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Цей випуск Novitates Theriologicae присвячено темі 
«Вид у біології» — одній із засадничих у дослідженнях 

структури та еволюції біотичного різноманіття. Видання 
впорядковане з нагоди 100-річчя початку наукової роботи 
Феодосія Добржанського (1900–1975), який розпочав свою 

наукову кар’єру 1 червня 1921 року в штаті Зоологічного музею 
Всеукраїнської академії наук у Києві, а у подальшому став 
одним із найвідоміших еволюційних біології світу, серед 

доробків якого є низка праць про вид, зокрема й глава 
«Види як природні одиниці» в епохальній монографії 
«Генетика і походження видів» (Dobzhansky 1937) 
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Передмова редактора 

 
Тема виду не нова, але щоразу дослідники з нею стикаються як із чимось 

абсолютно незвіданим. Чому? Бо кількість ситуацій, у яких дослідник замис-
люється, чи це той вид, про який мала би йти мова, чи правильно визначено 
вид, чи не пропустили в матеріалі рідкісний і мало відмінний вид, є значною. 
Особливо в умовах дедалі більшого розростання знань про склад біоти, деда-
лі більшого звуження критеріїв видів та зменшення ваги морфологічних оз-
нак. А ще дедалі більше дослідників все менше стикаються з видом у цілому, 
його поширенням, мінливістю, екологією, і все частіше видом називають 
позицію у списку біоти або й окремий зразок, зокрема й пробірку з невиди-
мими неозброєним оком рештками біологічного матеріалу.  

На початку 2020 року наше товариство виступило з ініціативою обговори-
ти з колегами різних суміжних біологічних спеціальностей поточні доробки 
та уявлення про «вид». Актуальність цього визначалася тим, що в різних га-
лузях біології йде виразна спеціалізація не тільки за об’єктами, напрямками й 
методами досліджень, але й спеціалізація у розумінні й використанні  загаль-
нобіологічних понять, серед яких незмінно є й поняття «вид». Очевидно, що 
спільні знаменники в дослідженні й описі біотичного різноманіття дедалі 
більше втрачають свою універсальність. І це важливо обговорювати. 

Серед проблем, пов’язаних з поняттям виду, з якими ми стикаємося най-
частіше, вирізняються такі: чи мають бути визнані видами алопатричні фор-
ми; чи можна довіряти молекулярним даним, у яких критерій виду фактично 
відсутній; як можуть уживатися в одній класифікації види, ревізовані 100 
років тому, й нововизнані види з молекулярних ревізій; чи не є родами або й 
навіть родинами окремі «види» у палеонтологів; як бути з видами в агамних 
та клональних форм життя; чому уживається стільки різних, а часом і таких, 
що взаємно заперечують одна одну, концепцій виду і чи не є ідея концепцій-
ного плюралізму звичайною втечею від реальних задач; чи реальним є пошук 
універсального критерію виду; де межа між видом і популяцією; наскільки 
високим має бути допустимий рівень гібридизації суміжних форм, щоби вва-
жати їх окремими видами, etc., etc., etc. 

Врешті, значною організаційною проблемою стала сама постановка теми 
семінару і збірника наукових праць. Деякі колеги, які є авторами десятків 
нових видів — як у цілому для науки, так і для фауни України — з недовірою 
ставилися до самої постановки проблеми і відмовлялися від участі, мотивую-
чи це тим, що їм немає що сказати про те, що таке «вид» чи «критерії виду», 
що ця тема надто теоретична і віддалена від практичних задач таксономії та 
діагностики. У частині випадків міркування про «вид» обмежуються задани-
ми в тій чи іншій галузі стандартами і шаблонами.  
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Прочитання статті Камеліна про таксономію як мистецтво веде до очеви-
дного висновку, що такі фахівці можуть і не знати, що таке вид. Врешті, най-
більший внесок у розуміння видів роблять ті, кому випало ревізувати описане 
другими, оцінювати й впорядковувати все те, що породили сплітери. Відома 
в історії української ейдології дослідницька пара — Михайло Котов та Ми-
хайло Клоков — найкраща тому ілюстрація. 

І ще одне важливе питання, почуте від колег у процесі роботи над змістом 
цього видання і пошуку авторів: а яка мета?  

Питання по суті, і тому маю відповісти: 1) треба ініціювати колег на 
осмислення загальних і спільних для всіх тем, повертаючись до змісту й мети 
наукової роботи та основ нашого знання; 2) у нас практично не було подіб-
них зібрань у формі обміну думками, збірників праць та матеріалів семінарів, 
за винятком хіба що цікавої дискусії на шпальтах УБЖ на межі 1970–1980-х 
років; 3) ми маємо бути готовими до нових дискусій і переоцінок поняття 
«вид» та суміжних понять на позначення біотичних одиниць — штамів, кло-
нів, ліній, хромосомних рас, гаплогруп, аловидів тощо, надто з огляду на 
наближення дев’ятого валу нових фактів, породжених новими методиками 
виявлення біотичної неоднорідності матеріалу. 

Досвід впорядкування цього видання яскраво засвідчив загальну кризу в 
попиті на загальнобіологічні знання та потребу володіння ними. Серед них і 
концепції та критерії виду, і поняття гіатусу та феномени мінливості і, звісно, 
механізми видоутворення. Понад те, в сучасних класифікаціях поруч ужива-
ються види, обґрунтовані й описані і 150, 15 років тому за принципово різни-
ми критеріями і часом вкрай протилежним розумінням концепції виду. Все 
це важливо осмислювати й виносити на обговорення. Поступово, за рік, що 
минув (а формувалося видання цілий рік), нам вдалося зібрати команду авто-
рів, які переймаються темою «вид», від його концепцій до повсякденної 
практики застосування. 

Дуже хотілося б, щоб це видання стало надалі приводом до підготовки 
однойменної колективної монографії про тему виду в біології, де відповідні 
фахівці написали би свої розділи в рамках єдиного змісту, підпорядковані 
одній ідеї і взаємодоповняльні. В Україні таких видань не було, але для всіх 
нас важливо, щоби вони були надалі. Оскільки саме вони пояснюють суть 
того, що ми робимо. І насамкінець: 2021 рік — це сота річниця початку про-
фесійної праці і творчого злету Феодосія Добржанського, який 1921 року 
став науковцем Зоологічного музею новоствореної ВУАН (1.06.1921), а з 
роками — одним з найвідоміших еволюційних біологів світу. Цій події і при-
свячуємо це видання, а огляд київського періоду роботи Добржанського, під-
готовлений саме з цього приводу, відіслано до Вісника НАНУ, анотацію цьо-
го огляду вміщено в кінці нашого видання. 
 
Ігор Загороднюк 
упорядник та редактор 
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Editor’s foreword 

 
The topic of species is not new, but each time researchers encounter it as some-

thing completely unknown. Why? Because there are numerous situations when the 
researcher wonders whether the organism in question is a species, whether the 
species identification is correct, or whether a rare and slightly different species was 
omitted in the material studied. This issue becomes especially relevant at the time 
when our knowledge on the composition of the biota increases rapidly, species 
criteria narrow, and the role of morphological characters decreases. And more and 
more researchers encounter species, its distribution, variation, and ecology less and 
less frequently, and increasingly identify species with positions in biota checklists 
or even a single specimen, including a test tube with invisible biological matter. 

In early 2020, our society has initiated a discussion with colleagues of related 
biological specialities on the issue of current ideas on species and contributions 
into the species concept. Such discussion appeared to be relevant since there is 
clear specialisation in different branches of biology not only by the objects, fields, 
and methods of research, but also by the understanding and use of general biologi-
cal concepts, including the concept of species. It became obvious that the common 
denominators in the study and description of biotic diversity are progressively 
losing their universalism. And it should be addressed.  

Among the problems related to the species concept and what we encounter the 
most often are whether allopatric forms should be recognized as species; whether 
molecular data, which practically lack any species criteria, can be trusted; how can 
species revised 100 years ago and newly recognized ones based on molecular data 
“co-exist” within a single classification; could “species” described by palaeontolo-
gist be genera or even families; how to treat species in agamic and clonal life 
forms; why are there so many different and contradictory, and sometimes even 
mutually exclusive, species concepts and could the idea of conceptual pluralism be 
simply an escape from the real problems; whether it is realistic to search for a uni-
versal species criterion; where is the boundary between species and population; 
how high must be the allowable level of hybridization between adjacent forms to 
consider them as separate species, etc., etc., etc. 

Eventually, the very formulation of the topic of the seminar and of the collec-
tion of scientific papers became a significant organizational. Some colleagues who 
described dozens of new species—both new to science and to the fauna of Uk-
raine—were skeptical of the problem itself and refused to participate, citing the 
fact that they have nothing to say about what are “species” or “species criteria,” 
and that this topic is too theoretical and remote from the practical problems of tax-
onomy and diagnostics. In some cases, considerations about "species" are limited 
to standards and templates set in a particular field of research.  
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Reading Camelin's article on taxonomy being an art leads to the obvious con-
clusion that specialists should not necessarily know what a species is. Eventually, 
the greatest contribution to the understanding of species is made by those who 
revise what was described by others, evaluate and organize everything that was 
created by splitters. The best example of this is the duo of well-known researchers 
in the history of Ukrainian eidology, Mykhailo Kotov and Mykhailo Klokov. 

Another important question received from colleagues in the process of working 
on this issue and searching for authors was “What is the purpose?”  

This question is essential, and therefore I must answer: 1) we need to encourage 
colleagues to understand general and common for all topics, returning to the mean-
ings of our own scientific work and the foundations of our knowledge; 2) we have 
not had such meetings in the form of opinions, collections of papers and seminar 
materials, except for an interesting discussion on the columns of the Ukrainian 
Botanical Journal at the turn of the 1970s and 1980s, 3) we should be prepared for 
new discussions and re-assessments of the species concept and related concepts 
used to denote biotic entities — strains, clones, lines, chromosomal races, haplog-
roups, allospecies, etc., especially given the approach of the ninth wave of new 
facts generated by new methods for detecting biotic heterogeneity of materials. 

The experience of compiling this issue has clearly shown the general crisis in 
the demand for general biological knowledge and the need of possessing them. 
Among them are the concepts and criteria of species, the concept of hiatus, the 
phenomena of variability, and, of course, the mechanisms of speciation. Moreover, 
in modern classifications, there are species substantiated and described 150 and 
15 years ago based on fundamentally different criteria and sometimes on very op-
posite understanding of the species concept. All the above is important to be com-
prehended and discussed. Gradually, during the past year (the publication has been 
formed for a whole year), we managed to gather a team of authors who are con-
cerned with the issue of "species", from its concept to everyday practice. 

I would like this publication very much to become a reason to prepare a collec-
tive monograph of the same title on the topic of species in biology, where respec-
tive experts would write their sections within a single content, subordinated to one 
idea and being complementary. There have been no such publications in Ukraine, 
but it is important for all of us to have them in the future. Because they explain the 
essence and also other aspects of what we are doing. And, finally, 2021 is the cen-
tennial of the beginning of professional work and creative rise of Theodosius Do-
brzhansky, who in 1921 became a scientist of the Zoological Museum of the newly 
created All-Ukrainian Academy of Sciences (1 June 1921), and subsequently one 
of the most famous evolutionary biologists in the world. We dedicate this issue to 
this event, and a review of Dobrzhansky's work in Kyiv prepared on this occasion 
was sent to the Bulletin of the National Academy of Sciences of Ukraine; an anno-
tation of this review is placed at the end of this publication. 
 
Igor Zagorodniuk 
compiler and editor 
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Виды-двойники как результат микроэволюции  
(на примере чешуекрылых) 

  
Елена А. Артемьева 

  
Ульяновский государственный педагогический университет им. И. Н. Ульянова  
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ARTEMIEVA, E. Sibling species as a result of microevolution (a case study of Lepidoptera). — 
This article is devoted to the problems of diagnosis and taxonomy of sibling species in Lepidoptera 
of different taxonomic groups. The most important advances in understanding the reality of species 
include: species are real and objectively exist; each species has specific spatial characteristics and 
its own biological time, which may not coincide with the physical one. The main criteria for the re-
ality of a species include the following: a certain stability in space and time, isolation from the sur-
rounding world, a certain opposition to the environment; material continuity over time; a certain 
degree of indivisibility; the presence of special, distinctive properties in relation to other similar 
systems; the presence of a certain number of degrees of freedom in relation to higher taxa; the pres-
ence of a given set of individuals of a lower order, a certain hierarchy of individuals; continuity in 
space and time. Through the construction of a natural system of phenotypes of the wing pattern, it 
is possible to build a system of groups of populations of a species and create a population taxono-
my, while the phenotype should act as a reliable diagnostic feature of a specific population or 
groups of populations. In the landscape complex of Lepidoptera populations of a particular geo-
graphic region, as a rule, only one of the available forms is the most often found, which is also the 
most often collected and described as typical. All other forms are found in populations with a lower 
frequency, so they can be described as atypical, up to giving them the status of new species. This 
applies primarily to European populations of Lepidoptera, individuals of which were once accepted 
by taxonomists as typical and therefore received the status of nominative species and subspecies. 
Individuals from populations at the border of ranges, for example, from mountainous areas, are 
most often described as new taxa. Quite often, polytypical Lepidoptera species have a wide pheno-
typic diversity of the wing pattern, which makes rare forms in central populations often found in 
peripheral populations of the range. Therefore, the species of Lepidoptera should be considered in 
the light of a biological concept. Based on an integrated approach to studying the phenotypic varia-
bility of the wing pattern, it is possible to carry out taxonomic studies of Lepidoptera populations 
and the separation of sibling species. 

 
Памяти Юрия Павловича Некрутенко (1936–2010), Учителя и 
одного из непревзойденных знатоков лепидоптерофауны, раз-
работчика темы видов-двойников у чешуекрылых, уникального 
и неповторимого исследователя дневных бабочек, блестящего 
научного редактора, переводчика и художника, бескорыстного 
Рыцаря в Науке и великого Мастера. 

 
В его душе найдем мы прихотливое сплетенье иронии, изяще-
ства и вдохновенья… Эпиграмма на Ю. П. Некрутенко 
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Введение 
В результате сравнительно-морфологического анализа фенокомплекса 

крылового рисунка были установлены таксономические статусы групп попу-
ляций целого ряда политипических видов чешуекрылых из разных семейств 
и найдены отличительные признаки-маркеры многих видов-двойников. 

Сопоставление спектров фенотипического разнообразия крылового ри-
сунка позволило найти надежные отличительные признаки-маркеры двух 
близких видов Argynnis (Артемьева 1993). Так, A. adippe Rott. хорошо отли-
чается от A. niobe L. следующими особенностями фенокомплекса крылового 
рисунка: субмаргинальные лунки с перламутровыми чешуйками; экстерналь-
ный элемент в ячейке М2–М3 заднего крыла исчезает; маргинальный элемент 
в ячейке М2–М3 заднего крыла исчезает; маргинальные и дискальные элемен-
ты с перламутровыми чешуйками; дискальные элементы задних крыльев те-
ряют ржавый налет; дискальный штрих нерезкий, исчезающий; анальная 
ячейка с перламутровыми чешуйками; окраска фона нижней поверхности 
задних крыльев с золотистым оттенком. 

В свою очередь крыловой рисунок A. niobe L. тоже имеет уникальный фе-
нокомплекс: субмаргинальные лунки без перламутровых чешуек; экстер-
нальные элементы задних крыльев с густым ржавым налетом; маргинальный 
элемент в ячейке М2–М3 заднего крыла в виде точки; маргинальные элементы 
задних крыльев без перламутровых чешуек; дискальные элементы с рыжева-
тым налетом; постдискальные элементы без перламутровых чешуек; дис-
кальный элемент с черной точкой; базальные элементы без перламутровых 
чешуек; анальная ячейка без перламутровых чешуек. 

Установлено, что популяции голубокрылки алексиды Glaucopsyche alexis 
Poda (Lycaenidae) в ареале четко различаются фенотипической структурой 
крылового рисунка, что невозможно объяснить только влиянием факторов 
среды. С целью выяснения природы изменчивости крылового рисунка были 
исследованы выборки из различных областей ареала этого вида (Артемьева 
1998). 

Результаты морфологического анализа крылового рисунка и особенностей 
генитальных структур показали фенотипическую гетерогенность выборок 
G. alexis из популяций, обитающих в Карадаге (Крым), Среднем Поволжье, 
Юго-Западном Казахстане, на Алтае. К разделительным признакам таксонов-
двойников относятся: угол при вершине и форма внешнего края передних 
крыльев; размеры, число и топография маргинальных глазков на нижней сто-
роне крыльев; окраска и ширина окантовки верхней стороны крыльев; окрас-
ка базальной области нижней стороны задних крыльев; форма вальв, лопа-
стей ункуса и положение ветвей гнатоса. 

Проведенные исследования фенотипической изменчивости крылового ри-
сунка двух близких видов белянок Pontia daplidice (L., 1758) и Pontia edusa 
(Fabricius, 1777) на всем протяжении ареалов показывают, что эти виды-
двойники довольно сложно разделять. Их ареалы охватывают Европу до 
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66 градуса северной широты, Северную Африку (Higgins & Riley 1970), Ма-
лую и Среднюю Азию, Сибирь, Забайкалье, Приамурье, Приморье, Сахалин 
(Некрутенко 1985; Коршунов & Горбунов 1995; Kudrna 2002). Эти виды 
имеют перекрывающиеся ареалы и встречаются совместно на большей части 
Палеарктики, в том числе Среднем Поволжье. 

В исследованных выборках из популяций, обитающих в Южной Европе и 
Западной Азии, обнаруживаются оба эти генетически обособленные парапат-
рические виды, которые являются двойниками и достоверно различаются 
только по электрофоретическим признакам (Geiger & Scholl 1982; Geiger et 
al. 1988). Поэтому целесообразно исследовать популяции этих видов с помо-
щью комплексного подхода для обнаружения видовых маркеров — феноти-
пов крылового рисунка, что может дать интереснейшие результаты (Некру-
тенко 1968, 1990; Wagener 1988). Так, в ультрафиолетовой части спектра ста-
новится видимым крыловой рисунок, который сильно различается у предста-
вителей рода Gonepteryx и при обычном освещении совершенно не заметен: 
хорошо различимы на верхней стороне передних крыльев темная краевая по-
лоса, темная медиальная линия и светлая центральная область, а на верхней 
поверхности задних крыльев — контрастные темная краевая область и свет-
лое центральное пятно. Данные выявленные признаки — надежные диагно-
стические маркеры каждого из таксонов рода Gonepteryx, которые определя-
ют уровень эволюции крылового рисунка данной группы, что было блестяще 
показано при их филогенетическом и зоогеографическом исследованиях 
(Некрутенко 1968). Это нашло отражение в обзоре исследований темы «вид» 
в Украине: «исследователем применена методика выявления криптического 
рисунка крыльев, видимого в ультрафиолете, что позволило провести реви-
зию таксономии и подготовить эйдологические разделы, в том числе «Об-
суждение категорий видового и подвидового уровней». Ключевым призна-
ком вида Юрий Павлович считал ареал. Исследователь работал на строго ти-
пологических принципах, что нашло продолжение во всех его трудах» (Заго-
роднюк 2019: 21). 
 

 

Рис. 1. В Лаборатории лепидо-
птерологии ЗИН РАН (Санкт-
Петербург); верхний ряд: Сергей 
Синев, Светлана Барышникова 
(Сексяева), Екатерина Ставицкая, 
Владимир Кузнецов; нижний ряд: 
Александр Львовский, Михаил 
Козлов, Юрий Некрутенко, Эве-
лина Данциг. Из архива автора; 
автор фотографии — Петр Устю-
жанин, начало 80-х гг. 
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В результате анализа фенотипической структуры крылового рисунка в 
популяциях в ареале выделены признаки и их состояния — фенотипы, кото-
рые имеют определенную частоту встречаемости и маркируют собой три 
группы популяций, являющиеся смесью видов P. daplidice, P. edusa и 
P. hybrida. Примерно одна треть особей имеет промежуточные фенотипы 
крылового рисунка, сохраняющиеся на большей территории ареалов, и мар-
кирует область гибридизации видов P. daplidice и P. edusa. Эти особи, веро-
ятно, представляют гибридные популяции из перекрывающихся областей 
ареалов приведенных выше видов — Южная Европа, Западная Азия, Кавказ, 
Закавказье, Среднее и Нижнее Поволжье, Средний и Южный Урал, Алтай, 
Саяны, до Забайкалья, Казахстан и Средняя Азия. Гибридные популяции не 
являются самостоятельным видовым таксоном, однако характеризуются по-
стоянством компонентов фенокомплекса крылового рисунка и частот встре-
чаемости его фенотипов, а также имеют ряд особенностей строения вальв, 
эдеагусов и брюшных чешуек самцов. Гибридные популяции сохраняют 
морфологическое постоянство на всем протяжении зоны гибридизации. 

С этой позиции становится понятной симпатрия исследуемых таксонов, 
которая имеет эколого-генетическую природу: P. daplidice — преимуще-
ственно степной вид, P. edusa — преимущественно лесной вид, a гибридные 
популяции освоили лесостепную зону, языками проникающую и в леса и в 
степи. Эти популяции более пластичные, перешедшие на питание не только 
крестоцветными, но и бобовыми, вслед за которыми распространились дале-
ко на северо-восток. Высокий процент гибридов поддерживается постоянной 
эмиграцией в лесостепи особей P. daplidice и P. edusa. 

Сезонная форма f. bellidice Ochs. наиболее близка к P. daplidice (закруг-
ленные на вершинах вальвы и правильной эллиптической формы брюшные 
чешуйки, лишенные зубчиков). Данная форма является результатом сезонно-
го диморфизма, характерного для некоторых дневных чешуекрылых, напри-
мер, Araschnia levana L. (Nymphalidae). 

Виды-двойники Pontia daplidice и P. edusa хорошо различаются феноти-
пами вальв самцов (Reinhardt 1992). Выделяют 6 фенотипов в строении вальв 
по форме и пропорциям. В популяциях этих белянок, обитающих в областях 
перекрытия ареалов, наблюдается постоянное процентное соотношение 
форм: 70 % самцов P. daplidice, 50 % самок P. daplidice и 3 % самцов 
P. edusa, 5 % самок P. edusa. В некоторых популяциях фенотипическое соот-
ношение меняется, но незначительно, — 54 % P. daplidice и 11 % P. edusa, 
что подтверждает проведенные исследования. Различия этих форм суще-
ствуют на уровне энзимов (по данным электрофореза). 
 
Виды-двойники как результат микроэволюции 

По ряду особенностей фенокомплекса крылового рисунка разделены ряд 
симпатрических видов толстоголовок (Hesperiidae) рода Erynnis: E. popoviana 
(Nordmann), E. tages (L.), E. marloyi pathan Evans, E. m. max Evans (Devyatkin 
1996a–b). 
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Парусник Zerynthia polyxena D. et S. образует в Венецианских Предальпах 
особый подвид Z. p. decastroi (Sala & Bollino 1992). Ближайшие популяции из 
Северной Италии и Северо-Западной Югославии хорошо различаются по фе-
нотипам крылового рисунка и имеют статус подвидов: Z. p. padana, Z. demno-
sia, Z. p. aemiliae. 

Белянка Pieris brassicae L. имеет эндемичного двойника из Южной Евро-
пы P. cheiranthi Hbn., который обитает на эндемичном растении Crambe 
strigosa (Brassicaceae). В смежных областях ареала обычны гибридные попу-
ляции, где особи развиваются на Brassica oleracea. Виды различаются на 
уровне энзимов, по фенотипам крылового рисунка, размерами. Дифференци-
ация происходит по кормовым объектам (Wiemers et al. 1992). 

Виды-двойники Apatura ilia и Apatura metis (Nymphalidae) хорошо разли-
чаются только на уровне гениталий самцов (форма и пропорции вальв), у 
A. metis преобладают рыжие тона в окраске верхней стороны крыльев и 
меньшие размеры (Weidemann 1982; Slamka 1989), кроме того, существуют 
различия в экологии этих видов. 

Сенница Coenonympha arcania (Satyridae) имеет несколько видов-двой-
ников, при этом показано, что признаки крылового рисунка связаны с опре-
деленными аллозимами, по которым различаются данные виды (Porter et al. 
1995). Аналогичная картина установлена и для Hiрparchia wyssii (Satyridae) 
(Smith & Owen 1995). Некоторыми авторами C. arcania включается в ком-
плекс видов C. gardetta-arcania-darwiniana, который после сравнительного 
морфологического анализа крылового рисунка удалось разделить на несколь-
ко самостоятельных таксонов. C. arcania — понто-средиземноморский вид, 
широко распространенный, обладающий достаточно высоким уровнем поли-
морфизма; C. gardetta — типично горный вид, образующий серию симпатри-
ческих подвидов. C. g. gardetta населяет весь альпийский регион, C. g. dar-
winiana — обитатель долин Центральных и Юго-Восточных Альп, C. d. orien-
talis встречается в пределах ареалов обеих предыдущих форм (Boillat 1990). 

Комплекс Plebeius pylaon (Lycaenidae) включает несколько видов-двой-
ников. Сравнительный анализ крылового рисунка показал, что данный ком-
плекс содержит не только самостоятельные таксоны видового, но и родового 
ранга. Так, были выделены род Maurus на основе P. vogelii, ряд видов 
(P. laewi, P. lucifera, P. eversmanni, P. felicis) отнесены к роду Polyommatus. 
При этом для P. felicis выделен подрод Patricius. В целом оказалось, что в со-
став комплекса P. pylaon входят 15 таксонов видового и подвидового ранга, 
распространенных в аридных и семиаридных горных областях Палеарктики 
(Северо-западная Африка, горы Атлас, Памир, Афганистан, Пакистан) (Balint 
& Lukhtanov 1990). 

У видов-двойников пядениц Casilda antophilaria и C. consecraria есть чет-
кие фенотипические отличия по крыловому рисунку (Raineri 1992). Суще-
ствует несколько цветовых форм: f. excaecaria, intermediaria, parallelaria 
(C. consecraria); f. rosearia, subrosearia (C. antophilaria). 
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Существуют виды-двойники в роде Palaeochrysophanus (Lycaenidae), — 
P. hippothoe и P. candens, которые образуют ряд внутривидовых форм. При 
помощи филогеографических исследований удалось установить, что данные 
виды имеют перекрывающиеся ареалы: P. hippothoe обитает от Испании до 
Приморья, а P. candens встречается в Северном Иране, на Кавказе, в Турции 
и на Балканах. В областях перекрытия ареалов виды образуют ряд гибридов, 
которые описаны как исключительно кавказские подвиды: P. h. eurydame 
Hoff., P. h. candissima Pf., P. c. pfeifferi Beuret. 

Род Agrodiaetus (Lycaenidae) имеет максимальное число видов-двойников, 
различающихся деталями строения рисунка и кариотипов, которые могут об-
разовывать гибридные формы на пограничных участках ареалов (Kocak 1977; 
Forster 1960, 1961; Dantchenko 1994; Munguira et al. 1995). 

Род Celastrina (Lycaenidae) богато представлен видами в Юго-Восточной 
Азии. На территории Приморья обитают два близких вида — C. argiolus L. и 
C. sachalinensis Esaki. Там же был обнаружен и описан симпатрический вид-
двойник — C. phellodendroni Omelko, который отличается от C. argiolus по 
биологии и признакам крылового рисунка и особенностям строения генита-
лий (Омелько & Омелько 1987). C. phellodendroni по окраске крыльев зани-
мет промежуточное положение между C. sugitanii Mats. и C. argiolus L. По 
строению гениталий очень близок к C. argiolus L., отличаясь небольшим 
прямоугольным выступом на нижнем крае вальвы, строением вершины эдеа-
гуса, некоторыми деталями строения гениталий самки. В данном случае, ви-
димо, особенности полифагии C. argiolus выступают как фактор дивергенции 
вида. Существует ряд устойчивых изолирующих механизмов, препятствую-
щих встрече этих видов в областях совместного обитания: смещение видов в 
более узкие стации, несовпадающая по времени дневная активность бабочек, 
приуроченность к разным ярусам леса. В репродуктивной изоляции видов 
определенную роль играют сжатые сроки лета C. phellodendroni. 

Происхождение C. phellodendroni, возможно, было связано с дивергенци-
ей лесных популяций C. argiolus, трофически связанных в прошлом с барха-
том амурским. Прототипом таких лесов могли быть обедненные бобовыми 
(особенно весной) долинные кедрово-широколиственные и ясеневые леса, в 
которых плотность C. phellodendroni самая высокая. В дальнейшем в резуль-
тате узкой специализации к этому растению (стабильная окраска гусениц, 
питание преимущественно листьями) новый вид оказался более конкурент-
носпособным и вытеснил с него C. argiolus. Одна генерация в развитии 
C. phellodendroni, вероятно, была обусловлена как питанием молодыми раз-
вивающимися листьями бархата амурского, так и конкуренцией со стороны 
C. argiolus. 

Виды рода Zephyrus (Theclinae, Lycaenidae) наиболее разнообразны в Во-
сточной Азии. В географическом отношении виды этого рода заслуживают 
большого внимания, так же как и виды родов Colias (Pieridae), Oeneis, Erebia 
(Satyridae), Brenthis (Nymphalidae) (Куренцов 1970). Среди восточноазиат-
ских Zephyrus встречается ряд гомогенных видов, поэтому филогеографиче-
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ское изучение этих групп даст много нового в понимании процессов формо-
образования и видообразования в роде Zephyrus. 
 
Критерии реальности вида в современной таксономии 

В настоящее время известно более 16 точек зрения на критерии реально-
сти в таксономии (Афанасьев 1986). К наиболее важным достижениям в по-
нимании реальности видов относятся: виды реальны, объективно существу-
ют; каждый вид обладает конкретными пространственными характеристика-
ми и собственным биологическим временем, которое может не совпадать с 
физическим. 

Вид есть пространственно-временная, морфологическая, функциональная, 
динамическая и генетическая система, непрерывно взаимодействующая с 
внешней средой. Вид представляет собой многоуровневую, иерархичную си-
стему, состоящую из отдельных популяций (в конечном счете, из особей). 
Можно выделить следующие уровни целостности вида (терминология дана 
по Берталанфи, с небольшими изменениями):  
 

• разделительный (определяется ассортативным скрещиванием особей в 
популяциях);  
• пространственный (определяется взаимным пространственным положе-
нием популяций относительно друг друга, формированием специфическо-
го популяционного рисунка вида на территории ареала);  
• генетический (определяется уникальностью генома каждой популяции 
вида, вытекающей отсюда причинной зависимостью, — степенью гибри-
дизации, — отдельных популяций по отношению друг к другу);  
• морфологический (определяется фенотипами разного масштаба, от 
внутривидовых до межвидовых);  
• физиологический (определяется метаболическими процессами сначала 
на уровне особей, затем на уровне популяций и групп популяций);  
• сегрегационный (определяется процессами эмбриогенеза и онтогенеза 
сначала на уровне особей, затем на уровне популяций и групп популя-
ций);  
• интеграционный (определяется степенью взаимодействия между собой 
популяций и ареальных групп популяций). 
К основным критериям реальности вида можно отнести следующие: 

определенная устойчивость в пространстве и времени, обособленность от 
окружающего мира, известная противопоставленность среде; материальная 
преемственность во времени; определенная степень неделимости; наличие 
особых, отличительных свойств по отношению к другим подобным систе-
мам; наличие определенного числа степеней свободы по отношению к выше-
стоящим таксонам; наличие в составе данной совокупности индивидуально-
стей низшего порядка, определенной иерархии индивидуальностей; контину-
альность в пространстве и времени. Существует несколько точек зрения на 
проблему реальности видов в природе (Афанасьев 1986). 
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1. Вид как категория систематики есть умозрительная абстракция, реально 
не существует, реальны только индивиды (Ф. Лейман, Г. Дильс, П. Саму-
эльсон, Р. Веттштейн). 
2. Вид есть идея Платона, морфологическое описание вида есть более или 
менее адекватное определение этой идеи (Т. Реган, Дж. Симпсон, Г. Гиль-
мар). 
3. Вид есть только таксономическое понятие. Реальна лишь популяция, 
так как ее генетическая целостность и специфичность выражены гораздо 
отчетливее вида, и она является единицей эволюционного процесса. Ос-
новной объект изучения биологии — особи. Из целостности особей выте-
кает разнокачественность и разноплановость популяций и видов (П. Эр-
лих, Р. Хольм). 
4. Биологическая концепция вида основана на репродуктивной изоляции в 
природных условиях. Целостность вида поддерживается постоянным об-
меном генами (Э. Майр). 
5. Морфологическая концепция вида предполагает, что основным видо-
вым критерием является хиатус в изменчивости полигенных фенотипиче-
ских признаков, позволяющий отличить внутривидовые формы от видов. 
Целостность вида поддерживается стабилизирующим отбором, направ-
ленным на сохранение устойчивости онтогенеза особей и популяций. 
6. Вид характеризуется определенными численностью, типом организа-
ции, воспроизведением, дискретностью, экологией, географией, многооб-
разием форм, устойчивостью, историзмом, целостностью (К. М. Завад-
ский). 
7. Вид характеризуется общими морфологическими, биохимическими, 
географическими, экологическими, физиологическими признаками 
(М. М. Сетров). 
8. Вид характеризуется таксономической системностью и целостностью. 
Реальны таксономические единицы подсистем вида. Они являются фор-
мой его существования и ступеньками возникновения нового вида 
(И. А. Шаталкин). 

 
Фенотипический критерий вида на основе комплексного подхода 

Построив естественную систему фенотипов крылового рисунка, мы под-
ходим вплотную к построению системы групп популяций вида и созданию 
популяционной таксономии. При этом фенотип должен выступать в качестве 
надежной диагностической характеристики конкретной популяции или групп 
популяций. Система фенотипов крылового рисунка может быть основана на 
многообразии выборок и музейных коллекций, на сравнительном материале 
и представлять собой каталоги фенотипов как отдельных популяций, так и 
групп популяций (Артемьева 1997, 2003; Артемьева & Воронов 2016). 
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В ландшафтном комплексе популяций чешуекрылых того или иного гео-
графического региона наиболее часто встречается, как правило, только одна 
из имеющихся форм, которую чаще всего собирают и описывают как типич-
ную. Все остальные формы встречаются в популяциях с меньшей частотой, 
поэтому они могут описываться как нетипичные, вплоть до придания им ста-
туса новых видов. Это относится прежде всего к европейским популяциям 
чешуекрылых, особи из которых были приняты в свое время систематиками 
как типичные и получившие поэтому статус номинативных видов и подви-
дов. Особи из популяций на границе ареалов, например, из горных районов, 
чаще всего описываются как новые таксоны. Очень часто политипические 
виды чешуекрылых обладают широким фенотипическим разнообразием кры-
лового рисунка, что делает редкие формы в центральных популяциях часто 
встречаемыми в периферических популяциях в ареале. Так, в популяциях 
P. icarus встречаются фенотипы крылового рисунка в определенных соотно-
шениях на территории ареала. 

Поэтому виды чешуекрылых следует рассматривать в свете биологиче-
ской концепции, а не типологической, как это принято, к сожалению, до сих 
пор в таксономии чешуекрылых. Согласно биологической концепции вид 
рассматривается как группа скрещивающихся популяций, репродуктивно 
изолированных от других таких же групп (Майр 1968). Все фенотипическое 
разнобразие крылового рисунка чешуекрылых в разной степени сформирова-
но отбором и дрейфом генов, изоляцией, что показано на Plebeius actus-
группе (Goodpasture 1973) и Philotes-группе (Shields 1977).  

Аналогичное явление показано и на филогеографии окраски оперения 
желтой трясогузки Motacilla flava на территории Беларуси: южные и север-
ные популяции характеризуются клинальной изменчивостью окраски и при-
надлежат к различным подвидам, — M. f. flava на юге, на севере происходит 
смешение с M. f. thunbergi (Гричик 1990). 

Таким образом, на основе комплексного подхода изучения фенотипиче-
ской изменчивости крылового рисунка возможно проведение таксономиче-
ских исследований популяций чешуекрылых и разделение видов-двойников. 
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Резюме 

АРТЕМ'ЄВА, Є. Види-двійники як результат мікроеволюції (на прикладі лускокри-
лих). — Розглянуто проблемами діагностики і таксономії видів-двійників у лускокрилих рі-
зних систематичних груп. Серед важливих досягнень в розумінні реальності видів — види 
реальні, об'єктивно існують; кожен вид має конкретні просторові характеристиками і влас-
ний біологічний час, який може не збігатися з фізичним. До основних критеріїв реальності 
виду можна віднести такі: певна стійкість в просторі й часі, відособленість від навколишньо-
го світу, певне протиставлення середовищу; матеріальна спадкоємність у часі; певна ступінь 
неподільності; наявність особливих, відмінних властивостей по відношенню до інших поді-
бних систем; наявність певного числа ступенів свободи по відношенню до вищих таксонів; 
наявність у їхньому складі індивідуальностей нижчого порядку, певної ієрархії індивідуаль-
ностей; континуальність у просторі й часі. Через побудову природної системи фенотипів 
крилового малюнка можлива побудова системи груп популяцій виду та створення популя-
ційної таксономії, при цьому фенотип повинен виступати в якості надійної діагностичної ха-
рактеристики конкретної популяції або груп популяцій. У ландшафтному комплексі популя-
цій лускокрилих того чи іншого географічного регіону найбільш часто зустрічається, як пра-
вило, тільки одна з наявних форм, яку найчастіше збирають і описують як типову. Всі інші 
форми зустрічаються в популяціях з меншою частотою, тому вони можуть описуватися як 
нетипові, аж до надання їм статусу нових видів. Це стосується, перш за все, європейських 
популяцій лускокрилих, особини з яких прийняті в свій час систематиками як типові і тому 
отримали статус номінативних видів і підвидів. Особини з популяцій на межах ареалів, на-
приклад, з гірських районів, найчастіше описуються як нові таксони. Дуже часто політипні 
види лускокрилих мають широку фенотипову різноманітність крилового малюнка, що ро-
бить рідкісні для центральних популяцій форми такими, що часто зустрічаються у перифе-
рійних популяціях. Тому види лускокрилих слід розглядати в світлі біологічної концепції. 
На основі вивчення фенотипової мінливості крилового малюнка можливе проведення таксо-
номічних досліджень популяцій лускокрилих і розрізнення видів-двійників.  

https://www.zobodat.at/pdf/Entomologische-Zeitung-Stettin_53_0323-0329.pdf
https://www.zobodat.at/pdf/Entomologische-Zeitung-Stettin_53_0323-0329.pdf
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HORDOVSKYI, A. The philosophy of evolution. — An attempt to combine the science of 
biology with philosophy in the understanding of the evolution in general and the species 
concept and its variability in particular is presented. The aim of the article is to return to 
the origins of natural philosophy. The article uses a hermeneutic approach to the study 
of sacred science as the only undistorted source of all knowledge on the planet. The arti-
cle is dedicated to all non-stereotypically thinking scientists who have devoted them-
selves to the search for the truth. 

 
Введение 

Человек — существо мыслящее и наблюдательное. Иногда решительное. 
Стремление к знаниям привело его к решению создания науки натурфилосо-
фии. Накопление информации и последующее её обобщение сформировало 
структуру научного сообщества. Научный прогресс поднял на новую ступень 
развития интеллектуальный уровень человека. Но, несмотря на эту позитив-
ную тенденцию, проявились негативные признаки расхождение некоторых 
наук в структуре научного мира. В частности, между биологией и философи-
ей образовалась явная пропасть. 

Наука является таковой, если обладает фундаментом. Фундамент состоит 
из законов и понятий. Он необходим для сохранения целостности конструк-
ции научной мысли. Мыслительная деятельность человека, в общей своей 
массе, весьма ограничена. Человек использует мышление картинками, в фи-
лософии это мышление называется — мыслительные формы. Примитивизм 
мыслительных форм не позволяет пристально обратить внимание на фунда-
ментальные истины. Кроме мыслительных форм существует большое коли-
чество мыслительных парадигм, применяемых в определённых задачах, без 
которых эти задачи не имеют решения.  
 
Мыслительные парадигмы 

Главными мыслительными парадигмами являются следующие пять. 
Системное мышление. Весь мир состоит из подобных, относительных и 

бесконечных систем. Системное мышление позволяет осознать материаль-
ный мир, при всём его кажущемся разнообразии, как многоуровневый мир — 
фрактал, состоящий из подобных систем, находящихся на разных уровнях, 
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потому относительных и бесконечных в своём проявлении. На всех уровнях 
фрактала действуют одни и те же законы и понятия, без исключений. В этом 
заключается простота понимания бесконечного мира.  

Структурное мышление. Любая система обладает своей структурой, со-
стоящей из минисистем, находящихся уровнем ниже. В свою очередь любая 
систем является частью структуры макро системы. И так до бесконечности. 
Все существующие структуры объединены в единую сеть причинно-
следственными связями. Поэтому случайность исключается. Структурное 
мышление позволяет производить структурный анализ событий и механиз-
мов, происходящих в природе. Главное правило структурного мышления: 
«Структуры правят миром!» Поэтому, если существует следствие, то всегда 
можно найти причину в структуре при помощи причинно-следственной свя-
зи. 

Программное мышление. Все системы без исключения обладают персо-
нальным программным продуктом, который в процессе существования пере-
программируется фоновыми инсталляциями программ, видоизменяясь в по-
токе событий. 

Волновое мышление. Все материальные системы рассматриваются, как 
волны. Это позволяет осознавать мир как пространственно-временной поток. 

Временное мышление. Любая система имеет своё персональное время. 
Как правило, человек путает понятие «время» и «событие». Ручные часы не 
отражают персональное время человека, они отображают события. Часы его 
программируют, ограничивая его поток жизни. Отображением персонального 
времени систем являются песочные часы, так как время — это материя, 
накапливающаяся в системе. 

Существует огромное количество видов мыслительных парадигм, позво-
ляющих заглянуть человеку за пределы галактики, Вселенной и бесконечно-
сти. 
 
Понятия в мыслительных парадигмах 

В мыслительных парадигмах особое место уделяется понятиям.  
Все понятия имеют многоуровневую природу, обладая свойством относи-

тельности. В современной науке понятия оформлены в устоявшийся норма-
тивный вид. Ни о каком многоуровневом характере понятий и их относи-
тельности речи быть не может. Хотя то же понятие «эволюция» обладает 
различными механизмами и встречается на различных уровнях фрактала. 
Основной механизм эволюции происходит через перепрограммирование си-
стемы.  

Понятие «вид» — весьма абстрактно. Процесс эволюции вида — это вол-
новой процесс событий, при котором происходит постоянное перепрограм-
мирование персональных систем различными структурами. В любой струк-
туре на её перифериях звенья структуры обладают различными программами. 
Соответственно, они обладают различными внешними признаками. Попадая 
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в чужую структуру, находясь под действием причинно-следственных связей, 
система изменяется, обретая программу и персональные характеристики, 
близкие к структурным, в течение нескольких циклов событий. Как правило, 
проявление перепрограммированных систем в виде информационного воз-
рождения в перепрограммирующей структуре в будущем, происходит в ги-
бридной переходной форме с последующим окончательным программирова-
нием и обретением, соответствующих структуре, внешних характеристик.  

В большинстве случаев этот процесс растягивается не на один цикл собы-
тий. К примеру, рассмотрим животное, оказавшееся в структуре семьи, и 
ставшее её членом. При абстрактном мышлении пёс получил имя и прожил 
свои годы в семье людей, став её любимцем и точка. На этом история этого 
пса заканчивается. Но при структурном мышлении, пёс является звеном 
структуры, обладая своей программой, которая в процессе его жизни пере-
программируется самой структурой, в которой он находится. На излёте лет 
пёс обретает программу близкую к системе человека, находящегося в струк-
туре. В этом месте точка не ставится. Так как структура обладает памятью. 
Эта память помогает продолжению рода людей. Соответственно, структура 
сама себя регенерирует, используя свою память. Когда у человека рождается 
ребёнок, структура подбирает для него наиболее подходящие характеристи-
ки, в соответствии с действующими в данный момент времени зачатия ре-
бёнка причинно-следственными связями. Соответственно, решает какую про-
грамму извлечь из своей памяти для его старта, используя свои законы. Ино-
гда, структура извлекает из памяти характеристики перепрограммированных 
систем — гибридов. В структуре рождается ребёнок с синдромом.  

Поэтому понятие «вид» в абстрактном мышлении имеет смысл. Но если 
использовать мыслительные парадигмы, отличные от мыслительных форм, 
то проявятся процессы, свидетельствующие о непрерывном движении и ви-
доизменении материи, позволяющие взглянуть на понятие «вид» как на оче-
редной переходный этап структурного перепрограммирования форм жизни 
как материальных систем. 

Кроме эволюционного процесса структурного перепрограммирования и 
образования гибрида (с дальнейшей адаптацией программы мини системы в 
структуре в процессе нескольких циклов событий) ещё существует эволюци-
онный процесс изменения сознания мини системы в структуре макро систе-
мы, происходящий в результате поддержания равновесия в структуре. Любая 
простая структура обладает линейной причинно-следственной связью. Она 
делится на две подсистемы: экстравертную — командную и интровертную — 
информационно-накопительную подсистемы.  

Если брать в пример человека, то экстравертная подсистема обладает пра-
восторонней доминантой асимметрией мозга. Интровертная подсистема — 
левосторонней доминантой асимметрии мозга. В крайних мини системах 
структуры асимметрия максимальная и противоположная по значению. До-
минанту асимметрии мозга у человека определяет наличие статических 
нейронов в обоих полушариях мозга. Статические нейронные соединения 
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являются реакцией на постоянные фоновые раздражители электро-
магнитными волнами через органы осязания. Кроме того, они являются про-
дуктом усвоения информации в подсознании человека. Поэтому статические 
нейронные соединения генерируют длительную память человека. Кроме ста-
тических нейронных соединений, существуют динамические нейронные со-
единения. Они относятся к краткосрочным воспоминаниям. Но самые инте-
ресные нейронные соединения, относящиеся к эволюционному изменению 
сознания — стабилизационные статические нейронные соединения. Стабили-
зационные нейронные соединения отвечают непосредственно за работу моз-
га. Ибо статические нейронные соединения есть асимметрия — реакция на 
внешние раздражители.  

Механизм запуска стабилизирующей статики в мозге человека начинается 
в весьма раннем возрасте. Когда ребёнок рождается, у него есть два-три года 
относительного баланса полушарий мозга, т.е. работы мозга, необходимой 
для усвоения неискаженной информации и иммунитета. А дальше всё зави-
сит от родственников. Как правило, основная масса структур семей имеет 
асимметричных характер. Это связанно с наличием асимметричного мира; с 
социальными условиями; с отсутствием образования; с наличием информа-
ционных интервенций; и вообще, с наличием ума и нравственности. Крайне 
редко встречаются семейные структуры, старающиеся соблюдать равновесие 
между подсистемами структуры. Необходимость равновесия структуры 
определяет дальнейшую жизнь ребёнка, находящегося на стыке двух подси-
стем структуры, в точке минимальной асимметрии. Этот статус в структуре 
позволяет ребёнку накапливать стабилизирующие статические нейроны и 
запускать работу мозга, что указывает у него на наличие ума. Умение увели-
чивать скорость работы мозга, определяет гениальность человека. Стабили-
зирующая статика, запустившая мозг человека в раннем детстве, продолжает 
накапливаться всю его жизнь. Она изменяет уровень его сознания и позволя-
ет ему при увеличении скорости работы мозга проникать в Пустоту, где он 
может осознавать иные виды парадигм мышления, проникая через границы 
своего мировосприятия и навсегда изменяя свою суть. 

В парадигме многоуровневости материального мира все процессы прохо-
дят по одним и тем же законам на всех его уровнях. Поэтому, вышеописан-
ный эволюционный процесс изменения сознания в структурах присущ для 
всех форм жизни, для всех существующих видов при наличии равновесия в 
структурах, в которых они находятся. Такой эволюционный процесс позво-
ляет наглядно оценить относительность понятия «вид» при использовании 
структурного мышления и осознании системности окружающего мира. Бес-
конечный материальный мир находится в непрерывном движении. Любое 
знание, которым владеет человек, ежесекундно стареет. Представление чело-
века о многих понятиях, в том числе о понятии «вид» иллюзорно. Ибо непре-
рывное движение материи приводит к неуклонному изменению характери-
стик материальных систем. Устоявшиеся нормативные понятия — это ана-
хронизм. Поиск научной информации, поиск истины — процесс безостано-
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вочный. Однажды познанная истина уже не является таковой. Она трансфор-
мируется в догму, а затем в стереотип. 

 
Литература 
Высокий герметизм (герметический свод). Перевод с фр. Онлайн библиотека tinlib.ru. 

https://bit.ly/3hC7ZPM [Ориг.: A.-J. Festugiere, A. D. Nock. 1945–1954. Corpus Hermeticum. Les 
Belles Lettres, Paris (в 4-х томах)].  

Шадрин, Д. А. 2008. Понятие о причинно-следственных связях. Логика: конспект лекций. Эксмо, 
Москва, 1–160. https://textarchive.ru/c-1577419-pall.html 

Lotsy, J. P. 1918. Quintessence de la théorie du croisement. Archives néerlandaises des sciences exactes 
et naturelles. Série III-B, Tome 3. 

 
Резюме 

ГОРДОВСЬКИЙ, О. Філософія еволюції. — Представлено спробу об'єднати науку 
біологію з філософією в розумінні еволюції в цілому і концепції виду і його змін-
ності зокрема. Метою статті є повернення до витоків натурфілософії. У статті ви-
користано герменевтичний підхід до вивчення сакральної науки як єдиного не ви-
кривленого джерела всіх знань на планеті. Статтю присвячено науковцям, які ма-
ють нестереотипне мислення  та присвятили себе пошуку істини. 
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GRYTSENKO, V. Species criteria in palaeontology and ichnology and the possibilities of using 
ichnofossils in geology. — Paleontology is a science between biology and geology thus paleontol-
ogists use both biological and geological approaches to solve different kinds of problems. One of 
the main issues for paleontologist is the use of species criteria and species identification. The fossil 
record shows evidence of evolution of separate phyla and the biosphere in general. A significant 
part of the biosphere is represented by soft-body animals. The marks of activities different animals 
have appeared in the fossil record at least from rocks of Ediacaran to modern age. They could be 
imprints of “sitting” or moving tracks (of invertebrates or vertebrates), evidence of birth (for in-
stance, egg fragments), crawling traces of molluscs, etc. There are a plenty of issues regarding the 
identification of the nature of ichnofossils. Sometimes it is possible to identify animal species that 
left their traces or imprints. We observe ichnofossils on the surface and inside sedimentary rocks, 
but their identification is often impossible. Therefore, an artificial nomenclature is used for the 
naming of “species” of ichnofossils. Ichnofossils of different age and from various facial conditions 
are investigated on all continents. Ichnology as a relatively new branch of geology is developing 
due to the use of modern technological approaches.  

 
Вступ 

Розуміння виду в іхнології дещо відрізняється від поняття виду в біології 
та в палеонтології, розділом якої являється відносно новий напрямок знань, 
що активно розвивається. У більшості випадків ми не маємо можливості ви-
значити організм, який залишив слід на поверхні нашарування в сучасних чи 
древніх відкладах. Ця обставина вимушує іхнологів для позначення іхновидів 
та іхнородів використовувати штучну номенклатуру і такі терміни: ichno-
species — скорочено isp. та ichnogenus — igen. В англомовній літературі ви-
користовується також поняття — «ichnofabric», що означає виробник слідів. 
Частото цей термін використовують разом з терміном фація, що визначає 
специфічні умови, які відобразилися на/в породі. Якщо переважають харак-
терні сліди — розрізняють певні іхнофації. Наприклад, фація Arumberia в 
едіакарських відкладах чи фація Scolitos для різних систем фанерозою.  

Перші систематичні описи та зображення слідів з’явилися у працях 
А. Зейляхера, який був автором терміну «іхнологія». В шестидесятих роках 
минулого сторіччя іхнологію в радянську наукову літературу впровадив ук-
раїнський академік О. С. Вялов.  

http://doi.org/10.53452/nt1213
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Особливо важливо вивчати сліди життєдіяльності у товщах, де відсутні 
звичні фосилізовані рештки — черепашки, їхні ядра, скелети, панцирі різних 
тварин та петрифіковані рештки рослин, тощо.  

Проблемою у використанні та визначенні іхновидів та іхнородів є зміни 
вигляду відкладів та іхнофосилій, які містяться на/в породі. Завдяки перетво-
ренню осадочних відкладів у породу відбуваються процеси ущільнення, де-
формації, розчинення та літифікації матеріалу. Характер цих змін здебільшо-
го важко оцінити і врахувати. Дослідник у більшості випадків опиняється пе-
ред фактом.  

Важливими ускладнюючими чинниками є гідродинаміка — інтенсивність 
дії хвиль та течій, які розмивають відкладений матеріал, та біотурбація, котра 
змінює структуру відкладів. Підвищена щільність й активність інфауни та 
епіфауни може бути фактором, який веде до неможливості визначення іх-
новидів.  

Для палеонтологічних видів перше місце посідає морфологічний критерій. 
В останні декади впроваджуються біохімічні дослідження. Нажаль, для цих 
методів критичною являється модифікація біохімічного складу решток завдя-
ки літифікації та епігенетичним процесам. Але в деяких випадках унікальної 
збереженості решток цей метод працює (Bobrowskiy et al. 2018). 
 
