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ЗАГАЛЬНА ХАРАКТЕРИСТИКА РОБОТИ 

Актуальність теми. Мінливість 1 еволюція організмів на­

лежать до найдокладніше досліджених, але до кінця так 1 не 

пояонених явищ живої природи. В сучасній науковій літературі 

немає єдиного погляду ні на співвідношення мінливості й ево­

люції, ні на фактори, темпи, шляхи та вакономірнооті еволю­

ційного процеоу. Відоутні скільки-небудь детальні реконс­

трукції конкретних філогенетичних перетворень більшості так­

сономічних груп живих органівмів. Це повною мірою отосувтьоя 

ооавців, зокрема рукокрилих, чим 1 вумовлювтьоя доцільність 

подальшого вивчення їх мінливооті та еволюції.

У ході дослідження проаналізовано мінливість палеарк- 

тичних видів роду нічниць (Myotis Каир,1829), украй недос­

татньо вивченого в еволюційному 1 популяційному аспектах. У 

роботі вивчено внутрішньовидову мінливість гостровухої'ніч­

ниці (M.blythl), меншою мірою - ставкової нічниці (M.dasyc- 

лея») 1 великої нічниці (U.myotls). Аналіа міжвидових від­

мінностей та макроеволюційних перетворень вдійонювався на 

матеріалі 17-и сучасних палеарктичних видів цього роду. Була 

проаналізована мінливість краніометричних оанак - достатньо 

Інформативних структур, які до того ж в зручними для обробки 

1 добре вберігаються..

&т§_ 1 завдання дослідження. Метою роботи було визна­

чення можливих шляхів еволюції палеарктичних ліній роду Муо- 

tls, побудоване на вагальному опиоі та характеристиці мінли­

вооті нічниць на рівних таксономічних рівнях. При цьому ви­

рішувалися такі завдання:

1. Аналіа внутрішньовидової мінливооті краніометричних
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ознак гостровухо!, великої та ставкової нічниць, включаючи 

характеристику основних трендів краніометричної мінливості, 

географічних градієнтів 1 отатевого диморфівму, а для М.Ыу- 

thl також 1 флуктуюючої асиметрії черепа.

2. Опио фонетичної рівноманітності на міжвидовому рівні 

та аналів співвідношення фенетичної рівноманітності в існую­

чими класифікаціями роду.

3. Вивчення тенденцій перетворення черепа в еволюції 

падеарктичних груп нічниць 1 викладення гіпотев про шляхи їх 

еволюції.

Новизна 1 практичне вначення роботи. Представлено ва- 

гальну характеристику краніометричної мінливості гострову­

хої , великої та ставкової нічниць. Уперше виявлено основні 

кореляційні плеяди і тренди мінливості комплексів овнак. На 

основі аналіву отатевого диморфізму нічниць 3-х видів уперше 

сформульовано вирішувальні правила, що дозволяють визначати 

отатеву належність особини за II краніометричними ознаками. 

Вперше для родини гладконосих здійснено аналів реаліваційної 

мінливості черепних овнак. Гіпотетично реконструйовано нап­

рямки ранньої дивергенції падеарктичних груп нічниць. Вивна- 

чені плевіоморфні та апоморфні отани краніометричних овнак 

для палеарктичних ліній роду в цілому. Нова Інформація щодо 

популяційної біології нічниць, насамперед гостровухих, може 

бути використана як у подальших наукових дослідженнях, так і 

для вирішення прикладних завдань (у тому чиолі завдань моні­

торингу й охорони популяцій та екосистем). Результати роботи 

можуть бути вастосовані як ілюстрації при викладанні теріо­

логії, теорії еволюції, популяційної біології, біологічної'



статистики.

Апробація результатів 1 публікації. Ревультати дослід­

ження були оприлюднені на Міжнародні* нараді "Стан теріофау- 

ви в Росії та блиаьному зарубіжжі” (Москва, лютий 1996р.),

IV конференції молодих учених наукознавців 1 істориків науки 

(Київ, квітень 1992р.), на оемінарі Ікотитуту воолоПІ їм. 

І.І.Шиальгаувена АН України (оічень 1994р.), на ваоідаинях 

відділу еволюційної морфології хребетних цього Інституту 

(1991-1994рр.). По темі дисертації опубліковано п'ять робіт.

ЄїЕШ Ш  j- pggar Ё053Ш: Робота окладавться ві вотупу, 

п'яти розділів, вионовків, а також описку літератури та 

восьми додатків; вона містить 240 стор. машинописного текс­

ту і темо? дисертації - 146 отор., 81 риоунок 1 41 таблиця - 

44 отор., список літератури - 22 отор. 1 додатки - 29 отор. 

