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ГЕОЛОГО-МИНЕРАЛОГИЧЕСКИЕ НАУКИ 

Введение 
 

Наряду с литологическими особенностями 
морен и ориентировкой удлиненных обломков по-
род в них, спорово-пыльцевыми спектрами межмо-
ренных отложений и геохронометрическими дан-
ными, остатки микромаммалий являются одним из 
основных стратиграфических критериев расчлене-
ния и корреляции неоплейстоценовых отложений. 
Каждый из традиционных методов не позволяет 
получить единственную по своим качествам харак-
теристику, указывающую на стратиграфическую при-
уроченность горизонта. Поэтому большое значение 
приобретают геохронометрические датировки, без 
применения которых решать задачи четвертичной 
хронологии сейчас невозможно. К сожалению, мел-

кие млекопитающие эволюционировали мозаично, 
не синхронно на больших территориях. Кроме того, 
за последние 200 тыс. лет только у копытного лем-
минга эволюция привела к заметному изменению 
морфологии, которое можно использовать в биостра-
тиграфии, а в большинстве случаев «разрешающая 
способность» микромаммалий намного меньше.  

На севере европейской части России в нео-
плейстоценовых аллювиальных отложениях встре-
чаются остатки только трёх видов грызунов – ко-
пытного (Dicrostonyx) и сибирского (Lemmus sibiri-
cus) леммингов и узкочерепной полёвки (Microtus 
gregalis). Среди этих массовых видов наибольшее 
значение имеют остатки копытного лемминга. В эво-
люции  сибирского  лемминга  не обнаружено  замет- 
ных трендов, которые можно было бы использовать 
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в стратиграфии среднего и верхнего неоплейстоцена 
[1]. Остатки узкочерепной полёвки найдены в основ-
ном в верхненеоплейстоценовых отложениях [2]. 

Остаткам копытных леммингов придавалось 
особое значение при решении вопросов стратигра-
фии четвертичных отложений в регионе [3–9 и др.]. 
Однако среди палеозоологов и геологов нет едино-
го мнения о возрасте местонахождений костных 
остатков копытных леммингов на Северо-Востоке 
Европы [3–12]. Недоверие к радиоуглеродным да-
тировкам приводит к удревнению возраста ряда 
позднеплейстоценовых ориктоценозов [4, 6, 10]. Опо-
ра на морфологию леммингов без учета геологиче-
ских данных ведет в отдельных случаях к омоложе-
нию возраста местонахождений [12], с чем не со-
глашаются геологи [9]. 

В работе предпринята попытка ревизии био-
стратиграфии верхнего неоплейстоцена Северо-
Востока Европы с акцентом на анализ геологических 
данных и их сопоставление с результатами морфо-
логического изучения остатков копытного лемминга и 
узкочерепной полёвки. Авторы не выводят относи-
тельный возраст только из морфологии грызунов, а 
оценивают все стратиграфические признаки незави-
симо друг от друга, осуществляя взаимопроверку 
методов в определении возраста геологических тел. 
Кроме того, важно в целом определить возможности 
биостратиграфического метода. На рис. 1 показана 
схема расположения местонахождений копытных 
леммингов позднего неоплейстоцена.  

В статье использована региональная страти-
графическая схема Тимано-Печоро-Вычегодского ре-

 
 

Рис. 1. Схема расположения изученных местонахождений грызунов. 
Fig. 1. Schematic map of the studied localities of rodents. 
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гиона, горизонты которой сопоставляются с подраз-
делениями стратиграфической схемы четвертич-
ных отложений Восточно-Европейской платформы 
[13]. Печорский ледниковый горизонт = днепров-
ский, родионовский межледниковый горизонт = 
шкловский, вычегодский ледниковый горизонт = 
московский, сулинский межледниковый = микулин-
ский, лайский = подпорожский (ранневалдайский), 
бызовской = ленинградский (средневалдайский), 
полярный = осташковский (поздневалдайский). 

 
Морфология копытного лемминга  

и узкочерепной полёвки 
 

Методики морфологических исследований, 
описание ископаемого материала, а также собст-
венно результаты палеонтологических исследова-
ний приведены в последних публикациях по эволю-
ции трех видов грызунов в регионе – сибирского 
лемминга, копытного лемминга и узкочерепной по-
левки [1, 2, 14]. Здесь дается краткая информация о 
трендах в морфологической эволюции копытного 
лемминга и узкочерепной полевки. 

Основная тенденция в эволюционном пре-
образовании морфологии коренных зубов у копыт-
ных леммингов хорошо известна и детально описа-
на [10, 11, 15 – 22]. Она заключается в появлении 
дополнительных элементов на коренных зубах, что 
обеспечивает лучшее перетирание корма в про-
цессе специализации группы к питанию грубыми 
растительными кормами [11]. В неоплейстоцене се-
вера Евразии в роде Dicrostonyx выделяются не-
сколько видов копытных леммингов: D. gulielmi San-
ford, 1870; D. henseli Hinton, 1910; D. simplicior 
Fejfar, 1966; D. renidens Zazhigin, 1974; D. okaensis 
Alexandrova, 1982; D. meridionalis Smirnov et Boro-
din, 1986 и D. torquatus. Ископаемые виды диагнос-
тируются по морфотипическим характеристикам 
коренных зубов: соотношению архаичных, древних 
морфотипов и продвинутых, прогрессивных фенов 
[10, 11, 15–22]. В вопросах таксономии рода в на-
стоящее время среди исследователей нет едино-
душия. Авторы придерживаются широко распро-
странённой точки зрения, которую можно предста-
вить следующим образом: средненеоплейстоцено-
вые лемминги относятся к виду D. simplicior (среди 
M1 и M2 преобладает морфотип simplicior), поздне-
неоплейстоценовые – к виду D. gulielmi (среди M1 и 
M2  преобладает  морфотип  henseli),  а  современ-
ные – к D. torquatus (M1 и M2 морфотипа torquatus) 
[11, 19, 22, 23]. При этом D. henseli и D. gulielmi счи-
таются синонимами. 