Критерії визначення біологічних і палеонтологічних видів 

В останні кілька десятиріч обґрунтування визначення палеонтологічних 
видів, наближаються до обґрунтування біологічних видів. Дослідники окре-
мих груп викопних тварин все більше використовують біологічні підходи — 
«біологізуються». Запроваджують дослідження онтогенезів та виокремлюють 
їхні стадії (Бондаренко 1992), намагаються дослідити рештки популяцій (та-
фоценози, танатоценози), геоценози (комплекси решток тварин та рослин в 
геологічному середовищі).  

Відповідно до біологічної концепції видом є група природних популяцій, 
представники якої релевантно чи потенційно можуть схрещуватися та репро-
дуктивно ізольовані від інших таких груп (Mayr 1942).  

Хоча викопний літопис будь-якого виду завжди має дефіцит у вертикаль-
ному (в часі), латеральному (в просторі) та в морфологічному вимірі, тверді 
частини деяких форм — особливо черепашкових морських безхребетних 
(брахіопод, молюсків тощо) — являється цілком придатним матеріалом для 
визначення виду. Впровадження кількісного визначення віку (абсолютна гео-
хронологія) та наявність повних стратиграфічних розрізів дає можливість па-
леонтологам корелювати ключові рівні часу та ставити ряд еволюційних та 
палеонтологічних питань, на які палеонтологічний літопис (fossil record) дає 
однозначні відповіді.  

Спостерігати свідчення репродуктивної ізоляції напряму не можливо у 
палеонтологічному літописі (Sheldon 1990). Ця сентенція придатна для будь-
якої групи викопних організмів, без виключень.  
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Біологи застосовують низку критеріїв. Найпоширеніший критерій виду 
морфологічний. Цей критерій придатний для палеонтологічних робіт. 

Часто застосовується географічний критерій, який полягає в тому, що аре-
али близьких видів у переважній більшості випадків не перетинаються. В па-
леонтології розрізняють види з вузьким географічним поширенням та види-
космополіти.  

Поняття вид у палеонтологів певним чином відрізняється від біологічного. 
Головна відміна — складність, а у більшості випадків і неможливість засто-
сування певних критеріїв виду, які прийняті біологами. Трактовка обсягу ви-
ду залежить від прийнятої концепції виду. У табулят вона ґрунтується на на-
явному матеріалі та методах його дослідження (Тесаков 1978).  

Палеонтологи для визначення видів використовують географічний крите-
рій як додатковий На основі поширення решток певних викопних організмів 
створюють палеогеографічні реконструкції.  

У географічному вимірі розповсюдження видів викопних решток може 
бути вузьким (ендемічні види), широким та глобальним (види космополіти). 
Космополітне поширення вважається характерним для багатьох едіакарських 
організмів, яскравим прикладом можуть бути мешканці едіакарських морів 
Nemiana simplex Palij, Dickinsonia costata Sprigg. Для нижнього палеозою та-
ким прикладом можна вважати граптолітів Tirassograptus uniformis Tsegelny-
uk, 1976, які є індикаторним видом першої зони uniformis жединського віку 
раннього девону (Цегельнюк 1976; Цегельнюк et al. 1983).  

Екологічний критерій спирається на те, що певні види формують власну 
екологічну нішу, або оселяються і виживають лише за сприятливих умов се-
редовища. Несприятливі умови пригнічують розвиток організмів, примушу-
ють їх до міграції або знищують. 

Молекулярно-генетичний критерій базуються на різниці геномів близьких 
видів. Застосування в палеонтології цього методу можливе до муміфікованих 
решток (Дыкань et al. 2009). 

Біохімічний критерій полягає у різниці складу макромолекул. Біохімічний 
аналіз все ширше застосовується і в палеонтології для визначення природи 
викопних решток (Bobrovskiy et al. 2018). В застосуванні цього критерію іс-
нує певне застереження через можливість зміни біохімічного складу решток 
та вміщуючих порід за літифікації та процесів епігенетичних змін. 

Фізіологічний критерій полягає у відмінностях життєвих процесів різних 
видів. Зокрема, звичайно різні види не дають плідного потомства (репродук-
тивна ізоляція), хоча існують винятки. Цей критерій неможливо застосувати 
до викопних організмів. 

Підсумовуючі наведені вище критерії зазначимо, що в палеонтології та 
іхнології види в певних випадках чітко визначаються. До них з низкою засте-
режень можна застосувати морфологічний, екологічний (фаціальний), геог-
рафічний та стратиграфічний (геохронологічний) критерії.  
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Морфологічний (типологічний) критерій полягає в тому, що вид приймав-
ся в обсязі, який відповідає типовому екземпляру. Відхилення від голотипу 
визначалися як різновидності (варієтети) або нові види (Тесаков 1978). За-
вдяки абсолютизації типологічного підходу дослідники «наплодили» більше 
200 видів роду Favosites (Тесаков 1978) та 180–200 видів роду Heliolites (Бон-
даренко 1991) тощо.  

К. Тріпп (Tripp 1933) зробив значні відступи від типологічної концепції 
під тиском фактичного матеріалу. Але, на думку Ю. А. Тесакова, він не дав 
строго теоретичного обґрунтування варіацій та використовував орієнтування 
шипів та диференціацію коралітів для встановлення видів. Таким чином при-
родні «популяції» фавозитид він розділив на штучні види (Тесаков 1978: 6). З 
оцінкою Ю. І. Тесакова щодо ролі диференціації коралітів можна погодитися, 
але орієнтація шипів може мати таксономічне значення (рис. 1).  

В подальшому Ю. І. Тесаков відступив від загально прийнятих критеріїв у 
встановленні видових таксонів табулят при описі Pachyfavosites kozlowskii 
Sokolov та Tiverina vermicularis Sokolov et Tesakov. Він вивчив мінливість 
цих видів, яка виявилася такою широкою, що кількісні критерії виділення ви-
дів табулят були взяті ним під сумнів. Ю. І. Тесаков почав цілеспрямовано 
вивчати видові та внутрішньо видові таксони табулят на основі популяційно-
го та біоценотичного аналізу (Тесаков 1978).  
 
Популяції 

Популяції це групи індивідуумів одного виду, які займають певний геог-
рафічний регіон. Таке прямолінійне визначення маскує значну складність 
особливо в розпізнанні викопних популяцій, які являються предметом селек-
тивних знахідок, часткової збереженості та можливого посмертного транспо-
ртування. В деяких випадках воно доводить складність застосування цього 
визначення і стосовно живих організмів тому, що межі між сусідніми попу-
ляціями часто не є чіткими або навіть перекриваються.  
 

 

Рис. 1. Calamopora alveolaris 
Goldf. Поліпняки невеликі, пере-
важно кулькоподібні. Інтенсивно 
диференційовані кораліти мають 
від 4 до 8 граней, обмежені від-
носно товстими стінками, в яких 
наявні пори поблизу ребер. Хара-
ктерні довгі загнуті вгору шипи. 
ГВ № 8911, св. 5463, гл. 361 м. 
Вид поширений у баговицькій та 
конівській світах Поділля (=верх-
ній частині венлоцького та в ни-
жній частині лудловського відді-
лів силурійської системи). 
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Більше того, розподіл індивідів збережених популяцій може бути далеким 
від гомогенного для рухливих організмів, які мігрували з однієї популяції до 
іншої (або рослини, насіння яких переносилися вітром, водою чи тваринами). 
Гетерогенна структура популяцій привела екологів до встановлення ієрархіч-
них підрозділів популяцій в декількох демах (або локальних популяціях), ко-
жна з яких складена з варіабельного числа споріднених груп.  

Застосування до викопних популяцій такого розділу також досить усклад-
нює отримання результату, хоча використання комп’ютерних реконструкцій 
для дослідження структури викопних популяцій привело до значного прогре-
су в цьому напрямку (Curry 1990).  
 
Колоніальність 

Термін колонія найбільш послідовно використовується для популяцій 
простих видів, члени яких ростуть (розростаються, відбруньковуються) один 
від одного, але залишаються фізично прикріпленими до них (рис. 2). Із цього 
випливає, що колоніальність відноситься до габітусу (способу або форми) 
життя в колонії.  

Існують інші популяції, щільні поселення яких теж називають колоніями, 
тут може спостерігатися фізичне наростання (устричні банки, агрегати сер-
пулід), сесильні та мобільні агрегації (церрипедії, офіуроідеї), та окремі тва-
рини, які живуть у функціональних або соціальних системах (колонії морсь-
ких птахів, зграї риб та цефалопод, стада копитних). Такі угрупування не 
враховуються. 

Отже визначення колоніальності базується на сумісному способі росту, 
більшість організмів таким чином являються — морфологічно ідентичними 
тому, що вони явно складені чисельними подібними членами колонії (зооїди, 
поліпи). Таким чином, моховатки та граптоліти загалом відносяться виключ-
но до колоніальних, в той же час Hydrozoa, Anthozoa та покривники (Tuni-
cata) також мають колоніальних представників.  
 

 

Рис. 2. Catenipora escharoides 
Lamark — ланцюжкова колонія. 
Овальні в перетині трубочки 
коралітів мають слабко ввігнуті 
табули. Септи не виходять за межі 
обідка. Кораліти утворюють ряди 
(ланцюжки), що розгалужуються 
та замикаються, обмежуючи 
лакуни, які заповнюються 
осадами. Вид поширений у 
лландоверському відділі силуру 
Поділля (теремцівська світа) і 
Західної Європи (адаверський 
горизонт Естонії тощо).   
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Рис. 3. Acervularia ananas L. № 8543, 
св. 5351, гл. 580,3 — масивна колонія. 
Поліпняки нагадують буханець різного 
розміру в залежності від фаціальних 
умов. Кораліти призматичні, переважно 
5–6-гранні. Септи двох порядків, їхні 
розширення утворюють внутрішню 
трубочку на відстані 2/5 радіусу. Септи 
першого порядку можуть бути вдвічі 
довшими за септи другого порядку. В 
центральній частині є днища, в зовніш-
ній — дисіпименти. Вид поширений 
переважно в біогермах баговицької та 
конівської світ Поділля, лудлові Захід-
ної Європи. 

 

 

Рис. 4. Squameofavosites intricatus Barr. 
— № 3713, відслонення 45 (с. Рашків), 
звенигородська світа, пржидольський 
відділ силуру. Поліпняки сплощенні, 
побудовані призматичними коралітами, 
діаметром 1,5–2 мм. Порожнина кора-
літів заповнена табулами, які розташо-
вані відносна відстані 0,2–0,5 мм, вони 
часто спираються на септальні лусочки. 
Стінки коралітів пронизані великими 
порами в 2–3 ряди. Поліпняки мають 
зональну будову (тонкі темні зони і 
більш широкі світлі). Для виду харак-
терна дуже слабка диференціація кора-
літів за поперечним перетином. 

 
Губки є загадковими тому, що вони не мають очевидних послідовних рис, 

за якими їх можна вважати членами колонії, та, відповідно, є одиночними 
побудованими багатьма клітинами «виробниками» (Rosen 1990).  
 
Видові ознаки 

Для різних викопних організмів вчені використовують різні ознаки видів. 
Наприклад М. Я. Спасский вважає видовими ознаками ругоз деталі будови, 
кількісні характеристики та екологічні відміни (Спасский 1977). Серед ругоз 
(тетракоралів) зустрічаються одиночні та колоніальні форми (рис. 3). 

У табулятоморфних коралів діагностичними являються зовнішня форма 
та будова колоній, форма коралітів, наявність чи відсутність проміжних тка-
нин, їхня будова та мікроструктура, наявність/відсутність септ, пор, частота і 
форма табул (днищ) та інші ознаки (рис. 4). 

Для геліолітид важливими діагностичними ознаками вважається наявність 
ореолів (діадам) навколо коралітів, будова та мікроструктура проміжної тка-
нини, відстань між коралітами, наявність та кількість септ (септальних ши-
пів), форма поперечних та повздовжніх перетинів коралітів й проміжних тру-
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бочок, бакулярної або пухиристої цененхіми (Бондаренко 1978). При виді-
ленні видів обов’язковою є числова характеристика (Бондаренко 1981). Гелі-
олітоідеї дуже різноманітні, поширені від ордовика до девону (рис. 5–7). 
 

 а  б 

Рис. 5. Rotalites leleshusi Grytsenko, 2014 — вид зустрічається у пржидольскому відділі силуру 
(дарахівська світа та її аналоги). Циліндричні кораліти, розділені пухиристою цененхімою. Відс-
тань між коралітами майже дорівнює їхньому діаметру. На зовнішніх стінках коралітів розвинуті 
екстратекальні виступи, до яких примикають пухирі. Діаметр коралітів 2,5–3 мм. Табули майже 
рівні (горизонтальні), розташовані на різній відстані: а — ГВ № 9245 — поперечний перетин, б 
— ГВ № 9246 — повздовжній перетин. 
 

 

Рис. 6. Stelliporella lamellata Počta ГВ № 1474, 
св. Коропець-Пишківці — 3, гл. 1230, 6 м. По-
ліпняки лінзовидні, сплощені, складені зірчас-
тими коралітами, які розділені дрібними при-
зматичними трубками цененхіми. В середині 
коралітів є 12 септ, більшість з яких досягають 
центральної зони, де знаходяться від 2 до 4 
трубок. Деякі септи з’єднуються попарно не 
доходячи до центру. В коралітах наявні табу-
ли. Проміжні трубки диференційовані за роз-
мірами, іноді з ознаками поділу. 

 

 

Рис. 7. Syringoheliolites contraries Bondarenko, 
1971 — ГВ № 7780, св. 1871, гл. 206 м (грин-
чуцька підсвіта рихтівської світи, лудловський 
відділ, силур). Поліпняки лінзоподібні та на-
півсферичні, перетин коралітів зірчастий. Се-
пти утворюють осьову трубку, яка ділиться на 
дольки. Табули горизонтальні в осьовій труб-
ці. В периферійній зоні між септами розвинуті 
12 дисипиментів. Призматичні цененхімальні 
трубки мають різноманітні перетини (від шес-
тигранних до округлих в темних зонах та меа-
ндричні у світлих). У голотипа осьова трубка 
розкрита у фосулу, а у центрі коралітів може 
бути тонкий осьовий стовпчик. 
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За особливостями будови поліпняків в родині Heliolitidae Lindström, 1876 
за кількістю ценехімальних трубок навколо коралітів виділяються щонайме-
нше п’ять підродин. Найбільш по шириною з них є підродина Heliolitinae 
Lindström, 1876. Яскравими діагностичними ознаками в цій родині відзнача-
ються Stelliporella Wentzel, 1895 та Syringoheliolites Bondarenko, 1971 (рис. 6 
та 7 відповідно).  

Деяким палеозойським целентератам притаманний симбіоз. Особливо ча-
сто це явище спостерігається у сирингопорід разом зі строматопорами. Прик-
лади коменсалізму знаходимо в публікаціях І. І. Чудинової (1971). Подібні 
зразки наявні і в колекціях ГВ (рис. 8). Такий спосіб симбіозу підпадає до ка-
тегорії коменсалізм — взаємовигідне співіснування. Сирингопора утворила 
спільний скелет з строматопорою.  

Для описів видів брахіопод важливими вважаються обриси стулок (фор-
ма) черепашок (раковин), зовнішня будова (орнаментація) та внутрішня бу-
дова раковин (спинної та черевної стулок): наявність зубних пластин, зубів, 
відбитків м’язів, серединної септи, адукторів їхня форма тощо (рис. 9 а–б). 

В описах видів брахіопод також зазначають географічне поширення та 
екологію. Якщо стулки не відпрепаровані, то застосовують серії пришліфо-
вок, які дають змогу реконструювати внутрішню будову раковин (рис. 9).  

В ряду штучних видів находяться дуже важливі для стратиграфії та геох-
ронології конодонти. Як правило їх знаходять у вигляді розрізнених елемен-
тів або (дуже рідко) у вигляді природних скупчень елементів (зубних?) апа-
ратів конодонтоносіїв (мультиелементні види).  

Найбільш розповсюджені консервативні елементи (раміформні). Вони 
можуть бути спільними для кількох родів. Більш важливі «елементи, що 
швидко змінювали свою форму, морфологічно чітко відрізняючись навіть на 
підвидовому рівні» (Дригант 2010: 48).  
 

   
а б 

Рис. 8. Симбіоз Parallelostroma communis Bogoyav. та Syringopora venusta Tchud. — відслонення 
42 на правому березі Дністра проти с. Сокіл, конівська світа: а — поперечний перетин ГВ 
№1424, б — повздовжній перетин ГВ №1423. 
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а б 

Рис. 9. Перерізи брахіопод: а — Platyorthis ovalis Pašk., ГВ №8507, св. 5353, гл. 246,7 м (рідкіс-
ний випадок в переріз потрапили адуктори та гострі ребра, звенигородська світа, пржидольський 
відділ силуру); б — ГВ № 5946, св.3641, гл.153 м (баговицька світа, лудловський відділ силуру). 
 

 

Рис. 10. Морфологічні 
елементи конодонтів 
родів Caudicriodus та 
Icriodus (за: Дригант 
2010: Рис. 2.2). 

 
Видовими ознаками конодонтів є висота, кількість та щільність потрійних 

зубців, ширина та довжина основи, форма базальної ямки, розмір та форма 
вушок (губ), форма килю тощо (рис. 10). 
 
Таксономічна оцінка головних ознак та обсяг видів 

Оцінка таксономічного значення різних ознак викопних решток вимерлих 
організмів являється найбільш важким питанням в роботі палеонтологів. Го-
ловною систематичною категорією є вид. Які ознаки мають видове значення? 
Яким чином відрізнити вид від іншого виду?  
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Біологи використовують відміни в будові (морфологічний критерій), спо-
собу життя (екологічний критерій), особливості біохімії та фізіології — фізі-
олого-біохімічний критерій, відміни в поширенні (географічний критерій). За 
О. Б. Яблоковим, сутність всіх цих відмін полягає в тому, що вони можуть 
забезпечити генетичну самостійність кожного виду (Яблоков 1978: 10). 

В палеонтологічній практиці нема можливості використовувати в однако-
вому ступені всі наведені відміни. Палеонтологи в якості головного викорис-
товують морфологічний критерій. В меншому ступені — географічний та 
екологічний критерії. Можливості геоісторичного критерію палеонтологи ви-
користовують відносно широко. Все більшого поширення набуває асто-філо-
генетичний критерій різниці видів (Бондаренко 1978). Таким чином, палеон-
тологи в певному сенсі, мають певні переваги й знаходяться в більш вигідно-
му положенні ніж біологи.  

В практиці побудови систематичних систем палеонтологи використову-
ють принцип декількох провідних ознак. Звичайно набір ознак не збігається у 
різних дослідників, але якщо навіть окремі ознаки співпадають, їм надають 
різне значення. Одна з систем ругоз обґрунтована М. Я. Спасським, яка базу-
ється на вивченні онтогенезу та філогенезу, палеоекології, морфології, біоге-
ографії та біостратиграфії групи тварин, яка розглядається (Спасский 1977: 
23). Провідними систематичними ознаками за Спасським є тип розмноження 
та форма колоніальності.  

Існує поширена точка зору про те, що саме кількісні відміни відіграють 
головну роль при виділенні видів, якісні відміни важливі при виділенні родів.  

Переконливим прикладом залежності обсягів видів від вихідного матеріа-
лу та методів його вивчення були роботи В. Л. Лелешуса стосовно ступені 
спорідненості між колоніями із застосуванням електронно-обчислювальної 
техніки За В. Л. Лелешусом, обсяг видів ґрунтувався на основі матеріалу по 
екземплярам, які попередньо відносились до одного типологічного виду. Як-
що ступінь спорідненості між колоніями не більший одиниці, то вони відно-
сяться до одного виду. Коли ступінь спорідненості досягає 1,5, види вважа-
ються різними (Лелешус 1968, 1970).  

У дослідників табулят другої половини двадцятого століття час від часу 
спостерігався частковий відхід від типологічного розуміння виду. У їхньому 
підході намічалося розширення рамок мінливості деяких ознак аж до повної 
відмови від градацій видових ознак. Тому на озброєння були взяті інші озна-
ки для діагностування видів. Для прикладу, І. Саттон, який вивчав невеликі 
вибірки фавозитид, прийшов до висновку про значні варіації диференціації 
коралітів, товщини стінок та довжини септальних шипів, а за діагностичну 
ознаку прийняв діаметр коралітів (Satton 1966).  
 
Близькі види 

Якщо досліджене певне угрупування морфологічно подібних зразків, на 
конкретній території та на визначеному стратиграфічному рівні, то цілком 
логічно припустити, що ми маємо справу з «палеопопуляцією» виду. Для 
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прикладу візьмемо «популяції» широко розповсюдженого виду табулят Fa-
vosites gothlandicus Lam. із силурійських відкладів Поділля, для її представ-
ників характерні караваєвидні поліпняки, переважно гексагональні в перетині 
(призматичні) кораліти, наявність двох рядів овальних пор на гранях, рівно-
мірне розташування днищ та відсутність (голчатих) септ тощо. Для представ-
ників близького виду Favosites forbesi M. Edw. et H. характерні диференційо-
вані за розмірами кораліти та наявність шипів в темних зонах. 

Д. Дж. Лі та Дж. П. А. Нобль вважають, що з усіх морфологічних характе-
ристик, які використовують в таксономії фавозитид, розмір перетину коралі-
тів найбільш часто має більшу вагу, ніж інші ознаки, через простоту вимірів 
та, вірогідно, меншу мінливість (Lee & Noble 1988).  

На основі комп’ютерних зображень ними був здійснений швидкий та точ-
ний підрахунок розмірів поперечних перетинів коралітів та побудовані діаг-
рами розподілу цієї ознаки. Для цього вони застосували комп’ютерну про-
граму, яка забезпечила швидкі та точні виміри. Аналіз створених комп’ю-
тером діаграм вимірів поперечних перетинів коралітів району (Гаспе, Квебек, 
Канада) дозволив оцінити та реабілітувати розмір перетину коралітів завдяки 
застосуванню статистичного підходу до кількох палеопопуляцій фавозитид 
верхнього силуру рифового комплексу Вест Пойнт.  

Найкращим матеріалом були дорослі кораліти, тому в своїх висновках во-
ни ґрунтувалися на результатах вивчення зрілих частин мінімум 100 коралі-
тів. За основу вони брали середнє (медіанне) значення вимірів 10 % попереч-
них перетинів найбільших коралітів в дорослій частині колоній. Це дослі-
дження також доводить, що в межах виду мінливість розміру коралітів часто 
значно більша завдяки фенотиповій пластичності, але саме ця ознака на 
практиці може бути досить корисною. Такі самі висновки, вірогідно, вірні 
для більшості інших морфологічних ознак. В деяких випадках, одначе, одна 
чи дві риси залишаються незмінними в межах палеопопуляції одного виду та 
можуть бути визнані діагностичними. Ті самі характеристики виявляються 
гранично мінливими у інших видів (Lee & Noble 1988). 
 
Різноманітність докембрійських Metazoa 

Палеонтологія як наука виникла більше 200 років тому, а перші описи до-
кембрійських тварин з’явилися значно пізніше — лише в першій половині 
минулого століття. Характерною рисою докембрійської біоти вважалася від-
сутність мінералізованих скелетів та відносно низька кількість біомаси мета-
зоїв у докембрійських екосистемах.  

Залишки докембрійської біоти тепер відомі з Австралії, Африки, Амери-
ки, Європи та Азії. Найбільш перспективні на думку М. О. Федонкина є міс-
цезнаходження з серії нама, Намібія; серії паунд, південна Австралія; серії 
чарнвуд Велика Британія; серії консепшин, південно-східний Ньюфаундленд 
(Канада); валдайської серії Поділля в Україні, на Онезькому півострові та се-
рії хорбусуонка в північній Якутії (Glassner 1984; Fedonkin 1987).  
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Останніми десятиріччями місцезнаходження з унікальними формами збе-
реженості виявили в Сибіру, Намібії та Китаї (Hagadorn et al. 2006). 

Серед докембрійських (едіакарських, вендських) фосилій розрізняють: 
циклічні та двобічносиметричні форми; знайдені петалонами — форми, які 
схожі на листки (fronds) з дисками в основі, що прикріплені до ґрунту; опи-
сані представники з трипроменевою симетрією; вірогідні губки та моховатки; 
іхнофосилії; рештки грибів, водоростей, мікрофосилії (Coutts et al. 2016; 
Grytsenko 2016, 2020), протисти (Seilacher et al. 2003) тощо.  

Спостерігається варіабельність прикріплювальних дисків у петалонам та 
відзначається відсутність кореляції між їхнім діаметром та розміром (frond) 
листків (Coutts et al. 2016).  

Найбільш розповсюдженими у венді (едіакарії) є відбитки Nemiana sim-
plex Palij, варіація діаметрів, товщини їхніх лінзовидних структур та малюнок 
скульптури коливаються в широких межах. Для розрізнення видів Nemiana 
потрібні додаткові статистичні дослідження. 
 
Іхнофосилії 

Іхнофосилії (викопні сліди) це біологічно створені седиментаційні струк-
тури, які включають треки, сліди, нори заривання, свердління, фекальні пеле-
ти та інші сліди вироблені організмами. Виключення складають відмітини, 
які не віддзеркалюють життєві функції, тобто є результатом катання, дрейфу-
вання мертвих тварин, уламків каміння, деревини.  

Маючи органічну природу, іхнофосилії можуть одночасно рахуватися па-
леонтологічними та седементологічними суб’єктами, об’єднуючими розрив 
між двома головними розділами (піддисциплінами) в осадочній геології. Су-
часні підсумки, що стосуються головних принципів іхнології, можуть черпа-
тися з праць Р. В. Фрея, А. Зейляхера та С. Г. Пембертона та ін. (Frey 1975; 
Frey & Seilacher 1989; Frey & Pemberton 1984, 1985). 

Іхнофосилії не завжди є рештками тіл, скоріше вони представляють пове-
дінку тварин. А. А. Еклад з колегами (Eklad et al. 1984) розрізняють сім кате-
горій поведінки: сліди покою (cubichnia), сліди руху (repichnia), структури 
свердління (domichnia), сліди пасьби (pascichnia), свердління з метою году-
вання (fodinichnia), системи «ферм» (agrichnia) та сліди втечі (fugichnia). Такі 
фундаментальні поведінкові сліди та візерунки, хоча генетично контрольова-
ні, філогенетично не обмежені. Ці основні етологічні категорії для більшої 
частини іхнофосилій зберігаються протягом фанерозою.  

Наприклад, поживні відклади накопичуються у спокійних умовах, де від-
клади харчових продуктів найбільш рясні. Напроти, умови турбулентних вод 
не дуже сприятливі — поживні елементи виносяться за їхні межі. Це справе-
дливо і для поживних суспензій. Так само, сліди руху мулоїдів (pascichnia) та 
сліди покою (cubichnia) можуть зберігатися у вузьких умовах довкілля, в зо-
нах спокійної гідродинаміки (рис. 11).  
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Рис. 11. Слід покою (cubichnia) — Aspidella 
sp. — диск прикріплення невизначеної пета-
лонами. Диски прикріплення зберігаються 
краще самої тварини. В даному випадку від-
биток умовно віднесений до категорії негати-
вний ерірельєф. Чітко видно два кільця та 
вцентрі — місце відриву столону. Зовнішній 
діаметр відбитку — 23–25 мм, діаметр столо-
ну в місці відриву — 7,5 мм. 

 
Попри локальне чи регіональне розповсюдження, сліди тварин потенційно 

здатні надавати істотну кількість інформації для палеонтологічних, палеое-
кологічних та седиментологічних висновків.  
 

Значення іхнології 
На локальному та регіональному рівні іхнофосилії потенційно придатні 

для отримання значної кількості палеонтологічної, палеоекологічної та седи-
ментологічної інформації.  

У загальному, найбільш важлива інформація, яку можливо отримати від 
аналізу іхнофауни включає: 1 — різноманітність способів діяльності та фік-
сації у палеонтологічному літописі організмів, які не збереглися; 2 — прос-
торова кореляція та структурний стан ще м’яких (не літифікованих) осадків; 
3 — утворення, зміна та консолідація седиментаційних текстур та виробників 
слідів; 4 — фації та послідовність фацій; 5 — батиметрія, співвідношення на-
громадження та розмиву осадків, рівень кисню, солоність та когерентність й 
стабільність субстрату (Frey & Seilacher 1980; Pemberton et al. 1990).  
 
Концепція іхнофацій 

Важлива суть дослідження іхнофосилій у групуванні характерних іхнофо-
силій у рекурентні іхнофації. Ця концепція впроваджена А. Зейляхером у 
п’ятдесятих та шістдесятих роках двадцятого сторіччя і спочатку ґрунтувала-
ся на тому факті, що багато параметрів, котрі контролюють розповсюдження 
іхнофосилій, підтверджують тенденцію до прогресивного збільшення глиби-
ни. Були виділені дев’ять послідовних (рекурентних) іхнофацій. Назву кож-
ної представляли такі іхнороди: Scoyenia, Trypanites, Teredolites, Glossifun-
gites, Psilonichnus, Skolithos, Cruziana, Zoophycos та Nereites.  

Ці асоціації іхнофосилій віддзеркалюють адаптації організмів, які вироб-
ляють сліди, до численних факторів середовища, таких як консистенція субс-
трату, можливість отримувати їжу, рівень турбулентності, солоність та вміст 
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кисню (Frey & Pemberton 1984). Траси неморських (континентальних) асоціа-
цій (Scoyenia) являються узагальненими і підлягають ревізії. Морські іхнофа-
ції м’якого ґрунту (Psilonichnus, Skolithos, Cruziana, Zoophycos та Nereites) ро-
зподілені відповідно численним параметрам середовища; іхнофосилії щіль-
ного ґрунту (Glossifungites) ті, що оселяються в деревині під водою (Tere-
dolites) та твердого ґрунту (Trypanites) — ці асоціації розповсюджені відпо-
відно типу субстрату та його консистенції. Представництво появи різних іх-
нофації підсумовано дослідниками (Frey & Seilacher 1980; Pemberton et al. 
1990). Хоча кожна може виявитися в іншому положенні, яке визначено спе-
цифічним розташуванням періодичних параметрів довкілля, які викликані 
змінами рівня моря за трансгресій та регресій або кліматичними змінами. З 
позиції екологічних вимог організмів виробників слідів припливний задній 
бар’єр довкілля майже не відрізняється від умов припливного переднього 
бар’єру та може містити віртуально однакові світи слідів життя.  

Іхнофація Scoyenia містить досить узагальнену асоціацію слідів, які зна-
ходять у типових континентальних червоноколірних верствах. Перспективи 
розпізнання додаткових неморських іхнофосилій залишається підбадьорюю-
чими. Наприклад, Екдайл з колегами (Ekdale et al. 1984) помітили що виразні 
світи іхнофосилій характеризують та дозволяють розрізняти еолові дюни, 
флювіальні узбережжя, викопні ґрунти та озерні умови. 

Іхнофація Psilonichnus асоціюється з супралітораллю — верхньою літо-
раллю з відносно низькою енергією моря та/або еоловими умовами, які типо-
ві від пляжу до заберегу та дюнних умов. Тут характерні вертикальні нірки 
розміром від малих структур, деякі з розширеннями у вигляді цибулин, до 
більших неправильних J-, Y-, або U-подібних структур свердління; сліди до-
бування їжі та повзання безхребетних та хребетних тварин; сліди хребетних 
та копроліти; низька щільність та різноманітність; безхребетні — здебільшо-
го хижі; та хребетні — переважно хижі та травоїдні.  

Іхнофація Skolithos звичайно асоціюється з високою енергією піщаних мі-
лководних морських умов. Іхнофосилії характеризуються переважно верти-
кальними циліндричними та U-подібними структурами свердління, зрідка го-
ризонтальними, рідко структурами продукованими мобільними організмами; 
низкою різноманітністю, хоча окремі форми можуть бути рясними; більшість 
ходів свердління створені мулоїдами.  

Іхнофація Cruziana звичайно асоціюється з інфралітораллью — мілковод-
ною циркалітораллю (неритовою зоною) нижче хвильового базису вище ба-
зису штормових хвиль. Іхнофосилії характеризуються: змішаною асоціацією 
вертикальних, похилих та горизонтальних структур; присутністю слідів по-
будованих мобільними організмами; звичайно високим різноманіттям та ряс-
ністю; здебільшого слідами годування та випасання — наприклад, на бакте-
ріально-водоростевих матах, які створюють поживні рівні (горизонти) у відк-
ладах.  

Іхнофація Zoophycos відповідає цирколіторалі-батіалі, спокійній морській 
воді, мулам або мулистим піскам; нижче базису штормових хвиль до чистих 
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глибоких вод; в зонах вільних від турбидитних потоків аж до зон з дефіцитом 
кисню. Іхнофосилії характеризуються низькою різноманітністю, але окремі 
сліди можуть бути рясними. Слідам повзання та випасання створеним у по-
живних відкладах, притаманні горизонтальні та слабко нахилені структури. 

Іхнофація Nereites зазвичай асоціюється з батіаллю–абісаллю, низькою 
енергією, оксигенованими морськими умовами, предмет періодичних турби-
дитних потоків. Іхнофосилії характеризуються високим різноманіттям та ря-
сністю; комплексом горизонтальних слідів випасання та візерунків нірок му-
лоїдів; численними слідами повзання; синуозними фекальними зліпками; та 
структурами створеними мулоїдами, детритофагами (смітниками) або збира-
чами їжі. 

Останні три іхнофації спеціалізовані, вони контрольовані субстратом та 
середовищем й дуже широкі за обсягом.  

Іхнофація Glossiphungites розвинута на твердих але не літифікованих суб-
стратах, тобто це зневоднені глини (мули). Такі субстрати можуть втрачати 
воду в результаті поховання та ущільнення. Іхнофація створена наявними ви-
робниками слідів, які стають помітними в результаті ерозії. Ексгумація (роз-
мив) може відбуватися в мілководних умовах в результаті берегових ерозій-
них процесів або у підводних каналах, які врізаються у раніше відкладені 
осадки. Такі горизонти можуть бути важливими для концепції секвенсстрати-
графії, яка розвивається. 

Іхнофація Trypanites характеризується цілковито літифікованими морсь-
кими субстратами, такими як тверді ґрунти, рифи, скельні береги, неузго-
дження та інші типи, пов’язані з опусканням рівня моря. Іхнофація Teredo-
lites, з іншого боку, охоплює специфічні асоціації свердління у морських кси-
літних субстанціях (деревині), які відрізняються від кам’яних субстратів 
трьома ознаками: 1 — вони можуть бути гнучкими замість жорстких; 2 — 
вони складаються з горючих матеріалів — замість мінеральної речовини; во-
ни легко піддаються біологічному розкладанню (деградації). Така різниця 
означає, що засоби, завдяки яким ці два типи субстратів протинаються, різні. 
Притаманні їм асоціації будуть мати велике значення для визначення секве-
нсних та парасеквенсних границь. 
 
Палеобіологічне застосування  

Іхнофосилії переважно являються записом активності бентосних організ-
мів, багато з яких являються м’якотілими (не мають скелетів, твердих покри-
вів тощо) і тому рідко зберігаються у викопному стані. Вони включають такі 
філуми: немертини, нематоди, нематоморфи, анеліди, сіпункуліди, ехіуриди, 
погонофори, пріапуліди, фороніди та ентеропнеусти. Додаються класи анто-
зоїв, аплакофорів, голотуроідей та демоспонгій.  

Багато з цих родоводів дуже різноманітними (тепер відомо 18000 сучас-
них видів анелід, 15000 видів нематод, 900 видів немертин та 320 видів сепу-
нкулід), багато з них походять з початку фанерозою.  
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Наприклад, анеліди, ехіури, погонофори, пріапуліди, фороніди та ентеро-
пнеусти відомі з кембрійських відкладів. Палеонтологам важко прослідкува-
ти філогенетичні стосунки іхнофосилій. Обережний аналіз побічних доказів 
може представити досить переконливі й важливі інтерпретації (Frey 1975).  
 
Повнота палеонтологічного літопису 

Починаючи з 1850 року, найбільш прикрою особливістю викопного літо-
пису є його явна неповнота, яка заважає еволюціоністу простежити шляхи 
органічної еволюції через безліч відсутніх ланок. Але викопний літопис міс-
тить багато доказів, які свідчать на користь органічної еволюції, що являють 
собою неповні ряди видів, морфологія яких перекривається і які розташовані 
клинальним чином в часі (Буко 1979).  

Час від часу дослідники знаходять нові відслонення з викопними рештка-
ми, котрі заповнюють пробіли у літописі та дають підстави для роздумів і ви-
сновків. Особливо важливі знахідки решок тварин з відбитками м’яких тка-
нин в так званих лагерштетах (Butterfeld 1990) тощо. 
 
Заключення 

Палеонтологи намагаються застосовувати концепцію палеобіотичного 
угрупування, яка ґрунтується на дослідженнях палеопопуляцій видів. Але тут 
виникає обмеження у зв’язку з неповнотою палеонтологічного літопису. Як 
зазначали класики, біоценози в геологічному середовищі проходять стадії та-
натоценозу, тафоценозу і остання — оріктоценоз. На кожній стадії біоценоз 
(угрупування) втрачає частину інформативності (Bret 1990). Відновлення пе-
рвинних угрупувань на основі оріктоценозів становить проблему для палеон-
тологів. 

Сучасні види займають певне місце в екосистемі — екологічну нішу. Ви-
копні організми також «прив’язані до певних фацій». Такий висновок в пер-
шу чергу справедливий для донних прикріплених організмів, які здебільшого 
знаходяться на місці первинного оселення.  

Для багатьох видів критичними можуть бути умови їхнього існування і 
відповідно до резистентності до умов розрізняють стенобіонтні та еврібіонтні 
види. Для визначення впливу умов середовища на викопні види палеонтологи 
з певними засторогами використовують «принцип актуалізму». Найбільші 
проблеми постають перед палеонтологами, коли вони мають справи з давно 
вимерлими організмами. І чим древніший організм, тим складніші задачі по-
трібно вирішувати.  

Деякі організми мають широкі межі мінливості, які пов’язані з різними 
чинниками. Для водного середовища це: солоність, температура, гідродина-
мічна активність, кількість розчинених газів та їхній склад тощо.  

В залежності від досвіду та наявного фактичного матеріалу дослідники 
«розуміють» вид в широкому чи вузькому сенсі.  
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Викопні організми вилучають з різних гірських порід, які спочатку були 
осадками на дні моря або ґрунтом на суходолі. За складом порід та викопних 
решток можливо з певними обмеженнями відновлювати первинне середови-
ще існування різних видів організмів. 
 

Висновки 
Поняття вид в палеонтології та іхнології дослідники розуміють різним 

чином. Формальний підхід дозволяє палеонтологам використовувати це по-
няття в широкому та вузькому сенсі.  

Використання біологічного підходу певним чином зближує позиції геоло-
гів (палеонтологів) та біологів.  

Видом в палеонтології можливо вважати угрупування решток організмів, 
які характеризуються певним набором морфологічних ознак, поширені у ви-
значеному діапазоні стратиграфічної послідовності (= часі) та займають об-
межену екологічними та кліматичними умовами територію або являються 
космополітами. При визначені видів необхідно враховувати вікові зміни фе-
нотипу (цикломорфоз для колоніальних форм), мінливість ознак (морфологі-
чні варіації) та можливий вплив зовнішнього середовища.  

Іхновиди виділяють на основі штучної номенклатури, вони здебільшого 
віддзеркалюють поведінку організмів, які створюють певні «сліди», тому во-
ни досить умовні через складності ідентифікації, зміни зовнішнього вигляду 
в процесі літифікації та пост седиментаційних (екзогенних) процесів.  

За іхнофосиліями виділені іхнофації, які корисні для відновлення екологі-
чних умов та визначення приблизної глибини палеобасейну та інших чинни-
ків древнього довкілля.  

Спільними зусиллями біологів, палеонтологів, іхнологів та геологів мож-
на досягнути значного синергітичного ефекту у вирішенні проблеми виду. 
 
Подяка 

Автор щиро вдячний І. В. Загороднюку та З. Баркасі за корисні поради та коректи-
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Резюме 

ГРИЦЕНКО, В. П. Критерії видів з точки зору палеонтології та іхнології, та можливості 
використання іхнофосилій в геології. — Палеонтологічна наука займає місце між біологі-
єю та геологією, саме тому палеонтологи використовують біологічний та геологічний підхо-
ди для вирішення різного роду проблем. Одна з головних проблем для палеонтологів засто-
сування критеріїв та розпізнання видів. Викопний літопис демонструє докази еволюції окре-
мих філумів та біосфери в цілому. Значна частина біосфери представлена м’якотілими тва-
ринами. Сліди активності різноманітних тварин в Україні зустрічаються в осадочних поро-
дах від едіакарського (вендського) віку до сучасних. Це можуть бути відбитки «сидіння» чи 
треки руху (безхребетних або хребетних), свідчення народження (наприклад, фрагменти 
яєць), траси повзання молюсків і таке інше. Існує безліч проблем визначення природи іх-
нофосилій. Ми спостерігаємо іхнофосилії на поверхнях нашарування (древньому дні) та в 
середині осадочної породи (інфауна). Здебільшого їхнє визначення неможливе, саме тому як 
правило для ідентифікації «видів» іхнофосилій використовують штучну номенклатуру. Іноді 
виникають можливості ідентифікувати сліди або відбитки до виду. Іхнофосилій за варіюю-
чих фаціальних умов різного віку вивчають на всіх континентах. Тепер іхнологія як відносно 
новий напрямок розвитку геологічної науки завдяки використанню дослідниками сучасних 
технологічних методів модернізується.  
К люч о в і  с лова : іхнологія, іхновиди, палеонтологія, геологія, фації. 
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ZAGORODNIUK, I. Emergent features of species: existence between populations and communi-
ties. — The key block of tasks in defining species as a phenomenon, as a concept, and as a catego-
ry — its emergent features, is considered. These include 5 systems of features, such as 1) diagnosis 
(primarily morphological, including unique apomorphies); 2) genotype in the broadest sense (in-
cluding karyotype); 3) system of reproduction and protection of the gene pool from mixing with 
foreign forms (reproductive isolation); 4) geographical range (including type habitats and distribu-
tion limits); 5) system of variability (including the presence and features of age-related changes, 
sexual differences, and trends in geographical variation). There is evidence that species as a reality 
is characterized by the properties of "repeating structures". To the latter the author includes the fol-
lowing six: 1) limited volumes of species composition of communities; 2) limited body-size rows 
of guilds; 3) parallelisms and the phenomenon of isomorphism; 4) limited number of ecotypes and 
the phenomenon of vicariates; 5) homeomorphies and restrictions of morphological types; 6) syn-
perates as overlaps of range boundaries. Areas of non-alternative application of the concept of 
"species", including red lists, checklists, descriptions of unique parts of communities (endemics, 
rarities, etc.), and objects of economic value are given. 

 
Вступ 

Концепт «вид» є дуже суперечливим через багатоликість цього поняття та 
відсутність єдиних критеріїв виду — вид як назва, категорія, класифікаційна 
одиниця, таксономічний ранг, рівень окремішності, елемент біорізноманіття, 
біогеографічний елемент тощо (Парамонов 1943; Загороднюк 2019). Ще бі-
льшими стають складності інтерпретації, якщо розглядати вид у різноманітті 
його проявів у просторі й часі.  

Тому розуміння поняття має бути сформоване через ті сутнісні його особ-
ливості, які й породжують факт його існування. Звісно, для багатьох вид — 
це абстракція, а тому, відповідно, робота систематиків — це фантазії1. Проте 
це не зовсім так (а інколи й зовсім не так), оскільки є однозначні й очевидні 
ситуації, коли ми можемо говорити про види як елементи біорізноманіття. 
Наприклад, що в Голосіївському лісі живуть 16 видів гризунів або в Чорному 
морі — три види дельфінів. Тому варто зважати, що вид — не лише продукт 
класифікування елементів чи фрагментів філогенезу, він ще й складова угру-
                                                           
1 За своїм змістом і призначенням всі систематичні процедури стосуються не особин, а надорга-
нізмових систем, тобто абстракцій, а по суті — гіпотез (Загороднюк 2019: 82). 

http://doi.org/10.53452/nt1214
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повань, живе і розвивається в екосистемах. А там його формують не тільки 
особливості його філогенезу, але й стосунки з іншими видами, що входять до 
тих самих угруповань — будь-які взаємодії, окрім репродукції.  
 
Про емерджентність біосистем 
 

«Я думаю, в цілому, підтримую твердження, до якого система-
тики так стійко прихилялися під усіма нападами еволюційних фі-
лософів, що, хоча ми не можемо чітко визначити види, вони все 
ж мають властивості, яких у сортів немає, і розрізнення полягає 
не лише у ступені» (Bateson 1913: 242) 

 

Емерджентні (новонабуті) ознаки властиві певному рівню організації сис-
тем: наприклад, організму, популяції, угрупованню. Їхня кількість падає зі 
збільшенням рівня інтеграції біосистем (Salt 1979). Вид існує на всіх рівнях 
організації біосистем, з екологічної точки зору вид проявляє свої властивості 
одночасно як група особин, і як популяція, і член угруповання та еволюційна 
окремішність. Так само вид є багатоликим у таксономічній системі: ми його 
можемо бачити як типовий зразок або типову серію, тобто бути малою час-
тиною наявного морфологічного (чи генетичного) різноманіття, але так само 
вид може бути єдиним представником роду або родини. Екологічний та так-
сономічний дуалізм виду і залежність розуміння концепту від масштабу по-
роджують низку суперечностей.  

Унікальною особливістю всіх біосистем є їхня ієрархічність. Ясно, що ба-
гатоклітинний організм — це не колонія одноклітинних, а популяція — не 
сума особин. Всі елементи знаходяться у певних взаємодіях — просторових, 
мутуалістичних, трофічних, репродуктивних тощо. І ці взаємодії породжують 
нові якості, які не властиві окремим складовим. Наприклад, на популяційно-
му рівні такими особливостями є вікова, просторова, статева структура попу-
ляцій; народжуваність, смертність, репродуктивний потенціал.  

На рівні міжпопуляційних взаємодій формуються конкуренція, коменса-
лізм, мутуалізм, хижацтво, паразитизм, а самі системи організуються у гільдії 
та угруповання тощо. Врешті, на рівні угруповань маємо ще один блок влас-
тивостей, якими, за Бігоном з кол., є «видове різноманіття, межі схожості 
конкуруючих видів, структура харчової мережі, біомаса і продуктивність 
угруповань» (Бигон et al. 1989: 115). До емерджентних властивостей угрупо-
вань й екосистем можна також додати ємність, повночленність, а вищих за 
рангом систем — екотони, сукцесії, рослинність, фауністичний комплекс. 
Серед важливих особливостей екосистем є й повторюваність трофічної стру-
ктури, незалежно від фактичного видового складу угруповань. 

Очевидно, що емерджентні властивості (ознаки) формуються природою 
так само, як і будь-які інші. Ймовірність появи емерджентних властивостей в 
екологічних одиницях буде пропорційною можливостям природного добору 
діяти на компоненти, коли ті є разом (Salt 1979). Оскільки зв’язність елемен-
тів біосистем зменшується зі збільшенням рівня інтеграції біосистем, кіль-
кість емерджентних ознак падає зі збільшенням цього рівня (ibid.). 
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Ієрархічність біосистем є багатоплановою — це і таксономічні ієрархії, і 
екологічні, і хорологічні, і ландшафтні тощо. У запропонованій колегами 
«Схемі ієрархічних рівнів біотичного і ландшафтного різноманіття» (Шеляг-
Сосонко & Емельянов 1997) є п’ять «ліній» ієрархічного різноманіття, з яких 
позицію «вид» містить одна — перша, названа авторами «генетичною». Вона 
включає наступні підпорядковані множини: індивідуум, популяція, вид, рід, 
родина, ряд, клас, тип, царства. Жодна інша лінія позицію «вид» не включає, 
проте всі вони включають «індивідуум» і більшість — «популяцію» з різни-
ми варіантами (локопопуляція, екопопуляція, фаціальна популяція).  

Відсутність «виду», «гільдії» й «угруповання» в екологічних лініях схеми 
може бути пояснена тим, що обсяг «виду» завжди виходить за межі угрупо-
вань: вид в угрупованні представлений лише однією популяцією (з багатьох), 
а тому не може бути його частиною. Тому виходить так, що, беручи за основу 
таксономічний «вид», дослідники угруповань досліджують взаємини окремих 
популяцій, що відносяться до різних видів, а не стосунки видів.  

З іншого боку, саме це — існування у складі угруповань — і формує озна-
ки виду і є тестом на видовість, тому необхідно визнати, що вид як концепт, 
як явище біологічної диференціації, проявляється саме через угруповання і 
формується саме в угрупованні, через взаємодії з іншими видами, і форму-
вання його ознак йде саме через системи конкуренції, кооперації та інших 
форм взаємодій, і добір реалізується через зміни в популяціях. 
 
Видовість як позначення окремішності й цілісності  

Це поняття загалом не нове, проте існує низка відмінностей у тлумачен-
нях. Видовість розглядають як істинне природне явище, як повторювану сут-
ність (див. далі), як те, що може існувати поза людськими концепціями, з іє-
рархічною підпорядкованістю «рід: вид».  

Аналізуючи науковий спадок Авіцени, Д. Янош (Janos 2020) зазначає, що 
«він чітко відділяє родовість [genusness] і видовість [speciesness] (інакше "бу-
ти родом" та "бути видом") від чистої природи або сутності речі; зокрема ро-
довість від тваринності [animalness] та видовість від людськості [humanness]. 
Самі по собі сутності "тваринності" і "людськості" не є ні родом, ні видом». 
Розвиваючи подібні думки, філософи відзначають, що «еволюція є фактом, 
що стосується видів, і в цьому розумінні "річ" [thing] — це таксони, і їхній 
"атрибут" можна назвати "видовістю" [specieness], тобто атрибутом належно-
сті до певного таксономічного рангу» (Casetta 2014). За Любарським, видо-
вість — це результат епістемічної дії, спрямованої на вичленення видового 
рівня поміж всіх інших проявів різноманіття.  

В авторському позначенні «видовість» (speciesness) розуміється як прояв 
окремішності разом із системою її підтримання й репродукції (Загороднюк 
2020). Вид як окремішність існує в трьох площинах: як морфологічна окре-
мішність, як філогенетична окремішність і як окремішність біотична, у стру-
ктурі угруповань (Загороднюк 2021). З цих рівнів окремішності найбільш ве-
рифіковуваним є філогенетичний: «хоча філогенетична видова концепція не є 
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більш точним описом «видовості», ніж будь-яка інша, він [парадокс виду] 
пов’язує визначення видів з діагностикою видів за чіткими критеріями, що 
робить філогенетичні види більш підданими емпіричному тестуванню, ніж 
види, визначені іншими концепціями.» (Brower 2002).  

Видовість розглядається сутнісною властивістю видів незалежно від спо-
собів поділу родів: «види існують саме як види, а не якісь інші сутності, тому 
що наділені спільною якістю "бути видом чого-небудь", тобто якістю «видо-
вості» (Павлинов 1992: 437); «якщо мова йде про види, нехай і виділені за рі-
зними ознаками, то в будь-якому випадку "речами одного роду" їх робить 
[їхня] наділеність певною загальною сутнісною властивістю, яка позначаєть-
ся як "видовість"» (Павлинов 2011: 51). Ця точка зору розвинута в низці по-
дальших праць, зокрема і в цьому збірнику, при тому саме в конотаційній ве-
рсії «specieshood» (Pavlinov 2021).  
 
Система ознак виду  

Якщо виходити з практики таксономічних ревізій різних груп, то кількість 
ознак виду буде надвисокою, відповідно до того, що було провідними озна-
ками еволюційної диференціації в межах роду або просто доступно для дос-
лідника. Проте є й більш загальні системи ознак, на яких і зупинимося. Сис-
тема тут наведена відповідно до авторського огляду «Про вид, його реаль-
ність та типи видів» (Загороднюк 2021). Спільним знаменником всіх систем 
ознак є система взаємин виду з іншими подібними сутностями. До базових 
ознак видів автор пропонує відносити такі п’ять особливостей:  
 

1) діагноз (насамперед, морфологічний), тобто унікальні морфологічні 
ознаки, властиві всім особинам та популяціям (принаймні на одній зі ста-
дії індивідуального розвитку), включно з відмінностями від суміжних ви-
дів та апоморфіями як унікальними новонабутими ознаками (не обов’яз-
ково морфологічними, напр. поведінковими); 
2) генотип в найширшому розумінні, включно з каріотипом (який по суті 
також є системою морфологічних ознак) та окремими найбільш виразни-
ми й відмінними від інших спадковими ознаками й особливостями; 
3) система репродукції та охорони генофонду від змішування з чужорід-
ними формами (популяціями інших видів), яку називають репродуктив-
ною ізоляцією та механізмами її підтримання, що дозволяє утримувати 
власну еконішу в угрупованні та власне місце в межах гільдії; 
4) географічний ареал виду включно з типовими оселищами та межами їх 
поширення, які й визначають географічні межі поширення виду, ціліс-
ність ареалу та створення мережі обміну особинами, алелями як системи 
підтримання необхідного рівня мінливості й адаптивності;  
5) система мінливості, включно з особливостями вікових змін, відміннос-
тей статей та інших внутрішньовидових груп, особливостей мінливості у 
просторі (географічної висотної, екогеографічної). 
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Цей набір включає не тільки стандартні морфологічні й генетичні ознаки, 
що формують діагноз (пп. 1–2), але й ознаки фруктифікацій та репродукції 
(п. 3). Серед ознак є й такі, що важливі для характеристики виду і систем йо-
го функціонування (пп. 4–5), проте не можуть бути формалізовані для вико-
ристання у таксономічній системі та не завжди годні для кладистичних побу-
дов, оскільки не є апоморфіями і не характеризують монофілетичні групи. 
Проте вид — не тільки елемент філогенезу, але й складова угруповань. 

