставлений. Далее в соответствии с современными под-
ходами мы подготовили 182 трехмерные модели нижних челюстей или изолированных m1 и построили 
морфопространство формы m1 для семи видов Sorex из верхнеплейстоценового слоя MKl-13 и сред-
неголоценового слоя MKl-7 пещеры Медвежий Клык (Южное Приморье, Россия). Современные вы-
борки из Восточной Сибири (Якутия) и севера Дальнего Востока (Магаданская обл., Камчатский кр., 
Хабаровский кр.; «холодные» условия обитания) и Южного Приморья («теплые» условия) были 
включены в морфопространство для актуализации возможных откликов ископаемых выборок на 
позднечетвертичные колебания климата. Наш анализ выявил: (1) слабую реакцию формы m1 почти 
всех видов на «холодные» и «теплые» условия среды, кроме S. daphaenodon Thomas, 1907 и S. caecutiens 
Laxmann, 1788; (2) две группы видов, «генерализованные» и «специализированные» по форме m1, в со-
ответствии с представлениями о распределении трофических ниш среди синтопирующих землеро-
ек; (3) диагностический признак для видового определения материала по S. unguiculatus Dobson, 1890 
и S. isodon Turov, 1924 в ископаемых выборках.

Ключевые слова: Восточная Сибирь, голоцен, Дальний Восток, ископаемые местонахождения, кол-
лекции млекопитающих, морфопространство, палеосообщество, поздний плейстоцен, R-статистика, 
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ABSTRACT

The present paper is a preliminary attempt to develop a protocol for analyzing Late Pleistocene and Holocene 
paleocommunities of soricids using modern approaches for the morphological data analysis. First, we assessed the 
abilities of fossil soricid collections from Ural and Far East localities to provide a complex interregional analysis 
of the phenotype variation. Accordingly, for the first time in the general context, the study provides a species list 
and chronological position of Ural and Far East shrew fossil samples in terms of inter- and intraregional compar-
isons to reveal general and specific responses of paleocommunities to climatic fluctuations. Second, under the 
modern approaches, we prepared 182 three-dimensional models of hemimandibles or isolated m1 and built the 
morphospace of m1 shape for seven Sorex species from the Upper Pleistocene layer MKl-13 and Middle Holocene 
layer MKl-7 of Medvezhyi Klyk Cave (South Primorye, Russia). Recent samples from East Siberia (Yakutia) and 
the northern part of the Far East (Magadanskaya Oblast’ and Khabarovsky Kray; “cold” habitats) and South 
Primorye (“warm” habitats) were included into morphospace to actualize potential responses of the fossil samples 
to Late Quaternary climate fluctuations. Our analysis revealed: (1) a weak reaction of m1 shape of almost all 
species to the “cold” and “warm” environmental conditions, except S. daphaenodon Thomas, 1907 and S. caecu-
tiens Laxmann, 1788; (2) two groups of species, namely “generalized” and “specialized” in m1 shape, in line with 
the idea of distribution of trophic niches among coexisted shrews; (3) a diagnostic character for fossil samples of 
S. unguiculatus Dobson, 1890 and S. isodon Turov, 1924.

Key words: East Siberia, Holocene, Far East, fossil locality, collections of mammals, morphospace, paleocommu-
nity, Late Pleistocene, R-statistic, Ural, μCT, Sorex, Soricidae
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ВВЕДЕНИЕ

Землеройки (Eulipotyphla: Soricidae) являют-
ся неотъемлемой и значимой частью многих на-
земных сообществ и могут рассматриваться как 
удобный модельный объект для разработки во-
просов анализа динамики современных и пале-
осообществ. В дополнение к этому землеройки 
Северной Палеарктики также характеризуются 
высоким видовым разнообразием представлен-
ных здесь родов. В частности, видовой состав 

рецентных сообществ землероек Дальнего Вос-
тока России включает 12 видов трех родов: Sorex 
Linnaeus, 1758, Crocidura Wagler, 1832 и Neomys 
Kaup, 1829 (Нестеренко [Nesterenko] 1999; За-
йцев и др. [Zaitsev et al.] 2014). Этот же состав 
выявляется в ископаемых сообществах позд-
него плейстоцена и голоцена дальневосточного 
региона (Omelko et al. 2020), но со значительно 
более широкими пределами морфологической 
изменчивости, чем отмечается в современных 
популяциях (Voyta et al. 2022). Сходство видо-
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вого состава землероек в позднечетвертичных 
отложениях и современных биоценозах для 
ряда гео графических регионов представляет 
собой еще одно важное свойство группы, кото-
рое позволяет оценивать динамику изменений 
разных параметров сообществ (и их элементов) 
в разных ландшафтно-климатических усло-
виях позднего плейстоцена и голоцена (Zaitsev 
and Osipova 2005; Prost et al. 2013; Smirnov et al. 
2016; Omelko et al. 2020). Целый ряд важных 
особенностей землероек связан с кормодобыва-
нием. В частности, палеарктические и неаркти-
ческие виды землероек (Sorex, Neomys) имеют 
более высокий уровень метаболизма в сравне-
нии с другими мелкими млекопитающими и, 
соответственно, крайне высокую потребность 
в доступной пище (Taylor 1998). Кроме того, су-
точная потребность в пище в разных размерных 
группах синтопирующих (coexisted) землероек 
может очень существенно различаться (Hanski 
1994). Соответственно этому есть мнение, что 
сообщества синтопирующих видов палеаркти-
ческих землероек (Sorex) формируются на осно-
ве распределения трофических ниш (Churchfield 
1994; Hanski 1994), а разные размерные группы 
землероек в сообществах имеют специфиче-
скую экологическую пластичность и потенци-
ал для освоения новых экологических ниш за 
счет определенных стратегий кормодобыва-
ния (Churchfield 1994; Hanski 1994; Whitaker and 
Richards 2005). Перечисленные особенности по-
зволяют поставить актуальные вопросы дина-
мики сообществ землероек и изменения морфо-
логических параметров их отдельных видов (т.е. 
элементов сообществ) с позднего плейстоцена 
до современности.

Такой параметр, как экологическая пластич-
ность видов, важный для понимания пределов 
адаптаций в условиях меняющейся среды, мо-
жет оцениваться с позиции потенциала к рассе-
лению. Так, по мнению И. Хански (Hanski 1994) 
наибольший потенциал к колонизации новых 
территорий (т. е. освоению новых адаптивных 
зон) имеют мелкие виды землероек (Sorex minu-
tus Linnaeus, 1766 и S. minutissimus Zimmermann, 
1780). Наличие в ископаемом и рецентном ма-
териале условно более или менее пластич-
ных видов землероек (в ряду S. minutissimus vs. 
S. mirabilis Ognev, 1937) позволяет рассмотреть 
проявление морфологической изменчивости 

в пространственном и временном аспектах под 
действием разноуровневых средовых воздей-
ствий и скоррелированность морфологических 
изменений у синтопирующих видов с условно 
разной пластичностью. Таким образом, учиты-
вая все вышесказанное, одной из актуальных 
задач является определение общей стратегии 
проведения сравнительного анализа (протоко-
ла) многовидовых ископаемых и рецентных вы-
борок землероек, как минимум в двух аспектах: 
(а) межрегиональные сравнения, «Урал/Даль-
ний Восток»; (б) внутрирегиональные сравне-
ния «Урал» и «Дальний Восток».

Названные аспекты, по нашему мнению, 
должны позволить оценить масштаб измене-
ний или устойчивость тех или иных параметров 
сообществ и реакции видов (через динамику 
морфологических признаков) на разные усло-
вия ландшафтно-климатических колебаний 
(дискретно: «Холод», «Тепло»), происходив-
ших в Северной Палеарктике в течение позд-
него плейстоцена и голоцена. Второй аспект 
на данном этапе исследования рассматривает, 
скорее, варианты актуализации палеонтологи-
ческих данных по результатам сравнительного 
анализа современных сообществ. В частности, 
чтобы понять возможные варианты изменения 
параметров сообществ и/или реакции видов 
в ископаемом материале в условиях «холод-
ных» и «теплых» периодов, нам необходимо 
особым образом подобрать и проанализировать 
материал из рецентных популяций с учетом 
современной гетерогенности климатических 
и ландшафтных условий обитания в ключевых 
регионах. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Рецентные выборки

Для подбора протоколов морфометрическо-
го анализа, с использованием компьютерного 
микро-томографа Neoscan N80 (ЦКП «Таксон» 
ЗИН РАН http://www.ckp-rf.ru/ckp/3038/) были 
оцифрованы 118 нижних челюстей (полные че-
люсти [hemimandibles] или фрагменты зубной 
кости [dentary] без восходящей ветви) семи ви-
дов Sorex парами выборок: одна выборка – с тер-
ритории Северо-Восточной Азии (Якутия, Ма-
гаданская обл., Камчатский кр., Хабаровский 
кр.; «холодные» условия); вторая выборка – пары 

http://www.ckp-rf.ru/ckp/3038/
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Таблица 1. Состав рецентных выборок Sorex и количество 3D-моделей (n). 

Table 1. Composition of recent samples of Sorex and 3D-models count (n).

Вид/Species n Описание/Information

S. isodon 7 Юг – Приморский кр., Уссурийский зап-к, р. Каменка [1]
South – Primorskiy Kray, Ussuri Nature Reserve, Kamenka River [1]

S. isodon 8 Север – Магаданская обл., р. Челомджа [2]
North – Magadanskaya Oblast’, Chelomdzha River [2]

S. unguiculatus 6 Юг – Приморский кр., Уссурийский зап-к, р. Каменка [1]
South – Primorskiy Kray, Ussuri Nature Reserve, Kamenka River [1]

S. unguiculatus 3 Юг – Приморский кр., Лазовский зап-к., Та-Чингоу [1] 
South – Primorskiy Kray, Lazov Nature Reserve, Ta-Tchingou [1]

S. unguiculatus 3* условно Север – Хабаровский кр., окрестности г. Советская Гавань, р. Большая Окоча [1] 
conventionally North – Khabarovskiy Kray, Sovetskaya Gavan City vicinity, Bolshaya Okocha River [1]

S. daphaenodon 3 Юг – Приморский кр., окрестности оленесовхоза Раздольное [1] 
South – Primorskiy Kray, Razdolnoye Farm vicinity [1]

S. daphaenodon 1 Юг – Приморский кр., окрестности оз. Ханка [1]
South – Primorskiy Kray, Khanka Lake vicinity [1]

S. daphaenodon 7 Север – Магаданская обл., р. Челомджа [2]
North – Magadanskaya Oblast’, Chelomdzha River [2]

S. caecutiens 8 Юг – Приморский кр., Уссурийский зап-к, р. Каменка [1]
South – Primorskiy Kray, Ussuri Nature Reserve, Kamenka River [1]

S. caecutiens 8 Север – Магаданская обл., верховье р. Колымы [1]
North – Magadanskaya Oblast’, Kolyma River, upper part [1]

S. minutissimus 4 Юг – Приморский кр., Уссурийский зап-к [1]
South – Primorskiy Kray, Ussuri Nature Reserve [1]

S. minutissimus 1 Юг – Сахалинская обл., окрестности п. Новиково [1]
South – Sakhalinskaya Oblast’, Novikovo Vill. vicinity [1]

S. minutissimus 4 Север – Камчатский кр., р. Быстрая [1] 
North – Kamchatskiy Kray, Bystraya River [1]

S. minutissimus 1 Север – Магаданская обл., Маймаджинский хребет, р. Яма [1] 
North – Magadanskaya Oblast’, Maymadzhinskiy Ridge, Yama River [1]

S. minutissimus 1 Север – Магаданская обл., верховье р. Колыма [1] 
North – Magadanskaya Oblast’, Kolyma River [1]

S. roboratus 6 Юг – Приморский кр., Уссурийский зап-к [1] 
South – Primorskiy Kray, Ussuri Nature Reserve [1]

S. roboratus 5 Север – Республика Якутия, р. Кенкеме [3] 
North – Yakutia Republic, Kenkeme River [3]

S. mirabilis 8 Юг – Приморский кр., Уссурийский зап-к [1]
South – Primorskiy Kray, Ussuri Nature Reserve [1]

S. mirabilis 1 Юг – Приморский кр., Лазовский зап-к [1]
South – Primorskiy Kray, Lazov Nature Reserve [1]

S. mirabilis 1 Юг – Сихотэ-Алинский зап-к, ключ Зимовейный [1]
South – Sikhote-Alinskiy Nature Reserve, Zimoveyniy Stream [1]

S. araneus 16 Outgroup – Республика Коми, Русская равнина, окрестности п. Якша [4] 
Outgroup – Komi Republic, the Russian Plain, Yaksha Vill. vicinity [4]

S. araneus 16 Outgroup – Республика Коми, Северный Урал, пик Яныпупунер [4] 
Outgroup – Komi Republic, North Ural, Yani Peak [4]

Всего 3D–моделей
Total 3D-models

118 https://zin.ru/labs/theriology/research/RSF–22–24–00510/Morphobank–P4500/index.html

Примечание: [1] сборы М.В. Охотиной; [2] сборы Н.Е. Докучаева; [3] сборы М.В. Попова; [4] сборы И.Ф. Куприяновой 
и А.В. Бобрецова; * – ZIN 92386 был переопределен как S. isodon (см. Рис. 6F).

Note: [1] collected by Mariya V. Okhotina; [2] collected by Nikolai E. Dokuchaev; [3] collected by M.V. Popov; [4] collected by Inna 
F. Kuprianova and Anatoly V. Bobretsov; * – ZIN 92386 was re-attributed to S. isodon (see Fig. 6F).

https://zin.ru/labs/theriology/research/RSF-22-24-00510/Morphobank-P4500/index.html


Позднечетвертичные сообщества землероек 559

с юга Дальнего Востока (Приморский кр., Са-
халинская обл.; «теплые» условия). Подобные 
пары были сформированы для S. isodon (n = 15 
3D-моделей), S. unguiculatus (n = 12), S. daphaeno-
don (n = 11), S. caecutiens (n = 16), S. minutissimus 
(n = 11), S. roboratus (n = 11), S. mirabilis (n = 10, 
только южная выборка в силу узкого эндемиз-
ма). Кроме того, в качестве «внешней группы» 
при анализе азиатских выборок были взяты две 
выборки S. araneus Linnaeus, 1758 (n = 32) из Ре-
спублики Коми (Табл. 1). Для анализа исполь-
зовали форму и размер (Lm1, мм: лингвальная 
длина коронки) первого нижнего коренного 
зуба (m1).

Ископаемые выборки

Для оценки размаха изменчивости в ископа-
емых материалах с помощью Neoscan N80 были 
оцифрованы 64 нижние челюсти (фрагменты, 

изолированные зубы m1) землероек из позд-
неплейстоценовых – голоценовых слоев пещеры 
Медвежий Клык (Приморский край; см. Omelko 
et al. 2020) (Табл. 2).

Видовое определение

Видовое определение ископаемых и рецент-
ных материалов проводилось по опубликован-
ным определительным ключам (Zaitsev 1998; 
Zaitsev and Rzebik-Kowalska 2003; Зайцев и др. 
[Zaitsev et al.] 2014) с использованием эталонных 
коллекций Soricidae лаборатории палеоэколо-
гии Института экологии растений и животных 
Уральского отделения Российской академии 
наук (ИЭРиЖ УрО РАН, Екатеринбург), ла-
боратории териологии ФНЦ Биоразнообразия 
ДВО РАН (Владивосток) и лаборатории тери-
ологии Зоологического института Российской 
академии наук (ЗИН РАН, Санкт-Петербург).

