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Вступ 

Рукокрилі, або кажани (Chiroptera), зберігаються в 
палеонтологічному літописі значно гірше, ніж інші 
ссавці. Знахідок викопних кажанів порівняно мало. 
Переважно це зуби та уламки щелеп. Взагалі неві-
домі найдавніші рукокрилі та перехідні форми від 
наземних ссавців до рукокрилих. Тому всі гіпотези 
про походження кажанів ґрунтуються на екстра-
поляції тієї інформації, яку ми маємо про сучасних 
та нечисленних відомих вимерлих кажанів. Неми-
нуче ці гіпотези досить спекулятивні. Будь-яка но-
ва знахідка може помітно змінити наше розуміння 
ранньої історії кажанів. 

Протягом тривалого часу дослідники вважали, 
що перехідною стадією від наземної (точніше, де-
ревної) локомоції до силового польоту було пла-
нерування, і, відповідно, уявляли гіпотетичного 
предка кажанів як тварину, схожу з летягою або 
шерстокрильцем. Низка авторів дотримується цьо-
го погляду й дотепер, проте численні факти (него-
мологічність крилової перетинки летяги та руко-
крилих, унікальне розташування задніх кінцівок у 
рукокрилих тощо) змушують поставити цю точку 
зору під сумнів [6–8, 11]. Можливо, предком ка-
жанів стала тварина, спеціалізована не до плане-
рування, а до парашутування [11]. 

Огляд наявних на сьогодні знахідок найдавні-
ших і найпримітивніших кажанів, а також оцінки 
тривалості еволюційного формування цієї групи 
ссавців представлено у цій статті. 
Викопні кажани раннього та середнього еоцену 

Найдавніші вірогідні знахідки рукокрилих описано 
з відкладів раннього еоцену. Крім того, з палеоце-
нових відкладів описано зуби, котрі могли належа-
ти рукокрилим (Russell et al., 1973, цит. за: [10]). За 
будовою вони схожі з зубами примітивних крей-
дяних евтеріїв та палеогенових сорикоморфних 
комахоїдних [10]. 

Однак, загалом будова трибосфенічних зубів у 
примітивних евтеріїв досить одноманітна, і класи-
фікувати їх за окремими зубами дуже складно. Зо-
крема, зубна система крейдяного північноамери-
канського евтерія Cimolestes, імовірно, відповідає 
загальному примітивному для евтеріїв типу [10, с. 
11, 14]. Порівняно незначні еволюційні трансфор-
мації потрібні були б для того, щоб перетворити 
зуби цієї архаїчної форми на зуби примітивних ру-
кокрилих [10, с. 27], приматів [10, с. 31], креодон-
тів або хижих [10, с. 44]. Диламбдодонтні зуби ру-
кокрилих дуже схожі з диламбдодонтними зубами 
багатьох інших ссавців, зокрема, кротових (Talpi-
dae), землерийкових (Soricidae) та тупайевих (Tu-
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paiidae) [25]. Тому всі палеоценові знахідки зубів 
рукокрилих досить сумнівні: приналежність їх саме 
рукокрилим не доведено в жодному з випадків [25]. 

Найпримітивнішого з наразі відомих кажанів 
недавно було описано під назвою Onychonycteris 
finneyi з формації Грін Рівер (США, Вайомінг, 
ранній еоцен, васачський ярус, приблизний вік – 
52,5 млн років) [40, 42, 12]. 

Розміри Onychonycteris порівняно крупні (дов-
жина тіла приблизно 53 мм). Череп типової для 
рукокрилих будови, слухові барабани дуже дрібні 
(схоже, Onychonycteris була нездатна до ехолока-

ції), зубна формула – 38
3313
3312
=

−−−
−−− . 

Зубна система трибосфенічна, верхні моляри дилам-
бдодонтні: як і більшість кажанів, Onychonycteris бу-
ла ентомофагом. 

Від інших кажанів, як сучасних, так і вимерлих, 
ця тварина відрізняється непропорційно довгими 
задніми та непропорційно короткими передніми 
кінцівками, а також наявністю кігтів на всіх паль-
цях передньої кінцівки. Обидві особливості – без-
перечно, примітивні ознаки. Співвідношення дов-
жин передньої та задньої кінцівки в Onychonycteris 
проміжне між характерним для звичайних руко-
крилих і для ссавців, нездатних до польоту. Але 
кістки п’ястку та фаланги пальців передньої кінці-
вки в Onychonycteris значно видовжені, так само, 
як у звичайних кажанів. Серед сучасних кажанів 
такі ж широкі й короткі крила мають лише мишох-
вости (Rhinopomatidae). 

