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Вступ 
Як палеонтологічні, так і порівняльно-

морфологічні й молекулярно-генетичні дані 
свідчать, що темпи еволюційних процесів досить 
варіабельні, можуть помітно відрізнятися в 
споріднених еволюційних лініях і навіть 
змінюватися під час еволюції однієї й тієї самої 
лінії. Зазвичай еволюційні перетворення в природі 
відбуваються зі швидкістю, яка набагато менша за 
потенційно можливу, хоча відомі й випадки 
досить швидких трансформацій [10, 11]. 

Еволюційні перетворення в більшості 
досліджених ліній відповідали теоретичним 
моделям стазису або випадкового блукання (тобто 
моделі броунівського руху). Дж. Хант, 
проаналізувавши 250 викопних серій, виявив 
спрямовану трансформацію лише в 5% випадків, а 
в решти серій – майже порівно стазис та 
випадкове блукання [15]. Подібні в першому 
наближенні результати було одержано на 
матеріалі 49 сучасних груп Л. Хармоном зі 
співавторами [12]. 

У деяких еволюційних лініях класу ссавців 
(Mammalia) виявлено повільні зміни, що їх описує 
модель стазису [21, та інші автори]. Досить низькі 

темпи перетворень виявлено в опосумів 
(Didelphidae) [19]. Дивергенція палеарктичних 
видів нічниць (Myotis, Vespertilionidae) була 
значно швидшою (окрім декількох ліній, чию 
дивергенцію було уповільнено, можливо, дією 
стабілізуючого добору) й відповідала теоретичній 
схемі випадкового блукання [8, 9]. Дослідження 
еволюції краніометричних ознак у представників 
роду Mus показало, що деякі ознаки змінювалися 
відповідно до моделі випадкового блукання, деякі 
перебували в стані стазису, зміни інших не 
відповідали жодній з цих моделей [22]. 

Мишоподібні гризуни (Muridae) як одна з 
найчисленніших та найрізноманітніших груп 
ссавців є цікавим об’єктом для дослідження 
темпів та механізмів дивергентної еволюції. 
Метою цієї нашої роботи було одержати оцінки 
темпів дивергенції в цій групі на матеріалі 
чотирьох видів лісових мишей (Sylvaemus Ognev 
in Ognev et Worobiew, 1923) фауни України. Для 
опису та аналізу обрано краніометричні ознаки. 

Хоча лісові миші належать до найчисленніших 
та чи не найкраще досліджених ссавців 
європейської фауни, серед науковців досі немає 
консенсусу щодо таксономії групи та валідних 
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назв видів. Sylvaemus часто розглядають як підрід 
у складі роду Apodemus, валідною назвою 
жовтогорлої миші часто вважають A. flavicollis 
(Melchior 1834) [напр., 23, 14] тощо. Ці 
розбіжності потребують додаткового 
спеціального аналізу, який, безсумнівно, виходить 
за межі цього дослідження. Наразі ми розглядаємо 
в цьому дослідженні Sylvaemus як окремий рід, а 
S. tauricus – як валідну назву [аргументацію див.: 
5, 3, 4]. Водночас S. witherbyi є, судячи з усього, 
валідною назвою степової миші [Kryštufek 2002, 
цит. за: 14]. 

 
Матеріал і методи 
Було досліджено черепи чотирьох видів 

лісових мишей з колекції відділу еволюційно-
генетичних основ систематики Інституту зоології 
імені І. І. Шмальгаузена НАН України. Це види 
лісових мишей з території України та суміжних 
територій: жовтогорла миша Sylvaemus tauricus 
(Pallas 1811), лісова миша S. sylvaticus (L. 1758), 
степова миша S. witherbyi (Thomas 1902), мала 
миша S. uralensis (Pallas 1811). Усі вимірювання 
були зроблені однією людиною. Видову 
належність більшості особин було попередньо 
визначено шляхом біохімічного генного 
маркірування С. В. Межжеріним. Докладніше цю 
вибірку описано в роботах [3, 4]. 

Для оцінки темпів дивергенції використано 
значення 17 краніометричних ознак, поміряних 
штангенциркулем: загальна довжина черепа, 
кондилобазальна довжина черепа, ширина 
виличних дуг у їх першій третині, ширина черепа 
в ділянці слухових барабанів, ширина 
міжорбітального звуження, висота рострума, 
найбільша висота черепа, довжина слухових 
барабанів без відростків, довжина діастеми 
верхньої щелепи, довжина носових кісток, 
найбільша ширина двох різцевих отворів, 
довжина двох різцевих отворів, відстань од краю 
альвеоли різців до переднього краю різцевих 
отворів, довжина нижньої щелепи, висота 
нижньої щелепи, довжина верхнього ряду 
молярів, довжина нижнього ряду молярів. 
Одержані значення були далі лог-трансформовані 
(з використанням десяткових логарифмів). 

