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Мелкие позвоночные из плейстоценовых отложений восточной галереи Денисовой пещеры свиде-
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лась высокая мозаичность биотопов. Лесные массивы чередовались с участками луговой и степной
растительности. Показано, что изменение тафоценозов различных слоев коррелируется с динами-
кой климата, которую отражают стадии Морской изотопной шкалы.
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ВВЕДЕНИЕ
Денисова пещера – один из важнейших палео-

литических памятников Северо-Западного Алтая
(Деревянко, Молодин, 1994; Деревянко и др.,
2003, 2014). Его изучение дало много новых мате-
риалов, которые проливают свет на ранние этапы
становления человека (Деревянко, 2015). В палео-
литических слоях были найдены останки древне-
го человека, из которых были выделены митохон-
дриальная и ядерная ДНК (Prüfer et al., 2014;
Brown et al., 2015). Получена ДНК и непосред-
ственно из осадков полости пещеры (Slon et al.,
2017a, b). Вариабельность нуклеотидных замен
мтДНК разных образцов указывает на длитель-
ное, более 200 тыс. лет, существование денисов-
ского человека в долине Ануя (Sawyer et al., 2015).
Установлено, что пещеру наряду с денисовцами
заселяли неандертальцы – денисовцы (Viola et al.,
2012; Деревянко, 2015). Доказаны случаи метиса-
ции между представителями этих популяций
(Slon et al., 2018). Эти уникальные результаты по-
казали более сложную схему ранней истории рода
Homo, чем считалось ранее. При создании новых
моделей эволюции человека необходимо учиты-
вать динамику природной среды на протяжении
каждого этапа ее преобразований. Это позволяет
подойти к пониманию связи и взаимозависимости

эволюции человека и развития природных ком-
плексов, в которых эта эволюция происходила.

Денисова пещера расположена в центральной
части Северо-Западного Алтая на юге Алтайского
края на правом берегу р. Ануй, ее координаты:
51°23′51′′ N, 84°40′36′′ Е (рис. 1). Пещера состоит
из центрального зала и двух галерей.

Настоящая работа посвящена результатам изу-
чения остатков мелких позвоночных, преимуще-
ственно млекопитающих, из восточной галереи
(секторы 5 и 6) Денисовой пещеры (рис. 2). При
раскопках порода каждого слоя промывалась на
ситах с ячеей 1 × 1 мм. Измерения и определение
материала проводились под микроскопом
МБС-10 при увеличении не менее ×10. Для уточ-
нения диагностики привлекались коллекции Па-
леонтологического ин-та им. А.А. Борисяка РАН
и Зоологического музея МГУ.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Из плейстоценовых отложений восточной га-
лереи (секторы 5 и 6) Денисовой пещеры для
определения было изучено 17559 костей мелких
позвоночных. Далее приведен их таксономиче-
ский состава от нижних слоев к верхним.
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Из слоя 17.1 нижней части разреза получено
2202 костных остатка. Средняя мощность этого
слоя 30–35 см, местами до 1 м. Кости светло-ко-
ричневого, почти желтого цвета. Они имеют ма-
товую “припудренную” поверхность, что обуслов-
лено мельчайшими частичками сцементированных
карбонатов. В составе тафоценоза преобладают ле-
тучие мыши – 19.46% от общего количества мелких
позвоночных (рис. 3). Вторая группа по численно-
сти – скальные полевки Alticola (16.5%) и рыжие
полевки Clethrionomys (12.1%). Узкочерепная по-
левка составляет 5.2% тафоценоза, полевка-эко-
номка Microtus oeconomus – 2.2%, северосибир-
ская полевка Microtus hyperboreus – 0.5%. В не-
большом количестве присутствуют лемминги
рода Lemmus – 0.2%. Установлено наличие длин-

нохвостого суслика Spermophilus – 2.22%, сурка
Marmota sp. – 1.7%, хомяков: барабинского –
0.74% и Эверсманна 0,25%. Среди насекомояд-
ных численность землероек составляет 0.25%, а
крота Asioscalops – 3.2%. Роющие грызуны пред-
ставлены цокором Myospalax myospalax – 2.7%. В
составе тафоценоза отсутствуют амфибии и реп-
тилии, что не случайно при общем значительном
объеме исследованного материала. Carnivora
представлены родом Mustela – 0.74%. Относи-
тельно много молочных зубов медведей – 2.45%.
Такое высокое их содержание свидетельствует о
регулярном использовании пещеры медведями
для зимней спячки, что предполагает очень ред-
кое или полное отсутствие визитов древнего че-
ловека в Денисову пещеру в период формирова-

Рис. 1. Географическое положение Денисовой пещеры и других близлежащих палеолитических памятников Северо-
Западного и Центрального Алтая: 1 – Денисова пещера; 2 – стоянка Усть-Каракол; 3 – Каминная пещера; 4 – пещера
Окладникова; 5 – Усть-Канская пещера.
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ния слоя 17.1. Это подтверждает отсутствие в осад-
ках орудий палеолитического человека и высокая
численность летучих мышей. Перечисленные
факты хорошо согласуются друг с другом.