Таблица 2. Состав ископаемых выборок Sorex и количество 3D-моделей (n). Весь материал из пещеры Медвежий Клык, 
сборы В.Е. Омелько (детали см. в Табл. 10). MIS 1, MIS 3 – стадии морских изотопов кислорода (Railsback et al. 2015).

Table 2. Composition of fossil samples of Sorex and 3D-models count (n). All materials originated from Medvezhyi Klyk Cave and 
collected by Valeria E. Omelko (for further details see Table 10). MIS1, MIS 3 – marine isotope stages (Railsback et al. 2015).

Вид/Species n Описание/Information

Sorex ex gr. unguiculatus-isodon 10 Слой/Layer 7 (15А1) MIS 1; MKl-7

Sorex ex gr. unguiculatus-isodon 6 Слой/Layer 7 (14А1) MIS 1; MKl-7

Sorex ex gr. unguiculatus-isodon 14 Слой/Layer 13b (106а) MIS 3; MKl-13

S. daphaenodon 1 Слой/Layer 13b (100а) MIS 3; MKl-13

S. daphaenodon 1 Слой/Layer 13b (101а) MIS 3; MKl-13

S. caecutiens 3 Слой/Layer 7 (15А1) MIS 1; MKl-7

S. caecutiens 4 Слой/Layer 7 (14А1) MIS 1; MKl-7

S. caecutiens 8 Слой/Layer 13b (104а) MIS 3; MKl-13

S. minutissimus 1 Слой/Layer 7 (12А1) MIS 1; MKl-7

S. minutissimus 1 Слой/Layer 13b (106а) MIS 3; MKl-13

S. minutissimus 4 Слой/Layer 13b (104а) MIS 3; MKl-13

S. minutissimus 1 Слой/Layer 13а (111) MIS 3; MKl-13

S. roboratus 1 Слой/Layer 13b (106а) MIS 3; MKl-13

S. roboratus 1 Слой/Layer 13b (100а) MIS 3; MKl-13

S. roboratus 1 Слой/Layer 13а (102) MIS 3; MKl-13

S. roboratus 2 Слой/Layer 13а (111) MIS 3; MKl-13

S. mirabilis 2 Слой/Layer 7 (14А1) MIS 1; MKl-7

S. mirabilis 1 Слой/Layer 13b (105а) MIS 3; MKl-13

S. mirabilis 1 Слой/Layer 13b (104а) MIS 3; MKl-13

S. mirabilis 1 Слой/Layer 13b (100а) MIS 3; MKl-13

Всего 3D-моделей
Total 3D-models: 64 https://zin.ru/labs/theriology/research/RSF-22-24-

00510/Morphobank-P4500/index.html

https://zin.ru/labs/theriology/research/RSF-22-24-00510/Morphobank-P4500/index.html
https://zin.ru/labs/theriology/research/RSF-22-24-00510/Morphobank-P4500/index.html
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Список уральских местонахождений  
и возраст отложений

Возраст ископаемого материала, использо-
ванного в настоящем анализе при описании 
видового состава Soricidae по ключевым регио-
нам, взят из опубликованных источников. Для 
уральских верхнеплейстоценовых–голоцено-
вых слоев использовали радиоуглеродные да-
тировки из публикаций Н.Г. Смирнова и др. 
[Smirnov et al.] (1990), Н.Г. Смирнова [Smirnov] 
(1993), Д.И. Ражева и др. [Razhev et al.] (2005), 
Т.В. Струковой и др. [Strukova et al.] (2006), 
А.И. Улитко [Ulitko] (2006), А.В. Бородина и др. 
(Borodin et al. 2013).

(Bob) Грот Бобылек [56°38'N 57°62'E]: 
45 км ЮЮЗ от г. Красноуфимска, Средний 
Урал, сборы Н.Г. Смирнова [Smirnov] (1993) 
(Рис. 1A, В): (Bob_3/2) и (Bob_4/2) – слой 3, 
участки 3 и 4, горизонт 2 (слой 3 датирован 
по кости Megalo ceros giganteus (Blumenbach, 
1799) – 11393±119 календарных лет назад [кал. 
л. н.]); (Bob_4/13) – слой 4, участок 4, гори-
зонт 13 (слой 4 датирован по остатку Coelodonta 
antiqui tatis (Blumenbach, 1799) – 17297±574 кал. 
л. н.); (Bob_3/22) – нижняя часть слоя 5, уча-
сток 3, горизонт 22; (Bob_3/26) – слой 6, уча-
сток 3, горизонт 26; (Bob_4/29) – слой 6, уча-
сток 4, горизонт 29. Для слоёв 5–6 известны 
радиоуглеродные (14C) даты, лежащие за пре-
делами данного метода – >33000 л. н. (ИЭРЖ-
137) и >24000 л. н. (ИЭРЖ- 138), соответствен-
но (Ражев и др. [Razhev et al.] 2005). Поскольку 
даты для слоев 5 и 6 были получены 30 лет на-
зад мы считаем их  устаревшими и в работе не 
используем.

(Cher1) Пещера Черемухово-1 [60°40'N 
60°06'E]: в скальном массиве (Урочище Чёрто-
во городище) на правом берегу р. Сосьва выше 
устья р. Шегультан, Северный Урал (Рис. 1В), 
сборы Т.В. Струковой (Струковa и др. [Struko-
va et al.] 2006): (Cher1/3) – квадрат Д/3, слой 3; 
(Cher1/4) – квадрат Д/3, слой 4; (Cher1/4–5) – 
квадрат Д/3, слои 4–5; (Cher1/5) – квадрат Д/3, 
слой 5, горизонт 45–65 см (5673±94 кал. л. н.); 
(Cher1/6) – квадрат Д/3, слой 6; (Cher1/6A) – 
квадрат Д/3, слой 6А; (Cher1/7) – квадрат 
Д/3, слой 7; (Cher1/7A) – квадрат Д/3, слой 7А; 
(Cher1/8) – квадрат Д/3, слой 8; (Cher1/10) – 
квадрат Д/3, слой 10 (слой датирован по 

остаткам Cricetidae из слоя 10, квадрата В/3, 
36235±1472 кал. л. н.); (Cher1/10б) – ква-
драт Д/3, слой 10б; (Cher1/11) – квадрат Д/3, 
слой 11; (Cher1/11A) – квадрат Д/3, слой 11А; 
(Cher1/12) – квадрат Д/3, слой 12 (слой дати-
рован по остаткам Cricetidae из слоя 12, квадра-
та Г/3, 14C: >34140 л. н., ГИН-101152).

(DKS) Дыроватый Камень [56°51'N 59°25'E]: 
р. Серга, Средний Урал (Рис. 1В), сборы 
Н.Г. Смирнова 1992 г. (Смирнов ([Smirnov] 
1993; Улитко [Ulitko] 2006): (DKS2/9) – слой 2, 
квадрат Е/8, горизонт 9; (DKS2/10) – слой 2, 
квадрат Е/8, горизонт 10 (7367±44 кал. л. н.); 
(DKS3/11) – слой 3, квадрат Е/8, горизонт 11 
(10557±234 кал. л. н.). 

(Ign) Игнатьевская пещера, раскопы II 
и V [54°90'N 57°78'E]: р. Сим, Южный Урал 
(Рис. 1В1), сборы Н.Г. Смирнова (Смирнов и др. 
[Smirnov et al.] 1990): (Ign2/-35) – раскоп II, 
слой 2a, глубина 25–35 см (слой датиро-
ван по перекрывающему горизонту Ign2/-25 
с глубины 5–25 см, 17068±670 кал. л. н.); (Ig-
n2/m) – раскоп II, слой 1а, «мондмильх»; (Ig-
n2/h) – раскоп II, слой 2а, «горизонт обита-
ния» (слой датирован по горизонту Ign2/-25, 
17068±670 кал. л. н.); (Ign5/-175) – раскоп V, 
слой 8, глубина 160–175 см; (Ign5/-195) – раскоп 
V, слой 8, глубина 175–195 см; (Ign5/-255) – 
раскоп V, слой 8, глубина 235–255 см; (Ign5/9) – 
раскоп V, слой 9, глубина 315–400 см. Для слоя 8 
получена «запредельная» дата >27500 л. н. 
(ИЭРЖ-21), однако, как и в случае с датами для 
слоёв 5–6 грота Бобылек, эта дата была получе-
на более 30 лет назад, поэтому мы её в анализе 
не используем.

(Priz) Местонахождения Прижим «зачист-
ка» и Прижим II [54°90'N 57°78'E]: р. Сим, 
Южный Урал (Рис. 1В1), сборы Н.Г. Смир-
нова (Смирнов и др. [Smirnov et al.] 1990): 
(Priz1/1) – «зачистка», слой 1; (Priz1/2a) – «за-
чистка», слой 2а; (Priz1/5) – «зачистка», слой 5; 
(Priz2/1) – Прижим II, слой 1, глубина 0–10 см; 
(Priz2/2) – Прижим II, слой 2, глубина 10–20 см 
(20126±499 кал. л. н.); (Priz2/3) – Прижим II, 
слой 3, глубина 20–30 см; (Priz2/4) – Прижим II, 
слой 4, глубина 30–40 см; (Priz2/5) – Прижим II, 
слой 5, глубина 40–50 см; (Priz2/6) – Прижим II, 
слой 6, глубина 50–60 см (25338±713 кал. л. н.).

(Pers1) Пещера Першинская-1 [57°21'N 
61°27'E]: р. Реж, Средний Урал (Рис. 1В), сборы 
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Т.В. Струковой (Borodin et al. 2013): (Pers1/3) – 
слой 1, квадрат Е/4, горизонт 3; (Pers1/4) – 
слой 1, квадрат Е/4, горизонт 4; (Pers1/9) – слой 
3а–3в, квадрат Е/4, горизонт 9 (8191±142 кал. 
л. н.); (Pers1/20) – слой 6, квадрат Е/4, горизонт 
20; (Pers1/21) – слой 6, квадрат Е/4, горизонт 21 
(18878±135 кал. л. н.).

(Serp1) Пещера Серпиевская I [54°85'N 
57°86'E]: р. Сим, Южный Урал (Рис. 1В1), 

сборы Н.Г. Смирнова (Смирнов и др. [Smirn-
ov et al.] 1990): (Serp1/1а) – слой 1а, глубина 
0–15 см; (Serp1/-100) – слой 3, глубина 100 см 
(слой датирован по перекрывающему слою 2, 
20104±745 кал. л. н.); (Serp1/-150) – слой 3, 
глубина 150 см; (Serp1/-230) – слой 3, глубина 
230 см.

(Sim2) Пещера Сим II [54°90'N 57°78'E]: 
р. Сим, Южный Урал (Рис. 1В1), сборы 

Рис. 1. Географическое положение местонахождений Урала (красные метки) и Дальнего Востока (синие метки): A – об-
щая карта относительного положения уральских и дальневосточных местонахождений; B – врезка с местонахождениями 
 Северного (Cher1), Среднего (Pers1, DKS, Bob) и Южного Урала; кроме того, показано разделение между местонахождени-
ями Западного и Восточного макросклонов Урала; B1 – врезка с местонахождениями Южного Урала; C – врезка с поло-
жением пещеры Медвежий Клык. Обозначения: Bob – грот Бобылек (Табл. 4); Cher1 – Черемухово-1 (Табл. 5); DKS – грот 
Дыроватый Камень (Табл. 6); MKl – пещера Медвежий Клык (Табл. 11); Pers1 – пещера Першинская-1 (Табл. 8); Serp1 – 
пещера Серпиевская I (Табл. 6); ‘Sim2+’ – группа местонахождений, примерно с одного участка, включает Игнатьевскую 
пещеру: раскопы II и V (Табл. 7), Прижим «зачистка» (Табл. 8), Прижим II (Табл. 9), пещеры Сим II и Сим III (Табл. 10).

Fig. 1. Geographic position of fossil sites in Ural (red) and Far East (blue) Regions: A – Overall map with a relative position of Ural 
and Far East sites; B – Inset with sites from North (Cher1), Middle (Pers1, DKS, Bob) and South Ural; the division between the sites 
on West and East Ural Mt. slopes is also shown; B1 – Inset with sites from South Ural; C – Inset with position of Medvezhyi Klyk 
Cave. Abbreviations: Bob – Bobylek Grot (Table 4); Cher1 – Cheremukhovo-1 (Table 5); DKS – Dyrovatyi Kamen’ Cave (Table 6); 
MKl – Medvezhyi Klyk Cave (Table 11); Pers1 – Pershinskaya-1 Cave (Table 8); Serp1 – Serpievskaya I Cave (Table 6); ‘Sim2+’ – sites 
from approximately the same area, including Ignatievskaya Cave: II and V quarries (Table 7), Prizhim “zachistka” (Table 8), Prizhim II 
(Table 9), Sim II Cave and Sim III Cave (Table 10).
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Н.Г. Смирнова (Смирнов и др. [Smirnov et 
al.] 1990): (Sim2/1) – слой 1, глубина 0–3 см; 
(Sim2/2) – слой 2, глубина 3–10 см.

(Sim3) Пещера Сим III [54°90'N 57°77'E]: 
(Sim3/1) – слой 1, глубина 0–5 см; (Sim3/2а) – 
слой 2а, линза внутри слоя 2б, глубина 5–15 см 
(слой датирован по костям млекопитающих, 
2940±258 кал. л. н.); (Sim3/2б) – слой 2б, глуби-
на 5–15 см; (Sim3/3) – слой 3, глубина 15–20 см.

Пещера Медвежий Клык (Южное Приморье) 
и возраст отложений

Географическое положение местонахожде-
ния в Южном Приморье (Рис. 1С), разрез и да-
тировки подробно описаны в работах В.Е. Па-
насенко и М.П. Тиунова (Панасенко и Тиунов 
[Panasenko and Tiunov] 2010) и В.Е. Омелько 
и др. (Omelko et al. 2020). В настоящей работе 
анализируется одонтологический и костный 
материал из шести слоев.

(MKl-3) – Пещера Медвежий Клык, [43°01'N 
133°01'E] слой 3 (2116±86 кал. л. н.) (Рис. 2); 
(MKl-5) – слой 5 (5815±57 кал. л. н.); (MKl-7) – 
слой 7 (11142±133 кал. л. н.); (MKl-11) – слой 11 
(38030±1153 кал. л. н., AA-90672); (MKl-13) – 
слой 13 (14C: >41100 л. н., АА-98291).