Спиоок літератури містить £69 наев робіт на 6-й мовах.

ВМІСТ РОБОТИ 

Вступ ~

Обґрунтовано актуальніоть теми, оформульвані мета 1 за­

вдання дослідження, охарактеризовано отруктуру роботи, в по­

ловлено вдячність еа допомогу у підготуванні роботи.

1. Огляд літератури

Охарактеризовано, оучаоні 1 почасти класичні уявлення 

подо мішжвооті та еволюції рукокрилих, передуоім нічниць і 

філогенетично бливьких до них груп (Bader,Hall,I960; Baron, 

Jollooeur,10S0i Christian,1966; Findley,1972; Findley,Traut, 

1970; Freeman,1981,1988; Gannon et al.,1992; Hill,Harrison, 

1987; Jollooeur et al.,1084; MoLellan,1984; Menu,1985,1987; 

Horberg,1989; Novacek,1991; Smith,1976; Woloszyn,1987; 1 6a-

-  в  -



- в -

гато ін.). Фенетичні відношення в роді нічниць, що об'єднує 

більше ста видів (серед яких більше 20-и палеарктичних), 

украй складні, в чим пов'язана відсутність загальновизнаної 

класифікації. Класична система роду, заснована на досліджен­

нях Г.С.Міллера, Г.М.Аллена и Г.X.Тейта, приймається і варав 

багатьма вченими (напр. .Павлинов,Россолимо, 1987). Інші кла­

сифікації нічниць були ровроблені Дж.С.Фіндлі (Findley,1972) 

1 А.Меню (Menu,1987,1988). Положення вивчених у дисертацій­

ній роботі видів у рівних системах показано в табл.1. Є дані 

про внутрішньовидову мінливість окремих видів і міжвидові 

відмінності. Цінна Інформація щодо цього наводиться у зве­

деннях, які торкаються рукокрилих рівних регіонів (Кузякин, 

1950; Рахматулина,1991; Стрелков,1463; Фауна України,1956; 

DeBlase,1980; Wallin,1969; та ін.), і в дослідженнях, спеці­

ально присвячених окремим видам нічниць (Рахматулина,1988; 

Стрелков,1972,1983; Стрелков,Бунтова,1982; Bogdanowlcz,1990, 

1992; Handk.Gaisler,1969; HordSek.Hanfik,1983-1984,1989; Sif- 

inund,1964; Strelkov, 1989; TopAl,TusnSdi,1963; та ін.). У ди­

сертаційній роботі зроблено короткий огляд цієї літератури.

2. Матеріал 1 методи 

Матеріалом для дослідження були музейні і лабораторні 

колекції черепів нічниць Зоологічного музею і кафедри зооло­

гії хребетних Московського університету, Зоологічного музею 

Київського університету, Зоологічного мурею Російської АН, 

Інституту воології АН Азербайджану, Зоологічного музею Цент­

рального науково-природничого музею НАН України, експеримен­

тальної бази "Черноголовка" ІПЕЕ РАН.Було досліджено 467 че­

репів 17-и видів нічниць (табл.1). Форми, таксономічний ста-



Табл.1. Таксономічне положення
і кількості особин досліджених видів
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Класифікацій
Вид тради­

ційна
Findley, 1972 Menu, 1988 K T k

С КЗ

M.myotis subgenus Bechsteini genus 33
M.Mythi Myotis group Myotis 285

M.bechsteini
subgenus

Paramyotis
subgenus

2
М. папе re гі subgenus Nattereri Myotis 5
M.bombinus Isotus group 2
M.emarginatus Emarginatus

group 23
M. ho so no і Muricola 1

M.ikonnikovi subgenus group 1

Mmystacinus subgenus 1 0

M b randii Selysius Mystacinus Selysius genus 6
M bucharensis group 1

M.frater leuconoe 2
M.capaccini 4
M.macrodactylus subgenus Capaccini subgenus 7
M.longipes group 2
Mdaubentoni Leuconoe Leuconoe 1 1

M.dasycneme — 72

тус котрих не зовсім ясний (M.macrodactylus, M.buchaiensis), 

умовно розглядалися як самостійні види.

