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Біогеографія криптичних видів ссавців Східної Європи. — І. Загороднюк. — Проаналізовано закономірності по-
ширення видів-двійників ссавців та розглянуто значення Східноєвропейської рівнини в процесах видоутворення у 
ссавців. Дослідження проведено на підставі аналізу ареалів полівидових таксономічних систем найнижчого рангу: 
видів-двійників, аловидів, квазівидів і транзитивних таксономічних систем. Характер просторових взаємин “ма-
лих” видів дозволяє сформулювати гіпотезу про невипадковий тип їх ареалів і положення про закономірну конфі-
гурацію видових ареалів відносно єдиної біогеографічної координати. Цю координату названо “Лінією Дніпровсь-
кого розлому”, яка у загальних рисах збігається з центральною віссю розвитку та поширення покривних зледенінь 
у плейстоцені. Більшість пар малих видів можна розглядати як деривати великих материнських видів, популяції 
яких було “розколото” Дніпровським гляціалом. Складові цих надвидів заселили постгляціальну зону в недавній час 
внаслідок швидкого вторинного розширення ареалів. Постгляціальна зона Східної Європи розглядається як арена 
еволюційних подій, на якій сформувалося надзвичайно велике криптичне різноманіття фауни. 
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Biogeography of mammals’ cryptic species in the Eastern Europe. — I. Zagorodniuk. — Regularities of mammal sibling-
species distribution are analyzed, and significance of East-European plain in speciation process in mammal is considered. 
Research is carried out on the basis of the analysis of areas of polyspecies taxonomical systems with most lower rank: sib-
ling species, allospecies, quasispecies, and transitive taxonomical systems. Character of spatial relations of “small” spe-
cies allows formulating a hypothesis about non-casual type of their geographical ranges as well as concept about a natural 
configuration of specific areas concerning uniform biogeographical coordinate. This coordinate named “the Line of the 
Dnipro Splitting”, and in general it coincides with the central axis of development and distribution of integumentary glaci-
ations during the Pleistocene. The most pairs of small species can be considered as derivatives of big parent species which 
populations have been split by the Dnipro glaciation. Components of these supraspecies have occupied postglacial zone 
during recent time owing to fast secondary expansion of their areas. Postglacial zone of the East Europe is considered as 
the arena of evolutionary events on which the extremely high cryptic diversity of fauna was generated. 
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Вступ 
Географія є історією у просторі так само як історія  
 є географією в часі (Е. Реклю, "Загальна географія") 

 

Серед різноманітних біогеографічних галузей 
особливе місце посідає історична біогеографія, 
тобто система поглядів на динаміку фауни у вели-
кому просторі і часі та поглядів на формування 
певних шляхів міграції фауни, факторів ізоляції та 
еволюційної диференціації популяцій та фаун в 
цілому. Загалом такі явища добре відомі товарист-
ву, і біогеографія, а у її числі й історична зоогео-
графія, неодноразово демонстрували вагомість і 
важливість біогеографічних даних для розуміння 
закономірностей просторової диференціації попу-
ляцій, угруповань, біомів. За визначенням, пода-
ним в “Енциклопедії сучасної України”, “історич-
на біогеографія – один з центральних розділів біо-
географії, що пов’язаний з аналізом шляхів фор-

мування рецентних біогеографічних комплексів і 
змін біоти в історичній динаміці” [32].  

Тут доцільно пригадати такі широко дискуто-
вані біогеографічні теми як: описи ізоляції та об-
мінів фауни Південної Америки, Австралії, Ма-
дагаскару [247, 252], мости суші в Берингії, на Бо-
сфорі, в Ютландії, Гренландсько-Шотландський 
міст [17, 21, 89, 200]. Не менш відомими є ізоля-
ційні ефекти Криму і островів Середземномор’я 
[103]. До цього комплексу тем відносяться і цен-
три таксономічного багатства, описані Вавіловим 
та ін. [11, 88, 99], такі біогеографічні явища і зако-
номірності як синпенати Кузнєцова, лінія Уолеса, 
градієнти видового багатства, закономірності роз-
поділу раритетів [15, 22, 91, 165, 214]. 
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Загалом в цьому переліку прикладів є певна 
екзотика, далека від реальних і добре знайомих 
нам фаун, і, окрім того, все це існує звичайно поза 
нашим особистим досвідом, тобто у далеких регі-
онах і у тривалішому за життя дослідника часі. 
Проте відомі й ближчі за географією і часом теми: 
Дунай [113, 114], Крим [26], степ [79, 145] тощо. 
Спробуємо розглянути унікальні і не менш вагомі 
біогеографічні явища, що відбуваються в суході-
льних фаунах у найближчому до нас регіоні Землі 
– Східній Європі – і фактично у наш час. 

За модельну групу обрано ссавців, а саме ту 
частину теріофауни, що є найбільш молодою в 
еволюційному плані і найбільш складною у цари-
ні проблем таксономії: двійники і морфологічно 
близькі види. Отже, темою повідомлення є “Ево-
люційна географія полівидових таксономічних си-
стем”, і його метою є виявлення закономірностей 
просторової диференціації близьких видів ссавців. 
У всіх випадках еволюційні реконструкції немож-
ливі на основі палеонтологічних даних, оскільки 
мова йде про види-двійники, і основою аналізу 
стає ретроспективний аналіз ареалів. 

Матеріали статті було представлено на кількох 
семінарах: семінарі Інституту зоології НАН Укра-
їни (29.03.2002, доповідь “Східноєвропейська рів-
нина як арена еволюційних подій”), Конференції 
професорсько-викладацького складу Ужгородсь-
кого університету (23.02.2005, доповідь “Східна 
Європа як ареал видоутворення у ссавців”) та се-
мінарі Інституту систематики і еволюції тварин 
ПАН, Краків (17.03.2005, доповідь “Biogeography 
of mammal cryptic species in Eastern Europe”). 
 

Особливості регіону досліджень 
Східноєвропейська рівнина – це великообсяж-

на ділянка суходолу, обмежена у першому набли-
жені гірськими масивами Карпат, Криму, Кавказу 
та Уралу. Її територія неоднорідна і включає кіль-
ка височин, у тому числі Подільську, Приазовсь-
ку, Середньоруську, Валдайську. Для рівнини ха-
рактерний південний напрямок основних водото-

ків (Дністер, Південний Буг, Дніпро, Сіверський 
Донець, Дон, Волга), проте на півночі і заході ре-
гіону річки течуть у зворотному напрямку (Вісла, 
Буг, Німан, Даугава тощо).  

В цьому регіоні добре виражена зональність 
природних комплексів (тайга, полісся, зона широ-
колистяних лісів, лісостеп, степ). Для нього ж ха-
рактерна велика кількість біогеографічних коор-
динат (гори, ріки, височини, печерні регіони). 

Ця територія сильно освоєна людиною, що 
проявляється у значному порушенні природних 
комплексів (орні землі, лісосмуги, канали, дороги, 
водосховища, забудови), великій частці інтроду-
кованих та інвазійних видів (мисливська фауна, 
синантропні та карантинні види) і надзвичайно 
великому списку загрозливих видів (насамперед, 
наземних хребетних, у т. ч. ссавців). Загалом межі 
розглянутого тут регіону збігаються з визначени-
ми нами раніше [35, 70]. 
 

Великі та малі види 
У обшар цього дослідження включено дані про 

поширення еволюційно молодих видів, більшість 
яких довгий час не визнавали або розглядали як 
підвиди широкоареальних видів. Колишні “полі-
типні” види, що мали суцільні ареали від Атлан-
тики до Тихоокеанії або Уралу, внаслідок застосу-
вання нових, більш тонких методів виявлення та-
ксономічної гетерогенності виявилися складени-
ми з кількох “малих” видів [43, 226].  

Цей перехід від великих (зоогеографічних) ви-
дів до малих (еволюційних) видів забезпечив мо-
жливість диференційного аналізу структури і ди-
наміки їх ареалів. Розчленування великого суціль-
ного ареалу колишнього політипного виду на кі-
лька складових збільшує число ступенів свободи і 
дає досліднику матеріал для аналізу того, що було 
суцільним “скам’янінням”. Приклад "розвалу" ве-
ликого зоогеографічного виду на серію малих ви-
дів наведено на рис. 1. Таких прикладів насправді 
є чимало, і вони стосуються практично усіх круп-
них систематичних груп ссавців. 

 
 

 

Рис. 1. Приклад “розвалу” великого зоогеографічного виду на аловиди. Показано ареали трьох “малих” видів лісо-
вих мишей, визнаних у складі колишнього Sylvaemus sylvaticus (за [63], зі змінами). Очевидно, що акцент у біогео-
графічних дослідженнях цієї групи змістився з аналізу мостів суші (Британія, Гібралтар, острови Середземномор’я, 
Босфор, Ютландія тощо) на східноєвропейський вузол як район взаємодії кількох “малих” видів.  
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Полівиди ссавців у фауні Східної Європи 
Наразі список двійникових груп (полівидів) у 

теріофауні Східної Європи включає щонайменше 
16 надвидів (колишніх видів), у складі яких вияв-
лено 35 “малих” видів (табл. 1). При загальному 
обсязі теріофауни регіону 100–120 видів (у “до-
ревізійний” період) частка криптичного різно-
маніття склала 15–20%! І цей список продовжує 
збільшуватися: наразі, зокрема, актуалізовано пи-
тання про видову самостійність понтичного вуха-
ня (Plecotus macrobullaris) [251] і степової нічниці 
(Myotis aurascens) [168, 170] тощо. 

Вихідні уявлення про таксономію і поширення 
політипних видів викладено у зведеннях 50–70-х 
років, які і було прийнято за точку відліку у цьо-
му дослідженні: Палеарктики загалом – Дж. Елле-
рмана і Т. Моррісон-Скотта [182] та Дж. Корбета 
[178], на рівні фауни України – зведення К. Та-
таринова [135], І. Сокура [126] і О. Корнєєва [85], 
Польщі – З. Пуцека та Й. Рачинського [237–238], 
колишнього СРСР – М. Бобринського зі співавт. 
[4] та багатьох інших. Відповідно, об’єктом аналі-
зу стали таксономічний обсяг надвидів і особли-
вості поширення "малих" видів, виокремлених зі 
складу колишніх політипних видів. 