Задні кінцівки несли шпори, що свідчить про наяв-
ність добре розвинутого уропатагіума. Безсумнівно, 
Onychonycteris була здатна до справжнього силового 
польоту, ймовірно, повільного, але маневреного. Політ 
мишохвостів складається з етапів пурхання та планеру-
вання. Мабуть, так само літала й Onychonycteris. Багато 
часу, вона, мабуть, проводила на деревах, рухалася, чі-
пляючись кігтями передніх та задніх кінцівок за нерів-
ності кори та гілок. Детальне дослідження цієї надзви-
чайно цікавої форми, безперечно, ще попереду. 

Найбільш відомим серед архаїчних рукокрилих 
еоцену є Icaronycteris index. Унікально повний скелет 
цієї форми зберігся в мергелях формації Грін Рівер у 
Вайомінгу (США, ранній еоцен, васачський ярус, 
приблизний вік – 52,5 млн років), там само, де й 
Onychonycteris, і був докладно досліджений науко-
вцями [29, 35, 34, 10, 39, 25; і багато інших]. Пізніше 
було знайдено ще декілька екземплярів цього виду. 
Схожу форму з Європи було описано як I. menui. Але 
її рештки нечисленні, неповні й недостатньо дослі-
джені, тому цей діагноз є попереднім. 

Розміром та загальними пропорціями тіла 
Icaronycteris нагадувала сучасних крупних нічниць 
(наприклад, велику нічницю (Myotis myotis)), мала 
цілком сформовані крила. Передпліччя порівняно 
короткі: літала Icaronycteris, мабуть, повільно. Кіг-
ті були на 1-му та 2-му пальцях крила. Задні кінці-
вки були повернуті так само, як і в інших кажанів. 

Хвіст був довгим та вільним від перетинки. Задні 
кінцівки типового екземпляра притягнуті до тіла: 
отже, уропатагіум був недорозвинутий або його 
взагалі не було. У Icaronycteris не було також і 
шпори, котру мала, з одного боку, Onychonycteris, 
а з іншого, – численні більш просунуті кажани. 
Можливо, це – артефакт збереження [40]. Зубна 

формула – 38
3313
3312
=

−−−
−−− . Трибосфе-

нічні моляри нагадували моляри тупай та приміти-
вних крейдяних евтеріїв. P3 без ознак редукції, з 
трьома коренями. Премаксила поєднана швом з 
максилою (як у сучасних криланів). 

Завитка в Icaronycteris (так само, як і в Onycho-
nycteris) порівняно некрупна, її розміри проміжні між 
розмірами, характерними для кажанів, здатних та не-
здатних до ехолокації. Проте Icaronycteris, на відміну 
від Onychonycteris, мала деякі ознаки, наявність яких 
може свідчити про здатність до ехолокації, а саме – 
збільшений округлий виріст молоточка й стилогіоїд з 
розширеним лопатеподібним краніальним кінцем [34, 
39, 40]. Достеменно функція цих структур невідома, 
спостерігаються вони в кажанів та комахоїдних. До-
слідники припускають, що Icaronycteris, на відміну від 
Onychonycteris, була здатна до ехолокації, хоча, мож-
ливо, й примітивнішої, ніж у сучасних кажанів. Імові-
рно, Icaronycteris не могла відстежувати комах під час 
польоту [34, 39]. 

Комплекс ознак, властивий Icaronycteris, справе-
дливо вважають найпримітивнішим серед наявних у 
відомих видів кажанів (окрім, звичайно, 
Onychonycteris). Проте ця примітивність полягає не 
стільки в збереженні в Icaronycteris унікальних особ-
ливостей, котрі були втрачені кажанами під час по-
дальшої еволюції, скільки в тому, що в будові цього 
виду поєднано ознаки, які в більш просунутих кажа-
нів одночасно не зустрічаються: шов між максилою 
та премаксилою та кіготь на 2-му пальці крила – як у 
криланів, відсутність шпори – як у Rhinopomatidae та 
Myzopodidae, P3 з трьома коренями – як у Natalidae, 
тощо. Як приклад унікально примітивної ознаки в 
Icaronycteris часто наводять груднину, яка в типового 
екземпляра складалася з кількох незрослих кісток і 
не мала кіля. Проте в інших екземплярів цього виду 
груднина суцільна, як і в інших кажанів [39]. Типо-
вий екземпляр був порівняно молодим в момент 
смерті, й, імовірно, кістки груднини в нього не всти-
гли повністю зростится; таке відставання в розвитку 
спостерігається іноді і в сучасних кажанів [39]. 

