
ÓÄÊ 599.426:575.82

ÎÖ²ÍÊÀ ØÂÈÄÊÎÑÒ² ÄÈÂÅÐÃÅÍÒÍÎ¯ ÅÂÎËÞÖ²¯
ÂÅÐÕÍ²Õ ÇÓÁ²Â Ó ÁËÈÇÜÊÈÕ ÂÈÄ²Â Í²×ÍÈÖÜ 
MYOTIS BLYTHII ÒÀ M. MYOTIS (CHIROPTERA, 
VESPERTILIONIDAE)

Ì. À. ¥õàçàë³, ². ². Äçåâåð³í
²íñòèòóò çîîëîã³¿ ³ì. ². ². Øìàëüãàóçåíà ÍÀÍ Óêðà¿íè,
âóë. Á. Õìåëüíèöüêîãî, 15, Êè¿â, 01601 Óêðà¿íà
E-mail: ghazali.maria@gmail.com; dzeverin@izan.kiev.ua

Îòðèìàíî 26 ñåðïíÿ 2009
Ïðèéíÿòî 8 ÷åðâíÿ 2010

Îöåíêà ñêîðîñòè äèâåðãåíòíîé ýâîëþöèè âåðõíèõ çóáîâ ó áëèçêèõ âèäîâ íî÷íèö Myotis blythii è M. myotis
(Chiroptera, Vespertilionidae). Ãõàçàëè Ì. À., Äçåâåðèí È. È. — Áîëüøàÿ è îñòðîóõàÿ íî÷íèöû (Myotis
blythii Tomes, 1857 è M. myotis Borkhausen, 1797) — áëèçêîðîäñòâåííûå âèäû, êîòîðûå ðàçîøëèñü
îêîëî ìèëëèîíà ëåò íàçàä. Çà ýòîò ïåðèîä ïðàêòè÷åñêè íå èçìåíèëèñü ðàçìåðû ðóäèìåíòàðíûõ
ñòðóêòóð çóáíîãî ðÿäà (òðåòüåãî ïðåìîëÿðà è òðåòüåãî ìîëÿðà), à òàêæå äîëÿ ïëîùàäåé æåâàòåëüíûõ
ïîâåðõíîñòåé ïåðâîãî è âòîðîãî ìîëÿðîâ îò ñóììàðíîé ïëîùàäè âñåõ èññëåäîâàííûõ çóáîâ.
Ýâîëþöèÿ äðóãèõ ñòðóêòóð ïðîèñõîäèëà ñ ðàçíîé ñêîðîñòüþ. Ïðè ïîìîùè ìåòîäà Ëèí÷à áûëî
îáíàðóæåíî, ÷òî ðåàëüíûå òåìïû ýâîëþöèè èññëåäîâàííûõ ñòðóêòóð ìåíüøå îæèäàåìûõ äëÿ
ïðèçíàêîâ, êîòîðûå ôîðìèðîâàëèñü ïîä âëèÿíèåì òîëüêî ñëó÷àéíûõ ôàêòîðîâ (ìóòàöèé è
ãåíåòè÷åñêîãî äðåéôà). Òàêèì îáðàçîì, îñíîâíûì ôàêòîðîì â ýâîëþöèè äâóõ âèäîâ áûë
ñòàáèëèçèðóþùèé îòáîð.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Myotis blythii oxygnathus, Myotis myotis myotis, çóáû, ïëîùàäè çóáîâ, äèâåðãåíöèÿ,
ñòàáèëèçèðóþùèé îòáîð.

Estimation of Divergence Rates for Upper Teeth in Closely Related Species Myotis blythii and M. myotis
(Chiroptera, Vespertilionidae). Ghazali M. A., Dzeverin I. I. — Greater and lesser mouse-eared bats (Myotis
blythii Tomes, 1857, M. myotis Borkhausen, 1797)are closely related species that diverged about one million
years ago. Size of the vestigial structures of the toothrow (the third premolar and the third molar) and
the proportion of the first and second molar areas from the total area of the studied teeth have not practically
changed during that time. Other structures  evolved with different rates. Using the Lynch’s method we
prove that real rates of evolution are lesser than expected for the traits which were formed under the influence
of solely random factors (mutations and random drift). Apparently, the stabilizing selection, was the principal
factor of the evolution of the two species was stabilizing selection.

Ke y  wo r d s: Myotis blythii oxygnathus, Myotis myotis myotis, teeth, teeth area, divergence, stabilizing
selection.

Âñòóï

Ñåðåä ºâðîïåéñüêèõ í³÷íèöü âåëèêà í³÷íèöÿ, Myotis myotis (Borkhausen, 1797), òà ãîñòðîâóõà í³÷íèöÿ,
Myotis blythii (Tomes, 1857), çàéìàþòü îñîáëèâå ïîëîæåííÿ. Ïðåäñòàâíèêè öèõ âèä³â íàëåæàòü äî
íàéêðóïí³øèõ ñåðåä í³÷íèöü. Êð³ì òîãî, öå áëèçüêîñïîð³äíåíí³ âèäè, åâîëþö³éí³ øëÿõè ÿêèõ
ðîç³éøëèñÿ áëèçüêî ì³ëüéîíà ðîê³â òîìó (Ruedi, Mayer, 2001; äåùî ³íøó îö³íêó äèâ.: Bogdanowicz et
al., 2009). Çà ñòðàòåã³ºþ ïîëþâàííÿ îáèäâà âèäè º çáèðà÷àìè êðóïíèõ êîìàõ ç ð³çíîìàí³òíèõ ñóáñòðàò³â:
ó ðàö³îí³ M. blythii ïåðåâàæàþòü ïðÿìîêðèë³, ó ðàö³îí³ M. myotis — òâåðäîêðèë³ (Arlettaz, 1996).
Â³äïîâ³äíî â³äð³çíÿþòüñÿ åêîòîïè, â ÿêèõ íàé÷àñò³øå â³äáóâàºòüñÿ ïîëþâàííÿ: M. blythii çäåá³ëüøîãî
ïîëþº íà ëó÷íî-ñòåïîâèõ ä³ëÿíêàõ, ïàñîâèùàõ òà íà ëóêàõ ç ù³ëüíîþ òðàâîþ, M. myotis — íà á³ëüø
îãîëåíèõ á³îòîïàõ, ñàäàõ, ë³ñàõ òà ñâ³æîâèêîøåíèõ ëóêàõ (Arlettaz, 1996). Âàð³àö³éí³ ðÿäè ìîðôîìåòðè÷íèõ
îçíàê îáîõ âèä³â çíà÷íî ïåðåêðèâàþòüñÿ, àëå ³äåíòèô³êàö³ÿ âñå æ ìîæëèâà ÿê çà çîâí³øí³ìè ïðîì³ðàìè,
òàê ³ çà ïðîì³ðàìè ÷åðåïà é çóá³â (Arlettaz, 1997; Benda, 1996; Ghazali, 2009; Menu, Popelard, 1987). Çà
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õàðàêòåðèñòèêàìè ÷åðåïà, ÿê³ â³äîáðàæàþòü æóâàëüíó ôóíêö³þ, ãîñòðîâóõà òà âåëèêà í³÷íèö³ òàêîæ äîáðå
â³äð³çíÿþòüñÿ (¥õàçàë³, 2004). Ñïîñòåð³ãàþòüñÿ â³äì³ííîñò³ íå ëèøå â ðîçì³ðàõ ê³ñòîê, àëå é ó ôîðì³
÷åðåïà. Ó ãîñòðîâóõî¿ í³÷íèö³ ÷åðåï â³äíîñíî øèðøèé òà âèùèé, à ðîñòðóì á³ëüø âêîðî÷åíèé (Evin
et al., 2008). Â³äïîâ³äíî äî òåíäåíö³é â ðîçâèòêó çóáíîãî àïàðàòó ðóêîêðèëèõ (çà: Slaughter, 1970), âåëèêà
í³÷íèöÿ ìîæå ðîçãëÿäàòèñÿ ÿê á³ëüø ñïåö³àë³çîâàíèé âèä, ó íå¿ á³ëüøå âèðàæåí³ ðåäóêö³éí³ ïðîöåñè
â ðîçì³ðàõ ìàëèõ ïðåìîëÿð³â òà òðåòüîãî ìîëÿðà (Äçåâåðèí, 2001; Ðîñèíà, 2002).