Розглянуто тільки аборигенні видові пари (без 
норки, куниці тощо), хоча для частини "малих" 
видів сучасні ареали могли сформуватися під дією 
антропогенного фактору (про це далі). В аналіз не 
включено також ті надвиди, що містять фантомні 
види і форми невизначеного рангу. Серед остан-
ніх: Myotis nathalinae (M. daubentonii s. l.), Rhinolo 

phus minimus (R. hipposideros s. l.), Terricola dacius 
(T. subterraneus s. l.), Mus hortulanus (M. musculus 
s. l.), Mus sergii (M. spicilegus s. l.). Аналіз прове-
дено без розгляду проявів політипізму, що не має 
таксономічної інтерпретації: напр., чорна і руда 
форми вивірки (Sciurus vulgaris) [75], хромосомні 
раси строкатки (Lagurus lagurus) та ін. 

Розгляд біогеографічних особливостей груп з 
урахуванням їх поділу на “малі” види дозволяє 
виявити і проаналізувати нові біогеографічні ко-
ординати, що визначають особливості поширення 
“малих” видів і просторові взаємини між ними. В 
усіх випадках очевидна (і буде не раз продемон-
стрована) роль Східноєвропейської рівнини у про-
цесах просторово-таксономічної диференціації 
ссавців. Проаналізовано три ареалогічні групи: 

1) аловиди з головною межею їх поширення на 
Східноєвропейській рівнині, 

2) гірсько-рівнинні пари видів, з яких один має 
широке поширення на рівнині, 

3) транзитивні таксономічні системи, що “роз-
горнуті” саме на цій рівнині. 

Приклади політипних груп східноєвропейсь-
ких ссавців, в межах яких виявлено “малі” види, 
представлено в таблиці 1. У першій колонці наве-
дено поширені назви колишніх політипних видів, 
у двох наступних – “старий” вид (у зменшеному 
обсязі) та новий вид (види), що виокремлений зі 
складу колишнього політипного виду. В останній 
колонці вказано тип просторових взаємин “ма-
лих” видів на теренах Східної Європи (докладні-
ше про це весь подальший текст). 

 
 

Таблиця 1. Полівиди ссавців у фауні Східної Європи та типи їхніх ареалів (за [43, 58], зі змінами) 

Колишній вид  “Старий” вид  Новий вид Просторові взаємини малих видів 

Lipotyphla    
Їжак звичайний Erinaceus europaeus  E. concolor алопатрія 
Мідиця мала Sorex minutus S. dahli алопатрія 
Archonta    
Нічниця велика Myotis myotis  M. blythii алопатрія –> маргінальна симпатрія 
Нічниця вусата Myotis mystacinus  M. brandtii алопатрія –> маргінальна симпатрія 
Вухань звичайний Plecotus auritus  P. austriacus алопатрія –> маргінальна симпатрія 
Нетопир малий Pipistrellus pipistrellus P. pygmaeus + nathusii алопатрія –> маргінальна симпатрія 
Glires: pre-Myodonta    
Ховрах крапчастий  Spermophilus suslicus  S. odessanus алопатрія –> парапатрія1

Мишівка лісова  Sicista betulina  S. strandi алопатрія 
Мишівка степова Sicista subtilis  S. severtzovi алопатрія 
Glires: Myodonta    
Миша лісова  Sylvaemus sylvaticus  S. uralensis + arianus  алопатрія –> маргінальна симпатрія 
Миша жовтогруда  Sylvaemus tauricus  S. ponticus  алопатрія 
Миша хатня  Mus musculus  M. spicilegus  алопатрія –> маргінальна симпатрія 
Нориця водяна  Arvicola amphibius  A. scherman алопатрія 
Нориця чагарникова Terricola subterraneus  T. tatricus маргінальна симпатрія 
Нориця звичайна  Microtus arvalis  M. obscurus + levis алопатрія –> маргінальна симпатрія 
Ungulata    
Сарна звичайна Capreolus capreolus  C. pygargus алопатрія –> парапатрія 

                                                           
1 Ця група ссавців (фактично всі західнопалеарктичні ховрахи) представляє собою складну таксономічну систему з 5–6 вікарними 
формами, що відрізняються за деталями тонкої морфології і хромосомними числами, проте є парапатричними і в зонах контакту 
формують гібридні популяції. Аналогічну картину демонструють "звичайні" мідиці, що аналізується далі.  
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Малі види як біогеографічні вікаріати 
Разом у фауні Східної Європи є 8 аловидових 

комплексів та 8 аловидових з переходом у маргі-
нально симпатричні комплекси [43]. Ареали видів 
у Східній Європі подаються за результатами ори-
гінальних досліджень та оглядів, що цитовані за 
ходом викладу матеріалу. Ареали видів загалом в 
Європі подаються за оглядом А. Мітчелл-Джонса 
зі співавт. [231] та П. Пантелєєва [109]. 

Розглянемо кілька прикладів ареалогічних вза-
ємин “малих” видів, що представляють різні сис-
тематичні групи. Провідні ознаки їхньої диферен-
ціації дуже різні (хромосоми, протеїни, гаплоти-
пи, ультразвукові сигнали), проте біогеографічні 
закономірності є спільними для всіх. Мова піде 
про звичайних нориць (надвид Microtus “arvalis”), 
лісових мишаків (Sylvaemus “sylvaticus”), лісових 
мишівок (Sicista “betulina”), сарн (Capreolus “cap-
reolus”), їжаків (Erinaceus “europaeus”), малих не-
топирів (Pipistrellus “pipistrellus”), вуханів (Pleco-
tus “auritus”), вусатих (Myotis “mystacinus”) і вели-
ких нічниць (Myotis “myotis”).  

Нориці звичайні (Microtus ex gr. “arvalis”) 
представлені у Східній Європі трьома видами-дві-
йниками, що диференційовані за цитогенетични-
ми ознаками [35, 92]: парою 46-хромосомних ало-
видів arvalis+obscurus та маргінально симпатич-
ним з ними 54-хромосомним M. levis [124]. Ця 
трійня відноситься до типових двійників, визна-
чення яких за екстер’єрними ознаками неможливе 
[37, 92, 269]. Обидва 46-хромосомні види є вікар-
ними. Їхні ареали розмежовані і сходяться лише 
на півночі регіону, а межа між ними відповідає 
меридіональній осі Східної Європи (рис. 2). Захід-
на форма 46-хромосомних “arvalis” (тобто M. ar-
valis s. str.) формує у Східній Європі широку зону 
симпатрії з 54-хромосомним M. levis.  

Біогеографічні особливості цієї групи видів-
двійників такі: парапатрія на півдні, сходження 
ареалів та розширення зони симпатрії на північ, 
симбіотопія в агроценозах, очевидно вторинний 
характер зони симпатрії. Це супроводжують (і по-
яснюють) три важливі факти: 

 
 

 
Рис. 2. Просторова диференціація двійників групи Microtus “arvalis”: взаємини 46-хромосомних аловидів M. obscu-
rus та M. arvalis (за [36], з уточ. за [3, 10] і даними автора) і зона симпатрії M. arvalis (s. str.) та M. levis (за [76, 164, 
276]). Для виду M. arvalis позначено крайові найбільш східні місця знахідок, а для M. levis – найбільш західні.  
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Рис. 3. Поширотні зміни ширини зони симпатрії (arva-
lis–levis) і зони розриву ареалів (arvalis–obscurus) в гру-
пі Microtus "arvalis" (за даними з рис. 2). 
 
 

1) на півночі Східної Європи, де ареали “ма-
лих” видів з цієї групи сходяться найбільше, “зви-
чайні” нориці на мають свого місця в комбіна-
тивній системі еконіш дрібних ссавців і мешкають 
виключно в агроценозах [151]; 

2) широка зона симпатрії має місце не лише 
між тими двома видами, які найбільш поширені 
на рівнинах Східної Європи, але й між найбільш 
віддаленими один від одного видами цієї групи 
(див. схему кладогенезу на рис. 2). 

Зміни зон взаємодії видів (розширення симпат-
рії у парі arvalis–levis та сходження ареалів пари 
arvalis–obscurus по мірі просування на північ Схі-
дної Європи показано на діаграмі (рис. 3). Очеви-
дно, що Східноєвропейська рівнина є зоною ши-
рокої взаємодії близьких видів нориць і рівень 
просторових взаємин видів обернено пропорцій-
ний рівню їх родинності. 

Миші лісові (Sylvaemus ex gr. “sylvaticus”). 
Колишній ліннеївський вид “миша лісова”, ще на 
початку ХХ ст. поділений на два види (дрібніша 
власне “лісова” і крупніша “жовтогорла”)1, протя-
гом довгого часу вважали таксоном з вкрай низь-
ким рівнем відмінностей популяцій і широкою 
гібридизацією між усіма відомими формами [90]. 
Ні морфологічні, ні цитогенетичні дослідження не 
давали ключа до розв’язання проблеми таксоно-
мічної гетерогенності, яка відчувалася скоріше на 
інтуїтивному, ніж фактологічному рівні. Широкі 
генетичні дослідження 80–90-х років (напр., [19, 
97, 183, 184]) показали наявність кількох дискрет-
них форм і спровокували суттєві зміни у таксоно-
мії роду [106 та ін.]. Наразі у фауні Східної Євро-
пи розрізняють 4 види Sylvaemus, у тому числі три 
види, яких раніше розглядали у складі S. sylvaticus 
у широкому розумінні його обсягу: S. uralensis, 
S. sylvaticus (s. str.), S. arianus [63, 262].  

                                                           
1 Історію класифікації східноєвропейських Sylvaemus та етапи 
поступового звуження обсягу S. sylvaticus і виокремлення з 
його складу нових таксонів розглянуто у спеціальних працях 
автора [40, 63] та його колег [19, 94]. 