Альтернативной точки зрения придерживает-
ся В.С. Зажигин [18], который относит средненео-
плейстоценовых леммингов к D. Henseli на том ос-
новании, что М1 и М2 копытных леммингов с упро-
щенными морфотипическими характеристиками, 
типичными для среднего неоплейстоцена, были 
впервые включены М. Хинтоном в диагноз вида. 
Кроме того, он указывает на то, что М. Хинтон пока-
зал морфологическую идентичность моляров D. 
gulielmi и D. torquatus. Таким образом, В.С. Зажигин 
[18] ранненеоплейстоценовых леммингов выделяет 

как D. simplicior, леммингов среднего неоплейсто-
цена – как D. henseli, а поздненеоплейстоценовых и 
современных – как D. torquatus, при этом D. gulielmi 
и D. torquatus считаются синонимами. Основным 
отличием D. henseli от D. simplicior является услож-
нение (появление дополнительного элемента) пе-
реднего треугольника m3. 

Известно, что у копытных леммингов выде-
ление эволюционных стадий наиболее надежно по 
строению M1 и M2 [10, 11, 15 – 22], в то время как 
для нижних моляров характерна более высокая 
индивидуальная изменчивость, скрывающая меж-
видовые различия. Кроме того, разработана и ус-
пешно применяется специальная методика для ко-
личественной оценки степени развитости новооб-
разованных структур на этих зубах [11, 20]. Поэтому 
именно на таких зубах, в основном, проводились 
филогенетические построения, и на их изучение 
были направлены усилия предшественников и ав-
торов данной работы, что обусловлено не только 
фактическими закономерностями эволюции группы, 
но и соображениями удобства. 

Эволюция формы жевательной поверхности 
первого и второго верхних моляров копытных лем-
мингов на Северо-Востоке европейской части Рос-
сии недавно изучалась Д.В.Пономаревым и А.Ю.Пу-
заченко [14]. Эволюционные изменения жеватель-
ной поверхности первого и второго верхних моля-
ров современных и средне- поздненеоплейстоце-
новых Dicrostonyx (32 выборки) из местонахожде-
ний крайнего Северо-Востока Европы исследова-
лись традиционными морфотипическими методами 
с применением многомерного анализа и информа-
ционно-статистических техник. Эволюционная ис-
тория описывалась в виде смены стадий развития 
зубной системы, как было предложено Н.Г. Смирно-
вым и др. [11] по слегка измененной методике. Ста-
дии развития зубной системы представляют собой 
детальный вариант типизации зубной системы, со-
стоящей из первого и второго верхних зубов, как 
наиболее быстро эволюционировавших. В этой 
классификации учитывается разная скорость эво-
люции этих моляров. Основываясь на четких прин-
ципах степени доминирования одного из трех мор-
фотипов М1 и М2 – simplicior, henseli и torquatus 
(рис. 2), все возможное многообразие  соотношений  

 
 
Рис. 2. Морфотипы М1 Dicrostonyx. Такие же 
морфотипы выделяются и у М2. 
Fig. 2. Dicrostonyx M1 morphotypes. M2 has the 
same morphotypes. 
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фенов Н.Г. Смирнов свел к ясным стадиям разви-
тия зубной системы, сменяющим друг друга по сте-
пени сложности – уменьшению доли «архаичных» 
(simplicior), возрастанию доли промежуточных (hen-
seli) и «продвинутых» (torquatus) морфотипов. Все 
изученные выборки относились к одному из видов: 
Dicrostonyx simplicior, D. gulielmi или D. torquatus. В 
пределах каждого вида были выделены по три мор-

фы, а кроме видов было предложено различать 
еще и промежуточные, переходные формы неука-
занного таксономического ранга. Эти переходные 
формы имели наименования, состоящие из двух 
видовых названий, в зависимости от того, к какому 
из двух видов («архаичному» или «продвинутому») 
ближе соотношение трех морфотипов на двух зу-
бах. На рис. 3 показано соотношение морфотипов в 

 
 

Рис. 3. Выборки Dicrostonyx, упорядоченные по стадиям развития зубной системы Н.Г. Смирнова и 
др. [11] на основании соотношения морфотипов М1 и М2. Три морфы выделяются внутри каждого 
из трёх хроновидов (D. simplicior, D. gulielmi и D. torquatus), а также промежуточные формы неоп-
ределённого таксономического статуса. Морфотип simplicior показан белым, henseli – серым, torqua-
tus – чёрным цветом. Для обозначения морфотипов и стадий см. Морфологическая эволюция ко-
пытного лемминга и узкочерепной полевки и рис. 2. Интервал калиброванных радиоуглеродных 
датировок показан для некоторых местонахождений. Для верхнего горизонта Кипиево показан 
предполагаемый временной диапазон по палеогенетическим данным [24]. 
Fig. 3. Studied Dicrostonyx samples arranged according to Smirnov et al. [11] stages of dentation de-
velopment based on the ratio of morphotypes M1 and M2. Three morphs were separated within each of 
the three chronospecies (D. simplicior, D. gulielmi, and D. torquatus) and also transitional forms of un-
certain taxonomic status. The simplicior morphotype is shown in white, henseli is grey, torquatus is 
black. For the definition of morphotypes and stages see Morphological evolution of collared lemming 
and narrow-headed vole and Fig. 2. The interval of calibrated radiocarbon dating of 14C is shown for 
some localities. Assumed time range is shown for Kipievo according to palaeogenetic study of Palkopou-
lou et al. [24]. 
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выборках Dicrostonyx, упорядоченных по стадиям 
развития зубной системы, согласно схеме классифи-
кации, предложенной Н.Г. Смирновым и др. [11]. На 
рис. 4 приводится сопоставление стадий развития 
зубной системы копытных леммингов позднего нео-
плейстоцена с горизонтами стратиграфических схем 
четвертичных отложений [13], с динамикой климата 
по данным изотопии кислорода в раковинах бентос-
ных фораминифер и морскими изотопными стадиями 
[25] и этапами развития ледниковых щитов [26, 27]. В 
таблице демонстрируются пропорции морфотипов 
копытных леммингов в изученных местонахождениях. 

