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Криптичне різноманіття ссавців у Східній Європі як віддзеркалення багатоманітності проявів виду. — І.В. 
Загороднюк1, І. Г. Ємельянов2. — Наведено підсумки досліджень криптичного різноманіття теріофауни України і 
суміжних країн з огляду на проблеми застосування поняття «вид» до всіх випадків виявлення ранніх стадій еволю-
ційної диференціації популяцій. Показано, що теріофауна Східної Європи включає величезний спектр проявів «не-
стандартних» видів, від видів-двійників та аловидових комплексів до транзитивних таксономічних систем, що 
включають низку квазівидів. Ця частина біорізноманіття складає до 20 % від визнаного у класичних зведеннях 
видового багатства фауни. Кількість відомих видів ссавців постійно збільшується за рахунок визнання статусу 
криптичних видів, і ці знання мають бути зрозумілими для всіх, хто вивчає склад і екологію фауністичних угрупо-
вань і розробляє програми з їх охорони. Рівень невизначеності списку видів залежить від масштабу регіону, що 
розглядається, і є найбільшим у мірилі всього регіону, а найбільш визначеним — на рівні локальних фаун. Найбільш 
проблемними є південні і східні райони регіону, що включають від 11 до 17% криптичних таксонів  
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Cryptic diversity of mammals in Eastern Europe as reflection of variety of species phenomena. — Zagorodniuk I.1, 
Emelyanov I.2 — Totals of investigations of mammal cryptic diversity in Ukraine and adjacent countries are analyzed in 
the light of problems of using of the species concept for all the cases of establishing of early stages of evolutionary 
differentiation of populations. It is shown that mammal fauna of Eastern Europe includes large spectra of non-standard 
species, from sibling species and groups of allospecies to the transitive taxonomical systems (TTS), which includes a 
number of quasispecies. This part of biodiversity includes up to 20 % of species diversity accepted in classic reviews. 
Number of known mammal species is continuously increasing due to recognising of status of cryptic species, and such 
knowledge should be accessible for everybody, who investigates composition and ecology of mammal communities as well 
as develops action plans for fauna protection. Level of uncertainty of fauna list depends on the scale of area under analysis: 
it is highest for the investigated region in a whole, but well-defined — on the level of local faunas. Both southern and 
eastern districts of the region are the most problematic and include about 11 to 17% of cryptic taxa. 
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Вступ 

 до 250-річчя XII видання праці Карла Ліннея «Systema Naturae» (1758) 
 

Сучасний період розвитку диверситології по-
в’язаний з ревізією таксономії більшості груп 
тварин і виявленням у складі «класичних» видів 
численних прикладів видів-двійників та інших 
проявів криптичного різноманіття фауни. Це по-
значилося на всіх прикладних галузях зоології, 
екології та созології, у тім числі на формуванні 
списків фауни, на змісті визначників [17, 40], ана-
лізі таксономічної ємності угруповань [23, 24, 56], 
планах дій щодо збереження фауни, а також тлу-
маченнях поняття «вид» [10, 35, 116] і механізмів 
видоутворення [41, 149, 150].  

Одним з яскравих прикладів виявлення крип-
тичного різноманіття стала теріофауна Східної 
Європи як зони колишніх фауністичних «розло-
мів» внаслідок кількаразових гляціальних епох і 
наступних за ними розселень видів [44, 119]. По-
штовхом для збільшення кількості видів, що ви-
знаються, став розвиток нових методик виявлення 
таксономічної гетерогенності матеріалу (у т. ч. 
тонких морфологічних і порівняльно-генетичних), 
а також переоцінки виявлених раніше проявів 
мінливості [10, 32, 80]. Все це стало цариною дія-
льності систематиків та еволюціоністів.  
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Цей огляд присвячено аналізу різноманіття ос-
новних проявів криптичного різноманіття фауни, 
у тім числі видів-двійників, аловидів, квазівидів, 
транзитивних таксономічних систем, фантомних 
видів, якими займаються автори цієї праці на при-
кладі теріофауни України і суміжних країн (для 
огляду див.: [43, 44])1. Мета цієї праці – узагаль-
нення і аналіз даних щодо проявів криптичного 
(прихованого) різноманіття ссавців Східної Євро-
пи – від видів-двійників до «фантомних» видів.  

В усіх випадках при описі таксонів супереч-
ливого або не загально визнаного рангу, викори-
стано нейтральне поняття «форма», під якою ма-
тимемо на увазі будь-який таксон, поіменований 
або без власної назви, що потрапляє в об’єкти 
таксономічної оцінки. У загальному випадку всі 
«форми» розглядаються на предмет відповідності 
їхнього рангу поняттям «вид» або «підвид».  

Отже, «форма» – це усталене позначення най-
нижчої в ейдології класифікаційної одиниці, ранг 
якої в схемі ієрархії біосистем різного рівня інтег-
рації [22] повинен прийматися вищим за поняття 
«популяція». Звідси: «форма» – це одиниця ево-
люційного процесу і одиниця класифікування, яку 
розглядають при аналізі концепцій «виду» і моде-
лей видоутворення, структури еволюційної дифе-
ренціації (у тім числі таксономічної, біогеографі-
чної, екологічної) і проблем збереження біологіч-
ного різноманіття. До певної міри більш загальне 
порівняно з поняттям «популяція» і більш нейт-
ральне за «вид» поняття «форма» у контексті ана-
лізу біорізноманіття відповідає поняттям «жорда-
нон» Де Фріза і Ю. Філіпченка [93] і «філон» 
М. Клокова [61]. 
 

Криптичне різноманіття та полівиди 

Перед тим, як розглядати і аналізувати явища 
видів-двійників та інших проявів криптичного 
різноманіття, варто охарактеризувати саме це по-
няття та поняття політипних видів у історичному 
та гносеологічному контекстах. 