Як видно з представлених на рис. 4 даних, го-
ловною зоною просторової взаємодії видів є тери-
торія Східної Європи, переважно межиріччя Дні-
пра і Дону, а також Крим і Передкавказзя. Ареал 
власне S. sylvaticus заходить в регіон із заходу, 
S. uralensis – переважно зі сходу, S. arianus – з пів-
денного сходу. Зона, яку вважали районом над-
звичайного внутрішньовидового різноманіття од-
ного політипного виду (S. sylvaticus) або районом 
гібридизації двох віддалених видів (“sylvaticus” x 
“flavicollis”), виявилася зоною взаємодії декількох 
диференційованих видів, при цьому за “гібриди” 
часто приймали, як не дивно, мишака лісового 
(S. sylvaticus), а також степового (S. arianus). 

Важливо зазначити, що абсолютна більшість 
перевизначень матеріалу відноситься до S. uralen-
sis (відомого також як “Apodemus microps”), і біль-
шість описів мінливості мишаків лісових і описів 
локальних фаун стосуються саме цього виду [40, 
95], натомість власне S. sylvaticus виявився дуже 
рідкісним в регіоні видом, що має високу чисель-
ність лише в окремих місцезнаходженнях (напр., в 
заплавах Нижнього Дунаю [143]). 

Широку зону симпатрії з іншими видами має 
лише S. uralensis, проте в усіх випадках висока 
чисельність одного виду визначає низьку чисель-
ність іншого. В нормі співіснують лише найбільш 
відмінні за морфологією uralensis + sylvaticus, а 
пара найбільш подібних за метричними ознаками 
sylvaticus + arianus є парапатричною [58]. Кон-
тури меж ареалів і зон симпатрії свідчать про їх-
ню неусталеність. Основною біогеографічною ко-
ординатою виступає Дніпро. 
 

 

Рис. 4. Просторова диференціація “малих” видів лісо-
вих мишей (Sylvaemus ex gr. “sylvaticus”) у Східній Єв-
ропі: S. sylvaticus (західний сегмент ареалу надвиду), 
S. uralensis та S. arianus. Для S. sylvaticus s. str. показано 
найбільш східні знахідки (за [40]), для S. uralensis – 
найбільш західні знахідки (за [254]), для S. arianus – всі 
місця знахідок в регіоні (за [63]).  
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Мишівки лісові (Sicista sp.). Колишній вид 
“березова миша” (Mus betulinus Pall.) представляє 
групу “смугастих мишівок” (Sicista s. str.), доволі 
однорідну за морфологією. Довгий час погляди та 
таксономію Sicista betulina вважали незмінними 
[4, 178], доки не було розпочато широкі цитогене-
тичні дослідження, що засвідчили високий рівень 
таксономічної диференціації всього роду Sicista 
[2, 125, 248]1. У складі надвиду лісових мишівок 
виявлено дві диференційовані хромосомні раси: з 
2n=32 та з 2n=44 [123], визнані в усіх сучасних 
працях як самостійні види: Sicista betulina s. str. та 
S. strandi, відповідно [106, 109 та ін.].  

Ці два види є загалом алопатричними [47], і 
змикання їх ареалів має місце лише на Східнору-
ській височині, по лінії, що розділяє басейни Вол-
ги і Дону (рис. 5). Мишівки є дуже рідкісними, і 
дані щодо їх каріогеографії накопичуються вкрай 
повільно, часто як супутній матеріал (як, напр., 
при описі каріотипу мишівок з Чорнобильської 
зони [162] і Центрально-чорноземного заповідни-
ка [123]). Не виключено, що ці види формують 
зону симпатрії в районі Верхнього Дону.  

Важливо зазначити, що власне мишівка лісова 
(2n=32) поширена на всьому проміжку від Цент-
ральної Європи до Байкалу і має стабільний каріо-
тип з поліморфізмом тільки однієї (2-ї) пари хро-
мосом, натомість ареал мишівки донської (2n=44) 
є порівняно малим, а каріотип – найбільш архаїч-
ним для роду Sicista загалом [123]. Цікаво, що 
ареал більш примітивного виду є більш південним 
порівняно з ареалом Sicista betulina s. str. 
 
 

 

Рис. 5. Просторова диференціація “малих” видів лісо-
вих мишівок (група Sicista “betulina”), поширених у 
Східній Європі, за сумою всіх даних про знахідки хро-
мосомних рас Sicista (за [123, 267] та ін.). 

                                                           
1 Близька до лісових мишівок група S. “subtilis” (степові ми-
шівки), представлена кількома хромосомними расами, розгля-
нута в розділі про транзитивні таксономічні системи. 

Сарни звичайні (Capreolus gr. “capreolus”). 
Представлені кількома географічними расами [24, 
28], яких останнім часом визнають в ранзі видів: 
сарна сибірська (C. pygargus) і сарна європейська 
(Capreolus capreolus s. str.) [29]. Статус цих форм 
постійно дискутується у зв’язку з легкістю гібри-
дизації і наявністю численних перехідних форм 
[28, 152] і загалом виглядає завищеним [54]. У 
кожному разі ці дві групи популяцій мають всі 
ознаки аловидів, хоча природа їх видовості на-
півштучна: як через соціальний запит на цю видо-
вість (у зв’язку з трофейною цінністю), так і через 
численні штучні посилення відмінностей. Останнє 
відбувалося за активної участі людини: спочатку 
– винищення географічно проміжних форм на по-
чатку 20 ст.2, потім – заселення вільних від сарн 
просторів морфологічно віддаленими формами 
(докладно див.: [54]).  

Особливості поширення двох аловидів – сарни 
європейської та сарни сибірської – представлено 
на мапі (рис. 6). Очевидно, що ці два аловиди кон-
тактують в межиріччі Дону і Волги, проте всі ці 
популяції є штучними. Наслідки їх взаємодії (гіб-
ридизація, взаємовиключення) не досліджені. Да-
ні про колишнє поширення сарн на теренах Схід-
ної Європи свідчать, що раніше межа між видами 
проходила по Дніпру [6, 102, 149], що приймаєть-
ся і дотепер [7, 85]. Проте зараз територія від 
Дніпра до Дону заселена дрібною європейською 
формою [54], і лише за Доном з’являється крупна 
сибірська форма. Як і в інших прикладах, тут ма-
ють місце ті самі біогеографічні координати. 
 
 

 
Рис. 6. Сучасне і межі колишнього поширення аловидів 
сарни: європейської C. capreolus (ліворуч) і сибірської 
C. pygargus (праворуч) за [29, 54]. Чорним колом пока-
зано давню знахідку C. pygargus біля Дніпра [6]. 
 

                                                           
2 За Тимофєєвою, у 20–30-ті роки XX ст. ареал сарни скоро-
тився у десятки разів [136]. Межі скорочення ареалу у цей пе-
ріод депресії популяцій сарни показано на рисунку. 
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Їжаки звичайні (Erinaceus gr. “europaeus”). 
Вид у традиційному розумінні його обсягу (Erina-
ceus europaeus s. l.) є політипним і представлений 
у фауні Європи двома аловидами: E. europaeus 
s. str. та E. concolor [185, 195]. Загалом таксоно-
мічна структура цього надвиду є складною для 
інтерпретації у зв’язку з наявністю кількох хро-
мосомних рас [211, 222] і значним перекриванням 
більшості меристичних ознак [73]. Численні вка-
зівки у давній літературі на наявність гібридів не 
підтверджені цитогенетичними даними. Тут при-
йнято найпоширенішу точку зору [195, 215], об-
ґрунтовану з урахуванням морфологічних даних 
[74, 201–202, 261] і подальших каріогеографічних 
досліджень їжаків по всьому ареалу [67, 121].  

Загалом таксономічна історія цієї групи – одна 
з найдовших і триває останні 50 років. Її особли-
вістю є те, що для фахівців таксономічна неодно-
рідність групи є незаперечною, проте у більшості 
регіональних оглядів (зокрема, щодо фауни Укра-
їни [1, 87]) ці погляди послідовно не поділяються. 
Іншою особливістю групи є легкість інтродукції 
їжаків у нові регіони та інтерес до них з боку лю-
дей (завози, "втечі з культури"). Завдяки цьому, 
зокрема, сформувалася популяція E. europaeus у 
Фінляндії [215] і, очевидно, не тільки вона.  

Види симпатричні у Центральній Європі та в 
Прибалтиці. Очевидним є вторинний характер 
симпатрії, при цьому в Прибалтійському регіоні 
(Швеція, Фінляндія, Естонія, Польща), очевидно, 
йде інвазія обох видів в ареали один одного, і їхні 
ареали стрімко змінюються. В кожному разі, кон-
тури ареалів обох видів є дзеркальними відносно 
східноєвропейських меридіанів і йдуть у розріз з 
природною зональністю регіону (рис. 7).  
 
 

 
Рис. 7. Поширення аловидів їжаків групи Erinaceus  
“europaeus”: європейського (E. europaeus s. str.) і біло-
черевого (E. concolor) (за [67] з уточненнями за [215]). 
Темні значки – цитогенетичні дані. 

Нетопирі карликові (Pipistrellus ex gr. “pipi-
strellus”) представлені у фауні Європи двома фор-
мами, що розрізняються за частотами ультразву-
кових сигналів: 45 кГц та 55 кГц [166, 208]. Наразі 
їх визнано видами (P. pipistrellus s. str. та P. pyg-
maeus) і розпочато широкі дослідження щодо їх 
поширення у Європі [205, 227]. Торкнулося це і 
теренів Східної Європи та суміжних до неї регіо-
нів, у т. ч.: Прибалтії [225, 235], Польщі [240], Ро-
сії [257], України [51, 68, 110], Молдови [217], 
Румунії [186], Словаччини [179] тощо.  

Загалом картина є доволі заплутаною: біль-
шість знахідок “55-кГц"–форми приурочена до 
прибережних місцезнаходжень великих річкових 
долин з великими водними поверхнями і розмі-
щена по периферії ареалу типової форми (45-кГц), 
яка зосереджена переважно в центральній частині 
Європи [207] (Серед парадоксів є і те, що всі ге-
нетично марковані знахідки нетопирів зі Східної 
Європи (Крим, Дніпропетровськ, Брянськ) нале-
жать тільки одній формі, P. pygmaeus).  

