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По неполному черепу и фрагменту нижнечелюстной кости из нижнеплейстоценовых отложений
пещеры Таврида в центральном Крыму описан новый подвид северных кожанков Eptesicus nilssonii
varangus subsp. nov. Это древнейшая находка данного вида. Присутствие E. nilssonii (Keyserling et Bla-
sius, 1839) в составе раннеплейстоценовой ассоциации рукокрылых пещеры Таврида указывает, что
до вселения в Центральную и Юго-Восточную Европу этот вид обитал на юге Восточной Европы.
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Среди раннеплейстоценовых рукокрылых из
пещеры Таврида в центральном Крыму (Белогор-
ский район, пос. Зуя) ранее были описаны Rhino-
lophus macrorhinus cimmerius Lopatin, 2022, R. mehe-
lyi scythotauricus Lopatin, 2023 (Rhinolophidae) и
Eptesicus praeglacialis Kormos, 1930, а также отме-
чены представители родов Myotis и Plecotus (Ves-
pertilionidae) [1–3]. Сборы 2022 г. позволили зна-
чительно увеличить коллекцию ископаемых ле-
тучих мышей из пещеры Таврида [3] и дополнить
таксономический состав ассоциации нескольки-
ми формами (включая мелкие виды Myotis и Ves-
pertilio). Одной из важных новых находок являет-
ся северный кожанок Eptesicus nilssonii (Keyserling
et Blasius, 1839). Этот бореальный вид в настоящее
время обитает в Северной Евразии. В европей-
ской части ареала он распространен на юге до
стран Центральной Европы. В палеонтологиче-
ской летописи E. nilssonii отмечен с конца раннего
плейстоцена Европы [4–8].

Кожанок из раннего плейстоцена Крыма ниже
описан как Eptesicus nilssonii varangus subsp. nov.
Фаунистический комплекс пещеры Таврида да-
тирован поздним виллафранком, около 1.8–
1.5 млн л.н. [9, 10].

Изученный материал хранится в Палеонтоло-
гическом институте им. А.А. Борисяка РАН

(ПИН) в г. Москве. Для сравнения использованы
черепа современных E. nilssonii из коллекции Зоо-
логического музея Московского государственного
университета имени М.В. Ломоносова (ЗМ МГУ).
Измерения сделаны с помощью окуляр-микро-
метра стереомикроскопа Leica MZ6, приведены в
мм. Иллюстрации подготовлены при помощи
цифрового фотоаппарата Nikon D800 с объекти-
вом AF-S Micro NIKKOR 60mm f/2.8G ED, ска-
нирующих электронных микроскопов Tescan Ve-
ga II XMU, Tescan Vega 3 XMU и рентгеновского
микротомографа Neoscan N80 в ПИН.

Отряд Chiroptera Blumenbach, 1779
Семейство Vespertilionidae Gray, 1821

Подсемейство Vespertilioninae Gray, 1821
Триба Eptesicini Volleth et Heller, 1994

Род Eptesicus Rafinesque, 1820
Eptesicus nilssonii (Keyserling et Blasius, 1839)
Eptesicus nilssonii varangus Lopatin, subsp. nov.
Н а з в а н и е  п о д в и д а  – лат. varangus, ва-

ряг, чужеземный наемник.
Г о л о т и п  – ПИН, № 5644/680, неполный

череп с правыми M1–M3 и фрагментом левого P4;
Россия, Республика Крым, Белогорский район,
местонахождение Таврида (точка “Ванин грот”);
нижний плейстоцен.

О п и с а н и е  (рис. 1–4). Размеры черепа как у
современных E. nilssonii nilssonii, но ростральный
отдел шире, а зубы немного крупнее. Череп ком-
пактный, мозговая коробка округлая, выпуклая,
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несколько шире и намного выше лицевого отде-
ла. Заглазничное сужение четко выражено.

Лицевой отдел черепа массивный, ростраль-
ная часть короткая, широкая, с дорсальной сто-
роны отчетливо вогнутая, с узкой углубленной
продольной срединной впадиной между глазни-
цами (рис. 1). Конец рострума плавно изогнут,
перед клыками имеются отчетливые антеролате-
ральные впадины. Вырезка носового отверстия
глубокая, V-образная. Лобные кости расширены
над глазницами, предглазничные отростки отсут-
ствуют, слезные вздутия хорошо выражены. Над-
глазничные гребни отчетливые, сагиттальный
гребень не развит. Теменные отверстия крупные.