Основным трендом в морфологической эво-
люции узкочерепной полевки (Microtus gregalis) яв-

ляется усложнение передней непарной петли (па-
раконида) первого нижнего коренного зуба (m1) [10, 
19, 22, 28–38, 39]. Со временем увеличивается до-
ля продвинутых, сложных зубов (грегалоидно-мик-
ротидный и микротидный морфотипы) и умень-
шается относительное количество архаичных, про-
стых моляров (грегалоидный морфотип). На рис. 5 
приведены морфотипы m1 узкочерепной полевки. 
Недавнее исследование [1], в котором использова-
лись материалы по поздненеоплейстоценовым, го-

лоценовым и современным полевкам Европейского 
Северо-Востока России, показало очень высокий 
уровень морфотипической и размерной изменчи-
вости m1 M. gregalis, особенно среди поздненео-
плейстоценовых выборок. В результате устойчивый 
временной тренд в изменении пропорций архаич-
ных, грегалоидных и продвинутых, микротидных 
морфотипов первого нижнего зуба за последние, 
предположительно, 50 тыс. лет не был найден. За-
метные различия были обнаружены в двух, по на-
шему мнению, самых древних ранневалдайских 
выборках из местонахождений Лая-2 и Серчейю-4, 
в которых высока доля зубов грегалоидного мор-
фотипа. 

Разрезы верхнего неоплейстоцена  
с местонахождениями костных остатков  

грызунов 
 

Лайское и бызовское время (ранний и 
средний валдай). Копытные лемминги из местона-
хождений Серчейю-3 (обн. 112), Серчейю-4, 5, 6 
(обн. 115), Шапкина-3 (обн. 1108), верхнего гори-
зонта Кипиево (обн. 220), Лая-2 (обн. 15), Рябово 
(обн. 207) и  Нижний Двойник  имеют очень близкую  

Частоты морфотипов (%) M1 и M2 в изученных современных  
и поздненеоплейстоценовых выборках Dicrostonyx 

 

Frequencies of morphotypes (%) M1 and M2 in studied Recent  
and Late Neopleistocene samples of Dicrostonyx  

 

Выборка N 
М1 

N М2 
simplicior henseli torquatus simplicior henseli torquatus 

Пай-Хой, соврем. 59 1.7 – 98.3 66 – 6.1 93.9 
Шапкина, соврем. 88 – 6.8 93.2 78 2.6 10.3 87.2 
Адзьва, соврем. 66 – 7.6 92.4 67 – 3.0 97.0 
Кожим-1 32 9.4 40.6 50.0 30 – 60.0 40.0 
Щугер-4, сл. 1 27 3.7 51.9 44.4 22 4.5 54.5 40.9 
Щугер-4, сл. 2-3 48 2.1 50.0 47.9 37 – 59.5 40.5 
Пижма-1 101 2.0 68.3 29.7 96 1.0 68.8 30.2 
Седью-1 10 – 100.0 – 19 – 42.1 57.9 
Медвежья, сугл. А 17 – 35.3 64.7 15 – 6.7 93.3 
Медвежья, сугл. Б 158 1.3 58.9 39.9 163 0.6 44.8 54.6 
Шапкина-1 25 8.0 56.0 36.0 19 5.3 42.1 52.6 
Уньинская 94 8.5 62.8 28.7 61 9.8 65.6 24.6 
Студеная-1, 0-20см 48 4.2 47.9 47.9 39 2.6 35.9 61.5 
Студеная-5, 80-100см 35 – 71.4 28.6 32 6.3 50.0 43.8 
Куръядор 13 15.4 61.5 23.1 8 – 37.5 62.5 
Рябово 99 9.1 75.8 15.2 106 11.3 67.9 20.8 
Нижний Двойник 33 15.2 69.7 15.2 18 – 83.3 16.7 
Серчейю-4 113 19.5 68.1 12.4 94 8.5 75.5 16.0 
Кипиево-2, верх. гор. 40 17.5 72.5 10.0 33 6.1 69.7 24.2 
Лая-2 105 18.1 75.2 6.7 83 – 75.9 24.1 
Серчейю-5 47 21.3 72.3 6.4 40 5.0 65.0 30.0 
Серчейю-6 22 4.5 77.3 18.2 14 – 78.6 21.4 
Серчейю-3 74 28.4 56.8 14.9 55 3.6 76.4 20.0 
Шапкина-3 45 15.6 80.0 4.4 55 9.1 70.9 20.0 

 



 

  

 
 
 
 
 
 

 
 
 
Рис. 4. Сопоставление региональной и межрегиональной стратиграфических схем четвертичных отложений с динамикой климата по данным изотопии 
кислорода и морскими изотопными стадиями [25], этапами развития ледниковых щитов [26, 27] и стадиями развития зубной системы копытных лем-
мингов. Пунктирная линия – предполагаемый интервал.  
Fig. 4. Comparison of regional and interregional stratigraphic charts of Quaternary deposits with climate dynamics according to oxygen isotopy and marine 
isotope stages [25], glacial stages in the development of the shields [26, 27] and evolutionary stages of dentation development in collared lemmings. The 
dashed line is the supposed interval. 
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морфологию. Моляры копытных леммингов из ме-
стонахождений Рябово, Нижний Двойник и Сер-
чейю-6 относятся к морфе 3 D. gulielmi, а остатки из 
Серчейю-3, 4, 5, Шапкина-3, верхнего горизонта 
Кипиево и Лаи-2 – к более архаичной морфе 2 этого 
вида (см. рис. 3). 

Учитывая различия в морфологии остатков 
копытных леммингов, местонахождения этих двух 
групп, скорее всего, не вполне синхронны, а сфор-
мировались в разные эпизоды среднего и раннего 
валдая. Основываясь только на морфологии моля-
ров, можно было бы местонахождения с остатками 
леммингов морфы 2 D. gulielmi отнести к первому 
похолоданию раннего валдая (100–80 тыс. лет на-
зад), а местонахождения с морфой 3 – ко второму 
похолоданию или бызовскому интервалу (примерно 
70–30 тыс. лет назад). Принимая во внимание слож-
ную динамику этого отрезка и его продолжитель-
ность (примерно в 70 тыс. лет), такое предположе-
ние выглядит вероятным. Результаты палеогенети-
ческого изучения (цитохром b мтДНК) остатков лем-
мингов морфы 2 D. gulielmi из верхнего горизонта 
Кипиево [24] показывают, что эти зверьки принад-
лежат хронологически дискретной генетической ли-
нии EA3, носители которой существовали в интер-
вале с 32 до 23 тыс. календарных лет. Таким обра-
зом, лемминги морфы 2 D. gulielmi с учетом палео-
генетических данных обитали в регионе до 23 тыс. 
календарных лет назад. 