Оценка динамики морфопространства 
и межвидовых различий по форме 
и размеру m1

Концепция морфопространства дает ме-
тодологическую основу для сравнений так-
сонов надвидового уровня, как это применя-
лось в работах М. Фута и Г.Дж. Эйбла и других 
(Foote 1988, 1991, 1992, 1999; Eble 2000, 2002) 
на примере палеозойских и мезозойских мор-
ских беспозвоночных. Этот подход также 
с успехом используется для анализа межви-
довых и внутривидовых взаимоотношений 
рецентных групп, например, млекопитающих 
(Davies et al. 2007; Meloro 2011; Werdelin and 
Wesley-Hunt 2014; и мн. др.), на основе концеп-
ции «экологической ниши» Дж.Г. Симпсона 
(Simpson 1953). А.Г. Васильев ([Vasil’ev] 2021) 
для обозначения сущностной связи между 
нишами и способами их анализа предлагает 
термин «морфониша». Фактически методоло-
гическая основа концепций морфопростран-
ства (применительно к сравнениям ископа-
емых таксонов надвидового и надродового 
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уровней) и экологической ниши, морфониши 
(применительно к межвидовым и внутриви-
довым сравнениям рецентных групп) соот-
ветствует адаптивным зонам в употреблении 
Дж.Г. Симпсона (Simpson 1953) и Л. Ван Ва-
лена (Van Valen 1971, 1973), и может быть вы-
ражена следующим тезисом: заселение новой 
адаптивной зоны влечет за собой увеличение 
морфологического разнообразия (несоответ-
ствия, disparity) или, другими словами, уве-
личение размера морфопространства. Кон-
цепция морфопространства в современном 

выражении (Eble 2000, 2002) базируется на 
применении методов геометрической морфо-
метрии (Zelditch et al. 2004), а именно, на про-
ведении прокрустова анализа (Rohlf and Slice 
1990; Zelditch et al. 2004) и анализа «относи-
тельных деформаций» (Bookstein 1991; Rohlf 
1993), т. е. главных компонент формы (Rohlf 
2015). В результате подобного анализа появ-
ляется возможность оценить как размер мор-
фопространства в процентах дисперсии, при-
ходящейся на ту или иную группу объектов 
(Polly and Wójcik 2019; Васильев [Vasil’ev] 2021; 

Рис. 2. Хронологическое положение позднеплейстоценовых и голоценовых ископаемых выборок землероек Северного, 
Среднего, Южного Урала и Дальнего Востока России: А – взаимное положение выборок (конкретные горизонты и слои; 
см. Табл. 4–11), с информацией по радиоуглеродному датированию, 14C (приведены калиброванные даты; использовалась 
кривая intCal20 (Reimer et al. 2020)), геохронология позднего плейстоцена и голоцена с использованием данных проекта 
GICC05 (Andersen et al. 2006; Rasmussen et al. 2006; Svensson et al. 2008) и климато-стратиграфические подразделения (Bond 
and Lotti 1995; Lisiecki and Raymo 2005; Rasmussen et al. 2014; Railsback et al. 2015); B – варианты меж- и внутрирегиональных 
сопоставлений ископаемого материала: B1 – внутрирегиональный анализ проб MKl между условно «холодными» и «те-
плыми» периодами; B2 – межрегиональный анализ выборок MKl-3 и Sim3/2a из верхнего голоцена; B3 – анализ MKl-5 
и Cher1/5 из среднего голоцена; B4 – анализ MKl-7 и DKS3/11 из нижнего голоцена; B5 – анализ MKl-11 и Cher1/10 из 
верхнего плейстоцена; B6 – внутрирегиональный анализ выборок DKS между условно «холодными» и «теплыми» пе-
риодами; B7 – анализ выборок Pers1 между условно «холодными» и «теплыми» периодами; B8 – анализ выборок Cher1 
между условно «холодными» и «теплыми» периодами; В9 – анализ выборок Priz2 между условно «холодными» и «теплы-
ми» периодами. Обозначения: а – похолодание во время стадии позднего голоцена; АТ – атлантическая климато-страти-
графическая стадия; b – потепление от раннего к среднему голоцену; BAIC – Бёллинг-Аллерёдское потепление (= GI1); 
BО – бореальная климато-стратиграфическая стадия; c – положение пика DO1; d – «обобщенное» потепление в течение 
относительно длительного периода с колебанием стадий «похолодание–потепление»; DO1–DO13 – пики «быстрого поте-
пления» Dansgaard–Oeschger (Bond and Lotti 1995); e – «обобщенное» похолодание с элементами потепления; f – аналогич-
но [d], но для похолодания; GI1–GI11/GS1–GS13 – гренландские фазы «межледниковый/ледниковый» (Rasmussen et al. 
2014), синхронизированные с морскими изотопными стадиями – MIS1–MIS3 (Lisiecki and Raymo 2005; Railsback et al. 2015); 
GICC05 – изотопная кривая проекта «Greenland Ice Core Chronology 2005» для последних 55 тыс. лет (Andersen et al. 2006; 
Rasmussen et al. 2006; Svensson et al. 2008); LGM – последний ледниковый максимум (= GS4–GS2.1); LGT – дегляциация 
(= GS2.1); PB – пребореальная климато-стратиграфическая стадия; SA – субатлантическая климато-стратиграфическая 
стадия; SB – суббореальная климато-стратиграфическая стадия; YD – позднедриасовое оледенение (= GS1). Сокращения 
выборок см. на Рис. 1 и в Табл. 4–11. Схема позднего плейстоцена и голоцена дана по Cohen and Gibbard (2019).

Fig. 2. Chronological ranges for the Late Pleistocene and Holocene fossil samples of soricids from North, Middle, South Ural and Far 
East of Russia: A – Relative position of samples (see Tables 4–11 for particular horizons and layers), with information on 14C dating 
(provided calibrated dates; used intCal20 Curve [Reimer et al. 2020]), geochronology of the Late Pleistocene and Holocene by GICC05 
Project (Rasmussen et al. 2006; Andersen et al. 2006; Svensson et al. 2008) and climate-stratigraphic units (Bond and Lotti 1995; 
Lisiecki and Raymo 2005; Rasmussen et al. 2014; Railsback et al. 2015); B – Variants of inter- and intraregional comparisons of the fossil 
materials: B1 – Intraregional analysis of MKl samples between conventionally “Cold” and “Warm” periods; B2 – Interregional analysis 
of the MKl-3 vs. Sim3/2a samples from Upper Holocene; B3 – analysis of MKl-5 vs. Cher1/5 from Middle Holocene; B4 – analysis of 
MKl-7 vs. DKS3/11 from Lower Holocene; B5 – analysis of MKl-11 vs. Cher1/10 from Upper Pleistocene; B6 – Intraregional analysis 
of DKS samples between conventionally “Cold” and “Warm” periods; B7 – analysis of Pers1 samples between conventionally “Cold” and 
“Warm” periods; B8 – analysis of Cher1 samples between conventionally “Cold” and “Warm” periods; B9 – analysis of Priz2 samples be-
tween conventionally “Cold” and “Warm” periods. Abbreviations: a – cooling in the Late Holocene stage; AT – Atlantic Climate-Strati-
graphic Unit; b — warming from the Early to Middle Holocene stages; BAIC – Bølling-Allerød Interstadial (= GI1); BO — Boreal 
Climate-Stratigraphic Unit; c – DO1 unit position; d – “overall” warming during a relatively long period with several oscillations of 
“cooling-warming” stages; DO1–DO13 – units of Dansgaard–Oeschger “rapid warming” events (Bond and Lotti 1995); e – “overall” 
cooling during a period with the warming stage event(s); f – similar to [d] but with opposite direction; GI1-GI11/GS1-GS13 – Green-
land Interstadials/Stadial Units (Rasmussen et al. 2014) that have been synchronized with the Marine Isotope Stages – MIS1-MIS3 
(Lisiecki and Raymo 2005; Railsback et al. 2015); GICC05 – Isotope Curve of the Greenland Ice Core Chronology 2005 Project for 55 
kyr BP interval (Andersen et al. 2006; Rasmussen et al. 2006; Svensson et al. 2008); LGM – Last Glacial Maximum (= GS4–GS2.1); 
LGT – Late Glacial Transition (= GS2.1); PB – Preboreal Climate-Stratigraphic Unit; SA – Subatlantic Climate-Stratigraphic Unit; 
SB – Subboreal Climate-Stratigraphic Unit; YD – Younger Dryas Stadial (= GS1). See Fig. 1 and Tables 4–11 for acronyms of the 
samples. The Late Pleistocene and Holocene Schema by Cohen and Gibbard (2019).
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Voyta et al. 2021), так и взаимное положение 
выборок в морфопространстве. В настоящей 
работе используется второй способ оценки 
с учетом разного «качества» рецентных вы-
борок с заданными параметрами «холодных» 
и «теплых» местообитаний (Табл. 1), которые 
позволяют «построить» морфопространство 
изменчивости формы (shape) морфологиче-
ских структур, условно содержащее следую-
щие факторы: (а) фактор межвидовых разли-
чий; (б) фактор внутривидовых различий по 
двум типам местообитаний. Добавление раз-
мерной компоненты (size) позволяет включить 
еще два фактора: (в) межвидовое структури-
рование по размеру в зависимости от трофи-
ческой ниши (sensu Churchfield 1994; Hanski 
1994); (г) внутривидовые различия между вы-
борками из двух типов местообитаний (Ocho-
cińska and Taylor 2003; Polly 2007; Shchipanov et 
al. 2011). Добавление в сформированное мно-
гофакторное морфопространство ископаемых 
выборок с известными условиями обитания 
(через привязку к периодам похолоданий и по-
теплений в позднем плейстоцене и голоцене) 
(Puzachenko et al. 2017) позволяет сравнить ре-
акцию морфологических структур на разные 
факторы, заложенные в морфопространство.

Способ оценки взаимного положения вы-
борок опирается на «экспертно-визуальный» 
подход, основанный на анализе графических 
результатов применения статистических ме-
тодов снижения размерности (главные компо-
ненты); в качестве вспомогательного метода 

нами использовался линейный регрессионный 
 анализ.

Для большей наглядности применения экс-
пертно-визуального подхода можно привести 
способ визуализации результатов анализа 
формы объектов, реализованный в приклад-
ной программе tpsRelw (Rohlf 2015). Програм-
ма последовательно проводит прокрустов 
анализ (Procrustes Fit), расчет промежуточ-
ных значений переменных формы – «частич-
ных деформаций» (Partial Warps) и, наконец, 
расчет относительных деформаций (Rela-
tive Warps) – переменных, которые являются 
главными компонентами распределения форм 
в пространстве. Анализ главных компонент 
предполагает описание изменений формы 
морфологической структуры вдоль ортого-
нальных осей. Блок визуализации программы 
tpsRelw реализован таким образом, что в ре-
жиме реального времени можно наблюдать 
изменение формы объекта в разных частях 
двумерного морфопространства, сформиро-
ванного парой компонент (Рис. 3). Поскольку 
мы применяли не двумерные, а трехмерные 
объекты – 3D-модели m1 (и, соответственно, 
трехмерную систему координат меток), то ис-
пользование системы визуализации tpsRelw 
оказалось недоступным, но в целом общий 
принцип подхода сохраняется и для трехмер-
ного анализа: мы оперируем координатами 
объектов в пространстве главных компонент, 
с одной стороны, и собственно формой объек-
та, с другой.

Рис. 3. Средство визуализации программы tpsRelw Ф.Дж. Рольфа: А1 – Изображение интерфейса программы с кнопкой [a], 
обозначающей конечную процедуру анализа и старт визуализации результата [a']; A2 – изображение первоначального со-
стояния пространства главных компонент с кнопкой «старта визуализации» [b] и возможностью увидеть консенсусную 
конфигурацию A3 на фоне сетки; A4 – изображение пространства главных компонент со смещенной позицией визуали-
зации; A5 – изображение искривленной сетки с трансформированной формой в соответствии со смещенной позицией на 
А4; B – Фрагмент правой челюсти ископаемой беремендииновой землеройки с размещением меток (взято из Zazhigin and 
Voyta 2019). Обозначения: a – кнопка финальной процедуры; a' – визуализация относительных деформаций (= главные 
компоненты формы); b – положение кнопки «пуск визуализации»; b' – увеличенная кнопка; c – начальное положение бе-
гунка, который отмечает консенсусную конфигурацию; d – смещенное положение бегунка, маркирующего преобразование 
формы.

Fig. 3. Visualisation mean of Rohlf’s tpsRelw application: A1 – Screenshot of the application interface with a button [a] marking of 
the final procedure of analysis and start a result visualisation [a']; A2 – Screenshot of the initial principal component space with the 
“visualisation-start” button [b] and the option to view the consensus configuration A3 on the grid background; A4 – Screenshot of the 
PC space with the shifted position of the visualisation; A5 – Screenshot of the bended grid with the shape transformation in accordance 
to the shifted position in A4; B – Fragment of the right hemimandible of beremendiin fossil shrew with landmarks position (from Zazhi-
gin and Voyta 2016: S6). Abbreviations: a – final procedure button; a' – visualisation of “Relative Warps” (= Principal Components 
of the shape); b – position of “visualisation-start” button; b' – magnified button; c – initial position of the slider marks the consensus 
configuration; d – shifted position of slider marks the transformed shape.
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Рис. 4. Результаты визуализации различий по форме m1 между S. daphaenodon (A), S. minutissimus (B), S. mirabilis (D) 
и S. caecutiens (E), полученные при применении R-кода (Appendix 1): A1, B1, D1, E1 – 3D-модель m1 в окклюзиальной про-
екции; A2, B2, D2, E2 – прозрачная 3D-модель (alpha = 0.3) m1 в сублингвальной проекции с конфигурациями меток срав-
ниваемых пар; A3, B3 – 3D-модель m1 в лингвальной проекции; C – схема Рис. 5; E3 – поясняющий рисунок для элементов 
коронки m1 в окклюзиальной проекции; F – конфигурация из восьми 3D-меток, используемых в анализе. Обозначения: 
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Визуализация варьирования формы m1 
в морфопространстве

В случае анализа трехмерных объектов воз-
никает острая проблема выявления измене-
ний формы. Существуют способы «раздельной 
визуализации», когда изменения трехмерной 
формы представляются серией двумерных гра-
фов варьирования положения меток (реализо-
вано в MorphoJ) (Klingenberg 2011); или способ 
«треугольных полигонов», когда трехмерная 
форма представляется в виде треугольников 
с вершинами по меткам, а ее изменения пред-
ставляются взаимными деформациями этих 
треугольников (реализовано в Morphologika2) 
(O’Higgins and Jones 2007). Указанные методы 
оказались не очень эффективными при опи-
сании варьирования формы сложных объек-
тов (например, зубов), и поэтому в настоящее 
время чаще используют два других способа: 
(а) сравнение/описание формы объекта мож-
но проводить прямо по трехмерной модели, 
доступной в реальном времени через програм-
му-оператор 3D-объектов (например, MeshLab 
(Cignoni et al. 2008), MorphoDig (Lebrun 2018)), 
и представлять результаты сравнения в фор-
мате двумерных изображений (Рис. 4A1 cf. 
B1); либо (б) форму и различия между форма-
ми можно анализировать через специальные 
средства визуализации оболочки «R-статисти-
ка» (http://www.R-project.org/). В последнем 
случае процедура сравнения и визуализации 
основывается на использовании трех вход-
ных параметров, которые описываются ниже 
со ссылками на Приложение 1, где приводится 
код (script) для реализации протокола в обо-
лочке «R-статистики» с использованием па-
кетов Morpho (Schlager 2021) и RGL (Adler and 
Murdoch 2023):

(i) 3D-модель референсного объекта (При-
ложение 1, п. 3), который будет выполнять роль 

трехмерной основы для представления разли-
чий между двумя совмещенными целевыми 
объектами (target1, target2). Следует отметить, 
что выбор референса может быть основан как 
на близости к консенсусной конфигурации 
(конфигурация в пространстве главных ком-
понент имеет координаты: х = 0, y = 0; Прило-
жение 1, прим. 2), так и на случайном выборе 
3D-модели (по качеству модели или другим 
критериям);

(ii) конфигурация 3D-меток собственно ре-
ференсного объекта (Приложение 1, п. 4 для 
«reference»), которая необходима при проведе-
нии процедуры наложения целевых объектов 
(superimposition; см. «Arguments: M2» функции 
«pPsup» (Claude 2008: 155);

(iii) конфигурации 3D-меток целевых объек-
тов (Приложение 1, п. 4 для «target»). 