Та сама ознака периферійності має місце і у 
Східній Європі: більшість знахідок є східними 
(рис. 8). Важливо зазначити, що при детальних 
обстеженнях P. pygmaeus реєструють у всіх міс-
цях, де чисельним і єдиним вважали представни-
ком цієї групи вважали P. pipistrellus (так було у 
Києві і Ядутах, на Донеччині та Поліському запо-
віднику, в Криму і Ужгороді). Проте, очевидно 
висока частота реєстрацій нового виду має місце 
саме на сході, зокрема, в долині Сіверського Дін-
ця [110] (на Дніпрі фактор великих водойм не 
“працює” [51]). Головною біогеографічною коор-
динатою на регіональному рівні, знову-таки, є 
межиріччя Дніпра і Дону (рис. 8). 
 
 

 

Рис. 8. Поширення двох звукових форм нетопира зви-
чайного у Східній Європі за сумою всіх даних: Pipist-
rellus pipistrellus (s. str.) та P. pygmaeus. Східна межа 
надвиду подана за кадастром В. Ільїна з кол. [78]. 
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Вухані звичайні (Plecotus ex gr. “auritus”) – 
одна з найбільш нестабільних за обсягом система-
тичних груп ссавців, яку за числом таксономічних 
новин можна порівняти з групою Mus “musculus”. 
Численні зміни в таксономії вуханів (наразі лише 
у Західній Палеарктиці розрізняють не менше 10 
видів) вимагають постійного перегляду даних що-
до діагностики і поширення “малих” видів [250]. 
Стосовно теренів Східної Європи (рис. 9) мова 
може впевнено йти про два види – звичайного для 
більшості регіонів Plecotus auritus (s. str.) і його 
виду-двійника P. austriacus1 [132, 266]. Загалом 
вся Центральна Європа є зоною їх симпатрії. Осо-
бливостями цих видів є притаманність Plecotus 
auritus (s. str.) до бореальних комплексів і лісових 
масивів загалом, а P. austriacus – до південних 
ксероморфних місцезнаходжень, скельних і карс-
тових районів, урбо- і агроландшафтів [172].  

Та сама тенденція ясно простежується на тере-
нах Східної Європи [132], при цьому з певною 
очевидністю можна говорити про поступову інва-
зію південного P. austriacus в ареал P. auritus. Зо-
крема, колишні уявлення про поширення в Криму 
лише P. auritus, стверджені і давніми колекційни-
ми зразками [84, 132], уточнені появою і чисель-
ним домінуванням в останній час знахідок вуханя 
сірого [266] (не виключено, що це P. macrobul-
laris). В районі Карпат маємо те саме: у давніх 
працях Карпати вважали межею поширення цих 
двох видів (на північ – P. auritus, на південь – 
P. austriacus) [1 та ін.], наразі маємо широку сим-
патрію в регіоні Карпат загалом (рис. 9). 
 
 

 

Рис. 9. Поширення вуханів групи Plecotus “auritus”: єв-
ропейського P. auritus та сірого P. austriacus (Україна – 
детально, за [46, 266] з доповненнями; Європа – межі 
ареалів за [196, 197]; знахідки в Росії – за [78]). 

                                                           
1 Можна припустити ідентичність кримських і причорноморсь-
ких P. austriacus до P. macrobullaris, відомого з Балкан і Кав-
казу [251], проте це вимагає додаткових досліджень.  

Нічниці великі і вусаті (Myotis sp.). Анало-
гічними описаним вище є просторові взаємини 
між “малими” видами нічниць. У фауні регіону їх 
є дві групи [44, 45]: нічниці великі (два аловиди) і 
нічниці вусаті (три аловиди), кожну з яких ще 
нещодавно розглядали як цілісні та неподільні 
види [1, 85, 128]. Розглянемо їх більш стисло. 

Вусаті нічниці (Myotis ex gr. “mystacinus”) – 
одна з найбільш загадкових груп, в межах якої 
описано щонайменше 10 “малих” видів [198]. Пе-
ршим і найвідомішим кроком у сучасній таксо-
номічній історії цієї групи стало виокремлення 
виду M. brandtii, що продовжилося у типовому 
для європейської зоології “параді фаунітетів”: вид 
швидко почали знаходити в різних місцях і опи-
сувати нові фрагменти його ареалу і нові діагно-
стичні особливості [161, 188, 242, 256].  

Першою ревізією східноєвропейських популя-
цій стала робота П. Стрєлкова і О. Бунтової [8, 
130–131, 133], продовжена у працях К. Цицуліної, 
П. Бенди та ін. [48, 168, 170]. Результатом цього 
періоду стало перевизначення колекцій і перегляд 
складу фауни регіону: на першому етапі – виок-
ремлення знахідок M. brandtii [48, 131, 264], на 
другому етапі – аналіз дрібних ikonnikovi–подіб-
них форм [168, 170]. Останнє дозволило провести 
певне зоогеографічне зонування надвиду, розріз-
нивши три зональні таксономічні групи: бореаль-
них M. brandtii, лісостепових M. mystacinus (s. str.) 
і степових M. aurascens [120, 170].  

Загалом це одна з небагатьох груп, у якій по-
ширення малих збігається з природною зональніс-
тю, проте це не зовсім так. За даними П. Стрєлко-
ва [130], відомі знахідки M. mystacinus s. str. да-
леко в глибині ареалу більш північного M. brand-
tii, проте ці знахідки лиш підтверджують загальну 
картину, описану вище: вони походять з перифе-
рійних районів Східної Європи (Прибалтія, Урал), 
і в центрі регіону має місце помітний південний 
“прогин” ареалу бореального M. brandtii, і вид 
проникає тут до Карпат і Поділля [138]. 

Великі нічниці (Myotis ex gr. “myotis”) пред-
ставлені у фауні Східної Європи двома близькими 
видами, яких звичайно об’єднують в один політи-
пний вид [85]. Після праць П. Стрєлкова щодо 
популяцій зі Східної Європи [129] та П. Бенди та 
інших колег стосовно Центральної і Південної Єв-
ропи [158, 169] диференціюють як два близькі ви-
ди. За характером поширення види є вікарними і 
лише в окремих районах Центральної Європи во-
ни формують зону симпатрії [159].  

У Східній Європі види зберігають такий же 
високий рівень схожості [148] і загалом добре ди-
ференційовані у просторі й часі. Формально ши-
рока зона їх симпатрії на заході України є зоною 
перекриття зимового ареалу більш північного і за-
хідного виду M. myotis з літнім ареалом східного 
M. blythii [45]. Ці види поширені у Східній Європі 
переважно на її південному заході і з біогеогра-
фічної точки зору є маргінальними. 
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Рівнинно-гірські-пари 
Існує кілька двійникових груп, що представле-

ні одним широко поширеним у Східній Європі 
видом і його двійником, обмежено поширеним у 
гірських регіонах [43]. До таких належать два над-
види “карпатської” групи і два “кавказько-крим-
ської”. Перша представлена чагарниковими (Ter-
ricola gr. “subterraneus”) і водяними норицями 
(Arvicola gr. “amphibius”). Друга включає алови-
довий комплекс мідиці малої (Sorex gr. “minutus”) 
і мишака жовтогрудого (Sylvaemus gr. “tauricus”). 
Всі групи включають таксони неоднозначного ра-
нгу, видовість яких не є загальновизнаною.  

Чагарникові нориці (Terricola “subterraneus”) 
представлені у Східній Європі парою двійників 
T. subterraneus та T. tatricus, що добре розрізня-
ються за каріотипом і ареалами, проте мають ду-
же малі морфологічні відмінності [34, 213]. Для 
T. subterraneus характерний архаїчний каріотип з 
2n=52–54 [33, 212, 243] і широкий ареал, що про-
стягається від заходу Європи до Валдаю і Волги 
[38, 150]. Нориця татринська, навпаки, має один з 
найбільш просунутих в родині каріотипів з 2n=32 
[272] і обмежене Карпатами поширення [64, 223]. 
За ареалогічними даними, морфологією черепа і 
каріотипу T. tatricus відноситься до альпійської 
групи "multiplex" [33, 34, 213] і не проникає на рі-
внини Східної Європи (рис. 10). Припущення про 
її спорідненість з азійськими норицями з груп 
Stenocranius та Blanfordimys [224] не підтверджу-
ють генетичні дані [206]. Знахідки 54-хромосом-
ної форми у Східній Польщі за непрямими дани-
ми можна віднести до Microtus levis. 
 
 

 

Рис. 10. Поширення трьох форм чагарникових нориць 
(колишній вид "Pitymys subterraneus") у Східній Європі: 
Terricola tatricus (2n=32) та T. subterraneus (2n=52/54) 
(за [34], з доповн. за [64, 223, 243]). Для T. subterraneus 
показано лише каріологічно датовані знахідки хромо-
сомних рас: "subterraneus" (2n=54) і "dacius" (2n=52). 

Другий вид – T. subterraneus – представлений 
двома хромосомними расами, які запропоновано 
розглядати як аловиди: більш південною расою 
"dacius" з 2n=52 (із поліморфізмом за 1-ю парою 
хромосом) і північною "subterraneus" з 2n=54 [34, 
243]. Чисельність північної форми є вкрай низь-
кою, і вона має дуже вузьку нішу порівняно з фо-
рмою "dacius" [38], що разом з її відсутністю у 
складі "викопних фаун" [117] може свідчити про 
нещодавнє проникнення T. subterraneus на рівни-
ни Східної Європи [35]. Можна також припустити 
близькі родинні стосунки східноєвропейських 
T. subterraneus з кавказькими T. daghestanicus, по-
дібними до них за екологічними преференціями та 
хромосомними числами [33], що підтверджують і 
молекулярні дані [206]. 