Остатки грызунов в местонахождении Сер-
чейю-4 (обн. 115) содержатся в слое горизонталь-
но- и косослоистых песков с гравием мощностью 
0.6 м, залегающих выше вычегодской (московской) 
морены и под галечником с валунами, являющим-
ся, по мнению Б.И. Гуслицера [6], перлювием верх-
ненеоплейстоценовой морены (рис. 6). Морфология 
зубов копытного лемминга позволила Б.И. Гуслице-
ру оценить возраст местонахождения Серчейю-4 
как поздневычегодский. Однако этот вывод выгля-
дит спорным, поскольку морфологически остатки 
леммингов из этого местонахождения почти не от-
личаются от моляров из других памятников, отно-
симых им к лайскому времени, таких как Лая-2 
(обн. 15) и Серчейю-3, 5 (обн. 112, 115). На основа-
нии морфологических особенностей остатков гры-

зунов считаем этот комплекс поздненеоплейстоце-
новым (валдайским), а не поздневычегодским.  

В местонахождении Серчейю-4 кроме остат-
ков копытного лемминга были найдены моляры 
узкочерепной полевки. Форма жевательной по-
верхности первых нижних зубов M. gregalis из это-
го местонахождения более простая, архаичная, по 
сравнению со всеми другими поздненеоплейсто-
ценовыми узкочерепными полевками региона, за 
исключением моляров из Лая-2 [14]. Среди m1 
полевок из Серчейю-4 наблюдается высокая (око-
ло 50 %) доля грегалоидного морфотипа, тогда 
как в остальных местонахождениях, кроме Лая-2, 
она не превышает 25 %. На этом основании можно 
предполагать, что местонахождения Серчейю-4 и 
Лая-2 древнее остальных поздненеоплейстоцено-
вых местонахождений и, скорее всего, сформиро-
вались в раннем валдае – морская изотопная ста-
дия (МИС) 5a-d. 

По морфологии зубной системы (морфа 2 D. 
gulielmi) копытные лемминги местонахождения Лая-
2 (обн. 15) сопоставляются с леммингами Серчейю-
4 и 5 и по этому признаку датируются интервалом 
от лайского (ранневалдайского) времени (МИС 5a-
d) до начала полярного (поздневалдайского) вре-
мени (МИС 2). Костеносные косослоистые пески с 
гравием, окатышами глин и криогенными деформа-
циями мощностью до 1 м залегают в верхней части 
разреза между двумя слоями валунно-галечных 
отложений (рис. 6). Эти грубообломочные породы 
Б.И. Гуслицером [6] интерпретируются как размы-
тые морены: нижележащий слой считается пере-
мытой вычегодской мореной, а вышележащий – пе-
рлювием верхнеплейстоценовой морены. По наше-
му мнению, морена в нижней части разреза печор-
ская, т.к. петрографо-минералогические признаки 
определенно свидетельствуют о ее формировании 
за счет терригенного материала Пайхой-Уральско-
Новоземельского источника сноса. Обломки пород 
ориентированы с северо-востока на юго-запад в 
секторе 25 – 40°. Почти половина (47 %) обломоч-
ного материала приходится на известняки и доло-
миты, на местные мезозойские породы 15 %. В ми-
неральном составе тяжелой фракции также доми-
нируют минералы Северо-Восточной терригенно-

 
 

Рис. 5. Морфотипы первого нижнего моляра (m1) Microtus gregalis. 
Fig. 5. Morphotypes of the first lower molar (m1) of Microtus gregalis. 

 



 

  

 
 

 
 
Рис. 6. Корреляция разрезов верхнего неоплейстоцена на Северо-Востоке Европейской части России. 
1 – глина; 2 – алеврит; 3 – супесь; 4 – суглинок; 5 – глина алевритистая; 6 – песок и гравий; 7 – галечник; 8 – валуны; 9 – морена; 10 – лёсс; 11 – торф; 12 – 
костные остатки мелких млекопитающих; 13 – раковины и обломки раковин моллюсков и фораминифер; 14 – глинистые окатыши; 15 – уголь; 16 – криоген-
ные деформации; 17 – растительный детрит; 18 – ориентировка обломков в тилле. 
Fig. 6. Correlation of sections of the Upper Neopleistocene deposits in the northeastern part of the European Russia. 
1 – clay; 2 – silt; 3 – sandy loam; 4 – loam; 5 – clayey silt; 6 – sand and gravel; 7 – pebbles; 8 – boulders; 9 – moraine; 10 – loess; 11 – peat; 12 – small mammals 
remains; 13 – shells and fragments of mollusks and foraminifers; 14 – clay pellets; 15 – coal; 16 – ice wedges; 17 – plant detritus; 18 – orientation of rock frag-
ments in the moraine. 
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минералогической провинции эпидот (35 %) и иль-
менит (8 %), пирит и сидерит в сумме достигают 
12 %, при этом сидерита в два раза больше, чем 
пирита. В отношении слоев валунно-галечных от-
ложений, подстилающих и перекрывающих косте-
носные косослоистые пески с гравием, авторы не 
вполне разделяют точку зрения Б.И. Гуслицера о 
том, что оба слоя представляют собой горизонты 
размыва морен. Можно согласиться с тем, что га-
лечник, залегающий ниже костеносного слоя в ин-
тервале глубин 7–8.6 м (сл. 17), является перлюви-
ем вычегодской морены, учитывая гляциодефор-
мации в подстилающей песчано-алевритовой тол-
ще. Что касается полуметрового галечника (сл. 4) 
над костеносным слоем, то его ледниковый генезис 
вызывает сомнение. По этой причине о возрасте 
комплекса ископаемых остатков грызунов можно 
судить только по их морфологии. 

Как и местонахождение Серчейю-4, Лая-2 от-
личается тем, что здесь вместе с остатками лем-
мингов были найдены моляры M. gregalis, которые 
по соотношению морфотипов m1 (доля грегалоид-
ных моляров около 50%) заметно менее эволюци-
онно продвинуты, чем полевки из других поздненео-
плейстоценовых местонахождений региона [1]. По 
этому признаку можно предполагать ранневалдай-
ский (МИС 5a-d) возраст местонахождения Лая-2. 

Фаунистические остатки в местонахождении 
Серчейю-3 (обн. 112) собраны из отложений приру-
слового аллювия, залегающего в верхней части 
разреза берегового обнажения 112 (см рис. 6). Ниж-
няя часть разреза сложена осадками вычегодской 
морены и перекрывающих ее глинистых, алеврито-
вых и песчаных отложений. По соотношению мор-
фотипов и коэффициентам эволюционного уровня 
моляров копытных леммингов фауна местонахож-
дения Серчейю-3 датируется Б.И. Гуслицером 
(1981) лайским (ранневалдайским) временем. Вы-
шележащая толща песка и гравия с мерзлотными 
деформациями имеет, по его мнению, полярный 
(поздневалдайский) возраст. В этом разрезе уста-
новить точный возраст ископаемого комплекса 
(ранний или средний валдай) можно только геохро-
нометрическими методами. 