Для того, щоб усунути ефекти змін розміру й 
проаналізувати еволюційні зміни форми черепа, 
було застосовано метод Барнабі [7, 30, див. також: 
9]; m -компонентний вектор 

( )T5,05,05,0 −−− mmm K , де m  – це 
кількість ознак, а T  позначає транспонування, 
було використано як математичну модель фактора 
ізометричного розміру [16, 30]. 

Для кількісної оцінки масштабів та темпів 
дивергенції було використано лише екземпляри, в 
котрих вдалося поміряти всі 17 ознак: 156 екз. S. 
tauricus, 86 екз. S. sylvaticus, 81 екз. S. witherbyi, 

107 екз. S. uralensis (загалом 430 екземплярів, 
переважно дорослі особини). 

У дослідженні прийнято (відповідно до 
філогенетичної реконструкції, запропонованої 
Ж. Р. Мішо зі співавторами [23]), що дивергенція 
предків S. tauricus та S. uralensis відбулася 2,6 млн 
років тому, а дивергенція предків S. sylvaticus, 
предків S. witherbyi та спільних предків S. tauricus 
і S. uralensis – 3,5 млн років тому. Прийнято, що 
тривалість покоління в мишей дорівнює в 
середньому одному року. Тривалість дивергенції 
для кожної пари видів було оцінено як подвоєну 
кількість поколінь з моменту відокремлення двох 
видів від спільного предка [21]. 

Як оцінку масштабу дивергенції ми 
застосували для кожної пари видів квадрат 
дистанції Махаланобіса, а як оцінку темпу 
дивергенції – відношення квадрату дистанції 
Махаланобіса до тривалості дивергенції [20]. 
Вибіркова оцінка дистанції Махаланобіса має 
тенденцію до зсуву в бік збільшення міжгрупової 
відстані, особливо, якщо обсяги вибірки малі 
та/або нерівні [1]. Тому, щоб зменшити ризик 
одержання зсунутих значень, значення дистанції 
Махаланобіса були розраховані на основі 
об’єднаної матриці внутрішньогрупових 
дисперсій і коваріацій для всіх досліджених видів.  

Якщо D  – оцінка темпу дивергенції, m  – 

кількість ознак і 24 1010 −− ≤≤
m
D

, то можна 

припускати, що дивергенцію спричинено 
випадковими процесами; у протилежному 
випадку припускаємо дію спрямованих процесів, 

що прискорюють ( 210−>
m
D

) або уповільнюють 

( 410−<
m
D

) дивергенцію [9]. Ця інтерпретація 

ґрунтується на кількісно-генетичній теорії 
динаміки комплексів скорельованих ознак [17]. 
Співвідношення між оцінкою темпу дивергенції 
та часовим інтервалом, на якому тривала 
дивергенція, було проаналізовано загалом 
відповідно до методики, описаної в статті [9]. Як 
тестову статистику було застосовано коефіцієнт 
кореляції Пірсона (r), рівні значущості (p) було 
одержано за допомогою перестановочного тесту. 
У кожному аналізі застосовано набір з 105 
комбінацій: початкова матриця попарних 
дистанцій і 99999 матриць із перестановками 
рядків і колонок. Імовірності перестановок 
розраховано з урахуванням філогенії групи [18, 
13]. 

Розрахунки проведено за допомогою системи 
R-2.12.2 [28]. Також використано програми зі 
статистичних пакетів APE [26] та gdata [31] і 
програму „EVO_973_sm_PhyloMantel.R” [13]. Для 
оцінки дистанції Махаланобіса було застосовано 
алгоритм, описаний І. Стюартом [27]. 
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Результати 
Дистанції Махаланобіса та оцінки темпів 

дивергенції, одержані для пар видів лісових 
мишей (табл. 1) загалом відповідають припу-

щенню, що досліджена група видів перебуває в 
стані стазису. Можна припускати, що дивер-
генцію досліджених видів було уповільнено дією 
стабілізуючого добору. 