За способом життя Icaronycteris, швидше за все, 
нагадувала сучасних нічниць із групи Leuconoe: по-
вільно літала над водою, ловила комах, можливо, 
інших водних безхребетних, чи, навіть, дрібних 
риб. Клімат у Вайомінгу в еоцені був субтропічним, 
вологим. У формації Грін Рівер збереглася дуже рі-
зноманітна фауна: риби, черепахи, крокодили, змії, 
птахи, ссавці [35]. Там певно було багато їжі для 
такого ентомофага, як Icaronycteris. 
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Декілька близьких до Icaronycteris видів описа-
но з еоценових відкладів Європи. Ці види 
об’єднано в роди Archaeonycteris (з європейських 
відкладів описано 3 види: A. trigonodon, A. pollex і 
A. brailloni), Palaeochiropteryx (2 види: P. tupaiodon 
і P. spiegeli), Hassianycteris (4 види: H. messelensis, 
H. magna, H. revillodi і H. joeli) [39]. До роду Ar-
chaeonycteris попередньо віднесено також надзви-
чайно стародавнього кажана з відкладів, близьких 
за віком до межі палеоцену та еоцену (приблизно 
55,5 млн років тому). Цю форму нещодавно опи-
сано під назвою A. praecursor [45]. Здається, це – 
найдавніша з відомих на сьогодні викопних форм 
кажанів. З еоценових відкладів Англії нещодавно 
описано найпізніший за геологічним віком вид 
цього ж роду – A. relicta [27]. 

Досить докладно описано багатовидове угрупо-
вання кажанів із сланців Месселя (Німеччина). 
Приблизний вік цих відкладів – 47 млн років [12]. У 
еоцені там було озеро, куди впадали річки з прилег-
лих гір. На дні озера утворилися анаеробні умови, 
поховання трупів тварин відбувалося там до дезін-
теграції. Тому в мессельських відкладах збереглися 
рештки багатьох видів [35, 5]. Еоценову мессельсь-
ку фауну було відтворено, до речі, в одній із серій 
відомого науково-популярного фільму “Walking 
with the Beasts”, який було показано свого часу і по 
українському телебаченню. Знахідки рукокрилих у 
Месселі досить численні; надають рідкісну для па-
леонтологів можливість досліджувати індивідуаль-
ну мінливість і онтогенез тварин. 

Серед мессельських кажанів Archaeonycteris – 
найпримітивніша форма (хоча й менш примітивна, 
ніж Icaronycteris), Hassianycteris і Palaeochirop-
teryx – більш просунуті. Втім, загалом, усі ці фор-
ми були дуже схожими і за морфологією, і за спо-
собом життя. 

Премаксила сполучається з максилою за допо-
могою шва у Archaeonycteris, Hassianycteris і Pa-
laeochiropteryx так само, як і у Icaronycteris. У Ar-
chaeonycteris і Palaeochiropteryx найповніша відо-
ма в кажанів зубна формула (як у Onychonycteris та 
Icaronycteris), у H. magna – така ж само, але P2 – 
значно редуковані, в той час, як у H. messelensis P2 
втрачені. 

У кажанів спостерігається три варіанти форми 
жувальної поверхні M1 і M2 [32, 30]: (1) посткрис-
тид на M1 і M2 складається з двох частин, перша 
поєднує гіпоконід з гіпоконулідом, друга поєднує 
гіпоконулід з ентоконідом – така форма жувальної 
поверхні властива мезозойським евтеріям і збері-
гається також у деяких архаїчних кажанів; стосов-
но кажанів її запропоновано називати некроман-
тодонтією [37]; (2) посткристид поєднує гіпоко-
нід з гіпоконулідом, не досягаючи ентоконіда – ця 
форма жувальної поверхні одержала назву нікта-
лодонтії, вона властива багатьом сучасним та ви-
мерлим рукокрилим; (3) посткристид поєднує гі-
поконід з ентоконідом, гіпоконулід розташований 
окремо – ця форма жувальної поверхні одержала 

назву міотодонтії, вона також дуже поширена. 
Усі три варіанти зустрічаються в мессельських 
кажанів. Нижні моляри в Archaeonycteris приміти-
вної будови, в Hassianycteris нікталодонтні, в Pa-
laeochiropteryx могли бути як ніктало-, так і міото-
донтними (проте ніктало- та міотодонтні моляри 
ніколи не формувалися одночасно в однієї особи-
ни; відома виключно міжіндивідуальна мінливість 
цієї ознаки). 