Комплекс остатков леммингов в местонахож-
дении Шапкина-3 (обн. 1108, обн. 18б, по Б.И. Гус-
лицеру) приурочен к отложениям руслового и при-
руслового аллювия мощностью 5.5 м в средней 
части разреза (рис. 6). Аллювий сложен косослои-
стым грубым песком с гравием, с псевдоморфозами 
по морозобойным клиньям. О валдайском возрасте 
(МИС 5a-d–3) комплекса можно судить только по 
эволюционному уровню (морфа 2 D. gulielmi) лем-
мингов. Костеносные отложения подстилаются га-
лечником, который представляет собой перлювий 
морены, залегающей под этим галечником в 100 м 
ниже по течению. По петрографическому составу 
валунно-галечного материала, заключенного в этой 
морене, он сопоставляется с ледниковыми осадка-
ми вычегодского оледенения. Количество обломков 
карбонатных пород составляет 25 %, доминирую-
щая роль принадлежит светло-серым и белым из-
вестнякам (22 %). Обломки магматических и мета-

морфических пород преобладают, составляя 37 %. 
В группе изверженных пород содержится большое 
количество руководящих валунов Фенноскандина-
вии и Северного Тимана: микроклиновых гранитов, 
гранитов рапакиви, гнейсов, нефелиновых сиени-
тов, базальтов с агатами. Северо-западный снос 
обломочного материала подтверждает и ориенти-
ровка удлиненных обломков пород с северо-запада 
на юго-восток по азимуту 300–335° [7, 40].  

Комплексы остатков грызунов из местонахо-
ждений Серчейю-5 и 6 происходят из разных частей 
одного слоя (сл. 6), представленного грубозерни-
стыми косослоистыми песками с гравием и галькой 
мощностью 4.3 м (рис. 6). Этот слой залегает в 
верхней части разреза, низы которого сложены вы-
чегодской мореной. Комплекс остатков Dicrostonyx 
Серчейю-5 собран из нижней, а Серчейю-6 из верх-
ней части сл. 6. Морфологически они отличаются: 
материал Серчейю-5 представлен морфой 2, а 
Серчейю-6 – более продвинутой морфой 3 D. gulielmi 
(рис. 3). Эволюционные отличия комплексов согла-
суются с их стратиграфической позицией, что по-
зволяет исключить переотложение костных остат-
ков. Б.И. Гуслицер [6] считал остатки копытных лем-
мингов из этих местонахождений морфологически 
идентичными. По эволюционному уровню он дати-
ровал их лайским временем, а морфологическое 
сходство леммингов Серчейю-5, 6 с леммингами из 
Серчейю-4, которых он считал поздневычегодски-
ми, объяснял частичным переотложением. По по-
ложению в разрезе нижележащие галечники (слои 7 
и 9) Б.И. Гуслицер рассматривал как остатки раз-
мытой вычегодской морены, а диамиктон в основа-
нии разреза (сл. 10) датировал печорским време-
нем. Вышележащий галечник с валунами (сл. 4) он 
диагностировал как продукт перемыва верхнеплей-
стоценовой морены, а аллювий (сл. 2) в верхней 
части разреза имеет полярный (поздневалдайский) 
возраст [6]. По мнению Л.Н. Андреичевой [9], море-
на датируется вычегодским временем, галечник 
(сл. 4) – сулинским, а верхняя песчаная часть раз-
реза имеет лайский возраст. В пользу принадлеж-
ности морены к вычегодскому горизонту свидетель-
ствуют ориентировка обломков пород с северо-
запада на юго-восток в секторе 300–340° и петро-
графический состав валунно-галечного материала. 
В группе карбонатных пород, составляющих 47 %, 
две трети (29 %) приходится на светлоокрашенные 
разности. Транзитные породы перми и триаса со-
ставляют 17 %, кристаллические – 10 %. В мине-
ральном составе тяжелой фракции доминируют ми-
нералы Северо-Западной терригенно-минералоги-
ческой провинции: амфибол (17 %) и гранат (20 %). 
По нашему мнению, комплексы костных остатков 
могут датироваться от лайского (МИС 5a-d) до по-
лярного времени (МИС 2), но более точно устано-
вить их возраст можно только в результате прове-
дения геохронометрического датирования.  

В строении разреза четвертичных отложений 
у с. Кипиево [41] выделяются четыре комплекса 
пород: надморенный (слои 1–4), верхний леднико-
вый (слои 5–6), межледниковый (слои 7–9) и ниж-
ний ледниковый (слои 10–11). Остатки леммингов 
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найдены в отложениях надморенного (сл. 4) и меж-
моренного (сл. 7) комплексов.  

Костные остатки грызунов из нижнего гори-
зонта Кипиево (обн. 220) изучались К.И. Исайчевым 
[42] и Н.Г. Смирновым и др. [11], которые опреде-
ляли леммингов из этого горизонта соответственно, 
как D. simplicior и как стадию D. simplicior-gulielmi. В 
верхнем горизонте найдены остатки копытных 
леммингов морфы 2 D. gulielmi.  

Находки двустворок Unio tertius и Unio cf. hy-
brida (определение У.Н. Мадерни) в шоколадных 
глинах (сл. 9) позволили Р.Б. Крапивнеру [43] сде-
лать заключение о поздненеогеновом возрасте это-
го слоя и верхнего горизонта валунных суглинков. 
В.Л. Яхимович [44] датировала сл. 8 бызовским 
(средневалдайским), а вышележащий горизонт ва-
лунных суглинков – полярным временем на осно-
вании радиоуглеродных датировок древесины и 
торфа из верхней части слоя 8: 28 580±500 (Баш-
ГИ-16) и 24 975±165 (БашГИ-17). Б.И. Гуслицер с 
соавторами в научном отчете 1975 г. приводят еще 
одну радиоуглеродную датировку древесины из 
сл. 8 – 42 400±700 (ТА-415), выполненную А.А. Лий-
ва в Институте зоологии и ботаники АН ЭССР. 