Состав мелких позвоночных из слоя 17.1 сви-
детельствует о том, что в период формирования
этой части разреза лесные массивы чередовались
с биотопами скальной и луговой растительности.
Отсутствие рептилий и лягушек указывает на
низкие летние температуры. Распределение ко-
стей мелких позвоночных по уровням слоя 17.1
позволяет сделать дополнительные заключения.

Наибольшее количество костей крота, рыжих
полевок, скальных полевок, цокора приходится
на верхнюю половину слоя 17.1 (уровни 4–2).
Максимум рыжих полевок приходится на сред-
ние уровни, что указывает на смягчение природ-
ных условий в период накопления осадков ука-
занных уровней. Лишь в самом верхнем уровне 1
эти показатели снижаются. В заключительную

фазу накопления слоя 17.1 произошло довольно
сильное, но кратковременное похолодание, о чем
свидетельствует пылеватый налет карбонатов на
костях из этого слоя. На прохладный климат в це-
лом указывает также наличие лемминга, полное
отсутствие костей лягушек и данные палинологи-
ческого анализа (Болиховская и др., 2016). Одна-
ко при этом длительного промерзания почвы в
долине Ануя не происходило, о чем говорит по-
стоянное присутствие крота Asioscalops и цокора
Myospalax. Примечательно, что лемминг обнару-
жен в осадках уровня 10, где рыжие полевки Cle-
thrionomys отсутствуют полностью. Осадки этого
уровня накапливались в эпоху наибольшего по-
холодания.

В целом, время накопления данного слоя мож-
но сопоставить с самаровской ледниковой эпо-
хой или со стадией 8 Морской изотопной шкалы
(МИС) – MIS. По данным изучения изотопного
состава δ18О донных осадков Мирового океана

Рис. 2. Схема раскопов палеолитического памятника Денисова пещера. Обозначения: 1 – капельная линия; 2 – гра-
ницы раскопов плейстоценовых отложений; 3 – скальный массив.
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(Lisiecki, Raymo, 2005), похолодание МИС 8 было
менее сильным, чем предшествующее похолода-
ние МИС 10 и последующее похолодание МИС 6.
Кроме того, похолодание МИС 8 в начале и в
конце осложнялось короткими эпизодами потеп-
ления, которые, по-видимому, и отражает состав
фауны мелких позвоночных из слоя 17.1.

Слой 15 сравнительно маломощный: 15–20 см,
из него было получено 835 костей и зубов мелких
позвоночных (рис. 3). Набор таксонов в этом та-
фоценозе напоминает таковой слоя 17.1, но их ко-
личественное соотношение изменяется. На долю
рукокрылых приходится 17.99%. Важную роль иг-
рают полевки: скальные Alticola – 13.3%, и рыжие
Clethrionomys – 4.92%. Немного увеличивается
количество серых полевок: узкочерепная полевка
Stenocranius gregalis составляет 6.25%, полевка-
экономка Microtus oeconomus – 1.4%, североси-
бирская полевка M. hyperboreus – 1.33%. Отмече-
на пашенная полевка M. agrestis, но лишь в малом
количестве – 0.66%. Найдено здесь и несколько зу-
бов степной пеструшки Lagurus lagurus – 0.3%. В
слое 15 найдено четыре фрагмента моляров водя-
ной полевки Arvicola, что составляет 0.39%. Они
имеют морфологические признаки, отличные от
моляров позднеплейстоценовой Arvicola cf. sapi-
dus и от современной A. terrestris. Древнейшие
представители этого рода — A. mosbachensis лих-
винского времени имели структуру эмали моля-
ров, аналогичную древним полевкам Mimomys.
На протяжении второй половины среднего плей-
стоцена происходила ее перестройка. A. sapidus
начала позднего плейстоцена имели эмаль про-

межуточного типа (Heinrich, 1982, 1987, 1990;
Koenigswald, 1982; Agadzhanyan, 1983, 2009; Агад-
жанян, 2003).

Участие хомяков в составе тафоценоза слоя 15
довольно низкое – 0.76%, но среди них, в отличие
от слоя 17.1, появляется хомяк обыкновенный
Cricetus criсetus – 0.19%. Изменяется соотношение
наземных беличьих: количество суслика Spermo-
philus снижается – 1.14%, а сурка Marmota – увели-
чивается до 1.99% (рис. 3). Среди насекомоядных
численность землероек нарастает до 0.76%, а доля
крота Asioscalops снижается до 2.2%. Роющие
грызуны представлены цокором Myospalax myo-
spalax, численность которого – 2.7%. В составе та-
фоценоза появляются лягушки – 1.4% и суще-
ственно увеличивается количество костей рыб –
до 7.6%. Хищники представлены куньими: Muste-
la – 0.19% и Martes – 0.19%, и молочными зубами
медведей – 0.19%.