Подглазничное отверстие крупное, округлое,
расположено на уровне задней части P4 и перед-
ней части M1. Отделяющий подглазничное отвер-
стие от глазницы костный мостик довольно ши-
рокий. Расположенное в передней стенке глазни-
цы мелкое округлое слезное отверстие находится
на уровне задней части M1. Скуловая дуга плавно
изогнутая, относительно высокая, с крупным
треугольным заглазничным отростком.

Костное небо широкое. Задний край широкой
U-образной передней небной вырезки находится
на уровне передней части альвеол верхних клы-
ков C1. Альвеолы C1 широко разнесены. Средин-
ный шип костного неба короткий и широкий.
Мезоптеригоидная ямка широкая. Суставные
впадины поперечно короткие, округлые.

На костном небе сохранились следы пяти из
семи характерных для вида (см. [11–13]) небных
валиков (поперечных небных складок, rugae pa-
latinae transversae vel plicae palatinae), включая
небные валики II–VI. Эти следы имеют вид суб-
параллельных изогнутых тонких линий (поверх-
ностных бороздок) белесого цвета на месте осно-
ваний небных валиков (рис. 1б, 2а, 2б) (см. [1]).
Непрерывная линия небного валика II дважды
волнообразно изогнута, ее плавно прогнутая на-
зад срединная часть протягивается до уровня су-
противно расположенных промежутков C1/P4,
выступающие вперед парные лопасти достигают
уровня заднего края альвеол правого и левого C1,
а латеральные окончания находятся у средней ча-
сти лингвальных альвеол противолежащих P4.
Линии небных валиков III–VI сильно прогнуты
дистально и прерываются в осевой части костно-
го неба; таким образом, каждая из них имеет вид
разомкнутой в центре двойной дуги. Парные дуги
сильно изгибаются вперед у линии небного вали-
ка III и становятся все более пологими в последо-
вательности небных валиков IV–VI. Мезиальные
выступы парных дуг линии небного валика III на-
ходятся на уровне протокона противолежащих M1,
а их латеральные окончания достигают уровня
выступа гипокона M1. Латеральные концы дуг ли-

нии небного валика IV располагаются на уровне
переднего края противолежащих M2, небного ва-
лика V – на уровне выступа гипокона M2, небного
валика VI – на уровне переднего края противоле-
жащих M3. На месте небных валиков III–V имеются
трудно различимые шевронообразные утолщения
костного неба (видны на СЭМ, см. рис. 2в, 2г).
Следы терминальных небных валиков I и VII не
сохранились.

Носовые раковины (турбиналии), изученные с
помощью компьютерной томографии (рис. 3),
демонстрируют характерное для Vespertilionidae
строение [14]. Четко идентифицируются крупные
этмотурбиналии I, II и III, занимающие значи-
тельную часть объема носовой полости, и про-
дольно вытянутая максиллотурбиналия, распо-
ложенная вблизи дна носовой полости (см. [2]).

Верхний зубной ряд включает два резца, клык,
один премоляр и три моляра (рис. 4а). Судя по
альвеолам I1 и I2, верхние резцы тесно сближены
и I1 несколько превосходит по величине I2. Альве-
ола C1 округлой формы; она отделена от альвеолы
I2 небольшим промежутком, но тесно сближена с
альвеолой антеролабиального корня P4.

Верхние моляры M1 и M2 массивные, с окклю-
зиальной поверхностью трапециевидных очерта-
ний и крупными выступающими стилями. M2

расширен поперечно сильнее, чем M1, парастиль
и метастиль на M2 немного крупнее. Лингвальная
доля M1 и M2 заметно сжата в продольном на-
правлении, особенно на M2. Протокон на каждом
из этих зубов выдается лингвально сильнее, чем
выступ гипокона. Выступ гипокона хорошо раз-
витый, с бугорковидной вершиной. Цингулюм
тонкий. Задняя вырезка очень слабая. M3 слабо
редуцированный, широко-треугольный, с круп-
ным парастилярным выступом. Метакон хорошо
развит, метастиль отсутствует. Цингулюм тон-
кий, но четкий, непрерывный.