Криптичне  різноманіття  –  це приховане 
різноманіття фауни, тобто та її частина, яку зви-
чайно недообліковують при аналізі складу фауни 
або взагалі не реєструють традиційними (для пев-
ної систематичної групи тварин) методами її облі-
ку і критеріями діагностики видів. Варто розріз-
няти «недооцінене різноманіття», величина якого 
визначається ступенем вивченості (радше «недо-
вивченості») фауни, та власне криптичне різнома-
ніття, яке було не помічене або не визнане попе-
редниками. Складовими криптичного різно-
маніття є такі його прояви, як види-двійники, 
аловиди, напіввиди (квазівиди) [114], транзитивні 
таксономічні системи, види «у стадії народження» 
                                                           
1 Спеціальні праці авторів щодо питань таксономічної гетеро-
генності теріофауни Східної Європи можна знайти у повноте-
кстовому форматі в електронній бібліотеці сайту Теріологічної 
школи за адресою «www.terioshkola.org.ua». 

(in statu nascendi) [8]. До проявів криптичного 
різноманіття формально відносяться також фан-
томні види, тобто всі недоведено присутні в скла-
ді тієї чи іншої фауни види, за своєю суттю також 
«двійники» визнаних видів [30]. 

Оцінки величини криптичного різноманіття 
ссавців нашої фауни дають близько 20% від зага-
льного складу фауни [32], і сучасний темп збіль-
шення списку видів протягом XX ст. склав близь-
ко 1 виду за 2 роки. Близько половини таких до-
повнень дають адвентивні види [46], іншу частину 
– види-двійники і аловиди, при тому у дрібних 
ссавців виявляють як двійників, так і аловиди, а у 
великих – переважно аловиди [32]). Останнім ча-
сом збільшення списку фауни у частині прихова-
ного різноманіття відбувається переважно за ра-
хунок підвищення рангу колишніх підвидів, тобто 
опису аловидів [44]. Цей процес посилюється 
запровадженням у практику аналізу різноманіття 
ДНК-технологій, що нерідко веде до переоцінки 
поняття «вид» і його інфляції до рівня колишньо-
го поняття «підвид» [35]. Нова ера у таксономіч-
ній історії ссавців, як і інших груп, почалася з 
формування поняття «політипного виду», за пер-
винним змістом – суто типологічного [87]. 

Політипні  види  – це поняття має три тлу-
мачення. По-перше, під політипними традиційно 
розуміють види, що складені з двох і більше ди-
ференційованих підвидів. Останні нерідко споча-
тку були описані як окремі види, проте у подаль-
шому зведені у синоніми інших більш відомих 
видів. Таке широке розуміння «виду» домінувало 
у «видооб'єднавчий» період середини ХХ ст., 
коли величезна кількість описаних на той час так-
сонів була зведена у склад «великих» видів [109]. 
Так, 1951 р. до Mus musculus було включено 112 
форм, частина яких наразі відноситься до інших 
видів чи навіть надвидів2.  

По-друге, під політипними видами часто ро-
зуміють «колишні» види (види у розумінні попе-
редників), що виявилися de facto складеними з 
кількох «малих» видів, тобто з видів-двійників, 
аловидів, квазівидів; таке тлумачення приймаєть-
ся і у працях авторів [29, 32], у тім числі під на-
звою «полівиди» [33].  

По-третє, під політипними видами нерідко ро-
зуміють будь-яку групу, яка (фактично або гіпо-
тетично) складена з кількох форм близького до 
видового рівня диференціації. Її відповідником у 
систематиці є поняття «надвиду». Серед останніх 
прикладів – хромосомно поліморфні види, в ме-
жах яких виділяють окремі географічні раси або 
«кола рас». Найвідомішими серед них є надвид 
мідиці звичайної (Sorex araneus) з низкою хромо-
сомних рас напіввидового рангу [104, 147, 151] та 
полівидовий комплекс ховрахів групи Spermophi-
lus «citellus» (citellus-pygmaeus-odessanus-suslicus), 

                                                           
2 Те саме було в історії таксономії багатьох інших груп ссав-
ців, у тім числі вуханів, нориць, ведмедів тощо. 
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які формують гібридні зони на стиках ареалів, і на 
прикладі яких описано поняття «транзитивних 
таксономічних систем» [38].  

В усіх цих випадках має місце гетерогенність 
колишніх видів і припускається видовий (або бли-
зький до видового) ранг окремих форм, що вхо-
дять до складу полівиду. При цьому необхідно 
ясно відрізняти політипність під поліморфізму 
[32]. Політипність проявляється як дискретність 
ознак географічних або інших (напр., екологічних 
або сезонних) форм, а поліморфізм – насамперед 
як внутрішньо-популяційна мінливість (у тім чис-
лі індивідуальна, вікова, сезонна тощо) при збе-
реженні панміксії. Джерелом пошуку криптично-
го різноманіття (зокрема, видів-двійників та ало-
видів) є саме політипізм, який звичайно проявля-
ється на значно ширшому за межі однієї країни 
ареалі, щонайменше у межах ареалу всього над-
виду або навіть роду. 
 

Формування проблематики двійників 

Початки таксономічних ревізій стосувалися 
дослідницької активності вузькоспеціалізованих 
систематиків, що володіли великою сумою знань 
про певну групу і приймали таксономічні рішення 
фактично на підставі загального враження про 
мінливість у групі. Формування проблематики 
криптичного різноманіття пройшло кілька важли-
вих стадій, на кожній з яких обсяг поняття «вид» 
постійно звужувався. При цьому рівень розуміння 
цього поняття також звужувався, і те, що раніше 
вважали двійниками або «проблемними видами» 
(напр., [68]), наразі не входить в коло проблем 
аналізу криптичного різноманіття [43]. 

Епоха  морфологічної  концепці ї  виду . 
Цей період досліджень базувався на систематич-
них колекціях та морфологічних критеріях виду. 
Відповідно, основна маса таксономічних рішень 
виходила із зоологічних музеїв, і домінуючою 
була система поглядів на вид як «те що має вид» 
[25]. Цей період відзначений розквітом типологі-
чної концепції виду [82], і будь-які нові погляди 
на таксономію пропонувалося впроваджувати ви-
ключно після видання відповідних зведень [85]. У 
той же час почали накопичуватися дані щодо 
прихованої мінливості і диференціації, що при-
звело до формування понять «види-двійники», 
«надвиди» і «напіввиди», вперше докладно роз-
глянутих у монографії Е. Майра [69].  