Приведенные цифры указывают на то, что
природные условия в начальный период накоп-
ления слоя 15 были примерно такие же, как во
время накопления слоя 17.1. В тафоценозе лишь
немного сокращается количество летучих мышей
и увеличивается число костей рыб. Снижается
численность рыжих и скальных полевок. Это
предполагает сокращение площадей, занятых ле-
сами, на раннем этапе седиментогенеза более чем
вдвое, и уменьшение площади скальных биото-
пов приблизительно на четверть. Одновременно
происходило расширение лугов с густым высоко-
травием. От нижних уровней к верхним нарастает

Рис. 3. Количественное соотношение основных экологических групп мелких позвоночных из слоев 17.1, 15, 14 и 13 во-
сточной галереи Денисовой пещеры в %.
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численность рыжих лесных полевок. На уровнях
14–12 Clethrionomys составляют 2.8%, на уровнях
11 и 10 – 3.9%, на уровнях от 9 до 4 – 7.3%. К верх-
ним уровням слоя 15 приурочены находки бурун-
дука и лягушек, что свидетельствует о расшире-
нии площади лесных биотопов и о наиболее бла-
гоприятных климатических условиях в период
накопления средней и, особенно, верхней части
слоя 15. Такое изменение состава фауны позво-
ночных отражает постепенное потепление и
увлажнение климата. Очевидно, в этот период
происходила сложная перестройка природных
комплексов от самаровской холодной эпохи к со-
обществам ширтинского межледниковья, или
времени МИС 7.

Из слоя 14 в определении было использовано
5629 образцов мелких позвоночных. Костный ма-
териал светло-коричневого цвета, хорошей со-
хранности, не имеет следов омарганцевания и
осаждения карбонатов. Количественное соотно-
шение позвоночных напоминает предшествую-
щий слой. В этом слое происходит дальнейшее
снижение численности летучих мышей до 9.5% и
одновременно нарастание количества костей рыб
до 13.5% (рис. 3). Среди останков грызунов заре-
гистрирована белка Sciurus vulgaris – 0.03%. На-
земные беличьи представлены сусликом Spermo-
philus – 0.96% и сурком Marmota – 1.65%. Найде-
на мышовка Sicista sp. – 0.07% и лесная мышь –
Apodemus (Alsomys) – 0.05%. Как и в слое 15, до-
минируют скальные (Alticola) – 15.5% и рыжие
(Clethrionomys) – 6.14% полевки. Немного увели-
чивается количество Microptini. Становится ощу-
тимым участие в тафоценозе степной пеструшки
Lagurus – 0.38%, хотя, конечно, их роль в сообще-
ствах была в целом незначительной. Интересна
находка лемминга рода Lemmus, что составляет
0.02%. Это указывает на существование расти-
тельных ассоциаций с участием зеленых мхов
Bryales, которые, правда, занимали незначитель-
ные площади. Важной является находка водяной
полевки – 0.1%. По своей морфологии она тяго-
теет к Arvicola cf. sapidus микулинского времени.

Численность цокора Myospalax myospalax в
слое 14 увеличивается до 5.2%, лягушек – до 2.3%
(132 экз.). Впервые в палеонтологической лето-
писи восточной галереи появляются ящерицы,
12 экз. – 0.21% (рис. 3). Количество землероек
Soricidae уменьшается до 0.4%, а крота Asioscalops
увеличивается до 2.8%. На долю пищух приходит-
ся 1.6%. Среди них отмечена степная пищуха
Ochotona pusilla, правда, в очень малом количе-
стве – 0.02%. Из хищников присутствуют куньи
родов Mustela – 0.2% и Martes – 0.1%, довольно
многочисленны молочные зубы медведей – 0.4%.

Формирование слоя 14, судя по таксономиче-
скому составу тафоценоза, происходило в усло-
виях некоторого расширения площади лесных

массивов и одновременного увеличения доли
ксерофитных скальных и открытых биотопов.
Время формирования уровней 10–8 характеризу-
ется значительным потеплением и некоторым
увлажнением климата. Именно на эти уровни
приходится наибольшее количество крота, ры-
жих полевок, цокора и лягушек; установлено
присутствие белки и ящериц. В целом климат
этого времени был значительно теплее, чем во
время накопления слоя 15. Верхняя часть слоя 14
характеризуется ростом доли скальных полевок,
сусликов, сурка, степных пеструшек и уменьше-
нием численности землероек, что свидетельству-
ет о снижении влагообеспеченности. Время на-
копления слоя 14 можно сопоставить с ширтин-
ским межледниковьем, т.е., со второй половиной
МИС 7. Ухудшение природной обстановки на за-
ключительных этапах седиментогенеза отражает
преддверие последующей ледниковой эпохи.

Слой 13 содержит костный материал светло-
коричневого цвета, хорошей сохранности, он не
имеет следов осаждения марганца и карбонатов.
В определении использовано 2738 образцов. Чис-
ленность летучих мышей в этом слое резко умень-
шается до 3.3% (рис. 3). Количество костей рыб
увеличивается до 34.3%. Снижается участие ры-
жих и скальных полевок. На долю Clethrionomys
приходится 5.2%, на долю Alticola – 13.27%. Сре-
ди Microtini самая многочисленная Stenocranius
gregalis – 5.3% состава тафоценоза. В слое 13 сни-
жается численность крота до 1.7%, сусликов до
0.6%, сурков до 0.4%, барабинского хомячка Cri-
setulus barabensis – до 0.14%. Но доля хомячка
Эверсманна увеличивается почти в два раза, до
0.4%. Впервые в палеонтологической летописи
восточной галереи появляется слепушонка Ello-
bius sp., составляя 0.1%. В небольшом количестве
присутствует лемминг Lemmus sp. – 0.14%. Доля
цокора Myospalax myospalax снижается до 3.2%.
Падает численность лягушек до 1.8%. Более чем
вдвое сокращается численность землероек Sorici-
dae. На общем фоне падения численности назем-
ных позвоночных происходит увеличение коли-
чества древесных беличьих: формально в 5 раз по
сравнению со слоем 14. На белку Sciurus vulgaris
приходится 0.1%, на бурундука Eutamias sibiricus –
0.04%. В небольшом количестве в слое 13 найде-
ны хищники: Mustela – 0.04% и Martes – 0.04%,
молочные зубы медведей – 0.04%.