Далее проводится процедура прокрустова 
наложения (Procrustes superimposition; При-
ложение 1, п. 5), которая разбита на два эта-
па: (а) подготовительный этап с применением 
функций стандартизации размера «centsiz» 
(Claude 2008: 140), взаимного положения 
«trans1» (Claude 2008: 149) и функции «ild2» 
(Claude 2008: 155) для вычисления расстояния 
между метками целевых объектов; и далее (б) 
этап собственно прокрустова анализа (функ-
ция «pPsup» (Claude 2008; Приложение 1, п. 5d) 
конфигураций целевых объектов. После про-
крустова анализа различия между целевыми 
объектами представляются в виде трехмерных 
моделей (Рис. 4А2). Особенностью описывае-
мого здесь протокола в пакете Morpho являет-
ся то, что для целевых объектов используются 
только 3D-метки, а трехмерная модель для ви-
зуализации формируется через трансформа-
цию трехмерной модели референсного объек-
та (см. [i] выше). Все подробности протокола 
трансформации описаны в документации к па-
кету Morpho (Schlager 2021) и соответствующих 

encd – энтоконид; hcd – гипоконид; hcld – гипоконулид; hfd – гипофлексид; mcd – метаконид; pcd – параконид; pocid – 
постцингулид; prcd – протоконид; precid – прецингулид. Изображения не масштабированы.

Fig. 4. Result of visualisation of differences in m1 shape between S. daphaenodon (A), S. minutissimus (B), S. mirabilis (D), and S. cae-
cutiens (E), obtained via R-script implementation (Appendix 1): A1, B1, D1, E1 – 3D-model of m1 in occlusal view; A2, B2, D2, E2 – 
transparent 3D-model (alpha = 0.3) of m1 in sublingual view with landmarks configuration for the compared pairs; A3, B3 – 3D-model 
of m1 in lingual view; C – a scheme of Fig. 5; E3 – explanatory drawing for m1 crown elements in occlusal view; F – configuration of 
eight 3D-landmarks configurations used in the analyses. Abbreviations: encd – entoconid; hcd – hypoconid; hcld – hypoconulid; hfd – 
hypoflexid; mcd – metaconid; pcd – paraconid; pocid – postcingulid; prcd – protoconid; precid – precingulid. Images are not to scale.

http://www.R-project.org/


Л.Л. Войта и др.570

разделах монографии Дж. Клауди (Claude 2008). 
Как можно видеть из перечисленных пунктов 
процедура предполагает аналитический способ 
(через прокрустов анализ) парного сравнения 
трехмерных объектов с возможностью полу-
чения интерактивной 3D-модели (трехмерный 
просмотр в реальном времени) совмещенных 
объектов с визуальным указанием различий по 
форме на базе конфигурации 3D-меток. В ре-
зультате применения этого способа визуали-
зации мы имеем возможность точно описать 
все различия по форме, а также получать се-
рию двумерных изображений этих различий 
(Рис. 4A2, B2, D2, E2).

3D-модели и конфигурации 3D-меток 
для описания формы m1

Трехмерные модели m1 анализируемых эк-
земпляров (Табл. 1, 2) были получены с ис-
пользованием программы Avizo 2019.1 (FEI 
SAS). Расстановка восьми 3D-меток, разме-
щенных на четких структурах коронки m1 – 
кониды и кристиды (Рис. 4F), осуществлялась 
с использованием программы MorphoDig 1.0.0 
(Lebrun 2018). Позиции меток воспроизводят 
двумерную конфигурацию описания формы 
m1 (исключая метку 9 на энтокристиде), ис-
пользованную ранее П.Д. Полли (Polly 2001, 
2003, 2007). Все конфигурации меток пра-
восторонние. В случае использования в ана-
лизе левых зубов применялся двухэтапный 
протокол для получения правосторонних ме-
ток: (1) «отражение» модели левого зуба по оси 
Y через функцию «Mirror each selected surface 
along Y plane» программы MorphoDig; (2) «воз-
вращение» отрицательных координат меток 
в положительные координаты с использовани-
ем текстового редактора.

Прокрустов анализ и статистическая 
обработка

Прокрустов анализ выполнялся в програм-
ме MorphoJ (Klingenberg 2011). После выгруз-
ки прокрустовых координат всех анализируе-
мых выборок в виде единого массива (таблица 
MS Excel) дальнейший анализ – анализ глав-
ных компонент, линейный регрессионный ана-
лиз, описательная статистика, выполнялся 
в стабильной версии PAST 3.15 (Hammer et al. 
2001).

Доступ к материалам

Все материалы, упомянутые в настоящей 
статье, размещены на странице лаборатории 
териологии ЗИН РАН (https://zin.ru/labs/
theriology/research/RSF-22-24-00510/Morpho-
bank-P4500/index.html) в виде ZIP-архивов 
(3D-модели в формате PLY) с сопроводитель-
ной информацией. Кроме того, материалы также 
размещены в депозитарии Morphobank (http://
morphobank.org/permalink/?P4500): 3D-модели 
в формате VTK (формат MorphoDig), 3D-метки 
в формате LMK, сопроводительная информа-
ция.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовой состав сообществ уральских 
местонахождений и пещеры Медвежий Клык

Видовой состав землероек анализируемых 
местонахождений представлен тремя группами: 
абсолютно доминирует по числу остатков и ко-
личеству видов род Sorex, две другие группы, 
Neomys и Crocidura, на Урале редки, их остатки 
часто неопределяемы; в Приморье остатки Neo-
mys также единичны, но род Crocidura не уступа-
ет по количеству материала роду Sorex.

Sorex (Soricinae)

Sorex araneus Linnaeus, 1758 – широкоареаль-
ный вид, представлен в большинстве уральских 
местонахождений (Табл. 5–8, 10), кроме гро-
та Бобылек (Табл. 4) и Прижим II (Табл. 9). По 
числу остатков преобладает в местонахождени-
ях Среднего Урала (Pers1, Serp1, DKS; n = 155); 
наибольшее число остатков представлено в гро-
те Дыроватый Камень (горизонт DKS2/10, n = 
106; Табл. 6). В местонахождениях Южного Ура-
ла вид представлен 34 остатками (Sim2, Sim3, 
Ign5); в единственном местонахождении Север-
ного Урала – Черемухово-1 (Табл. 5), вид пред-
ставлен 20 остатками (слои Cher1/3, Cher1/4, 
Cher1/4-5, Cher1/5, Cher1/6, Cher1/7A). Общее 
число остатков – 209. Также для уральских ме-
стонахождений указывается материал, опреде-
ленный как Sorex cf. araneus (n = 55): 43 остатка 
на Среднем Урале (Табл. 6, 8), по 6 остатков на 
Южном (Табл. 10) и Северном Урале (Табл. 5). 
В современной и ископаемой фауне Дальнего 
Востока не представлен; в современной фауне 

https://zin.ru/labs/theriology/research/RSF-22-24-00510/Morphobank-P4500/index.html
https://zin.ru/labs/theriology/research/RSF-22-24-00510/Morphobank-P4500/index.html
https://zin.ru/labs/theriology/research/RSF-22-24-00510/Morphobank-P4500/index.html
http://morphobank.org/permalink/?P4500
http://morphobank.org/permalink/?P4500
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Таблица 4. Видовой состав и число остатков землероек уральских местонахождений: Грот Бобылек (Bob), Средний Урал. 
Серым помечены датированные горизонты: Bob_3/2, Bob_4/2 – 11399±119 кал. л. н. (оба участка – 3 и 4 слоя 3 датированы 
по остатку Megaloceros giganteus из слоя 3 (Ражев и др. [Razhev et al.] 2005); Bob_4/13 – 17297±574 кал. л. н. (участок 13 слоя 
4 датирован по остатку Coelodonta antiquitatis из слоя 4 (Ражев и др. [Razhev et al.] 2005). 

Table 4. Species list and the number of shrew remains from Ural sites: Bobylek Grot (Bob), Middle Ural. Grey cells indicate dated 
horizons: Bob_3/2, Bob_4/2 – 11399±119 cal BP (parts 3 and 4 of layer 3 were dated by a bone of Megaloceros giganteus from layer 
3 (Razhev et al. 2005); Bob_4/13 – 17297±574 cal BP (part 13 of layer 4 was dated by a bone of Coelodonta antiquitatis from layer 4 
(Razhev et al. 2005).

Вид/Species cBob_3/2 cBob_4/2 cBob_4/13 Bob_3/22 Bob_3/26 Bob_4/29

S. tundrensis 1 1
Sorex cf. tundrensis 2 1 2
Sorex cf. caecutiens 1
Sorex sp. 1 2 16 6

Примечания: c – «холодные условия» (Рис. 2).

Note: c – “cold habitats” (Fig. 2).

Таблица 5. Видовой состав и число остатков землероек уральских местонахождений: Урочище Черемухово-1 (Cher1), Север-
ный Урал. Серым помечены датированные слои: Cher1/5 – 5673±94 кал. л. н.; Cher1/10 – 36235±1472 кал. л. н. (слой датирован 
по остаткам Cricetidae из слоя 10, квадрата В/3; (Струковa и др. [Strukova et al.] 2006); Cher1/12 – >39332 л. н. (слой датирован 
по остаткам Cricetidae из слоя 12, квадрата Г/3 (Струковa и др. [Strukova et al.] 2006). 

Table 5. Species list and the of shrew remains from Ural sites: Cheremukhovo-1 (Cher1), North Ural. Grey cells indicate dated horizons: 
Cher1/5 – 5673±94 cal BP; Cher1/10 – 36235±1472 cal BP (layer was dated by Cricetidae remains from layer 10, square [B/3] (Strukova 
et al. 2006); Cher1/12 – >39332 BP (layer was dated by Cricetidae remains from layer 12, square [Г/3]; (Strukova et al. 2006).

Вид/Species Cher1/3 Cher1/4 Cher1/4–5 wCher1/5 Cher1/6 Cher1/6A Cher1/7
S. araneus 6 3 2 7 1 – –
S. tundrensis – – 1 – – –
S. isodon – 1 2 – – – –
S. daphaenodon – – 1 1 – –
S. caecutiens 2 6 – – – –
S. minutissimus – – – – – –
Sorex cf. araneus – 3 2 1 – – –
Sorex cf. tundrensis – – – – 1 – 2
Sorex cf. isodon – 1 – – – – –
Sorex cf. caecutiens – – 1 2 – – –
Sorex cf. minutissimus – – – – – – –
Sorex sp. 13 9 7 1 3 8 2
N. fodiens 1 1 2 – –

Вид/Species Cher1/7A Cher1/8 cCher1/10 Cher1/10б Cher1/11 Cher1/11A cCher1/12
S. araneus 1 – – – – – –
S. tundrensis – – 1 2 – – –
S. isodon – – – – – – –
S. daphaenodon – 1 – – – – –
S. caecutiens – – – – – – –
S. minutissimus 1 – – – – – –
Sorex cf. araneus – – – – – – –
Sorex cf. tundrensis 2 1 2 – – – 1
Sorex cf. isodon – – – – – – –
Sorex cf. caecutiens – – – – – – –
Sorex cf. minutissimus – – – – – – 2
Sorex sp. 6 – 5 1 2 1 5
N. fodiens – – – – – – –

Примечания: c – «холодные условия», w – «теплые условия» (Рис. 2).

Note: c – “cold habitats”, w – “warm habitats” (Fig. 2).
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Восточной Сибири отмечается для территории 
Якутии (Шадрина и Шефтель [Shadrina and 
Sheftel] 2007), Бурятии и Забайкальского края 
(Зайцев и др. [Zaitsev et al.] 2014).

Sorex tundrensis Merriam, 1900 – широкоа-
реальный вид, встречающийся в ископаемом 
состоянии во всех анализируемых местона-
хождениях, включая отложения пещеры Мед-
вежий Клык. Местонахождения Южного Ура-
ла располагаются в области юго-западного 
предела распространения вида (Зайцев и др. 
[Zaitsev et al.] 2014), а на юге Дальнего Востока 
современная граница распространения S. tun-
drensis ограничивается Приханкайской низ-
менностью и не захватывает горную область 
Сихотэ- Алиня c MKl (Нестеренко [Nesterenko] 
1999). По числу остатков S. tundrensis, как было 
показано выше для S. araneus, преобладает в ме-
стонахождениях Среднего Урала (Pers1, Bob, 
DKS; n = 74); наибольшее число остатков пред-
ставлено в гроте Дыроватый Камень (горизонт 
DKS3/11, n = 59; Табл. 6). В местонахождениях 
Южного Урала отмечены только 13 остатков 
(Ign5, Priz1, Priz2, Sim3; Табл. 7–10). На Север-
ном Урале вид единично отмечен в трех слоях 

Черемухово-1 – Cher1/5, Cher1/10 и Cher1/10б 
(n = 4; Табл. 5). В отложениях MKl остатки 
вида встречаются до позднего голоцена, но в 
слое MKl-3 уже отсутствуют (всего отмечены 
13 остатков для 4 слоев; Табл. 11). Общее число 
остатков – 104. Также для уральских местона-
хождений указывается материал, определен-
ный как Sorex cf. tundrensis (n = 41): 21 остаток 
на Среднем Урале (Табл. 4, 6, 8), 11 остатков на 
Южном Урале (Табл. 7, 9, 10) и 9 остатков на Се-
верном Урале (Табл. 5).

Sorex isodon Turov, 1924 – широкоареальный 
вид, представлен в четырех уральских местона-
хождениях, в основном единичными остатками 
(Табл. 5, 6, 8, 10): Черемухово-1 (слои Cher1/4, 
Cher1/4-5; n = 3), Дыроватый Камень (DKS2/10; 
n = 14), Першинская-1 (Pers1/9; n = 1) и Сим II 
(Sim2/1; n = 2). Общее число остатков – 20, без 
учета данных по MKl. Также для уральских ме-
стонахождений указываются два остатка, опре-
деленные как Sorex cf. isodon: 1 остаток на Север-
ном Урале (Табл. 5) и 1 остаток на Южном Урале 
(Табл. 7). В Приморье в настоящее время оби-
тают два вида, S. isodon и S. unguiculatus Dobson, 
1890 (Нестеренко [Nesterenko] 1999), которые 

Таблица 6. Видовой состав и число остатков землероек уральских местонахождений: Грот Дыроватый Камень (DKS), 
Средний Урал, и пещера Серпиевская I (Serp1), Южный Урал. Серым помечены датированные горизонты: DKS2/10 – 
7367±44 кал. л. н.; DKS3/11 – 10557±237 кал. л. н.; Serp1/-100 – 20104±745 кал. л. н. (горизонт датирован по перекрывающему 
горизонту 50–60 см слоя 2 – Serp1/2 (Смирнов и др. [Smirnov et al.] 1990).

Table 6. Species list and the number of shrew remains from Ural sites: Dyrovatyi Kamen’ Grot (DKS), Middle Ural, and Serpievskaya I 
Cave (Serp1), South Ural. Grey cells indicate dated horizons: DKS2/10 – 7367±44 cal BP; DKS3/11 – 10557±237 cal BP; Serp1/-100 – 
20104±745 cal BP (the horizon was dated by the upward horizon 50–60 cm of layer 2 (Smirnov et al. 1990)).