Повною мірою ці поняття були задіяні у прак-
тику систематичних досліджень лише згодом, з 
розвитком порівняльно-генетичних методик, пе-
ршим етапом розвитку яких стала каріосистема-
тика. Більшість доволі невпевнених, як за наслід-
ками, ревізій, проведених в епоху домінування 
морфологічної концепції виду, залишилися неви-
знаними, почасти через малу, як з морфологічної 
точки зору, доказовість, а, з іншого боку, – через 
традицію слідувати зведенням корифеїв. У цьому 
контексті показовими є дві історії.  

Перша стосується невизнання курганцевої ми-
ші як виду (Mus sergii, докладніше далі), в чому 
незаперечне лідерство залишалося за монографі-
єю А. Аргиропуло [4], якій мали слідувати усі, аж 
до кінця 80-х років [65, 73]. Друга історія стосу-
валася вуханя австрійського (P. austriacus), визна-
ного у Європі, проте так і не визнаного О. Кузякі-
ним [6, 67], а, отже, і всіма радянськими зоолога-
ми, і фактично тільки по його смерті описаного з 
різних частин Східної Європи [89–90, 153, 155], 
що врешті було сприйнято як належне. 

Хромосомна  революція .  Доволі довгий пе-
ріод «прихованої» каріосистематики, яку послідо-
вно, впродовж 50 років, розвивав Р. Маттей [135], 
закінчився бурхливим сплеском цитотаксономії, 
початок розквіту якої пов’язаний з ім’ям М. Во-
ронцова [9]. За неповні 20 років кількість праць 
щодо каріотипів, мінливості хромосомних наборів 
і таксономічної оцінки цитогенетичних даних у 
кілька разів переросла кількість публікацій про 
результати класичних таксономічних досліджень 
[79]. Поява нових керівництв з каріосистематики 
(напр., [80]) і прогрес у розвитку нових методик 
(зокрема, техніки приготування повітряно-сухих 
препаратів хромосом) на довгий час визначили 
інтерес до пошуку нових таксонів. В цей час опи-
сано велику кількість нових видів, у тім числі ци-
тогенетично відмінних, проте морфологічно іден-
тичних пар, за якими стійко закріпилася назва 
«видів-двійників» [70, 78].  

Особливу увагу серед європейських ссавців 
було приділено норицям (Microtus s. l.), рівні ка-
ріотипної диференціації яких виявилися значно 
вищими за їхню морфологічну диференціацію [18, 
27, 139]. Дуже швидко кількість визнаних видів у 
частині груп (напр., в групі «Pitymys» = Terricola) 
зросла у 2–3 рази, проте для багатьох груп так 
само було описано і мінливість каріотипу [157], а 
в частині випадків – широку мінливість почали 
інтерпретувати як свідоцтво широкого поліморфі-
зму, лише частину якого можна відносити до ви-
дового рівня диференціації. Це сталося, зокрема, з 
поглядами на мінливість каріотипу в надвидах So-
rex «araneus» [59, 60, 117, 158] та Microtus «arva-
lis» [28, 126], Terricola multiplex [115] та ін.  

В окремих випадках широка мінливість каріо-
типу не мала таксономічної інтерпретації, проте 
свідчила про потужні процеси цитогенетичної 
диференціації, що продовжуються. Феномен фор-
мування широкої мінливості каріотипу за рахунок 
злиття окремих пар хромосом, відомий як «робер-
тсонівські віяла», описано для різних груп хатніх 
мишей (Mus) [105, 134], сліпушків (Ellobius) [96, 
131] та деяких інших груп ссавців (Blarina caro-
linensis, Nannospalax ehrenbergi etc.).  

Цитогенетичні підходи зіграли також провідну 
роль у формуванні сучасних поглядів на таксоно-
мію їжаків (Erinaceus) [57, 132], ховрахів (Spermo-
philus) [11, 58, 94] та багатьох інших груп ссавців 
нашої фауни [79]. 
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Тонка  морфологія .  Тематика видів-двійни-
ків розвивалася у різних напрямках, і почасти від-
мінності, незначні на перший погляд, визначалися 
як маркери видів, що знаходило своє підтверд-
ження у подальшому, проте довго не визнавалося. 
З прикладів нашої фауни варто відмітити три. 
Перший стосується курганцевої миші (Mus spicile-
gus), описаної за екологічними особливостями ще 
1927 р. і повторно описаної за 10 років О. Мигулі-
ним [76] із зазначенням відмінностей у будові 
виличної дуги і деяких інших ознак. Знадобилося 
ще 30 років, щоби численні суперечки були влад-
нані на користь визнання цього виду на підставі 
даних порівняльної генетики (напр., [7, 64]) і зно-
ву ж таки тонкої морфології [39, 65, 73].  

Іншим прикладом є опис «Apodemus microps», 
нині відомого як Sylvaemus uralensis: Й. Кратохвіл 
звернув увагу на відмінності у морфології дрібної 
форми лісових мишей зі Словаччини [127], проте 
лише за 30 років це ствердили генетики і, на ве-
ликий подив багатьох, ареал цього виду був «по-
ширений» до Уралу і далі на схід [52, 74].  

Третім подібним прикладом з нашої фауни є 
таксономічна історія татринської нориці («Pity-
mys» tatricus), опис якої у виконанні Й. Кратохві-
ла [127] і К. Ковальського [125] залишався неви-
знаним більшістю, а в Україні (і загалом СРСР) – 
усіма, навіть після опису каріотипу цієї нориці 
[128, 129], і лише за 30 років цей вид почали іден-
тифікувати в різних місцезнаходженнях карпатсь-
кої дуги [26, 53, 133, 156].  