Завитка в Archaeonycteris більша, ніж у 
Icaronycteris, а в Hassianycteris і Palaeochiropteryx – 
ще більша (майже такого ж розміру, як у сучасних 
гладконосих). Шпора відсутня в Archaeonycteris, але 
наявна в Hassianycteris і Palaeochiropteryx. 

Екологічні особливості мессельських кажанів 
були реконструйовані на основі даних про розміри 
та пропорції крил [33, 26]. Зберігся також вміст 
кількох шлунків [12]. Palaeochiropteryx (розмах 
крил – 25 – 30 см) мав короткі крила, літав повіль-
но у нижньому ярусі лісу, біля землі та рослин, 
полював дрібних комах (дрібні нічні метелики, во-
лохокрильці). Archaeonycteris (32 – 37 см) мала ко-
роткі крила, літала нижче, в відкритих просторах 
між деревами, полювала комах (жуки) біля рослин, 
але, можливо, на відміну від Palaeochiropteryx, мо-
гла схопити комаху з субстрату, а не в повітрі. На-
решті, найкрупніша Hassianycteris (38 – 48 см) ма-
ла вузькі крила, літала швидко й високо, полювала 
комах (крупні жуки та метелики) на відкритому 
просторі біля озер і над деревами. 

Ще одна архаїчна форма, Tanzanycteris mannardi, 
була описана з урочища Махенґе (Танзанія, лютецій, 
приблизний вік – 46 млн років) [24]. Вона схожа з 
Icaronycteris, Archaeonycteris, Hassianycteris і Palaeo-
chiropteryx, але відрізняється значно більшою завит-
кою (розмір, як у сучасних Hipposideridae і явно бі-
льший, ніж у Vespertilionidae) і деякими іншими 
ознаками. Різноманітні кажани, досить схожі з мес-
сельськими, були не так давно описані з ранньоеоце-
нових відкладів Індії [41]. 

Різноманітність та широке (можливо, навіть кос-
мополітичне) поширення архаїчних кажанів вже в 
першій половині еоцену можна пояснити їх здатніс-
тю до силового польоту, що, безперечно, полегшує 
розселення в нові території [45]. Інший чинник, що, 
ймовірно, сприяв розселенню та диверсифікації арха-
їчних кажанів – це збільшення чисельності та біома-
си комах під час палеоцен-еоценового термального 
максимуму: стабільно високих температур і тропіч-
ного чи субтропічного клімату на більшій частині 
території суходолу [45; пор.: 28, 17]. 

Раніше архаїчні форми (Icaronycteris, Ar-
chaeonycteris, Hassianycteris, Palaeochiropteryx) ча-
сто об’єднували в єдину групу Eochiroptera (Van 
Valen, 1979, цит. за: [39]). У останні роки під 
впливом кладистичних підходів дослідники з 
осторогою ставляться до таксонів, котрі не мають 
синапоморфій і виділені на основі виключно сим-
плезіоморфних ознак. Тому в сучасних класифіка-
ціях архаїчних кажанів відокремлюють у окремі 
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родини і розглядають як сестринські групи по від-
ношенню до основних таксонів сучасних кажанів. 
Разом з тим не викликає жодних сумнівів велика 
схожість примітивних кажанів між собою. Обгово-
рюючи особливості будови подібних форм, слід вра-
ховувати, що ознаки, які в наш час стабільні на рівні 
роду чи родини, в предків могли відрізнятися в бли-
зьких видів, або, навіть, в різних особин одного виду. 
Під час еволюції могла відбуватися фіксація тих або 
інших варіантів як ознак нових таксонів [10, 4]. Мін-
ливість мало спеціалізованих примітивних форм час-
то буває несподівано значною. Свого часу зуби пред-
ставників однієї з подібних форм, Henricosbornia 
lophodonta (Notoungulata), були віднесені до 3 рядів, 
4 родин, 8 родів та 16 видів [14]. 