Попри тотальне захоплення дослідників різноманіття філогенетикою (ін-
коли й філогеографією) та фруктифікаціями, тобто в умовах тотального від-
ходу від аналізу ознак існування видів (розміри, трофіка, поведінка) маємо 
еволюційну тріаду, існування якої визнають всі. Зокрема, при описі видів як 
складових угруповань та екосистем дослідники незмінно звертаються до 
концептів «репродуктивна ізоляція чи гібридизація», «конкуренція чи коопе-
рація [тощо]», «симпатрія чи алопатрія».  

Всі три компоненти найбільш яскраво реалізуються на рівні угруповань 
(щонайбільше на рівні регіональних біот) та при розгляді морфологічно й 
еволюційно близьких видів (Загороднюк 2011). Тобто, розвиток міжвидової 
кооперації (уникнення конкуренції) при підтримання репродуктивної ізоляції 
в умовах симпатрії — це і є ключові міжвидові взаємодії, які проявляються в 
екосистемах і які не можна реєструвати будь-якими методиками філогенети-
чного аналізу біорізноманіття.  
 
Ітераційні структури (структури, що повторюються) 

Одним із важливих принципів оцінки факту та визначення реальності та 
коректності опису складних біологічних структур, надто надорганізмових, є 
тест на їхню повторюваність. Це повною мірою стосується і концепту «вид». 
Як зазначено в книзі М. Бігона з колегами, «Головна мета екології угрупо-
вань — встановити, чи відповідають такі властивості повторюваним структу-
рам навіть в тому випадку, коли угруповання суттєво різняться за видовим 
складом» (Бигон et al. 1989: 116). Ця теза стосовно «виду» підтверджується 
багатьма прикладами. Серед них ключовими автор вважає такі сім: 
 

• лімітовані обсяги видового складу угруповань — загальна особливість 
багатьох типів угруповань, яка полягає у приблизно однакових оцінках 
видового багатства в різних за походженням, проте подібних за структу-
рою типів угруповань, незалежно від регіону та природи таких угрупо-
вань. Явище загалом можна пов’язати з поняттям «ємність середовища» 
(Емельянов 1984), а головною особливістю є подібність оцінок видового 
різноманіття попри різну їхню природу (Ємельянов et al. 2001);  

 

• обмежені розмірні ряди гільдій — види в угрупованнях формують по-
вторювані розмірно-залежні комплекси, які й визначають склад гільдії 
(Бигон et al. 1989); у великорозмірних тварин мова звичайно про розмірну 
тріаду «малий-середній-великий» (Вишневський 2002), у дрібніших форм 
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довжина розмірного ряду гільдії помітно зростає (Загороднюк 2008)2; 
структура гільдій повторювана в дуже різних локальних фаунах та різних 
регіонах; стабільність гільдійної структури може розглядатися як фактор 
рівності видових обсягів в різних типах місцезнаходжень, проте брак ре-
сурсів призводить до закономірного випадіння окремих видів, завдяки 
чому в угрупованнях виявляються тільки крайні або центральні форми/ 
Понад те, при існуванні у маргінальних умовах відбувається монотипіза-
ція таксонів, коли кожна гільдія або кожний рід чи родина виявляються 
представленими тільки одним видом (Загороднюк et al. 1995);  

 

• паралелізми та явище ізоморфізму: паралелізми — загалом одне з най-
поширеніших і добре вивчених явищ, що розвивається завдяки однотип-
ним змінам близьких груп в подібних умовах, звичайно при порівнянні 
родів і більш високих таксонів до класів включно, проте явище також ві-
доме для близьких видів і описане як ізоморфізм (Степанян 1983). Суть 
явища ізоморфізму полягає у зближенні ознак і без того близьких (сест-
ринських) видів, внаслідок чого формується вторинна двійниковість, де-
тально описана на птахах (Степанян 1983) і очевидно широко поширена й 
серед ссавців. Можливі моделі формування двійниковості у групах близь-
ких видів ссавців описано автором раніше (Загороднюк 2003). 

 

• обмеження числа екотипів та формування вікаріатів — поширене явище, 
у тому числі й у межах одного регіону, надто серед рослин: наприклад в 
угрупованнях, що зростають на різних типах ґрунтів: такі приклади наве-
дено В. Альохіним при порівнянні вікарних списків «чорноземних» і «пі-
щаних» видів рослин (Алехин 1944: 41). Аналогічні явища описано для 
багатьох груп живих організмів, і нерідко їх наводять як набори життєвих 
форм (для віддалених таксонів, напр. кріт та «сумчастий кріт») або як кла-
сичні вікаріати (для близькородинних видів);  

 

• гомеоморфії та обмеження морфологічних типів — особливість багатьох 
полівидових систем, коли кількість ознак диференціації та їх комбінацій 
значно менша за кількість сформованих видів; явище описано і охаракте-
ризовано на малакологічних матеріалах (Анистратенко 1998), проте оче-
видно поширене ширше. Такі перекомбінації ознак описані для багатьох 
груп, зокрема й гризунів (напр. полівок, ховрахів тощо), коли суттєво від-
ділені за географічним критерієм види, що відділені й філогенетично, за 
«традиційними» класифікаціями відносили до інших надвидів, ніж це по-
казують дані з тонкої морфології, цитогенетики чи інших сучасніших під-
ходів (напр. монгольську полівку нерідко розглядали у складі західнопа-
леарктичних Microtus arvalis, даурського ховраха — у складі надвиду 
Spermophilus citellus) (Малыгин 1983 та ін.);  

                                                           
2 Повторюваність проявляється і в екоморфологічних дистанціях між видами (стала Хатчінсона), 
і в тому, що різноманітність дрібних форм завжди більша, ніж великорозмірних (там само). 
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• синперати як збіги або смуги згущення меж ареалів (Кузнецов 1936); рі-
зні види мають подібні типи і контури ареалів, особливо яскраво виразні у 
формі синперат, які, власне, і визнаються межами різних біогеографічних 
одиниць (напр. межі степу й лісостепу) або збігаються з великими геогра-
фічними координатами (напр. долини великих річок для степових видів 
наземних тварин). Синперати є особливостями саме видів, а не популяцій 
чи гільдій, і такі явища не раз описані для фауни України, зокрема й щодо 
поширення в Україні ссавців (Попов 1939); явище широко поширене і се-
ред водних тварин (Мордкович 2005); 

 

• повторюваність таксономічної структури певних таксономічних груп, 
отриманої різними способами та із застосуванням різних підходів і мето-
дик до аналізу таксономічної неоднорідності біоти (вид в угрупованнях) 
та неоднорідності філогенезу (вид в філогенетиці), отримання по суті од-
них і тих самих результатів (часто ідентичних) при роботі різними мето-
дами, з різними системами ознак та в різних наукових центрах. 

 

Різноманіття ітераційних структур стосовно виду загалом велике. Одним 
із особливих прикладів, з практики автора, є поведінка «моногільдії» карпат-
ських мишаків. Ця гільдія демонструє динамічну структуру і динамічну по-
вторюваність. У фауні Карпат присутні три види мишаків — дрібний Sylvae-
mus uralensis, середньорозмірний S. sylvaticus та найбільших з них S. tauricus. 
Всі три поширені на передгірній рівнині, проте на більшій частині гір, вкри-
тих буковими й мішаними лісами, поширений тільки S. tauricus (Загороднюк 
& Покиньчереда 1997; Barkaszi & Zagorodniuk 2016). У роки великого вро-
жаю букових горішків відбувається осіннє і потім майже цілорічне розмно-
ження мишаків, внаслідок чого формується псевдо-трьохвидова гільдія, в 
якій роль двох дрібніших видів (uralensis + sylvaticus) виконують новоприбу-
лі та молоді особини S. tauricus. Це яскраво видно з розподілу вибірок за роз-
мірами тварин (довжини тіла та лапки)3. По мірі виїдання кормових запасів 
розмноження мишаків припиняється, чисельність падає і менша та середня 
розмірні групи зникають, залишаються тільки дорослі мишаки. 

У описаному випадку фактично тільки за рахунок ростових процесів один 
вид формує багаточленну гільдію у період надлишку трофічних ресурсів, 
зменшуючи цим внутрішньовидову конкуренцію. Всі форми диференціації 
вікових чи статевих груп Sylvaemus виявилися унікальним механізмом, який 
по низці позицій суперечить як типологічній, так і семіотичній концепціям4, 
проте все це лише посилює розуміння виду як члена біотичного угруповання. 
Чимало видів настільки щільно «вросли» в певні типи угруповань, що сфор-
мували високо диференційовані внутрішньовидові групи, якими є личинки й 
імаго, касти, репродуктивні та нерепродуктивні групи тощо.  

                                                           
3 Цю модель автор сформулював ще у 1985–2000 роках, проте описана вона тільки тут. 
4 Як справедливо зауважує Г. Любарський (2015), вид як продукт систематики не має мінливості 
й значної частини морфології; він є коміркою в системі, що і є ідеалом системи. 



Вид в біології • Species in Biology 55 

Важливим прикладом є також явище ітеративної (повторюваної) еволюції, 
описане для повторних проявів ознак при потраплянні в подібні умови. Відо-
мим став приклад з нелітаючими підвидами пастушків, які принаймні двічі 
формувалися (по суті «видоутворювалися») на знаменитому своїми ендемі-
ками атолі Альдабра в Мозамбікській протоці (Hume & Martill 2019); 

Повторюваність структур є основою формування гіпотез щодо причин та-
кої повторюваності, тобто розвитку знань. Власне, одним з ключових у цьому 
переліку фактів є те, що можна назвати «зліченністю» видів: види, на відміну 
від популяцій, гільдій або угруповань, можна порахувати. Принаймні, це мо-
жливо на рівні угруповань, і оцінки багатства і різноманіття та повторюва-
ність структури угруповань є чудесною їх особливістю. 
 
Галузі застосування терміну «вид» 

Тепер важливо розібратися з тим, де і коли концепт виду вживається на 
практиці коректно. Уявлень про реальність виду і про те, що вид — це лише 
зручний концепт для опису неоднорідності біоти, а також абстракція, є чима-
ло. Проте з огляду на головну задачу цього дослідження (окреслення ознак 
виду як критеріїв його реальності) маємо назвати галузі, де це поняття є од-
нозначним або його однозначність задана ідеєю його застосування (пере-
довсім шляхом звуження задач). Отже, найбільш однозначно поняття «видів» 
застосовують у низці галузей дослідницької, просвітницької або й господар-
ської активності. Такими галузями, зокрема, є: 
 

• аналіз біотичних комплексів — оцінки видового багатства, видового й 
таксономічного різноманіття угруповань та локальних біот або окремих 
територій чи акваторій; 
• визначення та опис унікальності регіональних біот — характеристика рі-
вня унікальності біот за наявністю ендеміків (ендемічних видів, рідше ге-
ографічно ізольованих підвидів);  
• визначення об’єктів першочергової уваги — червоні списки та різнома-
нітні контрольні списки (напр. регіональні об’єкти охорони, списки кара-
нтинних видів, видів СІТЕС тощо);  
• зрізи знань про зареєстроване біорізноманіття — каталоги колекцій, зок-
рема й бази даних та каталоги фондів й експозицій природничих музеїв, 
зоологічних музеїв та гербаріїв; 
• описи об’єктів уваги й поширення знань, зокрема довідники й підручни-
ки, сайти й інформаційні таблиці зоопарків та ботсадів; 
• визначення природоохоронної цінності окремих територій або аквато-
рій — документи на обґрунтування природної цінності територій або ак-
ваторій, зокрема з метою створення заповідних об’єктів; 
• робота на національному рівні та в мовних спільнотах — всі форми вза-
ємодії наукового знання з фолк-таксономією та фолк-номенклатурою, з 
метою їх розвитку; розвиток словників. 
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Важко уявити, що в одній із цих галузей замість виду (хоча би номіналь-
ного, тобто як назви) буде використовуватися поняття популяції або вибірки. 
І одним з ключових факторів є те, що всі види у цих галузях мають одну з 
найзагальніших особливостей — вони є назвами. Проте так само ці назви не-
суть величезне смислове навантаження, що включає фактично повний гіпо-
дигм5 таксону — сумарну інформацію про його діагноз, мінливість, взаємини 
з близькими видами, ареал, біотопи, еволюцію та історію таксономії з усім 
набором синонімів та змінами уявлень про його обсяг. 
 
Не-види 

Види в описах локальних (регіональних) фаун — це майже завжди родо-
види, тому й описи місцевих фаун нерідко створюють з родових назв, що ха-
рактерно для всіх фолк-таксономій і фолк-номенклатур (Atran 1990; Люба-
рский 2015). Типовим представленням родовидів є запис на кшталт «в уро-
чищі мешкають заєць, олень, сарна» (і нікого не має хвилювати, скільки ін-
ших видів зайців, оленів чи сарн живе по інших куточках світу).  

Пов’язано це з тим, що зазвичай в одних і тих самих місцезнаходженнях 
кожний рід (підрід, група видів) представлений тільки одним видом, що ре-
презентує на регіональному рівні весь аловидовий комплекс (тобто всю сис-
тему мінливості виду, включно з географічною). Тому в описах локальних 
біот мова нерідко йде про представлені в них роди або групи видів (не види). 
І через це дослідники в описах локальних біот часто пропускають знахідки 
інших видів того ж роду (надвиду), надто рідкісних. Феномен загалом типо-
вий, і через нього та через шаблонне визначення нерідко рідкісні види стають 
ще більш рідкісними або й відсутніми в результатах обліків. 

Важливим аспектом застосувань є те, що на практиці нерідко поняття 
«вид» змішують або й плутають з суміжними ієрархічними рівнями, як ниж-
чими (напр. популяція або особина), так і вищими (суміжні види гільдії або 
роди в цілому), при тому не лише формально, а контекстно, що впливає на 
характер інформації та її важливість для подальшого використання. 

Наприклад, від зоозахисників нерідко можна чути про знищення вовка 
(єнота, зубра тощо); але мова по суті йде про особин, вкрай рідко про попу-
ляцію і напевно не про вид. Така практика зміщення проблеми з охорони 
особин на охорону популяцій й виду (а по суті підміни понять) невиправдана, 
особливо у випадках, коли ньюз-мейкерами є «журналісти» з біологічною 
освітою, які втратили зв’язок зі спеціальним знанням.  

Зворотною ситуацією є видавання особини за популяцію, інколи вид, а, 
буває, й родину. Особина може представляти вид, навіть бути його типом, 
проте вона не є ні популяцією, ні видом, навіть у модулярних організмів, 
оскільки не несе відповідних ознак (напр. мінливість, ареал тощо).  

                                                           
5 Гіподигм — весь обсяг матеріалу, характеристик та особливостей, які входять у первинний або 
подальші описи виду. В нормі мова про підстави первинного опису, який не обов’язково вклю-
чатиме всі ці матеріали, але який неодмінно базується на них (Загороднюк 2019). 
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Наприклад, автору повідомили (типова ситуація), що у певній місцевості 
живуть «нетопири малі», проте єдиний їх зразок «раптом» при перевірці ви-
явився належним до іншого надвиду, при тому це знахідка за межами відомо-
го ареалу. Тобто, вид з’явився у списку як назва, проте не представлений по-
пуляцією, та й при перевірці цей єдиний зразок має діагностичні ознаки ін-
шого виду. Ситуацій «вид є, але популяції немає» дуже багато, особливо у 
«заповідних фаунах», а по суті лише списках, часто не верифікованих. 
 
Післямова 

Пошук ознак і галузей застосування концепту «вид» свідчить про наяв-
ність такого «поля» інформації та спектру його застосування в теорії і на 
практиці. Тобто вид має ознаки не тільки абстракції, але й реальності. Ця ре-
альність реалізується, як показано у статті, практично тільки в екологічній 
сфері, екологічній площині, при описах і аналізі регіональних або локальних 
біот. Власне цю тезу про однозначність виду тільки на такому (екологічному) 
рівні автор писав не раз і раніше (Загороднюк 2001, 2008, 2019; Загороднюк 
& Ємельянов 2003 тощо). Цей аналіз дозволив підвести більш структуровану 
систему обґрунтувань цього твердження.  

Існування двох модусів — реального й однозначного виду на рівні лока-
льних біот (угруповань) та виду-абстракції й неоднозначності на рівні таксо-
номії й філогенетики всього роду — є суперечністю, яка має отримати роз-
в’язку. Очевидно, що це дуже різні розуміння «виду», хоча вони суттєво пе-
рекриваються у кожній конкретній точці простору і часу, в яких існує вид. І 
по суті, зоною такого перекриття (тобто простором, а по суті точкою одно-
значності) цих двох статусів є зона існування виду як члена угруповання. Ок-
рім того, вид в системі ієрархічних рівнів біотичного різноманіття, вміщений 
у таксономічну («генетичну») лінію і не передбачений в усіх інших (по суті 
екологічних) лініях — це також суперечність. І вона також має бути розв’я-
зана. Розв’язка ця може бути у визнанні того, що вид якраз однозначний в 
екологічних ієрархічних рядах (хоч там йому не передбачено місця), а не у 
філогенетиці (де його вміщено).  

Обидві суперечності розв’язуються визнанням реальності виду в екології 
на відміну від умовності категорії в філогенетиці. У складі біотичних угрупо-
вань розкриваються майже всі його емерджентні властивості, включно з сис-
темою охорони його самобутності, що доповнюється тими з них, які розкри-
ваються у просторі й часі. Перші забезпечують автономну репродукцію, мін-
ливість і внутрішньовидову диференціацію, збереження екоморфологічних 
дистанцій. Другі формують ареал, географічну мінливість та системи підтри-
мання цілісності виду у просторі через дисперсію прибулих, міграційну акти-
вність та обмін генофондом між суміжними популяціями.  
 

Подяки 
Дякую всім, хто сприяв розвитку висловлених автором ідей, надто проф. І. Єме-
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Резюме 

ЗАГОРОДНЮК, І. Емерджентні властивості виду: існування між популяціями та угрупо-
ваннями. — Розглянуто ключовий блок задач у визначенні виду як явища, як концепту, як 
категорії — його емерджентні особливості. До таких віднесено 5 систем ознак, у т.ч. 1) діаг-
ноз (насамперед, морфологічний, включно з унікальними апоморфіями); 2) генотип в най-
ширшому розумінні (включно з каріотипом); 3) система репродукції та охорони генофонду 
від змішування з чужорідними формами (репродуктивною ізоляцією); 4) географічний ареал 
(включно з типовими оселищами та межами їх поширення); 5) система мінливості (включно 
з наявністю й особливостями вікових змін, відмінностей статей та проявів географічної мін-
ливості). Наведено свідчення того, що вид як реальність характеризується властивостями 
«повторюваних структур». До останніх автором віднесено такі шість: 1) лімітовані обсяги 
видового складу угруповань; 2) обмежені розмірні ряди гільдій; 3) паралелізми і явище ізо-
морфізму; 4) обмеження числа екотипів та явища вікаріатів; 5) гомеоморфії та обмеження 
морфологічних типів; 6) синпеpати як збіги меж ареалів. Наведено галузі безальтернативно-
го застосування концепту «вид», включно з червоними списками, чеклістами, описами уні-
кальних частин угруповань (ендеми, раритети тощо), об’єкти господарської уваги. 

https://doi.org/10.1007/978-3-0348-8114-2_1
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MEZHZHERIN, S. V. The genetic species concept and its versatility. — A review of the species 
criteria of the four most popular species concepts (typological, genetic, biological, and evolution-
ary-phylogenetic) shows that they are essentially the same. In each of them, the fact of fixing alter-
native alleles in diverging populations is a key circumstance in one form or another. Such groups of 
populations should be considered as a kind of evolutionary genetic discreteness supported by a pro-
tected gene pool. Therefore, a biological species should be understood as a set of populations, indi-
viduals of which have the fixation of common unique alleles for a number of structural genes. Dif-
ferences between the concepts are secondary and are due to the emphasis on different sides of the 
same phenomenon or the use of different methods for determining the genetic structure. It is indi-
cated that there are subjective difficulties in the application of the genetic concept (the reluctance of 
traditional taxonomists to lose their monopoly) and objective problems caused by the unequal peri-
od of divergence of taxa of the species rank and different ways of forming genetically discrete enti-
ties. 

 
Введение 

Системы взглядов, по-разному трактующие понятие «биологический 
вид», часто являются местом научных столкновений. И это неслучайно, по-
скольку вид как элементарная таксономическая единица лежит в основе 
классификационных построений биологического разнообразия. Отсюда не-
обходимым условием становится единая трактовка научного содержания это-
го понятия. Тогда как неоднозначные или размытые представления о том, что 
такое вид, приводят не только к спорным таксономическим интерпретациям 
одного и того же объекта представителями разных научных школ, но и иска-
жают объективную таксономическую иерархию, разрабатываемую специали-
стами разных систематических групп. В конечном счете, это приводит к 
несопоставимости как частных результатов, так и обобщений, основанных на 
оценках видового богатства, темпов эволюции, экосистемных и биогеогра-
фических построениях. 

Можно насчитать до 10 научных концепций вида — систем взглядов, 
трактующих вид на основе определенных критериев, которые в практической 
систематике называются диагностическими характеристиками (признаками). 
Поскольку многие концепции не имеют однозначной трактовки, а также, по 
сути, дублируют друг друга, то следует проанализировать самые известные 
концепции, видовые критерии которых имеют реальную ценность. 
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Разнообразие концепций 
Типологическая, или линнеевская концепция вида основана на анатоми-

ческих особенностях строения организмов, наличии морфологических диа-
гностических признаков общих для особей одного вида и строго отличающих 
их от индивидуумов других (Майр 1968, 1971). Это самая практичная кон-
цепция, поскольку 99 % видов описаны именно по особенностям строения 
тела. Актуальные недостатки: субъективность оценки значимости признаков, 
наличие модификационной и возрастной изменчивости, невозможность опре-
деления на личиночных стадиях. 

Основы генетической концепции вида начали формироваться в 1920-х 
годах (Вавилов 1931) и к 1970-м этот процесс завершился, когда было до-
стигнуто принципиальное понимание механизмов генетической дифферен-
циации популяций в процессе видообразования (Dobzhansky, 1970). Тогда и 
стало ясно, что морфологическая (фенотипическая) неповторимость особей 
одного вида, передаваемая потомству, — следствие мутационной изменчиво-
сти и уникальности аллельного состава, формирующего особый генотип. При 
этом существенным моментом, определяющим стабильность вида, является 
защищенность генофонда популяций за счет полной или частичной репро-
дуктивной изоляции в природе. К этому следует добавить, что практическая 
диагностика таксономической принадлежности с использованием генных 
маркеров по фиксациям аллельных состояний в природных популяциях, по 
сути, достигает 100% надежности. 

Существует несколько способов оценить уникальность генотипа и факт 
фиксаций альтернативных аллелей. Реально эти подходы — не что иное, как 
последовательные ступени развития генетических методов исследования по-
пуляций, предпринимавшиеся генетиками нескольких поколений с целью 
изучения их генетической структуры 

1. Оценка уникальности генотипа по фенотипу. Первичный и самый при-
митивный способ генетического анализа. Именно этот подход задействован в 
классической типологической концепции. Ограничения его применения: 
субъективность оценки веса признаков, модификационный и возрастной ха-
рактер изменчивости. 

2. Гибридологический анализ — в современном исполнении заключается 
в попытках не столько доказать сам факт репродуктивной изоляции в лабора-
торных условиях, сколько по проявлению генетического дисгенеза у потом-
ства установить факт некомплементарности генетических аппаратов роди-
тельских особей. Метод трудоемкий и представляет собой длительную про-
цедуру, так как требует не только получения гибридов второго поколения, но 
и зачастую доведения этого потомства до половозрелого состояния. Следует 
также учесть, что скрещивания в лабораторных условиях во многих случаях 
просто невозможно осуществить по техническим причинами. Кроме того, 
этот критерий неприменим к клоновым видам. 
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3. Кариологический анализ является естественным продолжением гибри-
дологического, поскольку различия в наборах хромосом родителей автомати-
чески предполагают гибридный дисгенез у потомства. Этот метод достаточно 
трудоемкий, хотя, благодаря высокой очевидности результатов, в середине 
прошлого столетия был очень популярным средством решения спорных так-
сономических вопросов (Воронцов 1958). Он мало подходит к мелким объек-
там и организмам с низким выходом метафазных пластинок. Принципиаль-
ное ограничение — его неприменимость к группам родового и семейственно-
го уровня со стабильным кариотипом. 

4. Аллозимный анализ — первый универсальный метод, который можно 
было использовать для решений запутанных таксономических вопросов, в 
принципе, у всех групп организмов. Его идея заключается в анализе измен-
чивости электрофоретических спектров белковых продуктов ряда структур-
ных генов. Благодаря этому обстоятельству получил название «мультилокус-
ный анализ». Внедрен в систематические исследования в первой половине 
1970-х годов (Ayala et al. 1970, 1974; Selander et al. 1971; Lakoovaara et al. 
1972; Avise et al. 1974a–b; Hedgecock & Ayala 1974). Именно тогда и была 
сформирована идея генетического мономорфизма, согласно которой эволю-
ционные события связаны с качественными преобразованиями генетически 
консервативной части генома (Алтухов & Рычков, 1972; Алтухов 2003). На 
основе аллозимного метода разработана концепция генетических дистанций 
(Nei 1972), дальнейшее развитие получила идея молекулярных часов (Nei 
1972, 1975; Kumar 2005). Главные недостатки этого подхода: невозможность 
длительного хранения проб даже при низких температурах, технические 
сложности при работе с микрообъектами, необходимость реперных особей на 
электрофореграмме. 

5. Анализ нуклеотидных последовательностей ДНК в таксономии и эво-
люционной биологии — система разнообразных методов (Avise 1994). В си-
туации использования микронавесок и прижизненных исследований требует-
ся использование полимеразной цепной реакции. Самым убедительным спо-
собом решения спорных систематических вопросов является секвенирование 
нуклеотидных последовательностей нескольких структурных генов. Пре-
имущества метода: применимость к любому объекту, использование микро-
проб, возможность создания баз данных, легко поддающихся биоиформаци-
онному анализу, длительное хранение и транспортировка проб в этаноле. 
Кроме того, в отличие, например, от кариотипирования, требующего серьез-
ного лабораторного опыта, анализ ДНК — это инженерные манипуляции, по-
ставленные на поток. Трудности анализа связаны в большей степени с интер-
претациями данных, требующими генетического образования. Кроме того, в 
ситуации гипервариабельных участков ДНК размываются границы диффе-
ренциации между видами и популяциями. 

Биологическая концепция обычно отождествляется с «фактом репродук-
тивной изоляции в природе» и с авторством Э. Майра. Тем не менее, в из-
вестном труде «Зоологический вид и эволюция» (Майр 1968) в качестве 
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главного критерия выступает факт генетической прерывистости в природе, а 
вид представлен как информационно (генетически) защищенная система, что 
следует устанавливать по уникальности аллельного состава. В последующем 
своем труде «Принципы зоологической систематики» (Майр 1971), подтвер-
ждая свою приверженность биологической концепции, Э. Майр чётко фор-
мулирует, что в основном биологическом смысле: «вид есть защищенный ге-
нофонд» (с. 40). Очевидно, что применения оборота «защита генофонда» 
имеет смысл в ситуации его уникальности, которую формирует определен-
ный набор аллелей. Несмотря на популярность репродуктивных критериев, 
концепция малоприменима на практике. Межвидовая гибридизация, как вы-
яснилось в последние десятилетия (Arnold 1972; Genovart 1989; Abbotti et al. 
2018), у животных явление более чем обычное, а у близких видов растений, в 
случае симбиотопии, обязательное (Грант 1984). Кроме того, отсутствует 
возможность применения биологической концепции к клоново воспроизво-
дящимся организмам и географически изолированным таксонам, статус ко-
торых дискутируется. 

Эволюционная, или филогенетическая концепция вида — представле-
ние о виде, как, независимой эволюционирующей единице, берет начало еще 
от Г. Симпсона (Simpson 1951). В ситуации мультилокусного анализа идея 
претерпела ряд незначительных изменений (Wiley 1978; MсKitrick & Zink 
1981), акцентированных на факт эволюционно-генетической дискретности. 
Ключевой диагностирующей характеристикой, как и в случае генетической 
концепции, выступает уникальность аллелей. При этом вводится понятие ге-
нетической дистанции — количественной оценки степени отдаленности эво-
люционирующих сущностей на основе мультилокусных данных (Nei 1972, 
1975) или гомологичных нуклеотидных замещений одного структурного гена 
(Nei 1985). Видами считаются группы популяций, достигшие порогового 
значения генетической дивергенции. Превышение этого уровня обычно явля-
ется свидетельством того, что анализируемые группы популяций по истори-
ческим меркам достаточно долго эволюционировали независимо друг от дру-
га, что позволило им накопить необходимое число мутаций, делающих изме-
нения в строении тела и функционировании организма необратимыми. На 
основе генетических дистаницй легко реконструируются филогенетичские 
взаимоотношения, для чего формируется матрица, а затем строятся дендро-
граммы. Если исходить из концепции молекулярных часов (Nei 1975; Kumar 
2005), то период видовой дивергенции у животных находится в диапазоне 1–
3 млн. лет. Эти цифры подтверждают и данные палеонтологических исследо-
ваний, в частности, проводившиеся на палеарктических мелких млекопита-
ющих (Межжерин 1997а–б; Межжерин et al. 1995) — группе, изученной па-
леонтологами, достаточно подробно. 

Нетрудно заметить, что все четыре концепции — по сути, одно и то же, 
поскольку в качестве главного видового критерия сравниваемых сущностей 
так или иначе выступает факт фиксаций альтернативных аллельных состоя-
ний. Это обстоятельство можно определить по особенностям фенотипа (мор-
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фологическим признакам), проявлению гибридного дисгенеза у потомства, 
особенностям макростроения генетического аппарата (кариотипу), последо-
вательностям аминокислотного состава гомологичных белков (аллозимный 
анализ) или гомологичным нуклеотидным последовательностям нуклеино-
вых кислот. 
 
Трудности реализации генетических критериев вида 

Их можно разделить на две группы: субъективные и объективные. 
Субъективные трудности связаны с нежеланием маститых системати-

ков-типологов переходить на генетические «рельсы», таким образом сохра-
няя «статсу кво» в своей группе. Этот стиль живуч в малоизученных группах, 
являющихся вотчиной узких специалистов, но оказывается неприемлимым 
для популярных групп, с которыми постоянно работают исследователи раз-
ных направлений. Недопустимость такого стиля связана с тем, что определи-
тельные ключи, построенные по признакам, требующим «глаза систематика» 
и не подкрепленные каким-либо количественным анализом изменчивости, 
являются неэффективными при массовом использовании разными специали-
стами, а результаты видовых определений часто невоспроизводимы. 

К объективным проблемам, прежде всего, относится системная органи-
зация вида (Вавилов 1991; Красилов 1998). Еще в 1920-х годах стало ясно, 
что практически любой широкоареальный полиморфный вид состоит из ге-
нетически отличных локальных мономорных форм. Первых называли «лин-
неонами», вторых «жорданонами» (Филипиченко 1929). На современном 
уровне знаний согласно пункту 6.2 Международного кодекса зоологической 
номенклатуры «линнеоны» следует рассматривать как надвидовые комплек-
сы (superspecies), а «жорданоны» викарными видами. Иерархическая струк-
тура вида обусловлена разным возрастом таксонов. Период дивергенции ши-
рокоареальных полиморфных видов, согласно генетическим дистанциям 
(Межжерин 1997а–б; Межжерин et al. 1995), оценивается в диапазоне 
2-3 млн. лет, вторых — где-то 0,5–1,0 млн. лет. Вероятно, что за разным воз-
растом дивергенции скрываются и неоднозначные механизмы образования 
таксонов. В первом случае, это могут быть качественные перестройки моно-
морфной части генома (Алтухов 2003), во втором — накопление генетиче-
ских различий при пространственной изоляции на протяжени длительного 
времени. Особую сложность вызывает определение принадлежности к раз-
ным викарным видам особей, которых идентифицируют «на сериях», по-
скольку устойчивые генетические различия в этом случае минимальны. Более 
того, в ситуации парапатрии между викарными видами практически всегда 
имеет место интрогрессивная гибридизация, в результате которой образуют-
ся либо узкие гибридные зоны, либо широкие области генных интрогрессий, 
которые рассматриваются как генные потоки. Еще одной проблемой является 
неопределенность возраста дивергенции викарных видов. Обычно она со-
ставляет сотни тысяч лет, но при этом нижняя планка строго не обозначена. 
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Это приводит к тому, что викарных видов, особенно при анализе гипервариа-
бельных участков mtДНК, можно надробить «сколько душа пожелает». 

Еще одной объективной проблемой применения генетической концепции 
является гибридное или мгновенное видообразование, при котором вслед-
ствие гибридизационных процессов реализуются два эволюционных сцена-
рия. Первый — возникновение амфидиплоидии — амфимиктических гибри-
дов-аллополиплоидов, которые обычно имеют два, реже три и даже четыре 
кратных набора хромосом родительских видов. Наличие двойных родитель-
ских хромосом позволяет сохранить конъюгацию в профазе-1 и с помощью 
мейоза осуществлять переход к гаплоидным стадиям (у животных продуци-
ровать гаметы). В царстве растений примеров амфиплоидии множество 
(Грант 1984). У животных явление обычно во многих группах голарктиче-
ских беспозвоночных, в частности, у малощетинковых червей (Межжерин et 
al. 2018). У рыб амфиплоидия представлена не только у всех представителей 
родов Barbus, Carassius, Cyprinus, но и у целых семейств (Acipenseridae, 
Catastomidae, Salmonidae, Thymallidae) (Васильев 1985). Среди земноводных 
амфидиплоидными являются такие широкоареальные виды как данатинская 
жаба Bufo danatensis (Межжерин & Писанец 1995) и североамериканская 
квакша Hyla versicolor (Vrijenhoek 2006). Особенностью амфиплоидии явля-
ется и то обстоятельство, что, как правило, предковые диплоидные формы 
отсутствуют, очевидно, вымирают, реже генетически существенно транс-
формируются, что означает несводимость генома амфидиплоидов к геномам 
предполагаемых родительских видов. 

Второй сценарий — межвидовая гибридизация, сопровождающаяся отка-
зом от мейоза и переходом на амейоз и партеногенетическое клонирование. В 
этой ситуации предковые виды обычно рецентны и, как правило, установле-
ны. У животных классический партеногенетический вид представляет собой 
ряд разноплоидных форм с некратным набором геномов от двух и более ро-
дительских видов, число которых может варьировать от 2 до 8, хотя чаще 
всего это триплоиды. Такой вид можно трактовать как некую сетку генетиче-
ски дискретных сущностей (Боркин & Даревский 1980), образующихся в ре-
зультате беккроссирования или последовательных скрещиваний гибридов с 
близкородственными видами. 

В ситуации с амфиплоидией и критериями вида, в принципе, мало, что 
меняется. Проблемными оказываются только филогенетические построения, 
основанные на концепции генетических дистанций и идее молекулярных ча-
сов. Последнее преполагает постепенное накопление генетических измене-
ний в дивергирующих филумах, тогда как в случае с амфиплоидами речь 
идет о мгновенном видообразовании. В случае с партеногенетами все выгля-
дит не так однозначно. С одной стороны, их способность к автономному вос-
производству и наличие четко выраженных генетических отличий от роди-
тельских видов, дает основание считать их самостоятельными генетическими 
сущностями, с другой, из-за выводимости геномов этих форм из геномов ро-
дительских видов их следует признавать гибридами. Последний подход 
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вполне адекватен, однако и тут есть свои исключения. Первое: хотя бы один 
из родительских видов неизвестен, а может даже и вымер, как, например, в 
ситуации с дождевыми червями рода Aporrectodea (Межжерин et al. 2018), 
карасем серебряным Сarassius gibelio (Mezhzherin et al. 2020) и пиренейским 
голавлем Squalius alburnoides (Cunha et al. 2011). Второе: имеются целые 
группы даже уровня подкласса, в частности речь идет о бделоидных коло-
вратках Bdelloidea (Welch et al. 2009), у которых все рецентные виды являют-
ся партеногенетами. 

Особый вопрос — это эволюционное значение гомеозисных мутаций, 
внутриклеточных паразитов типа Wolbachia, вирусов и мобильных элемен-
тов. Все эти факторы могут приводить к быстрому изменению программ ин-
дивидуального развития, способов размножения, репродуктивной изоляции, а 
значит, стать причинами запуска видообразования (Wade 2001; Корочкин 
2002). Однако остается неясным, насколько изменения, вызванные этими 
факторами, являются необратимыми. Кроме того, в отличие от стандартного 
дивергентного видообразования, в этом случае не мутируют структурные ге-
ны, кодирующие разнообразные белки. Весьма вероятно, что все эти нетра-
диционные эволюционные факторы действительно приводят к появлению 
морфологически отличных и репродуктивно изолированных сущностей. Од-
нако, кроме того, что эти изменения вполне могут быть обратимыми, следует 
учесть, что возраст дивергенции такого рода «таксонов» составляет только 
десятки и сотни лет. Поэтому их правильно считать провидами и не более. 
 
Выводы 

1. Генетическая концепция, основанная на представлении о виде, как эво-
люционно-генетической дискретности, является универсальной. В ее основе 
лежит уникальность генофонда популяций, обусловленная фиксациями уни-
кальных аллелей, что в той иной форме присуще видовым критериям всех 
основных концепций. 

2. Генофонд вида следует рассматривать как защищенную систему. Не-
смотря на обширность гибридизационных событий его уникальность сохра-
няется либо благодаря репродуктивной изоляции, пусть и ограниченной, ли-
бо пространственному розобщению родственных форм. 

3. Использование аллельных состояний, как видовых признаков, обладает 
высокой практической ценностью и позволяет на 100 % определять особей 
конкреного вида или признавать их гибридами. 

4. Объективные проблемы применения генетической концепции — это в 
большей степени вопрос научных договоренностей: каким признать мини-
мальный уровень дивергенци викарных видов, что считать видом в ситуации 
клонового видообразования, какой статус придавать потенциальных видам — 
провидам, а не следствие ущербности генетических критериев как таковых. 
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Резюме 

МЕЖЖЕРIН, С. В. Генетична концепція виду та її універсальність. — Огляд видових кри-
теріїв чотирьох найпопулярніших концепцій виду (типологічної, генетичної, біологічної та 
еволюційно-філогенетичної) доводить, що за своєю сутністю вони однакові. У кожній в яко-
сті ключової обставини в той чи іншій формі виступає факт закріплення альтернативних 
алелей у популяціях, що дивергують. Такі групи популяцій повинні розглядатися як еволю-
ційно-генетична дискретність, що підтримується захищеним генофондом. Тому під біологіч-
ним видом слід розуміти сукупність популяцій, особини яких мають фіксацію спільних уні-
кальних алелів по ряду структурних генів. Відмінності між концепціями другорядні і зумов-
ленні акцентуванням на різні сторони одного явища або використанням різних методів ви-
значення генетичної структури популяцій. Вказується, що існують як суб'єктивні труднощі 
застосування генетичної концепції (небажання традиційних систематиков втрачати монопо-
лію), так і об'єктивні проблеми, що обумовлені неоднаковими періодом дивергенції таксонів 
видового рангу і різними способами утворення генетично дискретних сутностей.  
 

https://www.nature.com/nrg


Novitates Theriologicae, 12 (2021) 69 

Novitates Theriologicae, 12 (2021): 69–85 
doi: http://doi.org/10.53452/nt12126 

 
Conceptualization of the species problem 

 
Igor Ya. Pavlinov 

 
Research Zoological Museum at Lomonosov Moscow State University (Moscow) 
email: igor_pavlinov@zmmu.msu.ru; orcid: 0000-0003-1461-1884 

 
PAVLINOV, I. Ya. Conceptualization of the species problem. — The species problem is under-
stood as a result of the contradiction between aspiration and inability to reduce diversity of species 
conceptions (SCs) to a single one. Any SC represents the natural species phenomenon in a certain 
cognitive situation and serves as a heuristic model of this phenomenon in the latter. SCs of various 
levels of generality emerge as a result of sequential multiple reduction cascade; the more reduction 
steps lead to a particular SC, the less it is adequate to the natural species phenomenon. The entire 
array of SCs can be represented by a conceptual pyramid, within which various SCs occur as par-
ticular interpretations of more general (inclusive) concepts and have no sense without contexts im-
posed by them. It is suggested that, in order to define natural “species in general,” a certain concept 
of biota should be fixed at the top of conceptual pyramid allowing to distinguish between species 
and non-species (such as life form, syntaxa, guilds) phenomena. The ontology of the natural species 
phenomenon is presumably determined by its essence, viz. specieshood. The latter is a part of the 
entire natural history of organisms, so its manifestations are group-specific and evolve with the 
evolutionary development of the structure of biota.  

 
Introduction 

The general concept of species takes an accentuated position in the basic the-
saurus of biology along with concepts of gene, cell, organism, ecosystem, evolu-
tion, etc. Recognition of the fundamental significance of species is evidenced by a 
proposal to single out a biological discipline dealing with various species issues, it 
was designated as hexonomy (Skvortsov 1967), or eidology (Zavadsky 1968) (not 
in the sense of Husserl), or eidonomy (Dubois 2011).  

A specific “enclosure” of the species concept is shaped by an equally funda-
mental species problem. On the whole, it is caused by a variety of different species 
conceptions, though its main content and historical origins can be thought of in 
different ways. Some authors considered it from a philosophical perspective 
(Ereshefsky 1992, 2009, 2010; Ruse 1995; Ellis 2011; Wilkins 2009; Bartlett 2015; 
Nathan 2017), whereas others accentuate on its biological content (de Queiroz 
2005; Reydon 2005; Pavlinov 2009, 2013a; Amitani 2015; Zachos 2016; Mishler 
2021). This conceptual species uncertainty (Hey et al. 2003) can be traced back to 
Aristotle’s natural philosophy, who burden the general notion of species, or rather 
eidos, with several fundamentally different meanings (Balme 1962). As a peculiar 
scientific phenomenon, the species problem was recognized and denoted explicitly 
as early as in the first half of the 20th century (Robson 1928; Hawkins 1935). It has 
been being actively discussed since then, with several festschrifts (Mayr 1957; 
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Wilson 1999; Wheeler & Meier 2000; Pavlinov 2013b) and monographs (Volkova 
& Filyukov 1966; Ghiselin 1997; Hey 2001a; Morgun 2002; Stamos 2003), includ-
ing most recent ones (Wilkins 2009; Richards 2010; Zachos 2016; Mishler 2021), 
being published on this matter. These still lasting hot debates, with no clear “light 
at the end of the tunnel,” motivated Scott Atran to point out that “ongoing inquiry 
into the ‘species problem’ surely counts as one of the basic set of scientific puzzles 
by which to measure success” of theoretical biology (Atran 1987: 270).  

Regardless of particular perspectives, from which this “scientific puzzle” can 
be considered—empirical and theoretical, biological and philosophical, ontological 
and epistemological, etc., it is clear that all its considerations are theory-burden. 
Therefore, the whole of the species problem is to be subject to the thorough con-
ceptual analysis aimed at the uncovering fundamental causes of the species uncer-
tainty—philosophical, cognitive, historical, etc. Such an analysis is significant both 
in itself and eventually by paving the possible ways toward transforming the spe-
cies problem into a resolvable task. 

To make it (hopefully) clearer what is presumed by conceptualist standpoint 
with regard to the species in general and the species problem in particular, let us 
consider three basic modes of ontologizing the species phenomenon. According to 
nominalism, species does not exist in nature at all, so it is but a cognitive artifact. 
According to realism, the natural species phenomenon exists, and its existence is 
self-evident and does not require any reasonable justification. According to con-
ceptualism, an initial assumption asserts that there some complexly organized mul-
tifold structure of the diversity of living matter exists, and one of its manifestations 
is species. To recognize the latter and to distinguish between “species” and “non-
species” phenomena, a certain theoretical construction—namely, general concept 
of species—is needed (Pavlinov 2009, 2017; Richards 2010; Amitani 2017). Par-
ticular conceptions result from focusing attention at different aspects of the com-
plex species phenomenon, so they acknowledge substantively different particular 
species units within that multifold structure.  

This article investigates a possible format of contemplation of the species prob-
lem within the context of contemporary conceptualism, as it is outlined by Chris 
Swoyer (2006). Accordingly, it will be first outlined briefly the structure of cogni-
tive situation, within which this problem is considered from a conceptualist stand-
point, including its three-component partitioning, reduction cascade responsible for 
generating the whole of species uncertainty, and conceptual pyramid of particular 
species conceptions of various levels of generality. These philosophical reflections 
will be continued with the analysis of fuzzy nature of the general notion of species 
as one of the causes (and noticeable manifestations) of the species problem, includ-
ing an important issue of species definition(s). At last, contribution of the contem-
porary essentialism to the conceptualization of the problem in question will be 
highlighted, with emphasizing on the specieshood as an integrated part of the 
whole natural history of organisms, with its diversity being largely responsible and 
thus partly explaining ontologically the species problem. 
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Why the species problem? 
The reason for emergence and persisting of the species problem in its tradition-

al understanding was indicated above: it is due to the existence of different particu-
lar species conceptions. However, it seems to be only a part of the problem in 
question; another (and probably most fundamental) one is a contradiction between 
an aspiration and inability of biologists and natural science philosophers to reduce 
this diversity to a single species conception, be it the most general (“omnispec-
tive”) or a certain privileged particular one (Pavlinov 2013a, 2017, 2018). From the 
conceptualist perspective, the latter contradiction can be thought of as a manifesta-
tion of a more general confrontation between monistic and pluralistic treatments of 
both Nature itself and the ways of its cognition.  

The monistic attitude is rooted in the Antique natural philosophy with its idea 
of the fundamental “first principle” of Nature, which was strengthened in the Mid-
dle Ages by the Biblical faith in that this “first principle” was actually the Divine 
plan of creation. This standpoint underlies the whole of classical natural sciences 
with its aspiration to describe and explain everything by a unified and thus univer-
sal theory operating with universal notions and concepts. In classical biology, the 
universal Natural System of organisms appeared to be such theory, one of the basic 
notions of which was that of species. That is why classical paradigm in biology is 
aimed at searching for such universal species concept applied uniformly to all 
groups of organisms; this is so-called species monism.  

The non-classical philosophy of science recognizes that any natural phenome-
non is too complex to be explained exhaustively by such a unified “theory of eve-
rything” and represented adequately by a single universal concept. This is because 
any concept is but a simplified account of such a complex phenomenon unable to 
generalize it in an exhaustive form. So, supposing for granted that there is (or 
might be) species as a natural phenomenon inherent in Nature, viz., natural species 
in the sense of Kunz (2012), any one particular species conception captures only its 
certain particular manifestation. Accordingly, the most adequate “omnispective” 
representation of such generally understood natural species can be approximated 
only by a certain combination of these conceptions. This presumes species plural-
ism that was considered by many authors on various grounds, both philosophical 
(Kitcher 1984; Ereshefsky 1992, 1998; Stanford 1995; Dupré 1999; Hull 1999; 
Nathan 2017) and biological (Mishler & Donoghue 1982; Pavlinov 2009, 2013a; 
Zachos 2016; Minelli 2020). 

Trying to put species monism and pluralism in a certain balance, it seems to be 
reasonable to distinguish between two major levels of conceptual generalizations 
about species. One of these is a general idea of species, to which a certain general 
concept of species may accord. It is a legacy of that stage in the development of 
natural science when species was thought of as a fundamental element of the natu-
ral-philosophically understood System of Nature being a universal law of nature 
(Atran 1987; Pavlinov 2018, 2021). The latter became outdated subsequently, but 
its integrating effect remained to unite all particular treatments of this general con-
cept in a certain way. Such treatments correspond to more or less formalized par-
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ticular species conceptions representing various treatments of the general 
idea/concept. So, one of the key issues in the species problem, as it is seen from the 
conceptualist standpoint, is to understand interrelations between general and par-
ticular species conceptions within such hierarchy (Mayden 1997; Naomi 2011; 
Pavlinov 2013a). 
 
Cognitive situation 

Modern conceptualism, coupled with cognitive science (Swoyer 2006; Veli-
chkovsky 2006), acknowledges a fundamental role of three-partitioned cognitive 
(or knowledge) situation, in which all the cognitive activity is conducted (Wood 
1940; Yudin 1997). Accordingly, conceptualist analysis of the species problem 
should begin with the clarifying how the respective cognitive situation is structured 
and functioning.  

The latter is composed of ontological, epistemological, and subjective basic 
components. They interact with each other in a complex manner, and it is their 
interaction that shapes the structure of cognitive situation. Aphoristically, the latter 
can be represented as a kind of cognitive triangle: its vertices correspond to these 
three components, while its edges signify their mutual interrelations (Pavlinov 
2017, 2018, 2021). 

The ontological component outlines what is studied in the given cognitive sit-
uation; this “what” refers to an object being cognized, species phenomenon in our 
case. It is important to emphasize that the component in question is not natural 
species as such, i.e., as a natural phenomenon outside and besides a cognitive situa-
tion, but its representation in the latter by the general species concept. According to 
one of its possible interpretations, such concept can be considered a cognitive mod-
el (in the sense of Wartofsky 1979) of what the natural species is or may be. Since 
this concept is obviously not the natural phenomenon itself, but its partial represen-
tation (cognitive model), an ontological gap arises between them (Williamson 
2000), which is responsible largely for the species problem. The general concept 
together with all its particular interpretations outlines the ontologically (metaphysi-
cally) sound conceptual space (in the sense of Gärdenfors 2000), so the latter looks 
like a kind of “patchwork” with particular conceptions as its “patches” (Novick & 
Doolittle 2021). Being a cognitive model, each conception functions as a kind of 
heuristic designed to arrange the diversity of organisms into an ordered set of cer-
tain units traditionally called species. So, the main task of developing ontological 
component of cognitive situation is to make the species concept an adequate repre-
sentation of natural species, which simultaneously makes the model in question 
most reliable as an heuristic.  

The epistemological component is about how the natural species phenomenon 
can and should be represented and explored in the respective cognitive situation. 
Its main task is to develop some episteme as a means of comprehension of and 
dealing with this phenomenon being conceptualized ontologically one or another 
way. This episteme includes the rational conditions of acknowledging natural spe-
cies phenomenon existing and knowable, together with the rational principles of its 
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cognition conceptually and distinguishing practically. The occurrence of the epis-
temological component in the cognitive situation leads to a hidden epistemic pitfall 
due to ignoring or downplaying the above ontological gap. This pitfall is brightly 
expressed by one of the Zen Buddhism aphorisms: “a person mistakes his finger 
pointing at the moon for the moon itself.” This means that, when biologists analyze 
the species diversity, they hardly take into account that it is a particular species 
conception (a “finger”) that makes them seeing in nature a certain phenomenon 
they call species (the “moon”). 

The significance of the subjective component of the cognitive situation is de-
termined by the very fact that such situation does not exist without a knowing sub-
ject (Toulmin 1972; Haack 1979). It is the latter that creates and configures the 
entire situation by fixing, some or another way, the above two its basic components 
and their interrelations. In fact, it is the subject (scientific community, research 
school, person) that is responsible for both inventing a general idea of species and 
elaborating and implementing particular species conceptions, according to which it 
is decided what species is and what it is not, whether it is real or nominal, is it sta-
tionary or evolving, etc. Thus, a subject’s influence is inevitably present in any 
scientific knowledge, and its formative input in the species problem should not be 
ignored.  

The above-considered distinction between two basic levels of species concepts, 
general and particular ones, makes it reasonable to distinguish between similar 
levels in the structure of overall cognitive situations, with which the (still non-
existing) “theory of species” operates. A lower one corresponds to the particular 
rather simply construed situations, each dealing with a particular species concep-
tion. So the latter can be thought of as a focal center of the respective cognitive 
triangle. A higher level corresponds to a common meta-situation colligating partic-
ular ones, just as particular species conceptions are colligated by the general one. 
The respective “meta-triangle” has in its focal center not only the general species 
concept but also the species problem. In fact, the latter does not exist in any one of 
particular situations, and it encompasses all uncertainties generated by attempting 
to combine them. 
 
Reduction cascade  

According to one of the principal ideas put forward in the previous section, the 
multi-faceted natural species phenomenon is represented in the respective cogni-
tive situation not by itself, but by a certain more or less formalized concept serving 
as its cognitive model. Another important idea is that such a concept (model) is 
simpler as compared to the phenomenon in question. This means that construing 
such a cognitive situation involves certain ontological reduction, which means 
both “cutting” an investigated species phenomenon from its natural “environment” 
and its simplification. Such a reduction is an obligatory part of the epistemological 
component responsible for the above-mentioned ontological gap.  