Те саме варто сказати про квазівиди Mus mus-
culus + domesticus [103, 142], Arvicola amphibius + 
scherman [36], аловиди Sorex minutus + volnuchini 
[62], Sylvaemus tauricus + ponticus [71] і багато 
інших пар, на гетерогенності яких спершу напо-
лягали саме на підставі даних про тонку морфоло-
гію, у т. ч. краніальну. Не менш відомим прикла-
дом якісної морфологічної ревізії у догенетичний 
період є дослідження В. Топачевським роду Spa-
lax [92] з визнанням відразу 5 видів, що згодом 
підтверджено працями М. Воронцова і колег [13] і 
наразі визнане у всіх зведеннях [17, 83]. 

Електрофорез  протеїнів .  Поява методик 
аналізу білкового поліморфізму сприяла виявлен-
ню таксономічної гетерогенності у різних групах 
тварин [2]. Завдяки цьому з 70-х років почалася 
нова хвиля описів нових видів у до того «мовчаз-
них» з точки зору цитогенетики групах, зокрема у 
таких родах, як Sylvaemus [14, 75, 107, 111], Mus 
[103, 140, 142], Arvicola [145] тощо.  

Ефективність цієї методики мала місце і при 
аналізі раніше ревізованих цитогенетиками груп –  
нориць роду Microtus [12, 20] та роду Terricola 
[113], ховрахів роду Spermophilus [94, 112], їжаків 
роду Erinaceus [110], сліпаків роду Spalax [13] 
тощо. Власне, завдяки вивченню білкового полі-
морфізму було виявлено і численні факти гібри-
дизація різних форм, а в низці випадків перегля-
нуто (звужено) критерії видів [84]. 

 

Рис. 1. Схема розщеплення вихідного виду (a) на два 
дочірні (b–c) в часі (за Т. Добжанським [108]). Cплетені 
гілки – окремі популяції. Об’єкт нашого аналізу – види 
у проміжку від ситуації «b» до «c». Схему відтворено за 
рисунком зі статті Ю. Алтухова [3]. 
 
 

Період  ДНК -технологій  розпочався на 
початку 90-х років. Попри проблеми у тлумаченні 
критеріїв «виду» за молекулярними маркерами 
(особливо при аналізі мітохондріальної ДНК) від-
булося визнання «малих» видів «третього ешело-
ну». Такі види, зокрема, описано або підтвердже-
но у межах таких загалом добре досліджених груп 
європейських ссавців, як Plecotus [124, 146], Pipis-
trellus [97], Sylvaemus [120, 141], Sicista [5] Sorex 
[117], Myotis [136]. Відбулися і зворотні ревізії. 
Так, рудий вовк (Canis rufus) виявився гібридною 
формою між вовком і койотом [143, 144]. Так 
само з кожним дослідженням маємо все менше 
підстав говорити про полівидовий комплекс Myo-
tis myotis–blythii–oxygnathus [19, 99], частота гіб-
ридів між якими в європейських популяціях ско-
ріше свідчить про суцільну панміксію, ніж про 
наявність двох близьких видів [102].  

Фактично має місце подальше розмивання по-
няття «вид». Головною перевагою ДНК-техноло-
гій стали реконструкції філогенезу і біогеографіч-
ні інтерпретації, успішно проведені останнім ча-
сом для багатьох груп ссавців, представлених і в 
нашій фауні: Microtus [106, 123], Sylvaemus [141], 
Pipistrellus [97, 122], Cervus [130] тощо. 
 

«Малі» види у різних проявах 
«Малі» види  і  «великі» види  –  відповід-

ники поняття «вид» у викладах авторів, що спові-
дують різні концепції виду. Ці два поняття стосу-
ються розбіжностей у тлумаченні рангу «виду», 
тобто залежать від того, який рівень відмінностей 
вони визнають за видовий. У більшості праць 
приймається відповідність малих і великих видів 
поняттю «монофілетичних груп», проте ранг і 
склад таких груп трактується по-різному. Найчас-
тіше під «малими» видами розуміють аловиди у 
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всіх їх проявах: від двох географічно диференці-
йованих форм до складних «кіл рас» з численни-
ми перехідними формами [35, 88].  

У першому випадку (дві форми) головними 
критеріями видовості є ареал і наявність якісних 
(морфологічних чи генетичних) відмінностей, 
проте одними дослідниками вони трактуються як 
очевидний гіатус, а іншими – як лише порушення 
географічної мінливості без таксономічних ви-
сновків [42]. Така ситуація, зокрема, виникає при 
аналізі ізольованих від «основного» виду кримсь-
ких або кавказьких форм малих мідиць, мишаків 
жовтогрудих тощо, видовий ранг яких не завжди є 
очевидним або визнається. 

У другому випадку (кола рас) має місце наяв-
ність низки географічних форм, що диференційо-
вані за однією з вагомих з точки зору дослідника 
ознак, проте однозначні критерії для розмежуван-
ня цих форм відсутні або є частковими. У остан-
ньому випадку точки зору на структуру полівиду 
можуть розходитися діаметрально – від визнання 
одного «великого» виду до визнання групи «ма-
лих» видів (напр., Sylvaemus uralensis в розумінні 
різних авторів [72, 81]). Особливу складність до-
дають факти виявлення гібридних зон та «промі-
жних» форм, що спонукає до визнання низки 
проміжних класифікацій [84, 88].  

Історія з надвидом Mus musculus (вкл. квазівид 
«domesticus») є однією з найбільш показових у 
цьому відношенні (для огляду див. [31, 65]). Бли-
зька ситуація у інтерпретації рангів склалася у 70–
80-х роках ХХ ст. (і зберігається дотепер) для 
групи чагарникових нориць (Terricola), актуальна 
вона для звичайних нориць (Microtus «arvalis») 
[47], степових мишівок (Sicista «subtilis») [5, 44], 
різних груп нічниць (Myotis «mystacinus», «oxyg-
nathus», «nattereri») [100, 121].  