Одночасно з «Eochiroptera» існувала низка видів, 
які, можливо, були близькоспоріднені з сучасними 
родинами рукокрилих. Їх рештки представлені окре-
мими фрагментами та погано досліджені. 
Tachypteron з Месселя, можливо, споріднений з 
Emballonuridae [44]; Ageina з Франції та Honrovits з 
Вайомінгу – можливо, з Natalidae та Vespertilionidae. 

Зокрема, Honrovits tsuwape був знайдений в тих 
самих васачських відкладах Вайомінгу, що й 
Icaronycteris та Onychonycteris. Збереглися лише 
щелепи та зуби, у яких поєднано вкрай примітивні 
та досить просунуті риси (детальний аналіз: [15]). 
З одного боку, в цього кажана дуже високий і за-
гнутий назад короноїдний відросток нижньої ще-
лепи (як у Eulipotyphla), примітивна зубна система, 
моляри нагадують моляри примітивних евтеріїв. З 
іншого боку, зменшення C1, відносне збільшення 
P2 і P2 за відносної редукції P4 і P4, а надто P3 і P3. 
Цією тенденцією до гомодонтності Honrovits нага-
дує примітивних веспертіліоно́їдних кажанів (Ves-
pertilionoidea), наприклад, Stehlinia [36], хоча у них і 
не було такої значної редукції P3 і P3. Honrovits – це 
досить своєрідна мозаїчна форма, можливо, близь-
коспоріднена зі спільними предками веспертіліо-
но́їдної групи рукокрилих. Рештки цієї форми, втім, 
надто фрагментарні, і тому вона мало досліджена. 
Близькоспорідненою формою, імовірно, є Ageina з 
еоцену Франції, але вона досліджена ще менше. 
Диверсифікація та стазис 

Характерні риси будови скелетних структур най-
давніших відомих кажанів свідчать про їх значну 
схожість із сучасними формами. Основні морфо-
логічні ознаки кажанів-ентомофагів сформувалися 
вже в еоценових форм. 33 млн років тому, на поча-
тку олігоцену, вже існували, відповідно до моле-
кулярних даних, принаймні 17 з 18 родин [22]. За 
палеонтологічними даними, так само, сучасні ро-
дини рукокрилих сформувалися до кінця еоцену 
[25]. Представлені вони були вже тоді почасти су-
часними родами (або, швидше, морфологічно схо-
жими з ними формами). Подальша морфологічна 
еволюція кажанів виглядає надзвичайно повіль-
ною. По суті, еволюція скелета в рукокрилих була 
майже завершена, коли, наприклад, у приматів во-

на тільки почалася [10, с. 27]. Щоб переконатися в 
цьому, досить порівняти дивергенцію між Ony-
chonycteris та сучасними кажанами, з одного боку, 
і, наприклад, між еоценовим приматом Cantius та 
різноманітними сучасними напівмавпами та мав-
пами, до людини включно, з іншого боку. 

Кожна з родин рукокрилих має унікальний на-
бір станів ознак, деякі з котрих дослідники визна-
ють примітивними, а деякі – просунутими. У порі-
внянні з примітивними евтеріями та «Eochiroptera» 
всі родини рукокрилих перебувають приблизно на 
одному рівні просунутості. Криланів часто вважа-
ють найпримітивнішими з сучасних кажанів, проте 
їхні особливості свідчать швидше про спеціаліза-
цію, ніж про реальну примітивність [8]. Очевидно, 
в предків сучасних родин відбувалася гетеробат-
мія, або мозаїчна еволюція: еволюційні лінії одер-
жували просунутих станів ознак в різному порядку 
та з різною швидкістю. 

Проте, під час подальшої еволюції в межах кож-
ної з родин, як правило, не відбувалися зміни станів 
ознак з примітивних на більш просунуті. Зокрема, 
міотодонтність є просунутим станом ознаки порів-
няно з нікталодонтністю [32, 30], але ніктало- та міо-
тодонтні форми були вже серед найдавніших руко-
крилих (див. вище). Цілком аналогічно, кожній внут-
рішньородинній групі (підродина, триба, рід) власти-
ве своє співвідношення примітивних та просунутих 
станів ознак. Ці співвідношення склалися під час фо-
рмування цих груп (еоцен – міоцен). Пізніше зміни 
станів ознак з більш примітивних на більш просуну-
ті, за нечисленними винятками, не відбувалися. Та-
кими винятками є, можливо, поступова редукція P3 у 
деяких лініях Myotis і зворотний процес у M. vivesi 
[30, 31, 43, 19]. За відсутності чітких трендів поділ 
станів ознак на примітивні й просунуті стає, звичай-
но, дещо умовним. 