Epistemological justification of the ontological reduction is two-fold. On the 
one hand, its fundamental cause is the above-emphasized limited ability of human 
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cognitive means. On the other hand, an ultimate aim of the epistemological com-
ponent is to elaborate certain operational conceptions as concrete tools for the 
analysis of species diversity in nature. From this perspective, more simple concep-
tions are preferable to more complex (Mishler & Donoghue 1982); e.g. phenetic or 
cladistic conceptions are “better” in this respect as compared to the evolutionary 
one. 

The whole reduction operation can be represented in the form of a descending 
stepwise reduction cascade. It begins with the recognizing certain structures or 
processes within biota, one of which elements is supposed to be the natural species. 
The next is reduction of the general species concept to certain particular concep-
tions, each being defined with the reference to particular processes (causes) struc-
turing biota; these may be evolutionary or phylogenetic or ecological conceptions. 
The latter may be, of necessity, reduced to far more particular ones; for instance, 
several particular theoretical conceptions (such as lineage, node-based, etc.) can be 
separated within the more complex phylogenetic one. The stepwise reduction is 
finalized by elaboration of the operational conceptions and criteria for delineating 
particular species based on the empirical data.  

Biota is a complexly organized hierarchical system, whose constituting ele-
ments and processes of different levels of generality interact with each other both 
“horizontally” (within each level) and “vertically” (between levels). It is evident 
that the more of such interactions are “cut off” at each of the succeeding reduction 
steps, the less the respective conception thus construed retains references to the 
properties of the real nature. Respectively, the more of effects of epistemological 
and subjective components of the cognitive situation are accumulated in it that are 
responsible for the ontological reduction. Therefore, the longer the reduction cas-
cade is, the wider is the ontological gap between an idea of natural species phe-
nomenon and a particular species conception produced ultimately by this reduc-
tion. This means that the more steps are involved in the reduction cascade leading 
to a particular species conception, the less the latter is “natural” (refers to some-
thing actually existing in nature) and the more it is “artificial” (refers to something 
non-existing out of a particular cognitive situation).  

At each sequential step of this reduction cascade, recognition of certain phe-
nomena of various levels of generality are justified by certain substantive theoreti-
cal considerations. This means that the higher-order considerations serve as a kind 
of the conceptual frameworks for respective lower-order ones making the latter 
framework-relative (Bartlett 2015). This makes the whole cascade clearly concep-
tualized from the very beginning to the end.  
 
Conceptual pyramid 

As far as the above-discussed ontological reduction means simplification, there 
is a potential possibility for the natural species phenomenon to be represented by 
several particular conceptions, each of which being adequate to its certain manifes-
tation or aspect. For instance, “species in general” can be reduced either to ecolog-
ical or phylogenetic species conceptions, and the phylogenetic one can be decom-
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posed into narrower conceptions depending on the treatments of species as a par-
ticular fragment of phylogenetic tree (node, internode, lineage, etc.). Therefore, the 
reduction cascade leads inevitably to a consequential multiplication of the species 
conceptions: more general and inclusive ones are less in their number than more 
particular ones. Accordingly, a hierarchy of species conceptions of various levels 
of generality is generated that may be imagined as a conceptual pyramid as another 
representation of the cognitive situation dealing with the species problem. It for-
malizes Richard Mayden’s idea about hierarchical relationships between species 
conceptions (Mayden 1997, 1999; Naomi 2011; Pavlinov 2013a; Zachos 2016).  

It is of prime importance to emphasize that at each level of generality of the 
conceptual pyramid thus construed, save for the highest one corresponding to un-
defined “unique beginner” (in the sense of Berlin et al. 1973), the lower-level spe-
cies conceptions arise not by themselves, but as more detailed interpretations of the 
higher-level ones. It is such interpretations that make respective particular concep-
tions meaningful according to a certain biologically sound generalizations operat-
ing at higher levels of generality. Correspondingly, without reference to the latter, 
any particular species conception seems to be introduced ad hoc without serious 
biologically meaningful justification.  

This leads to an important conclusion concerning operational species concep-
tions: these are the theoretical ones that make operational ones biologically sound. 
So, figuratively speaking, it is the particular theoretical conception that “dictates” a 
researcher how the empirical data should be analyzed and which units of biodiver-
sity should be recognized as the concrete species. Therefore, the empirical concep-
tions of least recognizable or least inclusive units, though preferable from a pure 
pragmatic standpoint (Cracraft 1989; Brasier 1997; Claridge et al. 1997; Pleijel & 
Rouse 2000; Seifert 2014), seem to be “biologically empty” to the extent they do 
not refer to any biologically sound metaphysics. This conclusion, followed from 
the above-mentioned framework-relative epistemology, agrees with the general 
conceptualist idea of the theory-ladenness of any empirical observations in natural 
sciences (Quine 1969; Carrier 1994).  
 
Defining species 

One of the profound outcomes of the conceptual pyramid for consideration of 
the species problem is that it implies certain epistemological limitations to the fun-
damental issue of defining species as a natural phenomenon.  

One of them is imposed by the classical hierarchically organized genus–species 
scheme of logical definitions (Voyshvillo 1989), according to which any notion of 
species of whatever particular meaning can be consistently defined as a “species 
particular” in the context of respective “generic universal.” Following this argu-
mentation scheme, no species conception of a certain level of generality can be 
rationally defined outside a framework context provided at a higher, more inclusive 
level within the respective conceptual pyramid. From this perspective, the most 
popular definition of species as a “group of organisms” (either similar or cross-
breeding or else) cannot be considered logically consistent: it refers not to a higher-
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level “generic universal” (evolutionary process, structure of biota, etc.) but to a 
lower-level “species particular” (organisms etc.). Unlike this, say, definition of 
species as a phylogenetic lineage looks more consistent by referring to a higher-
level phenomenon, viz., phylogenetic pattern.  

In this regard, a fundamental question inevitably arises as to how to define the 
general notion of natural species phenomenon to meet the provisions of the genus–
species scheme. It seems that a valid answer to this question can hardly be obtaina-
ble within a conceptual pyramid with the general species concept taking its top 
position: in such a pyramid, the respective notion would remain an undefined 
“unique beginner.” Therefore, in order to answer this question correctly, the sought 
highest level of generality is to be set by a more general biologically sound notion 
as a “logical genus,” by which division it would become possible to get a “logical 
species” containing general definition of natural species phenomenon. It is to em-
phasize that, in order to avoid logical “genus–species” tautology, it is necessary to 
define simultaneously in the same more general context (“logical genus”), some 
other biological units (other “logical species”) of the same level of generality as the 
natural species proper, but which are certainly not species. For instance, it is of 
importance to distinguish between species and life form (biomorph), syntaxa, 
guilds, etc., which all are equally significant units of biodiversity. Such an ap-
proach is aimed at understanding what the species phenomenon is and how it dif-
fers from any “non-species” phenomena. Otherwise, it seems to appear impossible 
to decide conceptually why we think of particular biodiversity units as of species 
and not anything else.  

Thus, a certain natural phenomenon is requested to set at a top of the conceptu-
al pyramid as the “logical genus,” with reference to which structural/functional 
units of a certain level of generality could be defined as its various “logical spe-
cies.” Taking into consideration that both “species” and “non-species” units are 
thought of as the elements of evolving and structured biota, it seems reasonable to 
fix a framework concept of the latter at the top of the respective conceptual pyra-
mid (Pavlinov 2013a, 2018, 2021). In this regard, treating biota as a developing 
non-equilibrium system looks very attractive: it allows making the main emphasis 
on those natural causes (factors) that operate at the level of biota and structure it, as 
it develops and functions, thus generating and individualizing its various structural 
supra-organismal units. The joint co-action of these causes yields dynamic stability 
of both the whole biota and its various structural-functional units, including spe-
cies, as one of their most fundamental properties to be comprehended (Brooks & 
Wiley 1986). This means that, in order to get both logically consistent and meta-
physically sound definition of the natural species phenomenon, the entire concep-
tual pyramid should be construed as a descending cascade of the causes that struc-
ture biota and provide dynamic stability of both “species” and “non-species” units.  

Such standpoint yields a causal and, by this, explanatory conceptualization of 
the species phenomenon aimed, first of all, at comprehension of why such a phe-
nomenon got generated by the evolution of biota. Accordingly, if a multi-causal 
nature of the natural species is acknowledged, then its sought definition should be 
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not reductive by indicating only one particular cause (historical, ecological, func-
tional, etc.), but as exhaustive (omnispective) as possible to incorporate all causes 
ensuring its existence (Sluys 1991; Wilkins 2009; Pavlinov 2013a; Nathan 2017). 
Accordingly, a conjoint consideration of these causes responsible for the dynamic 
stability of the species units in different groups of organisms seems to may become 
one of the main issues in eidology. On the one hand, this would provide a compre-
hension of what makes “species in general” just the species and not some other unit 
of the structure of developing and functioning biota. On the other hand, this would 
allow recognizing more clearly the causes responsible for particular manifestations 
of the natural species reflected in respective particular conceptions.  

Another epistemic limitation is yielded by the principle of inverse relation be-
tween the rigor and meaningfulness of concept definition (Voyshvillo 1989). It 
states that the more rigorously a notion is defined, the less likely there something 
exists in nature to which it may correspond. In the case of species, a “negative” 
effect of this principle is evident in different interpretations of species as a histori-
cal unity (Hull 1997; Hey 2001b; Pavlinov 2009, 2013a; Wilkins 2009; Kunz 
2012). In fact, all attempts to make its definitions more rigid lead to the introduc-
tion of reductionist conceptions (cladospecies, apospecies, paraspecies, etc.) de-
parting from the initial general idea and thus becoming least “natural.”  
 
“Fuzzy” species 

An apparently reasonable means to circumvent the just above epistemic limita-
tions is provided by realizing that any definition of species as a rather complex 
natural phenomenon, claiming to be meaningful biologically, is deemed to be non-
rigid semantically. Because of this, the epistemic component of cognitive situation 
dealing with the species problem should include some elements of fuzzy logic. One 
of the latter’s important features is that it formalizes a possibility of operating with 
non-rigid context-dependent definitions (Kosko 1993). The relevant probabilistic 
concept of language (Nalimov 1979) presumes that in a conceptual space “fuzzily” 
understood, every conception is represented by a certain probabilistic distribution 
of its possible particular meanings that are fixed contextually in particular cogni-
tive situations. Employing such logic presumes that, when defining a particular 
species notion, it makes sense to fix somehow the latter’s “core” and not to try to 
formalize its “periphery.” As a result, different species conceptions of the same 
level of generality (e.g., different interpretations of generative conception) will 
inevitably overlap by their semantic “peripheries.”  

A fuzzy (imprecise) character of any sound species definitions entails an unfea-
sibility of strict and unambiguous applications of the respective conceptions in the 
practical studies. First, such definitions cannot be invariably applied to all groups 
of organisms; their explications seem to be dependent on the contexts set by bio-
logical specifics of these groups (Pavlinov 2013a, 2017, 2021; Maxwell et al. 
2020; Mishler 2021; Novick & Doolittle 2021). This conclusion follows from a 
metaphysical supposition that the essential properties of species as natural phe-
nomenon, whatever they might be, do not exist by themselves but are constituents 
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of the whole natural history of organisms (see below). Besides, definition fuzziness 
leads to impossibility, in some groups, of an unambiguous decision as to how to 
interpret respective units of the structure of their diversity. For example, in fungi, it 
is usually difficult to distinguish unambiguously between the species, be they de-
fined either reproductively or genealogically, and the life forms (biomorphs) de-
fined mainly morpho-ecologically (Parmasto 1986; Brasier 1997). For the same 
reason, various species units distinguished in different groups on the basis of ap-
parently the same conception may not strictly coincide in a biologically meaningful 
way. 

Such a fuzzy vision of species conceptions makes “fuzzy” the entire species 
problem with all its ingredients including both species recognition and species 
ranking. They refer to different manifestations of the natural species phenomenon, 
so the conceptual relation between them is among the most relevant to the problem 
in question. The concepts of species unit and species rank (category), although 
usually considered separately, are intercorrelated: in fact, the species rank is at-
tributed to a certain unit (viz., species unit), while the latter is presumed to be of a 
certain fixed level of generality (viz., species rank). Therefore, when any one of 
them is considered, the other is always present in mind. 

Their interrelatedness implies that the species rank (category) should not be 
treated as rigorously and discretely ordered as in the classical “Linnaean” hierar-
chy, but rather more or less blurred. Indeed, it seems illogical to anticipate that any 
species rank definition might be less fuzzy than any species unit definition. Such 
an attitude would make surplus most of the debates concerning precise fixation of 
the “neighbor” ranks, be it species, mesospecies, semispecies, allospecies, super-
species, etc., as far as they cannot be both unambiguously defined in theory and 
distinguished in practice. So it might be more reasonable to speak about some 
“around-species” ranks in a fuzzy hierarchy rather than about discretely distin-
guished particular ranks to which particular units should be definitely allocated 
(Mikhailov 2003; Pavlinov 2017; Pfander 2018). 
 
Evolving specieshood 

The attempts to conceptualize the general notion of natural species in a meta-
physically sound manner seem to plunge the entire species problem into the con-
text of “new essentialism” quite pertinent to modern biology (Ellis 2001; Okasha 
2002; Devitt 2008; Wilson et al. 2009; Rieppel 2010; LaPorte 2017; Maxwell et al. 
2020). This means acknowledging that, if species is not reducible to just a sum of 
its constituent organisms, it must be endowed with a certain emergent intrinsic 
property (Sober 1980; Devitt 2008), even though of a fuzzy character. Such a 
property of whatever content, considered in the whole, may be informally desig-
nated as specieshood distinguishing the species from any “non-species” with their 
own essences or “-hoods” (Pavlinov 1992, 2009, 2013a, 2018, 2021; Griffiths 
1999; Wilkins 2007; LaPorte 2017; Barker 2019). From this conceptualist perspec-
tive, one of the main issues of the species problem becomes searching for such 
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specieshood as a kind of emergent quality (essence) of the natural species phenom-
enon.  

The first noticeable step toward biologically substantive understanding of the 
specieshood had been imposed by defining species as a syngameon (Poulton 1904), 
which was subsequently transformed into biological (actually, interbreeding) spe-
cies conception by Dobzhansky–Mayr. It became clear thereafter that, for different 
organisms possessing different systems of reproduction, there should be different 
species conceptions corresponding to different “kinds of species” (Cain 1954; 
Mayr 1963; Richards 2010). This linking hypothetical specieshood to the species 
reproductive system, viewed from a more general metaphysical perspective, turns 
out to be quite important for understanding of possible biological meaning of the 
specieshood. This presumes imagination of the latter, however concretely concep-
tualized, an integrated part of the overall natural history of organisms (Pavlinov 
2013a, 2018, 2021). It incorporates, in a certain unobvious way, particular mecha-
nisms responsible for the dynamic stability of particular species—their self-
reproduction and mutual isolation, their place in the niche structure of ecosystems, 
their persistence as genealogical lineages, etc. 

Such understanding evidently yields an assumption that specieshood should de-
pend, to a more or less degree, on other aspects of the integrated natural history of 
organisms. This inevitably makes specieshood group-specific: even if we suppose 
that the natural species phenomenon may be endowed with certain emergent prop-
erties common to all (or to the vast majority of) living beings, it may have different 
manifestations depending on the particular biological properties of the particular 
groups of organisms. So, the existence of different “kinds of species” associated 
with different breeding systems is but one of the outcomes of such group-specific 
specieshood manifestations. 

Taking this dependence for granted, it might be assumed next that the presumed 
specieshood manifestations change together with other biological properties of 
organisms in the course of biological evolution along with the development of 
functional and structural organization of biota in general and its various elements 
in particular (Pavlinov 2013a, 2018, 2021). So we have here something like an 
“evolving essence” which might be pertinent to the so called “historical essential-
ism” (Griffiths 1999; Pedroso 2012; Maxwell et al. 2020). Among other things, 
this yields a supposition that the biological mechanisms responsible for the dynam-
ic stability of species and constituting their respective specieshoods were quite 
loose at the beginning of the biological evolution. At its end, more perfect intrinsic 
mechanisms shaping the specieshood became developed in more advanced organ-
isms thus making respective species units more cohesive and discrete (Dobzhansky 
1970; Eldredge 1985; Brooks & Wiley 1986).  

So, the loosely and fuzzily integrated “around-species” units of viruses, prokar-
yotes, and lower eukaryots may properly be termed quasispecies or pseudospecies 
(Eigen 1983; Nowak 1992; Van Regenmortel 1997; Domingo 2002; Wilkins 2006; 
Andino & Domingo 2015). In contrast to them, the more strongly integrated 
“around-species” units emerged at the final phase of the evolution of the species-
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hood may be termed euspecies; this term has been coined to designate a particular 
step of the speciation process (Dillon 1966), but it seems to be quite apt to use it in 
this more general sense. An integrity of quasispecies seems to be provided mostly 
extrinsically by specific ecological niche occupancy, while in the case of 
euspecies, it is supported greatly by certain intrinsic mechanisms of within-species 
interactions (Brooks & Wiley 1986; Van Regenmortel 1997; Richards 2010; 
Pavlinov 2013a).  

It is to be noted that it should be an important task of comparative eidolo-
gy/eidonomy to study distribution of various kinds of species, with their particular-
ly manifested specieshoods, among the groups of organisms with different natural 
histories. Resolving of this task would be aimed at revealing whether there are in-
deed any intercorrelations between these “-hoods” and “histories,” which would 
provide a more reasonable ground for discussing possible causes of the evolution 
of both specieshood and its intercorrelations. 
 
The species pluralism 

The conceptualist look at the species problem leads to the acknowledging irre-
ducible plurality of species conceptions and thus to the recognition of species plu-
ralism (Pavlinov 2009, 2013a; Bartlett 2015). The latter has a significant impact on 
various aspects of research and applied activity addressing the biological diversity. 
So the problem in question encompasses several issues concerning the handling of 
the species pluralism. 

It is to be emphasized, first of all, that such a pluralistic standpoint legalizes an 
application of different species conceptions as heuristics (research instruments) in 
different groups of organisms that are most adequate to their biological properties 
responsible for their diversity (Richards 2010; Pavlinov 2013a, 2017; Bzovy 2016; 
Maxwell et al. 2020). This seems to be more productive than the endless and fruit-
less debates about appropriateness of one or another particular species conception 
to all groups of living beings. 

Facing the species pluralism, one of the fundamental tasks to be resolved is a 
constructive combination of different conceptions without eliminating any one of 
them from the respective conceptual space. One of its possible solutions may be 
the development of something like a faceted classification (see: Kwasnik 2000; 
Broughton 2006 on it). The latter provides a possibility to combine particular spe-
cies conceptions, based on different causalities, into a single pool by means of an 
appropriate meta-language with an exhaustive substantive ontology for a general 
cognitive meta-situation “patched” by particular conceptions. One of the main ob-
jectives of developing such meta-language is to make various particular concep-
tions mutually interpretable within the framework of a common conceptual space. 
This seems to allow overcoming the problem of substantive, or “taxonomic” (in the 
sense of Sankey 1998), incommensurability of particular species conceptions fix-
ing different biological features of the natural species phenomenon. 

For such faceted classification of species conceptions to be theoretically well-
founded instead of being just a fairly artificially composed “patchwork,” it would 



Novitates Theriologicae, 12 (2021) 81 

be important to reconsider the whole of the diversity of these conceptions and to 
find a broad meaningful basis for making them mutually compatible and compara-
ble. The above-considered evolutionary interpretation of the diversity of particular 
manifestations of the supposed specieshood might be of use for outlining this basis 
and arranging species conceptions into an appropriate conceptual pyramid.  

Such integrative approach would make meaningfully interpretable and compa-
rable the species classifications elaborated for particular group of organisms within 
different conceptual frameworks. Due to this, species diversity in different groups 
of organisms can be effectively explored on the (roughly) same phenomenological 
basis, albeit conceptual treatments of species in these groups might be different 
(Sterelny 1999; Wilkins 2018). This might provide a constructive basis for incor-
porating diverse operational methods into a conceptually integrated toolkit for 
counting such phenomenologically understood species without their strictly uni-
form conceptualization (Claridge et al. 1997; Sites & Marshall 2004; Casiraghi et 
al. 2016; Reydon 2019; Garnett et al. 2020).  
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Резюме 

ПАВЛІНОВ, І. Я. Концептуалізація проблеми виду. — Проблема виду розуміється як ре-
зультат суперечності між прагненням і неможливістю звести різноманітність концепцій виду 
(КВ) до єдиної концепції. Будь-яка КВ представляє феномен природного виду в певній ког-
нітивній ситуації і служить евристичною моделлю цього феномена. КВ різних рівнів уза-
гальнення виникають в результаті каскаду послідовної множинної редукції; чим більше кро-
ків редукції призводить до певної КВ, тим менше вона адекватна природному виду. Вся су-
купність КВ може бути представлена концептуальною пірамідою, в межах якої різні КВ ви-
никають як приватні інтерпретації більш загальних (що включають) концепцій і не мають 
сенсу поза їхніх контекстів. Пропонується для коректного визначення природного виду в йо-
го загальному розумінні на вершині концептуальної піраміди вводити поняття біоти, що до-
зволяє розрізняти видовий і «невидові» феномени (такі як життєві форми, синтаксони, гіль-
дії). Онтологія феномена природного виду, як можна вважати, визначається його сутністю, 
що позначається як «видовість». Остання є частиною всієї природної історії організмів, тому 
її прояви специфічні для різних груп організмів і еволюціонують разом з історичним розвит-
ком структури біоти. 
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PROTASOV, A. A. Species from the viewpoint of biocoenology. — Some questions of the use of 
the “species” concept in biocoenology and hydrobiology are considered. The existence of certain 
difficulties and ambiguities in the use of this concept is shown. It is proposed to clarify the goals 
and objectives of identifying the species structure of biocoenoses. The examples show that eco-
morphs and coeno-ecomorphs are not less important elements of a biocenotic system and require 
thorough research. The question of the possibility and feasibility of definitions "to species level" of 
all members of the community is considered. The ecological niche concept is associated with spe-
cies, although there is also the guild concept that unites species according to the principle of con-
vergent similarity of trophic, topical, or other preferences. Various systems of bioindication have 
become widespread, which are based on the principle of compliance of a particular species popula-
tion to certain conditions. First of all, we are talking about disturbed conditions, including various 
impacts by pollution. It was shown that not only species, but also more easily identifiable higher 
taxa could be used as bioindicators of certain conditions. 

 
Введение 

Понятие вида в биоценологии, в частности, в гидробиологической, лише-
но достаточной конкретности. Понятие и термин «вид» применяют к видо-
вым популяциям, которые, собственно и образуют сообщество или биоценоз. 
При этом, в силу того, что исследователи имеют дело с весьма ограниченной 
выборкой (некоторое количество проб, тем или иным образом полученных в 
природе), популяции как таковые не исследуются, находка в пробе несколь-
ких экземпляров организмов, как правило, трактуется как наличие в собще-
стве определённой ценопопуляции. Однако само понятие популяции в био-
ценозах гидросферы, где широко распространена гетеротопия, где транспорт 
расселительных стадий водой на огромные расстояния обычное явление, бы-
вает крайне размыто. Большое количество видов, входящих в водные, осо-
бенно в континентальноводные сообщества, имея соматическую продукцию, 
не имеют в водной среде генеративной. Водная часть биосферы принципи-
ально гораздо более гетерогенна, разнородна, нежели наземная. Если сравни-
вать ценотическую структуру населённой гидросферы и суши, то, в первом 
приближении можно сказать, что на суше есть один тип сообществ, сходный 
по своему характеру с бентическими в гидросфере: это биоценозы, образно 
говоря, на дне воздушного океана. При этом, воздушную среду совершенно 
невозможно сравнить с особой биокосной средой, какой является вода океа-
нов, морей, рек или озёр.  

http://doi.org/10.53452/nt1217


Вид в біології • Species in Biology 87 

Исходя из этих особенностей сред обитания, ценотических отношений, 
структуры биоценозов, методологических особенностей исследований, ис-
пользование понятия «вид» в биоценологии имеет свои особенности.  

Целью данной работы было рассмотреть некоторые из этих особенностей.  
 

Понятие биоценоза, которое изначально было введено в гидробиологии 
(Möbius 1877), затем распространилось в экологии, включает в себя как один 
из постулатов формирование биоценозов, сообществ из видовых популяций. 
К. Мёбиус в структуру биоценоза изначально включил два важных компо-
нента: биоценоз «это такое сообщество живых существ, соответствующее 
определённым жизненным условиям количества видов и индивидуумов, ко-
торые обусловливают друг друга и, благодаря размножению, длительно со-
храняются в данной области» (цит. по Кафанов 2005: 27). То есть, ёмкость 
среды определяет как богатство популяций, так и обилие отдельных орга-
низмов. Важно подчеркнуть эту двухкомпонентность структуры: биоценоз 
как 1) некоторое количество видов, видовых популяций, представленных 
2) определенным количеством особей. Последнее регулируется в системе це-
нотических и средовых отношений, является функцией размножения и 
смертности, но, что определяет богатство, общее количество видовых попу-
ляций? Как полагали Ч. Дарвин и, вслед за ним, Г. Ф. Гаузе, это конкурент-
ные отношения, более или менее эффективный способ использования ресур-
сов. Длительное существование биоценоза детерминировано его функциони-
рованием, которое поддерживает круговороты вещества и потоки энергии, но 
вряд ли можно привести примеры биоценозов, которые бы состояли из всего 
трёх популяций — вида-автотрофа, продуцента, вида-гетеротрофа и вида-
редуцента. Реальные сообщества формируются и функционируют на основе 
определённого видового разнообразия. Богатство видов в биосфере не могло 
формироваться иначе, чем через интегральное богатство видов в ценозах и 
богатство (общее количество) самих биоценозов. Сумма видов в биосфере 
всегда была суммой сумм.  

Представления о длительном существовании живых и биокосных систем 
на основе циклических процессов в биосфере не имеют альтернативы, поэто-
му гипотеза В. И. Вернадского о происхождении биосферы сразу в виде про-
стых экосистемоподобных структур (Вернадский 2013), появления жизни не 
в форме протоорганизмов, впоследствии объединившихся в экологические 
ассоциации, ансамбли, а сразу в виде протосообществ (Маргалеф 2011) вы-
глядят достаточно убедительными. С точки зрения биоценологии эволюция 
видов, видообразование было одним из важнейших путей повышения надёж-
ности элементов биосферы и биосферной системы в целом. Видовая диффе-
ренциация живого вещества обусловила дальнейшую эволюцию биосферы в 
ключевых её направлениях — возрастания устойчивости, повышения эффек-
тивности использования, а также создания новых типов ресурсов, более эф-
фективной экспансии жизни, «растеканию живого вещества» (Камшилов 
1974; Вернадский 1978; Бурковский 2006; Маргалеф 2011).  
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В целом эти процессы были связаны с диверсификацией, дивергенциями, 
которым, однако, всегда диалектически противостоят и дополняют их про-
цессы интегративные, конвергентные.  

Фрактальное устройство различных биокосных систем, в том числе, био-
сферы, позволяет рассматривать сходные диверсификационные и интеграци-
онные процессы на разных уровнях, в том числе и на ценотическом. Концеп-
туальный подход, который обусловил внимание биоценотических исследова-
ний именно к видам, видовым популяциям, строится на признании сложно-
сти систем, базирующейся именно на разнообразии элементов, обладающих 
свойством самоподдерждания, самоидентификации, самовоспроизводства.  

Сложнее обстоит дело с другой частью парадигмы, связанной с интегра-
цией. Здесь, в первую очередь, стоит задать вопрос: что дают биоценозам 
процессы интегративные, явления конвергенции, сворачивания разнообра-
зия? Представляется, что они «работают» на фиксацию и эффективное ис-
пользование определённых форм взаимодействий, отношений, которые за-
крепляются далее, как наиболее эффективные. Например, трофические груп-
пы в биоценозах формируются из весьма далёких таксономически групп ор-
ганизмов. То же можно сказать об экоморфах и ценоэкоморфах. То есть, 
определённые преимущества, например, фильтрационного питания исполь-
зуются в экоморфе, представленной разными видами. 

За полтора века общая концепция биоценоза-сообщества принципиально 
не изменилась. Биотические сообщества рассматриваются как «любая сово-
купность популяций, населяющих определённую территорию или биотоп. 
Оно представляет собой живую часть экосистемы» (Одум 1975). Биоценоз 
рассматривается как система, состоящая из популяций разных видов, с раз-
личными взаимосвязями между входящими в неё видами (Алимов et al. 
2013). Сообщество рассматривается как организованная система, основным, 
если не единственным, элементом её выступает «вид», то есть совокупность в 
сообществе всех организмов, относящихся к одному биологическому виду. 
Именно такой подход приводит к безусловной постановке и выполнению за-
дачи идентификации «до вида» всех организмов, которые встречены в слу-
чайных выборках (пробах), взятых из того или иного местообитания.  
 
Необходимость идентификаций «до вида» 

В гидробиологии существует масса публикаций, диссертационных работ, 
в обязательном порядке включающих фразы типа: «всего, в данном водоеме 
обнаружено Х видов», «сообщество планктона/бентоса включало Y видов 
беспозвоночных/водорослей».  

Существует определенная практика оценки тщательности выполненной 
работы именно как оценки величины списков обнаруженных видов, даже, ес-
ли работа и не имеет фаунистической или флористической направленности. 
Однако вопрос о безусловной необходимости и абсолютной целесообразно-
сти, неизбыточности как можно более подробного определения видового со-
става, как минимум, неоднозначен.  
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На практике преобладает подход, когда отдельную найденную в пробе 
особь называют словом «вид», обозначая её видовым названием. Поскольку 
«проба» имеет определённые пространственные параметры, легко делается 
пересчет на некоторую площадь или объём пространства, формально — на 
весь водоём или оконтуренный биоценоз. Возникает иллюзия знания числен-
ности, биомассы, продукции ценопопуляции. Тем не менее, при всей иллю-
зорности, относительности полученных данных, изобретение и внедрение в 
практику различных гидробиологических пробоотборников (ценотических — 
в широком смысле) имело большое, даже революционное значение. Это поз-
волило получить дистанционно данные в чуждой для исследователя среде. 
Дночерпатель Петерсена можно сравнить с «Луноходом».  

Таким образом, понятие «вид» используется подобно некоему «словарю», 
в котором можно найти вербальный эквивалент всем найденным организмам 
в некоторой выборке и распространить его на описание всего биоценоза.  

Можно сформулировать вопрос этого раздела и таким образом: какие ос-
новополагающие экологические принципы делают необходимым для практи-
ческой гидробиологии, как и наземной биоценологии выявление именно ви-
довой структуры, видового состава, соотношения количественной представ-
ленности организмов того или иного вида? Что, собственно, даёт нам знание 
видового богатства сообществ — биоценозов?  

Всегда при изучении структуры сообществ, постановке задачи на макси-
мальное познание видового состава, целесообразно иметь в виду следующее 
замечание: хотя вид и является частью природы, он также есть и частью 
научного знания, а вид в научном понимании — это некая система формаль-
ных процедур, прохождение которой приводит к доказательству правильно-
сти названия (Загороднюк 2020). Даже если эти процедуры — биохимическая 
идентификация. Что даёт нам знание об идентичности ДНК у личинки-вели-
гера и взрослой особи моллюска, если они представляют собой совершенно 
различные экоморфы и ценоэкоморфы, обитают в различных биотопах и сре-
дах? Здесь к череде «формальных процедур» присоединяется ещё и знание 
онтогенеза, неявного включения фактора времени, что формально поддержи-
вает идею целостности вида, но ничего конструктивно не добавляет к пони-
манию принципов экологической дифференциации.  

Концепция ограниченной толерантности, привязки к определенным усло-
виям, приуроченности организмов одного вида к определённому набору, со-
четанию экологических факторов, принятая в экологии, имеет несколько 
следствий. Зная количество видов, мы можем судить о сложности сообще-
ства, сложность в значительной мере определяется одной из компонент раз-
нообразия — видовым богатством.  

Кроме того, мы можем в явной или неявной форме судить о сложности 
элементов местообитания. Исходя из оценки разнообразия-сложности, можно 
судить о функционально-энергетических характеристиках сообществ, по-
скольку поддержание высокосложной системы требует больших энергетиче-
ских затрат (Алимов 2000). 
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Таким образом, при определённых допущениях, благодаря знанию видо-
вого состава, богатства видовых популяций, может быть получено довольно 
много дополнительных знаний о биоценозах и среде их обитания. 
 
Списки видов и структура ниш 

Одной из причин, заставляющих как можно более точно устанавливать 
полноту видовых списков является сентенция, ставшая в экологии практиче-
ски постулатом, о том, что все виды абсолютно индивидуальны и занимают 
только им присущую экологическую нишу. Это следует из принципа Гаузе. 
Исходя из этого, максимально полное описание состава рассматривается как 
надёжная информация о структуре, во всяком случае, как о богатстве эколо-
гических ниш. Но всегда ли ниша занята видом как таковым?  

Введение в экологию понятия «гильдия» (Дедю 1989) перевело вопрос о 
строгой ограниченности ниш, как минимум, в область более размытой и 
иерархической системы. Вместо представлений о чёткой изоляции, отграни-
ченности вида в сообществе от других видов, что только и «спасало» его от 
конкуренции, исход которой непредсказуем, понятие гильдии закрепило пе-
реход к представлениям о том, что вообще-то виды имеют много сходных 
адаптаций к сходным условиям, используют близкие ресурсы. Но! (Это «Но» 
всегда стоит рядом). Раз они, виды, сосуществуют, всё-таки есть какая-то 
тонкая, может нам и не известная, граница между нишами. Так, личиночные 
стадии тех же дрейссенид могут быть помещены в гильдию планктонных 
фильтраторов, а взрослые особи — донных. При этом, велигеры двух видов 
Dreissena неразличимы морфологически и питаются сходным образом. Но, 
поскольку они симпатричны, неизбежно существование каких-то различий 
между ними. 

В целом понятие гильдии носит весьма условный вспомогательный ха-
рактер, нам не известны какие-либо классификации гильдий. Здесь, вероятно, 
следует решать вопрос компромиссно. В природе существует как конверген-
ция, что приводит к сосуществованию, поскольку типы ресурсов ограничены, 
варианты использования принципиально не столь многообразны, экоморфная 
основа также имеет свои ограничения. С другой стороны, дифференциация, 
действительно снижает напряженность конкурентных отношений, причём, 
как было показано для моллюсков-фильтраторов (Makhutova et al. 2013) это 
разделение в рационе может быть очень тонким, что удалось обнаружить на 
основе изучения состава полиненасыщенных жирных кислот. 

Гетеротопия многих видов гидробионтов ярко демонстрирует, что раз-
личные экоморфные стадии онтогенеза занимают совершенно разные место-
обитания, различное место в трофических структурах разных биоценозов. 
Экологическую нишу занимает не только, а чаще — не столько, видовая по-
пуляция, а определённая экоморфа или ценоэкоморфа. И, напротив, вполне 
очевидно, что, если к одной экоморфе могут принадлежать различные виды, 
то ниша может быть занята разными видами. Такое сосуществование не ис-
ключает, однако, и тех или иных конкурентных отношений внутри ниши.  
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Примером может быть встречающееся совместное обитание двух видов 
дрейссенид Dreissena polymorpha Pall. и D. bugensis Andr. Как правило, пер-
вый вид бывает пионером в заселении новых водоёмов, появление второго 
вида приводит к снижению плотности популяций первого, однако в даль-
нейшем во многих местообитаниях они продолжат жить в совместных посе-
лениях, с разным соотношением численности. Оба вида — прикреплённые 
фильтраторы, имеют сходную стратегию размножения. Имеются указания на 
существование их гибридных форм. 

 
Номенклатура биоценозов  

Выявление видового состава биоценозов представляется обязательным и 
потому, что названия их, более или менее развитая биоценотическая номен-
клатура основана на видовых названиях доминирующих, характерных, клю-
чевых видов в биоценозе. Практика наименования биоценозов по доминиру-
ющим видам распространена (Жадин 1950; Pligin 2012). Она базируется на 
явном или неявном признании того, что именно популяция доминирующего, 
например, по биомассе, вида определяет основные черты облика сообщества. 
Но очевидно, что виды различаются по своей видоспецифической эдифици-
рующей роли в биоценозах. Предложенная нами концепция биоценотическо-
го градиента (Протасов 2011) призвана упорядочить эту систему разнообра-
зия типов биоценозов. Необходимо учитывать, что различные ценоэкоморфы 
одного и того же доминирующего вида имеют разный потенциал эдифициро-
вания условий. Обратившись к тому же примеру биоценозов с доминирова-
нием дрейссены, можно видеть, что сообщества с доминантом, образующим 
пространственную структуру в виде «щеток» совершенно иначе формируют 
сообщества, нежели при доминировании ценоэкоморфы «агрегация друз». 
Называть такие сообщества «биоценоз D. polymorpha» недостаточно, тем бо-
лее, что второй вид дрейссенид (как и других прикрепленных двустворчатых 
моллюсков) может формировать очень сходные по своему характеру биоце-
нозы. В сообществах, которые располагаются на другом полюсе биоценоти-
ческого градиента, доминирование явно формальное, даже если вид-
доминант имеет потенциальные возможности в других условиях становиться 
эдификатором. Название сообщества по доминанту в этом случае будет 
условным. Больше информации в данном случае будет, вероятно, нести 
название по основным ценоэкоморфам. 

Остаётся открытым важдный вопрос: видоспецифичны ли эдифицирую-
щие свойства и всегда ли они видоспецифичны? В концепции видов-
экосистемных инженеров (Gutierez et al. 2003) постулируется именно роль 
видов. Однако «инженерные свойства» видов это скорее свойства экоморфы. 
Примером могут служить сообщества, которые формируют близкие морфо-
логически прикреплённые двустворчатые моллюски в перифитоне морей и 
пресных вод. Моллюски родов Mytilus, Dreisena формируют пространственно 
сложные поселения, фильтрационная их активность создаёт специфические 
микрогидродинамические условия, поверхность раковин представляет собой 
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дополнительный твёрдый субстрат для поселения других гидробионтов. Все 
эти эдифицирующие функции не имеют выраженного видоспецифического 
характера, они свойственны своеобразной ценоэкоморфе — прикрепленному 
раковинонесущему фильтратору.  
 
Биоиндикация 

Еще одна из причин, в соответствии с которой считается необходимым 
выявление видового состава, это использование методов биоиндикации для 
оценки состояния среды, например, качества вод. В принцип биоиндикации 
заложена экологическая идея соответствия толерантности отдельных видов 
довольно узкому диапазону условий обитания (Абакумов 1981). Существуют 
внушительные списки организмов, в которых установлено соответствие тому 
или иному виду определённых условий обитания, то есть, наличие данного 
вида в сообществе указывает на определённый характер местообитания (Ба-
ринова et al. 2019). По сути, это тот же принцип соответствия видовой струк-
туры структуре экологических ниш. Индексы, используемые для оценки ка-
чества среды учитывают и количественную представленность видов (или бо-
лее высоких таксонов), исходя из принципа большего количественного при-
сутствия тех или иных индикаторов как доказательства надёжности оценок. 
Изначальный подход в использовании принципов биоиндикации был основан 
на выявлении только присутствия или отсутствия организмов индикаторных 
видов.  

Но, на практике принцип соответствия именно вида и ниши часто нару-
шается, скорее, оказывается, что более высокие таксоны, которые практиче-
ски можно легче определить, идентифицировать, обладают некими обобщён-
ными свойствами видов и могут быть успешно использованы в биоиндика-
ции. Известно, что виды из трёх подсемейств хирономид имеют сходные ха-
рактеристики. Поэтому индекс Е. В. Балушкиной (1997) для определения ка-
чества вод основан именно на соотношении обилия подсемейств хирономид. 
Разработана довольно цельная система оценки качества вод на основе учета 
семейств бентических организмов (Чертопруд 2002). Но, не только таксоно-
мические группы, но и трофические могут выступать в качестве биоиндика-
торов. Разработана довольно подробная система трофических групп зообен-
тоса, как биоиндикаторов различных типов загрязнений (Pavluk et al. 2000). 

 
Эмблемные виды 

Существующее в аутэкологии разделение видов на стенобионтов и эври-
бионтов основано на эмпирических данных с широте адаптаций к различным 
условиям и факторам среды. И, хотя очень узкие стенобионты, как и сверх-
широкие эврибионты, крайне редки, то есть преобладают средние по адапта-
ционным способностям виды, выделяют эмблемные (emblematic species) ви-
ды. Например, выделяют группу эмблемных видов для экосистем рек 
(Malmqvist & Rundle 2002). В русско- или украиноязычной терминологии их 
скорее можно назвать характерными.  
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Довольно наглядно такое использование понятия «вид» можно видеть на 
биогеографических картах, особенно учебных, где на берегах Ледовитого 
океана изображён белый медведь, на берегах Антарктиды — императорский 
пингвин и т.д. Также эмблемные виды мы находим в одном из вариантов 
речного континуума, а именно — распределении видов рыб по зонам реки 
(Никольский 1974). Для горного участка реки это хариус, для среднего тече-
ния — лещ, щука, для эстуарного — атерина.  

Что касается бентических организмов, то В. И. Жадин (1948), в пионер-
ном варианте речного континуума, для лентических условий выделяет как 
характерный вид олигохет Limnodrilus hoffmeisteri, а при переходе к лентиче-
ским условиям — уже другой вид — Tubifex tubifex. Кроме того, он отмечал 
смену в этом градиенте условий, а именно — изменения в составе сообществ: 
переход от доминирования видов первичноводных организмов к видам вто-
ричноводным. В профундали озёр, водохранилищ эмблемным видом, скорее, 
следует считать Chironomus plumosus. Для биоценолога с определённым опы-
том за эмблемными видами стоит довольно целостная картина, как условий 
среды, так и особенностей состава биоценоза. Однако эмблемные виды дале-
ко не всегда являются и доминирующими, тем более — эдификаторами.  

Сочетание условий, основных факторов среды не бесконечно, а напротив, 
довольно ограничено в масштабах климатических зон, и биосферы в целом. 
Это позволяет говорить об ограниченном количестве биогеомов как типов 
экосистем биосферы (Protasov 2016; Протасов 2017). В разных географиче-
ских областях одного биогеома сходные функции выполняют разные виды, 
поэтому эмблемными для биогеомов будут уже не виды, а экоморфы, жиз-
ненные формы.  

 
Неполнота видовых списков 

На практике видовые списки сообществ чрезвычайно редко бывают пол-
ными. Чаще всего даже не ставится задач полного описания состава биоцено-
за, исследователи выясняют состав таксоценов (например, при исследовании 
рыбного населения, ихтиоценозов) или экотопических группировок (бентос, 
планктон), исследование фитоценозов сформировалось уже как самостоя-
тельная отрасль экологии. Кроме того, существует немало предпосылок от-
сутствия полных списков, даже отдельных групп организмов.  

Причин реальной, практической невозможности определения организмов 
до вида может быть достаточно много. От механических повреждений орга-
низмов при сборах до отсутствия специалистов-систематиков и определите-
лей по довольно многим группам беспозвоночных, а также некоторых групп 
водорослей. Кроме того, у гидробионтов широко распространено явление ге-
теротопии, и многие личиночные стадии не могут быть идентифицированы 
до вида без имагинальных стадий. Всё это приводит к тому, что в гидробио-
логии всё большее распространение получает понятие и термин низший 
определённый таксон или НОТ (Баканов 1997).  
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Как в этом случае можно говорить о ценопопуляции, например, Tubifex sp. 
или какого-то другого организма, по тем или иным причинам не идентифи-
цированного «до вида», остаётся неясным. Это ещё раз подчеркивает доста-
точно большую сложность использования понятия «вид» в биоценологии. 
 
Заключение 

Концепция биотического сообщества, биоценоза изначально была постро-
ена на принципе приоритетности именно видовой популяции в формирова-
нии их структуры. Видовая популяция выступала как основной элемент био-
ценотической системы. Основная функция её — это поддержание необходи-
мого (или максимально возможного) обилия особей данного вида в данных 
условиях, генеративная функция. Но организмы данного вида занимают 
определённое место в системе ценотических отношений не столько как пред-
ставители данного вида, сколько в качестве определённых экоморф, цено-
экоморф. Организм занимает определённое место в трофических отношени-
ях, в трофических сетях, которые также формируются отнюдь не только по 
таксономическому принципу.  

Можно сделать заключение, что понятие, категория «вид» используется в 
биоценологии неоднозначно и в разных смыслах. Как «словарь» для названия 
и достаточно формального учёта членов биотического сообщества. Как мар-
кер особых условий, позволяющих судить о состоянии среды. Как домини-
рующий или эмблемный элемент сообществ, позволяющий их классифици-
ровать. И это на фоне того, что идентификация до вида в биоценологических 
исследованиях отнюдь не всегда возможна. Таким образом, использование 
понятия «вид» в биоценологии имеет определённые особенности, многообра-
зие и ограничения, что требует дальнейших исследований и уточнений. 

Представляется, что одним из важных направлений исследований в этой 
области является разработка концептуальных положений относительно таких 
понятий, как видовая популяция, ценопопуляция, экоморфа, ценоэкоморфа, 
жизненная форма, гильдия. В ценологических исследованиях необходимо 
учитывать, что роль и место той или иной группы организмов в сообществе 
определяют не всегда и не столько видоспецифические свойства, сколько ха-
рактер экоморф или ценоэкоморф. Также, особенно в водных сообществах, 
необходимо учитывать гетеротопный характер онтогенетических стадий, он-
тогенез вообще представляет собой смену экоморфных состояний, каждая из 
которых может занимать своё особое место в биоценозе.  
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Резюме 
ПРОТАСОВ, О. О. Вид з точки зору біоценології. — Розглянуто деякі питання використання 
поняття «вид» в біоценології, гідробіології. Показано існування певних складнощів і неодно-
значності у використанні цього поняття. Пропонується уточнити цілі і завдання виявлення 
видової структури біоценозів. На окремих прикладах показано, що екоморфи, ценоекоморфи 
є не менш важливими елементами біоценотичної системи і вимагають глибокого досліджен-
ня. Розглянуто питання про можливість і доцільність визначень «до виду» всіх членів біоце-
нозу. Саме з видами пов'язують поняття екологічної ніші, однак існує поняття гільдії, яка 
об'єднує види за принципом конвергентної подібності трофічних, топічних чи інших префе-
рендумів. Поширення отримали різні системи біоіндикації, в основі яких лежить принцип 
відповідності тієї чи іншої видової популяції певним умовам. В першу чергу мова йде про 
порушені умови, в тому числі і різними забрудненнями. Показано, що не тільки види, але і 
вищі таксони, які менш складно ідентифікувати, можуть використовуватися як біоіндикато-
рів тих чи інших умов. 
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REKOVETS, L., KUZMENKO, L. Species as a system within a system. — The article presents the 
results of an analytical review of general laws of nature development and their relationships with 
the laws of biological evolution in terms of general theory of systems and their synergetic manifes-
tation at different levels of organization. The basis of such analysis is the interpretation of the spe-
cies as a system, as a structure with self-organizing and complicating abilities, as well as a unit of 
evolutionary diversity and taxonomy. At the same time, as a system, the species occupies an appro-
priate position in system subordination, in the hierarchy of biological evolution, and in systems of 
taxonomic division and phylogeny. Its synergistic connections in the system characterize its com-
plexity, functionality, self-organization, and alternative development, which is manifested through 
saltation, relative balance and constant absorption of energy to organize chaos as a source of order. 
These characteristics accompany the non-integrated development of biological systems as open and 
unbalanced by intraspecific polymorphism. Analytical delineation of the species as a system within 
a system involves defining it as a structure, an element, and a carrier of properties and functions at 
different organizational (ontogenetic, biocoenotic, and evolutionary) levels of biological systems. 

 
Вступ 

Початок різнонаправлених міркувань про угруповання організмів, які по-
тім означили як Вид — species, почались ще задовго до того як цей термін бу-
ло впроваджено до наукового обігу у 1686 році Джоном Раєм (John Ray) в йо-
го відомій праці Historia plantarum generalis. Дискусії про те, як потрібно ро-
зуміти терміни Аристотеля „genos” i „eidos” і до сьогодні актуальні для нау-
ковців (Загороднюк 2019). Від старожитності до середньовіччя поступово 
формувалися концептуальні поняття про структуру живих організмів та їх 
угруповань, шляхи їх утворення, подібності та різниці, приуроченість до се-
редовища, практичне використання і ін. Більш активний етап свого утвер-
дження переживав вид після праць Карла Ліннея та Ж. Б. Ламарка, коли 
більш чітко і однозначно визначилася роль виду в еволюції та його значення 
для таксономії, систематики і філогенії. Тоді дискусії торкалися переважно 
природи його виникнення та змінності без більш глибокого розуміння біоло-
гічної істоти та значення в системі природничих наук. Зміна парадигми в біо-
логії наступила після опублікування праць Ч. Дарвіна та А. Уоллеса в сере-
дині ХІХ ст., які і до цього часу не залишають поза увагою проблему виду в 
найбільш широкому його трактуванні, а головне — часу. Відкриття генетики 
та молекулярних основ життя дозволило сформулювати основні і (перекона-
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ний) не остаточні концепції виду, які значно поглибили і розширили діапазон 
розуміння виду та його сутності і значно активізували сферу наукових диску-
сій навколо цього поняття, його визначення, сфери впливу та значення в сис-
темі наук біологічного циклу (Матеріали актуального збірника).  

Дискусії тривають і особливо активно від часу другої половини ХХ ст. 
коли в науковий обіг твердо ввійшли такі поняття як система, самоорганіза-
ція, тектологія, синергетика, хаос та ін., які стосуються різних рівнів органі-
зації та функціонування матерії — категорії реально існуючої та філософсь-
кої. Одним напрямків таких дискусій є характеристика виду як системи в си-
стемі (ієрархія під системного поділу), що тісно переплітається з такими вза-
ємозалежними поняттями як структура, властивості та функція. А це вказує і 
на тісний зв'язок елементів в структурі системи на основі енергії, яка, в свою 
чергу, є в основі розуміння та прояву дії загальної теорії систем (Калужский 
2013). В цьому розумінні вид займає одне з центральних місць в пізнанні біо-
логічних систем, чому і присвячена пропонована аналітична праця.  
  
Аналітичні результати 

За висловом В. А. Черлина, «Эволюционное учение — вершина, квинтэс-
сенция биологических знаний, река, в которую вливаются все достижения 
биологии» (Черлин 2012: 8). Без сумніву, це висловлювання можна застосува-
ти і до розуміння виду як біологічного поняття і як елементу структури живої 
природи. Вид як чорна діра поглинає в собі всі досягнення в біології з тією 
лише різницею, що вид має зворотній інформаційний зв'язок (на відміну від 
чорної дірки) і дозволяє все глибше і глибше пізнавати себе і, відповідно, 
віддавати частину своєї інформації на зовні. Власне на таких взаємо-зворот-
них інформаційних зв’язках тримається цілісна структура, елементи якої в 
небіологічних системах пов’язані властивостями, а в біологічних — з функці-
єю. На цьому полягає сутність розуміння систем, які завжди мають ієрархіч-
ну структуру пов’язань і як «мотрійки» вкладені самі в себе від відомих на 
сьогодні атомно-кваркових чи ферміоно-бозонових структур (теорія стандар-
тової моделі) до структур Всесвіту які хоча і кінцеві, але все ж таки є безгра-
ничними. Напевно, одна з перших таких систем ієрархій самоорганізації ма-
терії була запропонована Ж. О. Ламетри у 1745 році поділом на абіоту, рос-
лин, тварин і людину, яка мислить (цит. за: Калужский 2013).  

Засновник теорії самоорганізації систем, Нобелівський лауреат І. Р. При-
гожин розкрив один з механізмів дії цієї теорії, який характеризує потенційно 
мінімальну передачу енергії в оточуюче середовище (Пригожин & Стенгерс 
1986). Слід зрозуміти, (а власне з цього і випливає), що це є передача інфор-
мації в формі енергії на вищий рівень в ієрархії організації систем, які в такий 
спосіб підтримують свою врівноваженість, а одночасно характеризують свою 
адаптивність. На думку Е. С. Федорова системи (а надто біологічні — Л.Р.) 
повинні мати потенційні механізми здатності до адаптивності (а не просто 
адаптації) і здатності до вдосконалення структури (а не звикла її стійкість) 
(Федоров 1891). В живих системах це забезпечується мінливістю, починаючи 
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від генетико-молекулярного рівня її прояву, і здатністю її реалізовуватись в 
залежності від умов, різнорідність яких творить різнорідність біологічну на 
засадах принципу альтернативного різноманіття (Ємельянов 1999).  

При цьому, аксіоматичним положенням в біології є те, що еволюція з по-
коління на покоління творить (продукує) виключно особини (індивідууми) на 
підставі спадковості, тобто реалізує генетичну інформацію, закодовану в сис-
темі триплетів ДНК функціонально (і енергетично) пов’язаних між собою. В 
результаті повстає хаотичне і необмежене розмаїття тісно зв’язаних між со-
бою структурних елементів біоти (системи Біосфери) на тлі порівняно обме-
женого різноманіття (навіть за умови комбінованого їх характеру) умов як 
реалізація законів еволюції. За цим потім повстає ієрархічна, струнка і, вод-
ночас постійно не стабільна, система різноманіття таксономічного, яка по-
винна бути віддзеркаленням реального процесу еволюції, реконструйованого 
на основі спорідненості (як того вимагає кладистика), а не на основі подібно-
сті (Зеленков 2012).  