В спорово-пыльцевых спектрах образцов из 
слоев 8 и 9 (межморенный комплекс осадков) до-
минирует древесная растительность (93 %) с пре-
обладанием пыльцы ели, а в шоколадных глинах 
(сл. 9) найдены пыльцевые зерна лещины и неко-
торых широколиственных пород. В целом палино-
логические данные говорят о климате более теп-
лом, чем современный. 

Б.И. Гуслицер считал, что нижняя морена 
имеет печорский, верхняя морена – вычегодский, а 
разделяющая их толща – родионовский возраст 
[41, 42]. Костеносные слои датируются им ранне-
вычегодским (нижний горизонт) и концом вычегод-
ского времени (верхний горизонт). В своих построе-
ниях он руководствовался, в основном, данными по 
морфологии зубной системы копытных леммингов и 
положением горизонтов в разрезе. Радиоуглерод-
ные датировки считались омоложенными, особенно 
учитывая широкий разброс значений. 

По литологическому составу разновозраст-
ные моренные горизонты в обн. 220 существенно 
отличаются. В петрографическом составе печор-
ской морены (комплекс 4) преобладают карбонат-
ные породы, составляющие 46 %, половина из ко-
торых приходится на темноокрашенные известняки 
и доломиты. Повышено содержание пород, пред-
ставленных подстилающими породами мезозоя – 
25 %. Доли транзитных, а также дальнеприносных 
магматических и метаморфических пород равны 
соответственно 18 и 11 %. Ориентировка длинных 
осей валунов направлена с северо-востока на юго-
запад. Минеральный состав тяжелой фракции ха-
рактеризуется повышенным содержанием ильме-
нита (10 %) и эпидота (23 %) – минералов Северо-
Восточной терригенно-минералогической провин-
ции, а также пирита (8 %) и сидерита (21 %), харак-
терных для подстилающих мезозойских пород. 

В петрографическом составе обломочного 
материала из вычегодской морены (комплекс 2) 

преобладают транзитные породы – полимиктовые 
песчаники и кремнистые породы (23 %), и обломки 
дальнеприносных пород (магматических и метамор-
фических) – 21 %. Карбонатные породы содержатся 
в количестве 35 % при абсолютном доминировании 
(29 %) светлоокрашенных разностей. Ориентировка 
длинных осей обломков направлена с северо-за-
пада на юго-восток в секторе 310–340°. Тяжелая 
фракция представлена пирит (10 %)-сидерит (13 %)- 
эпидот (15 %)-гранат (17 %)-амфиболовой (22 %) ми-
неральной ассоциацией. Литологические особенно-
сти вычегодской морены подтверждают, что ее фор-
мирование происходило за счет материала Северо-
Западной терригенно-минералогической провинции. 

По мнению А.С. Лаврова и Л.М. Потапенко 
[45], нижняя морена является вычегодской по ком-
плексам валунов скандинавского происхождения в 
ней, а верхняя – верхневалдайской по наличию в 
морене обломков пород Новоземельско-Баренце-
воморско-Пайхойского происхождения. Межледни-
ковые отложения считаются ими не родионовскими, 
а сулинскими, а отложения «надморенного ком-
плекса» – осадками самого низкого, III уровня Ниж-
непечорского интрагляциального бассейна. Кост-
ные остатки мелких млекопитающих в Кипиево, как 
и в большинстве аллювиальных местонахождений, 
по их мнению, переотложены, а по поводу кости 
нерпы в сл. 4 делается предположение о связи ин-
трагляциального бассейна с возрождающимся в 
процессе распада поздневалдайского ледника Ба-
ренцевым морем [45]. 

Полученные нами результаты изучения ли-
тологического состава морен и замеры ориентиров-
ки обломков пород в разрезе Кипиево расходятся с 
заключением А.С. Лаврова и Л.М. Потапенко [45]. 
Свои стратиграфические построения мы проводим 
на основе литологических характеристик морен и 
морфологии зубов копытных леммингов, содержа-
щихся в межморенных отложениях, и вслед за 
Б.И. Гуслицером [41] и Э.И. Лосевой с коллегами [8] 
считаем, что верхняя морена имеет вычегодский 
возраст, а нижняя – печорский. По нашему мнению, 
эволюционный уровень (D. simplicior-gulielmi) лем-
мингов из нижнего горизонта Кипиево хорошо со-
гласуется с положением костных остатков в разре-
зе, и по морфологии моляров лемминги Кипиево 
уверенно сопоставляются с комплексами из других 
ранневычегодских местонахождений – Шапкина-4 и 
Чулей. Надморенный комплекс осадков, судя по 
морфологии копытных леммингов из верхнего кос-
теносного горизонта и палеогенетическим данным 
[24], cформировался в интервале 32–23 тыс. ка-
лендарных лет назад. 

Лемминги из местонахождения Куръядор 
продвинуты морфологически и представляют ста-
дию развития D. ex gr. gulielmi-torquatus, к которой 
относятся лемминги из бурого суглинка Б Медвежь-
ей пещеры с 14С датой около 18 тыс. лет. Костные 
остатки получены из алевритовых отложений сред-
ней части  разреза  (рис. 6). Очень  важной  особен- 
ностью этого местонахождения является то, что 
кости залегали в погребенных норах. По данным 
Л.Н. Андреичевой [46], в нижней гумусированной 
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оторфованной части слоя наблюдаются не только 
норы, но и скопления копролитов и рассеянные ко-
стные остатки грызунов. Погребенные норы запол-
нены черным гумусом, полуразложившимися рас-
тительными остатками, копролитами грызунов и 
скелетами этих зверьков (в камерах). Норы черного 
цвета опускаются под углом около 45° и оканчива-
ются в основании камерой. Они четко выделяются 
на фоне в основном буровато-серой породы. Отло-
жения этого слоя формировались в среднем вал-
дае, на что указывают спорово-пыльцевые спектры, 
радиоуглеродные 26.2–39.17 тыс. лет назад (35–
43.6 тыс. календарных лет назад) и 230Th/U дати-
ровки 42.8 и 47.8 тыс. лет назад [47]. По данным па-
линологического исследования [48, 49], выделены 
шесть фаз развития растительности, в которых в 
теплые интервалы распространялись северо-таеж-
ные и лесотундровые формации, а в периоды похо-
лоданий они сменялись тундровыми ассоциациями 
со степными ксерофитами. По мнению П.А. Ко-
синцева (устное сообщение), норы могут быть не 
синхронны вмещающей породе и, соответственно, 
радиоуглеродная датировка, полученная по расти-
тельной органике, не отражает истинный возраст 
локальной фауны. Вопрос о синхронности остатков 
млекопитающих вмещающей породе пока остается 
неясным. 