Вид/Species DKS2/9 wDKS2/10 cDKS3/11 Serp1/1а cSerp1/-100 Serp1/-150 Serp1/-230

S. araneus 5 106 24 2 – – –
S. tundrensis – 5 59 – – – –
S. isodon – 14 – – – – –
S. daphaenodon – 2 – – – – –
S. caecutiens 2 – 15 – – – –
S. minutus 9 5 27 1 – – –
S. minutissimus – 1 11 – – – –
Sorex cf. araneus 7 7 5 – – – –
Sorex cf. tundrensis – – 9 – 2 – –
Sorex ex gr. isodon-araneus – – 1 – – – –
Sorex sp. 116 220 306 10 7 2 2
N. fodiens – 5 5 – – – –
Neomys cf. fodiens – – – 3 – – –
Crocidura sp. – 5 – – – – –

Примечание: с – «холодные условия», w – «теплые условия» (Рис. 2).

Note: c – “cold habitats”, w – “warm habitats” (Fig. 2).
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предполагаются и в ископаемом состоянии 
в позднеплейстоценовых и голоценовых слоях 
MKl, но которые не имеют четких диагности-
ческих признаков для видовой идентификации 
ископаемых остатков (Omelko et al. 2020), в свя-
зи с чем весь материал на сегодня определяется 
как Sorex ex gr. unguiculatus-isodon. Данная фор-
ма составляет значительный объем остатков во 

всех анализируемых слоях пещеры Медвежий 
Клык (Табл. 11). Общее число остатков в анали-
зируемых слоях MKl – 1098.

Sorex daphaenodon Thomas, 1907 – широко-
ареальный вид, представлен в трех уральских 
местонахождениях (Табл. 5, 6, 8): Черемухово-1 
(слои Cher1/5, Cher1/6, Cher1/8; n = 3), Дыро-
ватый Камень (DKS2/10; n = 2), Першинская-1 

Таблица 7. Видовой состав и число остатков землероек уральских местонахождений: Игнатьевская пещера, раскопы II 
и V (Ign), Южный Урал. Серым помечены датированные горизонты: Ign2/-35 и Ign2/h – 17068±670 кал. л. н. (оба горизонта 
датированы по горизонту Ign2/-25 слоя 2а (Смирнов и др. [Smirnov et al.] 1990)).

Table 7. Species list and the number of shrew remains from Ural sites: Ignatievskaya Cave, II and V quarries (Ign), South Ural. Grey 
cells indicate dated horizons: Ign2/-35 and Ign2/h – 17068±670 cal BP (both horizons were dated by horizon Ign2/-25 of layer 2a 
(Smirnov et al. 1990)).

Вид/Species cIgn2/-35 Ign2/m cIgn2/h Ign5/-175 Ign5/-195 Ign5/-255 Ign5/9

S. araneus – – – – – – 2
S. tundrensis – – – – – – 5
S. caecutiens – – – – – – 6
S. minutus – – – – 1 – 2
S. minutissimus – – – – – 1
Sorex cf. tundrensis – – – – – – 2
Sorex cf. isodon – – – – – – 1
Sorex sp. 1 1 1 1 1 2 57
Crocidura sp. – – – – – – 5

Примечание: с – «холодные условия» (Рис. 2).

Note: c – “cold habitats” (Fig. 2).

Таблица 8. Видовой состав и число остатков землероек уральских местонахождений: Пещера Першинская-1 (Pers1), Сред-
ний Урал, и Прижим «зачистка» (Priz1), Южный Урал. Серым помечены датированные горизонты: Pers1/9 – 8192±142 кал. 
л. н.; Pers1/21 – 18872±135 кал. л. н.

Table 8. Species list and the number of shrew remains from Ural sites: Pershinskaya-1 Cave (Pers1), and Prizhim “zachistka” [rake] 
(Priz1), South Ural. Grey cells indicate dated horizons: Pers1/9 – 8192±142 cal BP; Pers1/21 – 18872±135 cal BP.

Вид/Species Pers1/3 Pers1/4 wPers1/9 Pers1/20
cPers1/

21
Priz1/1 Priz1/2a Priz1/5

S. araneus 1 – 17 – – 1 – –
S. tundrensis – – 7 1 – – – 1
S. isodon – – 1 – – – – –
S. daphaenodon – 1 3 – – – – –
S. caecutiens 1 1 17 – – – – –
S. minutus 12 10 15 – – – – –
S. minutissimus – – 2 1 2 – – –
Sorex cf. araneus 3 1 19 1 – – – –
Sorex cf. tundrensis – – 2 – 3 – – –
Sorex cf. caecutiens – – 4 – – – – –
Sorex cf. minutus – – 2 – – – – –
Sorex sp. 20 2 93 2 3 1 1 2
N. fodiens 4 1 8 – – – –
Crocidura sp. – – 2 – – 1 – –

Примечание: c – «холодные условия», w – «теплые условия» (Рис. 2).

Note: c – “cold habitats”, w – “warm habitats” (Fig. 2).
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(Pers1/4, Pers1/9; n = 4); и в трех слоях MKl 
(Табл. 11): MKl-7 (n = 8), MKl-11 (n = 3), MKl-
13 (n = 3; объединено по 13а, 13б). Общее число 
остатков – 23.

Sorex caecutiens Laxmann, 1788 – широкоа-
реальный вид, представлен во всех анализи-
руемых местонахождениях, кроме Прижим II 
(Табл. 9). По обилию остатков вид уступает 
S. araneus (в одном случае S. tundrensis), что в об-
щем подчиняется закономерностям системы до-
минирования современных сообществ, напри-
мер, северо-востока Европейской части России 
(Бобрецов [Bobretsov] 2016) или уральских со-
обществ (Большаков и др. [Bolshakov et al.] 1996; 
Бобрецов [Bobretsov] 2016; Fadeeva 2016): Чере-
мухово-1 (слои Cher1/3, Cher1/4; n = 8), Дырова-
тый Камень (DKS2/9, DKS2/1; n = 17), Игнать-
евская пещера (Ign5/9; n = 6), Першинская-1 
(Pers1/3, Pers1/4, Pers1/9; n = 19), Сим II (Sim2/1; 
n = 1) и Сим III (Sim3/1, Sim3/2а, Sim3/2б; n = 
14). В отложениях Медвежий Клык S. caecu-
tiens абсолютно доминирует по числу остатков 
над всеми другими землеройками (Omelko et al. 
2020), что сохраняется и в системе доминирова-
ния современных сообществ Приморья (Несте-
ренко [Nesterenko] 1999: 147, 150). Общее число 
остатков в уральских местонахождениях – 65; 
в слоях MKl – 2379. Также для уральских место-
нахождений указывается материал, определен-
ный как Sorex cf. caecutiens (n = 8): пять остатков 
на Среднем Урале (Табл. 4, 8) и три остатка на 
Северном Урале (Табл. 5).

Sorex minutus Linnaeus, 1766 – широкоареаль-
ный вид, сходный по структуре ареала с S. arane-
us, включая находки из Якутии и по оз. Байкал, 
и отсутствие в фауне Дальнего Востока. В ряде 

уральских местонахождений вид представ-
лен не равномерно: от нескольких десятков 
остатков (Табл. 6, 8, 10) – Дыроватый Камень 
(DKS2/9, DKS2/10, DKS3/11; n = 41), Першин-
ская-1 (Pers1/3, Pers1/4, Pers1/9; n = 37), Сим II, 
Сим III (Sim2/1, Sim3/1, Sim3/2а, Sim3/2б; n = 
16); до единичных находок (Табл. 6, 7) – Серпи-
евская I (Serp1/1а; n = 1), Игнатьевская пещера 
(Ign5/-195, Ign5/9; n = 3). Общее число остат-
ков – 98. Также для местонахождения Першин-
ская-1 указываются две находки (Табл. 8), опре-
деленные как Sorex cf. minutus.

Sorex gracillimus Thomas, 1907 – эндемик Вос-
точной Азии. Представлен в современной фау-
не Дальнего Востока (Нестеренко [Nesterenko] 
1999; Зайцев и др. [Zaitsev et al.] 2014) и еди-
нично в отложениях пещеры Медвежий Клык 
(Omel ko et al. 2020). В анализируемом материале 
(Табл. 11) присутствует в MKl-3 (n = 2), MKl-11 
(n = 3), MKl-13 (n = 7; объединено по 13а, 13б).

Sorex minutissimus Zimmermann, 1780 – широ-
коареальный вид. В современной фауне повсе-
местно малочисленен (если судить по объемам 
выборок в коллекциях), что также отмечается 
и для ископаемого материала, где обычно на слой 
приходится 1–2 находки (Табл. 5, 7–10). Вид не 
отмечен только для грота Бобылек (Табл. 4); 
для грота Дыроватый Камень отмечено отно-
сительно много находок – 12 (Табл. 6). Тем не 
менее, в отложениях пещеры Медвежий Клык 
вид присутствует в каждом слое (Табл. 11), 
а кроме того, в ряде слоев достигает полуто-
ра-двух сотен остатков (Omelko et al. 2020). Об-
щее число находок в уральских местонахожде-
ниях – 23; в отложениях MKl – 644. Также для 
местонахождения Черемухово-1 указываются 

Таблица 9. Видовой состав и число остатков землероек уральских местонахождений: Прижим II (Priz2), Южный Урал. 
Серым помечены датированные слои: Priz2/2 – 20126±499 кал. л. н.; Priz2/6 – 25388±713 кал. л. н.

Table 9. Species list and the number of shrew remains from Ural sites: Prizhim II (Priz2), South Ural. Grey cells indicate dated layers: 
I Priz2/2 – 20126±499 cal BP; Priz2/6 – 25388±713 cal BP.

Вид/Species Priz2/1 cPriz2/2 Priz2/3 Priz2/4 Priz2/5 cPriz2/6

S. tundrensis 1 – 1 2 – 2
S. minutissimus – – 1 – 1 –
Sorex cf. tundrensis 2 1 2 – – 3
Sorex sp. 4 2 4 17 11 12
N. fodiens 1 – – – – –

Примечание: c – «холодные условия» (Рис. 2).

Note: c – ‘cold habitats’ (Fig. 2). 
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две находки (Табл. 5), определенные как Sorex 
cf. minutissimus.

Sorex roboratus Hollister, 1913 – широкоаре-
альный восточно-палеарктический вид, в ана-
лизируемом материале представленный толь-
ко в отложениях пещеры Медвежий Клык 
(Табл. 11), хотя потенциально может быть встре-
чен и в уральских местонахождениях. В част-
ности, один фрагмент правой нижней челюсти 
(сломанный i1, a1–m2) из пещеры Прижим II 
(Priz2/1) был отнесен М.В. Зайцевым ([Zaitsev] 
1992) к S. roboratus. Однако на настоящий мо-
мент времени мы отнесли этот остаток к нео-
пределимым (Sorex sp.), так как использованные 
Зайцевым признаки перекрываются с таковыми 
у S. ara neus. Общее число остатков в отложениях 
MKl – 104.

Sorex mirabilis Ognev, 1937 – узкоареальный 
эндемик Восточной Азии. Представлен в со-
временной фауне Приморья (Нестеренко [Nes-
terenko] 1999) и в отложениях пещеры Медве-
жий Клык (Omelko et al. 2020). В ископаемом 
материале, судя по условиям современных ме-
стообитаний вида, он может рассматриваться 
как маркер «теплых» условий (Нестеренко [Nes-
terenko] 1999: 26), или, по крайней мере, маркер 
качественных изменений состава биоценозов, 
которые не могут быть выявлены через анализ 
доминирующих эвритопных видов, таких как 
S. caecutiens (Omelko et al. 2020). Предваритель-
ный анализ остатков S. mirabilis показал, что при 

позднеплейстоценовой и голоценовой флук-
туациях ландшафтно-климатических условий 
в Южном Приморье происходили изменения 
линейных параметров нижней челюсти (Омель-
ко и Холин [Omelko and Kholin] 2017), и, кроме 
того, отмечается уменьшение числа остатков 
в предположительно «холодные» периоды осад-
конакопления (MKl-7; Табл. 11). В уральских 
местонахождениях такими маркерами могут 
считаться находки Crocidura (см. ниже). Общее 
число остатков в отложениях MKl – 77.

Neomys (Soricinae)
Neomys fodiens (Pennant, 1771) – широкоаре-

альный вид. В современной фауне повсеместно 
малочислен (если судить по объемам выборок 
в коллекциях), что также отмечается и для ис-
копаемого материала. Вид отмечен в четырех 
уральских местонахождениях (Табл. 5, 6, 8, 
9): Черемухово-1 (Cher1/3, Cher1/4, Cher1/4-5; 
n = 4), Дыроватый Камень (DKS2/10, DKS3/11; 
n = 10), Першинская-1 (Pers1/3, Pers1/4, Pers1/9; 
n = 13), Прижим II (Priz2/1; n = 1). В пещере Мед-
вежий Клык N. fodiens присутствует единично 
не во всех слоях (Omelko et al. 2020); в анализи-
руемом материале присутствует только в слое 
 MKl-5 (n = 2; Табл. 11). Общее число остатков – 
31. Также для трех местонахождений (Табл. 6, 
10) – Серпиевская I (Serp1/1а; n = 3), Сим II 
и Cим III (Sim2/1, Sim3/2а; n = 8) указываются 
находки, определенные как Neomys cf. fodiens.

Таблица 10. Видовой состав и число остатков землероек уральских местонахождений: Пещера Сим II (Sim2) и Пещера 
Сим III (Sim3), Южный Урал. Серым помечен датированный слой: Sim3/2а – 2940±258 кал. л. н.

Table 10. Species list and remains number of shrews from Ural sites: Sim II Cave (Sim2) and Sim III Cave (Sim3), South Ural. The grey 
cell indicates a dated layer: Sim3/2а – 2940±258 cal BP.

Вид/Species Sim2/1 Sim2/2 Sim3/1 wSim3/2а Sim3/2б Sim3/3

S. araneus 2 1 1 14 14 –
S. tundrensis – – – – – 1
S. isodon 2 – – – – –
S. caecutiens 1 – 3 6 5 –
S. minutus 1 – 1 5 9 –
S. minutissimus – – – 1 1
Sorex cf. araneus – – – 2 4 –
Sorex cf. tundrensis 1 – – – – –
Sorex sp. 6 5 25 33 44 –
Neomys cf. fodiens 7 – – 1 – –
Crocidura sp. – – – 2 – –

Примечание: w – «теплые условия» (Рис. 2).

Note: w – “warm habitats” (Рис. 2).
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Crocidura (Crocidurinae)

Crocidura lasiura Dobson, 1890 – эндемик Вос-
точной Азии. Представлен в современной фауне 
Приморья (Нестеренко [Nesterenko] 1999) и поч-
ти во всех слоях отложений пещеры Медвежий 
Клык (Omelko et al. 2020). По объему остатков 
уступает второму виду дальневосточной бе-
лозубки – C. shantungensis (кроме слоя MKl-13; 
Табл. 11), что не соответствует отношению ви-
дов в современных лесостепных местообита-
ниях Приморья, где C. lasiura доминирует над 
C. shantungensis (Нестеренко [Nesterenko] 1999). 
Общее число остатков – 77.

Crocidura shantungensis Miller, 1901 – эндемик 
Восточной Азии. Представлен в современной 
фауне Приморья (Нестеренко [Nesterenko] 1999) 
и почти во всех слоях отложений пещеры Мед-
вежий Клык (Omelko et al. 2020). В отличие от 
предыдущего вида, максимальное количество 
остатков которого на отдельный слой не превы-
шало 34 экз. (Omelko et al. 2020: table 1), объемы 
материала C. shantungensis достигали в некото-
рых слоях четырех сотен остатков (Табл. 11). 
Общее число остатков – 606.