Çà óñòàëåíîþ êëàñèô³êàö³ºþ ºâðîïåéñüê³ ïîïóëÿö³¿ ãîñòðîâóõî¿ òà âåëèêî¿ í³÷íèöü íàëåæàòü äî
ï³äâèä³â M. blythii oxygnathus (Monticelli, 1885) ³ Myotis myotis myotis (Borkhausen, 1797) â³äïîâ³ä-
íî (Ñòðåëêîâ, 1972; Hora´c

�
ek et al., 2000).

Äèâåðãåíö³ÿ ñïîð³äíåíèõ âèä³â ìîæå áóòè ñïðè÷èíåíà ÿê ñïðÿìîâàíèìè, òàê ³ âèïàäêîâèìè
ïðîöåñàìè (Felsenstein, 1988). Îäèí ³ç øëÿõ³â âèçíà÷åííÿ êîíêðåòíèõ ñï³ââ³äíîøåíü öèõ ñêëàäîâèõ ó
åâîëþö³¿ ïåâíèõ ãðóï — ïîð³âíÿííÿ ðåàëüíèõ òåìï³â åâîëþö³¿ ç î÷³êóâàíèìè òåîðåòè÷íèìè (Turelli et
al., 1988; Lynch, 1990). Âèì³ðþâàííÿ òåìï³â äèâåðãåíö³¿ ïðîâåäåíî çà ìåòîäîì Ë³í÷à (Lynch, 1990). Ì³ðîþ
øâèäêîñò³ äèâåðãåíö³¿ º ñåðåäí³é ïðèð³ñò ì³æãðóïîâî¿ äèñïåðñ³¿ â³äíîñíî âíóòð³øíüîãðóïîâî¿ çà îäíå
ïîêîë³ííÿ:

,

äå VB — ì³æãðóïîâà äèñïåðñ³ÿ äâîõ âèä³â (àáî ³íøèõ ãðóï) ñï³ëüíîãî ïîõîäæåííÿ, VW — âíóòð³øíüî-
ãðóïîâà äèñïåðñ³ÿ, t — ïîäâîºíà ê³ëüê³ñòü ïîêîë³íü ç ìîìåíòó â³äîêðåìëåííÿ äâîõ âèä³â â³ä ñï³ëüíîãî
ïðåäêà. Çà íóëüîâó ã³ïîòåçó ïðèéìàºòüñÿ òâåðäæåííÿ, ùî ì³æãðóïîâ³ â³äì³ííîñò³, ÿê³ ñïîñòåð³ãàþòü-
ñÿ, º íàñë³äêîì âèïàäêîâèõ ïðîöåñ³â, òîáòî ìóòàö³é òà ãåíåòè÷íîãî äðåéôó. Òîä³ î÷³êóâàí³ òåìïè
äèâåðãåíö³¿ ìàþòü äëÿ ñêåëåòíèõ îçíàê ññàâö³â òàê³ çíà÷åííÿ: 10-4 < D < 10-2. Öÿ îö³íêà ´ðóíòóºòüñÿ
íà ïðÿìèõ âèì³ðþâàííÿõ òåìï³â çðîñòàííÿ äèñïåðñ³¿ ñêåëåòíèõ ñòðóêòóð ññàâö³â çà ðàõóíîê íîâèõ ìóòàö³é,
ùî â³äáóâàºòüñÿ ïðîòÿãîì îäíîãî ïîêîë³ííÿ (Turelli et al., 1988; Lynch, 1988, 1990). Òàê³ ñàì³ òåìïè
äèâåðãåíö³¿ ìîæóòü áóòè ñïðè÷èíåí³ ä³ºþ äîáîðó, íàïðÿìîê ÿêîãî äîâ³ëüíî çì³íþºòüñÿ, ïðîòå
âèïàäêîâèé ðîçêèä äàíèõ áóâ áè ó öüîìó âèïàäêó çíà÷íî á³ëüøèì, í³æ çà ä³¿ âèêëþ÷íî ãåíåòè÷íîãî
äðåéôó òà ìóòàö³é (Polly, 2004). ßêùî D > 10-2, òî ìîæíà ïðèïóñêàòè, ùî äîì³íóþ÷èì ôàêòîðîì åâîëþö³¿
áóâ ðóø³éíèé äîá³ð. Â ³íøîìó âèïàäêó, ÿêùî D < 10-4, ìîæíà ïðèïóñêàòè, ùî äèâåðãåíö³ÿ áóëà
óïîâ³ëüíåíà ä³ºþ ñòàá³ë³çóþ÷îãî äîáîðó (Lynch, 1990).