Отже, рукокрилі мало змінилися за 40 млн років. 
Їхня історія, починаючи з еоцену, – це яскравий 
приклад еволюційного стазису. Водночас, на тлі 
консерватизму основних скелетних ознак відбува-
лася надзвичайно інтенсивна диверсифікація за де-
талями будови, внаслідок чого рукокрилі є за кіль-
кістю видів другим після гризунів рядом ссавців. 
Досить схожі процеси відбувалися і в еволюції пта-
хів [9]. Загалом характер еволюційних перетворень 
в історії птахів та кажанів відповідає теоретичній 
схемі опанування нової адаптивної зони з подаль-
шою диверсифікацією в межах цієї зони [13]. 
Тривалість формування специфічних ознак ру-
кокрилих 

Хоча рештки рукокрилих відомі лише з еоценових та 
пізніших відкладів, немає сумнівів у тому, що ево-
люційна лінія, що вела до них, мала відокремитися 
від примітивних мезозойських евтеріїв набагато ра-
ніше. Згідно з молекулярно-генетичними даними, 
рукокрилі належать разом з хижими, непарнокопит-
ними, справжніми комахоїдними (Eulipotyphla), пар-
нокопитними, китоподібними та деякими іншими до 
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численної та різноманітної клади Laurasiatheria. 
Останній спільний їх предок існував у крейдяному 
періоді, приблизно 85±5 млн років тому [18]. Вік спі-
льного предка сучасних родин рукокрилих становить 
приблизно 64 млн років, згідно з результатами дослі-
дження мітохондріальної ДНК [46], або приблизно 
62 млн років згідно з результатами дослідження яде-
рної ДНК [22]. Спільний предок усіх кажанів, імові-
рно, існував дещо раніше, адже кладистична реконс-
трукція показала, що деякі примітивні форми (зокре-
ма, Onychonycteris та Icaronycteris) належать до так-
сонів, сестринських до сукупності всіх сучасних ро-
дин рукокрилих [25, 40]. Органи локомоції настільки 
схожі в усіх рукокрилих, що немає жодних підстав 
припускати, що вони могли формуватися кілька разів 
незалежно в різних еволюційних лініях [8, 38–40]. 
Краніометричні дані теж підтверджують монофілію 
рукокрилих [47, 38]. Отже, можна припускати, що 
спільний предок кажанів уже мав спеціалізовані ор-
гани локомоції й був здатний до силового польоту. З 
іншого боку, зрозуміло, немає підстав вважати здат-
ність до польоту спільною предковою рисою примі-
тивних Laurasiatheria. 
Висновки 

Таким чином, верхню межу імовірної тривалості 
формування здатності до польоту можна визначи-
ти приблизно в 20 – 25 млн років, що пройшли між 
відокремленням предків кажанів серед Laurasia-

theria та часом, коли почалася адаптивна радіація 
справжніх кажанів. Ця оцінка добре узгоджується 
з оцінками тривалості інших масштабних еволю-
ційних трансформацій. Наприклад, еволюційне 
перетворення цілком наземних Mesonychia на спе-
ціалізованих китоподібних (Basilosauridae та 
Dorudontidae) тривало, за різними оцінками, при-
близно 10 – 18 млн років [10, 16, 23]. 

Можливості більш-менш надійно оцінити ниж-
ню межу ймовірної тривалості (тобто найменший 
час, потрібний для масштабної еволюційної пере-
будови організму, необхідної для набуття здатнос-
ті до силового польоту та інших унікальних влас-
тивостей рукокрилих) наразі немає. Темпи еволю-
ційних трансформацій скелетних структур у руко-
крилих можуть бути доволі високими [21], а іноді 
зменшуються, найімовірніше, через дію стабілізу-
ючого добору [1, 20, 2]. До того ж, можна припус-
кати, що перетворення наземних примітивних ев-
теріїв на здатних до силового польоту пракажанів 
відбулося досить швидко завдяки еволюційним 
змінам у системах генної регуляції розвитку кінці-
вок та деяких інших структур (напр., [12]). Втім, 
порівняльні молекулярно-генетичні дані свідчать, 
що формування унікальних рис рукокрилих було 
зумовлено, щонайшвидше, скоординованою змі-
ною як систем генної регуляції, так і структурних 
генів (огляд: [3]).   
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