Crocidura sp. – в уральских местонахожде-
ниях (Табл. 6–8, 10) эта группа остатков пред-
ставлена в Дыроватом Камне (DKS2/10; n = 5), 
Игнатьевской пещере (Ign5/9; n = 5), Пер-

шинской-1 (Pers1/9; n = 2), Прижим, «зачист-
ка» (Priz1/1; n = 1), Сим III (Sim3/2а; n = 2). 
М.В. Зай цев предполагал, что остатки Crocid-
ura из Игнатьевской пещеры могут относится 
к группе «leucodon-russula» (Зайцев [Zaitsev] 
1992), а остатки Crocidura из местонахождений 
Прижим и Сим III могут принадлежать како-
му-то из трех относительно крупных видов – 
C. sibirica Dukelsky, 1930, C. caspica Thomas, 1907 
или C. leucodon (Hermann, 1780) (Зайцев [Zait-
sev] 1992). В настоящей работе остатки Crocidura 
в уральских местонахождениях рассматрива-
ются как маркеры «теплых» условий обитания. 
Для отложений пещеры Медвежий Клык от-
мечены единичные находки неопределенных 
остатков Crocidura sp. (Табл. 11), которые по ли-
нейным промерам заняли промежуточное поло-
жение между C. lasiura и C. shantungensis. Общее 
число остатков в уральских местонахождени-
ях – 15; 2 остатка в слое MKl-13.

Морфопространство формы m1 рецентных 
и ископаемых выборок землероек Восточной 
Сибири и Дальнего Востока

Анализ формы m1 с использованием 22 ре-
центных выборок 8 видов (Табл. 1), 17 ископа-
емых выборок пяти видов, а также трех сме-
шанных выборок Sorex ex gr. unguiculatus-isodon 

Таблица 11. Видовой состав и число остатков землероек из местонахождения Медвежий Клык (Приморье).

Table 11. Species list and the number of shrew remains from the Medvezhyi Klyk site (Primorye).

Вид/Species wMKl-3 wMKl-5 cMKl-7 MKl-11 cMKl-13*

S. mirabilis 13 35 1 11 17
S. roboratus – 5 21 33 45
S. tundrensis – 3 2 3 5
S. daphaenodon – – 8 3 3
S. caecutiens 84 463 374 719 739
S. gracillimus 2 – – 3 7
S. minutissimus 21 50 43 161 369
Sorex ex gr. unguiculatus-isodon 13 246 115 339 385
N. fodiens – 2 – – 1
Crocidura lasiura 4 34 10 11 18
Crocidura shantungensis 80 425 42 48 11
Crocidura sp. – – – – 2
Датировки (кал. л. н.)/
Dates (cal BP)

2116±86 5815±57 11142±133 38030±1153 >44221

Примечания: c – «холодные условия», w – «теплые условия» (Рис. 2); * – материалы слоев 13а и 13b объединены (см. Omelko 
et al. 2020: 129).

Notes: c – “cold habitats”, w – “warm habitats” (Fig. 2); * – data from layers 13a and 13b were combined (see Omelko et al. 2020: 129).



Позднечетвертичные сообщества землероек 577

(Табл. 2) позволил построить сложное морфо-
пространство формы m1, которое в плоскости 
PC1 (28.62% объясненной дисперсии) и PC2 
(17.41%; и отчасти PC3, 12.76%) показало две 
группировки видов: (1) S. araneus, S. isodon, S. un-
guiculatus и выборки Sorex ex gr. unguiculatus-isod-
on заняли центральное положение; (2) другие 
четыре вида: S. daphaenodon, S. cecutiens, S. minu-
tissimus, S. mirabilis (и отчасти S. robo ratus) заняли 
положение по периферии морфопространства, 
практически не перекрываясь с центральной 
группой видов (Рис. 5). Плоскость первых двух 
главных компонент описывает около половины 
дисперсии (47%) и связана с такими заметными 
различиями по форме m1, как высота гребней 
(= высота основных бугорков) вдоль PC1, диф-
ференцирующая S. daphaenodon и S. minutissi-
mus (Рис. 4А, B), и ширина талонида вдоль PC2, 
дифференцирующая S. cecutiens и S. mirabilis 
(Рис. 4D, E). Различия между периферийными 
видами, которые можно определить как специа-
лизацию формы m1, очень четкие. С другой сто-
роны, центральные виды показывают широкое 
перекрывание, что можно определить как гене-
рализованность формы m1.

Другой важный вопрос – разрешающая спо-
собность выбранной конфигурации из 8 меток 
для выявления различий между северными 
и южными выборками, которые в нашем слу-
чае можно считать «обучающими» выборками 
для дальнейших попыток определения реакции 
формы m1 на «холодные» и «теплые» периоды 
позднего плейстоцена и голоцена. Результат 
анализа выявил относительно низкую разреша-
ющую способность выбранной конфигурации 
из 8 меток, поскольку только субвыборки S. da-
phaenodon показали различия вдоль PC1, кото-
рые, учитывая небольшое количество проана-
лизированных экземпляров, требуют проверки 
на более репрезентативных материалах; субвы-
борки S. cecutiens также показали некоторое рас-
хождение между северными и южными груп-
пами; субвыборки S. minutissimus, так же, как 
группы центральных видов, показали очень низ-
кую дифференциацию (Рис. 5). В этих условиях 
обсуждать положение ископаемых материалов 
пока преждевременно. Необходимо, используя 
выбранную стратегию анализа, в дальнейшем 
увеличивать объемы выборок и предлагать дру-
гие варианты конфигураций меток.

Таблица 12. Комбинированные данные по хронологическому распределению выборок (пары B2–B5, см. Рис. 2В) и списков 
видов. Фиолетовые ячейки – материал не удовлетворяет задачам межрегионального сопоставления; зеленые ячейки – 
 материал удовлетворяет задачам сопоставления; n/a – эндемизм или ограничение ареала.

Table 12. Combined data for chronological range of samples (pairs B2–B5, see Fig. 2B) and species list. Pearl violet cells don’t match to 
interregional comparisons; green cells match to the comparisons; n/a – endemism or range restricting. 

Вид/Species
B2 B3 B4 B5

MKl-3 Sim3/2a MKl-5 Cher1/5 MKl-7 DKS3/11 MKl-11 Cher1/10

S. araneus n/a 14 n/a 7 n/a 24 n/a 0
S. tundrensis 0 0 3 1 2 59 3 1*
S. isodon ? 0 ? 0 ? 0 ? 0
S. daphaenodon 0 0 0 1 8 0 3 0
S. caecutiens 84 6 463 0 374 15 719 0
S. minutus n/a 5 n/a 0 n/a 27 n/a 0
S. gracillimus 2 n/a 0 n/a 0 n/a 3 n/a
S. minutissimus 21 0 50 0 43 11 161 0
S. roboratus 0 0 5 0 21 0 33 0
S. mirabilis 13 n/a 35 n/a 1 n/a 11 n/a
N. fodiens 0 0 2 0 0 0 0 0
Crocidura lasiura 4 n/a 34 n/a 10 n/a 11 n/a
Crocidura shantungensis 80 n/a 425 n/a 42 n/a 48 n/a
Crocidura sp. n/a 2 n/a 0 n/a 0 n/a 0

* Cher1/10 – сильно стертые зубы; ? –виды внутри Sorex ex gr. unguiculatus-isodon пока не определены.

* Cher1/10 – heavily worn teeth; ? – species within Sorex ex gr. unguiculatus-isodon didn’t determined, yet.
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Рис. 5. Морфопространство формы m1 в плоскости 1 и 2 главных компонент для восьми видов: S. isodon, S. unguiculatus, 
S. daphaenodon, S. caecutiens, S. minutissimus, S. roboratus, S. mirabilis, остатков Sorex ex gr. unguiculatus-isodon и S. araneus (как 
внешней группы для восточных видов). Обозначения: N – северные выборки; S – южные выборки; 7 lay. – выборки из слоя 
MKl-7; 13 lay. – выборки из слоя MKl-13.

Fig. 5. Morphospace of m1 shape along of the 1st and 2nd principal components of S. isodon, S. unguiculatus, S. daphaenodon, S. cae-
cutiens, S. minutissimus, S. roboratus, S. mirabilis, fossil remains of Sorex ex gr. unguiculatus-isodon and S. araneus (as the outgroup for 
Eastern shrew species). Abbreviations: N – Northern samples; S – Southern samples; 7 lay. – samples from MKl-7 layer; 13 lay. – samples 
from MKl-13 layer.
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Морфопространство формы m1 и размерная 
компонента

Предыдущий результат показывает диффе-
ренциацию видов строго по форме m1 без учета 
размерной компоненты. Полученные результа-
ты показывают удовлетворительную разреша-
ющую способность выбранной конфигурации 
меток для дифференциации видов, по крайней 
мере специализированных, но которая, тем не 
менее, не удовлетворяет более тонкой задаче 
определения различий между северными и юж-
ными субвыборками. Дальнейшая часть анализа 
предполагает включение размерной компонен-
ты, которая была представлена линейным про-
мером – лингвальная длина m1 (L, m1; Рис. 6A1), 
который мы снимали по 3D-моделям в про-
грамме Avizo с высокой точностью. Реализация 
комбинированного анализа (shape + size) про-
водилась через использование координат экзем-
пляров вдоль PC1 и размеров зубов (Рис. 6А2) 
без использования выборок S. ara neus.

Одним из основных результатов комбини-
рованного анализа является почти полная не-
перекрываемость полигонов видов (Рис. 6А2), 
которые при добавлении размера m1 заняли 
строго определенные области морфопростран-
ства согласно представлениям о связи размеров 
землероек и стратегий кормодобывания (Ellen-
broek 1980; Kirkland 1991; Churchfield 1994; Hans-
ki 1994; Whitaker and Richards 2005; Shchipanov 
et al. 2016). Некоторое перекрывание полиго-
нов S. daphaenodon/S. isodon (и, видимо, S. rob-
oratus/S. isodon) связано с чувствительностью 
конфигурации меток к степени стертости зуба; 
т. е., как мы ни старались отбирать для анализа 
только нестертые зубы, степень варьирования 
этого параметра, особенно для ископаемых зу-
бов, была достаточно высока, что проявилось 
в некотором «растягивании» полигонов вдоль 
PC1 (помечено для S. isodon на Рис. 6F). Тем не 
менее, даже с учетом этого «шума» полигоны 
видов хорошо дифференцированы. Изменением 
конфигурации меток (например, через добавле-
ние в анализ участков основания коронки m1) 
возможно позволит в дальнейшем снизить вли-
яние стертости зуба.

Следующий результат связан с тем, что S. un-
guiculatus и S. isodon дифференцировались по 
размеру m1 (Рис. 6F). При этом весь ископаемый 

материал из слоя MKl-13 и часть материала из 
слоя MKl-7, определяемый ранее как Sorex ex gr. 
unguiculatus-isodon, сгруппировался в области 
более мелкозубой рецентной выборки S. isodon, 
и только часть материала из слоя MKl-7 сгруп-
пировалась в области более крупнозубой вы-
борки S. unguiculatus. Данный результат может 
быть предварительно интерпретирован как то, 
что S. unguiculatus появился в отложениях пе-
щеры Медвежий Клык только в голоцене, тогда 
как S. isodon присутствовал здесь во всех слоях 
от верхнего плейстоцена до верхнего голоцена. 
Этот важный результат, возможно раскрываю-
щий историю появления S. unguiculatus, требует 
тщательной проверки с увеличением объемов 
выборок.

Другой пример значимости размерной ком-
поненты выявлен для S. daphaenodon (Рис. 6B). 
Для оценки величины корреляции между отно-
сительно мелкозубой южной и крупнозубой се-
верной субвыборками этого вида был использо-
ван линейный регрессионный анализ (r = –0.77; 
p ≤ 0.001). Здесь же мы видим тяготение иско-
паемых зубов (MKl-13) к южной субвыборке. 
Другие виды – S. caecutiens (Рис. 6С), S. robora-
tus (Рис. 6D), S. minutissimus (Рис. 6E), не проя-
вили заметных различий между субвыборками 
по размеру зуба, что дает некоторые новые дан-
ные о реакции разных структур фенотипа на ус-
ловия обитания – размер m1 этих видов имеет 
относительно стабильные размеры в исследо-
ванной части ареала в отличие от других ранее 
изученных структур нижней челюсти или чере-
па (Ochocińska and Taylor 2003; Polly 2007; Shchi-
panov et al. 2011; Омелько и Холин [Omelko and 
Kholin] 2017).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сопоставление сообществ землероек 
из разных местонахождений

Часть настоящей работы, посвященная ви-
довым спискам землероек, изложена не совсем 
в традиционной манере (Botka and Mészáros 
2016, 2017; Fadeeva 2016), что обусловлено част-
ной задачей сопоставления сообществ земле-
роек, представленных в разных местонахож-
дениях Урала и в пещере Медвежий Клык, для 
формирования протокола внутрирегиональ-
ного (между уральскими местонахождениями) 
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и межрегионального сравнения морфологиче-
ских параметров. Очевидно, что видовой со-
став и обилие видов Урала и Приморья разнят-
ся, что ограничивает сравнительный анализ 
включением только широкоареальных видов. 
Кроме того, особенности ископаемого матери-
ала накладывают существенные ограничения 
в объеме материала по каждому виду (непол-
нота летописи, степень сохранности), поэтому 
здесь при обсуждении видовых списков по ме-
стонахождениям и регионам мы пользовались 
краткими описаниями распределения видов по 
точкам и выборкам (Табл. 4–11) и схемой хро-
нологического положения датированных выбо-
рок (Рис. 2). Следует также отметить, что нерав-
номерность распределения видов в уральских 
местонахождениях может быть связана и с та-
фономическими факторами (избирательность 
накопления), и со сложностью определения ма-
териала в силу разных причин (повреждение, 
отсутствие зубов и др.), что выражается в боль-
ших объемах остатков, отнесенных к Sorex sp.

На Рис. 2 изображена схема хронологическо-
го распределения выборок из уральских место-
нахождений и слоев пещеры Медвежий Клык из 
Южного Приморья, что позволяет, с одной сто-
роны, сопоставить выборки, подходящие для 
«параллельного» межрегионального анализа 
(Рис. 2В), а с другой стороны, используя инфор-
мацию по периодам «похолодания» и «потепле-
ния» климата в позднем плейстоцене и голоце-
не (Bond and Lotti 1995; Lisiecki and Raymo 2005; 
Andersen et al. 2006; Rasmussen et al. 2006, 2014; 
Svensson et al. 2008; Railsback et al. 2015), прове-
сти анализ реакции видов на разные условия 
внутри заданных регионов.

В результате сопоставления были получены 
четыре пары выборок, подходящих для межре-
гиональных сопоставлений: MKl-3 и Sim3/2a 
(Рис. 6B2), MKl-5 и Cher1/5 (Рис. 6B3),  MKl-7 
и DKS3/11 (Рис. 6B4), MKl-11 и Cher1/10 

(Рис. 6B5); и пять групп выборок для внутрире-
гиональных сопоставлений: между выборками 
пещеры Медвежий Клык (Рис. 6B1), выборками 
грота Дыроватый Камень (Рис. 6B6), выборка-
ми пещеры Першинская-1 (Рис. 6B7), выборка-
ми местонахождения Черемухово-1 (Рис. 6B8), 
и выборками Южного Урала – Прижим II и пе-
щеры Серпиевская I (Рис. 6B9).