У роботі використано такі краніометричні ознаки: 1)

відстань між гілками нижньої щелепи біля вакінчення зубного 

ряду, 2) максимальна відстань між короноідними відростками 

нижньої щелепи, 3) максимальна відстань між зчленівними від­

ростками нижньої щелепи, 4) максимальна відстань між кутови­

ми відростками нижньої щелепи, 5) висота черепа у потиличній 

області, 6) ширина мозкової капсули, 7) ширина черепа в ра-



йояі соскоподібних відростків. В) вилична ширина, 9) міні­

мальна ширина підорбітального проміжку, 10) ширина підорбі­

тального проміжку бливько основи верхньощелепних кісток, 11) 

виркна великого потиличного отвору, 12) відстань між вчле- 

нівними горбками лускатих кісток, 13) ширина верхньої щелепи 

на рівні третіх молярів, 14) ширина верхньої щелепи на рівні 

третіх премолярів, 16) ширина верхньої щелепи на рівні Ікл, 

10) загальна довжина нижньої щелепи, 17) довжина нижнього 

ряду вубів, 18) відотань од Ікла до короноідного відростка, 

10) відстань од ікла до вчленівного відростка, 20) відотань 

од ікла до кутового відростка, 21) відотань од верхівки но- 

роноідного відростка до найбільш віддаленої од оерединної 

площини точки кутового відростка, 22) вагальна довжина чере­

па, 23) довжина мовнової капсули, 24) конділобавальна довжи­

на черепа, 25) відотань од альвеол першого верхнього рівця 

до передньої точки орбітальної ввпадини (у основи виличної 

дуги), 26) довжина верхнього ряду вубів та 87) відотань од 

верхнього Ікла до третього премоляра.

Овнаки 16-27 виміровалиоя окремо по лівій 1 по правій 

отороні черепа в метав урахування білатеральної асиметрії 1 

вивначення рівня флуктуяючої асиметрії. При вивченні білате­

ральної аоиметрії було використано 6 овнак (16,19,21,22,23, 

26), похибки вимірювання яких, як покавала перевірка методом 

дисперсійного аналізу, мінімальні. У тих випадках, коли ана­

ліз білатеральної асиметрії не проводився, для статиотичної 

обробки було ввято вначення тільки правих промірів.

У роботі було використано отандартні засоби обробки та 

аналізу багатовимірних вибіркових сукупностей, а також пере-

- 8 -



Вірки вірогідності статистичних гіпотвв. Підрахунки проводи­

шся иа ПЕОМ типу ЄС-1841 ва допомогою отатиотичного пакета 

CSS/3 (StatSoft,Іпо.,1991,США) 1 деяких додаткових програм.

3. Внутрішньовидова мінливіоть нічниць 

Внутрішньовидова мінливіоть великих, гостровухих і ста­

вкових нічниць не в великов. Коефіцієнт варіації краніомет­

ричних овиак у жодному в випадків не перевищив 9Х, а найчас­

тіше він дорівнює Є-БХ. Роеподіли еначної частини овиак у 

гостровухої та ставкової нічниць відповідають нормальному 

або відрівняються од нього малою мірою. Додатний ексцео ву- 

отрічавоя частіше, ніж від’вмний, а від'ємна асиметрія - 

частіше, ніж додатна.

Краніометричні ознаки пов'явані між собою кореляційними 

вв'явками середньої величини. В усіх трьох видів можно виді­

лити однотипні групи тіоніше онорельованих овнак. Перша 

пов'явана їв загальними розмірами черепа нічниць (загальна 

довжина, конділобавадьна довжина, довжина нижньої щелепи то­

що)» друга * в шириною нижньої щелепи, третя - в шириною 

мозкової капсули.

Комплексну характеристику основних тенденцій мінливості 

було отримано ва допомогою факторного аналізу (на основі ме­

тоду головних компонент). Для аналізу були ввяті перші го­

ловні компоненти, які охоплюють у оукупнооті 7БХ загальної 

диопероії (6 - для великої нічниці, в - для гоотровухої, 9 - 

для ставкової). Головні компоненти інтерпретувалися як вира­

ження факторів мінливості» В уоіх трьох випадках 1-й виена- 

чений фактор виявився пов'язаним із загальними розмірами че­

репа, а решта - в особливостями форми черепа. Частка диспер-

- 9 -



oil, що визначав тії оя впливом 1-го факторе, коливається у 

вивчених у роботі видів від 32 до БОХ, 2-й фактор пов’ява- 

ний, по-перше, в протилежне» спрямованістю мінливооті овнак, 

що виражають довжину черепе, й овнак, пов’яваних а його ши­

риною, 1, по-друге, овнак, що виражають ширину нижньої щеле­

пи, 1 оукупнооті інших овнак. Характер двох перших факторів, 

таким чином, добре увгоджуетьоя в виявленими кореляційними 

плеядами. Контрасти форми, що їх характеризують інші факто­

ри, можуть бути співвіднесені в топографією черепа, функціо­

нальними кореляціями, процесами морфогенезу. За характером 

виявлених факторів гоотровуха 1 велика нічниці більш охожі 

між собою, ніж їв ставковою нічницею. У мінливості факторних 

значень проявляютьоя вирвані географічні градієнти. Вони де­

тально опиоані в дисертаційній роботі.