Горизонтальная ветвь нижнечелюстной кости
относительно высокая, с хорошо развитым под-
бородочным выступом. Подбородочное отвер-
стие мелкое, округлое, расположено под проме-
жутком C1/P2. Симфиз крупный, достигает уров-
ня передней части альвеолы P2.

Нижний зубной ряд состоит из трех резцов,
клыка, двух премоляров и трех моляров (рис. 4б,
4в). Судя по альвеолам, нижние резцы мелкие,
наклонены вперед и скошены лабиально. Альвео-
ла I2 расположена строго позади альвеолы I1 и не-
посредственно лингвальнее передней части аль-
веолы I3 и, таким образом, смещена лингвально
относительно осевой линии ряда резцов. Альвео-
ла C1 крупная, овальная, альвеола P2 в 1.5 раза
меньше ее.
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Рис. 1. Eptesicus nilssonii varangus Lopatin, subsp. nov.: а–д – голотип ПИН, № 5644/680, неполный череп с правыми M1–
M3 и фрагментом левого P4: а – с дорсальной стороны, б – с вентральной стороны, в – с левой латеральной стороны,
г – с правой латеральной стороны, д – с ростральной стороны; е–з – экз. ПИН, № 5644/681, фрагмент левой нижне-
челюстной кости с P4 и M2: е – с лабиальной стороны, ж – с окклюзиальной стороны, з – с лингвальной стороны; Рос-
сия, Крым, пещера Таврида; нижний плейстоцен.

0 5 мм(а) (б)

(д)

(в) (г)

(е) (ж) (з)

P4 массивный, основание коронки трапецие-
видной формы, с непрерывным мощным цингу-
лидом. Антеролингвальный и постеролингваль-
ный дополнительные бугорки хорошо развитые,
сильно выступающие. Лингвальная сторона ос-
нования коронки между этими дополнительны-
ми бугорками почти прямая, с небольшой впа-
диной на уровне вершины главного бугорка.
Вершина главного бугорка трехгранная, с линг-
вальной фасеткой стирания, лабиальная сторона
главного бугорка выпуклая, задняя сторона не-
много вогнутая, основание постеролингвального
ребра с заметным утолщением.

M2 массивный, компактный, с лабиальными
бугорками (протоконидом и гипоконидом) при-
близительно равной высоты (при умеренном сти-
рании). Талонид немного шире тригонида. Энто-
кристид неполный, в передней части этот мощ-

ный гребень резко понижается и соединяется с
основанием тонкого дистального метакристида,
восходящего на заднюю стенку метаконида. При
этом глубокая V-образная вырезка между ди-
стальным метакристидом и энтокристидом не-
много не достигает дна талонидного бассейна, и
он остается закрытым с лингвальной стороны.
Гипоконулид умеренно развит, заметно выступа-
ет постеролингвально. Эктоцингулид мощный,
энтоцингулид выражен в виде короткого тонкого
гребешка, расположенного базальнее выхода из
тригонидного бассейна.

Р а з м е р ы  в мм. Голотип ПИН, № 5644/680:
длина рострума (до заднего края небного отрост-
ка верхнечелюстной кости) – 6.2; длина костного
неба (от передней небной вырезки до основания
срединного шипа) – 5.8; длина суставной впади-
ны (dex – правая, sin – левая) – 1.4 (dex, sin); ши-
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рина суставной впадины – 1.6 (dex, sin); межглаз-
ничная ширина (в заглазничном сужении) – 4.15;
наименьшее расстояние от сагиттального шва до
латерального выступа левой скуловой дуги – 5.1
(реконструируемая ширина черепа в скуловых ду-
гах – около 10.2); ширина мозговой коробки –
8.2; ширина на уровне альвеол клыков – 5.35;
наименьшее расстояние от лабиального края вы-
ступа метастиля M2 до уровня срединного небно-
го шва – 3.5 (реконструируемая ширина на уров-
не M2–M2 – около 7.0); наименьшее расстояние
от лабиального края выступа парастиля M3 до
уровня срединного небного шва – 3.5 (реконстру-
ируемая ширина на уровне M3–M3 – около 7.0);
ширина мезоптеригоидной ямки (между основа-
ниями крыловидных отростков) – 2.55; альвео-
лярная длина C1–M3 – 5.7 (sin); длина M1–M3 –
3.85 (dex); размеры зубов (L – наибольшая длина,
LabL – лабиальная длина, LinL – лингвальная

длина, W – наибольшая ширина): M1: LabL – 1.6;
LinL – 1.05; W – 1.7; M2: LabL – 1.55; LinL – 0.95;
W – 1.8; M3: L – 0.95; W – 1.75.