Приведенные цифры свидетельствуют о слож-
ных преобразованиях природы в долине Ануя при
накоплении слоя 13 (рис. 3). В целом, в это время
происходило падение численности большинства
наземных млекопитающих, в том числе землеро-
ев (крота и цокора), появилась слепушонка Ello-
bius – роющий вид грызунов. Возросла числен-
ность хомячка Allocricetulus eversmanni, обитате-
ля злаково-полынных степей. Все это говорит о
значительном похолодании и аридизации клима-
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та, которые происходили в период формирования
уровней 6–4. Анализ микроструктуры осадков
слоя 13 также выявляет периодическое, возможно
сезонное, промерзание средней части толщи
(Morley et al., 2019). В то же время, осадки уровней
9–8 и 3–2 характеризуются наличием древесных
беличьих, повышением численности рыжих по-
левок и цокора, что отражает увеличение площа-
ди лесных массивов в условиях более теплого
климата. По-видимому, формирование слоя 13
происходило в условиях чередования холодных и
теплых климатических фаз. Данные пыльцевого
анализа также свидетельствуют о сложной трех-
этапной истории природных условий этого пери-
ода (Болиховская и др., 2017).

Можно предполагать, что накопление слоя 13
пришлось на первую половину тазовской холод-
ной эпохи в начале МИС 6, когда общее похоло-
дание нарушалось периодическими потепления-
ми климата (Lisiecki, Raymo, 2005).

Из слоя 12.3 было получено 7061 определимых
образцов. Они светло-коричневого цвета, хоро-
шей сохранности, не имеют следов осаждения
марганца и карбонатов. Для тафоценоза этого
слоя характерно дальнейшее снижение числен-
ности летучих мышей до 2.86%, при одновремен-
ном снижении количества костей рыб до 22.2%.
Численность рыжих и скальных полевок, напро-
тив, увеличивается: Clethrionomys до 7.04%, Alti-
cola до 18.1% (рис. 4). Таксономическое разнооб-
разие серых полевок сокращается. Численность
обычных для пещеры видов Microtini остается на
прежнем уровне. Найдена водяная полевка Arvi-
cola – 0.13%, которая по морфологическим при-
знакам близка Arvicola cf. sapidus позднего плей-

стоцена. Немного увеличивается количество
степной пеструшки Lagurus – 0.6%. Изменяется
количество наземных беличьих: численность сус-
лика увеличилась до 0.8%, сурка – уменьшилась
до 0.3%. Найдена лесная мышь Apodemus (Al-
somys) sp., на долю которой приходится 0.014%.
Хомячки представлены двумя видами: Crisetulus
barabensis – 0.6% и Allocricetulus eversmanni –
0.3%. Присутствует, но очень редок, лемминг
Lemmus – 0.01%. Численность пищух равна
1.02%. Установлено присутствие степной пищухи
Ochotona pusilla в количестве 0.04%. Появляются
ящерицы (Lacertilia) – 0.06%, и довольно много
лягушек – 2.2%. Видовое разнообразие и числен-
ность землероек Soricidae немного увеличивается
и достигает 0.2%. Поднялась численность крота
до 2.02%, а численность цокора, напротив, сни-
зилась до 2.7%. Среди хищников определены ку-
ньи: Mustela 0.13%, Martes – 0.06%, и молочные
зубы крупных хищников – 0.4%.

Количественное соотношение различных
групп мелких позвоночных (рис. 4) указывает на
сложную историю развития природных комплек-
сов в период формирования слоя 12.3. Падение
численности рыжих полевок в осадках уровней 7,
4 и 1 отражает значительную редукцию лесов, что
соответствует похолоданию и некоторой ариди-
зации климата.

Вместе с тем, в осадках уровня 5 рыжие полев-
ки составляют 8.7%, найдена лесная мышь Apo-
demus (Alsomys), происходит уменьшение чис-
ленности сурка (рис. 4), что отражает некоторое
увеличение площади лесов.

Кажущееся противоречие в составе тафоцено-
за объяснимо сложной динамикой природных

Рис. 4. Количественное соотношение основных экологических групп мелких позвоночных из слоев 12.3, 12.2, 12.1, 11.4
и 11.3 восточной галереи Денисовой пещеры в %.
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условий в пределах возрастного интервала слоя 12.3.
Анализ распределения остатков позвоночных по
горизонтам указывает на то, что на фоне общей
криоксеротической обстановки в эпоху накопле-
ния слоя 12.3 происходили временные потепле-
ния и увлажнения климата, что приводило к опи-
санному выше изменению состава фауны мелких
позвоночных. Начало одного из них приходится
на уровень 6, максимум фиксируется на уровне 5,
спад отмечен в осадках уровня 4. Еще одну флук-
туацию потепления фиксируют осадки уровня 3,
где обилие Clethrionomys достигает 9.05%.