Ще у 1923 році видатний біолог-еволюціоніст ХХ ст. А.А. Любищев стве-
рджував, що поняття системи в широкому розумінні повинно передбачати, 
перш за все, ідентичність з поняттям внутрішньої впорядкованості в основі 
якої є властиві тільки їй ознаки (цит. за: Мейен 2015). Теоретично, впорядко-
ваність структур (таксонів) системи в систематиці повинна відповідати впо-
рядкованості структур (кладів) в системі філогенетичних пов’язань, що прак-
тично є недосяжним. І як би ми не намагалися оцінювати ці системи — вліво 
чи вправо, вниз чи до верху, все рівно методологічно підпадаємо під засади їх 
системного аналізу як цілісних структур за принципом «мотрійки» — струк-
тура в структурі з функціональними синергетичними зв’язками між ними і 
між структурними елементами кожної системи (Каретин 2017).  

Загальна теорія систем, основи якої були закладені Федоровим, Богдано-
вим, Вінером та Берталанфі у першій половині ХХ століття спирається на за-
сади структурної самоорганізації і функціональної залежності в системах, що 
як найкраще проявляється в характеристиці біологічних систем, які є най-
більш складно організованими і вимагають енергії для підтримання гомеос-
тазу. Центральне місце в тематичних розважаннях цього напрямку займає 
Вид як умовна і в той же час реальна категорія і одиниця діалектичного розу-
міння дискретності і безперервності еволюційного процесу, який постійно 
протікає в умовах протистояння другому началу термодинаміки. Вид — 
центральна категорія в біології навколо якої вже багато століть точаться гос-
трі дискусії концептуального і більш прикладного змісту. Вид — це самоор-
ганізуюча структурна цілісність одиниць (особин) і функціональна система, 
насичена незчисленною кількістю пов’язань енергетичного і інформативного 
змісту. Вид — це абстракція, універсальна ідея, яка поєднує подібних хоча і 
мінливих особин в певну структуру. З точки зору теорії систем вид виступає 
як система в системі і займає певне (своє) місце в цій ієрархії підсистем без 
якої безперервний і нескінчений ланцюг був би невиправдано розірваний. 
Висловлюючись мовою біолога вид — це структурно-таксономічна і еволю-
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ційно заавансована одиниця. Вид — це сконцентрована сутність біологічних 
знань. Ці положення про вид не є новими чи оригінальними в границях під-
нятої авторами проблематики і претендують лише на аналітичне впорядку-
вання та деяке переосмислення існуючої інформації.  

При переході до розважань з позицій синергетики процес біологічної ево-
люції через видоутворення, є процесом самоорганізації. Життєстійкість, від-
повідно і функції біологічних систем (включаючи вид як систему), є залежні 
від їх здатності до самоорганізації структури на різних рівнях складності. 
Останнє, хоча і має критерії визначення (ієрархічність, кількість елементів, 
багатство зав’язків, функціональність…) все ж залишається відносним і базу-
ється на функціональних стосунках всередині системи, які визначають її ін-
тегрованість, а відповідно, і здатність до еволюції.  

Популяція не інтегрована і до певного рівня хаотична і відкрита система, 
яка має необмежені і водночас різнонаправлені можливості до еволюції. По-
пуляція це не сума особин, а система, яка пов’язана функцією розмноження. 
Відповідно вид (якщо притримуватись його біологічної концепції) — це сума 
(а можливо одна) популяцій з функцією еволюції, тобто ускладнення струк-
тури (видоутворення) з адекватним ускладненням функції за рахунок постій-
ного притоку енергії. Належну послідовність в напрямках еволюції відобра-
жають перехідні внутрішньовидові форми (екотипи, раси, ліннеони, жорда-
нони…) перш за все як характеристика географічного генетичного полімор-
фізму. Такі рівневі чи фазові (технічно висловлюючись) переходи в еволюції 
або в системі підсистем, характеризують життя, в першу чергу, як процес за 
яким повстає структура. При цьому розуміючи, що самі процеси теж вклю-
чають почергові структурні рівні: фізичні, хімічні та біологічні.  

Певною мірою такий перехід одночасно є відображенням сальтацій в ево-
люції (модель переривчастої рівноваги), які завжди мають місце в конкрет-
них лініях (кладах) без уваги на неповноту палеонтологічного літопису на тлі 
безперервного і скерованого природним добором еволюційного процесу Біо-
сфери як цілісної системи (Епштейн 1999). Основною причиною їх повста-
вання є біфуркальні флуктуації мутацій та випадковості, які придають хаоти-
чність структурі (як джерело порядку) і постійно та спонтанно виникають в 
самоорганізуючих системах. Необхідною умовою, а одночасно і закономірні-
стю еволюційного процесу є функціональна альтернативність (прояв Гегелів-
ських законів діалектики), дискретність та історизм, які виступають на всіх 
рівнях ієрархії системи. Отже, сальтації, рівні, напрямок, альтернативність та 
інші характеристики супроводжують неінтегрований розвиток біологічних 
систем як відкритих і розбалансованих внутрішньовидовим поліморфізмом. 
Основним джерелом такого процесу і видоутворення виступає зовнішня ене-
ргія — енергія Сонця, яка водночас формує структуру самоорганізації систе-
ми (Каретин 2017).  

Аналітична характеристика виду як системи передбачає визначення 
(окреслення) його як структури, як елементу структури і як носія властивос-
тей та функції на різних рівневих організаціях — онтогенетичному, біоцено-
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тичному і еволюційному (рис. 1). В онтогенезі, включаючи ембріогенез, 
структурними елементами виступають статеві клітини з власною структурою 
і властивостями з наступним утворенням зиготи теж з певною структурою і 
функцією поділу. Черговою стадією (за: Шмальгаузен 1940) є диференціація 
структурна (поява органів) і, відповідно, їх диференціація функціональна, що 
ще не є системою. Після цього в розвитку наступає інтегральна функція емб-
ріогенезу з утворенням структурної єдності — організму як самофункціона-
льної системи. У біології найменшою такою системою, очевидно, є клітина. 
На цьому шляху має прояв нескінченна різнорідність синергетичних зв’язків, 
які формують структуру та її функцію. При цьому важливим є зрозуміння то-
го, що функції організму це не є сума функцій його структурних елементів 
(органів), а є ще і загальні функції (наприклад вища нервова діяльність) які не 
властиві окремим органам (концепція холізму). Саме вони вимагають все 
більш глибокого вивчення, адже саме вони мають суттєвий вплив на форму-
вання структури в онто- і філогенезі, особливо на морфо-генетичному рів-
ні — кореляції і координації в онто- і філогенезі (Шмальгаузен 1940).  
 

 
Рис. 1. Структурно-функціональна організація ієрархії біологічної системи різних рівнів. І–ІV — 
почерговіcть в формалізації еволюційного процесу. 
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На черговому рівні організації живої матерії (біоценогенез) особини на 
підставі функції схрещування, тобто здатності до репродукції, творять угру-
пування — популяції з основною функцією — розмноження.  

Згідно з засадами синтетичної теорії еволюції саме на цьому рівні відбу-
вається видоутворення та формується різнорідність. Такі групи умовно на-
звані видами. Окремі угрупування видів (і популяцій) творять чергову струк-
турну одиницю — біоценоз з функцією гомеостазу, який підтримується різ-
ними шляхами. В підсумку — на планеті Земля повстає Біосфера зі складною 
структурою біоценозів (екосистем) на основі їх самоорганізації та не менш 
складною функцією — самовідтворення та еволюції на тлі абіотичного сере-
довища, що відображено в основному біологічному законі Рульє-Сеченова.  

Здатність структури до самовдосконалення складає одно із основних по-
ложень синергетики, що в абіотичному середовищі проявляється через хіміч-
ні авто хвильові циклічні процеси (теорія гіперциклів, які могли передувати 
життю), а в біотичному — через самовідтворення та еволюцію. Базується во-
на на таких положеннях як мінливість, розмноження, реляції, покревність та 
парсимонія. Останнє часом підпадає під вплив наукових дискусій (Зеленков 
2015). Основною функцією її є заавансований розвиток структури, яка, хоча і 
скерована на посилення протидії ентропії, але все ж зберігає відносно зрівно-
важений стан термодинамічний. В такій системі вид структурно і функціона-
льно є провідним і найбільш активним учасником різних почергових стадії 
перебігу цього процесу.  

Формалізований підхід до пізнання еволюційного процесу, на нашу дум-
ку, може бути представленим як філогенез (див. рис. 1). На початковому його 
етапі існуюче біорізноманіття сформоване з частин (особин), які мають певні 
властивості та творять потенційно функціональну суму, а не систему. На дру-
гому етапі — це створення певної цілісності в постаті угруповань системати-
чних груп, що виступає як інтегральна функція різноманіття — творення сис-
теми класифікації на підставі властивостей ознак. Третій пізнавальний етап 
еволюції спирається на максимально можливу реконструкцію стосунків (еме-
рджентність) між елементами структури (таксонами) спочатку на основі по-
рівняння морфологічних ознак, тобто на засадах „предок — нащадок” де фу-
нкцією виступають структурна подібність та хіатуси, а результатом — філо-
генетичне дерево. На завершальному етапі формалізованого пізнання проце-
су еволюції функцію приймає на себе спорідненість — вимога кладистична, а 
структура — це створення натуральної системи класифікації організмів, мак-
симально наближеної до реального протікання процесу еволюції. Результа-
том виступає система ієрархії таксономічної (систематика) та філогенетичні 
схеми у формі кладограм чи дендрограм та в інших і досить різнорідних фо-
рмах графічного вираження. Таким є реальне (і формальне) представлення 
процесу еволюції та його спів залежних функціональних зав’язків, яке знахо-
диться в сфері впливу теорії систем в самому широкому її розумінні та напо-
внює її основні положення біологічним змістом.  
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Підсумки та висновок 
Проаналізовані дані та власні погляди авторів дозволяють представити 

проблему співвідношення біологічної еволюції та загальної теорії систем як 
реально насиченою та наповненою фактами і теоретичними розважаннями 
структуру, яка має спільні та загальні закономірності прояву (функціонуван-
ня) на підставі синергетичних зав’язків. Структури та їх функції в абіотично-
му та біотичному середовищах є подібні в своїх причино-наслідкових 
зв’язках, відповідають засадам ієрархічності, альтернативності, скерованості 
та цілісності і еволюціонують, підпадаючи під дію законів термодинаміки. 
Специфіка їх прояву є добре пов’язаною і визначальною для результатів — 
творення структури хаосу абіоти як джерела впорядкованості біологічної. 
Провідне місце в цих процесах належить енергії, яка по різному проявляє се-
бе у відкритих чи закритих системах. ЇЇ концентрація в біологічних системах 
спричиняє структурне вдосконалення — еволюцію через різнорідність і ви-
доутворення, та творення, при цьому, спів залежних «мотрійкових» систем 
різної ієрархії. Такий системно-підсистемний характер еволюції проявляється 
від найпростіших біологічних структур (клітин) до біосфери в цілому, що ча-
стково та формально було проаналізовано в пропонованій праці.  

Основним висновком її є концептуальна відповідність дій в межах самих 
законів природи як окремих систем, прояв яких пов’язаний з процесом пос-
тійного наукового пошуку в сфері пізнання все більш глибинних (вихідних) 
структур в будові атома чи молекул життя та основ їх функціональності. Во-
дночас це є напрямок до пізнання рівнів та сфери прояву все більш загальних 
закономірностей в природі і Всесвіті. Наприклад, загальна теорія еволюції 
життя (над дарвінівська теорія) чи теорія програмової матерії, теорія супер-
струн (поєднання теорії відносності та засад квантової механіки) чи теорія 
всього. Висновки з аксіоматичної теорії систем є фундаментальними і мають 
прояв на різних рівнях оточуючого нас Всесвіту, включаючи біологічну його 
сутність. Таким є діалектичний шлях пізнання всього, що є навколо нас і в 
центрі цього процесу стоїть людина, яка здатна мислити аналітично і синте-
тично, не творити, а відкривати цю фундаментальність з конкретними її 
проявами у Всесвіті та на Землі.  
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Резюме 

РЕКОВЕЦЬ, Л., КУЗЬМЕНКО, Л. Вид як система в системі. — У статті представлено резуль-
тати аналітичного перегляду дії загальних законів розвитку природи та їх співвідношення із 
законами біологічної еволюції з погляду загальної теорії систем та синергетичного їх прояву 
на різних рівнях організації. Основою такого аналізу є трактування виду як системи, як стру-
ктури зі здатністю до самоорганізації та ускладнення, а також як одиниці еволюційного різ-
номаніття та таксономії. Одночасно, як система, вид займає відповідні позиції у системних 
підпорядкуваннях, в ієрархії біологічної еволюції та в системах таксономічного поділу і фі-
логенії. Його синергетичні зв’язки в системі характеризують її складність, функціональність, 
самоорганізацію та альтернативність в розвитку, що проявляється через сальтації, відносну 
зрівноваженість і постійне поглинання енергії для впорядкування хаосу як джерела порядку. 
Ці та інші характеристики супроводжують неінтегрований розвиток біологічних систем як 
відкритих і розбалансованих внутрішньовидовим поліморфізмом. Аналітичне окреслення 
виду як системи в системі передбачає визначення його одночасно як структури, як елементу 
і як носія властивостей та функцій на різних рівнях організації біологічних систем — онто-
генетичному, біоценотичному та еволюційному. 
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ARTEMIEVA, E. On the processes of sympatric speciation in the group of "yellow" wagtails in 
the Middle Volga region. — This article discusses the mechanisms of sympatric speciation in the 
group of species of "yellow" wagtails based on hybridization. Interspecific and intraspecific hybrid-
ization can be attributed to the genetic mechanisms of divergence of populations of "yellow" wag-
tails. The existence of hybridization between the subspecies of the white-eared yellow wagtail 
M. flava beema and the yellow-fronted wagtail M. lutea leads to the emergence and further accu-
mulation in the population of individuals with a light-colored head to varying degrees, the so-called 
"gray-headed" individuals. Intraspecific hybridization of subspecies forms of the yellow wagtail 
M. flava — nominative M. f. flava and white-eared M. f. beema leads to constantly occurring geno-
typic splits, which support intraspecific polymorphism of populations and provide the basis for fur-
ther genetic divergence of these subspecies and species. The form of "gray-headed" hybrids is char-
acterized by maximum genetic distances (1306.67–1375.67), which may correspond to the species 
rank. The modern polytypic complex of M. flava (in the narrow sense, a series of species and sub-
species of only M. flava) probably formed in historical time on the basis of fan hybridization be-
tween the original forms of M. f. flava and M. lutea. Thus, the factors of genetic differentiation and 
divergence, along with ecological and geographical isolation, play a leading role in the formation of 
the spatio-temporal and genetic structure of the genus Motacilla. Currently, there is an active pro-
cess of genetic divergence and separation of subspecies and species forms of “yellow” wagtails un-
der conditions of wide sympatry within a single polytypic complex based on intraspecific and inter-
specific hybridization in the European part of Russia.  

 
Введение 

Эколого-генетическая основа симпатрии у видов группы «желтых» тря-
согузок (Passerifomes, Motacillidae), в Среднем Поволжье остается малоизу-
ченной (Зарудный 1891; Федорович 1915; Артоболевский 1923–1924; Демен-
тьев 1937, 1941). Над этой проблемой работали и работают многие ис-
следователи, которые в настоящее время достаточно продвинулись в ее 
решении. На основании морфологических признаков окраски оперения сам-
цов в брачный период была разработана схема таксономии этого политипи-
ческого комплекса (Береговой 1970; Гричик 1992; Сотников 2006; Завьялов et 
al. 2009; Артемьева & Муравьев 2012).  

Цель работы — выявление процессов видообразования на основе гибри-
дизации в популяциях «желтых» трясогузок на территории Ульяновской об-
ласти (Среднее Поволжье) в условиях симпатрии. 
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Материал и методы 
В течение полевых сезонов 2011–2020 гг. проводились исследования 

совместных гнездовых поселений желтой Motacilla flava flava Linnaeus, 1758, 
белоухой Motacilla flava beema (Sykes, 1832) и желтолобой Motacilla lutea 
(S. G. Gmelin, 1774), желтоголовой Motacilla citreola Pallas, 1776 трясогузок 
на территории Ульяновской области (Среднее Поволжье), которые обитают 
симпатрично на территории европейской части России. Выявлены совмест-
ные гнездовые поселения трех видов «желтых» трясогузок — M. flava, 
M. lutea, M. citreola, которые закартированы. 

Для проведения молекулярно-генетического анализа исследованы клад-
ки данных видов: яйца желтолобой трясогузки (3 экз.) (от 20.05.2013, ООПТ 
«Озеро Песчаное», Чердаклинский район); яйца желтолобой трясогузки 
(3 экз.) (25.05.2013, ООПТ «Озеро Песчаное», Чердаклинский район); яйца 
желтолобой трясогузки (3 экз.) (23.05.2015, ООПТ «Озеро Песчаное», Черда-
клинский район); яйца желтой трясогузки (4 экз.) (7.06.2015 г., ООПТ «Озеро 
Песчаное», Чердаклинский район); яйца гибридов желтой и желтолобой тря-
согузок (4 экз.) (7.06.2015, ООПТ «Озеро Песчаное», Чердаклинский район). 

Выделение ДНК из биологических образцов (яйца, перья и пр.), полиме-
разная цепная реакция, секвенирование фрагментов ДНК, биоинформацион-
ная обработка выполнены по стандартным методикам, использованным авто-
ром в предыдущих исследованиях (Artemieva et al. 2016a, 2016b). 
 
Результаты 
 

Механизм образования совместных гнездовых поселений «желтых» 
трясогузок 

Желтоголовая трясогузка — наиболее влаголюбивый вид из трех и явля-
ется «видом-основателем» новых мест гнездования; впоследствии за ним 
устремляется и желтолобая трясогузка, которая занимает более сухие мезо-
фильные стации. Затем при появлении сухих суходольных стаций к ним при-
соединяется и желтая трясогузка, которая их занимает и начинает гибридизи-
ровать с желтолобой трясогузкой. Впоследствии в гнездовом поселении про-
цент гибридных особей нарастает, пока совершенно не перекроет числен-
ность желтолобой трясогузки.  

Желтологоловая трясогузка постепенно перестает гнездиться на данном 
участке, ее численность стремится к нулю (рис. 1). Это может связано и с из-
менением влажности (точнее, снижением влажности, «высушиванием») са-
мих гнездовых биотопов. 
 

Состав популяций желтой трясогузки 
Правобережье и Левобережье р. Волга в пределах Ульяновской области 

достоверно различаются по содержанию генотипов и фенотипов особей в 
выборках, которые соответствуют подвидовым таксонам M. flava.  
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Рис. 1. Генетическая структура совместных гнездовых поселений видов «желтых» 
трясогузок в условиях симпатрии на территории Ульяновской области (ориг.). 
 

В выборках популяций желтой трясогузки северной части Правобережья 
доминируют генотипы и фенотипы M. f. flava (от 75 % до 100 %), в южной 
части Правобережья их частота достигает 60–70 %. В выборках желтой тря-
согузки с Левобережья преобладают особи M. f. beema — от 75 % до 95 %.  

Хорошо различаются три группы популяций желтой трясогузки и по со-
держанию более редких генотипов и фенотипов, которые соответствуют под-
видам M. f. thunbergi (до 10 % в популяциях Левобережья) и гибридам beema-
lutea (до 5 % в популяциях Левобережья).  

В выборках популяций Правобережья содержание данных подвидов 
крайне малочисленно и не превышает 0,2–0,8 % (рис. 2, b). 
 

Состав популяций желтолобой трясогузки 
Правобережье и Левобережье р. Волга в пределах Ульяновской обл. до-

стоверно различается по содержанию генотипов и фенотипов особей, кото-
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рые соответствуют чистым линиям M. lutea и ее гибридам с разными подви-
дами желтой трясогузки M. flava. Выборки популяций желтолобой трясогуз-
ки из Правобережья характеризуются максимальными частотами особей чи-
стой линии M. lutea (до 90–100 %).  

В выборках популяций желтолобой трясогузки Левобережья преобладают 
гибридные особи — гибриды lutea × flava (до 50 %) и гибриды lutea × beema 
(до 45 %). В выборках северных правобережных популяциях M. lutea частоты 
гибридных особей lutea × flava и lutea × beema не превышают 15 %, в выбор-
ках южных популяциях M. lutea частоты гибридных особей lutea × flava не 
превышают 15 %, а lutea × beema — 10 % (рис. 2, a). 
 

Состав популяций желтоголовой трясогузки 
Состав выборок популяций M. citreola Правобережья и Левобережья 

Ульяновской обл. достоверно различается по содержанию генотипов и фено-
типов особей, которые соответствуют подвидам M. c. citreola, M. c. werae и 
гибридам citreola × werae. В выборках популяций желтоголовой трясогузки, 
населяющих Правобережье, преобладают особи M. c. werae (малая желтого-
ловая трясогузка) — до 80–100 %. В выборках популяций этого вида на Ле-
вобережье доминируют особи M. c. citreola — до 50–65 %.  
 

 a 

 b 

 c 

Рис. 2. Самцы трясогузок: a — желтолобой Motacilla lutea, b — желтой M. flava 
beema, c — желтоголовой M. citreola. Фото автора. 
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Частота гибридных особей в выборках достигает максимума в северной 

части Правобережье (до 12 %). В выборках популяций M. citreola южной ча-
сти Правобережья гибридные особи отсутствуют. В выборках M. citreola с 
Левобережья частота гибридов не превышает 1–3 % (рис. 2, c). 
 

Формирование пространственных групп популяций 
«желтых» трясогузок 
В настоящий момент на территории Ульяновской обл. в условиях сим-

патрии исторически сформировались три пространственных группы популя-
ций «желтых» трясогузок — северная правобережная, южная правобережная 
и левобережная, которые достоверно различаются по градиенту частот фено-
типов и генотипов и характеризуются определенными частотами фенотипов 
и генотипов, которые формируют уникальный пространственно-временной 
региональный паттерн популяций. 

Современный политипический комплекс M. flava (в узком смысле, серия 
видов и подвидов только M. flava), вероятно, сформировался в историческое 
время на основе веерной гибридизации между исходными формами M. f. flava 
и M. lutea. Таким образом, факторы генетической дифференциации и дивер-
генции наряду с экологической и географической изоляцией играют веду-
щую роль в формировании пространственно-временной и генетической 
структуры рода Motacilla. В настоящее время происходит активный про-
цесс генетической дивергенции и обособления подвидовых и видовых 
форм «желтых» трясогузок в условиях широкой симпатрии в рамках 
единого политипического комплекса на основе внутривидовой и межви-
довой гибридизации на европейской части России. 

К генетическим механизмам дивергенции популяций «желтых» трясогу-
зок можно отнести межвидовую и внутривидовую гибридизации. Существо-
вание гибридизации между подвидами желтой трясогузки M. flava и желто-
лобой трясогузкой M. lutea является важнейшим лимитирующим фактором 
распространения и численности последней, приводит к появлению и даль-
нейшему накоплению в популяции светлоголовых («седоголовых») особей 
(Редькин 2001a–b; Pavlova et al. 2003).  

Внутривидовая гибридизация подвидовых форм желтой трясогузки 
M. flava — номинативной M. f. flava и белоухой M. f. beema приводит к по-
стоянно происходящим генотипическим расщеплениям, которые поддержи-
вают внутривидовой полиморфизм популяций и обеспечивают основу для 
дальнейшей генетической дивергенции данных подвидов и видов.  

К генетическим механизмам дивергенции популяций «желтых» трясогу-
зок можно отнести межвидовую и внутривидовую гибридизации.  

Существование гибридизации между подвидами желтой трясогузки 
M. f. flava, M. f. beema и желтолобой трясогузкой M. lutea является важней-
шим лимитирующим фактором распространения и численности последней, 
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приводит к появлению и дальнейшему накоплению в популяции особей ги-
бридных светлоголовых («седоголовых») трясогузок. Гибридные особи свет-
логоловых трясогузок (а именно гибриды M. f. flava × M. lutea и M. f. beema × 
M. lutea) характеризуются максимальными генетическими дистанциями 
(1306,67–1375,67) по сравнению с «чистыми» особями M. f. beema и M. lutea, 
что соответствует практически видовому рангу. 

Современный политипический комплекс M. flava (в узком смысле, серия 
видов и подвидов только M. flava), вероятно, сформировался в историческое 
время на основе веерной гибридизации между исходными формами M. f. flava 
и M. lutea. Таким образом, факторы генетической дифференциации и дивер-
генции наряду с экологической и географической изоляцией играют веду-
щую роль в формировании пространственно-временной и генетической 
структуры рода Motacilla. В настоящее время происходит активный про-
цесс генетической дивергенции и обособления подвидовых и видовых 
форм «желтых» трясогузок в условиях широкой симпатрии в рамках 
единого политипического комплекса на основе внутривидовой и межви-
довой гибридизации на европейской части России (Артемьева et al. 2016; 
Artemieva et al. 2016 a–b). 

Таким образом, особенности генетической структуры популяций видов 
рода Motacilla формируются на основе генетической дифференциации и ди-
вергенции наряду с экологической и географической изоляцией. 
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Резюме 

АРТЕМ’ЄВА, Є. Про процеси симпатричного видоутворення в групі «жовтих» плисок на 
території Середнього Поволжя. — В даній статті розглянуті механізми процесів симпатри-
чного видоутворення в групі видів «жовтих» плисок на основі гібридизації. До генетичних 
механізмів дивергенції популяцій «жовтих» плисок можна віднести міжвидову та внутріш-
ньовидову гібридизації. Існування гібридизації між підвидом плиски жовтої біловухої 
M. flava beema та плиски жовтолобої M. lutea призводить до появи і подальшого накопичен-
ня в популяції особин зі світлим (в різному ступені) забарвленням голови, так званих «сиво-
голових» особин. Внутрішньовидова гібридизація підвидових форм плиски жовтої M. fla-
va — номінативної M. f. flava та біловухої M. f. beema — призводить до постійно триваючого 
генотипного розщеплення, яке підтримує внутрішньовидовий поліморфізм популяцій і за-
безпечує основу подальшої генетичної дивергенції цих підвидів та видів. Форма «сивоголо-
вих» гібридів характеризується максимальними генетичними дистанціями (1306,67–1375,67) 
порівняно з «чистими» особинами M. f. beema та M. lutea, що може відповідати видовим ран-
гу. Сучасний політипний комплекс M. flava (у вузькому сенсі, тобто серія видів і підвидів 
тільки M. flava), ймовірно, сформувався в історичний час на основі віялової гібридизації між 
вихідними формами M. f. flava та M. lutea. Таким чином, фактори генетичної диференціації 
та дивергенції поряд з екологічної та географічної ізоляцією грають провідну роль у форму-
ванні просторово-часової та генетичної структури роду Motacilla. В даний час відбувається 
активний процес генетичної дивергенції та відокремлення підвидових і видових форм «жов-
тих» плисок в умовах широкої симпатрії в рамках єдиного політипного комплексу на основі 
внутрішньовидової і міжвидової гібридизації на європейській частині Росії.  
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VOLOKH, A. Hybridization in the genus Cervus. — Representatives of the genus Cervus are able 
to hybridize with the formation of intermediate forms that can reproduce between themselves. An 
example of this is the Askanian deer, which has absorbed the morphological and biological quali-
ties of the founders, but has a unique and stable ecotype. This is a demonstration of the possible 
sympatric formation of some of the modern cervids. According to external and craniological pa-
rameters and the ability of their offspring to breed, the red deer of hybrid origin from the Askania-
Nova Biosphere Reserve can be given a subspecies status Cervus elaphus falz-feini. 

 
Вступ 

Представники роду Cervus поширені на багатьох континентах, що обумо-
влено їхньою високою господарською цінністю як об`єктів полювання та 
сільськогосподарського розведення. Найбільші ареал та чисельність мають 
олені: благородний (C. elaphus Linnaeus, 1758), плямистий (C. nippon Tem-
minck, 1838) та вапіті (C. сanadensis Erxleben, 1977). Раніше до роду Cervus 
відносили європейську та іранську ланей, а також індокитайських оленів 
(аксис, барасинга, замбар та ін.), які зараз належать до інших таксонів (Grubb 
& Gardiner 1998). 

У зв`язку з тривалою географічною ізоляцією угруповань оленів, на осно-
ві морфологічних ознак у благородного (C. elaphus) було виділено кілька 
підвидів. У Західній та Південній Європі — це номінативний (elaphus), іспан-
ський (hispanicus), корсиканський (corsicanus), шотландський (scoticus), атла-
нтичний (atlanticus), середньоєвропейський (hippelelaphus), в Україні — кар-
патський (montanus) та кримський (brauneri), в Азії — кавказький (maral), 
ізюбр (xanthopygus), марал (sibiricus), хангул (bactrianus) та ще кілька підви-
дів (Данилкин 1999). Вапіті, історичний ареал якого охоплює майже всю Пів-
нічну Америку — від Аляски на півночі до Техасу та Аризони на півдні, за-
раз представлений чотирма підвидами: каліфорнійський (nannodes), олені 
Рокі Маунтин (nelsoni), Манітоба (manitobensis) та Рузвельта (rooseveltis) 
(Brown 1992).  

Плямистий олень поширений в Амуро-Уссурійському краї, Східній Ма-
ньчжурії, Північній Кореї, Китаї, Тайвані та Японії. На більшій частині його 
ареалу мешкає уссурійський підвид (C. n. hоrtulorum), у Японії — номінатив-
ний (C. n. nippon), на тихоокеанських островах — рідкісні C. n. taiouanus, 

http://doi.org/10.53452/nt1222
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C. n. keramae, а у лісах Північного Китаю — вимираючі C. n. mandarinus, 
C. n. grassinus, C. n. kopsch (Grubb & Gardiner 1998). 

Незважаючи на морфологічні відмінності представників роду Cervus між 
собою та мешкання у складі різних, іноді досить віддалених одна від одної 
географічних популяцій (Гептнер et al. 1961; Grubb & Gardiner 1998), для них 
характерна подібність каріотипу. У європейського оленя благородного і у 
північноамериканського вапіті диплоїдне число хромосом 2n = 68, у хангула 
2n = 66–68, у оленя плямистого 2n = 62–68 (Графодатский & Раджабли 1985). 
 
Міжвидова гібридизація 

З огляду на незначну генетичну мінливість, між видами у роді Cervus за 
можливості частіше, ніж у оленів інших родів відбувається гібридизація. 
Причому її наслідком є збільшення гетерозиготності і репродуктивного поте-
нціалу нащадків (Harringnon 1985). Загалом міжвидова гібридизація в дикій 
природі є не таким вже й рідкісним та унікальним явищем, як вважалося ра-
ніше. Наприклад, на території Нової Зеландії вона була виявлена між двома 
видами альпійських коників, трьома видами високогірних тарганів, а також 
між різними представниками родів Metrosideros та Nothofagus (Morgan-
Richards et al. 2009).  

Утворення здатних до репродукції гібридів зафіксовано багатьма зооло-
гами в місцях спільного проживання благородного та плямистого оленів у 
природних угіддях Приморського краю РФ (Бромлей & Кучеренко 1983). У 
місцях симпатрії ареалів різних видів відомі різні проміжні форми. Ще на 
початку ХХ ст. у місцях зіткнення популяцій марала і изюбря були описані 
своєрідні C. wachei Noack та C. biedermanni Matschi (Matschi 1907). Тому не 
дивно, що у країнах з розвиненою мисливської культурою, таких як: Австрія, 
Німеччина та інших у ХІХ ст. для поліпшення трофейних якостей благород-
ного оленя часто схрещували представників європейських популяцій з вапіті, 
маралом і кавказьким оленем (Meerwarth 1909), не піклуючись про еволюцій-
ні наслідки. У Західній Словаччині і Чехії в результаті схрещування карпат-
ського (C. e. montanus Bot.) з іншими підвидами утворилася форма, яку на-
звали альпіно-атлантичним або середньоєвропейським оленем (C. e. 
hippelelaphus Erx.) (Герцег 1983).  

У ХХ ст. інтенсивно розселяли благородних оленів різного походження і 
на території колишнього СРСР, де інтродукували ~5 тис. особин, що пред-
ставляють різноманітні форми і раси. В 1961–1977 рр. у лісах Львівської та 
Чернівецької областей, де мешкає чистокровний карпатський олень, було 
розселено 58 особин із Воронезького заповідника і 83 — із Біловезької Пущі 
(Павлов 1999). Вважається, що описаний М. Шарлеманем кримський підвид 
(Cervus elaphus brauneri Charlemagne, 1920) представляє собою унікальну 
форму благородного оленя, який добре відрізняється від інших підвидів мор-
фологічними особливостями. У зв'язку з цим, одні зоологи (Пузанов 1931) 
говорили про його ендемічність, інші (Бибикова 1975) вважали реліктом ви-
мерлої континентальної популяції.  
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Однак відомий знавець південної фауни О. О. Браунер (1915, 1935) скеп-
тично ставився до ідеї аборигенного походження кримського оленя. Ґрунту-
ючись на відсутності в гірському Криму типово лісових ссавців (білка, соні, 
лісова куниця тощо), він вважав, що зазначена тварина з'явилися на півостро-
ві порівняно недавно: або вона самостійно проникли з Кавказу, або була заве-
зена кримськими ханами. Ця точка зору не знайшла підтримки у відомих 
зоологів колишнього СРСР (Гептнер & Цалкин 1947; Гептнер et al. 1961), які 
вказували на те, що кримський підвид є добре відокремленою формою, що 
займає проміжне положення між карпатським і кавказьким оленями.  

Хоча палеозоологічні останки благородного оленя відомі в Криму з плей-
стоценових, голоценових, техноценових і пізніших відкладень (Бачинский & 
Дублянский 1968), виключити вплив інших підвидів на кримську популяцію 
не можна. Відомо, що в 1912 р. на територію Кримського п-ова завозили осо-
бин кавказького походження, яких утримували у вольєрах. Після порушення 
огорожі, для збереження чистоти кримського оленя, нібито всі (?) вони були 
відстріляні адміністрацією імператорського звіринця. Під час революції 
1917 р. так само вчинили з кавказькими оленями, які мешкали на огородже-
ній території в маєтку князя Юсупова «Орлиний заліт». 

Зважаючи на значну масу тіла і високий вихід м’яса, у ХІХ–ХХ ст. на те-
риторію Австрії, Австралії, Аргентини, Нової Зеландії, Німеччини, Словач-
чини, України (Асканія-Нова), Чехії (1887–1915), Чилі для створення нових 
популяцій і для поліпшення екстер`єру місцевих оленів завозились вапіті. 
Гібриди від схрещування благородного оленя з вапіті було виявлене у місцях 
їх сумісного мешкання на території Нової Зеландії, що згодом було перене-
сено на оленячі ферми (Yerex 2001). У Центрі сільськогосподарських дослі-
джень «Інвермай» (Нова Зеландія) самців вапіті використовували в якості 
основних плідників, що покривали самиць благородного оленя. В результаті 
цього народжувалися більш крупні телята зі швидкими темпами зростання, 
що помітно збільшувало виробництво оленини, а також сприяло кращому 
розвитку пантів. Але було встановлено, що наслідком парування самців вапі-
ті з молодими або невеликими самицями благородного оленя спостерігалося 
ускладнене отелення через значну величину плоду, що іноді призводило до 
загибелі матері та теляти (Pearse 1992). 

З метою збагачення мисливської теріофауни, в Австралії, Австрії, Азер-
байджані, Вірменії, Казахстані, Киргизстані, Латвії, Литві, Молдові, Новій 
Зеландії, Німеччині, Росії, Таджикистані, Угорщині, Україні, Чехії та в інших 
країнах світу було інтродуковано багато плямистих оленів. Після завезення їх 
у 1860 р. до Великобританії та Ірландії та за утримання у вольєрах з місцеви-
ми благородними була зафіксована поява здатних до розмноження гібридів 
(Senn 2009). У 1920 р. такі особини з`явилися у природних угіддях північно-
західної Англії, що створило загрозу виживання аборигенної форми C. e. sco-
ticus Lönnberg (Lowe & Gardiner 1975). Поява зазначених гібридів була зафік-
сована й у лісах Республіки Молдова (Чегорка 1990) та у інших місцях. Між 
тим, у Великобританії було встановлено, що, незалежно від ступеня інтрогре-
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сії, відрізнити зазначені гібриди від представників аборигенних форм благо-
родного оленя неможливо. Їх вдалося виокремити лише за допомогою кано-
нічного аналізу і лише тоді, коли дані, що використовувались для побудови 
базової матриці, були однорідними та біологічно значущими (Lowe & Gardi-
ner 1974). Зараз в мисливських угіддях Європи мешкає понад 30 тис. особин 
оленя плямистого, що суттєво спотворило природний гено- та фенотип бла-
городного оленя. І з огляду на сказане, генофонд його багатьох популяцій на 
значній площі природного ареалу зазнав серйозних змін.  

Це змушує нас переглянути ставлення до штучних угруповань не тільки 
благородного оленя, а й інших тварин, які утворилися в результаті гібридиза-
ції і які існують досить тривалий період. Адже класичне уявлення про вид, як 
про основну одиницю популяційної біології та систематики сильно похитну-
лося. Проте, в сучасній, штучно встановленій, ієрархії не знайшлося місця 
для груп, проміжних між видом і підвидом, а в таксономічній структурі не 
було створено категорій, які б відповідали напіввидам, доцільність виділення 
яких визнається популяційними екологами (Грант, 1980).  
 
Асканійський благородний олень 

Прикладом міжвидової гібридизації є так званий «асканійський благород-
ний олень». Його засновниками були 12 особин марала, п’ять особин серед-
ньо-європейського, дві особини (самець і самиця) кримського оленів, а також 
два самці ізюбра і дві особини (самець і самка) вапіті. Не виключено, що в 
утворенні цього гібриду міг брати участь і плямистий олень (Ильина 1956; 
Салганский et al. 1963). Незважаючи на порівняно невелику кількість особин, 
гібридизація різних за походженням оленів сприяла формуванню стійкого, 
хоча і своєрідного екотипу, про що свідчать: 

1) великий ареал з різноманітними екологічними умовами; 
2) невисока вимогливість до якості біотопу і здатність жити в полезахис-
них лісосмугах, агроценозах, очеретяних заростях, в заплавних і тайгових 
лісах, а також на морських островах; 
3) значна тривалість періоду існування (понад 100 років), упродовж якого 
не відбулося зниження репродуктивного потенціалу. 
Хоча популяції асканійського благородного оленя в різних країнах (Ка-

захстан, Республіка Молдова, Російська Федерація) існують багато років (Па-
влов 1999; Треус 1968), а їх чисельність порівняно значна, його морфологія та 
генетичні особливості вивчені досить слабо. Цьому є кілька причин, най-
більш важлива з яких — зневажливе ставлення зоологів до гібридних угрупо-
вань благородного оленя взагалі (Гептнер & Цалкин 1947; Гептнер et al. 1961) і 
асканійського зокрема (Банников 1975). Між тим, генетична чистота багатьох 
з аборигенних популяцій є сумнівною, а таксономія виду Cervus elaphus — 
надзвичайно заплутаною (Данилкин 1999). 

За екстер’єрним показниками асканійського благородного оленя слід від-
нести до крупних форм. Маса тіла телят, здобутих на Обитічній косі у грудні, 
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досягала 70 кг, хоча у деяких особливо великих молодих самців, які народи-
лися в квітні, вона наближалася до 100 кг. Інші показники були також досить 
значними. Для порівняння, в колишній НДР середня маса тіла самиць у лис-
топаді становила 53 (максимум — 58), а самців — 61 (максимум — 65) кг 
(Briedermann et al. 1989). Незважаючи на характерний для виду вторинний 
статевий диморфізм, у перший рік життя виявити такого нам не вдалося. За 
масою і довжиною тіла самці перевершували самиць, за висотою в плечах 
вони не відрізнялися між собою, а за більшістю інших самиці незначно пере-
вершували самців. Майже всі виявлені морфологічні відмінності між самця-
ми і самицями серед телят виявилися статистично достовірними (табл. 1).  

Виняток становила лише довжина хвоста, яка у самиць є більшою (t = 2,90 
за P = 0,01), ніж у самців. Однак, слід зауважити, що для цього показника, 
судячи за величиною коефіцієнту варіації, характерна значна індивідуальна 
мінливість у звірів обох статей у всіх вікових групах. Наприклад, серед телят 
у самців різниця між максимальною і мінімальною довжиною хвоста склала 
120,0, а у самиць — 27,8 %; у однорічних тварин, відповідно, — 72,0 і 60,0 % 
і у дорослих — 125,0 і 107,8 %. З огляду на те, що телята обох статей за висо-
тою в плечах мають однакову величину, а в крижах у самиць вона більша, 
ніж у самців, це визначає своєрідний профіль тіла тварин у ранньому віці. За 
співвідношення висоти тіла оленят в крижах до такої в плечах (самці / самиці 
= 1.09 / 1.16), тварини обох статей виглядають як би трохи нахиленими впе-
ред, що характерно і для телят великої рогатої худоби. 

У асканійського оленя в однорічному віку самці перевершують самиць 
майже за всіма показниками, крім довжини хвоста, однак достовірно — лише 
за масою тіла (табл. 1). У порівнянні з телятами, цей показник виявився у 
самців в 1,9, а у самиць в 1,7 рази більшим, проте всі інші — значно менши-
ми. Наприклад, однорічні олені обох статей перевершують телят: за довжи-
ною тіла в 1,31, за довжиною голови (самці / самиці) — в 1,41 / 1,39, за похи-
лою довжиною тулуба — в 1,26 / 1,21, за обхватом тіла у грудях — в 1,37 / 
1,27 і за висотою в плечах — в 1,21 / 1,14 рази. 

У оленів річного віку зберігається перевищення висоти тіла в крижах над 
таким в плечах, однак, у порівнянні з телятами, ця різниця є меншою (самці / 
самиці = 1,07 / 1,11). Хоча у однорічних звірів обох статей, судячи за коефіці-
єнтом варіації, мінливість деяких екстер`єрних показників (довжина голови, 
похила довжина тулуба, висота в крижах, довжина кисті і плесна) зменшила-
ся, однак інших — зросла. Причому в деяких випадках, наприклад, збільшен-
ня довжини тіла спостерігається у тварин обох статей, в інших (висота в пле-
чах) має місце збільшення у самців і значне зменшення у самиць. Така неод-
наковість пов'язана з алометричним зростанням різних частин тіла, що взага-
лі характерно для різних представників тваринного світу (Huxly 1929). Серед 
дорослих тварин самці достовірно перевершують самиць майже за всіма екс-
тер'єрним показниками, крім довжини вуха, хвоста і похилої довжини тулуба. 
Два останніх у самиць виявилися більшими, ніж у самців.  
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Таблиця 1. Екстер'єрні показники асканійського благородного оленя. 

Показники Sex 
Телята (10♂; 9♀) 1-річні (20♂; 10♀) Дорослі (23♂; 46♀) 

M±m Min Max M±m Min Max M±m Min Max 

Маса тіла, кг ♂ 69,8±3,88 62,0 95,0 129,1±3,27 100,0 155,0 199,3±10,21 115,0 290,0 
♀ 65,0±1,67 60,0 70,0 110,6±5,40 80,0 138,0 149,3±4,05 110,0 222,0 

Довжина тіла, 
см 

♂ 132,7±1,80 122,2 137,0 174,2±2,96 147,0 192,0 206,8±2,83 181,0 227,0 
♀ 128,9±4,93 97,0 144,0 168,7±5,69 140,0 190,0 198,3±1,38 180,0 221,0 

Довжина 
голови, см 

♂ 31,9±1,31 24,0 36,0 45,4±1,10 39,5 58,0 53,4±1,44 44,0 64,0 
♀ 31,8±1,01 24,0 33,2 44,0±1,00 38,6 47,2 49,2±0,67 44,0 61,0 

Довжина 
похила, см 

♂ 89,9±1,97 85,0 107,0 113,4±1,73 101,0 126,0 116,0±3,15 92,5 143,0 
♀ 92,4±4,10 79,3 107,0 112,1±2,18 104,0 123,9 126,2±2,14 99,1 155,0 

Обхват тіла у 
грудях, см 

♂ 91,2±1,71 86,2 98,5 124,6±1,58 114,0 145,0 149,3±3,15 125,0 185,0 
♀ 95,2±2,56 90,0 114,0 120,8±3,49 104,0 140,0 138,3±1,93 120,0 178,0 

Висота в 
плечах, см 

♂ 103,2±1,95 98,5 112,0 124,4±2,11 107,0 137,0 142,4±1,70 130,0 160,0 
♀ 103,2±4,95 70,0 122,0 118,0±2,14 106,0 124,0 130,7±1,25 108,8 146,0 

Висота в 
крижах, см 

♂ 112,7±2,17 106,7 124,2 132,4±1,65 118,0 144,0 147,6±1,47 135,0 160,0 
♀ 120,0±6,16 71,0 130,0 130,4±1,88 118,0 136,7 142,3±0,98 130,0 157,0 

Довжина 
кисті, см 

♂ 39,2±1,43 32,6 46,2 43,5±0,61 40,0 50,2 49,4±0,51 46,5 53,5 
♀ 43,2±2,01 32,6 46,4 42,5±0,48 40,0 45,0 45,4±0,39 40,3 49,0 

Довжина 
плесна, см 

♂ 47,6±1,30 42,5 55,0 55,7±0,69 50,5 61,0 60,7±0,58 52,0 66,0 
♀ 51,4±1,27 47,0 55,2 53,8±1,22 47,0 58,0 58,6±0,45 54,0 68,3 

Довжина 
хвоста, см 

♂ 7,8±0,56 5,0 11,0 11,9±0,42 9,3 16,0 12,1±0,52 8,0 18,0 
♀ 9,8±0,42 9,0 11,5 12,8±0,61 10,0 16,0 12,7±0,36 9,0 18,7 

Довжина 
вуха, см 

♂ 17,3±0,54 13,0 18,5 20,0±0,38 17,0 23,0 21,9±0,51 12,0 25,0 
♀ 16,6±0,91 11,0 20,0 19,9±0,55 16,0 22,0 21,1±0,16 17,5 24,0 

 
Найменші достовірні відмінності між особинами різних статей були вияв-

лені при порівнянні таких показників, як: похила довжина тулуба (t = 2,69 за 
P = 0,01) і довжина плесна (t = 2,82 за P = 0,01). 

У дорослих оленів відношення висоти тіла в крижах до такої в плечах стає 
ще меншим, ніж у особин однорічного віку. У самців його величина стано-
вить 1,04, а у самиць — 1,09. Цікаво, що перевищення висоти тіла у благоро-
дного оленя в крижах над таким в плечах спостерігається не лише при порів-
нянні між собою середніх, а й мінімальних та максимальних показників. З 
настанням статевої зрілості зростання тіла оленя не припиняється — збіль-
шення маси та інших екстер’єрних показників триває приблизно до 10 років 
(Briedermann et al. 1989).  

Маса тіла дорослих самців, здобутих в 1988–1990 рр. після гону на тери-
торії колишнього Азово-Сиваського ДЗМГ (п-в Бирючий), дорівнювала 235 
(223–255) кг, довжина тіла — 225 (217–238), висота в плечах — 144 (136–
156), висота в крижах плечах — 150 (140–160) см. Звертає на себе увагу те, 
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що, як і за результатами наших досліджень, відношення висоти тіла в крижах 
до такої в плечах у самців також дорівнювало 1,04. За іншими даними, в різні 
роки максимальна маса тіла рогалів на Бирючому становила 304,5, а середня 
(n = 11) — 260 кг; максимальна ж маса самиць — 233, а середня (n = 15) — 
200 кг. У цьому випадку величина всіх екстер'єрних показників виявилася 
істотно вищою, ніж це було виявлено нами на Обитічній косі. Можливо, при-
чиною цього були інтенсивні біотехнічні заходи (посів сільськогосподарсь-
ких культур, підгодівля зерном, коренеплодами і фруктами в зимовий час), а 
також селекційний відстріл, який почали широко застосовувати в Азово-
Сиваському ДЗМГ ще з 1959 р. Але, скоріш за все, після досягнення оленями 
оптимальних екстер'єрних кондицій непомірні відстріли значної кількості 
трофейних рогалів в період, що пішов за розвалом СРСР, призвів до подріб-
нення звірів у всій Україні. На жаль, це не раз спостерігалося під час револю-
цій, воєн і різних політичних негараздів на територіях багатьох країн... 

Вимірювання і зважування оленів (n = 108) на Обитічній косі у 1989–2009 
рр. показало, що дорослі особини за одними показниками (маса і довжина 
тіла) дуже близькі до тварин середньоєвропейського підвиду із Біловезької 
пущі (Козло 1983; Шостак 1983), за другими (висота в плечах) — до марала із 
Алтаю (Федосенко 1980), за третіми (обхват у грудях) — до середньо-євро-
пейского оленя із Центрального Чорнозем’я (Простаков 1996), а за четверти-
ми (довжина плесна) — до ізюбра із Прибайкалля (Свиридов 1981). Іншими 
словами, благородний олень асканійського походження увібрав у себе багато 
якостей своїх засновників, що і визначило своєрідність його екстер'єру. Це 
демонструє вірогідне гібридне утворення деяких із сучасних цервін. 

Важливими популяційними характеристиками ссавців є розмір і пропорції 
черепа, які у всіх оленевих мають яскраво виражений статевий диморфізм. 
Як правило, дорослі самці за краніометричними показниками перевершують 
самиць. У кримського оленя, який є одним з родоначальників асканійської 
форми, це добре проявляється після досягнення тваринами віку 2,5 років. З 
цього часу самці помітно перевищують самиць за такими показниками чере-
па: вилична ширина, максимальна ширина, ширина рила над першим кутнім 
зубом, ширина потиличних виростків (Бёме 1957). 

Краніометричні дослідження навіть невеликої кількості матеріалу (n = 18) 
із заповідника «Асканія-Нова» показали істотну і достовірну перевагу дорос-
лих самців над самицями майже за всіма показниками, крім довжини верх-
нього ряду кутніх зубів і ширини потиличних виростків (Кравченко 1971). 
Хоча вони у самців були також більшими, ніж у самиць, проте ці відмінності 
виявились статистично не достовірними (табл. 2). Оскільки на значно біль-
шому матеріалі (табл. 3) нам цього виявити не вдалося, можливо, причиною 
був невеликий обсяг дослідженої вибірки. При порівнянні краніометричних 
показників асканійських самців із такими, що представляють інші форми 
(марал, кавказький, кримський і європейський олені), деякі дослідники стве-
рджували, що за більшістю їх гібридний олень із заповідника «Асканія-Нова» 
близький до марала і європейського оленя.  
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Таблиця 2. Розміри черепа благородного оленя із заповідника «Асканія-Нова» за пра-
цею Р. С. Кравченко (1971)* 

Виміри, мм Стать n M±m Min  Max CV, % t** 

Максимальна довжина 
♂ 13 453,0±2,12 431 463 1,72 3,72 
♀  5 388,6±17,17 346  442 9,88  

Кондило-базальна довжина 
♂ 13 426,4±0,80 418 430 6,68 5,02 
♀  5 369,4±11,33 338 395 6,86  

Основна довжина 
♂ 13 401,8±0,80 395 406 0,72 5,74 
♀  5 344,4±9,97 315 371 6,47  

Вилична ширина 
♂ 13 171,1±2,25 155 182 4,71 3,58 
♀  5 146,0±6,64 127 160 9,86  

Максимальна ширина  
(між задніми краями орбіт) 

♂ 13 187,5±1,21 180 197 2,31 4,17 
♀  5 157,2±7,17 137,0 173 10,21  

Міжорбітальна ширина 
♂ 13 136,1±2,59 110 149 6,84 4,52 
♀  5 114,0±4,15 105 123 8,30  

Довжина від дистального краю 
орбіт до такого міжщелепних 
кісток 

♂ 13 255,0±0,84 249 259 1,19 4,30 
♀  5 218,2±8,51 197 242 8,72  

Відстань від зчленівних відрос-
тків до альвеоли М3 

♂ 13 175,8±1,07 168 182 2,20 4,22 
♀  5 145,8±7,03 129 164 10,79  

Ширина рила над іклами 
♂ 13 79,6±1,46 73 84 6,63 3,65 
♀ 5 59,2±5,40 41 71 20,99  

Ширина рила над М1 
♂ 13 137,5±1,62 125 144 4,25 3,82 
♀ 5 114,0±5,93 101 128 11,63  

Довжина верхнього ряду 
кутніх зубів 

♂ 13 112,8±1,13 109 122 3,62 1,56 
♀ 5 107,8±3,01 100 118 6,24  

Ширина зчленівних 
відростків 

♂ 13 79,6±1,34 7,2 87 6,09 2,18 
♀ 5 71,6±3,41 66 82 10,66  

Ширина зовнішнього 
носового отвору 

♂ 13 57,8±0,96 52 63 5,00 3,64 
♀ 5 43,8±3,72 32 53 18,99  

* Критерій достовірності відмінностей вираховано нами.  
 