Экз. ПИН, № 5644/681: альвеолярная длина
I1–M3 – около 6.9; высота горизонтальной ветви в
области симфиза – 2.17; под P4 – 1.5; под M2 – 1.5;
размеры зубов: P4: L – 0.88; W – 0.73; M2: L – 1.45;
ширина тригонида – 0.9; ширина талонида – 0.92.

С р а в н е н и е  и  з а м е ч а н и я .  Отнесение
раннеплейстоценового мелкого кожана из пеще-
ры Таврида к виду E. nilssonii основывается на
строении и размерах черепа и зубов. Вместе с тем
от современных представителей E. nilssonii (в со-
ставе подвидов E. nilssonii nilssonii и E. nilssonii par-
vus Kishida, 1932) крымская ископаемая форма
отличается более широкой ростральной частью
черепа (особенно хорошо это заметно по ширине
черепа на уровне клыков и моляров, см. [15, 17]
и табл. 1). В строении зубов E. nilssonii varangus

Рис. 2. Eptesicus nilssonii varangus Lopatin, subsp. nov., голотип ПИН, № 5644/680, неполный череп с правыми M1–M3 и
фрагментом левого P4 с вентральной стороны: а – ростральная часть черепа; б – то же с прорисовкой следов небных
валиков; в, г – костное небо (СЭМ Tescan Vega II XMU); Россия, Крым, пещера Таврида; нижний плейстоцен.

0
мм

2

(а) (б)

(в) (г)
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subsp. nov. отличается от современного E. nilssonii
nilssonii продольно сжатыми лингвальными доля-
ми M1–M2 (различия по параметрам LinL/LabL
см. в табл. 1) и более тонким цингулюмом верх-
них моляров, а также неполным энтокристидом
M2 (у E. nilssonii nilssonii энтокристид полностью
слит с дистальным метакристидом и образует
вместе с ним высокий продольный гребень с уме-
ренно развитой вырезкой).

Показатели ширины ростральной части чере-
па на уровне клыков (WC1–C1) и на уровне по-

следних моляров (WM3–M3) у новой формы зна-
чительно превосходят средние значения этих па-
раметров у современных мелких кожанов
Палеарктики – E. nilssonii (табл. 1) и E. gobiensis Bo-
brinskoy, 1926 ([15], табл. 1). При этом по WC1–C1

различия крымской ископаемой формы с E. gobi-
ensis существенно больше, чем с E. nilssonii nils-
sonii. У E. nilssonii varangus subsp. nov. этот показа-
тель (в мм, n – число экземпляров) составляет
5.35 (по альвеолам), у E. nilssonii nilssonii – 4.51–
5.11 (среднее – 4.84, n = 24; см. также табл. 1), у
E. gobiensis gobiensis – 4.12–4.83 (среднее – 4.59,
n = 16), у E. gobiensis bobrinskoi Kuzyakin, 1935 –
4.07–4.39 (среднее – 4.21, n = 14). Наглядны также
различия в отношении WC1–C1 к WM3–M3 (по
средним значениям), отражающем степень суже-
ния рострума: у E. nilssonii varangus subsp. nov. дан-
ный показатель (WC1–C1/WM3–M3, %) составля-
ет около 76.4, у E. nilssonii nilssonii – 75.9, тогда как
у E. gobiensis gobiensis – 69.8, а у E. gobiensis bo-
brinskoi – 68.8. Отношение WC1–C1 к длине C1–
M3 (%): E. nilssonii varangus subsp. nov. (по альвео-
лам) – 93.9, E. nilssonii nilssonii – 82.6–91.7 (сред-
нее – 87.5, n = 24), E. gobiensis gobiensis – 78.7–86.9
(среднее – 82.5, n = 16), E. gobiensis bobrinskoi –
76.3–84.6 (среднее – 80.8, n = 14). Вместе с тем
недостаток материалов в настоящее время не поз-
воляет охарактеризовать изменчивость размеров
E. nilssonii varangus subsp. nov.