Ìàòåð³àë ³ ìåòîäè

Äîñë³äæåíî âèá³ðêè ñõ³äíîºâðîïåéñüêèõ ïîïóëÿö³é äâîõ âèä³â í³÷íèöü: óñüîãî 105 åêç., çîêðåìà
30 åêç. M. myotis (³ç Çàêàðïàòòÿ òà Ïðèêàðïàòòÿ Óêðà¿íè) òà 75 åêç. M. blythii (³ç Çàêàðïàòòÿ Óêðà¿íè

Òàáëèö ÿ 1. Ñïèñîê ïðîì³ð³â òà ³íäåêñ³â ÷åðåïà òà âåðõí³õ çóá³â
T a b l e 1. List of the measurements and indices of the skull and upper teeth
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23 â³äíîñíà ðåäóêö³ÿ Ð3 çà äîâæèíîþ: (9)/ (7)

24 â³äíîñíà ðåäóêö³ÿ Ð3 çà øèðèíîþ: (10)/ (8)

25 â³äíîñíà ðåäóêö³ÿ Ì3 çà äîâæèíîþ: (17)/(15)

26 â³äíîñíà ðåäóêö³ÿ Ì3 çà øèðèíîþ: (18)/ (16)

27 ïëîùà Ñ: (5)· (6)

28 ïëîùà Ð2: (7)· (8)

29 ïëîùà Ð3: (9)· (10)

30 ïëîùà Ð4: (11)· (12)

31 ïëîùà Ì1: (13)· (14)

32 ïëîùà Ì2: (15)· (16)

33 ïëîùà Ì3: (17)· (18)

34 ñóìà ïëîù ìîëÿð³â: (30)+ (31)+ (32)

35 ñóìà ïëîù çóá³â â³ä Ñ äî Ì3: (26)+ (27)+
(28)+ (29)+ (34)

36 â³äíîñíà ïëîùà Ñ1: (27)/ (35)

37 â³äíîñíà ïëîùà Ð2: (28)/ (35)

38 â³äíîñíà ïëîùà Ð3: (29)/ (35)

39 â³äíîñíà ïëîùà Ð4: (30)/ (35)

40 â³äíîñíà ïëîùà Ì1: (31)/ (35)

41 â³äíîñíà ïëîùà Ì2: (32)/ (35)

42 â³äíîñíà ïëîùà Ì3: (33)/ (35)

1 êîíäèëîáàçàëüíà äîâæèíà ÷åðåïà
2 ìàñòî¿äíà øèðèíà ÷åðåïà
3 äîâæèíà çóáíîãî ðÿäó (â³ä ³êëà)
4 äîâæèíà ïðîì³æêó, ÿêèé çàéìàþòü ìàë³

ïðåìîëÿðè
5 äîâæèíà ä³àñòåìè ì³æ ³êëîì òà ð³çöåì
6 äîâæèíà Ñ
7 øèðèíà Ñ
8 äîâæèíà Ð2
9 øèðèíà Ð2

10 äîâæèíà Ð3
11 øèðèíà Ð3
12 äîâæèíà Ð4
13 øèðèíà Ð4
14 äîâæèíà Ì1
15 øèðèíà Ì1
16 äîâæèíà Ì2
17 øèðèíà Ì2
18 äîâæèíà Ì3
19 øèðèíà Ì3
20 â³äíîñíà øèðèíà ÷åðåïà: (1)/ (2)
21 â³äíîñíà äîâæèíà çóáíîãî ðÿäó: (1)/ (3)
22 ïîêàçíèê çì³ùåííÿ ìàëèõ ïðåìîëÿð³â: [ (7)+

(9)]/ (4)

¹ Ïðîì³ðè òà ³íäåêñè ¹ Ïðîì³ðè òà ³íäåêñè



òà Êðèìó). Êîëåêö³¿ ëþá’ÿçíî íàäàí³ äëÿ àíàë³çó Çîîëîã³÷íèì ìóçåºì ïðè Êè¿âñüêîìó íàö³îíàëüíîìó
óí³âåðñèòåò³ ³ì. Òàðàñà Øåâ÷åíêà, Çîîëîã³÷íèì ìóçåºì ïðè Íàö³îíàëüíîìó íàóêîâî-ïðèðîäíè÷îìó ìóçå¿
ÍÀÍ Óêðà¿íè (Êè¿â) òà Çîîëîã³÷íèì ìóçåºì Ìîñêîâñüêîãî äåðæàâíîãî óí³âåðñèòåòó.

Óñ³ ïðîì³ðè ïîäàíî â ì³ë³ìåòðàõ, âèì³ðþâàííÿ çóá³â âèêîíàíî â³äïîâ³äíî äî ñòàíäàðòíèõ ìåòî-
äèê (Sige´, 1968). Ó ðîáîò³ ðîçãëÿíóòî ëèøå ïðàâîñòîðîíí³ ïðîì³ðè. Äîâæèíó çóá³â âèì³ðþâàëè
ïàðàëåëüíî ëàá³àëüíîìó áîêó, øèðèíó — ïåðïåíäèêóëÿðíî äîâæèí³, ïðè âèì³ðþâàíí³ äîâæèíè òà
øèðèíè ìîëÿð³â çóáè ðîçòàøîâóâàëè ó ôóíêö³îíàëüíîìó ïîëîæåíí³ — ïàðàêîí òà ìåòàêîí íàïðàâëåí³
âåðòèêàëüíî âãîðó. Ïðîì³ðè çóá³â çíÿòî çà äîïîìîãîþ ÌÁÑ–1 (îêóëÿð õ8, çá³ëüøåííÿ õ2), ïðîì³ðè
÷åðåïà — øòàíãåíöèðêóëåì ç òî÷í³ñòþ äî 0,02 ìì. Âñüîãî â ðîáîò³ äîñë³äæåíî 19 ïðîì³ð³â ÷åðåïà òà
çóá³â òà 16 ³íäåêñ³â (òàáë. 1). Ôîðìóëè, çà ÿêèìè áóëî ðîçðàõîâàíî ³íäåêñè, íàâåäåí³ â òàáëèö³ 1. Â³äíîñí³
âåëè÷èíè áóëè çàñòîñîâàí³ äëÿ âèÿâëåííÿ ³íòåíñèâíîñò³ ðåäóêö³éíèõ ïðîöåñ³â ó ðîçì³ðàõ ìàëèõ
ïðåìîëÿð³â òà òðåòüîãî ìîëÿðà, äëÿ îö³íêè çì³í ó ôîðì³ ÷åðåïà, à òàêîæ äëÿ õàðàêòåðèñòèêè â³äì³ííîñòåé
ó æóâàëüí³é ôóíêö³¿ òâàðèí.