Такая ритмика условий могла соответствовать
тазовской ледниковой эпохе, т.е., МИС 6, кото-
рая, впрочем, не приводила к формированию по-
кровных ледников в пределах Горного Алтая.
Кроме того, в середине данного интервала (уров-
ни 6–5 и 3) ясно фиксируется временное потеп-
ление и увлажнение климата. Эти выводы согла-
суются с результатами пыльцевого анализа, кото-
рый указывает на чередование перигляциальной
лесотундры, тундро-лесостепи, перигляциальной
тундры (Болиховская и др., 2017). По данным изо-
топного анализа δ18О морских осадков (Lisiecki,
Raymo, 2005), переход от теплой МИС 7 к холод-
ной МИС 6 был достаточно долгим и постепен-
ным. Он многократно осложнялся кратковремен-
ными потеплениями, что и фиксирует состав фа-
уны мелких позвоночных различных уровней
слоя 12.3.

Из слоя 12.2 получено 649 определимых образ-
цов. Кости светло-коричневого цвета, хорошей
сохранности, не имеют следов омарганцевания и
осаждения карбонатов. Здесь возрастает количе-
ство летучих мышей Chiroptera до 4% и костей
рыб до 24.6% (рис. 4). Немного увеличилась доля
суслика Spermophilus – 0.92%, а численность сур-
ка снижается до 0.1%. Происходит снижение чис-
ленности Clethrionomys до 5.1%, скальных поле-
вок Alticola до 15.1% и серых полевок рода Micro-
tini до 21.9%. Возрастает количество степных
пеструшек Lagurus, достигая 0.8%. Численность
крота поднимается до 2.5%, а хомячка Эверсман-
на – до 0.92%, т.е., увеличивается более чем в два
раза. Опять появляется слепушонка Ellobius sp. –
0.15%. Соотношение видов внутри группы Microti-
ni меняется: Stenocranius gregalis составляет 6.01%,
Microtus oeconomus – 0.8%, M. hyperboreus – 1.8%.
Немного снижается численность цокора: до 2%.
Пищухи составляют 0.8% тафоценоза. Числен-
ность лягушек снижается до 1.5%. Хищники пред-
ставлены зубами мелкого куньего Mustela sp. –
0.1% и молочными зубами медвежат – 0.5%.

Приведенные цифры указывают на сокраще-
ние площади лесных биотопов и, следовательно,
на холодные и достаточно сухие природные усло-
вия в период накопления осадков слоя 12.2. Вме-
сте с тем, для этого слоя характерно увеличение

количества крота и, почти в два раза – количества
землероек (рис. 4). Численность цокора снижает-
ся незначительно, что указывает на отсутствие
длительного и глубокого промерзания почвы.
Эти показатели предполагают одновременное со-
кращение площади лесных массивов и ксеро-
фильных степных биотопов. Расширились пло-
щади лугового разнотравья, что в целом отражает
прохладную климатическую обстановку. Все это
свидетельствует о чередовании холодных и теп-
лых климатических фаз в период накопления
слоя 12.2. На сложное и многоступенчатое преоб-
разование природной обстановки для верхней ча-
сти слоя 12.3 и нижней части слоя 12.2 указывают
и данные спорово-пыльцевого анализа (Болихов-
ская и др., 2017). Признаки дальнейшего похоло-
дания и аридизации климата в этом слое хорошо
выражены, что позволяет относить его ко второй
половине тазовской холодной эпохи, к концу
МИС 6.

Из слоя 12.1 определено 780 костей и зубов
мелких позвоночных. Они светло-коричневого
цвета, хорошей сохранности, не имеют следов
осаждения марганца и карбонатов. Для этого та-
фоценоза характерно увеличение количества ле-
тучих мышей до 9.5% и снижение количества ко-
стей рыб до 14% (рис. 4). Численность рыжих по-
левок Clethrionomys на прежнем уровне – 5%, а
количество Alticola увеличивается, достигая
19.35%. Возрастает таксономическое разнообра-
зие Microtini. В слое 12.1 становится больше зем-
лероек Soricidae – 1.1%, установлено присутствие
Neomys – 0.1%. Меньше становится пищух
Ochotona – 0.4%. Снижается численность крота
Asioscalops до 1.1% и цокора до 1.3%. В тафоцено-
зе этого слоя снижается численность суслика до
0.5%, сурок вообще не обнаружен. В небольшом
количестве зарегистрирован лемминг Lemmus –
0.1%. Найдена слепушонка Ellobius – 0.1%, при-
сутствуют кости ящериц – 0.1% и лягушек – 1.5%.
Изредка встречаются остатки мелких куньих рода
Mustela – 0.26% и молочные зубы медвежат –
0.26%.

Приведенные цифры указывают на сокраще-
ние степных участков и увеличение доли скаль-
ных биотопов, поросших кустарничками, расши-
рение площади лугового разнотравья. Это отра-
жает прохладную климатическую обстановку,
которая нарушалась потеплением в эпоху форми-
рования осадков уровней 10 и 9, о чем свидетель-
ствует повышенное содержание рукокрылых, по-
вышенная численность рыжих полевок и лягушек.
Начало формирования слоя 12.1 характеризуется
потеплением и увлажнением климата, а затем
произошло небольшое похолодание и увеличение
сухости. Однако существенного изменения тем-
пературного режима не происходило. Вероятно,
слой 12.1 соответствует переходному этапу от та-
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зовского холодного времени к казанцевскому
межледниковью.