Рис. 3. Eptesicus nilssonii varangus Lopatin, subsp. nov.,
голотип ПИН, № 5644/680, неполный череп с правы-
ми M1–M3 и фрагментом левого P4, компьютерная
модель: а – с вентральной стороны; б – левая полови-
на носовой полости, сагиттальный срез вблизи носо-
вой перегородки (видны этмотурбиналии I, II, III и
максиллотурбиналия); в – носовая полость, попе-
речный срез на уровне передней части M1; Россия,
Крым, пещера Таврида; нижний плейстоцен.

(а)

0 2 мм

(б)

(в)

Рис. 4. Eptesicus nilssonii varangus Lopatin, subsp. nov.,
зубные ряды (СЭМ Tescan Vega 3 XMU): а – голотип
ПИН, № 5644/680, правые M1–M3 и альвеолы I1–P4

с окклюзиальной стороны; б, в – экз. ПИН,
№ 5644/681, левые P4 и M2 и альвеолы I1–P2, M1 и
M3: б – с окклюзиальной стороны, в – с окклюзиаль-
ной стороны с лингвальным наклоном; Россия,
Крым, пещера Таврида; нижний плейстоцен.

0 1 мм

(а)

(б)

(в)
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Таблица 1. Размеры (в мм) Eptesicus nilssonii (Keyserling et Blasius, 1839) (n – число измеренных экземпляров; * –
образцы из разных регионов России (Калининградская, Ленинградская, Новгородская, Тверская, Самарская,
Нижегородская области, Ханты-Мансийский автономный округ – Югра, Республика Саха (Якутия), Забайкаль-
ский край), коллекция ЗМ МГУ, измерения автора)

Параметры E. nilssonii varangus subsp. nov.
E. nilssonii nilssonii, современные

 [5, 15, 17]

n пределы среднее

Длина рострума 6.2 12* 6.0–6.8 6.3
Длина костного неба 5.8 7* 5.5–6.1 5.77
Длина суставной впадины 1.4 25* 1.3–1.6 1.45
Ширина суставной впадины 1.6 18* 1.5–1.7 1.64

Межглазничная ширина 4.15
42 [17]
24 [15]

14*

3.8–4.5
3.71–4.28
3.9–4.55

4.18
4.04
4.2

Ширина черепа в скуловых 
дугах ~10.2 26 [17]

8*
9.5–10.5
9.9–10.7

9.95
10.27

Ширина мозговой коробки 8.2 24 [15]
14*

7.57–8.38
7.75–8.45

7.89
8.07

Ширина на уровне C1–C1 5.35
(по альвеолам)

40 [17]
24 [15]

13*

4.6–5.2
4.51–5.11
4.55–5.2

4.88
4.84
4.88

Ширина на уровне M2–M2 ~7.0 14* 6.05–6.65 6.36

Ширина на уровне M3–M3 ~7.0
41 [17]
24 [15]

13*

5.9–6.9
6.02–6.63

6.2–6.7

6.26
6.38
6.47

Ширина мезоптеригоидной 
ямки 2.55 12* 2.4–2.6 2.49

Длина C1–M3 5.7
(по альвеолам)

40 [17]
24 [15]