Ïåðâèíí³ äàí³ áóëè ëîã-òðàíñôîðìîâàí³ çà ôîðìóëîþ: X' = lg (X + 1). Äîäàâàííÿ îäèíèö³ äî çíà÷åíü
âñ³õ ïðîì³ð³â íå âïëèâàº íà ê³íöåâèé ðåçóëüòàò, àëå íåîáõ³äíå äëÿ òîãî ùîá íå âòðà÷àòè âàæëèâó
³íôîðìàö³þ ïðî àíîìàëüíó â³äñóòí³ñòü Ð3 ó îäí³º¿ îñîáèíè âåëèêî¿ í³÷íèö³ (¹ S–74649, êîëåêö³ÿ
Çîîìóçåþ ÌÄÓ). Óñ³ ³íäåêñè ðîçðàõîâàíî íà îñíîâ³ ïåðâèííèõ ìåòðè÷íèõ äàíèõ, à ïîò³ì ëîã-
òðàíñôîðìîâàíî çà âèùåíàâåäåíîþ ôîðìóëîþ.

Êîìïîíåíòè äèñïåðñ³¿ (VB òà VW) òà ñòàòèñòèêà Ë³í÷à (D) ðîçðàõîâàíî çà ñòàíäàðòíîþ ìåòîäèêîþ
Ë³í÷à (Lynch, 1990). Òðèâàë³ñòü æèòòÿ ïîêîë³ííÿ îö³íåíà íà îñíîâ³ íàÿâíèõ äåìîãðàô³÷íèõ äà-
íèõ (Hora´c

�
ek, 1985) â 4,4 ðîêè (Ãõàçàëè, Äçåâåðèí, 2007; Dzeverin, 2008). Òîáòî ñó÷àñí³ ïîïóëÿö³¿

ãîñòðîâóõî¿ òà âåëèêî¿ í³÷íèöü â³ää³ëÿº â³ä ñï³ëüíîãî ïðåäêà ïðèáëèçíî ïîêîë³íü.
Ñåðåäí³ çíà÷åííÿ (Ì) òà êîåô³ö³ºíòè âàð³àö³¿ (Q) ê³ëüê³ñíèõ îçíàê ðîçðàõîâàíî íà ïåðâèííèõ

äàíèõ. Äëÿ ïåðåâ³ðêè ã³ïîòåç ïðî îäåðæàí³ îö³íêè òåìï³â äèâåðãåíö³¿ çàñòîñîâàíî òðè êðèòåð³¿:
êîåô³ö³ºíò êîðåëÿö³¿ Ñï³ðìåíà (RS), êðèòåð³é Ñòüþäåíòà (u) òà êðèòåð³é Ìàííà–Ó³òí³ (U). Ðîçðàõî-
âàíî ñòóïåí³ ñâîáîäè (K) òà ð³âí³ çíà÷óùîñò³ (p). Ð³âí³ çíà÷óùîñò³ íåïàðàìåòðè÷íèõ ñòàòèñòèê îäåð-
æàíî øëÿõîì òðàíñôîðìàö³¿ ¿õ ó çì³íí³ ç ðîçïîä³ëîì Ñòüþäåíòà.

Ðåçóëüòàòè

Äëÿ âñ³õ îçíàê îäåðæàíî çíà÷åííÿ ñòàòèñòèêè Ë³í÷à ç ïîðÿäêîì 10–5–10–9. Ö³
çíà÷åííÿ ìåíø³ â³ä î÷³êóâàíèõ äëÿ îçíàê, äèíàì³êó ÿêèõ çóìîâëåíî âèêëþ÷íî
ìóòàö³ÿìè òà ãåíåòè÷íèì äðåéôîì (òàáë. 2). Ñåðåäíº çíà÷åííÿ ñòàòèñòèêè Ë³í÷à
äëÿ ïðîì³ð³â ÷åðåïà òà âåðõí³õ çóá³â ñêëàäàº 8,71·10–6. Îñíîâí³ ä³àãíîñòè÷í³ ÷åðåïí³
ïðîì³ðè (¹ 1, 2 òà 3, òàáë. 1) â ñåðåäíüîìó åâîëþö³îíóþòü â³ðîã³äíî øâèäøå í³æ
çóáí³ îçíàêè (¹ 6–19), çà òåñòîì Ìàííà–Ó³òí³: U = 2, p = 0,017, ñåðåäíº çíà÷åííÿ
÷åðåïíèõ ïðîì³ð³â — 2,15·10–5 òà çóáíèõ — 7,19·10–6. Ä³àãíîñòè÷í³ çóáí³ ïðîì³ðè
(äîâæèíà òà øèðèíà Ì2) íàáëèæàþòüñÿ çà çíà÷åííÿìè D äî âåëè÷èí, îòðèìàíèõ
äëÿ ÷åðåïíèõ ïðîì³ð³â.

Íåâèñîê³ òåìïè åâîëþö³¿ ñïîñòåð³ãàþòüñÿ ó ïðîì³ðàõ ÷åðåïà òà âåðõí³õ çóá³â
ç âèñîêîþ ì³íëèâ³ñòþ òà íèçüêèì ð³âíåì ì³æâèäîâèõ â³äì³ííîñòåé (ðèñ. 1, 2), öå
ï³äòâåðäæóº íåãàòèâíà êîðåëÿö³ÿ ïîêàçíèê³â D òà VW (RS = –0,791, K = 19,
p < 0,001), òà ïîçèòèâíà — ì³æ D òà VB (RS = 0,863, K = 19, p < 0,001). Çàãàëîì
âñ³ ïðîì³ðè ìîæíà ðîçä³ëèòè íà äâ³ ãðóïè çà õàðàêòåðîì ì³íëèâîñò³ (ðèñ. 3):
ïðîì³ðè ç âèñîêèìè çíà÷åííÿìè VW òà íèçüêèìè VB (ïðîì³ðè ¹ 4, 5, 10, 11), òà
ïðîì³ðè, ó ÿêèõ âíóòð³øíüîâèäîâà ì³íëèâ³ñòü íèçüêà, à ì³æãðóïîâà — çì³íþºòüñÿ
ó øèðîêèõ ìåæàõ. Òàêèì ÷èíîì, ïîð³âíÿííî âèñîê³ òåìïè åâîëþö³¿ ñïîñòåð³ãàþòüñÿ
ó âèïàäêàõ îäíî÷àñíî íèçüêî¿ ì³íëèâîñò³ îçíàêè âñåðåäèí³ êîæíîãî âèäó òà
çíà÷íèõ ì³æâèäîâèõ â³äì³ííîñòåé (ïîð³âí. Çàãîðîäíþê, 2004).