Водяні нориці (Arvicola “amphibius”) демон-
струють дуже подібну структуру просторово-так-
сономічної диференціації, проте вона розгорнута 
у значно більшому просторі. У фауні Східної Єв-
ропи ця група представлена двома формами з су-
перечливим таксономічним рангом [98, 176, 241, 
244], який автор визнає за видовий: A. amphibius 
s. str. і A. scherman [52]. В межах регіону, що роз-
глядається, рівнинна амфібійна A. amphibius по-
в’язана з басейнами річок і поширена практично 
по всій Східній Європі, натомість дрібна гірська 
фосорійна A. scherman зустрічається лише у Кар-
патах (проте за межами Східної Європи її ареал 
значно ширший і охоплює більшу частину Цен-
тральної і Західної Європи). За більшістю ключо-
вих систематичних ознак (розміри і морфологія 
черепа і зубів) гірська A. scherman є більш архаїч-
ною [52, 116], а рівнинна A. amphibius – більш 
просунутою і до того ж однорідною морфологічно 
в межах ареалу [52, 108]. 

Мідиці малі (Sorex “minutus”) – доволі моно-
типна група, особливістю якої є дуже широкий 
ареал [30], розділений у Східній Європі степовою 
зоною на основний материковий сегмент (S. minu-
tus s. str.) і кавказько-кримський ізолят. Кавказьку 
популяцію зараз відносять до окремого виду цієї 
групи – S. pusillus (=volnuchini), що справджено 
каріологічними даними (2n=40 проти 2n=42 у 
S. minutus s. str.) [82]. Статус кримських мідиць не 
є однозначним [139], проте за морфологічними 
даними (каріотип не досліджений) вони можуть 
бути віднесені до кавказького аловиду S. pusillus 
[41, 263], що можуть підтвердити лише подальші 
порівняльно-генетичні дослідження. 

Мишак жовтогрудий (Sylvaemus “tauricus”) 
представляє відносно "тиху" надвидову групу сса-
вців Східної Європи і на більшій її частині пред-
ставлений однотипною номінативною формою 
S. tauricus [62], яку на Кавказі замінює її аловид 
S. ponticus [19, 93]. Як і у випадку з мідицями, ста-
тус кримської популяції не підтверджений гене-
тичними даними, і припущення про її належність 
до кавказького аловиду [39] є попереднім, що, 
врешті, виходить за межі нашої теми. 
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Після обґрунтування самостійності таких "ма-
лих" видів (див. [190]) розпочато детальні дослі-
дження географічної мінливості каріотипу у влас-
не Sorex araneus s. str. з особливою увагою до пе-
риферійних популяцій [278] і зон гібридизації 
хромосомних рас [77]. Процес вивчення надвиду 
триває у формі численних воркшопів, присвяче-
них цитогенетиці Sorex araneus [191 та ін.].  

Транзитивні таксономічні системи 
ТТС – одне з найпоширеніших явищ, при яко-

му політипні види представлені низкою вікарних 
форм напіввидового рангу (у частині випадків – 
сформованих "малих" видів), рівень еволюційної 
просунутості яких визначений біогеографічно. 
Сповідуючи ідеї Єлізе Реклю, зазначу, що у прос-
торі (тобто зараз) повторюється те, що відбу-
валося (колись) у часі. Розглянемо це на прикладі 
3-х груп: землерийок надвиду Sorex “araneus”, хо-
врахів надвиду Spermophilus “citellus” і мишівок 
степових (Sicista “subtilis”), що представлені низ-
кою хромосомних рас невизначеного рангу. 

Просторовий розподіл “малих” видів, виокре-
млених зі складу Sorex araneus за останні десяти-
ліття, а так само окремих хромосомних рас S. ara-
neus s. str., має певні закономірності [270]. Такі 
дані узагальнено на картосхемі (рис. 12). Очевид-
но, що розподіл видів у просторі повторює карти-
ну філогенезу цієї групи ссавців: найбільш архаїч-
ні форми (рис. 11) поширені по периферії ареалу 
S. araneus з епіцентром цього розподілу в центрі 
Східної Європи (рис. 12). При цьому в межах того 
комплексу рас, що формують вершину кладогра-
ми (Sorex araneus s. str.), спостерігається та сама 
тенденція: найбільш цитогенетично просунуті ра-
си, що мають найменше для надвиду число хро-
мосом [105, 246], закономірно виявляють у північ-
ній частині Східної Європи. 

Звичайні бурозубки. Особливістю групи Sorex 
“araneus” є надвисокий рівень хромосомного по-
ліморфізму. Ця мінливість проявляється як на по-
пуляційному рівні, так і на рівні міжпопуляційних 
відмінностей. Обсяг досліджень надзвичайно ви-
сокий, і наразі цитогенетиками досліджено біль-
шість видів і їх географічних форм [77, 246].  

Для всієї групи характерна виразна тенденція 
до редукції числа хромосом, за яким відрізняють-
ся “малі” види та їхні хромосомні раси [275, 277]. 
В основі цього явища лежить поширений в межах 
групи поліморфізм за центричними злиттями хро-
мосом (за типом Робертсонівських транслокацій) 
[245]. Головним наслідком широких досліджень 
структури систематичних взаємин у цій групі ста-
ло визнання видового рангу низки географічних 
форм мідиць зі стабільним каріотипом та унікаль-
ними транслокаціями [187, 192].  

Картина поширення хромосомних рас мідиць у 
Східній Європі відома лише в загальних рисах [9, 
77, 175] і очевидно, що подальші дослідження 
внесуть більшу ясність. В кожному разі відомо, 
що тут проходить зона взаємодії кількох хромо-
сомних рас, у тому числі в Поліссі [77] і на Дону 
[9], що засвідчує біогеографічну роль Східноєвро-
пейської рівнини в еволюції ссавців. 

 
 

 

Рис. 11. Схема імовірних філогене-
тичних взаємин видів Sorex (s. str.), 
побудована на основі цитогенетич-
них апоморфій і градуйована за 2Na 
(за [72, 268]). Порівнюючи цю схе-
му з мапою поширення "малих" ви-
дів (рис. 12), бачимо невипадковий 
їх збіг: найбільш архаїчні форми є 
найвіддаленішими від Східноєвро-
пейського біогеографічного вузла, а 
найбільш просунуті раси S. araneus 
s. str. (2n=18–24) поширені саме у 
Східній Європі. 

 
 

 

 

Рис. 12. Просторовий розподіл ви-
дів і хромосомних рас групи Sorex 
"araneus". Ареали видів – за [30, 
180] та ін. працями. Акроніми – на-
зви окремих "малих" видів і деяких 
хромосомних рас, що досягли ста-
тусу "видовості"; цифри – число 
хромосом (2Na). Ізолінії відповіда-
ють головним стадіям кладогенезу, 
представленим на рис. 11. 
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Рис. 13. Імовірні родинні стосунки захід-
нопалеарктичних ховрахів (Spermophilus 
s. str.) за хромосомними числами (ліво-
руч) та ареали "малих" видів цієї групи 
видів (праворуч). Очевидний збіг струк-
тури і векторів змін біогеографічних і 
цитогенетичних даних (за [55]).  
 
 

Ховрахи групи Spermophilus "suslicus" пред-
ставлені кількома формами видового і напіввидо-
вого рангу [55]. Ця група представляє собою ком-
плекс вікарних популяцій [118], що однотипними 
за морфологією [27], проте відрізняються високим 
рівнем диференціації за хромосомними числами 
[17, 20, 55]1. Загалом ця група включає 6 "малих" 
видів різного рівня родинності (рис. 13а), і в її ме-
жах хромосомні числа змінюються від 2n=42 до 
2n=34. У більшості випадків межами поширення 
видів є річки, проте у зонах контакту на плакорах 
між ними формуються гібриди.  

У Східній Європі поширені 4 "малі" види цієї 
групи, з яких найбільший інтерес становлять вза-
ємини крапчастих і малих ховрахів: тут виявлена 
велика мінливість як екстер’єрних ознак [115], так 
і каріотипу [181, 210]. При цьому географічні кли-
ни морфологічної (розміри, забарвлення) і ци-
тогенетичної мінливості (2n) йдуть "крізь" ареали 
"малих" видів так, якби це був один вид [69]. Вла-
сне, на цьому прикладі і запропоновано поняття 
ТТС – “транзитивних таксономічних систем” [55]. 
З представлених на рис. 13 даних можна бачити, 
що структура просторової диференціації "малих" 
видів ховрахів збігається з філогенетичними ре-
конструкціями [55]. Ховрахи демонструють пере-
хідний характер мінливості практично всіх ознак, 
і просторовий розподіл "малих" видів на теренах 
Східної Європи відповідає моделі "таксономічно-
го брунькування" з вищепленням нових форм у 
напрямку від Малої Азії до центру Східноєвро-
пейської рівнини (див. рис. 13). 

                                                           
1 Ховрах "звичайний" (“Citellus citellus”) протягом 200-літньої 
історії вивчення був послідовно поділений на кілька "малих" 
видів, у т. ч.: Spermophilus citellus (європейський), S. pygmaeus 
(сірий), S. suslicus (крапчастий), S. odessanus (подільський). 
Остання пара видів визнана лише в останні роки [69, 146]. 

Мишівки степові (Sicista ex gr. “subtilis”) – одна 
з найбільш загадкових груп [2], представлена ши-
роким спектром хромосомних рас, крайні варіан-
ти мінливості яких описано як окремі види: S. sub-
tilis з 2n=26 та S. severtzovi з 2n=18 [122]. У пода-
льшому між ними виявлено кілька проміжних рас, 
і загалом картина їх взаємин виглядає доволі скла-
дною [66, 80, 81]. На цей час у групі степових 
мишівок відомо 5 хромосомних рас, у тому числі: 
26-хромосомна (Крим і степове Приазов’я від 
Дніпра до Дінця), 24-хромосомна (від Нижнього 
Дону до Волги і далі на схід), 18-хромосомна (від 
Дінця до Дону), а також дві локальні раси з 2n=22 
та 26 у різних частинах долини річки Дон.  