Из слоя 11.4 получено 757 определимых кост-
ных остатков мелких позвоночных. Они светло-
коричневого цвета, хорошей сохранности, не
имеют следов омарганцевания и осаждения кар-
бонатов. Доля летучих мышей в составе тафоце-
ноза снижается и равна 5.8%, доля костей рыб
уменьшается до 8.6%. Участие рыжих полевок
Clethrionomys увеличивается до 7.3%, числен-
ность скальных полевок Alticola снижается до
14.4% (рис. 4). При этом количество Clethriono-
mys в нижних горизонтах слоях 11.4 приблизи-
тельно вдвое больше, чем в верхних горизонтах.
Серые полевки Microtini достигают здесь макси-
мального количества и таксономического разно-
образия. В слое 11.4 появляются степные пест-
рушки Lagurus – 0.1%, зарегистрирован лемминг
Lemmus sp. – 0.5%. (причем четыре моляра этого
лемминга найдены в верхней части слоя 11.4). При-
сутствует водяная полевка Arvicola cf. sapidus –
0.1%. Примечательны некоторое увеличение чис-
ленности землероек до 1.3% и сокращение в два
раза численности крота – 0.5%. Среди землероек
присутствуют Sorex minutus – 0.1%, Sorex araneus –
0.1%, водная землеройка Neomys – 0.1%. Большая
часть землероек, восемь экз., найдена в нижней
части слоя, а из верхних уровней получен только
один образец. Наземные беличьи представлены
лишь сусликом – 0.9%. Среди хомячков на долю
барабинского приходится 0.1%, хомячка Эвер-
сманна – 0.3%. Очень важной является находка
моляра летяги Pteromys volans в нижней части
слоя, что составляет 0.1%. Немного увеличивает-
ся количество цокора до 1.4%. Численность лягу-
шек возрастает до 0.4%. Среди хищников присут-
ствуют Mustela – 0.3% и Martes – 0.1%. Найдены
два молочных зуба медведей.

Cостав тафоценоза позволяет сделать вполне
определенные выводы. Нижние горизонты слоя 11.4
(рис. 4) накапливались в условиях лесных сооб-
ществ. Об этом свидетельствуют высокая числен-
ность рыжих полевок и присутствие летяги – ти-
пичного обитателя древесных ассоциаций. Даже
отдельные находки летяг, как, например, в отло-
жениях уровня 6, есть свидетельство их постоян-
ного присутствия в исчезнувших биоценозах и,
таким образом, существования высокоствольных
лесных ассоциаций. Значительная концентрация
землероек Soricidae именно в нижних горизонтах
слоя 11.4 (уровни 8–6) указывает на обилие поч-
венных беспозвоночных летом и семян хвойных
деревьев на поверхности почвы зимой. Все вместе
это позволяет предполагать климатический ре-
жим, характерный для межледниковья.

Фауна верхних уровней (5–3) слоя 11.4 свиде-
тельствует об изменении биотопической обста-
новки, о сокращении площади лесов и расшире-
нии открытых биотопов. Она маркирует начало
очередного холодного этапа развития природной

среды, что подтверждают данные спорово-пыль-
цевого анализа (Болиховская и др., 2016). В це-
лом уровни 8–6 соответствуют теплой климати-
ческой фазе казанцевского межледниковья
МИС 5e. Верхние уровни 5–3 отражают посте-
пенное похолодание в преддверии ермаковского
оледенения.

Остеологическая коллекция из слоя 11.3 на-
считывает 704 экз. Кости светло-коричневого
цвета, хорошей сохранности. Участие летучих
мышей Chiroptera в тафоценозе равно 7.95%, что
несколько выше, чем в слое 11.4. Количество ко-
стей рыб увеличивается вдвое, составляя 17.7%
(рис. 4). В слое нарастает численность землероек,
достигая 1.99%. Более чем в два раза увеличивает-
ся численность крота – 1.28%. Доля полевок Cle-
thrionomys сокращается до 2.3%, а полевок Altico-
la уменьшается до 13.6%. Количество степных
пеструшек Lagurus увеличивается до 0.28%. Воз-
растает численность суслика до 1.56%. Общее ко-
личество серых полевок рода Microtus остается на
прежнем уровне – 34.1%. Почти в два раза увели-
чивается количество пищух Ochotona, до 0.57% и
цокора Myospalax myospalax, до 2.8%. Заметно
увеличивается численность хомячка Эверсмана –
до 0.57%, а количество слепушонки Ellobius, на-
против, снижается до 0.14%. На долю костей птиц
приходится 7.39%, лягушек – 0.43%.