Полярное время – позднеледниковье. Боль-
шинство местонахождений полярного времени – 
это скопления в пещерах с датировками по 14С, в 
отношении возрастной интерпретации которых 
практически нет сомнений. Поздневалдайские ма-
териалы демонстрируют относительно высокое 
разнообразие морфотипов леммингов. Следует от-
метить, что внутри этого узкого временного интер-
вала существовали лемминги с существенно раз-
личными уровнями эволюционного развития зубной 
системы: от морфы 3 D. gulielmi до морфы 1 D. tor-
quatus (рис. 3). Примечательно, что в наших мате-
риалах нет явного преобладания продвинутых мо-
ляров в молодых местонахождениях по сравнению 
с древними. Наоборот, иногда древние комплексы 
имеют немного более продвинутую морфологию. 
Например, моляры из Пижмы-1 с возрастом 10 180 
лет имеют строение архаичнее, чем форма зубов 
из горизонта Б бурого суглинка Медвежьей пещеры, 
которые старше их почти на 8 тыс. лет. Вероятно, 
не только в этом, но и в других временных интер-
валах наблюдалось высокое разнообразие морфо-
типов в практически синхронных выборках.  

Недавно были опубликованы УМС 14С дати-
ровки копытных леммингов из Студеной пещеры на 
Северном Урале, которые находятся в интервале 
от 22 470 до 24 790 лет (26 430 – 29 070 кал. лет) 
[24]. Так как в разрезе Студеной пещеры выделяет-
ся только один горизонт с обильными остатками 
копытного лемминга [10, 36], то с ним, скорее всего, 
и сопоставляются эти датировки. В наших мате-
риалах ему соответствует выборка Студеная-5, мо-
ляры которой находятся на стадии развития D. gu-
lielmi морфа 3 (рис. 3). 

Лемминги из Нижнего Двойника относятся к 
морфе 3 D. gulielmi. Костные остатки получены из 

линз косослоистых грубых гравийных песков с вклю-
чениями обломков каменного угля и глинистых ока-
тышей в слое, представленном чередованием сред-
незернистых горизонтально- и косослоистых песков 
и супесей, местами оторфованных мощностью 1.8 м 
в основании разреза (рис. 6).  

В научном отчете Б. И. Гуслицера c коллега-
ми 1975 г. костеносный слой на основании уровня 
развития зубной системы копытных леммингов да-
тирован поздневычегодским временем. По данным 
спорово-пыльцевого анализа (палинологи Л.В. Ани-
киенко и Д.А. Дурягина), костеносные отложения 
сформировались в условиях холодной (перигляци-
альной) степи. В составе спорово-пыльцевого ком-
плекса доминирует пыльца трав (91–93 %), пред-
ставленных злаками (97–99 %). Пыльца древесных 
пород, среди которых встречены сосна (30–50 %), 
береза (14–33 %), ива (до 22 %), составляет 6 %. В 
группе спор сфагновых мхов содержится 70 %, па-
поротников 25–30 %.  

На бечевнике у обнажения Нижний Двойник 
были собраны кости мамонта, северного оленя и 
лошади, вымытые, предположительно из слоя с 
грызунами. 

Палинологический анализ отложений торфа, 
заполняющего морозобойные клинья в костеносном 
слое, показал преобладание пыльцы древесных 
пород (59 %), среди которых отмечена пыльца бе-
резы (88 %) и ивы (12 %). Среди пыльцы травяни-
стых растений доминируют злаки (70%), встреча-
ются маревые (13 %) и осоковые (5 %). В группе 
спор определены только зеленые мхи. Кроме того, 
встречены единичные створки пресноводных диа-
томей Eunotia praerupta и Stаuronius phoenicenterou.  

По данным исследований спор и пыльцы, па-
линологи делают заключение о накоплении торфа в 
период временного потепления климата, сменив-
шегося после отложений торфа резким похолода-
нием, приведшим к образованию морозобойных кли-
ньев. Вышележащие осадки сформировались в пой-
ме реки, в умеренном климате голоцена. В спорово-
пыльцевых спектрах из этих отложений преоблада-
ет пыльца древесных пород (55–95 %), внизу – бе-
резы (80 %), а вверху – ели (70–85 %). 

Морфа 3 D. gulielmi, к которой относятся 
лемминги местонахождения Нижний Двойник, ти-
пична для позднеледниковых леммингов, так что, 
на наш взгляд, этот комплекс не древнее последне-
го ледникового максимума (рис. 4). 

Местонахождение Рябово на р.Вычегде (обн. 
207) представляет собой скопление костей в осно-
вании песчано-глинистой аллювиальной толщи, 
вложенной в эрозионный врез в толщах вычегод-
ской и печорской морен (рис. 6). Из глинистых от-
ложений, перекрывающих костеносные пески, бы-
ли изучены палиноспектры, в которых пыльца тра-
вянистых растений (32–52 %) и спор (18–54 %) пре-
обладает над пыльцой  древесных  пород (6–30 %).  
Выделены шесть палинокомплексов, соответст-
вующие семи фазам развития растительности, про-
израставшей в климате, значительно более холод-
ном, чем  в  настоящее  время. Чередование  отно-
сительных потеплений (лесотундра с элементами 
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крайней северной тайги) и похолоданий (тундра) не 
приводило к восстановлению зонального типа рас-
тительности. Характер смены палинокомплексов 
типичен для средневалдайских отложений [50]. 

Морфологически лемминги Рябово продви-
нуты, они находятся на стадии морфы 3 D. gulielmi, 
которая характерна для позднеледниковых иско-
паемых комплексов. Основываясь на морфологии 
моляров, местонахождение следует датировать по-
лярным временем или позднеледниковьем. Как и в 
случае с другими аллювиальными позднеплейсто-
ценовыми местонахождениями, надежно оценить 
возраст ископаемого комплекса невозможно без 
применения геохронометрических данных. 