Перші дві раси мають загалом стабілізований 
каріотип і відносно широкі ареали (рис. 14). Нато-
мість, найбільш північні малохромосомні раси 
(група “severtzovi”) характеризуються значним по-
ліморфізмом за числом і морфологією хромосом 
[66, 80]. З’ясування їх гомологій проблематичне, і 
відповідей на питання щодо їхніх родинних сто-
сунків немає. Не виключено, що все це – варіанти 
мінливості, аналогічні виявленим у землерийок 
групи Sorex araneus [77, 275] та сліпачків групи 
Ellobius talpinus [163, 220].  

Залишається недослідженим каріотип мишівок 
з інших частин їх ареалу, у тому числі із Західно-
го Лісостепу, Придунав’я, середнього Поволжя 
(рис. 14). На захід від Дніпра степові мишівки, 
очевидно, зникли, скоротивши, як і більшість ін-
ших степових видів (сліпачки, сліпаки, ховрахи) 
чисельність і ареали [71]. У кожному разі, зони 
розлому малих видів закономірно лежать у межи-
річчі від Дніпра до Волги, а поширення хромо-
сомних рас правдоподібно має клинальний харак-
тер, що нагадує картину мінливості у інших роз-
глянутих тут груп, у т. ч. ховрахів [55].  
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Рис. 14. Поширення хромосомних 
рас степової мишівки (Sicista ex gr. 
“subtilis”) у Східній Європі (за да-
ними з [66, 80 та ін.]). Західний се-
гмент ареалу, де, очевидно, мишів-
ки зникли в історичний час, пода-
но за оглядами [71] (Україна) та 
[236] (Центральна Європа).  

Очевидно, що існує певна законо-
мірність у поширенні різнохромо-
сомних рас мишівок: загалом їх 
ареали обмежені руслами великих 
річок і більш просунуті каріотипи 
зустрічаються в більш північних 
частинах регіону. В цьому є певна 
аналогія з поширенням хромосом-
них рас ховрахів, описаним вище. 

 
 

Інші приклади політипних груп 
Підковики малі (Rhinolophus “hipposideros”) 

є однією з найменш вивчених політипних груп, 
питання поширення і мінливості яких у Східній 
Європі тільки почато вирішувати [265, 271]. В 
межах цього виду описано кілька підвидів і форм 
напіввидового рангу, а також кілька хромосомних 
рас. Серед згаданих у давній літературі таксонів 
привертає увагу популяція кримських R. h. mini-
mus, яка перевищує за розмірами типових "mini-
mus", проте географічно тяжіє до них [265]. Де-
тективності цьому додає незвична для підковиків 
хромосомна мінливість. При стабільних для роду 
2n=56 [171, 279] в групі “hipposideros” описано 
щонайменше три хромосомні раси: поширена у 
західній і центральній Європі з 2n=56 [177, 274], 
кілька аберантних варіантів цього ж каріотипу із 
Закавказзя і Балкан [167], каріотип з Йорданії з 
2n=58 [239] і, врешті, расу 2n=62 з Киргизії [279]. 
Наявність 3-х рас в межах одного виду при стабі-
льності каріотипу у роді – явище рідкісне і заслу-
говує на увагу [199]. Окрім аловидової гіпотези 
автор припускає помилки при ідентифікації видів. 
Подільські підковики мають 2n=56 (дані автора), 
кримська популяція не вивчена. 

Строкатки степові (Lagurus lagurus s. l.) – 
одна з найдавніших груп гризунів Східної Євро-
пи, колись поширена на захід до Франції [112]. За 
історичний час строкатки суттєво скоротили свій 
ареал і практично зникли на терені від Дністра до 
Дінця [49, 83]. В межах виду виявлено полімор-
фізм, пов’язаний з інверсією в парі крупних ауто-
сом, що дає мінливість NFa=58/60 [156, 273]. Ці 
відмінності можуть трактуватися як міжпопуля-
ційні [104], що підтверджують і дані автора: в Ук-
раїні є лише один з варіантів каріотипу. 

Миші звичайні (Mus ex gr. "musculus") – 
найбільш знана в царині вивчення політипізму 
група, якій присвячено надзвичайно обсяжну лі-
тературу (див. [42, 86, 221]). Хоча питання таксо-
номічної гетерогенності східноєвропейських "хат-
ніх" мишей піднімалося давно [101 та ін.], очевид-
ний прорив досягнуто завдяки розвитку порів-
няльно-генетичних методів дослідження [96, 173, 
228]. Величезний обсяг проведених дотепер дос-
ліджень дозволив підтвердити правильність сфор-
мульованих ще на початку ХХ ст. положень про 
видову самостійність миші курганцевої (M. spici-
legus ="sergii") і конспецифічність екзантропних 
M. hortulanus з власне хатніми мишами (M. muscu-
lus), а також відсутність у фауні Східної Європи 
аловиду хатніх мишей M. domesticus (докладніше: 
[42, 56]). Наразі інтерес до досліджень цієї групи 
ссавців явно зменшився, хоча деякі аспекти неод-
норідності географічних популяцій M. musculus 
s. str. продовжують викликати інтерес. 

Зокрема, цитогенетичними дослідженнями по-
казано, що східноєвропейська рівнина було зоною 
сходження кількох цитогенетичних типів, у тому 
числі "європейського" та "азійського" [155]. Щодо 
миші курганцевої (екзантроп) і трьох екологічних 
рас миші хатньої (екзантроп, сезонний синантроп, 
облігатний синантроп), то межі їхнього географіч-
ного поширення цілком визначаються природною 
зональністю Східної Європи [42]. 

Внутрішньовидові форми на рівні колись ди-
ференційованих популяцій, що відновили свою 
єдність з суміжними формами, тільки-но почина-
ють вивчати. Двома яскравими прикладами цього 
є мишаки жовтогруді (Sylvaemus tauricus) [229] і 
нориці сибірські (Microtus oeconomus) [174], пред-
ставлені у Східній Європі диференційованими і 
унікальними генетичними системами. 
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Загальні закономірності. Ареал є такою же 
характерною і специфічною ознакою виду, як і 
його морфофізіологічні та інші особливості [32]. 
Понад те, вид не тільки існує у просторі, але й 
"розгортає" у ньому свою мінливість, змінюється, 
формуючи географічну мінливість, "інвазуючись" 
на нові території і в нові біогеоценози, взаємо-
діючи у просторі з іншими видами. Наведені вище 
численні факти та їх інтерпретації незаперечно за-
свідчують дві важливі закономірності:  

1) практично всі еволюційно молоді види ма-
ють неусталені ареали і нетипові для вихідного 
(материнського) виду ареалогічні взаємодії зі сво-
їми найближчими (сестринськими) видами; 

2) територія Східної Європи виявилася неви-
падковим полігоном розгортання мінливості мо-
лодих видів у просторі і таким же невипадково 
багатим на криптичне різноманіття регіоном Єв-
ропи і Палеарктики загалом. 

Очевидно, що типи ареалів "малих" видів і си-
стеми їх просторових взаємин в кожній з надвидо-
вих груп певною мірою відрізняються, проте спі-
льним знаменником усіх розглянутих ситуацій є 
те, що зони “розколу” материнських видів, зони 
прохорезу "малих" видів та зони вторинної їх 
симпатрії формуються саме на теренах Східної 
Європи, переважно у середніх і північних широ-
тах. Це стосуються усіх систематичних груп: їжа-
ків і ховрахів, вуханів і нічниць, нетопирів і зем-
лерийок, мишей і нориць, мишівок і копитних. І 
має місце, незалежно від типів диференціації 
(аловиди, симпатричні види-двійники, транзитив-
ні таксономічні системи) і незалежно від систем 
провідних ознак диференціації і, власне, виявлен-
ня їх неоднорідності (хромосоми, протеїни, зву-
ки). 

Кореляції меж ареалів. Практично всі розгля-
нуті тут "малі" види мають унікальні ареалогічні 
особливості, проте в усіх випадках ми знаходимо 
спільні ареалогічні ознаки і збіги як типів ареалів, 
так і окремих їх сегментів в межах східноєвропей-
ського біогеографічного вузла. Зокрема, у групі 
розглянутих тут першими видів-двійників нориці 
звичайної тип ареалу Microtus arvalis загалом збі-
гається з характером поширення нориці Terricola 
subterraneus, сарни Capreolus capreolus (проника-
ють далі на схід), їжака Erinaceus europaeus 
(більш західний). Інший вид тієї ж групи звичай-
них нориць – Microtus levis – демонструє подіб-
ність поширення з такими "малими" видами з ін-
ших груп як їжак Erinaceus concolor (ареал шир-
ший), ховрахи групи Spermophilus citellus + odes-
sanus + suslicus (більш південні), мишівка Sicista 
strandi (значно менший ареал). Схожими, принай-
мні у масштабі Східної Європи, є ареали гірських 
видів з усіх гірсько-рівнинних пар. 

Приклади з інших груп. Східноєвропейська 
рівнина виявилася полігоном розвитку еволюцій-
них подій не лише для ссавців. Аналіз літератури 
щодо подібних ситуацій в інших групах тварин 
засвідчує наявність тих самих закономірностей. 
Для ілюстрації розглянемо по одному подібному 
прикладу в суміжних групах хребетних тварин. 

а) серед птахів яскравою є ситуація з білоголо-
вими мартинами (Larus ex gr. argentatus – cachin-
nans), що відносяться до двійникових комплексів 
[70]. В останніх працях щодо мінливості та філо-
географії цих груп ясно показано, що розкол і по-
дальша взаємодія ключових таксономічних оди-
ниць (напіввидів) у цій групі мають місце саме на 
рівнинах Східної Європи [107, 144]. Тут форму-
ється зона вторинного сходження ареалів молодих 
видів, і має місце їх широка гібридизація. 

б) плазуни дають цікавий приклад з аловидо-
вим комплексом ящірки прудкої, Lacerta agilis 
[50, 59]. Відомі у Східній Європі дві її форми – 
західна L. agilis s. str. і східна L. exigua – розріз-
няються навіть на колекційних серіях, а їх ареали 
розмежовані лінією, що відповідає центральному 
меридіану Східної Європи [134]. Хоча сучасні да-
ні свідчать про наявність зони інтерградації між 
цими формами ящірки [153, 154], зведення систе-
ми з двох аловидів до серії географічних форм є 
очевидним спрощенням ситуації. 