Статевий диморфівм виявлений у вивченнях краніометрич­

них огнен вивчених видів у малій мірі, причому в рівних ВИ­
ДІВ (а часто 1 в рівних популяціях одного виду) отатевий ди­
морфівм проявляється в вивченнях рівних овнак. За допомогою 

крокового дискримінантного аналіву та канонічного аиаліву 

були побудовані алгоритми, які довволяють вивначати статеву 

належніоть особин ва їхніми черепами (табл.2). У гостровухої 

нічниці локальні оообливооті міжстатевих відмінностей вира­

жені найменшою мірою, 1 побудувати єдину канонічну функцію 

для особин а уоіх популяцій виявилося неможливим. Тому дос­

ліджувана вибірка була розділена на чотири субвибірки з по­

рівняно однорідним характером отатевого диморфізму. Ці оуб- 

вибірки відповідають основним підвидам даного виду (М.Ь.оху- 

gnathus, M.b.omri, M.b.blythl), проте звертав на себе увагу
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Табл.2. Кількості оообин, оцінки вірогідності 
отатевого диморфівму та результати визначення статі 

■ 6-й групах нічниць

- 11 -

Група
К-оть особин

F Р. *
Правильно
визначено,

Уоього 99 3d
Ы. myotis 33 18 16 2,60 4.4 78,78
У. Ь.oxygnathus 76 33 43 6,06 0,0002 86,84
вахідні У. b. omarl 40 £8 18 3,60 0,23 89,18
охідні У.b.omarl 60 50 6 2,61 1.1 06,43
y.b.blythl 96 73 23 6,01 0,0006 86,42
У. dasycneme 72 61 21 3,80 0,038 80,66

явна відмінніоть у характері отатевого диморфівму в західних 

та охідних популяціях підвиду H.b.omarl.

Білатеральна асиметрія вивчалася на матеріалі гострову­

хої нічниці. Значення асиметрії для воїх 6-й ознак досить 

незначні) спрямована асиметрія мав міоце у двох випадках 

[значення асиметрії овнак 16 (р<IX) 1 24 (ркО,ЇХ)3; антиои- 

метрія не виявлена. Коефіцієнти проотої кореляції в-и дос­

ліджуваних овнак із емпіричними краніометричними ознаками, л 

так само 1 між ообаю, невеликі 1 здебільшого невірогідні.

Для вивчення зв'язку індивідуальних особливостей їв 

флуктупючою асиметрією було проаналізовано канонічні кореля­

ції між комплексом краніометричних ознак 1 комплексом абсо­

лютних значень аоиметрії. Було побудовано в пар канонічних 

змінних. Тільки для 1-І пари коефіцієнт канонічної кореляції 

в вірогідним (Rcan-0.630; **-293,62; df-234j р-0,Б1Х). 8а-

дежностями, котрі характеризує ця кореляція, можна пояснити

2,ЇХ загальної дисперсії компленоу краніометричних ознак.

Зіставлення даних про міоце мешкання, стать 1 морфоло­

гічні характеристики оообин в індивідуальними значеннями ка­

нонічних змінних дозволяє охарактеризувати вв'язок цих оооб-



ливостей la отаСільніотю протікання морфогенезу. За воїх Ін­

ших однакових умов стабільніший онтогенез у особин їв цілком 

сформованими дефінітивними пропорціями черепа, доліхоцефа­

лією, розширеними базальною частиною мовкової капсули 1 ви­

личними дугами, а також порівняно невеликою нижньою щелепою. 

Стабільність морфогенетичних процесів валежить від статевої 

належності оообин (у самок вона в нижчою) 1 від навколишньо­

го середовища (в деяких популяціях вона явно вменшена).

4. Мінливість нічниць 

на міжвидовому рівні

У міжвидовій мінливості нічниць у більшості випадків 

спостерігаються вірогідні додатна асиметрія 1 додатний еко- 

цео розподілів овнак, а коефіцієнти варіації досить великі 

(бливько 20Z). У своїй мінливості краніометричні овнаки най­

тіснішим чином пов'явані між собою, утворюючи Єдину кореля­

ційну плеяду (значно тіонішу, ніж плеяди, виявлені на внут­

рішньовидовому рівні). Міжвидові відміннооті в організації 

черепа в першу чергу визначаються загальними розмірами, що 

добре узгоджується зі охемою дивергенції видів у рамках ро­

ду, запропонованою К.Ліменом і П.ФріменСЬетеп,Freeman,1984). 