Про це буцімто свідчать максимальна, кондило-базальна і основна довжи-
на, а також вилична та міжорбітальна ширина, лицьова та кондило-молярна 
довжина, відстань від заднього краю зчленівних виростків до альвеол кутніх 
зубів, ширина рила над іклами і ще кілька ознак, за якими асканійський олень 
достовірно не відрізняється від зазначених підвидів (Кравченко 1971). Однак 
цей автор також наводить результати вимірювань, які свідчать не на користь 
зроблених ним висновків. Так, за довжиною зубного ряду верхньої щелепи 
асканійський олень достовірно поступається маралу, але не відрізняється від 
особин кримського і середньоєвропейського підвидів. За шириною рила над 
першим кутнім зубом він достовірно перевершує всі вихідні форми, і ці від-
мінності можна наводити й далі. З огляду на сказане, а також на те, що цито-
ваний дослідник порівнював тільки самців різних підвидів, наше бачення є 
іншим (табл. 3).  
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Таблиця 3. Краніометричні характеристика дорослих особин (3–18 років) асканійсько-
го благородного оленя 

Виміри, см Стать n M±m Min Max CV, % t 

Максимальна довжина ♂ 26 42,3±0,53 36,5 47,8 6,38 4,70 
♀ 26 39,5±0,31 38,2 45,0 4,02  

Кондило-базальна довжина ♂ 26 40,2±0,46 35,3 45,4 5,85 5,06 
♀ 26 37,7±0,13 36,5 39,3 1,76  

Основна довжина ♂ 26 38,0±0,51 32,8 43,6 6,86 5,09 
♀ 26 35,1±0,24 30,0 36,8 3,47  

Найбільша ширина ♂ 26 17,8±0,25 15,7 19,7 6,92 6,41 
♀ 27 16,0±0,13 14,7 17,4 4,17  

Вилична ширина ♂ 27 16,0±0,20 14,3 17,6 6,47 4,39 
♀ 27 15,0±0,10 13,9 15,7 3,43  

Міжорбітальна ширина ♂ 27 12,8±0,24 9,8 15,0 9,92 4,28 
♀ 27 11,7±0,17 10,1 15,0 7,69  

Лицьова довжина, від дистального краю 
орбіти до такого міжщелепних кісток 

♂ 27 24,7±0,30 21,5 27,6 6,24 5,07 
♀ 27 23,1±0,13 21,8 24,2 2,82  

Найбільша довжина носових кісток ♂ 26 15,1±0,22 13,2 17,1 7,42 5,52 
♀ 27 13,6±0,17 12,4 15,1 6,41  

Ширина зовнішнього носового отвору ♂ 26 5,1±0,13 4,0 6,4 12,85 2,26 
♀ 27 4,8±0,09 4,3 6,9 6,98  

Ширина рила над іклами ♂ 26 7,4±0,14 5,9 8,8 9,36 4,11 
♀ 26 6,7±0,09 5,8 7,7 6,98  

Ширина рила над М1 ♂ 27 12,6±0,17 10,9 14,2 7,20 1,50 
♀ 28 12,3±0,08 11,3 13,1 3,53  

Довжина верхнього ряду кутніх зубів ♂ 26 11,9±0,12 11,1 13,2 5,08 4,16 
♀ 27 11,2±0,12 10,0 12,1 5,47  

Довжина рила від альвеоли Pm1 до дис-
тального краю міжщелепних кісток 

♂ 26 13,3±0,18 11,5 14,8 6,72 3,05 
♀ 27 12,7±0,13 12,0 13,7 3,85  

Кондило-молярна довжина (від зчленів-
них виростків до альвеоли М3)  

♂ 26 16,1±0,28 13,3 18,7 9,01 3,05 
♀ 28 15,0±0,22 13,7 20,2 7,92  

Ширина мозкової капсули ♂ 28 10,0±0,11 8,4 10,9 5,97 4,70 
♀ 27 9,4±0,05 8,9 9,8 2,55  

Ширина зчленівних виростків ♂ 27 7,7±0,08 6,9 9,1 5,64 4,87 
♀ 27 7,0±0,11 5,4 8,0 8,14  

Довжина нижньої щелепи ♂ 23 33,6±0,57 29,9 37,1 8,08 1,88 
♀ 27 32,5±0,21 29,5 34,3 3,42  

Довжина нижнього ряду кутніх зубів ♂ 23 13,6±0,12 11,7 14,2 4,18 3,19 
♀ 27 13,0±0,11 11,8 13,6 4,26  

Довжина діастеми нижньої щелепи ♂ 23 10,0±0,17 8,7 10,9 8,24 3,76 
♀ 27 9,3±0,07 8,7 10,0 4,12  
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Результати наших досліджень, виконаних на великому матеріалі, зібрано-
му в різних місцях мешкання асканійського благородного оленя, також пока-
зали значну перевагу самців над самицями за більшістю краніометричними 
показниками. Однак за шириною зовнішнього носового отвору це має місце 
(t = 2,26) при P = 0,04, а за шириною рила над першим кутнім зубом і за дов-
жиною нижньої щелепи достовірних відмінностей у звірів різної статі вияви-
ти не вдалося. У самиць і у самців досліджених нами тварин довжина верх-
нього ряду виявилася достовірно меншою, ніж довжина нижнього ряду кут-
ніх зубів, відповідно: t = 8,01 і 5,53.  

Така закономірність характерна і для звірів інших популяцій. Незважаючи 
на те, що групу дорослих оленів входили особини, вік яких і, відповідно, 
розміри черепа коливалися в широких межах, для всіх краніометричні показ-
ників характерна незначна індивідуальна мінливість. Проведений нами аналіз 
результатів краніометричних досліджень Р. С. Кравченко (1971), а також 
порівняння промірів черепів оленів з такими із інших регіонів колишнього 
Радянського Союзу, показало схожість асканійського оленя за величиною 
максимальної та кондило-базальної довжини черепа із забайкальським изюб-
ром (Самойлов 1973), а за довжиною верхнього ряду кутніх зубів — з крим-
ським оленем (Бёме 1957). За всіма іншими ознаками ніяких аналогій нам 
знайти не вдалося. Наприклад, ізюбр із Якутії (Тавровский и др. 1971) пере-
вершує асканійського благородного оленя за всіма екстер'єрними і краніоме-
тричними ознаками. 

Порівняння вимірів черепів благородного оленя із заповідника «Асканія-
Нова», проведених в 1967–1969 рр. (Кравченко 1971), зі здійснених нами на 
Обитічній косі, п-ові Бирючий та о-ві Джарилгач у 1995–2019 рр., показало, 
що черепи дорослих самців за багатьма показниками стали достовірно мен-
шими, а самиць, хоча і недостовірно, але більшими (табл. 4).  
 
Таблиця 4. Мінливість краніометричних показників дорослих благородних оленів 
асканійського походження у часі* 

Показники, см 
1967–1969 1995–2019 

t 
1967–1969 1995–2019 

t Самиці  
(n = 13) 

Самці  
(n = 26) 

Самиці  
(n = 5) 

Самці  
(n = 26) 

Максимальна довжина 45,3±0,21 42,3±0,53 4,77 38,9±1,72 39,5±0,31 0,34 
Кондило-базальна довжина 42,6±0,08 40,2±0,46 4,83 36,9±1,13 37,7±0,13 0,70 
Вилична ширина 17,1±0,23 16,0±0,20 3,46 14,6±0,64 15,0±0,10 0,61 
Міжорбітальна ширина 13,6±0,26 12,8±0,24 2,18 11,4±0,42 11,7±0,17 0,46 
Ширина рила над іклами 8,0±0,15 7,4±0,14 2,83 5,9±0,54 6,7±0,09 1,48 
Довжина верхнього ряду 
кутніх зубів 11,3±0,11 11,9±0,12 4,30 10,8±0,30 11,2±0,12 1,53 

Ширина зчленівних вирос-
тків 8,0±0,13 7,7±0,08 1,90 7,2±0,34 7,0±0,11 0,56 

* Дані за 1967–1969 роки — за: Р. С. Кравченко (1971). 
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У самців не змінилися міжорбітальна ширина і ширина потиличних виро-
стків, а довжина верхнього ряду зубів навіть стала достовірно більшою. З 
огляду на невелику кількість матеріалу із заповідника «Асканія-Нова» і від-
сутність достовірних відмінностей можна стверджувати, що величина крані-
ометричних показників у самиць не змінилася. Вірогідно, основною причи-
ною зменшення розміру тіла і черепа самців асканійського благородного 
оленя є інтенсивне полювання, яке в місцях проведення досліджень проводи-
лося упродовж багатьох років. Найчастіше воно спрямоване на вилучення 
великих самців з метою отримання видатних трофеїв, результатом чого стало 
здрібнення тварин, що мало місце в багатьох країнах світу. 
 
Генетичні дослідження оленів роду Сervus  

За результатами досліджень мітохондріальної ДНК, виконаних за керів-
ництва проф. О. О. Данилкіна, було побудоване філогенетичне дерево 
(рис. 1), на якому виявилися відокремленими два великих кластера (Кузнецо-
ва et al. 2007). Перший утворений переважно азійськими оленями, всередині 
якого виокремилися групи «ізюбрів» із Іркутської області, Красноярського і 
Хабаровського країв, Амурської області і Китаю, «маралів» — із Алтаю і 
Туви, «вапіті» — із Північної Америки, а також гібридні особини (Cer: 48, 49, 
94) асканійського походження із України.  

До другого кластеру увійшли тварини із Австрії, Болгарії, Угорщини, Іс-
панії, Франції, Китаю, Німеччини, Польщі, Республіки Білорусь, Калінінг-
радської області РФ, Норвегії, Тунісу, Румунії, Туреччини, Бєлгородської 
області, Краснодарського краю та Північного Кавказу, чистокровні особини 
із Карпат (Cer: 70) і Криму (AY148966; Cer: 43, 72, 73), а також гібридні (Cer: 
45, 46, 97, 98) — зі степової зони України.  

З одного боку, це вказує на спорідненість кримського оленя з тваринами 
Західної, Північної та Південної Європи, а з іншого — з такими із Туреччини, 
Краснодарського краю, Дагестану, Карачаєво-Черкесії й Північної Осетії. 
Тобто, «кавказький слід» у генетичній карті кримського оленя є. Загалом, 
зразки із України зайняли протилежні позиції, що підтверджується наявністю 
в популяціях Cervus elaphus мтДНК «алтайського типу». Цікаво, що ні крим-
ські, ні карпатські, ні кавказькі олені не утворили на філогенетичному дереві 
(рис. 1) відокремлених груп, які б генетично підтвердили їхній підвидовий 
статус (Кузнецова и др. 2007). У порівнянні з іншими видами оленевих, нук-
леотидна мінливість у особин асканійського походження та представників 
інших географічних популяцій виявилася досить високою і склала 3,6%, тоді 
як у плямистого оленя вона коливалась у межах 1,4–2,5 % (Randi et al. 1998).  

Аналіз фоно та сонограм, що характеризують голоси асканійських оленів, 
видаваних ними в шлюбний період, показав, що за структурою і за гармоніч-
ною модуляцією вони дуже близькі до марала. Проте, нарівні зі звуками цьо-
го оленя, часто виявлялися й такі, які характерні для представників західної 
елафоїдної групи підвидів (Никольський & Чегорка 1985).  
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Рис. 1. Філогенетичне дерево благородного оленя: за алгоритмом максимальної правдоподібності 
(Кузнецова et al. 2007).  
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Однак, при порівнянні тварин за поліморфізмом білків крові з п-ова Би-
рючий та заповідника «Асканія-Нова» з родичами з Алтайського краю (РФ), 
було встановлено їхню велику схожість за ряснотою генів в Sa2-глобуліно-
вому і трансферріновому локусах (Кравченко & Кравченко 1971). Це свід-
чить про домінуючий вплив сибірського марала на формування асканійської 
степової форми благородного оленя, що підтверджується і результатами на-
ших досліджень мітохондріальної ДНК (Кузнецова et al. 2007).  
 
Заключне слово 

Підсумовуючи результати досліджень, з достатньою впевненістю можна 
стверджувати, що представники різних видів (підвидів?) роду Cervus певним 
чином вплинули на більшість європейських популяцій. Це потребує спеціа-
льного вивчення їхніх генотипів і таксономічної оцінки цих змін.  

Враховуючи певну морфологічну та генетичну своєрідність благородного 
оленя асканійського походження, відносно високу чисельність і значний аре-
ал, він заслуговує на присвоєння підвидового статусу C. e. falz-feini. Адже, по 
суті, поява даного екотипу є результатом симпатричного видоутворення за 
особливих умов.  

Оскільки більшість екологічних та екстер'єрних характеристик цього бла-
городного оленя визначаються спорідненістю з тваринами азійського похо-
дження, найбільш прийнятним для цієї гібридної форми оленя є назва «аска-
нійський марал». 
 
Подяки 

Висловлюю вдячність колишньому директору НПП «Азово-Сиваський» Є. С. По-
повчуку і колишнім директорам ДП «Приморський лісгосп» C. П. Рибалкіну, Н. О. Ост-
ровській та М. М. Заболотному за допомогу в організації та проведенні багаторічних 
досліджень. Дуже важливими є особисті повідомлення колишніх головних мисливство-
знавців Азово-Сиваського державного заповідно-мисливського господарства Є. І. Рибіна 
та М. П. Тхора. 
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Резюме 

ВОЛОХ, A. Гібридизація у роді Cervus. — Представники роду Cervus здатні до гібридизації з 
утворенням проміжних форм, які можуть розмножуватись. Прикладом цього є асканійський 
марал, який увібрав морфологічні та біологічні якості засновників але відрізняється своєрід-
ним та стійким екотипом. Це є демонстрацією можливого симпатричного утворення деяких 
із сучасних цервін. За екстер`єрними та краніологічними показниками та за здатністю їх на-
слідування нащадками благородному оленю гібридного походження із біосферного заповід-
ника «Асканія-Нова» можна надати підвидовий статус C. e. falz-feini. 
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DYKAN, N. Some theoretical aspects of the systematic study of fossil ostracods (Arthropoda, 
Crustacea, Ostracoda) in the context of species problems in palaeontology. — Theoretical con-
tributions into the systematics and taxonomy of fossil ostracods conducted according to unified 
methodological stands have resolved some key problems of paleontology. For example, this is a 
problem of species and its derivatives, namely the identification of species, the estimation of the 
taxonomic weight of morphological characters, the determination of diagnostic characters of differ-
ent taxonomic ranks, and taxa diagnoses. The unification of the terminology and the formalization 
of morphological description of fossil shells made it possible to estimate the taxonomic weight of 
morphological elements. A scheme to identify the rank of taxonomic characters (pyramid principle) 
has been developed. A unified terminological dictionary has been prepared to describe the morpho-
logical elements of ostracod shells in detail. 

 
Вступ 

Палеонтологія починається з систематики і таксономії. Основною таксо-
номічною одиницею систематики, ключем до розуміння еволюції органічно-
го світу є вид, а головною теоретичною проблемою й до сьогодні залишаєть-
ся проблема виду: «Що таке вид? Серед систематиків немає єдиної точки 
зору. Це стосується не тільки суперечностей між системами рослин і тва-
рин, але й систем з окремих груп. Жоден систематик не може ще зробити з 
систематичного матеріалу узагальнюючих висновків, які були б прийнятни-
ми для усіх його колег» (Майр 1947). Проблема виду — дискусійне питання 
ще з часів Ч. Дарвіна, який писав про «невпійману сутність виду», відмічаю-
чи принципову невизначеність ознак видового рангу від інших таксонів (По-
ходження видів... 1859).  

Найповнішою характеристикою зоологічного виду й до сьогодні залиша-
ються сформульовані К. М. Завадським (Завадський 1968) десять ознак, серед 
яких шість ознак притаманні також і викопному виду. Це — історичність (іс-
нування в часі як окремої філогенетичної гілки, здатність до еволюції), стій-
кість (здатність зберігати видову якісну визначеність протягом певного гео-
логічного часу), географічна визначеність (поширення у природі на певній 
території), екологічна визначеність (конкурентно спроможний вид, що займає 
певну екологічну нішу), різноманітність форм, чисельність.  

http://doi.org/10.53452/nt1223
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Водночас, дослідження викопної фауни має свої особливості, пов’язані з: 
неповнотою геологічного літопису — обмеженістю фактичного матеріалу, 
що виникає внаслідок випадковості його знахідок у відкладах різного геоло-
гічного віку, тобто відсутністю фіксованої безперервності філогенезу; особ-
ливостями збереженості викопного матеріалу — фрагментарністю та різним 
ступенем збереженості знахідок, збереженістю лише твердих частин організ-
му (у остракод — кальцитової черепашки, муміфіковані рештки м’якого тіла 
є рідкісними знахідками; Дикань 2009) чи їхніх відбитків, що унеможливлює 
використання генетичних, біохімічних (білкових, мікроструктурних тощо) та 
інших сучасних методів дослідження живих організмів.  

Палеонтологу необхідно враховувати, що викопний вид — у минулому 
живий організм, який існував за правилами і законами, близькими до сучас-
ного органічного світу (розмноження, внутрішньовидова та міжвидова кон-
куренція, формування екологічної ніші та ареалу тощо). У цьому контексті 
розроблено теоретичні положення систематичного вивчення викопних остра-
код, які спрямовані на максимальне зменшення суб’єктивізму при визначенні 
головної структурної та класифікаційної одиниці в систематиці — виду, ма-
ють універсальний характер, тобто стосуються систематичного вивчення ви-
копних організмів взагалі і відповідають нагальним задачам, які життя ста-
вить перед палеонтологами, незалежно від досліджуваної ними групи органі-
змів.  
 
Результати дослідження 

Остракоди (Arthropoda, Crustacea) поширені у відкладах різного геологіч-
ного віку — від кембрію до голоцену, де часто є єдиними представниками 
мікрофауни, численні і мають достатню для видового виду ступінь збереже-
ності викопної черепашки. Це визначає палеонтологічну унікальність остра-
код, які широко використовуються для палеогеографічних реконструкцій абі-
отичних факторів водного середовища і біоіндикації ступеню забрудненості 
водойм. Водночас, у практичній геології і, в першу чергу у нафтовій геології, 
стратиграфічний потенціал остракод не використовується. Причина — наяв-
ний підвищений суб’єктивізм видових визначень, який є засторогою корект-
ного біостратиграфічного розчленування відкладів та їх кореляції. 

У цьому контексті теоретичні розробки з систематики й таксономії вико-
пних остракод, проведені з єдиних методологічних позицій, жорстким до-
триманням визначених принципів, чітким формулюванням критеріїв і прин-
ципів визначення таксонів дозволили підійти до практичного розв’язання де-
яких аспектів проблеми виду, а саме ідентифікації виду, визначені таксоно-
мічної ваги морфологічних ознак черепашки та діагностичних ознак різнора-
нгових таксонів, діагностики таксонів. При цьому визначальним залишається 
підхід до самого поняття таксону й виду зокрема. Систематичне вивчення 
викопних остракод базувалось на розумінні таксону як стійкого адаптивного 
типу, збалансованого та єдиного у своїй організації (Дикань 2006) і виду як 
динамічної біологічної системи, теоретично обґрунтованою еволюційною 
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концепцією, яка найповніше характеризує вид за загальними морфологічно-
фізіологічними (наявність чітких діагностичних ознак), біохімічними та по-
ведінковими (спільна етологія) ознаками (морфолого-функціональний крите-
рій виділення виду), здатна до взаємного схрещування, що дає плодовите по-
томство (генетичний критерій виділення виду), закономірно поширена в ме-
жах певного ареалу (географічний критерій виділення виду) і така, що подіб-
но морфологічно змінюється під впливом факторів зовнішнього середовища 
(еволюційний критерій виділення виду) (Реймерс 1991).  

Найпоширенішим при видовому визначенні викопних остракод був і за-
лишається типологічний підхід до розуміння виду — ідентифікація викопної 
черепашки за малюнком чи фотозображенням, а причиною такого підходу — 
різна повнота і ступінь деталізації описів черепашки у довідковій літературі 
та використання авторами при описах розлогої, неоднозначної чи довільного 
трактування термінології. Складність діагностики остракод викликана також 
особливостями будови екзоскелету рачка, пов’язаними зі статевим диморфі-
змом, який проявляється в різній будові черепашок у різностатевих рачків, а 
також наявністю суттєвих морфологічних відмінностей черепашки на різних 
стадіях онтогенезу остракод, що проходять дев’ять стадій розвитку. Як на-
слідок, ми маємо необґрунтоване виділення кількох самостійних таксонів на 
базі однієї реально існуючої таксономічної одиниці, як нових видів.  

Тому основним напрямом у дослідженні викопних остракод стало удо-
сконалення ідентифікації виду на базі безпосередньо типології шляхом уні-
фікації і формалізації палеонтологічних описів. Порівняльно-морфологічний 
аналіз черепашки проводився не лише з позицій формального опису і порів-
няння її структурних елементів, а й з урахуванням біологічної сутності орга-
нізму — мінливості ознак під впливом факторів середовища існування, гра-
ниць екологічної резистентності. 

Дослідження викопної черепашки остракод складалось з двох етапів: уні-
фікація і жорстка формалізація опису морфології черепашки та розробка уні-
фікованої системи таксономічних ознак для ієрархічної ланки «ряд–вид», яка 
базується на формалізації особливостей будови черепашки.  
 

Основними напрямами першого етапу аналізу викопної черепашки стали:  
 

• використання виключно уніфікованої термінології для характеристики 
морфологічних елементів зовнішньої та внутрішньої будови черепашки і 
особливо — таксономічних ознак. P.S. Під терміном розуміється чітка, 
однозначна назва морфологічного елементу черепашки, що використову-
ється при визначенні таксону будь-якого систематичного рівня; 
• виявлення всіх морфологічних елементів зовнішньої і внутрішньої будо-
ви черепашки, з котрих надалі виділяються таксономічні ознаки; інші 
ознаки є випадковими (наприклад, нехарактерний тип охоплення черепа-
шки) або малоінформативними; 
• детальний опис будови кожного морфологічного елементу; 
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• формалізація якісних ознак (форма спинного краю, форма максимальної 
опуклості тощо); 
• визначення числових параметрів для морфологічних елементів, які ма-
ють кількісні характеристики (кути нахилу, скосу, увігнутості; лінійні кі-
лькісні, відносні значення). P.S. Ознаки, які мають числові характеристи-
ки, притаманні кожному таксону і віддзеркалюють властиві йому морфо-
логічні особливості; їхнє використання дозволяє надати однозначний опис 
таксону і визначити його систематичне положення; 
• статистична оцінка кількісних параметрів і формалізація якісних ознак 
(наприклад, форма черепашки у боковій проекції); 
• обов’язкове врахування діапазону мінливості морфологічних елементів 
(граничні межі діапазону мінливості ознак для викопних остракод немож-
ливо відтворити внаслідок відсутності необхідної статистики);  
• визначення таксономічного значення кожної морфологічної ознаки. 
P.S. Морфологічною ознакою є будь-який елемент зовнішньої та внутрі-
шньої будови черепашки, важливий для її всебічної характеристики. Так-
сономічна ознака — це морфологічна ознака, яка є характерною для пев-
ного таксону, тобто діагностує його, і за якою даний таксон відрізняється 
від інших таксонів цього ж рангу. Водночас, таксономічні ознаки вищих 
рангів є спільними для всіх підпорядкованих таксонів, а тому діагностич-
ну функцію вони виконують лише для свого рангу; 
• формалізація опису кожного таксону. 

 

Складено термінологічний словник, який містить вже існуючі і нові тер-
міни із зазначеною послідовністю та ступенем детальності опису морфологі-
чних елементів зовнішньої та внутрішньої будови черепашки, а також схеми 
опису черепашки та кожного морфологічного елементу (Дикань 2006). У по-
дальшому, у палеонтологічних описах усю різноманітність морфологічної 
будови черепашки та прояви її мінливості описано тільки у відповідності до 
розробленого словника. Таким чином, мовна одноманітність таксономічних 
діагнозів і видових описів дозволила провести порівняльний аналіз досліджу-
ваних черепашок, зіставити їх між собою та з літературними джерелами.  
 
Уніфікований термінологічний словник 
 

1. Форма у боковій проекції: субовальна, неправильно субовальна, субо-
круглена, неправильно субокруглена, округлено субпрямокутна, неправильно 
округлено субпрямокутна, округлено субтрапецієвидна, неправильно округ-
лено субтрапецієвидна, округлено субтрикутна, неправильно округлено суб-
трикутна, округлена субромбовидна, неправильно округлено субромбовидна, 
неправильна “капцеподібна”. 
 

2. Наявність (відсутність) конверґенції до заднього кінця: конверґенція 
значна (слабка), без конверґенції. 
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3. Товщина: тонка ( товста, дуже товста); прозора (напівпрозора, непро-
зора); матова, блискуча. 
 

4. Колір. 
 

5. Тип охоплення: лівоперекриваючий (правоперекриваючий); охоплення 
уздовж спинного краю, черевного краю, переднього кінця, заднього кінця, в 
області передньочеревної, передньоспинної, середньоспинної, середньочере-
вної, задньоспинної частини, передньоспинного кута. 
 

6. Довжина черепашки: маленька (менша за 0.57 мм), середня (0.91–
0.57 мм), велика (більша за 0.91 мм). 
 

7. Ступінь подовженості черепашки: укорочена (L/H<1.7), помірно по-
довжена (1.7≤L/H≤2.1), подовжена (L/H>2.1). 
 

8. Ступінь опуклості черепашки: сплощена (L/W≥2.6), помірно опукла 
(1.6≤L/W≤2.6), опукла (1.3<L/W≤1.6), значно опукла (L/W≤1.3). 
 

9. Найбільша висота черепашки: у передній третині, задній третині, по-
середині стулки, розташована уздовж усієї довжини стулки, частково зміще-
на відносно середини до переднього (заднього) кінця. 
 

10. Розташування максимальної опуклості черепашки: у центральній, 
центральноспинній, середньоспинній, середньо-задній, задньоспинній, зад-
ньо-центральній, центральночеревній, задньочеревній частині. 
 

11. Форма максимальної опуклості черепашки: у формі широкого (ву-
зького), конусовидного, сфероподібного горбика, черевно-бокове розширен-
ня у формі криловидної складки (черевно-боковий кіль), опукла черевна 
складка, плеската; поступово спадає до кінців і країв, круто (вертикально) 
спадає до заднього кінця;  
 

12. Характер опуклості стулки: сплощений (опуклий) козирок на перед-
ньому (задньому) кінці (ширина козирка складає n/m довжини стулки: вузька 
— складає <1/11 довжини стулки, середньої ширини — складає 1/11–1/6 до-
вжини стулки, широка — складає >1/6 довжини стулки); поверхня сплощена 
у середньо спинній, у задньочеревній частинах, уздовж черевного краю; на 
межі задньої й центральної третин розташована широка (вузька) увігнутість.  
 

13. Спинний край: форма: арковидний, опуклий (слабо опуклий, значно 
опуклий), прямий, увігнутий, опукло прямий, звивистий; ступінь нахилу до 
переднього (заднього) кінця: значно нахилений (кут нахилу ≥15°), слабо на-
хилений (кут нахилу <15°); перехід до переднього й заднього кінців: плавно 
округлений, спрямлений, слабо (значно) увігнутий, під широко округленим 
(вузько округленим, чітким) тупим (гострим, прямим) кутом у градусах; кар-
динальні кути: передній (задній) кут слабо (значно) виражений, невиражені.  
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14. Черевний край (якщо паралельний спинному краю — фіксується): 
форма: широко (вузько) опуклий, прямий, широко (вузько) увігнутий, хвиля-
стий; ступінь увігнутості: слабо увігнутий (≤10°), значно увігнутий (>10°); 
найбільша увігнутість розташована: у передній третині, посередині стулки, 
частково зміщена до переднього (заднього) кінця; перехід до переднього і за-
днього кінців: плавно (різко) скруглений, під скругленим (чітким) тупим (гос-
трим, прямим) кутом у градусах. 
 

15. Різниця висоти переднього і заднього кінців: незначна (кут нахилу 
спинного краю <11°), значна (кут нахилу спинного краю ≥11°), передній і за-
дній кінці однієї висоти. 
 

16. Передній кінець (при асиметричній будові черепашки описується ок-
ремо права і ліва стулки): співвідношення зі заднім кінцем: значно (частково) 
нижчий (вищий) за задній; кінці однієї (майже однієї) висоти; форма: плавно 
(різко) скруглений; широко (вузько) скруглений, загострений, наближається 
до вертикального,у формі скругленого тупого кута, уступа; форма краю сту-
лки: край рівний, нерівний (хвилястий, гребневидний); ступінь скосу в перед-
ньоспинній частині: слабо скошений (під кутом ≤30°), значно скошений (під 
кутом >30°); форма лінії скосу у передньоспинній частині: прямовисна, слабо 
(значно) опукла (увігнута). 
 

17. Задній кінець (див. опис переднього кінця:  
 

каудальний відросток: вираженість: слабо (добре) виражений; форма: 
виросту (уступу);  
виріст: місце розташування (нижче чи на рівні поздовжньої осі), форма 
верхнього і нижнього країв (прямовисна, слабо чи значно опукла, слабо чи 
значно ввігнута), спрямованість (вгору, назад), довжина (короткий, дов-
гий), форма вершини (округлена, гостра, зубчаста, нерівна, рівна прямо-
висно скошена чи під кутом, з отвором на кінці (без отвору);  
уступ: місце розташування вершини (нижче чи на рівні поздовжньої осі), 
форма вершини (округлена, у формі чіткого тупого кута), край (рівний, 
хвилястий). 

 

18. Поперечна розчленованість черепашки: слабка чи значна, черепаш-
ка нерозчленована). 
 

19. Макроскульптура: розвинена (нерозвинена), поверхня тонкоскульп-
турована (грубоскульптурована). 
 

20. Елементи макроскульптури I порядку:  
 

борозна: вираженість (слабо виражена, чітка); за розташуванням (пе-
редня, серединна, задня); співвідношення борозен одна до одної, до поздо-
вжній осі: паралельні (під кутом одна до одної), перпендикулярні (під ку-
том) поздовжній осі, починається від передньоспинного кута (спинного 
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краю на лінії поперечної осі, частково зміщена до переднього кінця); роз-
міри борозни за довжиною: коротка (не доходить до лінії поздовжньої 
осі), довга (доходить чи перетинає лінію поздовжньої осі, доходить до су-
бцентральної ямки, до черевного ребра); розміри: глибина (мілка, глибо-
ка), ширина (вузька, широка);  
ребро за положенням: крайове переднє (заднє, спинне, черевне), поздов-
жнє спинне (задньоспинне, серединне, черевне), поперечне переднє (по-
перечне середнє чи преадукторне, постадукторне, заднє), концентричне, 
підкововидне; ізольовані (з’єднані між собою); чітке (згладжене); за фор-
мою: розщеплене (нерозщеплене), пряме (вигнуте), сплощене (округлене, 
загострене, пластинчасте), з чіткими (нечіткими) контурами підошви; ро-
зміри: довге, коротке; широке, вузьке; високе, низьке; 
бугор за розташуванням: передні бугри — передньоспинний, середньо-
передній, передньочеревний; преадукторні бугри — субпередній спинний, 
субпередньо-середній, субцентральний, субпередній черевний; постадук-
торні бугри — субзадній спинний, субзадньо-середній, субзадній черев-
ний; задні бугри — задньоспинний, середньо-задній, задньочеревний; пе-
редньо-центральний, задньо-центральний; розміри: високий, низький; фо-
рма: асиметричної (симетричної) форми, округлий (конусовидний, оваль-
ний, кулевидний); форма основи: вузька (широка); форма верхівки: широ-
ко (вузько) округлена (гостра); напрям нахилу бугрів чи верхівки: вертика-
льний, нахилений до заднього кінця; ступінь нахилу: слабо нахилений, 
значно нахилений; 
ямка: розміри: маленька, велика; глибока, мілка; дно (рівне, опукле, увіг-
нуте, гладеньке, дрібноямкувате). 

 

21. Елементи макроскульптури II порядку (шипи, зубчики, зубчики-
“лопаті”, оторочка, маленькі бородавчасті бугорки): розташування (крайові, 
кінцеві), кількість (рідкісні, чисельні), розміри (маленькі, середнього розмі-
ру, великі), форма (ширина основи, форма верхівки, ступінь і напрям нахи-
лу).  
 

22. Мезоскульптура: розвинена (поверхня тонкоскульптурована, грубо-
скульптурована), нерозвинена (поверхня гладенька, із тонким штрихуванням, 
з густими чи рідкими білими плямами). 
 

23. Типи мезоскульптури:  
 

ямкувата: за розміром ямок — дрібноямкувата, середньоямкувата, вели-
коямкувата; ямки розташовані рівномірно (нерівномірно); рідкісні (щіль-
ні); зміна розмірів ямок уздовж поверхні стулки;  
коміркова: за розміром комірок — дрібнокоміркувата (до 30 мкм), сере-
дньокоміркувата (30–60 мкм), великокоміркувата (>30 мкм); за формою 
комірок — округлокоміркувата, кутоватокоміркувата; за кількістю граней 
комірки — тригранна, чотиригранна прямокутна чи ромбічна, полігона-
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льна п'ятигранна, шестигранна; форма граней — згладжена (чітка), загос-
трена (округлена, пласка); тонка (середньої ширини, широка);  
крапчаста, мозаїчна, штрихувата; 
ребриста: кількість ребер, за напрямком — концентричні, поздовжні, по-
перечні, сітчасті, діагональні, радіальні, звивисті. 

 

25. Пляма (бугорок) ока: є, відсутня. 
 

26. Поверхневі порові канали (пк): за будовою устя: відкриті, ситовидні; 
типи поверхневих порових каналів по місцезнаходженню на поверхні стулки, 
елементах макро– чи мезоскульптури: прості, муральні, порові конули (шип 
з каналом посередині), пустули (бугорок, виступ на поверхні з поровим кана-
лом); вираженість каналів: чіткі (малопомітні, непомітні) при збільшенні в N 
разів; кількість: рідкісні (численні); у разі нерівномірного розташування пор 
характеристика щільності дається по ділянкам поверхні стулки (на передньо-
му, задньому кінці, уздовж спинного, черевного країв, у центральній части-
ні); характер устя по відношенню до поверхні стулки: розташовані в площи-
ні поверхні стулки, заглиблені чи сильно заглиблені (нижче площини повер-
хні стулки), підвищені (вище площини поверхні стулки); форма устя: округ-
лої форми (неправильної, субовальної); діаметр устя (в мікрометрах): мале-
нькі (dу = <1.1 мкм), великі (dу = ≥1.1 мкм); наявність бортика по перимет-
ру: без бортика (з бортиком); форма бортика: плескатий (слабо опуклий, 
опуклий, сильно опуклий); висота бортика: низький (високий); ширина бор-
тика: широкий (dб = ≥1.2 мкм), вузький (dб = <1.2 мкм); наявність сенсорних 
щетинок: з щетинками (без щетинок); ситовидна пластинка — форма: окру-
гла (неправильно округла, субовальна, рівна, опукла, увігнута, воронкоподіб-
на), розмір діаметру пластинки, наявність (відсутність) бортика по пери-
метру пластинки, форма бортика (плескатий, опуклий); розміри бортика 
(низький, високий; широкий, вузький); внутрішні пори в ситовидній пласти-
нці — кількість, характеристика по відношенню до поверхні стулки, форма, 
розмір, наявність (відсутність бортика); наявність (відсутність) центральної 
поверхневої пори, особливості будови (відношення до поверхні стулки, фор-
ма, розмір, наявність чи відсутність бортика).  
 

27. Структурні елементи внутрішньої пластинки (кайма, септи, конта-
ктний кнопковидний бугорок): розташування, орієнтація відносно інших 
структур, кількість, форма, висота, ширина: 
 

септи: місцезнаходження — на передньому (задньому) кінцях, уздовж че-
ревного краю, в передньочеревній, задньочеревній частинах; кількість; 
напрямок розташування: концентричні, радіальні, сітчасті; розміри: висо-
кі, низькі; вузькі, широкі; форма (округлені, загострені, плескаті); 
кайма: місцезнаходження — на передньому (задньому кінцях); по віль-
ному краю стулки, на внутрішній пластинці (симетрично чи асиметрично 
на передньому і задньому кінцях; між порово-канальною зоною й безс-
труктурною пластинкою, на безструктурній пластинці), кількість (одна, 
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дві паралельних одна одній); форма (гребневидна складка, округлений 
валик), розміри (високі, низькі; вузькі, широкі).  

 

28. Співвідношення між лінією зрощення і внутрішнім краєм: лінія 
зрощення зливається (не співпадає) з внутрішнім краєм на передньому й зад-
ньому кінцях, лінія зрощення співпадає з внутрішнім краєм на передньому 
кінці, лінія зрощення паралельна краю стулки в задній частині. 
 

Безструктурна пластинка: місцезнаходження: розвинена на передньому 
і задньому кінцях (на передньому кінці); форма на передньому і задньому 
кінцях: півмісяця (нерівних обрисів) із рівним (зубчастим) зовнішнім кра-
єм; поверхня: рівна (нерівна, з одним чи подвійним перегином); ширина на 
передньому і задньому кінцях: вузька (<1/11 довжини стулки), середньої 
ширини (1/11–1/6 довжини стулки), широка (>1/6 довжини стулки); спів-
відношення з шириною порово-канальної зони на передньому й задньому 
кінцях: у n разів ширша чи вужча за порово-канальну зону, дорівнює по-
рово-канальній зоні.  

 

Порово-канальна зона: ширина на передньому кінці: вузька (<1/11 дов-
жини стулки), середньої ширини (1/11–1/6 довжини стулки), широка (>1/6 
довжини стулки); співвідношення з шириною порово-канальної зони на за-
дньому кінці: ширша (однієї ширини); кількість крайових порових каналів 
на передньому кінці: маленька (≤21), середня (22–40), велика (>40); збіль-
шується (зменшується) у напрямі спинного й черевного країв;  
порові канали: розташування: одноярусне (двоярусне); рівномірно (нері-
вномірно) розташовані; поодинокі чи згруповані по n каналів (кількість 
каналів у групах); загальна форма каналів: прості (прямі, вигнуті, шпича-
сті); непрості (дихотомуючі — роздвоюються на два прямих чи вигнутих 
канали з основи, середини головного каналу чи в його верхівці; радіаль-
ні — пучок складається з n прямих каналів; розгалужені — розгалужу-
ються на n хвилястих гілок від середини головного рівного каналу); фор-
ма каналу: рівні вузькі (широкі), ампуловидні з вузькою (широкою) осно-
вою, лійковидні; довжина каналів: довгі (короткі).  

 

Замковий апарат: 
замкові вушка: розвинені (нерозвинені); форма: арковидні виступи (ко-
нусовидні), рівні (загнуті всередину); розміри: широкі, вузькі; високі, ни-
зькі; 
тип замка — адонтний (підтипи: ректодонтний, пріонодонтний, псевдоа-
донтний), лофодонтний (підтипи: лофодонтний, пентодонтний), десмодо-
нтний, меродонтний (підтипи: палеомеродонтний, голомеродонтний, ан-
тимеродонтний, гемімеродонтний), гетеродонтний, ентомодонтний, лобо-
донтний, амфідонтний (підтипи: парамфідонтний, геміамфідонтний, голо-
амфідонтний), шизодонтний, гонгілодонтний; одноелементний (двоеле-
ментний, триелементний…);рівноелементний (різноелементний); лівова-
ликовий (правоваликовий, лівожолобково-валиковий); співвідношення 
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довжини бокових (переднього, заднього) відділів і середнього відділу; бу-
дова бокових відділів на правій і лівій стулках: чим представлені (зуби, 
ямки), їхня насіченість (гладенькі, насічені), висота (високі, низькі), фор-
ма зубів (бугоркуватий, конусовидний, пластинковий, гребнеподібний, 
двоступеневий); будова середнього відділу на правій і лівій стулках: чим 
представлені (валик, лезоподібний край, жолобок, ямки, зуби), насіченість 
(гладенькі, насічені), висота (високий, низький), ширина (товстий, тон-
кий), форма (щаблеподібний жолобок). 
Відбитки м’язів адукторної підгрупи: добре видно (слабо видно, не ви-
дно); тип розташування: розетковий, центричний, однорядний, багаторя-
дний (дворядний, трирядний…); кількість, детальний опис розташуван-
ня; нерозщеплені (розщеплені на n частин, їхнє розташування); розмір: 
великі (середнього розміру, маленькі); форма: овальна (округла, подов-
жена, кутувата, неправильна). 
Відбитки м’язів мандибулярної підгрупи: розташування відносно адук-
торної підгрупи; кількість; розмір: великі (маленькі); форма: овальна 
(округла, неправильна, подовжена, кутувата). 
Відбитки м’язів фронтальної підгрупи: кількість відбитків; нерозщеп-
лені (розщеплені на n частин); розмір: великі (середнього розміру, мале-
нькі); форма: овальний (V-подібний, J-подібний, С-подібний). 

 
Обговорення 

Дотримання на практиці всіх перерахованих правил і, насамперед, жорст-
ка формалізація та уніфікація термінології дозволили чітко сформулювати 
назву морфологічних елементів і визначити їхню таксономічну вагу, а також 
розробити уніфіковану систему таксономічних ознак для ієрархічного лан-
цюга «ряд–вид».  

Ієрархія таксономічних ознак побудована за принципом піраміди — чим 
нижчий ранг таксону, тим ширший спектр його ознак (рис. 1).  

Ознаки таксонів нижчих рангів лежать на нижчих рівнях піраміди, ознаки 
таксонів вищих рангів — на вищих рівнях. На першому, нижчому щаблі пі-
раміди лежать ознаки найнижчого таксону ієрархічного ряду «вид», який має 
найширший спектр діагностичних ознак. Основою початкового діагносту-
вання слугують вже виділені таксономічні ознаки, максимально доповнені 
відповідно до вищезазначених принципів систематичного вивчення остракод. 
Першим критерієм виділення таксономічних ознак є визначення спільного і 
відмінностей у будові морфологічних елементів черепашки. Другим критері-
єм є ступінь їхньої деталізації — при підвищенні рангу таксону (рід, підро-
дина, родина...) ступінь деталізації ознак зменшується. Таксономічна вага 
морфологічних ознак визначається методом аналізу і синтезу, послідовно для 
кожного таксономічного рівня, починаючи з найнижчого (виду). При перехо-
ді з одного рівня на інший відбувається поступове виокремлення ознак від-
повідно до рангу таксону, що аналізується.  
 



 

Вид в біології • Species in Biology 137 

 Рис. 1. Ієрархія таксономічних ознак (принцип піраміди). 
 

Оскільки таксономічна вага деяких ознак у різних груп остракод частково 
не співпадає (наприклад, ознаки роду в одній родині є ознаками виду в іншій 
родині), аналіз морфологічних ознак і різноманітності їх проявів проводився 
без будь-якої попередньої оцінки їхньої таксономічної ваги (наприклад, для 
кожної родини і підпорядкованих їй таксонів ряду Podocopida розроблена 
власна система таксономічних ознак). 

Першим етапом є виділення видових діагностичних ознак, за якими види 
конкретного роду відрізняються одне від одного. Ознаки, які залишились, є 
загальні ознаками вищих рангів (від роду до ряду) і притаманні усім видам 
цього роду у рівній ступені. Таксономічні ознаки роду визначаються за ана-
логічною схемою — на ознаки, за якими роди в межах однієї родини відріз-
няються між собою (діагностичні ознаки роду) і ознаки, загальні для всіх ро-
дів цієї родини (ознаки від підродини до ряду). При поступовому переході від 
одного рівня на інший відбувається відокремлення таксономічних ознак від-
повідно рангу таксона, що аналізується.  

Таксони одного рангу (наприклад, роди однієї підродини) мають однако-
вий чи близький набір діагностичних ознак. Існує наступна залежність: що 
вищий ранг таксону — то більший діапазон мінливості таксономічної ознаки 
нижчих рівнів він має. Наприклад, родина включає роди з різними типами 
замка, тоді як кожен із цих родів має один тип замка з можливою мінливістю 
його середнього відділу, а у видів кожного роду замок практично є сталою 
ознакою, оскільки можлива мінливість лише його крайових частин. Ознаки 
мікротаксонів (виду, роду) є певною мірою комбінаторними. Для рангу «під-
рід» таксономічні ознаки мають значний діапазон збігу своїх параметрів і 
можуть бути використані, як діагностичні, лише за межами цього діапазону. 
По описаній методиці для викопних остракод ряду Podocopida була розроб-
лена власна система таксономічних ознак (Дикань 2006).  
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Задекларовані методичні підходи до систематичного вивчення викопних 
остракод дозволяють вирішувати інші нагальні проблеми виду, як то розме-
жування спадкової та неспадкової (індивідуальної) мінливості у остракод, ви-
значення безпосередньо обсягу виду в генеалогічному ряді споріднених фі-
лумів (таксонів). 

Існує два діаметрально протилежні підходи до визначення об’єму викоп-
ного виду — невиправдане звуження об’єму виду (відокремлення від “мате-
ринського” виду морфологічно близьких форм, відмінності між якими на-
справді є проявом індивідуальної мінливості) та невиправдане розширення 
об’єму виду (об’єднання близьких форм виключно за подібністю їхньої мор-
фології).  

Перший підхід — це звуження об’єму виду, відокремлення від “материн-
ського” виду морфологічно близьких форм, відмінності між якими насправді 
є проявом індивідуальної мінливості. Причиною є недостатність викопного 
матеріалу, що не дозволяє виявити межі індивідуальної мінливості морфоло-
гічних ознак і відрізнити їх від спадкової мінливості. Наслідком є визначення 
у вільній номенклатурі (aff., cf., ex gr.) та виділення великої кількості нових 
видів. Для викопних остракод основним критерієм спадкової мінливості, тоб-
то еволюційними змінами і підставою для виділення нових таксонів, визна-
чено достатню частоту знахідок черепашок із морфологічними змінами одно-
го напряму і ступеню прояву, зафіксовані у геологічному часі. Одноразові, 
неповторювані у часі і просторі зміни морфології черепашки розглядаються 
як прояв індивідуальної (модифікаційної) мінливості. Прикладом спадкової 
мінливості у остракод може слугувати філогенетична гілка прісноводного 
роду Ilyocypris (Європа-Азія, 5 млн. р., пліоцен-сучасні водойми; Дыкань 
2003). У морфології черепашок викопних видів Ilyocypris salebrosa Step. 
(один-три маленьких горбки конусоподібної, вузько подовженої форми; плі-
оцен–середній плейстоцен, час існування — 4.6 млн.р.) — Ilyocypris 
postsalebrosa Dyk. (широкий горбок і слабо виражене черевне ребро, яке 
утворилося злиттям двох горбків; верхній пліоцен–середній плейстоцен, час 
існування — 2.7 млн. р.) — рецентного виду Ilyocypris carinata Kov. (добре 
розвинене ребро уздовж черевного краю; голоцен–сучасні водойми, час існу-
вання — 9 тис. р.) зафіксована спрямована тенденція в розвитку черевних 
елементів макроскульптури із збереженням загального плану їхнього розта-
шування. У процесі природного добору ця ознака була відібрана, закріпилась 
і максимально розвинулась у сучасного виду Ilyocypris carinata. 

Інший підхід до визначення викопного виду — розширення об’єму виду, 
об’єднання близьких форм виключно за подібністю їхньої морфології, яка є 
адаптацією до умов середовища, а не успадкуванням ознак всередині виду. 
Причиною такого підходу є все той же брак інформації щодо крайніх проявів 
індивідуальної мінливості та абсолютизація типології. У разі поганої збере-
женості таких викопних решток висновок щодо оцінки спадкової або адапта-
ційної природи може бути помилковим. Треба шукати інші ознаки, які за-
свідчать таксономічну тотожність чи віддаленість таких форм.  
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Висновки 
Теоретичні розробки з систематики і таксономії викопних остракод, про-

ведені з єдиних методологічних позицій, жорстким дотриманням визначених 
принципів, чітким формулюванням критеріїв і принципів визначення таксо-
нів дозволили вирішити деякі аспекти засадової проблеми палеонтології — 
проблеми виду, як то проблему рангу таксонів (їх об’єктивності, порівнянно-
сті, розмежування), якості діагностики таксонів та критеріїв їх діагностичної 
оцінки, таксономічної ваги морфологічних ознак черепашки. Їх вирішення 
має важливе практичне значення, оскільки правильне визначення виду є ос-
новою біостратиграфічного розчленування відкладів і сприяє зменшенню 
суб’єктивізму при визначенні викопного виду і таксону загалом.  

Уніфікація і формалізація опису морфології черепашки є основою для ро-
зробка уніфікованої системи таксономічних ознак. Формалізація опису так-
сону дозволяє використовувати комп’ютерні технології в палеонтологічних 
дослідженнях. Ранг таксонів визначається за принципом піраміди. Таксоно-
мічна вага морфологічних ознак визначається методом синтезу й аналізу пос-
лідовно для кожного рівня ланцюга «вид–ряд», починаючи з найнижчого. 

Основним критерієм спадкової мінливості викопних остракод визначено 
достатню частоту знахідок черепашок із морфологічними змінами одного на-
пряму й ступеню вияву, зафіксованими в геологічному часі. Критерієм не-
спадкової мінливості викопних остракод є разові, неповторювані зміни мор-
фології черепашки. 
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DOTSENKO, I. On the position of parthenogenetic vertebrates in the evolutionary flow and the 
applicability of species concept to them. — The review is devoted to the analysis of literature 
sources considering the concepts of "species" and its criteria, "speciation", "reticulate evolution" 
and "Darwinian evolution", "divergence", "hybridization", and "parthenogenesis". The evolutionary 
fate and place of parthenogenetic organisms (in particular, among vertebrates) in the general evolu-
tionary flow are considered. The reasons for the predominance of bisexual reproduction despite the 
obvious energetic and quantitative benefits of parthenogenesis are analysed. The applicability of the 
term "species" to parthenogenetic organisms is considered, considering their discrepancy with the 
main (genetic and reproductive) species criteria according to most concepts. 

 
«Не стану я обсуждать здесь различные определения, которые 
предлагаются для термина «Вид». Ни одно из них не удовлетво-
рило всех натуралистов; и, однако, каждый натуралист смутно 
понимает, что он разумеет, говоря о виде.» (Дарвин 1987) 

 
Введение 

Вид — пожалуй, единственный таксон, отражающий определённую био-
логическую реальность, среди таксонов различного уровня, из которых со-
ставлены иерархические системы, являющиеся, по сути, нашими умозри-
тельными построениями, или так называемыми «спекуляциями». По этому 
поводу один из столпов теории эволюции (СТЭ) Дж. Симпсон пишет:  
 

«Абсолютные определения высших таксонов невозможны. Одна из уникальных 
особенностей вида состоит в том, что он может быть определён без ссылки на 
какую-либо иную категорию. Определения же высших категорий могут быть да-
ны только относительно таковых других категорий, указывая относительное 
положение рангов в иерархии и теоретико-множественные отношения таксо-
нов. Так, семейство не может быть определено как таковое, но лишь в его от-
ношениях с категориями следующего более высокого (обычно надсемейство, 
подотряд или отряд) или более низкого [...] рангов» (Симпсон 2006). 

 

Виды же можно более или менее чётко определить в их границах и, по 
существующим ныне представлениям, живое на Земле существует как сово-
купности видов. 

http://doi.org/10.53452/nt1224
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В контексте темы, посвященной проблеме определения понятия «вид», 
парадоксально выглядит разнообразие самых различных групп организмов (с 
некоторыми оговорками признаваемых видами в современной таксономии), с 
одной стороны, являющихся результатом межвидового скрещивания, кото-
рым, с другой стороны, свойственно размножение без скрещивания и обмена 
генетическим материалом внутри своих «видовых» границ. Речь идёт о пар-
теногенетических «видах».  

Парадокс в том, что в большинстве определений «свободное скрещива-
ние» и обмен генетическим материалом являются основными критериями, 
определяющими границы вида и обособленность от других видов, с которы-
ми скрещивание с получением фертильных гибридов признаётся невозмож-
ным. С другой стороны, в современном естествознании понятие «Вид» явля-
ется неотделимым от понятия о процессе видообразования, поскольку всякий 
вид признаётся развивающейся системой в общем потоке эволюционного 
процесса. Естественно, эволюция партеногенетических видов в отсутствие 
свободного скрещивания происходит существенно иным образом, чем у раз-
дельнополых скрещивающихся организмов.  

Одновременно возникает целый ряд таксономических проблем и во-
просов. Согласно постулатам СТЭ, видом считается совокупность особей, 
имеющих общую генеалогию и скрещивающихся между собой; виды обра-
зуются исключительно путем разделения прежде однородных скрещиваю-
щихся совокупностей; статус вида может быть присвоен только монофилети-
ческой группе (Hennig 1965).  

При таком подходе все иные случаи, в т.ч. партеногенетические организ-
мы, выпадают из рассмотрения. Таким образом, встаёт вопрос — если это не 
виды, то что это — хотя бы в таксономическом смысле?  

Здесь рассматривается вопрос о применимости к партеногенетическим 
животным понятия «вид» в понимании СТЭ и возможном расширении опре-
деления этого понятия с учётом результатов развития «неортодоксальных» 
эволюционных теорий и, в частности, сетчатого видообразования. Ещё один 
существенный аспект партеногенеза — его связь с полиплоидией и с суще-
ствованием естественных клонов. Изучение клонов и полиплоидов — одно из 
важных практических направлений современной прикладной генетики. 
 