«Малі» види визнають звичайно у періоди ре-
візій, проте у подальшому щонайменше третину 
їх «закривають». Наразі такий процес триває в 
оцінках різноманіття вусатих нічниць (група Myo-
tis «mystacinus») [98, 100, 118] і вуханів (рід Pleco-
tus) [146, 153]. В останньому випадку кількість 
визнаних видів зросла за останні 20 років з одного 
політипного виду Plecotus auritus до щонайменше 
10–12 і продовжує збільшуватися [121], проте 
починають відбуватися і зворотні ревізії [146]. 
Можна говорити про те, що в окремі періоди роз-
витку систематики формуються певні «модні» 
теми (напр., тема Mus ex gr. «musculus» або Myotis 

ex gr. «myotis»), в кінці розробки яких кількість 
визнаних видів порівняно з початками ревізії зро-
стає, проте явно є меншою за загальну кількість 
номінальних таксонів в час розквіту ревізії. 

Види -двійники  і  «хромосомні» види  –  
це види, які не розрізняються або слабо розрізня-
ються за ознаками, прийнятими у діагностиці 
відповідної групи. Власне, з опису «двійників» і 
почалося вивчення проблематики криптичного 
різноманіття. Якщо поняття «малих» і «великих» 
видів пов'язано з прийнятою дослідниками конце-
пцією виду (широка або вузька), то у випадку з 
двійниками мова завжди йде про безсумнівні види 
з усіма атрибутами видовості, включаючи репро-
дуктивну ізоляцію та симпатрію, а почасти і сим-
біотопію. Морфологічні критерії їх розрізнення 
найчастіше відсутні, принаймні, в межах тради-
ційних для групи систем ознак. Тобто, найбільш 
вузька (двійникова) трактовка «виду» пов'язана із 
розробкою нових критеріїв діагностики симпат-
ричних форм.  

В нашій фауні прикладами двійникових груп є 
«малі» види звичайних полівок (Microtus «arva-
lis»), що різняться за числом і морфологією хро-
мосом [47, 70], малих нетопирів (Pipistrellus «pipi-
strellus»), що відмінні за частотами ультразвуко-
вих сигналів [44, 138], лісових мишей (Sylvaemus 
«sylvaticus»), що відмінні за «тонкими» краніаль-
ними ознаками [52, 111] тощо (рис. 2). 

В усіх випадках між такими видами виявлено 
чіткі відмінності за генетичними ознаками. Види-
двійники у вузькому їх розумінні представляють 
близько третини криптичного різноманіття нашої 
фауни. У систематичному плані вони являють со-
бою близькі (сестринські) види одного надвиду; в 
екологічному розумінні двійники є конкурентами, 
що займають дуже близькі еконіші [48, 95].  

Висока концентрація видів-двійників ссавців, 
як і інших груп хребетних, на теренах Східної Єв-
ропи пов'язана з вторинним перекриванням ареа-
лів в результаті «зустрічного» заселення постгля-
ціальних зон первинно алопатричними формами 
[42], при цьому в усіх добре досліджених випад-
ках сформувалася лише маргінальна симпатрія, 
явно не усталена [44]. У частині прикладів процес 
формування симпатрії посилюється антропоген-
ними чинниками, у тім числі через розселення у 
неприродних біотопах [46]. 
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Рис. 2. Схеми розколу колишнього політипного виду на «малі» види протягом таксономічної історії окремих груп. 
Подано приклади надвидів, що відомі у фауні Східної Європи і виявилися складеними з трьох і більше «малих» 
видів. В лапках наведено назви колишніх політипних видів, що були прийняті у класичних монографічних зведен-
нях 50–70-х років. В частині випадків подібні схеми можна представити також для окремих «малих» видів та видів-
двійників (напр., для Sylvaemus «arianus» з групи «Apodemus sylvaticus»). 
 

Аловиди, квазівиди і фантомні види 

Існує низка понять і фактичних проявів різно-
маніття, які суттєво впливають на наші уявлення 
про склад будь-якої фауни і складають найбільш 
нестабільну частину списку фауни (рис. 3). Знач-
ною мірою це залежить від прийнятої концепції 
виду (насамперед, «планки виду») та авторитету 
дослідників, тобто є найбільш суб’єктивною час-
тиною таксономічного різноманіття. 

Аловиди  і  квазівиди  –  це різні варіанти 
«малих» видів, ранг яких не є загально визнаним і 
по суті залежить від точки зору дослідника. На 
відміну від видів-двійників, напіввиди формують 
алопатричні (аловиди) або парапатричні (квазіви-
ди) популяційні системи, тобто провідними їх 
ознаками є географічна диференціація при знач-
ній морфологічній подібності, а також відсутність 
гібридів із суміжними (сестринськими) формами, 
почасти через відсутність зон контакту між ними. 
У випадку з квазівидами допускається формуван-
ня вузьких зон гібридизації з незначною (до 10 %) 
концентрацією гібридів, що останнім часом введе-
но у постулати «біологічної» (=ізоляційної) кон-
цепції виду [10, 35, 84, 114]. 

Існує велика кількість прикладів аловидових 
пар у фауні регіону: сарни Capreolus capreolus + 
pygargus [37], ховрахи Spermophilus podolicus + 
suslicus [58], нориці Microtus arvalis + obscurus 
[28], мишівки Sicista betulina + strandi [51] та ін. 
До того ж, чимало монотипних на рівні регіону 
видів мають аловидові пари за межами регіону 
(напр., борсуки, лосі, сурки, широковухи). Те саме 

стосується поширення у природі квазівидів, тобто 
напіввидів, які формують зони гібридизації.  

У нашій фауні таке явище характерне для бі-
льшості ховрахів (Spermophilus) [16], припуска-
ється для великих нічниць (Myotis myotis + oxyg-
nathus) [102] і степових мишівок (Sicista subtilis + 
severtzovi) [55], а в суміжних регіонах, де є «пар-
ний» до відомого у нашій фауні вид, – для хатніх 
мишей (Mus musculus + domesticus) [31], їжаків 
(Erinaceus concolor + europaeus) [58, 110], водя-
них нориць (Arvicola amphibius + scherman) [36], 
куниць (Martes martes + zibellina) [91]. Щоправда, 
наявність гібридних зон між ними в частині випа-
дків встановлена за непрямими даними. 