Як показало дослідження міжвидових дистанцій методом клас­

терного аналізу, об'єднання видів нічниць у кластери визна­

чається, по оуті, тільки загальним розміром черепа. Виділя­

ється група видів крупних розмірів (M.myotls і M.blythl), 

група видів середніх ровмірів (U. dasycneirm 1 H.bechstelnl) 

та група, до якої увійшли воі інші види.

Факторний аналіз комплексу краніометричних овнак дозво­

лив виявити фактори, що визначають мінливість на міжвидовому
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рівні. 1-й фактор (бл. 98Х загальної диспероіі) відбивав за­

гальні розміри черепа нічниць, S-й - протилежність тенденцій 

мінливості довжини черепа та його ширини, 3-й - протилежну 

спрямованість мінливості мозкової та лицевої частин черепа. 

Авалів факторних значень дозволив аіставити особливості ров- 

міру та форми черепа, характерні для різних груп палеарктич­

них нічниць. Звертають на себе увагу поєднання збільшення 

розмірів з відносним звуженням черепа у klyotls sensu Findley

1 протилежний тренд у Selyslus 1 Leuconoe, а також відносно 

малі розміри лицевої частини черепа, характерні для Hyotls 

s. Findley (особливо M.bomblnus) і пов'явані, можливо, в пе- 

доморфними трансформаціями в їхній еволюції.

Розподіл видів нічниць у факторному просторі лише пев­

не» мірею відповідав даним про таксономічну різноманітність 

роду. Впорядкувати ці дані 1 побудувати одновиміриу модель 

рівномааітності вдалося вавдяки використанні} фіктивної вмін- 

ної, яка приймає вивчення: 1 - для Hyotls sensu Menu,1908;

2 - для Paremyotls; 3 - для Isotus, чи групи Nattereri; 4 - 

- для M.emarg’inatus; Б - для Selyslus; в - для "типових" 

Leuconoe (група Сараосіпі); 7 - для M.dasycneme. Автор нав- 

вав цс змінну SG (скорочення від species group - основної 

одиниці об’єднання видів у класифікації Фіндлі). Залежність 

значень цієї змінної від комплексу краніометричних ознак до­

сліджувалася шляхом лінійного регресійного аналізу (кроковий 

метод). Було побудовано модель регресії SS за краніометрич­

ними ознаками (R-0,985; R2-0,971; F-5B,27; р<0,0001Х). Ре­

зультати передбачення таксономічного положення видів пред­

ставлені в табл.З.
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Табл. З. Прийняті та передбачені значення змінних SG і FVC3

Значення SQ Значення РЫЗ
В и д

Прийняте
Перед­ Перед­
бачене Прийняте бачене

У. myotis 
ll.blythl

1
1

0,742
0,970

3
І

3,017
1,992

II.bechstelni 2 2,375 1 0,988
U.nattereri 3 3,489 2 1,874
M.bombinus 3 3,285 2 1,646
M.emar&lnatus 4 3,870 3 3,089
II. hosonoi ■ 6 5,213 1 0,906
M.ikonnikovi 6 4,856 1 1,141
ll.mystaclnus 6 4,561 3 2,754
II. brandti 6 6,091 2 2,222
H.bucharensls 6 5,337 3 2,841
H.trater В 4,557 3 3,043
U. capacclnl в 5,778 1 1,260
M.macrodactylus в 5,562 1 0,900
H.longlpes 
H.daubentonl

в
в

5,814
6,285

2
2

2,212
2,005

И. dasycneme 7 7,214 2 2,110

Можна припустити, ар вмінна SG певнаю мірою відбивав 

реальне положення видів у системі роду Uyotls, будучи певним 

чином інтегральною оцінкою по черепу того комплекоу ознак 

(одонтологічних, екотер'врних, краніо- і остеологічних та 

інших), за яким було побудовано існуючі класифікації роду. В 

морфологічному плані SQ тісно пов'язана з відносною довжиною 

верхньої щелепи, розрахованою як відношення довжини верхньо­

го зубного ряду до конділобааальноІ довжини черепа у рівних 

ВИДІВ нічниць (г— 0,869; р-О,00061). На внутрішньовидовому 

рівні варіабельність значень SG в досить великою, але ое- 

редньовидові вивчення достатньо стабільні, цо дозволяв вико­

ристовувати S3 як допоміжну вмінну при аналіві кладогенеау 

та інших еволюційних процеоів.