Состав тафоценоза слоя 11.3 (рис. 4) говорит о
некотором повышении зимних температур и,
возможно, об увеличении количества зимних
осадков. Происходит сокращение лесных масси-
вов и сохранение прежних размеров открытых ка-
менистых склонов. Анализ распределения кост-
ных остатков по уровням свидетельствует о том,
что в нижней части слоя (уровни 5–6) на квадрат
раскопа приходится 11 моляров Clethrionomys, а в
верхней части (уровни 1–4) – только 5 моляров, т.е.,
вдвое меньше. Количество моляров Alticolа на квад-
рат раскопа в нижней части слоя (уровни 6–5) при-
ходится 57 моляров, а в верхней части слоя (уров-
ни 4–1) – 39 моляров, т.е., приблизительно на
одну треть меньше. Такие изменения в количе-
ственном соотношении этих групп указывают на
похолодание климата в процессе накопления
слоя 11.3. Эту тенденцию подтверждает увеличе-
ние количества сусликов от нижней части осад-
ков к верхней. Вместе с тем, от нижних уровней
слоя 11.3 к верхним увеличивается количество
крота, полевки экономки и костей рыб. Это сви-
детельствует об увеличении влагообеспеченности
почвенного покрова, о возросшей мощности во-
дотоков в окрестностях пещеры. Такое заключе-
ние совпадает с данными пыльцевого анализа,
который регистрирует появление в спектрах
пыльцы прибрежных и водных растений (Боли-
ховская и др., 2016).

Тафоценоз слоя 11.3 свидетельствует об изме-
нениях природной среды, которые отмечены уже
в кровле слоя 11.4. Осадки слоя 11.3, по-видимо-
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му, отвечают разным этапам ермаковского оледе-
нения в период МИС 4.

Из слоя 11.2 определено 1350 экз. мелких по-
звоночных. Кости светло-коричневого цвета, хо-
рошей сохранности, не имеют следов осаждения
марганца и карбонатов. Для этого тафоценоза ха-
рактерно значительное уменьшение количества
летучих мышей до 0.3% и увеличение количества
костей рыб до 42.9% (рис. 5). Такое количество
рыб максимально для всего разреза отложений
восточной галереи Денисовой пещеры. Насеко-
моядные Insectivora встречаются спорадически.
Численность землероек снижается до 0.3%. Чис-
ленность крота Asioscalops возрастает до 2.15%.
Снижается численность полевок Clethrionomys,
до 0.07%. Численность скальных полевок Alticola,
напротив, увеличивается до 19.3% (рис. 5). Коли-
чество степных пеструшек Lagurus небольшое –
0.07%. Снижается общее количество серых поле-
вок Microtini до 18.9. Однако видовое разнообра-
зие этой группы остается высоким. На прежнем
уровне остается численность суслика – 1.41%, за-
регистрирован сурок – 0.07%. Возрастает количе-
ство хомячка Эверсманна до 2.9% и слепушонки
Ellobius до 0.3%. Численность цокора снижается
до 1.77%, а пищух равна 0.44%. Среди них присут-
ствует степная пищуха Ochotona pusilla – 0.07%. В
слое 11.2 участие костей лягушек равно 0.15%, мел-
ких хищников рода Mustela – 0.07%.

Приведенный состав тафоценоза (рис. 5) сви-
детельствует о распространении открытых ланд-
шафтов, занятых степными и луговыми ассоциа-
циями, включая участки с разреженным траво-
стоем. Судя по всему, лесные массивы в это время
уменьшились по сравнению с эпохой накопления

слоя 11.3. Вероятно, они сохранялись лишь в пой-
мах рек. Важное место в ландшафтах долины
Ануя занимали луговые ассоциации. Распределе-
ние костных остатков по уровням в пределах это-
го слоя показывает, что в нижней его части (уров-
ни 3 и 2) количество остатков крота на квадрат
раскопа – 25 экз., а в верхней части (уровень 1) –
4 экз. Количество полевки-экономки на квадрат
раскопа в нижней части слоя (уровни 3 и 2) –
3 экз., а в верхней (уровень 1) они не найдены.
Водяная полевка обнаружена только в нижней
части слоя – 5 экз. Цокор в нижней части слоя
(уровни 3 и 2) представлен 20 экз., в верхней части
слоя – 4 экз. Степная пеструшка и степная пищуха
найдены только в верхней части слоя (уровень 1).
Все эти данные отражают аридизацию природной
обстановки на протяжении накопления слоя 11.2.

Слой 11.2, вероятно, отражает переходный
этап от ермаковского к каргинскому времени, ко-
торый характеризуется холодными флюктуация-
ми, что хорошо выражено на кривой изменения
изотопного состава кислорода в океанических от-
ложениях (Lisiecki, Raymo, 2005). График в ука-
занной работе (ibid., рис. 4) показывает, что по-
тепление МИС 3 было почти в три раза слабее,
чем потепление в период МИС 5 казанцевского
межледниковья и современного, т.е. голоценово-
го (МИС 1), потепления. Этот вывод согласуется
с данными по растительности и по составу мел-
ких позвоночных из слоя 11.2. Они свидетельству-
ют о том, что лесные массивы занимали неболь-
шие площади (Болиховская и др., 2017).