Краткий обзор концепций вида и видообразования 

Подробный обзор эволюции самого понятия «вид» от античности до со-
временности содержится в презентации И. Я. Павлинова1. Но, иллюстрируя 
проблематику применимости понятия «вид» к партеногенетическим организ-
мам, следует рассмотреть хотя бы несколько определений наиболее автори-
тетных авторов, «столпов» современного эволюционизма, представляющих 
основные концепции вида и видообразования. 

                                                           
1 Павлинов И. Я. Представления о виде в биологии (презентация). https://bit.ly/3v9ceKc 

https://bit.ly/3v9ceKc
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Взгляд Ч. Дарвина на понятие «вид» приведен в качестве эпиграфа к этой 
работе. Оно весьма уклончиво, и Э. Майр (1968) по этому поводу заметил, 
что Дарвин «…уничтожил вид как конкретную естественную единицу».  

Творцы «биологической концепции вида» — Т. Добржанский и Э. Майр. 
Добржанский признавал, что существует не один, а несколько способов ви-
дообразования. Однако он недвусмысленно заявлял:  

«У видов с половым размножением есть виды, у видов с бесполым размножением 
видов нет». «Вид, прежде всего, является сложной генетической системой, а его 
целостность обеспечивается за счет защиты этой системы от проникновения 
генов другого вида в результате возникновения и развития изолирующих механиз-
мов» (Dobzhansky 1951, 1972).  
Согласно Э. Майру (1970), «Вид — это группа скрещивающихся естественных 
популяций, репродуктивно изолированных от других таких популяций».  
По Хеннигу, основателю кладизма, «видом считается совокупность особей, 
имеющих общую генеалогию и скрещивающихся между собой; виды образуются 
исключительно путем разделения прежде однородных скрещивающихся совокуп-
ностей; статус вида может быть присвоен только монофилетической группе, 
т. е. такой, виды которой более родственны между собой, чем с любым другим 
видом» (Hennig 1965; цит. по: Городницкий 2002). 
Дж. Г. Симпсон, выдвинул представление об эволюционном виде, особи 

которого составляют поток «с единой эволюционной ролью и эволюционными 
тенденциями». В рецензии на его книгу (Кирейчук 2006) указано:  

«такое понимание позволяет применять это понятие и к агамным организмам, а 
скрещивание трактуется не как атрибут вида, а как свойство, позволяющее со-
хранять единство роли.» (Кирейчук 2006).  
Во второй половине ХХ в. появилось множество концепций «вида» и «ви-

дообразования». Они подробно проанализированы в работах Л. Боркина и др. 
(Borkin et al. 2004). Наибольший потенциал для поиска убедительного крите-
рия видовой обособленности дали генетические исследования.  

«Для оценки степени генетической дифференциации между популяциями (видами) 
М. Ней предложил два показателя:[...] генетическое сходство (genetic identity, I) 
отражает долю структурных генов, идентичных в сравниваемых популяциях, [...] 
и генетическое расстояние (genetic distance, D), которое вычисляется через 
натуральный логарифм генетического сходства. [...] Неизбежно возник вопрос 
[...]: можно ли предложить критерий («шаблон»), на практике отличающий под-
вид от вида? Действительно, анализ [...] показал, что в 98 % случаев внутриви-
довые значения D меньше 0,10, а межвидовые — больше 0,15 [...] Соблазн уста-
новления критического порога в 15 % генетических различий (Avise, 1975), по до-
стижению которого сравниваемые популяции якобы следует относить к разным 
видам, вызвал серьезную критику.» (Боркин & Литвинчук 2010).  
Те же исследователи указывают на значительные отличия в результатах 

для разных групп животных (амфибий):  
 «минимальное генетическое расстояние между видами амфибий заметно разли-
чается в разных группах, варьируя от 0,02 до 0,65. Таким образом, минимальные 
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межвидовые значения D среди амфибий в разных родах могут различаться в 
30 раз…» (Боркин & Литвинчук 2010).  
Кроме того, авторы указывают, что уровни этих значений связаны с кла-

догенезом, а это иной путь эволюции, чем рассматриваемый здесь. 
Таким образом, из приведённых работ можно заключить, что, хотя совре-

менная наука не достигла определённости в понимании категории «биологи-
ческий вид», исторически эволюционные концепции не могли обойтись без 
включения в определения «вида» критериев свободного скрещивания внутри 
вида и репродуктивной изоляции, определяющих его границы. В дальнейшем 
исследователи отказываются от абсолютизации этих двух критериев, чем до-
пускают существование в ранге видов агамных и гибридных форм (Симпсон 
2006). На этой основе сформулирована концепция эволюционного вида 
(Wiley & Mayden 1985), суть которой в следующем: вид состоит из организ-
мов и сохраняет свою индивидуальность в пространстве и времени, имеет 
собственную эволюционную судьбу и тенденции исторического развития. 
 
Дарвиновская дивергенция и сетчатое видообразование 

Согласно теории эволюции по Дарвину, видообразование происходит пу-
тем дивергенции, как об этом свидетельствует приведенная в его «Проис-
хождении видов…» схема (Дарвин 1987). Это понимание видообразования 
«по Дарвину» надолго стало определяющим — своеобразной «библией» в 
эволюционных концепциях видообразования. 

С открытием природных клонов, партеногенетических организмов и меж-
видовых гибридов, способных к воспроизводству в ряду поколений, возни-
кают «неортодоксальные» теории видообразования. К ним относится теория 
«сетчатой эволюции», которая «…предполагает образование новых таксонов 
путём комбинирования уже существующих» (Боркин 2010).  

Поскольку многие партеногенетические виды произошли путём гибриди-
зации близких видов, т. е. путём, противоположным Дарвиновой диверген-
ции, то картинка происхождения приобретает не образ ветвящегося дерева, а 
скорее сети, отсюда и название — «сетчатое видообразование». 

«Полный цикл сетчатого видообразования включает несколько этапов: 
1) межвидовая гибридизация диплоидных бисексуальных видов и возникновение 
новых клональных (гиногенетических у рыб и амфибий или партеногенетических у 
рептилий) или полуклональных (гибридогенетических у рыб и амфибий) видов; 
2) возвратная гибридизация клональных или полуклональных видов с одним из ис-
ходных или с третьим диплоидным бисексуальным видом, в результате чего воз-
никают триплоидные клональные виды; 3) гибридизация триплоидных клональных 
видов с одним из исходных бисексуальных видов и образование тетраплоидных 
клональных и/или, что более важно, восстановление бисексуальности и возникно-
вение тетраплоидных бисексуальных видов. Впервые полный цикл сетчатого ви-
дообразования удалось проследить благодаря открытию и изучению диплоидно-
триплоидно-тетраплоидного комплекса рыб щиповок р. Cobitis» (Васильев & Ва-
сильева 1982). «Этот способ видообразования можно охарактеризовать следу-
ющим образом: от диплоидных бисексуальных видов с помощью гибридизации, 
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однополого размножения (или клонального наследования) и полиплоидии — к тет-
раплоидным бисексуальным видам» (Васильева & Васильев 2011).  
Среди рыб и амфибий найдено немалое число бисексуальных видов, име-

ющих полиплоидное происхождение, нередки случаи полиплоидии и парте-
ногенеза и среди рептилий. 
 
Партеногенез и его виды  

Партеногенез — размножение без оплодотворения. При этом женские по-
ловые клетки без оплодотворения развиваются во взрослый организм. Такое 
размножение не сопровождается слиянием мужских и женских гамет, однако 
партеногенез тем не менее является именно половым размножением, так как 
организмы потомков развиваются из половых клеток, формирующихся в го-
надах (многие авторы, тем не менее, употребляют термин «бесполое размно-
жение», «бесполые виды»). 

Из множества различных форм и проявлений партеногенеза и различных 
классификаций партеногенетического размножения здесь рассматриваются 
те, которые встречаются у позвоночных. Различают мейотический и амейо-
тический партеногенез в зависимости от того, происходит ли при формиро-
вании яйцеклетки второе деление мейоза, т.е. редукция хромосом вдвое, или 
нет. Соответственно тому, сохраняется ли при этом свойственное виду число 
хромосом вследствие выпадения мейоза или это число восстанавливается по-
сле редукции слиянием ядра яйцеклетки с ядром направительного тельца или 
иначе — различают зиготический и аутомиктический партеногенез.  

«При обычном способе полового размножения после двух делений клетки в про-
цессе мейоза образуются четыре гаплоидные гаметы, каждая из которых, со-
единяясь с гаметой особи противоположного пола, участвует в создании дипло-
идной зиготы. При партеногенезе известно два основных механизма формирова-
ния генома потомства (рис. 1). Одна форма однополого размножения — ауто-
миксис — также предполагает мейоз, однако образовавшиеся гаметы попарно 
соединяются друг с другом. При этом зигота может получить либо копии обеих 
материнских хромосом (центральное слияние), либо две копии одной из них (тер-
минальное слияние). Вторая форма — эндомитоз — с мейозом не связана. Проис-
ходит так называемое премейотическое удвоение хромосом с последующим деле-
нием клетки. Каждая дочерняя клетка получает точную копию генома матери 
(аналогично происходит и клонирование). Именно такой механизм лежит в осно-
ве партеногенеза у однополых ящериц р. Darevskia и является разновидностью 
клонального размножения. У двуполых видов, у которых партеногенез отмечает-
ся лишь в отдельных случаях (например, вараны), он, очевидно, определяется 
аутомиксисом» (Семёнов 2007). 
Различают партеногенез облигатный — единственный для данной группы 

особей способ размножения, а также факультативный — редкий или исклю-
чительный (запасной) способ размножения у в норме двуполых форм, и цик-
лический (закономерно чередуется с другими способами размножения). Так-
же различают естественный — нормальный для некоторых организмов спо-
соб размножения в природе, и искусственный — вызывается действием раз-

https://istina.msu.ru/workers/560163/
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ных веществ на неоплодотворенную яйцеклетку в эксперименте. По полноте 
протекания партеногенеза выделяют зачаточный — неоплодотворённые яй-
цеклетки начинают развитие, но оно прекращается на ранних стадиях (редко 
продолжается до конечных стадий — случайный) и полный — развитие во 
взрослую особь. Наконец, по полу потомства: арренотокия — из неоплодо-
творённых яиц развиваются только самцы (например, партеногенетические 
линии индеек); телитокия — развиваются исключительно самки (самый 
обычный вариант); дейтеротокия — особи обоего пола. Различают также ге-
неративный, или гаплоидный, и соматический партеногенез. Вероятно, по-
липлоидные раздельнополые виды животных произошли путём партеногене-
за, совмещенного с отдалённой гибридизацией. 
 
Соревнование двух типов размножения 

Учитывая, что партеногенетическое размножение намного эффективнее, 
т.к. потомство приносит каждая особь популяции, а не пара особей, стано-
вится понятно, что половое размножение в сравнении с ним энергетически 
затратно и не выгодно. Отсюда возникает вопрос, называемый «королевой 
эволюционных проблем» (формулировка Г. Белла): почему большинство ор-
ганизмов пошли по пути полового размножения?  

«… зачем вообще существует в природе половое размножение, если размножение 
бесполым способом, как минимум, в два раза выгодней» (Рухленко 2010). 

 

 

Рис. 1. Механизмы поло-
вого размножения и пар-
теногенеза (по: Семёнов 
2007). 
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Детально этот вопрос рассмотрел К. Ю. Попадьин (2005):  
«Вейсман предположил, что если половое размножение существует, то у обра-
зованной в результате оплодотворения ядерной субстанции должно быть какое-
то преимущество, а именно — изменчивое потомство, поставляющее материал 
для естественного отбора. Намного позднее Мэйнард-Смит (Maynard-Smith, 
1971), формализовал парадокс полового размножения, рассмотрев стационарную 
анизогамную половую популяцию с соотношением полов 1:1 и предположив появ-
ление в ней мутации, приводящей к партеногенезу. Самки с такой мутацией про-
изводят себе подобных партеногенетических самок, тогда как самки двуполых 
видов половину энергии вкладывают в самцов [...]. Поскольку партеногенетиче-
ская линия увеличивает численность вдвое за каждое поколение, она должна вы-
теснить родительскую половую популяцию. Т. е., при прочих равных, однополое 
размножение обладает двукратным преимуществом по сравнению с двуполым, и 
именно его мы ожидаем увидеть в качестве доминирующей или даже единствен-
ной формы размножения. Однако, на самом деле для подавляющего большинства 
эукариот характерно двуполое размножение (облигатное или факультативное). 
Именно в этом несоответствии теоретических и фактических данных заключа-
ется парадоксальность ситуации. [...] 
Четыре лидирующие гипотезы поддержания полового размножения, две из кото-
рых действуют на коротких временных отрезках (гипотеза Мэннинга и мутаци-
онная детерминистическая), а две — на больших (экологическая гипотеза Чёрной 
Королевы и мутационная гипотеза — храповик Мёллера):  
1. Мутационная детерминистическая гипотеза. В бесполой популяции действует 
правило Мёллера (Muller, 1950): одна мутация — одна генетическая смерть. В 
половой же популяции, в результате рекомбинации аллелей элиминированная 
особь может иметь несколько вредных мутаций. Таким образом, хотя количе-
ство новых вредных мутаций как в бесполой, так и половой популяциях предпола-
гается одинаковым, для удаления их из генофонда половой популяции необходимо 
элиминировать значительно меньше особей, нежели в случае бесполой (Kimura & 
Maruyama, 1966). То есть смертность потомков в половых популяциях будет 
ниже, чем в бесполых, что может компенсировать начальный проигрыш половых 
организмов в скорости размножения. В этом заключается мутационная детер-
министическая гипотеза (Kondrashov, 1988). [...]  
2. Гипотеза Мэннинга (Manning, 1984). Анизогамия, увеличивающая вдвое цену по-
лового размножения, также ответственна за существование полового отбора — 
мощной эволюционной силы, отсутствующей в бесполых популяциях. Конкурен-
ция за спаривание, как правило, касается самцов по причине незначительного 
вклада их энергии в потомство. В результате пониженного успеха спаривания 
плохих (с большим количеством мутаций) самцов (Zahavi, 1975) из генофонда по-
пуляции удаляются вредные мутации, и средняя приспособленность возрастает.  
3. Гипотеза Чёрной Королевы. Ван Вален (Van Valen, 1973) предположил, что 
каждое эволюционное приобретение любого вида может расцениваться как 
ухудшение условий существования других видов. Поэтому необходимо эволюцио-
нировать как можно быстрее просто для того, чтобы выжить. Таким образом, 
скорость эволюции должна иметь решающее значение в процессе вымирания ви-
дов. Поскольку половые виды способны к более быстрой эволюции [...], именно 
это свойство может обеспечивать половым популяциям эволюционное преиму-
щество. Необходимость в высокой скорости эволюции диктуется быстро изме-
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няющимися факторами среды, в первую очередь биотическими. Гамильтон 
(Hamilton, 1980) предположил, что наиболее важным биотическим фактором 
может оказаться пресс паразитов с коротким жизненным циклом: быстро эво-
люционирующие паразиты вынуждают своих хозяев “убегать” от них, накапли-
вая изменения, делающие их невосприимчивыми к данному типу паразитов. Бес-
полые виды, из-за неспособности к быстрой эволюции, подвержены более сильно-
му воздействию паразитов, что и уменьшает их первоначальное преимущество в 
скорости размножения. [...] 
4. Храповик Мёллера (Muller, 1964) основывается на том, что любая новая слабо-
вредная мутация в партеногенетически передающемся генотипе может быть 
удалена из популяции только за счёт гибели несущих её особей. Соответственно, 
число мутаций в партеногенетическом генотипе может либо оставаться по-
стоянным, либо увеличиваться. Следовательно, случайная элиминация “наилуч-
ших” генотипов (с минимальным числом вредных мутаций) в партеногенетиче-
ской популяции необратима. Со временем происходит постепенное увеличение 
числа вредных мутаций, приводящее к вымиранию партеногенетических видов. 
Основа храповика — случайная элиминация “наилучших” генотипов (в результате 
вымирания родителей, отсутствия у них потомства или появления в них новой 
вредной мутации) — противоположна механизму естественного отбора, элими-
нирующего наихудшие генотипы. Поэтому храповик может работать только 
при условии, когда судьба мутантного аллеля определяется генетическим дрей-
фом, а не отбором. [...] Приняв, что партеногенетическая линия не способна су-
ществовать бесконечно долго из-за работы храповика Мёллера, можно решить 
проблему полового размножения лишь с позиции группового отбора: двуполое 
размножение есть признак, который выгоден группе (половой популяции), позво-
ляя ей существовать бесконечно долго, но не каждому конкретному организму. 
Так, любая самка в половой популяции в случае перехода к партеногенезу сразу же 
получает преимущество в скорости размножения, но её линия обречена в буду-
щем (возможно, достаточно отдалённом) на вымирание в результате накопле-
ния вредных мутаций.». И далее: «Для однополых организмов, на которые прихо-
дится 1 % от общего числа видов эукариот, характерна короткая эволюционная 
история и отсутствие дочерних бесполых таксонов (Maynard Smith, 1978). По-
этому переход от полового размножения к бесполому ранее считался эволюцион-
ным тупиком.» (Попадьин 2005). 
Однако некоторые авторы выступают против такого заключения.  
Например, «положению об эволюционном тупике облигатного партеногенеза 
противоречит факт полного отсутствия самцов у некоторых бделлоидных коло-
враток, которые, видимо, и эволюционировали исключительно при партеногене-
тическом размножении. [...] На видах с перемежающимся партеногенетическим 
и половым размножением у коловраток, трематод, тлей и перепончатокрылых 
[...] можно видеть, что именно в конкурентной борьбе возникают «удачные» 
клоны, дающие затем массу половых особей, носителей «удачных» генов, обеспе-
чивающих успех. Таким образом, популяция следующего года сразу же насыщает-
ся полезными аллелями. [...] При этом в жизненном цикле продвинутыми фазами 
оказываются не депрессивные половые стадии (особенно самцы), а партеногене-
тические особи клона» (Хлебович 2008). 
«Важными встречными аргументами, указывающими на несопоставимость 
темпов мутирования однополых и двуполых организмов и на не столь существен-
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ную роль работы храповика Мёллера, стали исследования, выяснившие следую-
щее. [...] Повышенная мутагенность самцов (male-driven evolution) хорошо дока-
зана для птиц, грызунов и приматов [...] Обнаружена положительная корреляция 
между частотой рекомбинации определённого участка ДНК и полиморфизмом 
нуклеотидов на нём при сравнении геномов человека и мыши (Leurcher, Hurst, 
2002). Там, где выше частота рекомбинации, чаще появляются новые точечные 
мутации. Причина мутагенности рекомбинации может заключаться в неточной 
репарации двуцепочечных разрывов ДНК, которые инициируют процесс рекомби-
нации. [...] Инактивация вредных, вертикально распространяющихся мобильных 
элементов в партеногенетических линиях. Саморегуляция: преимущество полу-
чают те транспозоны, которые инактивируются и не вызывают падения при-
способленности хозяина. Таким образом, у однополых организмов количество 
транспозонов должно стремиться к нулю. Все три рассмотренные выше причи-
ны должны приводить к значительному снижению темпа мутирования однопо-
лых линий (в 10–30 раз). Следовательно, и накопление вредных мутаций происхо-
дит медленнее и не приводит к прогнозируемым катастрофическим для однопо-
лых популяций результатам» (Попадьин 2005). 
Ряд убедительных аргументов в пользу преимуществ в размножении од-

нополых популяций приводит И. А. Рухленко (2010):  
«Бесполое размножение имеет еще и другие, не столь значительные, но тоже 
заметные достоинства, делающие его выгодным даже более чем в два раза: 
1. Отсутствует рекомбинация — следовательно, уже отобранные (предполагае-
мым естественным отбором) полезные сочетания генов не разбиваются реком-
бинацией в следующих поколениях (т.е. знаменитый «кошмар Дженкина» для бес-
полых организмов не актуален); 2. Половым клеткам не надо тратить энергию и 
время на поддержание процессов мейоза, сингамии и кариогамии. 3. Нет необхо-
димости в «перекрестном оплодотворении», а значит, вообще нет проблемы по-
иска полового партнера. 4. Отсутствует риск травмы при копуляции. 5. Отсут-
ствует риск заразиться паразитами во время копуляции. 6. Не нужно участво-
вать в конкурентной борьбе за половых партнеров, т.е. тратить время и ресур-
сы на “любовные игры”». «Компьютерное моделирование показывает, что если в 
какой-то половой популяции появятся мутантные особи, размножающиеся бес-
полым способом, то за счет двойного преимущества в размножении (при прочих 
равных) доля бесполых особей составит в популяции 95 % уже к 15 поколению. 
А примерно к 25 поколению половые особи должны быть вытеснены…». «Экспе-
риментальная проверка гипотезы «храповика Меллера» ([...]) показала, что полу-
ченная величина снижения приспособленности в этом случае составила всего 7–
10 %. Становится ясно, что гипотеза «храповика Меллера» не выдержала экспе-
риментальной проверки …» (Рухленко 2010). 
Обсуждая причины, по которым половое размножение получило пре-

имущество, И. А. Рухленко указывает:  
«… постулат Дарвина о стремлении организмов к безудержному размножению 
имеет огромное число исключений — хорошо известно, что очень многие популя-
ции имеют механизмы самоограничения своей численности». По его мнению 
«можно предположить, что половое размножение… является одним из вариан-
тов адаптации организмов к эффективному самоограничению собственной чис-
ленности». (Рухленко 2010). 
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Партеногенез у позвоночных 
Партеногенез весьма распространен среди растений. У животных это яв-

ление изучено менее, и, хотя известно у беспозвоночных давно, для позво-
ночных долгое время считалось невозможным. Однако в 30-х годах стали из-
вестны популяции американских рыб Poecilia formosa, состоящие из одних 
самок (Hubbs & Hubbs 1932), позже у них обнаружен гиногенез при участии 
самцов других видов. Подобные популяции обнаружены и у карася Carassius 
auratus gibelio (Берг 1947; Головинская et al. 1947); гиногенез описан у сала-
мандр (Uzzell 1964; Macgregor & Uzzell 1964). Среди амфибий насчитывается 
более 15 гибридных видов, но у большинства из них гибридизация приводит 
чаще к полиплоидии. К триплоидам относится и гибридный Pelophylax kl. es-
culentus — результат скрещивания Pelophylax ridibundus c P. esculentus, кото-
рый имеет статус не вида, а «клептона» (Dubois & Günther 1982). 

Тем не менее, партеногенез у позвоночных более 30 лет рассматривался 
как редкий и не заслуживающий внимания тупик, встречающийся лишь на 
низших ступенях организации у организмов с наружным оплодотворением.  

Революционным стало обнаружение партеногенеза у рептилий, в том чис-
ле у скальных ящериц (Даревский 1958; Даревский & Куликова 1961) и кну-
тохвостых ящериц Cnemidophorus lemniscatus (Teiidae) (Pennock 1965). К 
настоящему времени партеногенетические популяции обнаружены у многих 
родов ящериц: тейид, лацертид, гекконов, хамелеонов, шипохвостов, игуан. 
Такие популяции состоят исключительно из самок (тип размножения — эн-
домитоз). У рептилий выявлены и другие варианты партеногенеза: 

«У варановых [...] отмечены случаи факультативного партеногенеза при содер-
жании в неволе самок, не имевших контактов с самцами [...] У варанов во время 
аутомиктического партеногенеза мейоз протекает нормальным образом, что 
приводит к гаплоидной яйцеклетке, способной к оплодотворению. Диплоидная зи-
гота образуется путём слияния с полярным телом, которое образуется в процес-
се мейоза (рис. 1). Таким образом, аутомиксис является своего рода самооплодо-
творением, и вполне возможно, отсутствие самца может вызвать этот фено-
мен (Lenk et al., 2005). [...] В течение последних десятилетий эта форма факуль-
тативного партеногенеза обнаружена у нескольких групп позвоночных (вараны, 
подвязочные змеи, гремучие змеи, индюки, акулы). [...] Наиболее важным преиму-
ществом аутомиктического партеногенеза может быть способность колонизи-
ровать новые острова, достигаемые самками. В случае варанов такая самка 
могла бы создать самца. [...] После этого нормальное половое размножение мо-
жет увеличить численность популяции» (форум «Serpentes»). 
Ряд исследований показал связь между партеногенезом и появлением по-

липлоидов у рептилий. Из Австралии описаны три диплоидных бисексуаль-
ных цитотипа и три триплоидных партеногенетических клона гекконовых 
ящериц, Heteronotia binoei, существующих в дикой природе, там же обнару-
жены тетраплоидные гибридные самки, произошедшие от скрещивания са-
мок-триплоидов с самцом бисексуального цитотипа (Moritz 1984). 

Таким образом, игнорировать несомненную весомость партеногенетиче-
ских организмов и их роли в «едином эволюционном потоке» (по Симпсону) 
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стало уже невозможно. Например, Дж. Богарт (Bogart 1980), анализируя воз-
растающее число известных полиплоидных видов амфибий и рептилий, от-
мечает, что партеногенез и полиплоидия могут играть значительную роль в 
популяционной генетике и видообразовании.  

«Среди птиц также отмечены случаи партеногенеза, но лишь в неволе и в усло-
виях эксперимента. В 1952 г. обнаружено, что некоторый уровень развития 
(мембраны, кровь, эмбрионы) произошел у 17 % неоплодотворенных яиц индейки, 
хотя крупные эмбрионы развивались только у 0,2 % яиц (Olsen & Marsden 1953). 
Была начата программа увеличения случаев партеногенеза у индейки. К 1962 году 
[...] из 2519 инкубированных яиц вылупились только 94 птенца, и только 25 % из 
них выжили. Все цыплята были самцами. Некоторые даже могли производить 
жизнеспособную сперму» (форум Serpentes со ссылкой на: «Weishmann 2012»). 
У домашних кур, индеек и голубей описаны случаи вылупления жизне-

способных особей, зачатых партеногенетически, а у зебровых амадин извест-
ны случаи зачаточного партеногенеза2. Однополых форм млекопитающих не 
обнаружено (Surani et al. 1984; Reik et al. 1990). Причины гибели партеноге-
нетических эмбрионов млекопитающих оставались загадкой — вплоть до от-
крытия феномена геномного импринтинга. Было установлено, что в резуль-
тате дифференциальной экспрессии аллелей импринтированных (метилиро-
ванных) локусов родительские геномы являются функционально неэквива-
лентными. Поэтому для нормального развития млекопитающих необходимо 
наличие материнского и отцовского геномов, а партеногенез и андрогенез не-
возможны (Конюхов & Платонов 2001). 
 
Заключение 

Возвращаясь к применимости понятия «вид» к партеногенетическим ор-
ганизмам, при рассмотрении эволюционной судьбы и «эволюционной роли» 
(по выражению Дж. Г. Симпсона) их совокупностей нам, видимо, с наиболь-
шими основаниями следует придерживаться именно концепции «эволюцион-
ного вида». Но при решении практических вопросов таксономической при-
надлежности и таксономического статуса таких групп особей придется, ви-
димо, исходить из типологической концепции вида, наиболее применимой 
при работе с коллекционными образцами, и в этом смысле за ними придётся 
сохранить статус видов. Для указания их особого положения и особой фило-
генетической судьбы, возможно, стоило бы закрепить за ними дополнитель-
ное обозначение, например, «партеновид», дабы разрешить противоречие, 
состоящее в разнокачествености видов, имеющих дивергентное происхожде-
ние и производных «сетчатого видообразования».  
 
Эпилог 

Биологические системы обладают таким уровнем сложности, что к ним 
едва ли можно применить подход, выражающийся мыслью И. Канта «В каж-
дой естественной науке заключено столько истины, сколько в ней есть ма-
                                                           
2 Веб-сайт Pro Science: Кому нужен партеногенез? (А. Брутер), 2015. https://bit.ly/3oGRJCe 
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тематики» из-за того, что всякая математическая модель страдает неполно-
той по отношению к биологическим объектам вследствие невозможности 
учесть все разнообразные факторы влияния. Для таких систем применим 
принцип холизма — целое всегда больше суммы его частей.  

Поэтому дискуссии, касающиеся базовых понятий, едва ли найдут реше-
ние. При анализе способов воспроизводства живых организмов, включая раз-
личные формы партеногенеза, обнаруживается невероятная гибкость жиз-
ненных форм в решении задач продолжения существования своих видов. 
Полнее всего это выражено в словах Мефистофеля3:  

«Суха теория, мой друг, но зеленеет жизни древо».  
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Резюме 

ДОЦЕНКО, І. Б. Про місце партеногенетичних хребетних в еволюційному потоці та за-
стосовність до них поняття «вид». — Огляд присвячено аналізу літературних джерел, що 
розглядають поняття «вид» і його критерії, «видоутворення», «сітчаста еволюція» і «еволю-
ція за Дарвіном», «дивергенція», «гібридизація», «партеногенез». Розглянуто еволюційну 
долю і місце партеногенетичних організмів (зокрема, хребетних) в загальному еволюційному 
потоці. Аналізуються причини переважання двостатевого розмноження, незважаючи на оче-
видну енергетичну та кількісну перевагу партеногенезу. Розглянуто можливість застосуван-
ня терміну «вид» до партеногенетичних організмів з урахуванням їх невідповідності основ-
ним (генетичним і репродуктивним) критеріям «виду» у більшості концепцій. 
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EVSTAFIEV, I., ZAGORODNIUK, I. Zoonoses as factor of evolution, population dynamics, and 
speciation. — The role of zoonoses in changes of animal populations and communities is consid-
ered. The analysis was carried out using examples of population dynamics of small mammals dis-
tributed in the Crimean Peninsula, under the influence of the main zoonoses common for this terri-
tory, in particular tularaemia, leptospirosis, Marseille fever, viral tick-borne encephalitis, Ixodes 
tick-borne borreliosis, Crimea-Congo fever, KU fever, HFRS, and many others. Such data were an-
alysed according to databases on the state of small-mammal populations and zoonoses common in 
these populations, obtained by original studies over the past 40 years. The role of zoonoses as fac-
tors of evolutionary changes in populations of small mammals is considered, in particular as a fac-
tor of mortality leading to significant reductions in population numbers and fragmentation of spe-
cies ranges, as well as factors determining co-evolution of pathogens, vectors (arthropods), and 
small-mammals as hosts. Both groups of factors lead to the formation of population diversity due to 
changes in character variability and the formation of new characters associated with adaptations to 
zoonoses. 

 
Постановка проблеми 

Серед факторів еволюції та видоутворення найчастіше називають зміни 
середовища та мутаційні процеси, що провокують та закріплюють зміни в 
ознаках популяцій. Такі процеси є типовими складовими еволюційних змін. 
Проте серед факторів еволюції значну роль відіграють зміни у міжвидових 
взаєминах, у т.ч. впливи хижацтва, конкуренції, паразитизму тощо (Бигон et 
al. 2008 та ін.). Такі зміни, як вважається, лише модифікують популяційні по-
казники, зокрема норму реакції, активність, темпи росту й розмноження, ши-
рину трофічних і просторових ніш, морфологічну й генетичну мінливість, 
екоморфологічні дистанції.  

Проте такі взаємодії можуть бути й фактором еволюції, провокуючи зміни 
ефективних розмірів популяцій, фрагментацію ареалів, ефекти пляшкового 
горла та засновника, колонізацію та експансію, інші явища, що ведуть до 
еволюційних змін та видоутворення. Зоонози є чинником, який може суттєво 
пришвидшувати мікроеволюційні процеси, «зрізаючи» значну частину мін-
ливості, провокуючи зміни частот ознак, знищуючи проміжні форми, пору-
шуючи клінальну мінливість, формуючи гіатуси, закріплюються в популяціях 
рідкісні генотипи. Крім того, зоонози як фактор мортальності можуть форму-
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вати ефекти стабілізаційного добору, зрізаючи найбільш крайні класи варіа-
тивних рядів мінливості за кожною з вагомих ознак. 

Цю працю, власне, присвячено опису явних впливів зоонозів на популяції 
і ймовірних впливів на мікроеволюційні процеси. Аналіз проведено на прик-
ладі дрібних ссавців, що є активними учасниками зоонозів і одночасно є од-
нією з найбільш еволюційно змінних груп тварин, для яких властиві високі 
рівні таксономічної диференціації. 

Завдяки попередньому досвіду авторів у нашому розпорядженні є значний 
масив даних про зоонози дрібних ссавців Криму, на прикладі яких далі розг-
лянуто зміни в популяціях та можливі їхні еволюційні ефекти. 
 
1. Паразитологічна частина 
 

1.1. Основні поняття і термінологія 
Зооноз — природно-вогнищева (осередкова) інфекція, поширена в попу-

ляціях диких тварин, яка за сприятливих умов може передаватися людині та 
свійським тваринам (Гоц et al. 2007). Природне вогнище — це територія, у 
межах якої здійснюється циркуляція збудника без внесення його зовні. Тоб-
то, у межах цієї ділянки збудник зберігається необмежено тривалий час у по 
суті пригніченому або скритному стані, але за сприятливих умов, зокрема 
при зростанні чисельності або міграційної активності тварин, він може по-
ширюватися на значні, до цього вільні від збудника, території. Дика фауна 
багата на природні інфекції, які можуть стати джерелом зараження свійських 
тварин та людей (Kruse et al. 2004). 

У різних частинах розглянутого нами регіону в природних умовах функ-
ціонує велика кількість зоонозів (Алексеев et al. 1996a-b, Маркешин et al. 
1992). Найбільш вивченими з них є: туляремія, лептоспіроз, марсельська ли-
хоманка, вірусний кліщовий енцефаліт, іксодовий кліщовий бореліоз, лихо-
манка Крим-Конго, лихоманка-КУ, ГЛНС (геморагічна лихоманка з нирко-
вим синдромом), ієрсиніоз, сказ, гранулоцитарний анаплазмоз людини, мо-
ноцитарний ерліхіоз людини, пташиний грип та ін. (Евстафьев 2001, 2017; 
Товпинец & Евстафьев 2003; Evstafiev & Tovpinets 2020). 

Для розуміння місця зоонозів у структурі біоти необхідно оцінювати її іє-
рархічну структуру. Так, у межах Криму при епізоотологічному моніторингу 
розрізняють дві макроекосистеми, або природні зони: рівнинну степову та 
гірсько-лісову1. У межах кожної існують мезоекосистеми, або біогеоценози. 
Будь-яка мезоекосистема включає дві злиті в одне ціле одиниці: екотоп (утво-
рений ґрунтом і атмосферою) та біоценоз, який являє собою структуровану 
сукупність видів рослин, грибів, тварин та мікроорганізмів, що формують 

                                                           
1 Інколи в окрему зону виділяють передгірний Крим, або зону куестових гряд, а також південно-
бережжя. Ці два виділи особливо важливі при аналізі рослинного покриву і частково безхре-
бетних (надто комах), проте мікротеріофауна не формує виразного самостійного комплексу. 
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екологічну єдність продуцентів органіки та консументів (Емельянов 1999; 
Разумовский 1999; Цветков 2003).  

Кожний біогеоценоз включає безліч різноякісних і різнорозмірних екоси-
стем нижчих рівнів (Шульц 1967; Одум 1986). Найважливіша властивість бі-
огеоценозів — їхня здатність до саморегуляції, тобто підтримки оптимальної 
структури угруповань та оптимальної чисельності популяцій шляхом обме-
ження масового розмноження всіх видів. Основою стабільності біогеоценозів 
є різноманітні форми взаємовідносин видів, зокрема й мутуалізм, коменса-
лізм, паразитизм, хижацтво (Контримавичус 1982; Брудастов 1985; Рубцов 
1985).  

З них паразитизм є надзвичайно поширеним у природі, і число видів пара-
зитичних тварин становить до 20 % від загального їх числа (Догель 1962; 
Price 1980). Тільки вірусів, за оцінками фахівців, існує понад 100 млн видів, а 
бактерій — близько 1,5 млн видів, і на сьогодні описано не менше 250 пато-
генних для людини бактерій (Curtis & all. 2002; Schloss & Handelsman 2004; 
Talaro & Chess 2017). При цьому будь-який паразит здатний реалізувати свої 
життєві функції тільки у складі екопаразитарної системи, тим самим вплива-
ючи на неї. Все це засвідчує надзвичайну роль паразитарних взаємодій у ди-
наміці та еволюції популяцій та угруповань. 
 

1.2. Паразитоценоз та природне вогнище 
При проведенні зоолого-екологічних та епізоотологічних досліджень не-

обхідно розрізняти такі поняття як: паразитоценоз і природне вогнище інфе-
кції. Якщо паразитоценоз (синекологічна паразитарна система) охоплює всіх 
членів елементарних паразитарних екосистем, що функціонують у конкрет-
ному біогеоценозі, то до складу природного вогнища входять члени тільки 
тих елементарних паразитарних екосистем, які безпосередньо пов'язані з по-
пуляцією збудника осередкової інфекції. 

Паразитоценоз конкретного біогеоценозу може містити безліч природних 
вогнищ, що залежить від різноманітності популяцій збудників природно-
вогнищевих інфекцій в його біотопі. При цьому межі будь-якого природного 
вогнища дуже динамічні як у просторі, так і в часі, що залежить від поєд-
нання безлічі різних факторів, як біотичних, так і абіотичних, які впливають 
на співчленів природного вогнища. 

Саме з цієї причини межі природного вогнища часто не збігаються з ме-
жами конкретного паразитоценозу, і частіше за все, вони охоплюють тери-
торії (біотопи) декількох або багатьох біогеоценозів. Тому природне вогнище 
в просторовому плані — поняття ширше, ніж паразитоценоз; з іншого боку, в 
рамках конкретного біогеоценозу члени природного вогнища є складовою 
паразитоценозу, як його екопаразитарна система. 

Щоби розуміти роль природно-вогнищевих зоонозів як фактору динаміки 
популяцій тварин та чинника їхньої еволюції, необхідно розглянути особ-
ливості функціонування природно-вогнищевих екопаразитарних систем. 
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1.3. Природне вогнище інфекції 
Вчення про природні зоонозні інфекції сформульоване Е. Н. Павловским 

(1964), воно є одним із найважливіших розділів паразитоценології та екології 
в цілому (Павловский 1960; Литвин & Коренберг 2003).  

В основі будь-якого природного вогнища перебуває популяція збудника, 
яка є специфічним компонентом його зоопаразитарної екосистеми (Корен-
берг 1983, 2003; Литвин & Коренберг 1999). Популяція збудника в такому 
осередку неоднорідна (Беклемишев 1959): окремі її частини можуть населяти 
різні середовища: гостальну (організми теплокровних), векторну (організми 
членистоногих переносників), «позаорганізмову» — ґрунт, водойми, рослини 
(Литвин 1983а). Роль кожної з них у збереженні збудника в різних умовах, в 
різні сезони і роки може помітно відрізнятися.  

Другою складовою екопаразитарної системи є хранителі збудника, які є 
його резервуаром (хребетні, в нашому випадку дрібні ссавці), і переносни-
ки — різні членистоногі кровосисні ектопаразити (для трансмісивних приро-
дних вогнищ). І оскільки носії і переносники збудника не є специфічними для 
природного вогнища, то вони можуть ставати співчленами інших паразитар-
них екосистем, що існують паралельно (Литвин & Коренберг 2003). 

Всі компоненти природного вогнища пов'язані між собою трофічними та 
іншими біологічними зв’язками, що забезпечують самовідтворення і само-
регуляцію чисельності партнерів екопаразитарної системи в певних просто-
рово-часових межах (Балашов 1991). Межі природного вогнища визначає 
ареал збудника інфекції, який своєю чергою залежить від ареалів основних 
хранителів та переносників збудника. 

В основі функціонування природних вогнищ лежить епізоотичний про-
цес — тобто процес безперервної взаємодії популяції збудника з популяціями 
його природних господарів і зовнішнім середовищем, що забезпечує існу-
вання збудника, а циркуляція збудника — це лише певна фаза епізоотичного 
циклу (Korenberg 1982; Коренберг 1983). Епізоотичний процес складається з 
послідовних епізоотичних циклів, кожен з яких включає фазу резервації і фа-
зу епізоотичного поширення (циркуляції) збудника. Тому, дискретність епі-
зоотичного процесу в наземних екосистемах може бути обумовлена або резе-
рвацією збудника, або його періодичною циркуляцією поза даною паразитар-
ною системою (Korenberg 1989). Тому будь-який ланцюг циркуляції збудника 
(епізоотичний ланцюг) — кінцевий, він неминуче обмежений у часі та прос-
торі (Baltazard 1964; Солдаткин & Иванов 1980 та ін.). 

Функціонування природних вогнищ різної етіології залежить від багатьох 
факторів, серед яких на території Криму вирішальне значення належить:  

1) сезонним абіотичним факторам, 2) сезонній і багаторічній динаміці чи-
сельності ссавців (як резерватів збудників) і кровосисних членистоногих (як 
переносників і зберігачів збудників).  

Саме ці чинники обумовлюють циркуляцію збудника серед членів приро-
дного вогнища зоонозу. 
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Найбільш вивченими є сезонні (внутрішньорічні) періоди, обумовлені 
приходом холодного зимового сезону, що призводить до деактивації члени-
стоногих ектопаразитів і сезонного переривання циркуляції збудників біль-
шості трансмісивних зоонозів. Багаторічні міжепізоотичні періоди можуть 
тривати роками, а іноді й десятиліттями. Їхня причина часто криється в бага-
торічних циклах динаміки чисельності ссавців (як основних резерватів збуд-
ників), що найчастіше обумовлено дією абіотичних факторів. 

Розглянемо мікромамалії як ключовий структурний і функціональний 
компонент багатьох природних вогнищ зоонозних інфекцій (Овчаров & Евс-
тафьев 2012; Євстаф’єв 2017). 
 
2. Теріологічна частина 

Ця частина праці присвячена опису динаміки популяцій та угруповань 
дрібних ссавців як активних учасників зоонозів, що проаналізовано нами на 
прикладі теріофауни Криму. Головна її мета — показати коливання рівнів 
чисельності дрібних ссавців як учасників зоонозів, залежно від сезонів, років, 
природної зональності, а також активності зоонозів, які є одним із факторів її 
подальших різких спадів. 
 

2.1. Ссавці як резервуари збудників природно-вогнищевих зоонозів 
Фауна наземних ссавців представлена в Криму двома комплексами: сте-

повим і гірсько-лісовим (Евстафьев 2015, 2016). Степовий комплекс за ви-
довим складом і структурою є продовженням фауни степової зони України. 
Гірсько-лісовий комплекс характеризується острівним типом, а більшість 
поширених тут видів ссавців представлені ізольованими популяціями (Евста-
фьев 2012). Саме така ізольованість і надає унікальності місцевим зоонозам. 
На карті поширення центрів біорізноманіття гірсько-кримський осередок є 
одним із найбільш виразних в Україні (Загороднюк 2004a).  

З дрібних ссавців основними хранителями збудників більшості зоонозів 
на території Кримського півострова є миші (хатня і курганцева), мишаки 
(уральський, степовий, жовтогрудий), полівки (гуртова та алтайська), хом'я-
чок сірий, землерийки (білозубки мала і білочерева, мідиця мала), а також 
пацюки (сірий і чорний), хом'як звичайний, ховрах малий. Важливу роль ре-
зервуарів деяких інфекцій можуть відігравати й інші тварини, надто зайці, 
лисиці, єноти, вовки, шакали, свині, сарни, олені. 

Найважливішим показником, що характеризує популяції дрібних ссавців 
Криму і відіграє вирішальну роль у функціонуванні природно-вогнищевих 
екопаразитарних систем, служить динаміка їхньої чисельності. 
 

2.2. Зміни чисельності мікромамалій 
Коливання чисельності у популяціях дрібних ссавців є своєрідними «хви-

лями життя», які мають як сезонну (періодичну), так і несезонну природу 
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(Дулицкий et al. 1997; Товпинец & Евстафьев 2010). Чим більша амплітуда 
таких коливань, тим виразніша й пульсація меж популяцій.  

Для аналізу теріокомплексів нами використано матеріали з двох баз даних 
епізоотологічних досліджень, що проводилися зоологами Кримської проти-
чумної станції (1980–1999 рр.) та біологами Кримської СЕС (1984–2019 рр.), 
узагальнені авторами. Загалом за 40 років відпрацьовано 667'060 паст-
ко/ночей і зловлено 69'066 особин дрібних ссавців 13-ти видів2.  

Попри такий багатий зоологічний матеріал, отримані екологічні дані не 
дозволяють робити повноцінний аналіз чисельності мікромамалій, що пов'я-
зано з нерівноцінними обсягами лову в різних природних зонах Криму 
(рис. 1)3. Аналогічно до цих обсягів змінювалася й кількість здобутих тварин 
(рис. 2). На основі цього матеріалу отримано наступні дані щодо багаторічної 
динаміки чисельності мікромамалій (рис. 3). 

При аналізі динаміки чисельності мікромамалій (рис. 3) необхідно вноси-
ти корективи в такі трактування, враховуючи обсяги відловів (рис. 1–2)4. 
Аналіз багаторічних змін відносної чисельності мікромамалій (рис. 3, з ура-
хуванням зазначеної неповноти даних за окремі роки) показує, що динаміка 
чисельності на території всієї степової зони має подібні характеристики. Це 
рівною мірою стосується обох степових районів, різних за рядом біотичних 
та абіотичних характеристик: рівнинним Кримом і Керченським півостровом. 
Це може свідчити про подібні причини, що впливають на функціонування 
степових екосистем. 

Звертає на себе увагу факт майже рівних значень індексу трапляння мік-
ромамалій у всіх чотирьох зонах (див. рис. 1-2): при середньому для всього 
масиву даних індексі 10,35 % за зонами він варіював від 10,13 % в передгір'ях 
до 10,55 % на Керченському півострові. Невисокими є й масштаби перепаду 
сумарної чисельності мікромамалій: мінімальні значення індексу трапляння 
лежать в межах 3–5 %, а максимальні — 13–16 %. Звісно, що у стосунку до 
окремих видів такі перепади були набагато більшими. 

Як приклад, відносна чисельність білозубки малої, найпоширенішого виду 
комахоїдних, коливалася від нульових значень на рік у 1984 та 2001 роках 
(попри великі обсяги виставлених пасток), до 299 (у 1997 р.) та 211 екз. (в 
1999 р. (на приблизно ті самі обсяги ловів) (табл. 1). В окремі роки цей вид 
переходить із числа відсутніх в уловах у домінантні позиції, тобто чисель-
ність змінюється не в рази, а в сотні разів, а в окремих місцезнаходженнях 

                                                           
2 До цієї праці (по суті до цієї бази даних) не увійшли гризуни, яких обліковують іншими спосо-
бами лову — пацюки, тушкани, хом'яки, ховрахи, сліпачки. 
3 Для наочності цих даних (рис. 1 та 2) графік розірвано по межі «2001 р.», щоби збільшити мас-
штаб його правої частини, дані на якої отримано при помітно зменшеному обсязі пасток. 
4 Так, пік чисельності мікромамалій у 2004 році в горах визначався вибірковістю лову: в той рік 
було виставлено тільки дві лінії пасток (225 шт.) і в місцях з численними норами і активними 
гризунами (що вимагали задачі). Тому ці дані не можна екстраполювати як на весь 2004 рік і на 
весь гірський Крим. Аналогічні результати отримано при аналізі піку чисельності в передгір-
ській зоні у 2006 р., через що загальний індекс трапляння зріс на 3,1 %. 
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трапляється у 25–38 % пасток. Такі перепади чисельності засвідчують їхній 
значний еволюційний ефект. Аналогічні результати можна навести і для ба-
гатьох інших видів землерийок та гризунів. 
 

  
Рис. 1. Кількість пасток, виставлених у різних природних зонах за роками. 
 

  
Рис. 2. Кількість звірят, здобутих на пастки, у різних природних зонах за роками.  
 

 
Рис. 3. Багаторічна динаміка чисельності мікромамалій за природними зонами. 
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Таблиця 1. Приклади з оцінками відносної чисельності (екз./100 п./діб) білозубки ма-
лої (Crocidura suaveolens) у степовій зоні Криму за 28 років спостережень (чисель-
ник — кількість і частка років з відповідним значенням, знаменник — роки) 

Частини  
ареалу 

Депресія  
(0–0,20) 

Низка  
(0,21–0,99) 

Середня  
(1,00–1,99) 

Висока 
(2,00–2,99) 

Дуже висока 
(3,00–8,74) 

Керченський 
півострів 

8 (28,6 %): 
1984–1985, 
1989, 1993–
1996, 2002 

7  (25,0 %): 
1986–1987, 1997, 
2004–2005, 2008, 
2011 

3 (10,7 %):  
1983, 1988, 
1990 

4 (14,3 %): 
1991–1992, 
1998, 2007 

6 (21,4 %): 
1999–2000, 
2003, 2006, 
2009–2010 

Рівнинний 
Крим 

8 (28,6 %): 
1984–1987, 
1990, 1994, 
2000, 2002 

13 (46,4 %): 
1983, 1988–1989, 
1991–1993, 1995, 
2003–2006, 2009–
2010 

5 (17,9 %):  
1996, 1998–
1999, 2007–
2008 

1 (3,6 %):  
2011 

1 (3,6 %):  
1997 

 
Аналіз динаміки чисельності Crocidura suaveolens — виду, який значною 

мірою виконує роль санітара серед мікромамалій, часто поїдаючи загиблих, в 
тому числі й від хвороб, дрібних ссавців, — показав її значні перепади в ок-
ремі роки. Так, у 1994 р. цей вид на Керченському півострові цей вид знахо-
дився в стані глибокої депресії (0,09 екз./100 п./діб); за наступні два роки йо-
го чисельність зросла у 10,6 разів, а в 1997 р. вона вже становила 8,74 екз. на 
100 п./діб, або в 97,1 рази більше, ніж у 1994 р. У наступні три роки чисель-
ність цієї землерийки коливалася на високому рівні (2,7–4,3 екз./100 п./діб) і 
тільки в 2002 р. вона знову впала майже в 60 разів у порівнянні з максиму-
мом, до 0,15 екз./100 п./діб. На цей рік приходиться і максимум позитивних 
результаті на носійство збудників зоонозів серед  мікромамалій, що може 
свідчити про тісний зв'язок чисельності гризунів та землерийок із активністю 
природних вогнищ зоонозів. 

У зв’язку із сезонністю розмноженні більшості видів дрібних ссавців зна-
чну роль в ході їхньої популяційної динаміки та оцінках цієї динаміки відіг-
рає фактор сезону. Сезонні зміни відносної чисельності мікромамалій пока-
зано на рис. 4. Із цих даних видно, що мінімальна чисельність популяцій мік-
ромамалій найбільша в осінні місяці, знижується за зиму й досягає мінімуму 
до середини весни. Після цього чисельність дрібних ссавців починає зростати 
внаслідок розмноження перезимувалих особин.  

І тільки у степових районах, де основні місця перебування гризунів — це 
агроценози, їхня чисельність продовжує знижуватися й на початку літа. Тут 
на полях і в природних рослинних угрупованнях гризунам вдається «облаш-
туватися» тільки до середини літа, а пік розмноження тут випадає на час до-
зрівання зернових та інших культур. Середньо-багаторічний розмах зміни се-
зонної чисельності тут не перевищує двократної величини. Відносна чисель-
ність мінімальна (7,5 %) на Керченському півострові навесні, а максималь-
на — восени у передгір'ях (14,1 %). 
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Рис. 4. Сезонні зміни відносної чисельності дрібних ссавців за природними зонами. Вісь 
ординат — відносна чисельність мікромамалій, екз. на 100 пастко/ночей.  
 

Багатолітні спостереження за динамікою чисельності мікромамалій у ме-
жах Кримського півострова показали відсутність чітких багаторічних циклів, 
які не мають правильної періодичності, так само як і чітко виражених макси-
мумів та мінімумів. Все дуже мозаїчно. На нашу думку, це пов'язано з вира-
женою мозаїчністю біотопів та природних екосистем в цілому, та невеликими 
їх площами, а також сильним антропогенним пресом. Виражені періоди «ве-
ликих хвиль», можуть спостерігатися одночасно тільки на великих просторах 
з подібними природними умовами, що трапляється в інших регіонах (Ку-
черук et al. 1979).  

Окрім кліматичних факторів, на популяційні цикли дрібних ссавців впли-
вають, у доповнення до їхніх трофічних взаємодій у системі «хижак-жертва», 
також численні зоонози, які можуть суттєво змінювати хід популяційної ди-
наміки. І ще одним суттєвим фактором є те, що практично всі види мають тут 
межі ареалів, а популяційні процеси на межах ареалів завжди підвладні низці 
інших впливів, оскільки види знаходять зону свого оптимуму лише в окремих 
мозаїчно розташованих місцезнаходженнях, умови в яких не стабільні через 
малі їх розміри й суттєві впливи суміжних біотопів. 

Таким чином, провідне значення для динаміки чисельності мікромамалій 
відіграють кліматичні умови, природно-ландшафтна структура біоценозів та 
функціонування на їх території різних зоонозних інфекцій.  
 