Друга фіктивна вмінна, ШЗ, була введена для анааіву 

тенденцій еволюції груп нічниць. За одностайним переконанням



спеціалістів, отупінь рудиментації верхніх других пре молярів 

(Р3) може розглядатися у представників цього роду як показ­

ник еволюційної просунутості виду в філогенетичній лінії. За 

отупенем редукції Р3 нічниць мо іа умовно ровділити на чоти­

ри групи: 1) Р3 в 1-1,6 рази поступаютьоя в роамірах Р2 і

практично не відсунуті від оередньо! лінії зубного ряду; 2) 

Р3 приблизно в 2 рази менші, ніж Р* і звичайно помітно воу- 

нуті в медіальному напрямку від оередньої лінії зубного ря­

ду; 3) Р3 вкрай редуковані, поступаютьоя у розмірах Р2 яв 

менш, ніж у 2,5-3 рази, сильно всунуті від середньої лінії 

вубного ряду; 4) Р3 повніотв відсутні.

Типовий для виду стан даної ознаки фіксувався як залеж­

на змінна, що відображав ступінь еволюційної просунутості 

відповідних видів. Ця змінна позначена в роботі як РМЗ. 

Зменшення розмірів Р3 при переході від групи до групи можна, 

в першому наближенні, вважати лінійним. Залежність між РМЗ 

та комплексом краніометричних ознак була проаналізована 

шляхом лінійного регресійного аналізу (кроковий метод).

Одержані результати менш точні, ніж модель 5G, але сум­

ніватися в коректності моделі немае підстав (R-0,977; R2- 

-0,955; F-12,72; р-0,281). Передбачені значення FM3 для 17-в 

видів нічниць відповідають реальним (табл.З). Аналіз регре- 

оійної моделі дозволяв виявити й охарактеризувати загальні 

тенденції еволюції черепа нічниць: розширення виличних дуг 1 

носової області черепа; видовження нижньої щелепи з одночас­

ним укороченням зубних рядів 1 короноідних відростків; змен­

шення відотані між верхніми губними рядами в задній частині 

щелепи та збільшення - в передній; видовження верхніх зубних
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рядів; звуження мозкової капсули; розширення базальної час­

тини черепа.

Парадоксальним може видатися поєднання редукції Р3 1 

витіснення їх ів оередньої лінії вубних рядів 1а вагальним 

збільшенням ровмірів верхніх вуОних рядів. Ця координація, 

очевидно, пов'явана аі збільшенням ровмірів молярів, насам­

перед у крупніших Myotls s.Findley. Що ж до внеоку передньої 

частини верхнього зубного ряду до загальної зміни довжини, 

то, якщр розглядати окремо три основні групи нічниць, виді* 

лені Фіндлі, отав очевидно» тенденція до збільшення довжини 

ціві частини аубного ряду в міру редукції Р3. Ця тенденція в 

однаково характерною 1 для Hyotls s.Findley в їхніми віднов­

но довгими щелепами, 1 для Leuconoe та Selyslus, щелепи яких 

вначно коротші. 8 побудованої схеми випадають тільки три ви­

ди; Н. emarglnatus, M.mystaclnus і M.bucharensls. З їх еволю­

ції, Імовірно, діяла вторинна тенденція до збільшення пе­

редньої частини верхнього аубного ряду.

6. Шляхи еволюції нічниць 

на території Папеарктики

На оонові зіставлення даних про дивергенцію роду Hyotls 

(змінна SQ) 1 про етапи еволюційної трансформації груп видів 

цього роду (вмінна FM3) в даному розділі в ..оновлюється ряд 

гіпотез ордо можливих шляхів еволюції нічниць на території 

Палеарктики.

Дивергенція роду була, очевидно, пов'язана з формуван­

ням рівних адаптивних отратегій, які будувалиоя на приотооу- 

ванні до 1) збирання комах їв оуботратів (підрід Myotls 

sensu Findley); Є) полюванні номах у повітрі в різноманітних
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біотопах (Selyslus) та 3) ловлі номах у навколовадних шарах 

повітря (Leuconoe). З цією дивергенцією, очевидно, пов'івані 

відмінності краніометричних оане , які описує вміква S3. 

Частіша видів, імовірно, вторинно «мінила напрямок спеціалі­

зації, а відтак підроди, цо їх виділив Дж.С.Фіидлі, в філо­

генетичному відношенні в найскоріше гетерогенними.