Ãîñòðîâóõà òà âåëèêà í³÷íèöÿ äîáðå â³äð³çíÿþòüñÿ çà ïðîì³ðàìè ÷åðåïà (òàáë. 2).
Çà âñ³ìà òðüîìà îçíàêàìè ÷åðåï M. myotis ïðèáëèçíî íà 10% á³ëüøèé í³æ M. blythii.
Ïðè àíàë³ç³ çì³í â ôîðì³ ÷åðåïà ï³äòâåðäæóºòüñÿ òåíäåíö³ÿ äî â³äíîñíîãî
çìåíøåííÿ øèðèíè òà çá³ëüøåííÿ äîâæèíè çóáíèõ ðÿä³â ó âåëèêî¿ í³÷íèö³ (¹ 20,
21) (ðèñ. 4).

Â³ä’ºìí³ çíà÷åííÿ äèâåðãåíö³¿ îòðèìàíî äëÿ òðüîõ îçíàê: äîâæèíè ä³àñòåìè
(¹ 5), øèðèíè Ð3 (¹ 11) òà â³äíîñíî¿ ðåäóêö³¿ Ì3 çà øèðèíîþ (¹ 26). Öåé ìà-
òåìàòè÷íèé àðòåôàêò ñïðè÷èíåíî òèì, ùî îö³íêè â³äì³ííîñòåé ì³æ âèäàìè âèÿ-
âèëèñÿ ìåíøèìè çà îö³íêè âíóòð³øíüîâèäîâî¿ ì³íëèâîñò³ öèõ îçíàê. Âèõîäÿ÷è ç

319Îö³íêà øâèäêîñò³ åâîëþö³¿ âåðõí³õ çóá³â ó áëèçüêèõ âèä³â í³÷íèöü…



320 Ì. À. ¥õàçàë³, ². ². Äçåâåð³í

Ðèñ. 1. Çàëåæí³ñòü ì³æ òåìïàìè äèâåðãåíö³¿ òà âíóòð³øíüîâèäîâîþ äèñïåðñ³ºþ ïðîì³ð³â ÷åðåïà òà âåðõí³õ
çóá³â.

Fig. 1. Dependence between rates of divergence and intraspecific variance of measurements of skull and upper
teeth.

Ðèñ. 2. Çàëåæí³ñòü ì³æ òåìïàìè äèâåðãåíö³¿ òà ì³æâèäîâîþ äèñïåðñ³ºþ ïðîì³ð³â ÷åðåïà òà âåðõí³õ çóá³â.

Fig. 2. Dependence between rates of divergence and interspecific variance of measurements of skull and upper
teeth.
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öüîãî, ìîæíà ââàæàòè, ùî ñòóï³íü äèâåðãåíö³¿ í³÷íèöü çà íèìè íàáëèæàºòüñÿ äî
íóëÿ. Â³äíîñí³ âåëè÷èíè ðóäèìåíòàðíèõ ñòðóêòóð, Ð3 (¹ 23, 24) òà äîâæèíè Ì3
(¹ 25), åâîëþö³îíóþòü òàê ñàìî, ÿê ³íø³ çóáí³ îçíàêè, îö³íêè øâèäêîñò³ ìàþòü
çíà÷åííÿ ïîðÿäêó âåëè÷èí 10–6. Ðîçì³ðè ä³àñòåìè, äîâæèíà òà øèðèíà Ð3, â³äíîñíà
øèðèíà Ì3 âåëèêî¿ òà ãîñòðîâóõî¿ í³÷íèöü ïðàêòè÷íî îäíàêîâ³ (òàáë. 2, ðèñ. 4),
çà ³íøèìè ïðîì³ðàìè çóá³â âèÿâëåíî â³ðîã³äí³ â³äì³ííîñò³. Òàêîæ â³ðîã³äíî á³ëüøèì
ó âåëèêî¿ í³÷íèö³ âèÿâèâñÿ ïðîì³æîê, ÿêèé çàéìàþòü ìàë³ ïðåìîëÿðè (¹ 4), àëå
çà ïîêàçíèêîì çì³ùåííÿ ìàëèõ ïðåìîëÿð³â (¹ 22) äîñë³äæåí³ âèäè íå ìàþòü
â³ðîã³äíèõ â³äì³ííîñòåé.

Òàáëèöÿ 2. Îö³íêà ì³íëèâîñò³ í³÷íèöü òà øâèäêîñò³ ¿õíüî¿ äèâåðãåíö³¿ çà ïðîì³ðàìè ÷åðåïà, âåðõí³õ çóá³â
òà ³íäåêñ³â. Ì³æâèäîâ³ â³äì³ííîñò³ âèçíà÷åí³ çà êðèòåð³ºì Ñòüþäåíòà: u — íîðìîâàíå â³äõèëåííÿ, ð — ð³âåíü
çíà÷óùîñò³
T a b l e 2. Estimation of the variability of the mouse-eared bats and rates of their divergence by the measure-
ments of skull, upper teeth and indices. Interspecific differences are calculated with the Student’s test: u — Student’s
statistics, p — level of significance

1 1,02E-03 1,06E-04 2,14E-05 2,48 20,36 2,37 22,71 -20,288 <0,001
2 7,17E-04 1,21E-04 1,32E-05 2,88 9,92 2,44 10,92 -16,185 <0,001
3 1,19E-03 8,84E-05 2,98E-05 2,54 8,87 2,14 10,05 -22,059 <0,001
4 1,90E-04 1,04E-03 4,04E-07 15,46 1,01 12,43 1,11 -2,941 0,004
5 -6,37E-06 1,30E-03 -1,09E-08 26,02 0,45 27,07 0,48 -0,920 0,360
6 2,69E-04 2,45E-04 2,44E-06 5,32 1,52 6,81 1,66 -6,890 <0,001
7 6,62E-04 2,20E-04 6,69E-06 6,14 1,25 5,80 1,45 -11,278 <0,001
8 1,04E-03 2,07E-04 1,12E-05 7,62 0,77 6,29 0,97 -15,236 <0,001
9 1,62E-03 2,29E-04 1,57E-05 7,25 0,83 8,03 1,09 -17,175 <0,001