в) амфібії Східної Європи включають кілька 
політипних груп, більшість з яких представлена 
алопатричними або парапатричними формами 
[59]. Особливо яскравий приклад дають часникові 
жаби, Pelobates fuscus s. l. В межах цього надвиду 
виявлено два цитотипи, що відрізняються за роз-
міром геному і за генетичними особливостями до-
сягли видового рівня диференціації [147]. Конту-
ри ареалів "західної" і "східної" форм [5] збіга-
ються з визначеними для багатьох розглянутих 
тут аловидових комплексів, у т. ч. 46-хромосом-
них аловидів групи Microtus arvalis (рис. 2). 

Зони симпатрії. Далеко не всі види, розгляну-
ті у цій праці, представляють собою алопатричні 
або парапатричні комплекси. Для частини з них 
має місце формування вузьких або відносно ши-
роких зон симпатрії. Проте, абсолютна більшість 
ситуацій відноситься не до явищ симпатрії як та-
кої (суттєве перекривання ареалів), а до маргіна-
льної симпатрії, коли має місце незначне наклада-
ння ареалів в одній з частин ареалу надвиду. При 
цьому, характерним є те, що зони симпатрії роз-
глянутих тут двійникових пар формуються саме 
на теренах Східної Європи (рис. 2–14). Більшість 
зон симпатрії, як і більшість меж поширення "ма-
лих" видів, не збігаються з природною зональ-
ністю і можуть розглядатися як історично недавнє 
явище. Тобто вони не стабільні, і в цих зонах про-
довжуються процеси просторово-екологічної ди-
ференціації "малих" видів. Загалом формування 
симпатричних пар (власне двійників) характерне 
лише для дрібних ссавців [43]. 
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Особливо яскраво такі зони виразні у дрібних 
норових гризунів, зокрема, у нориць (Microtus ar-
valis – levis) і мишаків (Sylvaemus sylvaticus – ura-
lensis). Менш яскраво це виразно у кажанів, що 
пов’язано як з їх прив’язаністю до спелеорайонів 
[142], так і високою міграційною активністю [100] 
і високим рівнем синантропії [60, 249]. Останнє 
часто веде до змін міграційного статусу видів і 
змін їх ареалів, часто у бік їх розширення. Проте, 
навіть за таких умов спостерігаються певні зако-
номірності, найбільш яскраво помітні на прикладі 
вуханів (Plecotus) і нетопирів (Pipistrellus). 

Антропогенний фактор виявився потужним 
чинником історичних змін фауни загалом [79, 
145] та ареалів багатьох "малих" видів, зокрема. В 
окремих випадках зони контакту видів суттєво 
видозмінені або й посилені діяльністю людини, 
що яскраво видно на прикладі сарн (активне роз-
селення [54]) і нориць (розширення зон землероб-
ства [35]). Антропогенний фактор також суттєво 
вплинув і на поширення інших видів, зокрема, на 
їжаків і кажанів (розширення ареалів), ховрахів і 
мишівок (скорочення ареалів). Такі явища доклад-
ніше розглянуто вище у відповідних нарисах. 
Найбільш цікавими з огляду на проблеми, що роз-
глядаються тут, є зміни ареалів у бік їх розширен-
ня, що веде до формування зон симпатрії. Зокре-
ма, ситуація з норицями групи Microtus "arvalis", 
які на півночі Східної Європи поширені переваж-
но в некорінних стаціях [137, 151]1, незаперечно 
свідчить про вторинність зони їх симпатрії. 

Фактори високого рівня біорізноманіття, 
яке сформувалося на теренах Східної Європи, ста-
новлять головну проблему. Фактично тут сходя-
ться три напрямки дослідження фауни: біогеогра-
фія, таксономія і макроеволюція, що наразі часті-
ше позначають як "філогеографія" [157, 218, 219, 
258]. Можна припустити принаймні три гіпотези 
щодо причин формування високого рівня таксо-
номічного різноманіття регіональної теріофауни у 
Східній Європі (рис. 15). Відповідно до них Схід-
на Європа може розглядатися як: 

1) регіон, що є первинним центром видоутво-
рення і багатства біоти (у Вавіловському розумін-
ні центрів різноманіття [12]), альтернативою чому 
є теза про псевдоцентри багатства (рис. 15-а), 

2) зона вторинного контакту малородинних 
видів з різних фауністичних комплексів, що ма-
ють схожість внаслідок "зворотного ізоморфізму" 
(sensu Степаняна [127]), альтернативою чому є 
дивергентна модель Воронцова [16] (рис. 15-б), 

3) зона "розлому" колись єдиних материнських 
популяцій з формуванням "малих" видів внаслі-
док редукції систем їх мінливості та вторинної ін-
вазії їх у нові регіони та в ареали один одного (ін-
вазійна модель автора [57, 61]) (рис. 15-в). 
                                                           
1 Докладніше ця проблема розглянута у давнішій праці автора 
[35]. Варто додати, що більшість найбільш західних знахідок 
Microtus levis (які, власне, і стосуються зони симпатрії двійни-
ків) походять зі скирт на полях після посівів зернових. 
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Рис. 15. Гіпотези формування високого рівня криптич-
ного різноманіття теріофауни у Східній Європі:  
а — як вторинний центр багатства, 
б — внаслідок зворотного ізоморфізму, 
в — внаслідок розколу материнського виду. 
 
 

Перша гіпотеза в основному викладі (центр 
різноманіття) і викладі альтернативному (псевдо-
центр) не життєздатна, оскільки жодний з рівнин-
них біомів помірних широт не відноситься до та-
ких центрів, по-перше, а, по-друге, практично всі 
розглянуті вище види мають у Східній Європі ме-
жі свого поширення. З іншого боку, про псевдо-
центри можна говорити лише у зональному аспе-
кті (напр., лісостеп як до певної міри композиція 
лісових і степових біотичних комплексів), проте 
більшість розглянутих тут "малих" видів мають 
ареали, межі яких йдуть врозріз із природною зо-
нальністю, і центри яких лежать поза регіоном. 

Друга гіпотеза докладно розглянута для біль-
шості згаданих тут видів у спеціальній праці ав-
тора [58]. В деяких випадках дійсно можна гово-
рити про ізоморфізм (напр., вусаті нічниці та зви-
чайні нориці), в інших – про дивергенцію в зонах 
контакту (напр., лісові миші або вухані). Проте, 
загалом взаємини близьких видів носять більш 
складний характер і мають, як не дивно, простіше 
пояснення через автогенетичну модель [58], яка у 
розвиненому викладі [61] включає дві складові: 
(1) редукцію вихідної мінливості правиду внаслі-
док редукції його ареалу та (2) ампліфікацію мор-
фогенетичного типу в ході інвазії в нові ареали. 
До певної міри це пояснює і статус двійниковості 
більшості молодих видів, і формування транзи-
тивних таксономічних систем. У кожному разі мо-
ва йде про монофілетичні групи близьких видів, а 
не про псевдокриптичне різноманіття. 

Третя гіпотеза є головною і викладена далі. 

Sci. Bull. Uzhgorod Univ. (Ser. Biol.), 2005. Vol. 17 18



Гляціальні ефекти і різноманіття  
Лінія Дніпровського розлому. Наведені вище 

численні приклади щодо ссавців та деяких інших 
груп тварин свідчать про очевидну історичність 
(недовершеність формування) ареалів більшості 
"малих" видів. На відміну від "звичайних" видів, 
ареали переважної більшості з цих видів не відпо-
відають розподілу біозональних комплексів. По-
рівнюючи ці ареали, можна бачити, що всі вони 
мають невипадковий розподіл у просторі відносно 
певної вісі, яку автор називає "Лінією Дніпровсь-
кого розлому". Проте, сам Дніпро виступає ме-
жею поширення переважно лиш для видів степо-
вого фауністичного ядра [23, 49], а чимало двій-
никових комплексів "розгортають" свої ареали і 
формують зони симпатрії у більш північних райо-
нах Східної Європи і частіше на схід від Дніпра 
(див. рис. 2–14). Отже, існує інший і більш потуж-
ний фактор, що впливає на фауну загалом і конфі-
гурацію ареалів "малих" видів, зокрема.  

Гляціали та постгляціальна зона. Єдиною 
відповіддю і єдиним фактом, що без застережень 
узгоджується з картиною поширення двійникових 
комплексів, є схема розвитку суцільних покрив-
них зледенінь, які розвивалися на рівнинах Схід-
ної Європи продовж Плейстоцену з епіцентром у 
Скандинавії1. Література щодо гляціалів безмеж-
на, і ми обмежимося схемами із загальновизнаних 
у нас в країні праць Величко [13, 14] (для огляду 
також див. праці: [31, 203, 204, 216]). 
 
 

 

Рис. 16. Південна межа поширення суцільних покрив-
них зледенінь на території Східної Європи у Плейсто-
цені (за [14]). Найдавнішим є Окський гляціал, Валдай-
ський гляціал найчастіше розглядають як останню фазу 
Дніпровського зледеніння. 

                                                           
1 В різних країнах прийнято різні позначення гляціалів. Зазна-
чимо назви, широко вживані в літературі щодо Руської рівни-
ни і Польщі: Ранній Плейстоцен – Ока = Сан2, Середній Плей-
стоцен – Дніпро = Одер, Пізній Плейстоцен – Валдай = Вісла. 

Всі відомі дані щодо четвертинної історії Зем-
лі свідчать про величезний вплив покривних зле-
денінь на динаміку і сучасний склад біоти [193, 
253], як флори [25, 141], так і фауни [194, 255]. 
Одним із наслідків гляціалів стало посилення про-
цесів ротації фауни, як вимирання [234], так і ви-
доутворення [160]. Останнє особливо добре до-
сліджене на птахах [209, 259]. Врешті, гляціальні 
ефекти розглядаються як провідні фактори у фор-
муванні надзвичайної хромосомної мінливості у 
мідиць [72, 260], аловидів у сарни [29, 54] і крап-
частих ховрахів [55], видів-двійників звичайних 
нориць [36] та інших "незручних" таксонів, що 
послідовно доводиться у всіх працях автора. 