Підрід Myotls sensu Findley уявляється автору дисерта­

ційної роботи збірною групою, яку об'єднує паралельно набута 

морфологічна й почасти екологічна охожіоть, а не опорідне- 

ніоть безпосередньо. Ця охожість є результатом паралельного 

роввитку та незалежного пристосування до субстратного вби­

рання їжі, олід гадати, не менш, віж 4-х груп: своєрідних

нічниць, цо еволюціонували в напрямку вбільшення ровміріа 

тіла (сучасні представники: M.blythl 1 М.myotls)і якихось 

давніх форм, бливьких до спільних предків нічниць (M.bech- 

stelnі); примітивних Salyslus (нічниці в групи Isotus) і 

більш просунутих Selyslus (сучасний палеарктичиий представ­

ник - M.eimrrlnatus).

При цьому непрямим свідченням філогенетичної бливькості 

двох оотанніх груп до SeJyslus 1 Leuconoe • ряд морфологіч­

них особливостей: охожіоть у побудові бакулюму M.nattererl

та M.frater, збереження рудиментарних протоконуоів на верх­

ніх молярах (Стрелков,1083; Strelkov,1980). Відоутніоть у М. 

emarglnatus ряду рио опеціалізації(війок на уропатагіумі то­

що), більший отупінь редукції верхніх других малих премоля- 

рів, півня поява у викопному отанКНогАбек,Напік,1883-1084), 

тенденція до вбільшення щелеп, відоутніоть педоморфних рио в 

організації дозволяють припуотити, цо цей вид не нав'язаний
ЛНБ ім. В. Стефаникл 

АН України
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тіоною спорідненістю в нічницями в групи Isotus. Скоріше, ці 

дві групи виникли в рівню) час від рівних (хоча й бливько- 

споріднвних) предків.

Шляхи еволюції палеарктичних видів Selysius 1 Leuconoe, 

здебільшого невідомі, проте можна припустити, що обидва під- 

роди пов’язані між собою Слизькою спорідненістю 1 рано ві­

докремилися від вагальних предків. У Палеарктиці Selysius, 

найімовірніше, еволюціонували як декілька паралельних ліній. 

Не виключено, шр і в еволюції Leuconoe важливу роль відігра­

вав паралелізм.

Усі висловлені вище міркування щрдо філогенетичних пе­

ретворень видів та груп видів нічниць на території Палеарк- 

тики, зрозуміло, не більше, ніж гіпотеза. Разом ів тим, як 

вдається автору, запропонована схема філогенії нічниць 

(рис. 1) достатньо чітко систематизує відомі факти й може 

стати орієнтиром для наступних досліджень. Серйовну проблему 

становить украй складне й суперечливе співвідношення спорід­

неності й схожості в межах роду Myotis; осмиолити це спів­

відношення можна тільки на основі аналізу еволюційних проце­

сів і реконструкції філогенії цієї суперрівноманітної групи 

рукокрилих.

В И С Н О В К И

і. Фенетична різноманітність 17-и палеарктичних видів 

нічниць, оцінювана на основі відмінностей у оередньовидових 

значеннях краніометричних ознак, на 08Х визначається відмін­

ностями в розмірі черепа тварин. Відмінності в формі черепа 

досить невеликі й пов'язані з протилежністю тенденцій мінли­

вості, по-перше, довжини черепа і його ширини та, по-друге,
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мовкового 1 лицевого черепа.

2. Екологічна диференціація роду Myotls (пов'ваана в 

формуванням груп нічниць: 1) присторованих до вбирання комах 

1а субот ратів, £) полючих комах у повітряному просторі 1 3) 

пристосованих до ловлі мамах у нааколоводних варах повітря) 

л м  почасти вивначалаоя характером ранньої дивергенції ніч­

ниць; частина видів, імовірно, вторинно вмівша напрямок 

спеціалізації. Увгодженіоть морфологічних амін у ході форму­

вання та екологічної опеціаліаації названих груп дозволяє 

побудувати одновимірну модель фонетичної різноманітності.

3. До загальних тенденцій еволюції черепа палеарктичних 

груп нічниць належать: розширення виличних дуг 1 носової об­

ласті черепа; видовження нижньої щелепи в одночасним укоро­

ченням зубних рядів 1 короноідних відростків; зменшення від­

стані між верхніми зубними рядами в задній частіші целепи та 

вбільшення - в передній; видовження верхніх вубних ряді*; 

звуження мозкової капсули; розширення базальної частини че­

репа. На ці загальні тенденції накладалися специфічні трев- 

ди, цр діяли на нижчому таксономічному рівні.

4. Чітко виражене» специфічною тенденцією а вбільшення 

ровмірів верхнього вубного ряду у оубстратних вбирачів, тоб­

то в групах нічниць, що їх відносять до підроду Myotls aensu 

Findley, 1072. Ця трансформація пов'нвана el вбільшенням роз­

мірів молярів (а у M.emarflnatus - також 1 в подовженням пе­

редньої частини губного ряду) 1 поєднується із вагальною те­

нденцією до збільшення розмірів черепа.