Таблиця 1. Тривалості дивергенції, квадрати дистанції Махаланобіса й темпи дивергенції, оцінені для пар видів 
лісових мишей 

Початкові дані Показники форми 

Пара видів 
Тривалість 
дивергенції 
(покоління) 

Квадрат 
дистанції 
Махаланобіса 

Темп 
дивергенції 

Квадрат дистанції  
Махаланобіса 

Темп 
дивергенції 

S. uralensis – S. witherbyi 7,0·106 6,69 9,56·10-7 5,99 8,56·10-7 
S. uralensis – S. sylvaticus 7,0·106 21,50 3,07·10-6 14,78 2,12·10-6 
S. uralensis – S. tauricus 5,2·106 68,06 1,31·10-5 25,32 4,87·10-6 
S. witherbyi – S. sylvaticus 7,0·106 17,45 2,49·10-6 14,37 2,05·10-6 
S. witherbyi – S. tauricus 7,0·106 51,91 7,42·10-6 19,41 2,77·10-6 
S. sylvaticus – S. tauricus 7,0·106 29,96 4,28·10-6 14,38 2,05·10-6 

 

 
Водночас, попри близькі до -1 значення 

коефіцієнту кореляції, вірогідної кореляції між 
тривалістю та швидкістю дивергенції не було 
виявлено ні для початкових даних ( 87,0−=r ; 

16,0=p ), ні для показників форми ( 89,0−=r ; 
16,0=p ). Відсутність такої кореляції може 

свідчити, теоретично кажучи, про домінування в 
еволюції досліджуваної групи видів не стазису, а 
випадкової дивергенції [9]. Якщо йдеться про 
лісових мишей, то близькі до -1 значення 
коефіцієнту кореляції є наслідком того, що два 
найближче споріднені види S. tauricus та S. 
uralensis є, водночас, найбільш відмінними за 
своїми розмірами, тоді як S. sylvaticus та S. 
witherbyi, що відокремилися раніше, займають 
проміжне положення. Уточнення одержаних 
оцінок можливе при залученні більшого числа 
видів. Також можна уточнити оцінки темпів 
дивергенції, зробивши корекцію на статевий 
диморфізм та вікові зміни лісових мишей. 
Розробка методів такої корекції в роботі з 
багатовимірними даними може стати темою 
окремого дослідження. 

Оцінки темпів дивергенції за початковими 
даними і за показниками форми досить тісно 
корелюють між собою ( 97,0=r ; 04,0=p ). 
Очевидно, дивергенція лісових мишей 
відбувалася як за розміром, так і за формою 
черепа. 

 
Обговорення 
Виявлені в лісових мишей фауни України 

темпи дивергенції цілком сумісні з тим, що 
відомо про еволюцію інших груп ссавців 
порівнянного віку (див. вище). Зокрема, одержані 
оцінки цілком порівнянні з оцінками темпів 
дивергенції нічниць [8, 9] – групи ссавців 
приблизно такого ж філогенетичного віку, як 
досліджена група видів лісових мишей, але 
несхожої з нею за особливостями 

життєдіяльності. У лісових мишей значно більша 
чисельність популяцій, швидша зміна поколінь, 
інша стратегія розмноження, істотні фізіологічні 
відмінності, інший спосіб життя. Втім, механізми 
збільшення розмірів тіла в еволюції нічниць та 
лісових мишей були, певно, досить схожими [2]. 

За палеонтологічними даними, сучасні лісові 
миші є доволі консервативною групою. Серед 
лісових мишей та споріднених груп, пов’язаних у 
своєму походженні з пізньоміоценовим 
Progonomys (близько 10 млн років тому), лінія, 
представлена сучасними Sylvaemus, мало 
змінилася за морфологією та способом життя, 
перебуваючи, очевидно, під впливом 
стабілізуючого добору [29]. Водночас паралельна 
лінія, представлена родом Stephanomys, зазнала 
значних морфологічних змін у зв’язку зі зміною 
адаптивної зони – переходом до живлення 
травою, а потім вимерла внаслідок кліматичних 
змін у плейстоцені [29]. Відомо, що предки 
сучасних видів S. sylvaticus та S. tauricus 
пережили льдовиковий період у рефугіях на 
півдні, а потім заселили територію Європи знов 
[25, 24, 14] так само, як і численні інші ссавці 
[див., напр., 6]. 

У багатьох лініях виявлені темпи еволюції 
були достатньо малими, щоб розглядати 
стабілізуючий добір як чинник, що найімовірніше 
домінував у їх еволюції, в той час як міжгрупові 
відмінності могли бути створені випадковим 
генетичним дрейфом або рушійним добором 
протягом незначної кількості поколінь. Рівень 
мінливості та можливості випадкової дивергенції 
за типовими структурами та ознаками зазвичай 
обмежено дією стабілізуючого добору [10, та інші 
автори]. Сучасні еволюційні лінії лісових мишей 
можна розглядати як приклад такої обмеженої 
еволюції. 

Щоправда, аналіз співвідношення між 
тривалістю та швидкістю дивергенції не дозволяє 
відкинути припущення про визначальне значення 
в еволюції лісових мишей випадкової дивергенції, 
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а не стазису. Безперечно, для уточнення оцінок 
темпів дивергенції і висновків про характер 

еволюційних перетворень у цій групі необхідні 
дані про більшу кількість видів. 
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