10 3,28E-06 8,20E-04 8,90E-09 8,80 0,65 22,46 0,69 -1,598 0,113
11 -1,66E-05 7,58E-04 -4,86E-08 10,27 0,63 21,75 0,63 0,021 0,983
12 1,03E-03 3,59E-04 6,40E-06 7,83 1,44 5,63 1,71 -11,472 <0,001
13 1,22E-03 3,05E-04 8,86E-06 7,70 1,19 5,78 1,45 -13,578 <0,001
14 7,86E-04 1,99E-04 8,78E-06 4,97 2,17 3,96 2,47 -13,299 <0,001
15 8,86E-04 1,76E-04 1,12E-05 4,64 1,76 4,98 2,04 -14,329 <0,001
16 1,19E-03 1,57E-04 1,68E-05 4,22 2,11 4,14 2,48 -18,244 <0,001
17 7,09E-04 2,14E-04 7,37E-06 4,83 2,12 5,18 2,40 -11,963 <0,001
18 2,96E-05 1,57E-04 4,20E-07 6,12 0,99 4,84 1,03 -2,967 0,004
19 7,00E-04 3,17E-04 4,91E-06 5,95 1,99 6,48 2,26 -9,697 <0,001
20 1,62E-06 1,08E-05 3,34E-07 2,31 0,49 2,34 0,48 2,628 0,010
21 3,06E-06 4,97E-06 1,37E-06 1,77 0,43 1,56 0,44 -4,639 <0,001
22 2,57E-05 1,94E-03 2,94E-08 17,54 1,46 16,93 1,52 -1,231 0,221
23 6,15E-04 9,62E-04 1,42E-06 10,46 0,85 21,47 0,71 5,774 <0,001
24 1,12E-03 7,39E-04 3,38E-06 9,25 0,75 22,93 0,58 8,834 <0,001
25 1,32E-04 7,49E-05 3,93E-06 6,70 0,47 5,50 0,42 8,534 <0,001
26 -1,28E-06 5,85E-05 -4,84E-08 3,55 0,94 3,79 0,94 -0,310 0,757
27 2,30E-03 7,72E-04 6,62E-06 9,26 1,92 9,97 2,41 -11,145 <0,001
28 4,73E-03 4,61E-04 2,28E-05 11,61 0,65 11,40 1,06 -21,137 <0,001
29 3,34E-05 7,64E-04 9,71E-08 16,23 0,41 27,40 0,45 -1,970 0,052
30 5,93E-03 8,23E-04 1,60E-05 10,33 1,71 9,47 2,48 -18,294 <0,001
31 4,96E-03 6,36E-04 1,73E-05 7,29 3,81 6,94 5,05 -18,442 <0,001
32 5,43E-03 6,79E-04 1,78E-05 6,99 4,48 7,95 5,97 -18,711 <0,001
33 1,17E-03 7,77E-04 3,36E-06 9,67 1,98 9,39 2,33 -8,094 <0,001
34 5,47E-03 6,76E-04 1,80E-05 6,51 10,27 6,84 13,35 -18,169 <0,001
35 6,97E-03 4,97E-04 3,12E-05 5,33 11,57 5,93 15,51 -24,124 <0,001
36 6,26E-06 2,67E-05 5,20E-07 7,79 0,166 10,03 0,156 3,147 0,002
37 1,37E-05 8,52E-06 3,58E-06 10,96 0,056 13,13 0,069 -8,033 <0,001
38 3,93E-06 7,22E-06 1,21E-06 15,12 0,036 28,12 0,029 4,730 <0,001
39 9,06E-06 2,77E-05 7,26E-07 9,55 0,148 8,43 0,160 -3,738 <0,001
40 -1,33E-06 4,88E-05 -6,04E-08 6,05 0,327 7,48 0,327 0,050 0,960
41 -2,28E-06 9,37E-05 -5,41E-08 7,94 0,388 8,14 0,387 0,207 0,836
42 2,84E-05 4,11E-05 1,54E-06 10,98 0,172 8,80 0,151 5,277 <0,001

¹ VB VW D
M. blythii M. myotis

u p
Q, % M Q, % M
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Ðèñ. 3. Çàëåæí³ñòü ì³æ âíóòð³øíüî- òà ì³æãðóïîâîþ äèñïåðñ³ºþ ïðîì³ð³â ÷åðåïà òà âåðõí³õ çóá³â.

Fig. 3. Dependence between intra- and interspecific variance of measurements of skull and upper teeth.

Ðèñ. 4. Çàëåæí³ñòü ì³æ òåìïàìè äèâåðãåíö³¿ òà ì³æãðóïîâèìè â³äì³ííîñòÿìè í³÷íèöü. Âåðòèêàëüíèìè
ë³í³ÿìè âèä³ëåíî ïðèáëèçíèé ä³àïàçîí çíà÷åíü u, ïðè ÿêèõ â³äì³ííîñò³ ì³æ âèäàìè íå â³ðîã³äí³.
Ë³âîðó÷ (ïðè u < –2) çíà÷åííÿ ³íäåêñ³â á³ëüø³ ó M. myotis, ïðàâîðó÷ (u > 2) — ó M. blythii.

Fig. 4. Dependence between rates of divergence and interspecific differences of mouse-eared bats. Unsignificant
differences are roughly delimited with the vertical lines. To the left (for u < –2) values of indices are greater
in M. myotis, to the right (u > 2) — in M. blythii.
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Òåìïè åâîëþö³¿ ïëîù æóâàëüíèõ ïîâåðõîíü çóá³â òàêîæ â³äð³çíÿþòüñÿ: íàéìåí-
ø³ øâèäêîñò³ çì³í ñïîñòåð³ãàþòüñÿ ó ïëîù³ Ð3 (¹ 29), ïëîù³ Ñ òà Ì3 (¹ 27, 33) çíàõî-
äÿòüñÿ â ìåæàõ, ùî õàðàêòåðí³ äëÿ çóáíèõ ïðîì³ð³â, à øâèäêîñò³ åâîëþö³¿ ïëîù Ì1,
Ì2 òà Ð2 çíàõîäÿòüñÿ íà ð³âí³ ÷åðåïíèõ ïðîì³ð³â (ðèñ. 5). Â³äíîñí³ ïëîù³ çóá³â
çì³íþþòüñÿ ïîâ³ëüí³øå (¹ 36–42). Ïðè öüîìó íåâåëèêå çá³ëüøåííÿ â³äíîñíèõ
ðîçì³ð³â â³äáóâàºòüñÿ ëèøå ó Ð2 òà Ð4, â³äíîñí³ ïëîù³ Ì1 òà Ì2 çàëèøàþòüñÿ
íåçì³ííèìè, à â³äíîñí³ ïëîù³ Ñ, Ð3 òà Ì3 ìåíø³ ó âåëèêî¿ í³÷íèö³ ïîð³âíÿííî ç
ãîñòðîâóõîþ.

Îáãîâîðåííÿ

Â³äïîâ³äíî äî ïðåäñòàâëåíèõ âèùå ðåçóëüòàò³â, åâîëþö³ÿ âåëèêî¿ òà ãîñòðîâóõî¿
í³÷íèö³ â³äáóâàëàñÿ ï³ä âïëèâîì ñòàá³ë³çóþ÷îãî äîáîðó. Â ö³ëîìó òåìïè äèâåðãåíö³¿
öèõ äâîõ âèä³â â³äïîâ³äàþòü òåìïàì äèâåðãåíö³¿, ÿê³ õàðàêòåðí³ äëÿ ïëåéñòîöåíîâèõ
ññàâö³â (Lynch, 1990).