6. Підрід Myotls (у ровумінні Дж.С.Шіндлі), очевидно, a 

абірнею групою. Морфологічна й екологічна охожіоть її предо-



тавииків в результатом паралельного розвитку та неваяежного 

пристосування до субстратного вбирання їжі, найскоріпе, не 

менш, ніж 4-х груп: своєрідних Річниць, що еволюціонували ■

напрямку збільшення ровмірів тіла (сучаоні представники: V.

blythl 1 M.myotis); якихось давніх форм, близьких до спіль­

них предків нічниць (M.bechstelnl); примітивних Selysius 

(нічниці в групи Isotus) і більш просунутих Selysius (сучас­

ний палеарктичний представник - M.emarg'lnatus).

в. Краніометричні ознаки трьох вивчених у роботі видів 

(М.blythl, M.dasycnem 1 M.myotis) порівняно слабо скорельо- 

вані між собос. Виділяється кілька груп ознак, які корелюють 

тісніше. Перша пов'явана їв загальними розмірами черепа ніч­

ниць (загальна довжина, нонділобааалььа довжина, довжина 

нижньої щелепи тощр), друга - а шириною нижньої щелепи, тре­

тя - 8 шириною мозкової капсули.

7. На внутрішньовидовому рівні мінливість комплексів 

овнак вивчених видів нічниць вивначається відмінностями у 

розмірі черепа на ЭО-БОХ. Найвиразнішою тенденціею мінливос­

ті форми в усіх трьох видів в протилежна спрямованість мін- 

лквооті ознак, пов’язаних із довжиною черепа і е його шири­

ною.

8. У мінливості комплексів краніометричних овнак спос­

терігаються географічна варіація і невначний статевий димор­

фізм. Географічна варіація проявляється як у чітких геогра­

фічних градієнтах ряду оэнак, так і у впливі географічного 

фактора на характер міжстатевих відмінностей. Зокрема, в рі­

зних підвидах М.blythl (в також у вахідних та східних попу­

ляціях підвиду М.Ь.отагі) статевий диморфівм спостерігається
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у варіації ріавкх овнак.

В. Загальна дисперсія комплексу краніометричних ознак

II. blythl принаймні на 2, ЇХ визначається нестабільні ото Інди­

відуального розвитку. За всіх інших однакових умов більший 

отупінь стабільності онтогенезу характерний для особин Із 

цілком сформованими дефінітивними пропорціями черепа, долі­

хоцефалів», розширеними 0авальнаш частиною мозкової капсули

1 виличними дугами, а також порівняно невеликою нижньою ще­

лепою. Стабільність морфогенетичних процесів належить від 

статевої належності особин (у самок вона в нижчою) 1 від 

навколишнього середовища (в деяких популяціях вона явно 

вменшена).
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Ав 33.050
Ааевврии И.И. Краниомі 

ночниц (Chiroptera, Vesper)
Диссертация на соискание учёной степени кандидата биологи­
ческих наук по специальности 03.00.02 - зоология. Ин-т зоо­
логии им. И.И.Шмальгаугена НАН Украины, Киев, 1994.

Охарактеризована внутривидовая изменчивость краниомет­
рических признаков трех видов ночниц (M.blythl, Ы.dasycneme,
И.myotls) и межвидовые различия 17-и палеарктических видов 
этого рода. Дано количественное описание ооновных тенденций 
изменчивости, географических градиентов, полового диморфиз­
ма, флуктуирующей асиміетрии. Предложены реконструкции про­
цессов ранней дивергенции ночниц и дальнейшей эволюции пале­
арктических групп видов данного рода.

Dzeverin, I. Craniometric variation and evolution of 
Myotls species (Chiroptera,Vespertilionidae) in Palearctics. 
Thesis for obtaining the degree of Candidate of Sciences 
(Biol.). Speolality - 03.00.02 - zoology. Schmalhausen Ins­
titute of Zoology, Natl. Acad. Sci. Ukraine, Kiev, 1994.

Intraspecifio variation of craniometrio traits in three 
Myotls speoies (M.blythl, M.dasycneme, M.myotis) is charac­
terized as well as interspecific differences in 17 Palearo- 
tic species of this genus. General trends of variation, geo­
graphic gradients, sexual dimorphism, fluctuating asymmetry 
are described quantitatively. Divergence patterns of ancient 
Myotls and phylogenetic trends of Palearotio species groups 
are reconstructed.
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градівнти, статевий диморфівм, флуктуююча асиметрія.