Для корректировки перечисленных пар вы-
борок мы составили сводную таблицу, включа-
ющую данные с Рис. 2B и данные по видовым 
спискам и распределению видов по местонахож-
дениям (Табл. 12). По данным таблицы видно, 
что при наличии 22 потенциально возможных 
пар выборок, подходящих для межрегиональ-
ных сопоставлений, с учетом количества только 
общих видов землероек, задачам анализа удов-
летворяют только три вида для трех пар выбо-
рок: S. tundrensis для пар MKl-5–Cher1/5 (B3: 
конец среднего голоцена), MKl-7–DKS3/11 (B4: 
начало раннего голоцена); S. caecutiens для пар 
MKl-3–Sim3/2a (B2: поздний голоцен), MKl-7–
DKS3/11 (B4); S. minutissimus для пары MKl-7–
DKS3/11 (B4).

Позднеплейстоценовые уральские выборки 
содержат очень небольшое количество остатков, 
что не позволяет проводить какие-либо сравне-
ния для этого периода по линии датированного 
материала. Тем не менее, депонированные в ка-
ждой выборке остатки Sorex sp. при дальнейшем 
анализе позволят увеличить число остатков для 
конкретных сравнений. В частности, 626 остат-
ков из уральских местонахождений определили 
до вида (или до группы в открытой номенкла-
туре), и 1102 остатка отнесли к неопределимым 
остаткам Sorex sp. Часть из этих остатков не име-
ет структур для определения, например, зубные 
кости без зубов (edentulous dentaries; челюсти 
фрагментированы и/или сильно переварены), 
но часть, возможно, при дальнейшем использо-
вании аналитических протоколов определения 

Рис. 6. Комбинированный анализ формы и размера m1 семи видов Sorex (A2). Форма (PC1) вдоль оси абсцисс, размер (A1: 
Lm1, mm) вдоль оси ординат. S. daphaenodon (B); S. caecutiens (cct) (C); S. roboratus (D); S. minutissimus (E); S. isodon (iso) (F), 
S. unguiculatus (ung) и ископаемые остатки Sorex ex gr. unguiculatus-isodon (su). Обозначения: двойные белые треугольники – 
различия по форме и/или размеру; ‘ung -> iso,’ ‘su1 -> cct’ – переопределенные остатки; ‘worn teeth’ – область PC1 стертых 
зубов; также см. Рис. 5.

Fig. 6. Combined analysis of shape and size of m1 for seven Sorex species (A2). Shape (PC1) along of abscissa axis, size (A1: Lm1, mm) 
along of ordinate axis. S. daphaenodon (B); S. caecutiens (cct) (C); S. roboratus (D); S. minutissimus (E); S. isodon (iso) (F), S. unguicu-
latus (ung) and fossil remains of Sorex ex gr. unguiculatus-isodon (su). Abbreviations: double white triangles – differences in shape and/
or size; ‘ung -> iso,’ ‘su1 -> cct’ – re-identification of remains; ‘worn teeth’ – area of PC1 with worn teeth; also see Fig. 5.
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видовой принадлежности остатков с использо-
ванием морфопространства (Voyta et al. 2021, 
2022; Васильев [Vasil’ev] 2021) может быть вклю-
чена в межрегиональное и внутрирегионалное 
сравнение в составе конкретных видов.

Другая важная часть анализа – оценка ди-
намики морфопространства (морфологических 
признаков) внутри регионов, что может реали-
зовываться за счет указанных на Рис. 2 групп 
выборок B1, B6–B9, а также добавлением в ана-
лиз не датированного ископаемого материала, 
но имеющего привязки к последовательным 
слоям и/или горизонтам (Табл. 4–10) (Omelko et 
al. 2020), как и материала по рецентным выбор-
кам анализируемых видов (Табл. 1, 2).

Реакция видов на «холодные» и «теплые» 
условия обитания

Одной из центральных задач настоящей ста-
тьи был подбор протокола для формирования 
многофакторного морфопространства, которое 
бы позволило актуализировать (вероятные) 
процессы динамики морфологических призна-
ков землероек, происходящие с течением кли-
матических флуктуаций в позднем плейстоце-
не и голоцене, вплоть до настоящего времени. 
Наиболее простая модель воздействия климата 
(ландшафта) на фенотип млекопитающих мо-
жет быть представлена в виде дискретных «хо-
лодных» и «теплых» периодов, которые в гру-
бом приближении могут быть установлены по 
кислородной кривой (Рис. 2А) (Rasmussen et al. 
2006). Безусловно, проект GICC05 (Рис. 2А), 
основанный на данных по гренландскому ледя-
ному массиву, не в полной мере отражает реги-
ональные условия климатических флуктуаций 
на Урале, а тем более на Дальнем Востоке, одна-
ко эти данные являются необходимыми для на-
чальной формулировки протокола формирова-
ния наборов местонахождений. В связи с этим 
в нашем протоколе предполагаются три вариан-
та независимой оценки «холодных» и «теплых» 
условий обитания через: (а) наличие/отсутствие 
маркирующих видов (потепление: Crocidura для 
уральских местонахождений; как минимум, 
S. mirabilis для приморских); (б) реакция мор-
фологических структур (Ochocińska and Taylor 
2003; Polly 2007; Shchipanov et al. 2011, 2016; Prost 
et al. 2013; Омелько и Холин [Omel ko and Kholin] 
2017); (в) реакция других видов млекопитаю-

щих, совместно встречающихся с остатками 
землероек в одних слоях и горизонтах.

По предварительным данным появление 
остатков Crocidura в уральских местонахож-
дениях во всех случаях нашего исследования 
совпадает с «теплым» отрезком кислородной 
кривой (в Табл. 4–10 ячейки маркированы "w"). 
Для пещеры Медвежий Клык потенциальный 
маркер (S. mirabilis) встречается почти во всех 
слоях и, скорее, маркирует качественные из-
менения состава биоценозов. Однако для этого 
вида (как и для других дальневосточных видов) 
было показано варьирование размерной компо-
ненты, что, соответственно, позволяет косвенно 
судить о смене «холодных» и «теплых» условий 
(Омелько и Холин [Omelko and Kholin] 2017), но 
через подбор более «реактивных» морфологи-
ческих структур, чем форма m1 в данной работе 
(или схема меток).

Реализованный здесь протокол построения 
морфопространства по форме m1 включал для 
каждого вида (кроме узкого эндемика S. mira-
bilis) использование выборки с Северо-Восточ-
ной Азии (холодные условия, которые подроб-
но были описаны у Н.Е. Докучаева [Dokuchaev] 
1990) и Приморья (теплые условия, описаны 
у В.А. Нестеренко [Nesterenko] 1999). Результа-
ты анализа показали, что на холодные/теплые 
условия по форме m1 реагирует только S. da-
phaenodon, и, в меньшей степени, S. caecutiens 
(Рис. 5, 6). Другие рассмотренные виды не по-
казали существенной зависимости. Таким об-
разом, дальнейшая разработка вопроса реак-
ции видов на условия обитания и выявление 
динамики морфопространства в позднечетвер-
тичное время потребует расширения анализи-
руемых структур (описание более реактивных 
структур), т. е. использование не только m1, но 
и других морфологических комплексов, напри-
мер, нижней челюсти или верхних зубов. Кроме 
того, использование формы m1 для S. daphaeno-
don и S. caecutiens потребует увеличения объе-
мов выборок.

Распределение восточносибирских 
и дальневосточных видов землероек 
в морфопространстве формы m1

В результате анализа с использованием 
морфопространства были выявлены две груп-
пы видов, которые разделились по форме m1 
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на условно «генерализованные», занимающие 
центральное положение в пространстве пер-
вых двух главных компонент (S. unguiculatus, 
S. iso don, а также S. araneus), и условно «специ-
ализированные», занимающие периферию про-
странства (S. daphaenodon, S. caecutiens, S. minu-
tissimus, S. mirabilis). Данное распределение 
показывает, что большая часть сосуществую-
щих видов, кроме S. unguiculatus и S. isodon, не 
перекрываются по форме m1 (Рис. 5). Добавле-
ние в анализ размера зуба (Рис. 6) позволяет 
интерпретировать это разнообразие (disparity) 
как расхождение видов землероек по специфи-
ческим трофическим нишам с определенными 
наборами кормовых объектов согласно разным 
стратегиям кормодобывания видов (Ellenbroek 
1980; Kirkland 1991; Churchfield 1994; Hanski 
1994; Whitaker and Richards 2005; Shchipanov et 
al. 2016). Из данного контекста выпадает фено-
мен морфологического сходства S. unguiculatus 
и S. isodon, которые имеют примерно сходный 
размер тела (размеры широко перекрываются), 
и в Приморье также могут сосуществовать в це-
лом ряде биотопов (Нестеренко [Nesterenko] 
1999).

Предварительные результаты по видовому 
определению S. unguiculatus и S. isodon 
из отложений пещеры Медвежий Клык

Результаты использования комбинирован-
ного анализа (Рис. 6) показывают, что размер 
m1 (не форма по используемой системе 8 меток) 
позволяет на данном этапе исследования четко 
разделить S. unguiculatus и S. isodon в современ-
ных выборках: первый вид имеет более круп-
ный зуб, чем второй. Если принять этот признак 
в качестве дифференцирующего, тогда все эк-
земпляры, сгруппированные в области полиго-
на современной выборки S. unguiculatus, должны 
быть отнесены к этому виду; то же самое для 
S. isodon. Наличие промежуточных экземпля-
ров (Рис. 6: помечены знаком «?») требует даль-
нейшей проверки возможного перекрывания по 
размеру m1 между видами с увеличением объ-
емов выборки. Тем не менее, мы получили ин-
тересный результат, который показывает, что 
S. unguiculatus, возможно, появляется в летопи-
си пещеры Медвежий Клык в голоцене, но этот 
момент необходимо проверить с включением 
в анализ материалов из других слоев MKl.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Настоящая работа, с одной стороны, вводит 
в научный оборот разнообразные данные по 
рецентным и ископаемым выборкам землеро-
ек с Урала, Восточной Сибири и Дальнего Вос-
тока (Табл. 1–12; Рис. 2), а с другой, представ-
ляет собой попытку формирования протокола 
анализа позднеплейстоценовых и голоценовых 
сообществ землероек сем. Soricidae с использо-
ванием современных подходов к анализу мор-
фологических данных – компьютерная ми-
кро-томография (μCT) для «захвата» объектов 
анализа, трехмерные конфигурации меток, 
описывающие форму первого нижнего корен-
ного зуба (m1) в рамках применения методов 
геометрической морфометрии и дальнейшее 
построение многофакторного морфопростран-
ства. Применение названных подходов позво-
лило получить 182 трехмерные модели нижних 
челюстей или изолированных зубов (Табл. 1, 2), 
которые общедоступны на сайте лаборатории 
териологии ЗИН РАН (см. выше раздел «Доступ 
к материалам»). Названный набор подходов 
и первичных данных потребовал определенной 
структурированности, которая была предложе-
на через идею влияния климатических (ланд-
шафтно-климатических) изменений в позднем 
плейстоцене и голоцене на фенотип землероек. 
Предварительные работы, например, по дальне-
восточным местонахождениям, показали спосо-
бы получения информации об изменении фено-
типа между условно «холодными» и «теплыми» 
периодами для ископаемых остатков землероек 
(Омелько и Холин [Omelko and Kholin] 2017). 
В этом контексте следует особо отметить рабо-
ту С. Проста с соавторами (Prost et al. 2013), где 
анализируется «предковая ДНК», размерная 
компонента ряда европейских видов Sorex и мо-
дели их экологических ниш. Учитывая это, в на-
шей работе мы предложили рассмотреть в срав-
нительном аспекте ископаемый материал по 
землеройкам для двух удаленных друг от дру-
га регионов – Урала и Южного Приморья. На-
личие общих видов для этих регионов должно 
позволить анализировать влияние глобальных 
климатических факторов на морфологические 
структуры и их динамику в периоды поздне-
четвертичных похолоданий и потеплений. Ре-
ализация задачи межрегионального анализа, 
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в первую очередь, потребовала проведения ре-
визии имеющихся в распоряжении авторов 
материалов по уральским и дальневосточным 
местонахождениям. Было проведено видовое 
определение для 1782 остатков землероек из 
местонахождения с Северного Урала (Черему-
хово-1), трех местонахождений Среднего Урала 
(гроты Бобылек и Дыроватый Камень, пещера 
Першинская-1) и семи местонахождений Юж-
ного Урала (Игнатьевская пещера, раскопы II 
и V, Прижим «зачистка» и Прижим II, Серпи-
евская I, пещеры Сим II и Сим III). Часть это-
го материала ранее была описана М.В. Зайце-
вым (Зайцев [Zaitsev] 1992; Zaitsev 1998), но 
в нашем случае необходимо было как уточнить 
видовые определения, так и рассортировать 
остатки по группам, подходящим или нет для 
дальнейшего анализа (наличие нестертого m1, 
наличие восходящей ветви нижней челюсти). 
В результате были сформированы семь сводных 
таблиц, содержащих информацию о видах и ко-
личестве остатков по каждому слою/горизонту 
(Табл. 4–10). Дальневосточный материал был 
представлен остатками из пещеры Медвежий 
Клык (Omelko et al. 2020; Табл. 11). Отдельной 
задачей исследования было сопоставление дан-
ных по видовому составу и хронологической по-
зиции выборок между регионами. Для сопостав-
ления были отобраны 22 пары выборок, которые 
при учете видового состава редуцировались до 
четырех пар выборок, подходящих для межре-
гиональных сопоставлений (Рис. 6B2–B5) для 
трех видов: S. tundrensis, S. caecutiens и S. minu-
tissimus (Табл. 12). Эта часть работы заложила 
основу для дальнейшего анализа.

Для отработки протокола построения мор-
фопространства, который далее должен быть 
расширен до межрегионального анализа, мы 
использовали ископаемые остатки землеро-
ек семи видов из двух слоев пещеры Медве-
жий Клык (MKl-13, верхний плейстоцен; MKl-
7 нижний голоцен); для актуализации данных 
по реакции ископаемых выборок на холодные 
и теплые периоды позднечетвертичного вре-
мени мы использовали рецентные выборки 
с территории Северо-Восточной Азии («хо-
лодные» условия обитания) и юга Дальнего 
Востока («теплые» условия) для шести видов 
Sorex, отмеченных в отложениях MKl. В ре-
зультате было сформировано многофакторное 

морфопространство по форме m1 (Рис. 5), учи-
тывающее межвидовые, внутривидовые и хро-
нографические вариации фенотипа. С исполь-
зованием современного способа визуализации 
различий по форме трехмерных объектов че-
рез протоколы «R-статистики» были уточнены 
особенности формы m1, которые обеспечивают 
расхождение землероек по трофическим нишам 
(Рис. 4). Было также выяснено, что по форме 
зуба анализируемые виды разделились на груп-
пы «генерализованных» и «специализирован-
ных» видов, что подтвердилось с добавлением 
в анализ размерной компоненты (Рис. 6). Эти 
отношения, судя по позиции ископаемых остат-
ков в пределах заданного морфопространства, 
сохранялись в позднем плейстоцене и голоцене. 
Реакция формы m1 на холодные и теплые усло-
вия пока выявлена только для S. daphaenodon и, 
слабее, для S. caecutiens. Другие виды не пока-
зали зависимости, что в дальнейшем предпо-
лагает увеличение объемов выборок и, возмож-
но, поиска более реактивной морфологической 
структуры.