27*

5.0–5.8
5.21–5.74
5.3–5.95

5.42
5.53
5.6

Длина M1–M3 3.85 28* 3.35–3.8 3.59

Лабиальная длина (LabL) M1 1.6 28* 1.3–1.55 1.41

Лингвальная длина (LinL) M1 1.05 28* 0.97–1.1 1.05

LinL/LabL M1, % 65.63 28* 70.0–81.48 74.93

Ширина M1 1.7 28* 1.45–1.7 1.59

Лабиальная длина M2 1.55 28* 1.3–1.5 1.41

Лингвальная длина M2 0.95 28* 0.9–1.1 0.98

LinL/LabL M2, % 61.29 28* 64.29–78.57 69.46

Ширина M2 1.8 28* 1.65–1.85 1.77

Длина M3 0.95 27* 0.85–1.0 0.95

Ширина M3 1.75 27* 1.6–1.75 1.7

Длина I1–M3
~6.9

(по альвеолам) 28* 6.7–7.3 6.98

Длина P4 0.88 6 [5]
28*

0.78–0.9
0.7–0.85

0.85
0.79

Ширина P4 0.73 6 [5]
28*

0.74–0.78
0.65–0.75

0.76
0.71

Длина M2 1.45 28* 1.3–1.45 1.39

Ширина талонида M2 0.92 28* 0.9–1.05 0.97
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Eptesicus nilssonii varangus subsp. nov. намного
мельче E. praeglacialis, также обнаруженного в ме-
стонахождении Таврида (у последнего ширина
черепа в скуловых дугах – 14.2–15.6 мм, ширина
на уровне C1–C1 – 7.0–7.65 мм, ширина на уровне
M2–M2 – 8.6–9.6 мм, длина C1–M3 – 8.2–8.75 мм,
длина I1–M3 – 10.4 мм, см. [2]).

Древнейшие известные ранее ископаемые
остатки E. nilssonii датированы концом раннего
плейстоцена [4–8]. В Центральной Европе наход-
ки этого вида редки в нижнем и среднем плейсто-
цене, но более обычны в верхнем плейстоцене и
голоцене, что отражает увеличение числа боре-
альных видов летучих мышей в Европе на фоне
общего похолодания конца плейстоцена [16]. По
размерам E. nilssonii из плейстоцена Европы зна-
чимо не отличается от современных популяций
этого вида [5, 17].

Ранее было установлено [18], что у современ-
ных и субфоссильных E. nilssonii иногда бывает
развит рудиментарный верхний малый премоляр
P2 (с одной или обеих сторон). Этот факт был ин-
терпретирован как примитивная черта, противо-
поставляющая E. nilssonii прочим видам рода [18].
Отсутствие P2 у раннеплейстоценового E. nilssonii
varangus subsp. nov., самого древнего представите-
ля вида, показывает, что в линии Eptesicus утрата
данного зуба произошла на более ранней эволю-
ционной стадии; таким образом, появление P2 у
некоторых современных особей E. nilssonii имеет
атавистический характер.

Современный северный кожанок Eptesicus nils-
sonii – самый устойчивый к холоду вид летучих
мышей, широко распространенный в северных
районах Евразии (до 70°25′ с.ш. в Норвегии) [16, 19].
Он обитает в лесах, горных местностях, встреча-
ется в различных открытых биотопах; зимует в
постройках, иногда в пещерах и шахтах [16], но не
относится к числу троглофильных форм. Присут-
ствие E. nilssonii в составе раннеплейстоценовой
ассоциации рукокрылых пещеры Таврида указы-
вает, что до вселения в Центральную и Юго-Во-
сточную Европу этот вид обитал на юге Восточ-
ной Европы. Находка остатков E. nilssonii varangus
subsp. nov. и E. praeglacialis [2] в данном местона-
хождении согласуется с представлениями о воз-
никновении на рубеже плиоцена и плейстоцена у
некоторых лесных форм европейских летучих
мышей (включая Eptesicus) климатически обу-
словленной экологической адаптации – гиберна-
ции в пещерах (см. [20]).

М а т е р и а л .  Помимо голотипа (сборы 2022 г.),
из пещеры Таврида фрагмент левой нижнече-
люстной кости с P4 и M2, альвеолами I1–P2, M1 и
M3 (экз. ПИН, № 5644/681; сборы 2020 г.).
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EPTESICUS NILSSONII VARANGUS SUBSP. NOV. 
(VESPERTILIONIDAE, CHIROPTERA) FROM THE LOWER PLEISTOCENE 

OF THE TAURIDA CAVE IN CRIMEA
Academician of the RAS A. V. Lopatina,#

a Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russian Federation
#e-mail: alopat@paleo.ru

A new northern serotine bat Eptesicus nilssonii varangus subsp. nov. is described on the base of an incomplete
skull and a mandibular fragment from the Lower Pleistocene deposits of the Taurida cave in the central
Crimea. This is the earliest record of the species. The presence of E. nilssonii (Keyserling et Blasius, 1839) in
the Early Pleistocene bat assemblage of the Taurida cave indicates that this species lived in the south of East-
ern Europe before its spreading into Central and Southeastern Europe.

Keywords: Eptesicus nilssonii, northern serotine, chiropterans, Early Pleistocene, Crimea, cranial morpholo-
gy, palatal ridges, nasal turbinals
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