×åðåç øèðîêó ãåîãðàô³÷íó ì³íëèâ³ñòü ñåðåä ãîñòðîâóõèõ í³÷íèöü âèä³ëåíî
äåê³ëüêà îêðåìèõ ï³äâèä³â (Ñòðåëêîâ, 1972; Äçåâåðèí, 1995; Hora´c

�
ek et al., 2000;

Äçåâåðèí, Ñòðåëêîâ, 2008). Íåùîäàâíî áóëî âèñëîâëåíî ïðèïóùåííÿ, ùî M. blythii
s. l. — öå íàñïðàâä³ äâà îêðåì³ âèäè: M. oxygnathus ³ M. blythii s. str. (Simmons, 2005).
Çà ðåçóëüòàòàìè àíàë³çó ïîñë³äîâíîñòåé ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ ºâðîïåéñüê³
M. b. oxygnathus âèÿâèëèñÿ á³ëüø ñõîæèìè ç M. myotis, í³æ ç ñåðåäíüîàç³éñüêèìè
ïðåäñòàâíèêàìè M. blythii (Ruedi, Mayer, 2001), òîä³ ÿê çà ðåçóëüòàòàìè àíàë³çó
àëîçèìíèõ äàíèõ ³ ïîñë³äîâíîñòåé ÿäåðíî¿ ÄÍÊ óñ³ äîñë³äæåí³ M. blythii
s. l. ïîòðàïëÿþòü äî îäí³º¿ ãðóïè, à M. myotis — äî ³íøî¿ (Arlettaz et al., 1997;
Stadelmann et al., 2007). Íå âèêëþ÷åíî, ùî çðîñòàííÿ â³äì³ííîñòåé ï³ä ÷àñ
äèâåðãåíö³¿ ãîñòðîâóõî¿ òà âåëèêî¿ í³÷íèöü áóëî óïîâ³ëüíåíî ì³æâèäîâîþ
ã³áðèäèçàö³ºþ â çîíàõ ñèìïàòð³¿ (Berthier et al., 2006; Bogdanowicz et al., 2009).
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Ðèñ. 5. Òåìïè äèâåðãåíö³¿ àáñîëþòíèõ òà â³äíîñíèõ ïëîù çóá³â.

Fig. 5. Rates of divergence of the absolute and relative areas of teeth.



Ïðåäêîâèìè äëÿ äîñë³äæóâàíèõ í³÷íèöü ââàæàþòü òâàðèí, ïîä³áíèõ äî
ñó÷àñíèõ ãîñòðîâóõèõ í³÷íèöü (Arlettaz et al., 1997). Ïðèïóñêàºòüñÿ (Arlettaz et al.,
1997), ùî â ðåçóëüòàò³ ïëåéñòîöåíîâîãî çëåäåí³ííÿ ªâðîïè ºäèíà ïîïóëÿö³ÿ
ïðåäêîâîãî âèäó áóëà ðîçä³ëåíà íà äâ³ ñóáïîïóëÿö³¿: òà ç íèõ, ÿêà çàëèøèëàñü â
Ñåðåäçåìíîìîð’¿, äàëà ïî÷àòîê âåëèêèì í³÷íèöÿì, ³íøà — ñõ³äíà — áóëà çìóøåíà
â³äñòóïèòè íà ï³âäåíü, äî còåïîâî¿ çîíè ªâðàç³¿. Òàêèì ÷èíîì ãîñòðîâóõà í³÷íèöÿ
ñôîðìóâàëàñü ó ñõ³äíèõ á³ëüø ñòåïîâèõ óìîâàõ (Arlettaz et al., 1997). Â³äïîâ³äíî
äî íîâèõ óìîâ ôîðìóâàëèñÿ ¿õí³ òðîô³÷í³ ñïåö³àë³çàö³¿.

Âåëèêà í³÷íèöÿ ìàº á³ëüø ìàñèâíèé ÷åðåï, ó íå¿ êðàùå ðîçâèíóò³ ñàã³òàëüíèé
ãðåá³íü òà êîðîíî¿äíèé â³äðîñòîê, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî á³ëüø ³íòåíñèâíó ðîáîòó
æóâàëüíîãî àïàðàòó (Benda, 1996; ¥õàçàë³, 2004). Ð³ñò ÷åðåïà îáîõ í³÷íèöü íå
ïðîïîðö³éíèé (Topa ´l, Tusna ´di, 1963), ó îáîõ âèä³â äëÿ äîâæèíè çóáíîãî ðÿäó
õàðàêòåðíà íåãàòèâíà àëîìåòð³ÿ â³äíîñíî êîíäèëîáàçàëüíî¿ äîâæèíè ÷åðåïà:
äîâæèíà çóáíîãî ðÿäó çá³ëüøóºòüñÿ ïîâ³ëüí³øå, í³æ äîâæèíà ÷åðåïà ó îáîõ âèä³â.
Ó ô³ëîãåíåòè÷íîìó ðîçâèòêó ìàºìî çâîðîòíó òåíäåíö³þ: âåëèêà í³÷íèöÿ ìàº
â³ðîã³äíî á³ëüø³ â³äíîñí³ äîâæèíè çóáíèõ ðÿä³â, í³æ ó ãîñòðîâóõî¿ í³÷íèö³, òîáòî
äîâæèíà çóáíîãî ðÿäó ìàº ïîçèòèâíó àëîìåòð³þ.

Òåìïè äèâåðãåíö³¿ ä³àãíîñòè÷íèõ ïðîì³ð³â ÷åðåïà òà íèæíüî¿ ùåëåïè çàãàëîì
óçãîäæåí³ ³ îö³íþþòüñÿ âåëè÷èíàìè ç ïîðÿäêîì 10–5 (Ãõàçàëè, Äçåâåðèí, 2007).
Åâîëþö³éí³ òðàíñôîðìàö³¿ â îçíàêàõ âåðõí³õ òà íèæí³õ çóá³â çäåá³ëüøîãî òåæ
óçãîäæåí³, ¿õí³é ïîðÿäîê íå ïåðåâèùóº 10–6. Àëå â ïðîì³ðàõ ìàëèõ ïðåìîëÿð³â
ñïîñòåð³ãàþòüñÿ äåÿê³ â³äì³ííîñò³: íà íèæí³é ùåëåï³ òåìïè äèâåðãåíö³¿
íàáëèæàþòüñÿ äî ñåðåäíüîãî äëÿ âñ³õ ïðîì³ð³â íèæíüî¿ ùåëåïè çíà÷åííÿ, à íà
âåðõí³é ùåëåï³ — áëèçüê³ äî íóëÿ.