Аллювиальное местонахождение Шапкина-1 
(обн. 3, по Б. И. Гуслицеру) расположено в верхо-
вье р. Шапкиной. Здесь костные остатки леммингов 
найдены в песчаных отложениях (сл. 8), залегаю-
щих выше морены, которая находится в основании 
обнажения. Вышележащие галечники по петрогра-
фическому составу сопоставляются с верхней мо-
реной, вскрывающейся в ряде обнажений на р.Шап-
киной (рис. 6). Морена в нижней части разреза 
Шапкина-1 обоснованно считается вычегодской, что 
подтверждается как ее литологией, так и данными 
термолюминесцентного датирования [40]. Верхняя 
морена р. Шапкиной, которая вскрывается только в 
нескольких обнажениях в верхнем и в нижнем те-
чении реки, относится Л.Н. Андреичевой [40] к 
верхневалдайской по ряду литологических призна-
ков и ориентировке удлинённых обломков. Соглас-
но альтернативной точке зрения [51], самая верх-
няя морена в низовье р. Шапкиной – средневал-
дайская (50–60 тыс. лет). Радиоуглеродные даты из 
отложений под верхней мореной, приводимые 
А.С. Лавровым и Л.М. Потапенко [45], являются, 
скорее всего, конечными. Для доказательства позд-
невалдайского возраста последнего оледенения в 
этом районе требуются новые геохронометриче-
ские данные. 

Моляры леммингов местонахождения Шап-
кина-1 относятся к стадии развития D. ex gr.gu-
lielmi-torquatus. Лемминги этой стадии, судя по ра-
диоуглеродным датировкам из местонахождения 
Кожим-1 и бурого суглинка Б. Медвежьей пещеры, 
обитали в регионе, как минимум, от 20 до 10 тыс. 
календарных лет назад. Эти возрастные оценки 
находят подтверждение в недавно опубликованных 
результатах палеогенетического изучения (цито-
хром b мтДНК) моляров Dicrostonyx из этого место-
нахождения [24]. Согласно этим данным, лемминги 
из Шапкина-1 принадлежали хронологически дис-
кретной генетической линии EA5, носители которой 
обитали в интервале от 20 тыс. календарных лет 
назад до настоящего времени. Таким образом, кос-
теносный слой и вся перекрывающая его толща 
сформировались от 20 до 10 тыс. календарных лет 
назад. Б.И. Гуслицер и др. [7] считали, что грубооб-
ломочный горизонт, перекрывающий костеносный 
слой, сформировался в результате деятельности 
мощного флювиогляциального потока, образован-
ного в маргинальной зоне последнего ледника во 
время его дегляциации, т.к. петрографический со-

став грубообломочного материала в этом и в вы-
шележащих слоях аналогичен материалу из верх-
ней морены верховья р. Шапкиной.  

Заключение 

На основании изотопных и люминесцентных 
датировок установлено, что эволюция моляров ко-
пытных леммингов происходила мозаично и не 
равномерно (рис. 4). Существовали синхронные по-
пуляции леммингов с сильно различающимися по 
эволюционному уровню зубными системами. В позд-
неледниковье одновременно обитали лемминги с 
зубными системами стадий D. gulielmi морфа 3, D. 
ex gr. gulielmi-torquatus и морф 1 и 2 D. torquatus. 
Лемминги стадии D. gulielmi морфа 2 существова-
ли, как минимум, до 32 тыс. лет назад. Лемминги 
такой же стадии развития, скорее всего, жили и в 
раннем валдае, т.е. на 70 тыс. лет раньше. Такое 
длительное существование стадий развития зубной 
системы и совместное обитание популяций, нахо-
дящихся на разных стадиях, значительно корректи-
руют наши представления о возможностях исполь-
зования остатков копытного лемминга в биострати-
графии. По остаткам узкочерепной полёвки (m1) 
возможно датирование отложений только лайского 
горизонта (нижнего валдая). Бызовские и полярные 
осадки (средний и верхний валдай) из-за высокого 
уровня разнообразия морфотипов и размеров пер-
вого нижнего коренного зуба узкочерепных полёвок 
среднего и позднего валдая, а также у современ-
ных животных, практически не расчленяются. Ран-
невалдайские местонахождения M. gregalis заметно 
отличаются повышенной долей зубов грегалоидно-
го морфотипа (около 50%), тогда как в средне- и 
поздневалдайских комплексах содержание таких мо-
ляров не превышает 25%. 

Таким образом, местонахождения Серчейю-
3, 4, 5, 6, Шапкина-3 датируются средне-поздневал-
дайским интервалом (МИС 4–2). Формирование мес-
тонахождения Нижний Двойник связано, скорее все-
го, с последним ледниковым максимумом; Рябово – 
с полярным временем; Шапкина-1 – с полярным 
интервалом или, что более вероятно, с позднелед-
никовьем. Ранневалдайский (лайский, МИС 5a-e) 
возраст можно предполагать только для двух ме-
стонахождений – Лая-2 и Серчейю-4, где возраст 
определяется по морфологии моляров не только 
копытного лемминга, но и узкочерепной полевки. 
Возраст пещерных местонахождений надёжно ус-
тановлен радиоуглеродными датировками, а иско-
паемый комплекс Куръядора, вероятно, моложе 
вмещающей породы и датируется последним лед-
никовым максимумом. 

Для разных интервалов позднего неоплей-
стоцена можно обозначить возрастные биохроно-
логические критерии: ранний валдай (лайское вре-
мя, МИС 5a-e) – D. gulielmi морфа 2, хотя нельзя 
исключать и морфу 1 данного вида, а также высо-
кая (около 50%) доля грегалоидного морфотипа у 
M. gregalis; средний валдай (бызовское время, 
МИС 4-3) – морфы 2 и 3 D. gulielmi; последний лед-
никовый максимум – морфа 3 D. gulielmi, D. ex gr. 
gulielmi-torquatus; позднеледниковье – D. gulielmi 
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морфа 3, D. ex gr. gulielmi-torquatus, морфы 1 и 2 D. 
torquatus; ранний голоцен – морфы 1 и 2 D. Tor-
quatus; поздний голоцен и современность – морфа 
3 D. torquatus. Для всех средне- и поздневалдай-
ских и современных узкочерепных полевок харак-
терна невысокая (менее 25%) доля грегалоидного 
морфотипа среди m1. 

Дальнейший прогресс в биостратиграфиче-
ских исследованиях возможен при применении гео-
хронометрических данных (OSL, TL, 230Th/U) для 
периода древнее возможностей радиоуглеродного 
метода, что позволит надежно привязать стадии 
эволюционного развития мелких млекопитающих к 
точным хронометрическим рубежам. 
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