Слой 11.1 охарактеризован 821 экз. костей мел-
ких позвоночных. В тафоценозе этого слоя коли-
чество летучих мышей Chiroptera увеличивается

Рис. 5. Количественное соотношение основных экологических групп мелких позвоночных из слоев 11.2, 11.1 и 9 во-
сточной галереи Денисовой пещеры в %.
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Рис. 6. Сопоставление времени накопления отложений в восточной галерее Денисовой пещеры с колебаниями изо-
топной кривой δ18 O океанических осадков. Датировки слоев восточной галереи Денисовой пещеры даны по работам
К. Доука и др. (Douka et al., 2019) и З. Якобс и др. (Jacobs et al., 2019). Кривая колебаний изотопной кривой δ18O океа-
нических осадков из работы Л. Лисиецки и М. Раймо (Lisiecki, Raymo, 2005).
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на одну треть и достигает 0.49%. Количество ко-
стей рыб, напротив, снижается до 26.9%. Увели-
чивается по сравнению с предыдущим слоем чис-
ленность полевок Clethrionomys до 1.1%. Количе-
ство Alticola снижается до 17.9% (рис. 5).
Существенно нарастает численность Lagurus –
3.17%. Найден один моляр лемминга Lemmus, что
составляет 0.1% состава тафоценоза. Заметно уве-
личивается численность серых полевок, до 27.2%.
Среди них Stenocranius gregalis составляет 1.1%,
Microtus oeconomus – 0.2%, M. hyperboreus –
4.9%, M. arvalis – 0.24%. Arvicola составляют 0.4%.
Численность Myospalax myospalax поднимается
до 0.5%. Увеличивается видовое разнообразие хо-
мяков. В их составе: Cricetus criсetus – 0.24%,
Cricetulus barabensis – 0.7%, Allocricetulus evers-
manni – 2.6%. Присутствует Ellobius – 0.24%.
Численность Ochotona остается на прежнем уров-
не – 1.1, количество лягушек – 0.5%.

Для слоя 11.1 характерно нарастание видового
разнообразия мелких позвоночных, увеличение
численности землероек и крота, рыжих полевок и
цокора, что можно интерпретировать как разви-
тие каргинского межледниковья в период МИС 3.
Фактически, каргинский горизонт стратиграфи-
ческой схемы является лишь небольшим интер-
стадиалом, который нарушил общий процесс по-
холодания климата от казанцевской межледнико-
вой эпохи в период МИС 5 до максимума
сартанской ледниковой эпохи периода МИС 2, что
и отражают данные по пыльце и мелким позвоноч-
ным из отложений слоя 11.1.

Определимые костные остатки из слоя 9 на-
считывают 14 экз. (рис. 5). Количество получен-
ного материала недостаточно для достоверных
выводов. На основе спорово-пыльцевых спек-
тров для времени формирования толщи слоя 9 ре-
конструированы три фазы развития растительно-
сти и климата сартанского позднеледнековья – от
суровых криоаридных условий до распростране-
ния перигляциальных межстадиальных лесосте-
пей (Болиховская и др., 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Состав мелких позвоночных из отложений во-

сточной галереи Денисовой пещеры свидетель-
ствует о том, что на протяжении всей истории
осадконакопления в окрестностях пещеры сохра-
нялась высокая мозаичность биотопов. Лесные
массивы чередовались с участками луговой и
степной растительности. Небольшими пятнами
были вкраплены ассоциации сухих степей и, воз-
можно, тундр. Формирование каждого слоя про-
текало в условиях сложной динамики природных
комплексов, обусловленной колебаниями клима-
та. Полученные результаты позволяют сопоста-
вить эту динамику с изотопной кривой кислорода
δ18O океанических осадков (Lisiecki, Raymo,
2005), которая отражает общепланетарные кли-

матические изменения (рис. 6). Они хорошо со-
гласуются между собой.

Увеличение численности летучих мышей в
слое 9, резкое сокращение костей рыб и уменьше-
ние количества артефактов указывают на ослабле-
ние антропогенного воздействия в процессе фор-
мирования пещерного тафоценоза в этот период.

Такое заключение подтверждается изучением
фосфатной минерализация отложений восточ-
ной галереи Денисовой пещеры. Показано, что в
верхней части слоя 9 и в слоях 8–6 присутствуют
аутигенные фосфаты, образование которых свя-
зано с процессами биодеградации фосфорсодер-
жащих органических веществ, главным образом,
гуано летучих мышей (Шуньков и др., 2018). Бо-
лее того, в черных горизонтах слоев 6–8 и, отча-
сти, 9 сохранились многочисленные фрагменты
хитина насекомых, принесенные летучими мы-
шами. Все это свидетельствует о минимальной
активности древних обитателей Денисовой пеще-
ры и о временном перерыве обитания здесь чело-
века в конце плейстоцена и в начале голоцена.

Работа выполнена при поддержке грантов
РФФИ 18-09-40100, РНФ № 21-18-00089 и Про-
граммы фундаментальных исследований Прези-
диума РАН “Эволюция органического мира. Роль
и влияние планетарных процессов”.
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Small Vertebrates from Pleistocene Deposits of the East Chamber
of Denisova Cave, N.-W. Altay
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##E-mail: shunkov77@gmail.com

###E-mail: kmb777@yandex.ru

The composition of small vertebrate from Pleistocene deposits in the East Chamber of Denisova cave indi-
cates that throughout the history of sedimentation in its vicinity, a high mosaic of biotopes was preserved. The
woodlands alternated with areas of meadow and steppe vegetation. The climate f luctuations led to changes in
the ratio of areas occupied by different natural complexes, but there was no fundamental restructuring of the
landscape and plant associations. It is shown that changes in the composition of fossil association at various
levels correlate with climate dynamics, which is ref lected by the stages of the Marine isotope scale.
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