Транзитивні  таксономічні  системи  
(ТТС )  – це система аловидів і квазівидів, що 
включає три або більше взаємодіючих форми з 
невипадковим просторовим їх розподілом. Особ-
ливістю ТТС є відтворення у просторі структури 
родинних взаємин «малих» видів, частина з яких 
досягла статусу видів, позаяк інші формують гіб-
ридні зони. Транзитивність (перехідний характер) 
більшості морфологічних і генетичних ознак від-
творює вектори диференціації «малих» видів у 
просторі так само, як це мало бути у часі [58], і 
окремі сегменти ТТС нагадують варіанти геогра-
фічної диференціації єдиного виду. Наявність зон 
гібридизації може розглядатися, залежно від при-
йнятої концепції виду, або як порушення ізолюю-
чих механізмів, або як відновлення панміксії.  
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Рис. 3. Схематичне зображення розщеплення вихідного виду на два дочірні в часі (за [108], див. рис. 1) і відповід-
ність окремих фаз диференціації популяцій (в центрі) до різних тлумачень обсягу та визначеності поняття «вид» 
(ліворуч) і реальних прикладів з теріофауни Східної Європи (праворуч). 

 
Прикладами ТТС у нашій фауні є надвид міди-

ці Sorex araneus s. l., представлений у Східній Єв-
ропі низкою хромосомних рас [104], з яких части-
на периферійних форм (у т. ч. кавказька) наразі 
визнана за окремі види [44, 151, 158]. Іншим при-
кладом є надвидовий комплекс рябих ховрахів 
(Spermophilus s. str.), в межах якого відбувається 
закономірна зміна розмірів, забарвлення і хромо-
сомних чисел у північному напрямку [38]. Подіб-
ну ситуацію (проте у ширших за межі регіону 
мірилах) формують великі нічниці (Myotis s. str.) 
та, правдоподібно, вухані (Plecotus) [121]. 

До класичних ТТС без таксономічних інтер-
претацій можна віднести і людину з усіма її гео-
графічними расами, а от у випадку з вовками і 
койотами гібридну між ними форму Canis rufus 
визнають за окремий вид. Можна припустити, що 
стадію ТТС пройшли різні надвидові групи у пе-
ріод їхньої первинної (географічної) дифе-
ренціації. В усіх випадках ТТС являють собою 
результат незавершеного процесу видоутворення, 
«продукти» якого лежать в межах напіввидових 
понять з групи «види in statu nasceni» 
М. Воронцова [8] або «ex-conspecies» Л. Сте-
паняна   [88].  

Для розуміння рангів складових ТТС про-
понується щонайменше два сценарії [38]: 1) фор-
мування широкого ареалу, що згодом розпадався 
на серію ізолятів, які знову зливалися з форму-
ванням гібридних популяцій, 2) розширення меж 
поширення шляхом формування нових перифе-
рійних поселень за межами вихідного ареалу з 
подальшим злиттям ізолятів в єдину панміктичну 
систему. Перший сценарій припускає незавер-
шене алопатричне видоутворення шляхом дифе-
ренціації географічних форм, другий містить еле-
менти інвазійної моделі видоутворення через ам-

пліфікацію крайових варіантів географічної мін-
ливості материнського виду [38, 42]. 

Фантомні  види ,  криптовиди  – це існую-
че часто лише «на папері» різноманіття фауни, не 
підтверджене спеціальними дослідженнями і ви-
знане лише на підставі довіри до авторитетів. 
Поняття введене нами при аналізі «знахідок» в 
Україні деяких рідкісних видів мідиць і інших 
ссавців (Sorex caecutiens, Suncus etruscus, Myotis 
ikkonikovi тощо) [30], присутність яких коректно 
не доведена1, проте яких визнано в усіх оглядах 
ссавців України [1, 63, 66, 86]. Докладний аналіз 
теми «фантомів» представлено в авторському 
огляді ссавців східної України [45].  

Окрім такої ситуації (переписування старих 
списків), існує також «традиція» наведення видів 
зі старих списків поруч із наново виявленими. 
Наприклад, традицією стало наведення не існую-
чого в Україні виду їжака Erinaceus europaeus з 
одночасним наведенням E. roumanicus (=concolor 
s. l.), хоча, не вдаючись у деталі таксономії, на ре-
гіональному рівні має бути лише заміщення однієї 
назви іншою [57]. Нерідко кількість публікацій 
про фантомні види перевищує кількість публіка-
цій про реально існуючі види з тих самих груп, як 
це сталося, зокрема, із «середніми» підковиками 
(Rhinolophus ex gr. «euryale») [21, 152], насправді 
відсутніми у нашій фауні [54].  

Список «фантомів» у фауні України сягає що-
найменше 10–15 видів, і їхнє число збільшується 
                                                           
1 Пошуки і серія знахідок в Європі далекосхідного M. ikonni-
kovi почалися саме з України, і історія ця дотепер не заверше-
на: у нас є підстави говорити про те, що «нічниця Іконнікова» 
у розумінні В. Абелєнцева [1] є нічим іншим, як наразі визна-
ним в Європі новим видом групи «вусатих» нічниць – 
M. aurascens, ідентифікованим нами 2005 р. при обліках кажа-
нів у штольнях с. Глибоке біля м. Ужгород [154]. 
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не лише завдяки завзятим пошукам «ще не існую-
чих» у нас видів, але й спробам знайти види, що, 
схоже, давно зникли з території країни (напр., 
вечірниця гігантська, тюлень-монах). Статус «ло-
кальних фантомів» мають чимало загалом досить 
диференційованих видів на межах свого поши-
рення, тобто в регіонах, де їх мало знають (напр., 
мишак лісовий або нориця підземна у степових 
районах, вовчок садовий у лісостепу).  