В конце необходимо отметить, что в комби-
нированной версии анализа с использованием 
формы (по первой главной компоненте) и раз-
мера (лингвальная длина) m1 удалось получить 
удовлетворительную дифференциацию между 
S. isodon и S. unguiculatus, которые до настояще-
го времени не идентифицируются в ископае-
мых материалах и определяются в открытой но-
менклатуре, как Sorex ex gr. unguiculatus- isodon 
(Omelko et al. 2020). Применение дифференци-
рующего признака к ископаемому материалу 
показало (Рис. 6F), что S. unguiculatus, возмож-
но, появляется в летописи пещеры Медвежий 
Клык только в голоцене. 
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конструктивные комментарии и ценные заме-
чания, позволившие сделать рукопись более по-
нятной и избежать некоторых неточностей.
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Ulitko A.I. 2006. Holocene mammals from the karst 
cavities of the Middle Urals. In: A.B. Savinetcky (Ed.). 
Dynamics of Modern Ecosystems in the Holocene. 
Proceedings of the Russian Scientific Conference, 
2–3 February 2006. KMK, Moscow: 243–247. [In 
Russian].

Van Valen L. 1971. Adaptive zone and the orders of 
mammals. Evolution, 25: 420–428. https://doi.org/ 
10.1111/j.1558-5646.1971.tb01898.x

Van Valen L. 1973. A new evolutionary law. Evolu-
tionary Theory, 1: 1–30. https://doi.org/10.7208/ 
9780226115504-022

Vasil’ev A.G. 2021. Conception of morphoniche and 
evolutionary ecology. KMK Scientific Press, Moscow, 
315 p. [In Russian, with English summary].

Voyta L.L., Omelko V.E., Tiunov M.P. and Vinokuro-
va M.A. 2021. When beremendiin shrews disappeared 
in East Asia, or how we can estimate fossil redeposi-
tion. Historical Biology, 33: 2656–2667. https://doi.or
g/10.1080/08912963.2020.1822354

Voyta L.L., Omelko V.E., Tiunov M.P., Petrova E.A. 
and Kryuchkova L.Yu. 2022. Temporal variation in 
soricid dentition: which are first – qualitative or quan-
titative features? Historical Biology, 34: 1901–1915. 
https://doi.org/10.1080/08912963.2021.1986040

Werdelin L. and Wesley-Hunt G.D. 2014. Carnivoran 
ecomorphology: patterns below the family level. 
Annales Zoologici Fennici, 51: 259–268. https://doi.
org/10.5735/086.051.0224

Whitaker J.O. and Richards R.L. 2005. Shrews of 
Indiana: Late Pleistocene to present. In: J.F. Merritt, 
S. Churchfield, R. Hutterer and B.I. Sheftel (Eds). 

https://doi.org/10.1017/RDC.2020.41
https://doi.org/10.4404/hystrix-26.1-11264
https://doi.org/10.2307/2992207
https://doi.org/10.2307/2992207
https://doi.org/10.1016/B978-0-12-810493-4.00011-0
https://doi.org/10.1016/B978-0-12-810493-4.00011-0
https://cran.r-project.org/web/packages/Morpho/Morpho.pdf
https://cran.r-project.org/web/packages/Morpho/Morpho.pdf
https://doi.org/10.1134/S1022795411010121
https://doi.org/10.1134/S1022795411010121
https://doi.org/10.1134/S1062359016050101
https://doi.org/10.7312/simp93764
https://doi.org/10.7312/simp93764
http://doi.org/10.1016/j.quaint.2015.10.112
https://doi.org/10.1134/s0869593806010060
https://doi.org/10.5194/cp-4-47-2008
https://doi.org/10.1111/j.1558-5646.1971.tb01898.x
https://doi.org/10.1111/j.1558-5646.1971.tb01898.x
https://doi.org/10.7208/9780226115504-022
https://doi.org/10.7208/9780226115504-022
https://doi.org/10.1080/08912963.2020.1822354
https://doi.org/10.1080/08912963.2020.1822354
https://doi.org/10.1080/08912963.2021.1986040
https://doi.org/10.5735/086.051.0224
https://doi.org/10.5735/086.051.0224


Л.Л. Войта и др.588

Advances in the biology of Shrews. Vol. 2. Internation-
al Society of Shrew Biologists, New York: 9–29.

Zaitsev M.V. 1992. Insectivorous mammals of the Late 
Anthropogen of the Southern Urals. In: I.S. Smirnov 
(Ed.). History of modern fauna of the Southern Urals. 
UrO RAN, Sverdlovsk: 61–80. [In Russian].

Zaitsev M.V. 1998. Late Anthropogene Insectivora from 
the South Urals with a special reference to diagnostics 
of red-tooth shrews of the genus Sorex. In: J.J. Saunders, 
B.W. Styles and G.F. Baryshnikov (Eds). Quaternary 
paleozoology in the Northern Hemisphere. Illinois 
State Museum Scientific Papers. Vol. 27. Illinois State 
Museum, Springfield: 145–158.

Zaitsev M.V. and Osipova V.A. 2005. Taxonomy of mid-
dle and late Pleistocene shrews from the Northern Cau-
casus. In: J.F. Merritt, S. Churchfield, R. Hutterer and 
B.I. Sheftel (Eds). Advances in the biology of Shrews. 
Vol. 2. International Society of Shrew Biologists, New 
York: 49–62.

Zaitsev M.V. and Rzebik-Kowalska B. 2003. Variation 
and taxonomic value of some mandibular characters in 
red-toothed shrews of the genus Sorex L. (Insectivora, 
Soricidae). Russian Journal of Theriology, 2: 97–104. 
https://doi.org/10.15298/rusjtheriol.2.2.04

Zaitsev M.V., Voyta L.L. and Sheftel B.I. 2014. The 
mammals of Russia and adjacent territories. Lipotyph-
lans. Nauka, Saint Petersburg, 391 p. [In Russian].

Zazhigin V.S. and Voyta L.L. 2019. Northern Asian Plio-
cene–Pleistocene beremendiin shrews (Mammalia, 
Lipotyphla, Soricidae): a description of material from 
Russia (Siberia), Kazakhstan, and Mongolia and the 
paleobiology of Beremendia. Journal of Paleontology, 
93: 1234–1257. https://doi.org/10.1017/jpa.2019.51

Zelditch M.L., Swiderski D.L., Sheets H.D. and 
Fink W.L. 2004. Geometric morphometrics for biolo-
gists: A Primer. Elsevier Academic Press, Amsterdam, 
437 p. https://doi.org/10.1016/b978-0-12-778460-1.
x5000-5

Приложение 1. Код оболочки «R-статистика» для визуализации различий между 
видами Sorex по форме m1 с использование пакетов Morpho и RGL

Appendix 1. R-script for visualization of differences between Sorex species through the 
m1 shape transformation using Morpho and RGL Packages

#Использована оболочка RStudio, PBC, ver. 
1.3.1056#
#Used RStudio, PBC, ver. 1.3.1056#

###
#(1) Загрузка пакетов: 
#(1) Loading libraries:

library(morpho)
library(rgl)

#

#(2) Указание рабочей папки:
#(2) Set the working directory:

setwd(“D:/YandexDisk/.../ZIN_Proc/R-
shape/”)
getwd()

#

#(3) Загрузка файла 3D-модели референсно-
го объекта в формате PLY (Stanford Triangle 
Format):

Примечание 1: Используется функция ‘file-
2mesh’ (Morpho Package v. 2.8; Schlager 2021: 45)

Примечание 2: В качестве референсного объ-
екта используется 3D-модель реального зуба 
(ZIN 92408, S. unguiculatus), наиболее близко рас-
положенного к позиции консенсуса (координаты 
консенсуса в морфопространстве x = 0, y = 0).
#(3) Loading a mesh file of the reference specimen in 
PLY (Stanford Triangle Format):

Note 1: The ‘file2mesh’ function is used (Morpho 
Package v. 2.8; Schlager 2021: 45).

Note 2: Three-dimensional model of S. unguicula-
tus (ZIN 92408) was determined as a reference object 
for visualization procedure due to its closest position 
to the consensus configuration (consensus position in 
the PCA morphospace is x = 0, y = 0).

reference_mesh<-file2mesh(“92408_isoR_
B2-2x_sin-6-80_m1_surf.ply”)

#

#(4) Загрузка конфигурации 3D-меток для ре-
ференсного объекта (ZIN 92408, S. unguiculatus) 
и целевых объектов (target1, target2):

Примечание 3: Используется функция ‘read.
table’ (Utils, ver. 3.6.2).

https://doi.org/10.15298/rusjtheriol.2.2.04
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Примечание 4: В качестве целевых объектов 
взяты S. daphaenodon (target1; отрицательная 
область PC1; Рис. 4A)/S. minutissimus (target2; по-
ложительная область PC1; Рис. 4B).

#(4) Loading a three-dimensional landmarks config-
uration for the reference (ZIN 92408, S. unguicula-
tus) and target specimens (target1, target2):

Note 3: The ‘read.table’ function is used (Utils, 
ver. 3.6.2).

Note 4: Targets are S. daphaenodon (target1; neg-
ative end of PC1; Fig. 4A)/S. minutissimus (target2; 
positive end of PC1; Fig. 4B).

reference<-as.matrix(read.table(“92408_
ungR_B2-2x_sin-6-80_surf.lmk”,sep=” 
“,dec=”.”)[,2:4]) 
target1<-as.matrix(read.table(“93569_dphR_
A1-3x_sin-6-40_surf.lmk”, sep=” “, dec=”.”)
[,2:4])
target2<-as.matrix(read.table(“89557_
mssR_A2-1xx_sin-4-00_surf.lmk”, sep=” “, 
dec=”.”)[,2:4])

#

##(5) Процедура наложения (superimposition) 
конфигураций 3D-меток двух целевых объек-
тов для визуализации различий:

Примечание 5: перед процедурой наложения 
необходимо провести стандартизацию размера 
(выделение centroid size: функция ‘centsiz’; Claude 
2008: 140) и стандартизацию взаимного поло-
жения 3D-меток целевых объектов (функция 
‘trans1’; Claude 2008: 149).
#(5) Superimposition of the three-dimensional land-
marks configuration of two targets for the visualiza-
tion of differences:

Note 5: Before the superimposition, we need to 
standardize the size (extracting the centroid size via 
the ‘centsiz’ function; Claude 2008: 140) and the 
mutual position of landmarks of the targets (‘trans1’ 
function; Claude 2008: 149).

#(5a) Стандартизация размера:
#(5a) Size standardization:

centsiz<-function(M)
{p<-dim(M)[1]
size<-sqrt(sum(apply(M, 2,var))*(p-1))
list(“centroid_size” = size,”scaled” = M/size)}

#

#(5b) Стандартизация положения:
#(5b) Position standardization:

trans1<-function(M)
{scale(M,scale=F)}

#
#(5c) Совмещение двух наборов 3D-меток про-
изводится с использованием функции ‘ild2’ 
(Claude 2008: 155):
#(5c) Matching two target configurations via the 
‘ild2’ function (Claude 2008: 155):

ild2<-function(M1, M2)
{sqrt(apply((M1-M2)^2, 1, sum))}

#

#(5d) Процедура наложения двух позиций 
3D-меток через прокрустов анализ (функция 
‘pPsup’; Claude 2008: 155):
#(5d) Superimposition procedure for two landmark 
sets using the Procrustes analysis (‘pPsup’ function; 
Claude 2008: 155):

pPsup<-function(M1, M2)
{k<-ncol(M1)
Z1<-trans1(centsiz(M1)[[2]])
Z2<-trans1(centsiz(M2)[[2]])
sv<-svd(t(Z2)%*%Z1)
U<-sv$v; V<-sv$u; Delt<-sv$d
sig<-sign(det(t(Z1)%*%Z2))
Delt[k]<-sig*abs(Delt[k]) ; V[,k]<-sig * V[,k]
Gam<-U%*%t(V)
beta<-sum(Delt)
list(Mp1=Z1%*%Gam,Mp2=Z2, rota-
tion=Gam,DP=sqrt(sum(ild2(Z1%*%Gam, 
Z2)^2)),rho=acos(beta))}
sup<-pPsup(target1, target2)

#
##

#(6) Процедура трансформации референсного 
объекта S. unguiculatus под конфигурацию целе-
вого объекта S. daphaenodon, а затем под конфи-
гурацию S. minutissimus:
#(6) We warp the reference configuration of S. un-
guiculatus onto the target configuration of S. daphae-
nodon and further on the target configuration of 
S. minutissimus:

daphaenodon_target1<-tps3d(reference_
mesh, reference, sup$Mp1)
minutissimus_target2<-tps3d(reference_
mesh, reference, sup$Mp2)

#
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#(7) Получение визуализации «обновлен-
ной» модели зуба S. daphaenodon с собственной 
конфигурацией ориентиров (красные метки) 
и отличиями (синие метки) в сторону проти-
воположного конца оси главных компонент. 
«Обновленная» модель создается из преобра-
зованной модели референса (Schlager 2017). 
Парные положения меток (красный/синий) со-
единяются векторами (синий). Для получения 
векторов для каждой пары меток была исполь-
зована процедура «петли» (для пар меток с 1-й 
по 8-ю). Модель показана прозрачным серым 
цветом (прозрачность по параметру альфа = 0.3):
#(7) Obtaining the visualisation of the “renewed” 
mesh of S. daphaenodon with own landmarks con-
figuration (red) and transformations (blue) toward 
the opposite end of the PC axis. The “renewed” mesh 
is produced from the transformed reference mesh 
(Schlager 2017). Two landmark positions (red/blue) 
are connected by vectors (blue). The vectors pro-
duced use a loop procedure (for the 1st to 8th land-
mark pairs). The mesh is coloured by slightly trans-
parent grey (alpha = 0.3):

shade3d(daphaenodon_target1, color=”grey”, 
alpha=0.3)
plot3d(sup$Mp1,aspect=”iso”, type=”s”,-
size=1.6,col=”red”, add=T)
plot3d(sup$Mp2,aspect=”iso”, type=”s”,-
size=1.1,col=”blue”, add=T)

for (i in 1:8) {lines3d(rbind(sup$Mp1[i,], 
sup$Mp2[i,]), col=”blue”, lwd=30)}

#

#(8) Сохранение двумерного изображения 
в формате PNG (Рис. 4: A2):
#(8) Saving the 2D-image as PNG file (Fig. 4: A2):

rgl.snapshot(“daphaenodon.png”, fmt = “png”, 
top = TRUE)

#

#(9) Повторяем процедуру визуализации для 
S. minutissimus (Рис. 4: B2):
#(9) Repeating the procedure for S. minutissimus 
(Fig. 4: B2):

rgl.clear()
shade3d(minutissimus_target2, color=”grey”, 
alpha=0.3)
plot3d(sup$Mp2,aspect=”iso”, type=”s”,-
size=1.6,col=”blue”, add=T) 
plot3d(sup$Mp1,aspect=”iso”, type=”s”,-
size=1.1,col=”red”, add=T)
for (i in 1:8) {lines3d(rbind(sup$Mp1[i,], 
sup$Mp2[i,]), col=”blue”, lwd=30)}
rgl.snapshot(“minutissimus.png”, fmt = “png”, 
top = TRUE)

#
###