Òàê ñàìî â³äì³íí³ òåìïè äèâåðãåíö³¿ òðåò³õ ìîëÿð³â — òàëîí³ä íèæíüîãî
òðåòüîãî ìîëÿðà ïðàêòè÷íî íå çì³íþºòüñÿ â ïðîöåñ³ åâîëþö³¿, à íà âåðõí³é ùåëåï³
â³äáóâàþòüñÿ çá³ëüøåííÿ ÿê äîâæèíè, òàê ³ øèðèíè öüîãî çóáà. Ðåäóêö³ÿ íàéêðàùå
âèÿâëÿºòüñÿ ïðè ïîð³âíÿíí³ â³äíîñíèõ âåëè÷èí — ó âåëèêî¿ í³÷íèö³ çìåíøóþòüñÿ
àáî çàëèøàþòüñÿ áåç çì³í â³äíîñí³ øèðèíè òà äîâæèíè îáîõ ðóäèìåíò³â (Ð3 òà Ì3).

Îòæå, øëÿõè åâîëþö³¿ Ð3 òà Ì3 â³äð³çíÿþòüñÿ. Äîâæèíà ïðîì³æêó, ÿêèé
çàéìàþòü ìàë³ ïðåìîëÿðè, çàëèøàºòüñÿ ñòàëîþ, òàê ñàìî ÿê ³ ðîçì³ðè Ð3, àëå
ðîçì³ðè Ð2 çá³ëüøóþòüñÿ, ÷åðåç ùî ó âåëèêî¿ í³÷íèö³ çì³ùåííÿ Ð3 ç ë³í³¿ çóáíîãî
ðÿäó á³ëüø âèðàæåíå. Ó Ì3 çìåíøóºòüñÿ ëèøå äîâæèíà, ùî âèðàæàºòüñÿ ó
çíèêíåíí³ îñòàíí³õ ãîðáèê³â (ìåòàêîí³â), àëå çà øèðèíîþ öåé çóá çá³ëüøóºòüñÿ
ïðîïîðö³éíî äî çá³ëüøåííÿ ñóñ³äíüîãî çóáà.

Îñíîâíèìè òåíäåíö³ÿìè â åâîëþö³¿ ðóêîêðèëèõ, ÿê³ æèâëÿòüñÿ êîìàõàìè, º
çìåíøåííÿ ê³ëüêîñò³ ïðåìîëÿð³â òà ïîâ’ÿçàíå ç öèì çðîñòàííÿ ïëîù ìîëÿð³â
(Slaughter, 1970; Freeman, 1998). Äëÿ í³÷íèöü õàðàêòåðíèìè º çìåíøåííÿ ðîçì³ð³â
ìàëèõ ïðåìîëÿð³â òà çì³ùåííÿ ¿õ ç ë³í³¿ çóáíîãî ðÿäó, àëå çáåðåæåííÿ ïîâíî¿ äëÿ
ðóêîêðèëèõ çóáíî¿ ôîðìóëè ó 38 çóá³â. Ó M. myotis ç³ çá³ëüøåííÿì çàãàëüíî¿ ïëîù³
æóâàëüíèõ ïîâåðõîíü ÷àñòêà ïëîù Ì1 òà Ì2 ïðàêòè÷íî íå çì³íþºòüñÿ. Ç
ôóíêö³îíàëüíî¿ òî÷êè çîðó áóäü-ÿêå çá³ëüøåííÿ ðîçì³ð³â çóá³â ïðèçâîäèòü äî
çì³íè ñèë, ùî ïðèêëàäàþòüñÿ äî çäîáè÷³ (Evans, Sanson, 1998). Ïëîù³ ³êîë, ç
äîïîìîãîþ ÿêèõ êàæàíè ñõîïëþþòü òà óòðèìóþòü çäîáè÷, åâîëþö³îíóþòü
ïîð³âíÿííî ïîâ³ëüíî, ïðè öüîìó ñïîñòåð³ãàºòüñÿ òåíäåíö³ÿ äî çìåíøåííÿ ¿õíüî¿
÷àñòêè â çàãàëüí³é ïëîù³ çóá³â. Àëå ó ñóñ³äí³õ çóá³â — Ð2 òà Ð4 — òåìïè äèâåðãåíö³¿
íàáàãàòî á³ëüø³, ÿê çà àáñîëþòíèìè òàê ³ çà â³äíîñíèìè ðîçì³ðàìè. Ìîæëèâî, öå
ïîâ’ÿçàíî ç òèì, ùî âîíè ñëóãóþòü äîäàòêîâèìè òî÷êàìè äëÿ ñõîïëåííÿ çäîáè÷³.

Îòæå, ³íòåíñèô³êàö³ÿ æóâàëüíî¿ ôóíêö³¿ â åâîëþö³¿ âåëèêî¿ í³÷íèö³ â³äáóâàºòüñÿ
íå ëèøå çà ðàõóíîê çá³ëüøåííÿ àáñîëþòíèõ ðîçì³ð³â çóá³â ³ ÷åðåïà, àëå é ó
ðåçóëüòàò³ çì³íè ìîðôîëîã³÷íèõ çàëåæíîñòåé æóâàëüíîãî àïàðàòó.

Âèñëîâëþºìî ùèðó ïîäÿêó ñï³âðîá³òíèêàì Çîîëîã³÷íîãî ìóçåþ Íàö³îíàëüíîãî íàóêîâî-
ïðèðîäîçíàâ÷îãî ìóçåþ ÍÀÍ Óêðà¿íè, Çîîëîã³÷íîãî ìóçåþ Êè¿âñüêîãî Óí³âåðñèòåòó ³ì. Òàðàñà
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Øåâ÷åíêà òà Çîîëîã³÷íîãî ìóçåþ Ìîñêîâñüêîãî äåðæàâíîãî óí³âåðñèòåòó, ÿê³ íàäàëè ìîæëèâ³ñòü
ïðàöþâàòè ç êîëåêö³ÿìè ðóêîêðèëèõ. Òàêîæ âäÿ÷í³ âñ³ì, õòî äîïîì³ã ó ïîøóêó òà íàä³ñëàâ ðåïðèíòè
ñòàòåé: Ï. Áåíä³, Â. Áîãäàíîâè÷ó, À. Åâåí, ª. ². Êîæóð³í³é, Ì. Ìàõîëàíó, Â. Â. Ðîñ³í³é, Ì. Ðþåä³, Ì.-
Ä. Ñàâàæ, Á. Ñ³æå òà áàãàòüîì ³íøèì. Îêðåìó ïîäÿêó âèñëîâëþºìî ðåöåíçåíòó, ÷è¿ ïîðàäè çíà÷íî
ïîêðàùèëè òåêñò ñòàòò³.
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