У доповнення до цього, для тих чи інших те-
риторій відомі «абсолютні» фантоми, про яких всі 
чули, але ніхто не бачив [45]. Нерідко вивчення 
таких «видів-легенд» стає предметом тривалих 
досліджень. І мова не тільки про снігову людину 
чи всі 189 видів Rhinogradentia [148]. Так, по всій 
Європі протягом 90-х років активно вивчали вид-
двійник водяної нічниці (Myotis daubentonii), ві-
домий як «Myotis nathalinae», що врешті виявився 
лише варіантом мінливості M. daubentonii, як і 
припускали спочатку [101]1.  

Загалом можна говорити про те, що проблема-
тика «фантомних» видів – це шлях перевірки 
усталених поглядів на склад фауни, що убезпечує 
дослідників від бездумного прийняття традицій-
них поглядів на види та їхні ознаки. Почасти такі 
види фігурують у списках близько 30–50 років від 
їх першої згадки, і звичайно потрібна зміна 1–2 
поколінь дослідників для спростування або під-
твердження таких знахідок. 
Обговорення 

Наразі відбувається кардинальна зміна поняття 
«вид», насамперед у бік його подрібнення і ви-
знання виду як умовного таксономічного рангу та 
як динамічної популяційної системи, яка в різних 
умовах веде себе по-різному: то як чітко відокре-
млений від інших вид, то як таксономічна форма 
невизначеного рангу, що обмежено гібридизує з 
іншими подібними популяціями. 

Вид  і  концепція  виду  –  це базові поняття 
при аналізі біологічного різноманіття як на рівні 
аналізу глобальних, так і локальних біот та фауні-
стичних угруповань, а так само їхніх змін у прос-
торі й часі. Під «видом» розуміють дуже різні 
варіанти популяційних систем, які характеризу-
ються самобутністю (власними ознаками) і висо-
ким рівнем відокремленості від інших подібних 
систем, включаючи автономну еволюційну істо-
рію і фактичну репродуктивну ізоляцію.  

При цьому варто розуміти, що первинні тлу-
мачення і визначення виду пов'язані з описом різ-
номаніття локальних фаун, тобто без аналізу гео-
графічних змін, та з пошуком певних морфологіч-
них відмінностей від суміжних видів (у межах тих 
же локальних фаун!) [35].  

У визначеннях поняття «вид» закладено низку 
протиріч, головними з яких є визначення виду 
через інші види, умовність понять ізоляція та пан-

                                                           
1 Україну ця історія обминула, що можна пояснити браком на 
той час інформації та фахівців. 

міксія, невизначеність масштабу поняття у прос-
торі і часі, відсутність однозначного тлумачення 
поняття «гіатус» (розрив або рівень відмінностей) 
[35], а також умовність граничного рівня видово-
го рангу [43], що визначається різноманіттям рів-
нів диференціації таксонів.  

В усіх випадках дослідники базують свої по-
будови (явно або підсвідомо) на певній концепції 
виду, тобто надають вагу тим чи іншим особливо-
стям своїх об'єктів: репродуктивна ізоляція, мор-
фологічна дискретність, наявність унікальних оз-
нак, розходження з іншими видами у просторі або 
часі тощо. Особливо яскраво проблема «виду» 
виникає при аналізі популяцій острівного типу, 
оскільки вони також нерідко мають свої унікальні 
ознаки і фактичну репродуктивну ізоляцію (Доте-
пер як окремі види розглядається значна кількість 
острівних форм. Острівний характер, зокрема, 
мають кримські популяції дрібних ссавців). Все 
це спонукало дослідників до розробки певних 
«правил гри» у визначенні критеріїв виду, які 
мають назву «концепцій виду». 

«Добрі» види  –  це ті представники локаль-
ної або глобальної фауни, стосовно яких не вини-
кає питань щодо їхньої ідентичності з іншими 
видами (конспецифічності), які мають надійні 
морфологічні ознаки і однорідність яких не ви-
кликає сумніву. Парадоксально, але така ситуація 
є унікальною і можлива лише у двох крайніх ви-
падках: або при аналізі складу локальних фаун, 
або при розгляді «мотрійних» таксонів, коли вид є 
єдиним представником свого роду або родини.  

Тому повторимо: «Існує лише кілька ситуацій, 
за яких ми можемо впевнено говорити про види: 
1) коли ми досліджуємо представників різних над-
видових груп, 2) коли ми вивчаємо види зі складу 
одного угруповання, 3) коли ми є свідомими типо-
логами, 4) коли знаємо про вид дуже мало. В усіх 
інших випадках уявлення про «вид» зводять до 
популяційних систем, що супроводжується зрос-
танням кількості описів малих видів» [35].  

Більшість досліджень локальних фаун не по-
роджує проблеми виявлення криптичного різно-
маніття, оскільки більшість двійникових пар де-
монструють лише маргінальну симпатрію [41, 48]. 
На рівні локальних фаун не буває також проблем 
з визначенням статусу аловидів, і «аловидова» 
тематика має виключно номенклатурний аспект. 
Проте, при переході на регіональний [49] і більш 
високі рівні аналізу фауни [44, 137] ми невідворо-
тно стикаємося з темою видів-двійників, і детек-
тивом стає їхня діагностика та аналіз екоморфо-
логічної диференціації [48, 95]. Особливої значи-
мості ця тема набуває при оцінках багатства фаун 
і при порівняннях різних фаун, і чим у більшому 
мірилі ми працюємо, тим менше у наших списках 
буде частка «добрих» видів. 

Зміни  списку  фауни .  Для оцінки змін ви-
дового багатства теріофауни розглянуто повний 
список видів ссавців України, проіндексований за 
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7 критеріями (табл. 1): N (базовий список фауни), 
S (список видів-двійників), A (адвентивні види), 
R (раритетні види), E (втрачені види), F (фантомні 
види), M (помилкові види).  

Перші чотири категорії відносяться до факти-
чно присутнього набору видів (N+S+A+R), три 
останні (E+F+M) – до дискусійних. На підставі 
цих даних розраховано такі показники: повний 
список видів (Total), базовий склад фауни (Base), 
обсяг змін (Change), індекс змін (Index–1), індекс 
проблемності (Index–2) (див. табл. 1). 