Постгляціальні інвазії. Ясно, що ефект Лінії 
Дніпровського розлому виник не через роль Дніп-
ра як біогеографічної координати, а завдяки роз-
витку гляціалів, що поширювалися зі Скандинавії 
широким фронтом, і найбільш далеко на південь – 
долинами крупних річок. Формування рефугій 
(місць переживання біоти) на локальному рівні 
(окремі височини) та глобальному рівні (Європа, 
Азія) посилювалося південними морями (Паннон-
ське, Понто-Азов, Каспій) і горами Альпійської 
складчастості (Альпи, Карпати і Кавказ). Власне, 
з таких рефугій [193, 255] фауна і розселялася у 
зворотному напрямку, займаючи нові території по 
всій постгляціальній зоні. Пульсації льодовико-
вого покриву [14], формування мостів суші (Бос-
фор, Запорізькі пороги тощо) [200], зміни повно-
водності та русел річок (прориви нових русел) 
[111, 114] формували нові зони прориву рефугіа-
льної фауни на рівнини Східної Європи.  

Ключову роль у процесах реколонізації пост-
гляціальної зони грали міграційні здібності видів-
інвайдерів [232]. Очевидно, що вони дуже різні в 
різних групах (зокрема, землерийок значно вищі, 
ніж у ховрахів, а у кажанів – вищі порівняно із 
землерийками). Відповідно, існує різна щільність 
аловидів і хромосомних рас у перерахунку на весь 
регіон. Зокрема, у таких типових землериїв, яки-
ми є сліпаки і ховрахи, сформувалося по 4–5 ало-
видів [39, 140], у нориць і мишей – по 2–3 види 
[34, 35, 42, 52, 262 та ін.], у землерийок – по кіль-
ка хромосомних рас, які так і не досягли статусу 
видовості [41, 260], у кажанів – лише по одному 
виду, що заселив постгяціальну зону та його виду-
двійнику з маргінальним поширенням на півден-
ному заході регіону [65]. 

Далеко не всі групи ссавців змогли широко 
освоїти постгляціальні зони. Максимум видового 
багатства теріофауни спостерігається на півдні 
регіону, у колишній циркумгляціальній зоні (ми-
шівки, мишаки лісові і миші звичайні тощо). По-
казники видового багатства локальних фаун зага-
лом зменшуються у північному напрямку. Зокре-
ма, видове багатство теріофауни України майже 
вдвічі (на 20–70% більше за багатство теріофауни 
Прибалтики, Валдайської височини, Білорусі, По-
льщі, верхньої та середньої Волги тощо.  
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Внутрішньовидове різноманіття. Різномані-
тні оцінки морфологічної і генетичної мінливості 
видів з числа представників політипних таксонів 
(тобто розглянутих тут "малих" видів) показують 
вкрай низьку їх мінливість порівняно з очікува-
ною. Зокрема, хатні миші (Mus musculus) з північ-
них популяцій мають лише до 30–50% алельної 
мінливості, що виявлена на півдні регіону [86]. 
Дуже однорідними за морфологією і без типового 
для виду хромосомного поліморфізму виявилися 
східноєвропейські підземні нориці (Terricola sub-
terraneus) порівняно з центральноєвропейськими 
популяціями [34]. Дуже однорідними за морфоло-
гією виявилися "політипні" Arvicola amphibius, що 
захоплювали не одне покоління дослідників [52, 
108]. Прикладів цього є чимало. 

Основним механізмом формування високого 
криптичного різноманіття фауни є функціонуван-
ня "гляціальної помпи", тобто циклічний перероз-
поділ мас води між океаном і суходолом, який ви-
кликав багаторазові зміни ареалів і структури гео-
графічної мінливості видів. Нестабільні і змінні 
умови існування в зоні дії гляціалів, "витискання" 
фаун та формування великих постгляціальних зон 
і мостів суші, зміни клімату та біоценотичного 
покриву формували нові ніші і викликали відпо-
відні еволюційні ефекти. Екосистеми постгляціа-
льних зон виступали новим середовищем існуван-
ня для змінених гляціальними впливами популя-
цій, що стимулювало формотворчі процеси і авто-
генетичні механізми диференціації. 

Приклади з криптичним різноманіттям теріо-
фауни Східної Європи і численні спеціальні до-
слідження окремих систематичних груп і окремих 
проявів мінливості на рівні морфологічних чи-то 
генетичних ознак, викладені в численних цитова-
них вище публікаціях, у тому числі авторських, 
демонструють принципову важливість інвазійних 
процесів при сучасної формуванні теріофауни 
Східної Європи. Інтенсивні антропогенні транс-
формації ландшафту та біоти суттєво і з кожним 
десятиліттям все більше спотворюють загальну 
картину, проте факт наразі є з’ясованим і залиша-
ється незаперечним: Східна Європа була і залиша-
ється потужним центром формоутворення на єв-
разійському континенті, і тут сформувалося неви-
падково велике криптичне різноманіття фауни.  

Вкрай однорідними при вивченні ДНК вияви-
лися мишаки лісові і жовтогруді (Sylvaemus sylva-
ticus et tauricus) у вибірках зі Східної Європи 
[229]. При цьому на представленій в цій останній 
праці кладограмі ясно видно дві лінії розвитку 
Sylvaemus tauricus: північно-західна та південно-
східна, які відповідають реконструйованим шля-
хам інвазії фауни на рівнини Східної Європи. При 
цьому порівняння рівнів географічної мінливості 
різних видів Sylvaemus однозначно показує, що 
види, ареали яких найбільш повно пов’язані з по-
стгляціальною зоною, мають найменш виразну 
географічну мінливість [62]. Це можна пояснити 
їх нещодавньою інвазією в регіон, під час якої те-
мпи розселення значно випереджали темпи фор-
мування географічної мінливості.   

Висновки Післямова. Наразі домінуючою концепцією 
виду в теріології є т. зв. біологічна, або ізоляційна 
концепція, багаторазово дискутована в літературі 
[18, 53, 119, 189]. Попри свої численні недоліки, 
ця ідея залишається життєздатною і влаштовує 
багатьох вже тому, що визнає всі можливі типи 
видоутворення (від симпатрії і стасипатрії до фо-
рмування аловидових комплексів) і абсолютно не 
регламентує критичний рівень загальних відмін-
ностей між видами (від т. зв. "хороших" видів до 
повних двійників). Проте, на цьому всі зручності 
цієї концепції закінчуються, а складностей і пара-
доксів залишається доволі багато, на чому автор 
акцентував увагу спеціально [53, 61].  

Сучасне – це майбутнє минулого (Карл Р. Поппер) 

1. Територія Східної Європи виявилася одним із 
найбагатших регіонів Палеарктики на види-двій-
ники та інші прояви криптичного різноманіття фа-
уни. Тут має місце висока концентрація надвидів з 
низькими рівнями їх еволюційної диференціації і 
численні приклади взаємодії близьких видів у ви-
гляді зон маргінальної симпатрії. 
2. Найпоширенішим типом диференціації видів є 
формування аловидових комплексів і транзитив-
них таксономічних систем. В усіх добре дослідже-
них групах Східноєвропейська рівнина виявляєть-
ся полігоном, на якому мали місце процеси фор-
моутворення на основі фрагментації ареалів та 
вторинних інвазій. Це стосується усіх систематич-
них груп ссавців і є характерним для інших тва-
рин, у тому числі птахів, плазунів, амфібій. 

Одним із цих парадоксів є визнання видоутво-
рення як складової прогресивної еволюції, і при 
тому віднесення до одного з ключових моментів 
видоутворення такого "прогресивного" явища як 
редукція чисельності, ареалу і мінливості на фоні 
фрагментації популяцій. Для виправлення цього 
протиріччя автором було сформульовано гіпотезу 
під назвою "інвазійна модель видоутворення" [57, 
61]. Її ключовим елементом є те, що популяція 
набуває стану "видовості" не тільки і не стільки 
внаслідок змін генотипу чи морфотипу при авто-
хтонному її розвитку, скільки внаслідок змін стру-
ктури мінливості, які супроводжують інвазійний 
процес і потрапляння у нові біоми.  

3. Головною біогеографічною координатою регіо-
ну є Лінія Дніпровського розлому, що відповідає 
головній магістралі розвитку гляціалів. Гляціали 
виступили глобальним фактором формоутворення 
для всієї Західної Палеарктики за рахунок цикліч-
ної дії “гляціальної помпи”, яка спровокувала 
кількаразові процеси редукції популяційних сис-
тем і почергову появу мостів суші на півдні і зон 
прохорезу фауни на півночі регіону. 
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Подяки та визнання. Щиро дякую моїм вчителям, які своїм прикладом, знаннями і вміннями навчили шукати не-
звичне у тому, що здавалося банальним: проф. Миколі Воронцову, Оресту Михалевичу, Віталію Мєжжеріну, проф. 
Вадиму Топачевському, проф. Яну Зимі, проф. Адамові Надаховському, проф. Леоніду Рековцю. Моя величезна по-
дяка керівнику цього дослідження проф. Ігорю Ємельянову за постійну підтримку всіх моїх наукових досліджень. 
Колегам-теріологам, які своїми знаннями і повсякденною допомогою у польових і лабораторних дослідженнях 
сприяли прогресу цього дослідження. Дякую всьому колективу Кафедри ентомології Ужгородського національного 
університету та особисто Володимиру Рошкові за щоденну підтримку моїх досліджень впродовж двох останніх 
років, учасникам 10 та 11 Теріологічної школи-семінару та учасникам наукових семінарів в Інституті зоології 
НАНУ та Інституті систематики та еволюції тварин ПАН за активну участь в обговоренні отриманих резуль-
татів та теоретичних положень цієї праці. Моя величезна подяка Томашу Поставі, Лєні Годлевській за допомогу 
в пошуку та опрацюванні важкодоступних літературних першоджерел, а також Юлії Зізда за величезну допомогу 
при підготовці кінцевої версії статті та впорядкуванні посилань на літературу. 
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