Аналіз історичних змін списку фауни прове-
дено за трьома часовими зрізами відповідно до 
зведень О. Мигуліна «Звірі УРСР» [77], О. Корнє-
єва «Визначник звірів УРСР» [63] і «Ссавці Укра-
їни під охороною Бернської конвенції» [34] з ура-

хуванням подальших уточнень. За вихідний склад 
фауни взято реконструйований список теріофауни 
часів Київської Русі [50]. 

«Індекс проблемності», що визначається дос-
лідницькою компонентою (S+F+M), змінюється в 
межах IP=3,8–17,0 % і загалом для України скла-
дає 17,4 %. Найменші його значення характерні 
для карпатських (5,8–9,2), поліських (4,3–6,8) і лі-
состепових округів (3,8–8,9) з виразною клиною 
до зростання у східному і південному керунках 
(рис. 4). Найвищі його значення відносяться до 
південного степу (11–14), лівобережних варіантів 
північного степу (12,2–16,3) і Криму (17,0–17,7). 
Отже, найбільш складними для вивчення є фауни 
Криму та східних і південних степів, а найбільш 
стабільними – фауни Полісся і Карпат. 

Таблиця 1. Оцінки таксономічного багатства теріофауни України за окремими складовими та 
розрахунки індексів фактичних змін фауни (Index-1) і змін поглядів на її склад (Index-2) (зміст індексів 
за [50]) 
Показники Позначення та зміст показника 1000 1938 1965 2007 
   Русь [77] [63] [50] 
Часткові      

normal N — типові аборигенні види 122 87 97 93 
sibling S — нещодавно визнані види 0 1 1 19 
aliens A — акліматизовані та інвазійні види 0 1 5 11 
rare R — види з Червоної книги України 0 0 0 41 
extinct E — аборигени, що зникли в історичні часи 0 0 0 10 
phantom F — види, наявність яких не доведена 0 0 0 3 
mistake M — види, яких вказували помилково 0 0 0 2 

Інтегральні      
total T = N+S+A+R+E+F+M — повний список 122 89 103 138 
base B = N+S+R — базовий склад 122 88 98 112 
changes C = A+E — обсяг змін фауни 0 1 5 21 
index-1  IC = (C/2) / B — індекс змін фауни % 0,0 0,6 2,6 9,4 
index-2 IP = (S+F+M) / T — індекс проблемності % 0,0 1,1 1,0 17,4 

 

 

Рис. 4. Географічні зміни част-
ки криптичного різноманіття 
теріофауни України (індекс IP 
за табл. 1) за природними зо-
нами. В основу поділу покла-
дено лісогосподарське району-
вання за С. Генсіруком [15], 
проте враховуючи велике зна-
чення Дніпра як межі у поши-
ренні ссавців, степовий округ 
(Х) поділено на лівобережну та 
правобережну частину.  

 
 

Очевидно, що індекс проблемності фауни удві-
чі вищий на індекс змін фауни, тобто зміни по-
глядів на склад фауни помітно випереджають 
зміни фактичного складу фауни. Все це засвідчує, 
що дослідження криптичного різноманіття, у тім 
числі перенесення цих даних з регіонального рів 

 

ня на локальний є більш важливим для розу-
міння динаміки фауни, ніж видимі зміни її складу. 
Пов’язано це з тим, що значна частка криптично-
го різноманіття стосується мало вивчених груп, 
облік і діагностика яких вимагають спеціальних 
методик. Це найбільшою мірою стосується кажа-
нів, гризунів і землерийок, і подальший прогрес у 
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вивченні закономірностей динаміки фауни знач-
ною мірою пов’язаний з цими групами. 

Прикладні  аспекти  диверситологі ї .  
Серед різноманіття прикладних аспектів диверси-
тології варто зауважити принципову роль оцінок 
видового багатства та різноманіття фауни на ло-
кальному рівні та питання історичної динаміки 
фауни. Інші аспекти, у тім числі загальні оцінки 
різноманіття на великому просторі (біоми, конти-
ненти) сильно залежні від домовленості дослідни-
ків у визнанні статусу напіввидових форм, які 
ніколи не зустрічаються спільно, а завжди є ало-
патричними або парапатричними. Отже, оцінки 
складу локальних фаун та їхньої динаміки зале-
жать від власне видів-двійників, тобто морфологі-
чно близьких симпатричних форм.  

У цьому контексті необхідно відзначити кілька 
ключових аспектів прикладної диверситології:  

1) незнання або неувага до криптичного різно-
маніття фауни ведуть до недооцінки сумарного 
фактичного різноманіття фауністичних комплек-
сів, як локальних, так і зональних;  

2) криптичне різноманіття складає значну час-
тку видового багатства, що суттєво впливає на 
точність порівнянь у дослідженнях, пов’язаних з 
цінністю територій та ємністю угруповань;  

3)  «малі» види різняться за рівнями чисе-
льності, біотопними преференціями, міграційною 
активністю, і незнання того, що потребує охо-
рони, шкодить успіху природоохоронних про-
грам. 

 

Подяки. Це дослідження проведено у продовження серії спеціальних досліджень, започаткованих у співпраці з 
лабораторією проф. М. Воронцова і лабораторією проф. Я. Зими та продовжених авторами  у Відділі популяцій-
ної екології та біогеографії Інституту зоології НАН України. Щиро дякуємо проф. В. Топачевському, проф. 
Л. Рековцеві, проф. А. Надаховському, проф. К. Ковальскому, проф. О. Ляпуновій, І. Павлінову, В. Корабльову, 
В. Малигіну, О. Михалевичу, С. Золотухіній, С. Тесленкові, С. Мєжжеріну, Г. Боєскорову, О. Зикову, О. Корнюшину, 
В. Чумакові, А. Мішті, О. Федорченкові, М. Товпінцю, Т. Поставі, Д. Вишневському, Д. Іванову, Л. Годлевській, 
О. Кондратенкові, В. Тищенкові, Н. Атамась, М. Коробченко та багатьом іншим колегам, які сприяли проведенню 
окремих частин всього циклу досліджень криптичного різноманіття теріофауни регіону.  
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