2.3. Динаміка активності природних вогнищ зоонозів 
Судити про активність вогнищ і стан популяцій збудників зоонозів можна 

за кількома показниками, серед яких головними є: 1) зараженість носіїв і пе-
реносників збудниками зоонозів; 2) наявність антигену збудника туляремії в 
кісткових рештках дрібних ссавців з пелеток хижих птахів. 
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Збудники інфекційних захворювань постійно циркулюють у популяціях 
дрібних ссавців й істотно впливають на динаміку чисельності мікромамалій, 
виступаючи в ролі регулювального чинника. З досліджених серологічними 
методами 24424 особин дрібних ссавців антитіла до туляремії були виявлені 
у 554 екз. (2,3 %), ієрсиніозу — 223 екз. (0,9 %), лептоспірозу — 149 екз. 
(0,6 %), псевдотуберкульозу — 51 екз. (0,2 %). Ці показники кратно вищі в 
активних вогнищах, де збудники циркулюють постійно. За межами вогнищ 
(особливо стацій переживання збудника), сліди діяльності збудника реєстру-
ються значно рідше, під час розлитих епізоотій та після їх згасання. 

Туляремія — найбільш вивчена природно-осередкова інфекція. Найбільш 
сприйнятливими до туляремії є полівки, землерийки та зайці. Середня зара-
женість дрібних ссавців у Криму за 40-річний період спостережень становить 
близько 2,3 % (за даними серологічних досліджень на антитіла туляремії в 
крові дрібних ссавців). Максимальна зараженість збудниками туляремії заре-
єстрована для полівки алтайської (7,8 %), білозубки білочеревої (7,2 %), миші 
курганцевої (5,2 %), полівки гуртової (5,2 %), білозубки малої (4,9 %). Чис-
ленні факти виявлення антигену туляремійного мікроба в пелетках хижих 
птахів (надто сов) свідчать про циркуляцію збудника туляремії на значній ча-
стині півострова (Алексеев et al. 1996b).  

Очевидно, що такі цифри є усередненими за багато років. Якщо оціню-
вати втрати популяцій від зоонозів на рівні 5–7 %, то це незрівнянно менше 
від впливів хижацтва або погодних умов. Проте якщо порівнювати такі дані з 
вибірками з вогнищ, а вогнища можуть досягати великих розмірів (розлиті 
епізоотії), то цифри є вищими. Так, за оцінками для сходу України для туля-
ремії рівень розвитку зоонозу становить 3 %, проте у місцях виявлення вог-
нищ її реєструють у 10–15 % особин (Коробченко 2006); у випадку з лепто-
спірозом оцінки становлять до 1 % в середньому для регіону і 20–25 % осо-
бин у вогнищах, тобто різниця сягає 50 крат (Коробченко 2006). За даними 
О. Зорі, на Харківщині зараженість нориці рудої (Myodes glareolus) на ГЛНС 
становить 4,8 % від всіх обстежених особин цього виду і 67,0 % від всіх за-
ражених дрібних ссавців (Зоря 2015). 

У межах кожного природного вогнища частка тварин, заражених збудни-
ками зоонозів, змінюється в широкому діапазоні, що залежить від багатьох 
причин, тому їх розміщення по території носить яскраво виражений агрего-
ваний характер. Тому виявити такі агрегації тварин, які є по суті центрами 
(стаціями) переживання збудником несприятливих умов якогось року або се-
зону, — дуже складно. Наведені в таблиці 2 окремі приклади показують, на-
скільки високою (до 30–45 %) може бути зараженість тварин збудниками зо-
онозних інфекцій в конкретному біотопі. 

Із даних, наведених у таблиці 2, видно, що тварини, спіймані на одній об-
ліковій лінії, можуть одночасно бути членами екопаразитарних систем різних 
зоонозів. Тобто один і той самий гризун може бути носієм збудників кількох 
різних зоонозів, завдяки чому на різних територіях функціонують різні за 
складом і числом учасників мікст-інфекційні вогнища.  
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Таблиця 2. Ступінь зараженості тварин зоонозними інфекціями на окремих облікових 
лініях (приклади з високими рівнями залучення в зооноз) 

Адміністративний 
район 

Зона Паст-
ки 

Тварин (екз.) Зоонозна інфекція 

Всього 
на лінії 

З них 
пози-

тивних 

Туля-
ремія 

Ієрси-
ніоз 

Лепто-
спіроз 

Псевдо-
туберку-

льоз 
Сімферопольський гори 100 45 40 0 34 6 0 
Бахчисарайський гори 200 70 25 23 0 2 0 
Бахчисарайський гори 50 25 19 19 0 0 0 
Бахчисарайський гори 50 23 19 18 0 1 0 
Ленінський керч п-ів 100 23 18 6 10 0 2 
Нижнєгорський степ 50 22 15 15 0 0 0 
Совєтський степ 75 23 13 8 2 3 0 
Бахчисарайський гори 100 29 13 0 12 1 0 
Красноперекопський степ 100 26 12 0 4 1 7 
Красноперекопський степ 100 14 12 0 5 2 5 
Бахчисарайський гори 100 17 12 0 6 3 0 
Совєтський степ 75 26 12 4 4 3 1 
Красноперекопський степ 50 25 10 8 2 0 0 
Ленінський керч п-ів 100 47 10 8 0 2 0 
Ленінський керч п-ів 75 39 10 6 4 0 0 

 
У даному випадку вивчали носійство чотирьох інфекцій, а їх циркулює в 

популяціях диких тварин напевно більше. Наявність значної кількості збуд-
ників різних зоонозів напевно негативно впливає на чисельність мікромама-
лій.  

Звісно, дрібні ссавці не тільки є носіями, але й хворіють на ці інфекції, і 
тому й помирають. Це призводить до значних змін у природних циклах попу-
ляційної динаміки. Понад те, це може призводити до вимирання значної час-
тки особин, чим провокуватиме суттєві зміни у багатьох ознаках та частотах 
їх виявлення, як морфологічних, так і генетичних. 

На думку ряду дослідників, зниження чисельності диких тварин, виклика-
не паразитами, стає все більш поширеним явищем і може становити значний 
ризик для існування їхніх природних популяцій (Pedersen et al. 2007). Понад 
те, зростає й роль у динаміці популяцій мікромамалій і емерджентних інфек-
цій, тобто нових зоонозів, раніше не діагностованих у відповідних регіонах, 
надто через розвиток транспорту (Евстафьев 2020).  

Також важливо відмітити виражені хвилі чисельності ще двох видів ссав-
ців з ряду гризунів, з групи немишовидих, яких, на жаль, ми мало досліджу-
вали з огляду на участь в зоонозах, — хом’яка звичайного (Cricetus cricetus), 
якого аналізували лише час від часу, та вивірку телеутку (Sciurus vulgaris 
exalbidus), яка до лабораторії не потрапляла. Ясно, що ці види так само задія-
ні в зоонози, проте не здобуваються на стандартні пастки. 
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Чисельність хом’яка була дуже високою в 1998–1999 роках, і їх можна 
було зустріти майже в кожному селі, на полях, в лісополосах та містах степо-
вого та передгірного Криму, коли вони наносили суттєву шкоду сільськогос-
подарським культурам. У цей час ареал хом’яка в Криму був майже суціль-
ний. Але весною-влітку 2000 року, із незрозумілих нам причин, цей вид пере-
став зустрічатися майже скрізь, а його ареал враз став дуже мозаїчним, з рід-
кісними і малочисельними локальними поселеннями. З глибокої депресії чи-
сельності вид почав виходити тільки у середині 2010-х років, досягнувши ма-
ксимуму в 2019–2020 роках, проте вже в 2021 р. знову став досить рідкісним 
(напр., в Сімферопольському р-ні). Аналогічні піки чисельності в Криму від-
мічені авторами і для місцевої вивірки телеутки. Максимуми її чисельності 
прийшлися на 1984–1986 рр. та 1997–1998 рр., коли вид зустрічався майже 
скрізь, не тільки в природі, а й в населених пунктах далеко за межами гірсь-
ко-лісового Криму (напр., в лісонасадженнях Керченського півострова на бе-
регах Казантипської затоки). Повністю чисельність вивірки не відновилася й 
тепер. Причини таких різких спадів чисельності не встановлені; це можуть 
бути як природно-кліматичні, так і епізоотичні фактори. 

Смертність звірків залежна від багатьох факторів: несприятливих метео-
умов, діяльності хижаків, поширення хвороб. Із відомих захворювань най-
більш істотне значення як фактор смертності для полівок і деяких інших дрі-
бних ссавців мають епізоотії туляремії. Їхньою особливістю є те, що туля-
ремійні епізоотії можуть мати як локальне поширення, так і охоплювати ве-
ликі території. У Криму, зазвичай, найбільш активні вогнища туляремії на 
території Керченського п-ва, звідки вони «розливаються» під час розлитих 
епізоотій і на суміжні території степового Криму (Кіровський, Совєтський та 
Нижньогірський р-ни). 

Є безсумнівна залежність інтенсивності епізоотії від рясноти полівок (а в 
окремі роки також і миші курганцевої та білозубки малої), але не кожний, хай 
навіть високий, підйом їхньої чисельності супроводжується широким поши-
ренням інфекції в Криму. Аналогічні закономірності відмічали і для інших 
регіонів в межах ареалу туляремії (Кучерук et al. 1979).  
 
3. Еволюційна складова 
 

3.1. Особливості груп, що є активними учасниками зоонозів 
Ключовими впливами, які можуть здійснювати зоонози на популяції й 

угруповання дрібних ссавців (і загалом видів, залучених до зоонозів), є такі. 
1) Значні коливання чисельності мікромамалій, які суттєво перевищують 

межі варіювання значень, що очікуються від впливів хижих тварин (напр. 
сов, лисиць тощо), тобто з моделей «хижак-жертва», через те, що смертність 
від зоонозів може суттєво перевищувати втрати популяцій від хижацтва. В 
окремі роки і в окремих популяціях, як показують фактичні дані, частка залу-
чених (хворих, приречених) особин мікромамалій може сягати значних вели-
чин: розрахунки на основі наведених в табл. 2 прикладів показують, що така 
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частка в межах представленої вибірки (n = 15) становить в середньому 58 %, 
а п'ятірка максимальних серед них значень — 76–89 %. 

2) Існує майже функціональна залежність між кількістю інфікованих осо-
бин дрібних ссавців і чисельністю їхніх популяцій (Наглов 2014). Це засвід-
чує визначну роль зоонозів у «зрізанні» піків чисельності дрібних ссавців, 
коли смертність фактично визначається такою інфекцією. Зооноз як регуля-
тор чисельності по суті стає для всіх видів, що мають високий потенціал роз-
множення, стримувальним фактором їхнього популяційного росту. Серед та-
ких видів нашої фауни, це, насамперед, види з родів Microtus (поза Кримом 
також Myodes), Mus, Sylvaemus (поза Кримом також Apodemus). 

3) Найбільші показники видового багатства так само характерні для на-
званих груп — представників підродини щурові (Arvicolinae) та родини ми-
шеві (Muridae). Як приклад, у фауні України щурових відомо 15 видів, а ми-
шевих  — 10 видів, що становить 47 та 31 % від загального видового багатст-
ва мишовидих гризунів (32 види Muroidea). У розглянутому тут кримському 
сегменті таксономічного різноманіття ті самі родини є типовими і найбільш 
характерними для всіх типів угруповань: фактично в кожному з них на домі-
нантних позиціях є хоча б один із видів зі складу згаданих у попередньому 
пункті Microtus, Sylvaemus та Mus. 

4) Як показують кримські приклади і загалом приклади з мікротеріофауни 
приморських областей, практично всі види в цьому регіоні мають межі свого 
поширення і в низці випадків представлені ізольованими популяціями, з ви-
соким рівнем морфологічної окремішності. Чимало з них формують тут са-
мостійні підвиди, як гірськокримські, так і нижньодніпровські або приазов-
ські, як от Microtus obscurus iphigeniae Heptner, Microtus socialis nikolajevi 
Ognev, Microtus levis ponticus Zag., Sylvaemus uralensis baessleri Dalh, Sylvae-
mus tauricus (s. str.) Pallas, Sylvaemus witherbyi falzfeini Mezh. et Zag., Spalax 
arenarius Reshetnik, Scirtopoda telum falzfeini Brauner, Sorex pusillus dahli Zag., 
Neomys anomalus mokrzeckii Martino тощо.  

5) Для ізольованих популяцій мікротеріофауни, особливо локалізованих у 
гірській зоні, характерна ектопаразитофауна кровосисних членистоногих 
(блохи, гамазові та іксодові кліщі), яка в своїй основі також являється специ-
фічною, з ізольованими ареалами. Тому в Криму функціонують зоонози, які 
включають два основних членів — хазяїна та переносника збудників, із хара-
ктерними для них генофондами, які певною мірою відрізняються від таких у 
основних популяцій, завдяки географічній ізоляції протягом багатьох тися-
чоліть. Аналогічно, популяції збудників деяких зоонозів, також представлені 
ізольованими популяціями і тому мають свої характерні риси. 

6) Якщо ми порівняємо рівні хромосомної диференціації видів з рівнями 
залученості в зоонози, взявши для кращої статистики всю фауну гризунів 
України, то закономірності будуть такими самими: ховрахи (4 види, всі цито-
генетично диференційовані), полівки роду Microtus (s. lato) (8 видів, всі цито-
генетично диференційовані), на рівні груп видів так само високо диферен-
ційовані за каріотипами групи (роди, підроди і надвиди) з родин Muridae, 
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Soricidae, Cricetidae. Тобто, всі групи мікромамалій, які активно залучені в 
зоонози, демонструють високі рівні цитогенетичної диференціації і таксоно-
мічного багатства. 

7) Групи, на динаміку популяцій яких зоонози впливають найбільше, — 
на рівні регіональної фауни це види, що формують агреговані поселення, ко-
лонії, сезонні скупчення. Такими, насамперед, є полівки, надто гуртові, а до 
певної міри й із групи «звичайних», а також миші, надто миші курганцеві. 
Ще одну групу активну формують білозубки, які нерідко полюють на полі-
вок, поїдають їхні трупи та займають їхні гнізда. Власне, саме цей набір видів 
і відмічений вище як найбільш активно залучена група видів у зооноз туля-
ремії: у всіх них середній багаторічний рівень залученості в зооноз туляремії 
становить 4,9–7,8 %. 
 

3.2. Ключові фактори сприяння еволюційним змінам 
Зоонози є суттєвим фактором існування популяцій, який впливає на них і 

змінює їхню життєздатність. Ключовими впливами, який здійснюють зооно-
зи на популяції ссавців, що залучені в такі вогнища, є такі три. 

1) Сильні перепади і спади чисельності, які можуть сягати 10–20 і більше 
крат і які стають у такому разі потужними еволюційними факторами, що ве-
дуть до зміщень частот ознак, інших проявів ефектів засновника, надто в 
умовах існування ізольованих або частково ізольованих популяцій та попу-
ляцій, що існують на краях видових ареалів.  

Коливання чисельності популяцій («хвилі життя») є одночасно характе-
ристикою популяцій та потужним фактором змін у популяціях (Іванов et al. 
1938); вони сприяють змінам концентрації різних генотипів і впливають на 
інтенсивність і спрямованість добору. Власне, із цим пов'язано явище «дрей-
фу генів», тобто зміни частот алелей з часом в силу випадкових причин 
(Purves et al. 2003; Karesh et al. 2012). Різке зниження чисельності популяції 
внаслідок розвитку зоонозу (як й інших факторів) веде до скорочення спад-
кової мінливості та перенесення в наступне покоління лише певних варіантів 
ознак, набір яких може суттєво відрізнятися від їх набору і частот у вихідній 
(до спалаху інфекції) популяції. Процес видоутворення може бути саме ре-
зультатом подібних мікроеволюційних змін у системах мінливості, хоча деякі 
нечисленні популяції мають вкрай низьку мінливість, що добір фактично не 
змінює їх (Altizer et al. 2003). 

2) Можливість (зокрема після пікових активностей зоонозів і викликаної 
ними популяційної депресії) швидкого відновлення чисельності й подальших 
експансій із заселенням нових територій та поширенням нових ознак або їх-
ніх комбінацій, відповідно до моделі ампліфікованої концепції виду та видо-
утворення (Загороднюк 2004b). 

Очевидно, в історії багатьох видів мала місце одночасна дія багатьох фак-
торів, як з ефектами засновника (надто у полівок, ховрахів, мишівок), так і 
неодноразових скорочень ареалів і нових вселень на нові для виду ділянки й 
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у нові регіони (надто у мишаків, землерийок, сліпаків). Окремі з моделей з 
прикладами та реконструкціями стосовно близьких видів дрібних ссавців ро-
зглянуто нами окремо (Zagorodniuk 2019). Загалом сума доступних даних і 
реконструкції засвідчують, що регіон Східної Європи є постійним полігоном 
еволюційних змін дрібних ссавців, в історії яких завжди присутня епідеміо-
логічна компонента і чергуються періоди значних скорочень ареалів і нових 
експансій (Загороднюк 2005). У результаті цього сформувалися географічно і 
цитогенетично диференційовані популяції багатьох груп ссавців, представ-
лених у регіоні серіями аловидів, відмінних за ареалами, морфологією, хро-
мосомними числами тощо (Загороднюк 2005, 2019b). 

3) Вимирання (часом кількаразове) географічно проміжних форм у систе-
мі популяцій, що набули відмінностей внаслідок ізоляції, ефектів засновника 
та пляшкового горла, що складають основу моделей географічного видоутво-
рення шляхом подрібнення і диференціації материнського виду (Майр 1974). 
Такий процес є найбільш очевидним, а тому й, очевидно, найбільш пошире-
ним способом видоутворення, і він напевно мав місце і в ланцюгу популяцій 
дрібних ссавців дослідженого нами регіону, як у складі степового, так і лісо-
вого фауністичних ядер. 

Для сучасного стану природних екосистем характерне таке явище, як дро-
блення видових ареалів на відокремлені й відносно нечисленні популяції. Це 
може вести до вимирання як окремих популяцій, так і цілих видів, що ми і 
спостерігаємо зараз унаслідок низки причин, а надто антропогенних змін се-
редовища. У світовому масштабі дикі ссавці зараз переживають справжню 
хвилю вимирання, а багато видів, що знаходяться під загрозою зникнення, 
представлені фрагментованими й нечисленними популяціями (Woodroffe 
1999; Purvis et al. 2000; Cardillo et al. 2005).  

Останнє може підвищувати сприйнятливість тварин-господарів до збуд-
ників інфекційних захворювань (Lyles & Dobson 1993; McCallum & Dobson 
1995; Pedersen et al. 2007). Тому інфекційні захворювання, викликані збудни-
ками зоонозів, можуть викликати значне скорочення популяції диких тварин 
(Roelke-Parker et al. 1996; Daszak et al. 1999; Leroy et al. 2004; Pounds et al. 
2006), що є додатковим фактором, який підвищує ризик стохастичного вими-
рання диких тварин (Woodroffe 1999; Daszak et al. 1999).  
 

3.3. Коеволюційні процеси 
Формування і функціонування природно-вогнищевих екосистем іде кое-

волюційний шляхом, тобто шляхом спільної еволюції всіх біологічних видів, 
які залучені в екопаразитарній системі.  

Темпи розвитку еволюційних процесів, що відбуваються з різними члена-
ми природних вогнищ, мають значні відмінності. Безсумнівно, що процеси 
еволюції патогенів ідуть незрівнянно швидше, ніж їхніх хранителів та векто-
рів, або переносників інфекцій (тобто членистоногих паразитів і хребетних 
хазяїв). Еволюція інфекційних хвороб іде постійно і в різних напрямах, з яких 
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можна виділити два: еволюцію відомих нозологічних одиниць і формування 
нових (Meslin 1992; Сидорчук 2012).  

Збудники зоонозних інфекцій як природні співчлени екосистем мають се-
лективний вплив на популяції хребетних та їхню еволюцію (Korenberg 1982, 
1989; Коренберг 1983, 1986; Литвин & Коренберг 2003). І хоча різні члени 
природного вогнища еволюціонують з різною швидкістю, але зміни, що зачі-
пають ознаки одного виду, закономірно ведуть до змін у іншого, що сприяє 
гомеостазу екосистем (Моисеев 1997, 1998). 

Важливою особливістю кримських екопаразитарних систем є їхня тривала 
ізоляція, що є важливим фактором еволюції й видоутворення. Саме завдяки 
ізоляції в популяціях мікромамалій іде накопичення комплексу змін в усіх 
системах ознак — генетичних, біохімічних, екологічних, етологічних та ін-
ших. Це веде до набуття ними відмінностей, тобто до формування певного 
рівня окремішності, відокремленості від інших систем, суть чого детально 
розглянута нами в окремій роботі (Загороднюк 2019a).  

Кожна популяція збудника генотипно і фенотипно гетерогенна за низкою 
ознак, а при пасируванні через теплокровних носіїв і членистоногих перенос-
ників нерідко стається посилення вірулентності патогенних бактерій 
(Korenberg 1989; Литвин et al. 1998). Це пов'язано з клонально-селекційними 
процесами в популяції збудника, які забезпечують переважання окремих 
клонів, адекватних до конкретних умов еконіші (Беляков et al. 1987). 

Нині реєструються зміни зоонозного потенціалу ряду хвороб, що обумов-
лено еволюційними й екологічними аспектами, а також появою нових збуд-
ників і нозологічних форм інфекційних хвороб на тлі глобальних змін біос-
фери (Проворова et al. 2019). Поява нових зоонозів має виражений еволюцій-
ний характер і є результатом зміни взаємин господарів і збудників (Meslin 
1992). Останніми роками виникнення нових хвороб у різних популяціях тва-
рин пов'язані з параміксовірусами (Paramyxoviridae), яких можуть резервува-
ти кажани і гризуни. Такі інфекції можуть стати важливим фактором в ево-
люційних процесах, що змінюють сучасні екосистеми. 

Резервуарами небезпечних інфекційних захворювань для диких ссавців 
можуть бути одомашнені тварини, яких утримують з високою щільністю 
особин, в умовах майже глобального поширення і нерідко в тісних контактах 
з природними екосистемами (Lafferty & Gerber 2002). Дикі ссавці піддаються 
високому ризику зараження новими для них паразитами від одомашнених 
форм, що включає й міжвидову передачу універсальних вірусів і бактерій 
(Pedersen et al. 2007; Li et al. 2005). 

Звісно, хоча близько чверті видів ссавців перебувають під загрозою зник-
нення, паразити рідко є прямою причиною зникнення господаря в порівнянні 
з такими факторами, як втрата оселищ, мисливство чи впливи інвазивних ви-
дів (Wilcove et al. 1998; Purvis et al. 2000). Відомо, що паразити (в т.ч. інфек-
ції) є причиною скорочення чисельності й загрозою вимирання близько 3-4 % 
тварин (Daszak et al. 2000; Lafferty & Gerber 2002; Smith et al. 2006). Проте 
ризики вимирання, викликані паразитами, можуть бути істотно недооцінени-
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ми (Leendertz et al. 2006), що вимагає подальшого моніторингу зоонозів і оці-
нок їх впливів на популяції хребетних в цілому і людей зокрема (Armelagos & 
Dewey 1970).  

Очевидно, що будуть виявлені і нові приклади швидких еволюційних змін 
в популяціях збудників інфекцій та їх жертв. Глобальні антропогенні зміни 
природних комплексів, розвиток транспорту, посилення ролі чужорідних ви-
дів і кліматичні зміни створюють для цього найсприятливіші умови. 
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Резюме 

ЄВСТАФ'ЄВ, І., ЗАГОРОДНЮК, І. Зоонози як фактор еволюції, динаміки популяцій та ви-
доутворення. — Розглянуто роль зоонозів у змінах популяцій та угруповань тварин. Аналіз 
проведено із залученням прикладів динаміки популяцій дрібних ссавців, поширених на те-
риторії Кримського півострова, під впливом основних зоонозів, характерних для цієї терито-
рії, зокрема туляремії, лептоспірозів, марсельської лихоманки, вірусного кліщового енцефа-
літу, іксодового кліщового бореліозу, лихоманки Крим-Конго, лихоманки-КУ, ГЛНС та ба-
гатьох інших. Такі дані проаналізовано на основі баз даних про стан популяцій дрібних сса-
вців та поширених в них зоонозів, отриманих на підставі оригінальних досліджень протягом 
останніх 40 років. Розглянуто роль зоонозів як чинників еволюційних змін у популяціях дрі-
бних ссавців, зокрема як фактор смертності, що веде до суттєвих скорочень популяційної 
чисельності і фрагментації видових ареалів, а також як чинників, що визначають коеволюці-
єю збудників, векторів (членистоногих) та хазяїв з-поміж дрібних ссавців. Обидві групи фа-
кторів ведуть до формування різноманіття популяцій внаслідок змін мінливості ознак та фо-
рмування нових ознак, пов'язаних з адаптаціями до зоонозів.  
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ZINENKO, O. The speciation continuum and species relations between populations: in search 
of agreement between the theory and practice of systematics. — From an evolutionary point of 
view, the achievement of species status by a group of populations is an ongoing process (except for 
rare cases of instantaneous speciation), during which isolated populations acquire traits and adapta-
tions that minimize gene flow between them. However, depending on the group, the ways and tim-
ing of the gaining of reproductive isolation may be different. In such a complex group for systemat-
ics as small vipers (genus Vipera, subgenus Pelias), there are a number of problematic situations 
for species delimitation: the ability to form hybrids and hybrid populations between species, adap-
tive hybridization and hybrid speciation, and possible traces of reversed speciation, which indicate 
that complete and irreversible reproductive isolation may not be achieved at all. The effectiveness 
of reproductive isolation largely depends on external factors, mostly related to the range spatial 
structure, ecology of species in areas of sympatry, as well as climatic conditions and their changes, 
landscape dynamics, etc. The only species concept that allows to describe new species in the ab-
sence of reproductive isolation, recognizes the possibility of hybrid and reverse speciation — de 
Queiroz unified species concept — is practically unsuitable due to the need to consider as species a 
large number of isolated populations. Therefore, the solution is a conservative approach in practical 
taxonomy, which takes into account as a species criterion the ecological divergence of species, the 
possibility of their sympatric existence, which is usually achieved at 5% divergence of the mito-
chondrial cytochrome b gene. Stabilized hybrid populations occupying distinct ecological niche dif-
ferent from those of parental species also deserve recognition as species of hybrid origin. Not only 
species deserves to be protected, but also a distinguishable and diverged group of populations — 
Evolutionary Significant Unit (ESU) or subspecies in traditional taxonomy.  

 
Вступ  

Наріжний камінь великої кількості видових концепцій, в першу чергу біо-
логічної концепції виду (Dobzhansky 1937; Mayr 1942; Orr 1996) — репродук-
тивна ізоляція, що вінчає процес видоутворення, робить дивергенцію попу-
ляцій незворотною. ЇЇ часто розглядають, як головний критерій видової само-
стійності попри факт, що видоутворення — поступовий і продовжений про-
цес, якій відбувається і зараз, а частина сучасних таксонів природно знахо-
диться у проміжному стані між внутрішньовидовою формою та окремим ре-
продуктивно ізольованим видом; вже почала рух до самостійного існування, 
але частково ще не повністю ізольована від сестринського таксону.  
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Таким чином, завжди існує певна кількість близьких таксонів, що перебу-
вають на стадії видоутворення, що відбувається, і наше рішення щодо їх ви-
дового статусу в рамках будь яких видових концепцій, що спираються на 
наявність репродуктивної ізоляції, завжди будуть сумнівними.  

Ще більше ускладнюється питання про видову самостійність через потен-
ційну здатність вже «впевнених» видів утворювати гібридів в штучному екс-
перименті, в змінених умовах середовища тощо: механізми репродуктивної 
ізоляції часто є побічним продуктом дивергенції геномів (гени Добжансько-
го-Батесона-Мюллера — Orr 1996), адаптації до контрастних умов та/або їх 
ефективність може бути зовнішньо обумовлена.  

Рідкісна або штучна гібридизація між різними таксонами, сповільнений 
потік генів через гібридну зону ще не доводить того, що вони є одним видом. 
З іншого боку, таксони, що поширені алопатрично, не контактують, не утво-
рюють гібридів, втім не обов’язково мають належати до різних видів. Якщо ж 
таксони не зустрічаються разом в природі, то вважається, що коректного спо-
собу визначити ступінь репродуктивної ізоляції, яка повністю реалізується 
лише в природних умовах, неможливо. 

Гібридне видоутворення (Arnold 1997; Mallet 2007), хоча і загальновідоме 
і широко обговорюється, в зоології цікавить більше еволюційних біологів, 
ніж систематиків. Нечисленні види гібридного походження часто залиша-
ються сумнівними, попри те, що ретельні дослідження доводять гібридну 
природу навіть частини популяцій людини (Durand et al. 2011).  

Нарешті найгірше, що може собі уявити таксономіст і, знов таки, тема до-
сліджень скоріше еволюційних біологів — зворотне видоутворення, погли-
нання одного виду іншим. Докладно описані випадки зворотного видоутво-
рення рідкісні, їх важко виявити і довести, і лише спостереження чисельних 
випадків захоплення мітохондріальної ДНК, яка не належить жодному з іс-
нуючих таксонів і існує на тлі ядерного геному іншого виду (цито-нуклеарне 
неспівпадіння — William et al. 2004; Godinho et al. 2008; Barbanera et al. 2009; 
примарні лінії мітохондріальної ДНК Zhang et al. 2019), знахідки геномних 
відбитків злиття видів виявлених завдяки появі мультилокусних та геномних 
досліджень (Kearns et al. 2018), всі разом дозволяють вважати, що це явище 
доволі широко поширено в природі.  
 
Види та видові критерії: обсяг групи та погляди на її систематику  

Гадюки роду Vipera, особливо представники клади дрібних Палеарктич-
них щиткоголових гадюк (підрод Pelias, або група звичайної гадюки у широ-
кому сенсі) — вдалий приклад складної та цікавої групи, де види на стадії 
утворення, гібридизація та інтрогресія, стабілізовані гібридні популяції та 
сліди поглинутих видів є дарунком для дослідника еволюції та видоутво-
рення, але кошмаром для систематика. Це поєднується з довготривалою істо-
ричною цікавістю вчених та любителів до гадюк, мінливою морфологією, яка 
може бути доволі легко формалізована у вигляді стандартного опису і дає 
можливість визначити відмінності навіть окремих популяцій, які, як правило, 
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добре ізольовані одна від одної. Наразі було описано близько двадцяти валід-
них видів, та десятки підвидів, існують сотні синонімів, які позначають різні 
кольорові форми, гібридів, регіональні популяції тощо (Freitas et al. 2020). 

Однією з головних особливостей групи є превалююча алопатрія таксонів. 
Лише види з найбільшими значеннями дивергенції та екологічними відмін-
ностями всередині групи є наразі симпатричними — це степові Vipera renardi 
(Christoph 1861) s. l. та лучні Vipera ursinii (Bonaparte, 1835) s. l. гадюки, з 
одного боку, і гадюки комплексу Vipera berus (Linnaeus, 1758), та степові 
гадюки та гадюки комплексу Vipera kaznakovi Nikolsky, 1909.  

Їх співіснування можливо через різні уподобання або до відкритих, або 
лісових біотопів у степової та звичайної гадюки відповідно, або гірських гу-
мідних та гірських аридних біотопів у випадку кавказької та степової (у ши-
рокому сенсі) гадюк. Не зважаючи на те, що ці пари видів в межах регіону 
існують спільно, власне місць, де б вони жили справді разом і зустрічались в 
тих самих місцях перебування порівняно небагато.  
 
Дивергенція за мітохондріальними генами та набуття ознак різних 
таксонів 

Гадюки — малорухливі тварини з сильною географічною структурованіс-
тю ареалів. Групи популяцій, ізольовані географічно в кліматичних рефугіу-
мах, зайнятих по мірі розселення або давніх частинах первинно суцільного 
ареалу, поступово накопичують екологічні та морфологічні відмінності, які 
стають помітними вже починаючи від значень генетичної відстані за цито-
хромом b на рівні 1–3 % (Freitas et al. 2020), але при цьому зберігають репро-
дуктивну сумісність. Такі окремі філогенетичні лінії можуть гібридизувати, 
утворювати гібридні зони, гібридні популяції і навіть повністю змішуватися і 
на більших рівнях дивергенції.  

Гарним прикладом такого градієнта є група звичайної гадюки.  
Наразі майже еквівалентні за ступенем дивергенції філогенетичні лінії (2–

3 % — Freitas et al. 2020) мають статус підвиду (V. b. berus, V. b. bosniensis), 
алопатричного виду (V. barani), виду або підвиду — V. (b.) nikolskii, або не 
мають визнання у якості таксону взагалі (італійська V. berus). Слід зазначити, 
що ступінь попарних екологічних і морфологічних відмінностей у цих філо-
генетичних ліній приблизно однакова, а гібридні зони задокументовані лише 
між V. b. berus та а) італійською гаплогрупою (Zangl et al. 2020; U. Joger, 
unpubl.) та b) гадюкою Нікольського (Zinenko 2004; Joger et al. 2012; Зіненко, 
неопубл. дані). Напевно немає інтрогресії з сестринськими гаплогрупами 
звичайної гадюки через географічну ізоляцію лише у V. barani з Туреччини.  

Між добре дослідженими таксонами (наприклад, звичайною гадюкою та 
гадюкою Нікольського) є достатньо виразні відмінності за морфологічними 
ознаками (Milto & Zinenko 2005; Zinenko et al. 2010), екології (Zinenko 2006), 
репродукції (Зиненко et al. 2005), біохімії (Маленев et al. 2007) і т. і., але сту-
пінь перемішування ознак цілком залежить від ландшафту у зоні контакту: 
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такі регіони, як Північ України на схід від Дніпра або Поволжя, наприклад, 
можуть бути заселені популяціями, які часто не можуть бути однозначно від-
несені до жодного з підвидів (Zinenko 2004; Milto & Zinenko 2005; Бакиев et 
al. 2015), у той час як у географічних регіонах з більш виразними межами 
між ландшафтними зонами (Південні Карпати), кількість гібридних популя-
цій мінімальна і зона інтрогресії, вочевидь, вузька (Zinenko et al. 2010).  
 
Симпатрія, гібридизація та гібридні види гадюк 

Ступінь змішення таксонів і на більшому рівні дивергенції у гадюк зали-
шається обумовленою зовнішніми чинниками — наявністю суміжних прида-
тних для обох видів біотопів і утворенням зони парапатрії сестринських ви-
дів, ступенем порушенності природних екосистем, швидкістю змін у середо-
вищі. Види, що знаходяться на рівні дивергенції, максимальної для групи (5–
10 % за цитохромом b), теж утворюють гібридні популяції в природі, а у най-
більш екстремальних випадках гібридизують види, що належать до різних 
підродів всередині роду Vipera (Saint Girons 1990; Venczel & Ghira 1994; 
Tarroso et al. 2004; Guiller et al. 2017).  

Вже згадані степова та звичайна гадюка утворюють симпатричні популя-
ції на прирічкових терасах в долинах великих річок — Дніпра, Волги, або в 
умовах континентального клімату Північної Азії, в Казахстані, коли степова 
зона та зона північних лісів сходяться разом. У двох випадках з районів, в 
яких були знайдені гібридні особини (Павлов et al. 2011; Зіненко, неопубл. 
дані), були описані самостійні таксони V. r. bashkirovi Garanin et al. 2004 та 
Vipera altaica Tuniyev, Nilson et Andrén 2010 (Garanin et al. 2004; Tuniyev et al. 
2010). Так само, кавказькі гадюки та степові гадюки, що пов’язані з різними 
типами місць перебування — лісами та степом, контактують, але не гібриди-
зують вздовж лінії лісів північного краю Кавказу (Tuniyev et al. 2009), але 
утворюють гібридні популяції лише в місцях перебування, порушених вна-
слідок зведення лісів в історичний час в Краснодарському краї (Zinenko et al. 
2016) і були описані у якості самостійного виду Vipera orlovi Tuniyev and Os-
trovskikh, 2001 (Tuniyev & Ostrovskikh 2001).  

Такі гібридні популяції за рахунок змішування ознак, що є адаптивними 
для різних екологічних умов, отримують різноманіття фенотипів, яке утво-
рює власний розширений простір можливих фенотипів, не зводимий до бать-
ківських. Екологічні характеристики окремих з цих фенотипів можуть вихо-
дити за межі потенційних екологічних ніш батьківських видів і дозволяти 
засвоювати місця перебування, що за своїми умовами є несприятливими для 
батьківських видів (Mallet 2007; Joger & Zinenko, in press).  

Гібридизація у такому випадку є еволюційним вікном можливостей, шля-
хом якої можливе засвоєння нових екологічних ніш та виникнення нового 
гібридного виду, що буде також екологічно ізольований від батьківських. 
Таким чином, постає питання валідності гібридних таксонів гадюк, таких як 
гадюка Башкірова, алтайська гадюка та гадюка Орлова. Визнання можливості 
такого сценарію видоутворення вимагає зміни підходів до опису різноманіт-
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тя, зміни кодексу зоологічної номенклатури, природоохоронного законодав-
ства, списків охоронюваних видів тощо.  

Безсумнівно, процеси інтенсивного обміну генетичним матеріалом між 
спорідненими видами гадюк відбувалися і раніше. Гібридна природа сучас-
них видів, окрім вищезгаданих, ще не доказана, хоча сліди минулої гібриди-
зації можна побачити на геномних даних у номінативного підвиду звичайної 
гадюки (Зіненко, неопубл. дані). Поглинуті в результаті гібридизації, зворот-
ного видоутворення таксони можуть пояснити існування примарної мітохон-
дріальної ДНК у північних популяцій кавказької гадюки, де на тлі повної 
відповідності ядерної ДНК, дивергенція власного гаплотипу мітохондріаль-
ної ДНК між північними і південними популяціями того самого виду досягає 
майже максимального для групи рівня в 10 % і не є спорідненою з жодним 
іншим сучасним видом (Zinenko et al. 2016; Freitas et al. 2020). 
 
Висновки: між теорією видоутворення та практикою систематики 

Таким чином, будь які сучасні види гадюк підроду Pelias є репродуктивно 
сумісними, здатними, принаймні за особливих умов середовища, до утво-
рення гібридних зон різної протяжності та стабілізованих гібридних популя-
цій, можуть утворювати гібридні види або зливатися в результаті зворотного 
видоутворення. Єдиною видовою концепцією, яка дозволяє подібні перетво-
рення, є об’єднана видова концепція (unified species concept — de Queiroz 
2005), яка розглядає види, як еволюційні лінії предків-нащадків і визнає мо-
жливість існування і валідність недиференційованих видів, які щойно розді-
лилися, видів, що зберігають репродуктивну сумісність, здатні створювати 
гібридні лінії (види) і т. і.  

Згідно з цією концепцією, всі алопатричні популяції та підвиди гадюк є 
видами, і її практичне застосування збільшило б кількість таксонів у рази, 
призвело б таксономічному хаосу через необхідність опису десятків ізольо-
ваних популяцій починаючи з найнижчих рівнів диференціації, інфляції охо-
ронюваних статусів. Попри теоретичну бездоганність такого підходу, прак-
тика таксономічного опису біорізноманіття натомість мотивована описом у 
якості таксонів диференційованих (екологічно, морфологічно і т. і.) і відмін-
них спільнот організмів, зведення яких у один таксон призвело б до значної 
втрати практично важливої інформації.  

Тому у випадку дрібних гадюк доцільним є консенсусний суто практич-
ний підхід, нещодавно сформульований колективом авторів (Freitas et al. 
2020), який стабілізує таксономію і, зокрема, рекомендує: 
 

• консервативний підхід до виділення видів починаючи від рівня 5 % за 
послідовністю цитохрому b, тобто рівня, коли види стають екологічно 
відмінними і можуть співіснувати симпатрично (але за виключенням по-
пуляцій-носіїв примарних гаплотипів), 
• збереження категорії підвидів, що дозволяє зберігати інформацію про 
еволюційно значущу мінливість всередині виду. 
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До цього слід додати визнання категорії гібридного виду по відношенню 
до стабілізованих популяцій із значною пропорцією батьківських геномів та 
власною екологічною нішею, та орієнтація на охорону внутрішньовидових 
форм, таких, як стабілізовані гібридні популяції, що мають еволюційну перс-
пективу, підвиди та унікальні ізольовані популяції (Еволюційно Значущі 
Одиниці — Evolutionary Significant Units, ESU — Ryder 1986).  
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Резюме 

ЗІНЕНКО, О. Континуум видоутворення та видові відносини між популяціями: у пошу-
ках компромісу між теорією та практикою систематики. — З еволюційної точки зору, 
набуття статусу виду групою популяцій — продовжений у часі процес (якщо не враховувати 
рідкісні випадки моментального видоутворення), протягом якого популяції, що відокрем-
люються, набувають ознак та адаптацій, які мінімізують потік генів між ними. Втім, в зале-
жності від групи, шляхи і строки набуття репродуктивної ізоляції можуть бути різними. У 
такій складній для систематики групі, як дрібні гадюки (род Vipera, підрод Pelias) є ціла низ-
ка проблемних для виділення видів ситуацій: здатність до утворення гібридів та гібридних 
популяцій між видами, адаптивна гібридизація та гібридне видоутворення, можливі сліди 
поглинутих в процесі зворотного видоутворення таксонів, які свідчать про те, що повна і не-
зворотна репродуктивна ізоляція може не бути досягнута взагалі. Ефективність репродукти-
вної ізоляції в значній мірі залежить від зовнішніх факторів, здебільшого пов’язаних з прос-
торовою структурою, екологією популяцій видів у місцях симпатрії, а також кліматичними 
умовами та їх змінами, динамічністю ландшафтів тощо. Єдина видова концепція, в рамках 
якої можливий опис нових видів за умови відсутності репродуктивної ізоляції та визнається 
можливість гібридного та зворотного видоутворення — об’єднана видова концепція — 
практично непридатна через необхідність розглядання у якості видів великої кількості ізо-
льованих популяцій, що б призвело до таксономічної інфляції та хаосу. Тому виходом є кон-
сервативний підхід в практичній таксономії, який бере до уваги як критерій самостійності 
екологічну дивергенцію видів, можливість їх симпатричного існування, які зазвичай досяга-
ються на рівні 5 % дивергенції мітохондріального гена цитохрому b. Стабілізовані гібридні 
популяції, що займають відмінну від батьківських видів екологічну нішу, також заслугову-
ють на визнання у якості видів гібридного походження. Об’єктом охорони не обов’язково 
має бути лише вид, але й група популяцій, що має набір ознак, у тому числі генетичних, яка 
відрізняє її від решти популяцій виду (ESU — evolutionary significant unit) або підвид в тра-
диційній систематиці. 
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POPOVA, L., REKOVETS, L. Ecological and geographical criteria of species in Quaternary 
mammals on the example of ground squirrels of the subgenus Colobotis (Sciuridae, Rodent-
ia). — Pleistocene small mammals demonstrate two main types of response to climatic changes: 
elastic (significant changes of species ranges) and resistant (stable ranges). Extinct ground squirrels 
of the subgenus Соlobotis belonged to climate-resistant species and formed morphologically dis-
tinct subspecies. The dispersal of the Middle Pleistocene Spermophilus (Сolobotis) superciliosus 
both on the left and right bank of the Dnipro corresponds to the absence of any isolating effect of 
the river under conditions of tectonic stability. In the Late Pleistocene, under the dominance of tec-
tonic uplift and increasing isolating role of rivers, several subspecies were formed: S. superciliosus 
palaeodesnensis and S. superciliosus fulvoides on the left bank and another form on the right bank 
that was morphologically similar to S. major. The major-like form disappeared in the Holocene be-
ing replaced by S. s. fulvoides, which came from the Left-Bank Dnipro area.  

 
Вступ  

Географічний і екологічний критерії виду, як відображення біологічної 
природи об’єкту, є невід’ємними аспектами біологічного (популяційного) ви-
ду. Якщо екологічні чинники, що впливають на видовий ареал, можуть бути 
спрямовані різноманітим чином, то у сукупності біологічних чинників (ріст 
популяцій, внутрішньовидова та міжвидова конкуренція, в тому числі і за мі-
сця для заселення, можливостей для підтримання генетичної різноманітності 
та інше) завжди зберігається істотна доцентрова складова. В результаті вид, 
що розселюється, постає як такий, що прирощує свій неперервний ареал. Ізо-
лят же завжди історично вторинний.  

Особливої важливості критерій історично неперервного ареалу набувають 
для розуміння об’єму видів у випадку, коли біологічну природу об’єкту порі-
вняно легко випустити із уваги; зокрема у випадку дослідження викопних 
решток. В цьому випадку, якщо єдиний ареал був в принципі неможливий, то 
попри всю морфологічну схожість, ізолят представляє собою інший вид.  

http://doi.org/10.53452/nt1227
mailto:liliapopovalilia@gmail.com
mailto:0000-0001-5008-8715
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Природно, вимоги до того, шо вважати за ізолят, різняться залежно від 
екології та біології конкретного виду; більше того, вони, як буде показано 
нижче, залежать і від інтенсивності динаміки ландшафтно-кліматичних умов 
(чим більш інтенсивна ця динаміка, тим важче довести, що конкретна пери-
ферична популяція дійсно становила ізолят). Тому тут ми розглядаємо еколо-
гічний і географічний критерії виду разом.  

Мета даної роботи — зіставити вибірки морфологічно подібних до Sper-
mophilus major ховрахів з території України з типовими S. major та S. supercil-
iosus і оцінити вірогідність існування плейстоценових чи голоценових S. ma-
jor на території України в світлі географічного і екологічного критеріїв; за-
пропонувати палеобіогеографічний сценарій формування часо-просторової 
структури морфологічного різноманіття у крупних ховрахів підроду Colobotis 
із плейстоцену і голоцену України. 
 
Особливості впливу географічних ізолюючих факторів 
на плейстоценових ссавців 
 

Плейстоценові види-мігранти 
Відомо, що географічний критерій до видів плейстоценової фауни слід за-

стосовувати з обережністю, через виразну динаміку видових ареалів у відпо-
відь на кліматичні зміни. І чим більш поглиблюються наші уявленні про істо-
рію четвертинної фауни, тим мобільнішими, в географічному сенсі, постають 
види (Baca et al. 2017). Так, територія Гірського Криму традиційно вважаєть-
ся рефугіумом лісових видів протягом гляціалів плейстоцену, зокрема оленя 
благородного. Але нещодавно палеогенетичні дослідження показали, що ви-
копні рештки Cervus elaphus із Криму належать трьом незалежним послідов-
ним у часі лініям, причому дві з них походять із Китаю. Кожна з цих ліній 
існувала протягом певного кліматичного оптимуму, а потім вимирала (Doan 
et al. 2018). Тобто, у багатьох видів в умовах потужних екологічних змін 
плейстоцену звичні сталі ареали практично не існують. 
 

Види-опортуністи 
З іншого боку, численні приклади екологічного оппортунізму, що прояв-

ляється в першу чергу в порівняно високій кількості надзвичайно обширних 
видових ареалів. Це явище характерне і для дрібної плейстоценової теріофа-
уни, для якої підтримання єдності геному на площі приблизно в третину Єв-
разії, здавалося б, становить неабиякий виклик. Надзвичайно великі видові 
ареали спостерігаються не тільки у вимерлих полівок, таких як Allophaiomys 
pliocenicus чи Місrotus nivaloides (ці види в кінцевому рахунку можуть ви-
явитися комплексом видів чи напіввидів), але і у плейстоценових представ-
ників рецентних видів, щодо об’єму яких немає ніяких сумнівів. Так, присут-
ність сіноставця Ochotona pusilla на території Польщі на межі пліоцену і 
плейстоцену (Fostowicz-Frelik & Frelik 2010) свідчить, що ця морфологічно 
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добре відособлена моновидова група вже тоді займала більшу частину свого 
пізньоплейстоценового ареалу (від Британії до Прибайкалля).  

Іншу яскраву ілюстрацію становить полівка вузькочерепна. Її плейстоце-
новий ареал вважався ще ширшим (практично вся Європа за виключенням 
півдня, та Сибір), поки недавні палеогенетичні дослідження не показали ная-
вність серед вузькочерепних полівок пізнього плейстоцену двох близькоспо-
ріднених видів — Мicrotus anglicus і власне M. gregalis (Baca et al. 2019). Але 
це саме і означає, що раз прoникнувши на територію Західної Європи — а 
східні корені Lasiopodomys безсумнівні (Petrova et al. 2015, Baca et al. 
2019) — полівки вузькочерепні стійко існували там навіть протягом інтерг-
ляціалів плейстоцену, а зовсім не заселювали цю територію повторно.  

При цьому навіть у видів, чиї ареали зазнавали значних змін під клімати-
чним впливом, реалізована екологічна ніша, здається, характеризувалася зна-
чною розпливчастістю. Наприклад, і Rangifer tarandus та Cervus elaphus з 
екосистем мамонтового степу, за даними аналізу мікрозносу та мезозносу зу-
бів, на фоні цілком очікуваних значних регіональних відмін, виявилися бли-
жче до коня, ніж до рецентних представників тих же видів (Rivals et al. 2010). 

От зокрема через такі речі плейстоценові угруповання і звуться безанало-
говими. Створюється враження, що для деяких видів географічний критерій в 
своєму звичайному розумінні зовсім не працює, а для інших — практично не 
працює екологічний критерій. 
 

Застосування географічного та екологічного критеріїв виду 
у четвертинних ховрахів 

Тим не менш, ці критерії доводиться застосовувати. Наприклад, ранньо-
плейстоценові ховрахи із свердловини Zuurland та кар’єру Maasvlakte визна-
чені як Spermophilus primigenius (Reumer & van den Hoek Ostende 2003); при-
чому автори зазначають, що за ізольованими молярами (якими представлені 
вивчені рештки), вони не бачать для свого матеріалу переконливої різниці не 
тільки з S. primigenius, але також і із рецентними Spermophilus undulatus (на 
той час самостійність роду Urocitellus ще не була доведена). Однак, присут-
ність в місцезнаходженнях Zuurland та Maasvlakte виду S. undulatus маловіро-
гідна: вони відділені від сучасного ареалу S. undulatus (Казахстан, Забай-
калля, Північна Монголія, Далекий Схід) величезним, не заповненим іншим 
знахідками розривом (Reumer & van den Hoek Ostende 2003). Для моделі кла-
птикової ковдри (Popova et al. 2019, див. нижче) використано той самий під-
хід. У випадку перших, найбільш архаїчних європейських ховрахів (колиш-
ніх представників підроду Urocitellus) цей підхід виправдався, оскільки за 
краніологічними ознаками ці ховрахи дійсно Spermophilus, a не Urocitellus 
(Sinitsa et al. 2019).  

Аналогічна ситуація, тільки більш драматична, склалася навкруги великих 
ховрахів підроду Colobotis. Рештки Spermophilus (Colobotis) major періодично 
діагностуються в фаунах європейського плейстоцену, при чому існує великий 
географічний і хронологічний розрив, що відділяє ці знахідки від сучасного 
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ареалу виду і від того моменту геологічного часу (голоцен), з якого S. major 
безсумнівно присутній в фаунах Східної Європи (Громов et al. 1965; Ага-
джанян 2006; Chemagina et al. 2021). І, головне, ці плейстоценові major-
подібні форми (якщо вони були) мали б бути симпатричні з іншим близькос-
порідненим (предковим) видом S. (Сolobotis) superciliosus. 
 

Пустельно-степові ховрахи Colobotis  
Ховрахи групи Colobotis протягом середнього-пізнього плейстоцену 

представлені в Європі єдиним широко розповсюдженим видом S. (Сolobotis) 
superciliosus Kaup. Цей вид представляє собою найкраще втілення того, що 
можна назвати «проблема виду в безаналогових угрупованнях». Гігантський 
ареал, дуже неоднорідний за палеоекологічними умовами (від Британії до За-
уралля і від Білорусі до Криму). Неможливість визначитись навіть із най-
більш базовими екологічними преференціями S. superciliosus.  

Наприклад, є достатні підстави вважати вид добре адаптованим до пери-
гляціальних умов. Так, Black & Kowalski (1974) звернули увагу, що у випадку 
співіснування S. superciliosus з одним із дрібніших видів (тобто, представни-
ків номінативного підроду — S. citelloides, S. suslicus) дрібний вид кількісно 
домінує під час теплих етапів, тоді як частка S. superciliosus збільшується з 
похолоданням; і врешті на крайній північній периферії адаптивної зони хов-
рахів тільки S. superciliosus і залишається. З іншого боку, вид чудово почува-
вся в плейстоцені Криму; не вимер там і в голоцені (Громов et al. 1965). Бі-
льше того, на території України зберігався ще в історичний час, при чому — 
в лісостеповій зоні (Popova 2016b).  

В межах такого великого, неоднорідного за екологічними умовами і роз-
діленого географічними бар’єрами ареалу, цілком очікувано, спостерігалася 
географічна структурованість і були описані підвиди (Громов et al., 1965; Ре-
ковец 1979). Це «хороші» підвиди — вони підтверджуються при використан-
ні різного комплексу методів (Popova 2016b), а діагностичні відміни між ни-
ми належать до ознак високої таксономічної ваги, наприклад, S. s. palaeodes-
nensis відрізняється від інших підвидів будовою лобно-носового шва (Реко-
вец 1979; і див. про значущість лобно-носового шва для діагностики ховра-
хів, наприклад, Загороднюк (2019), Sinitsa et al. (2021). З іншого боку, ні у ко-
го із дослідників не виникає сумнівів, що морфологічно відособлені форми 
S. superciliosus — саме підвиди, а не види.  

За такої високої своєрідності не дивно, що урозуміння об’єму і контексту 
виду S. superciliosus далося нелегко. Після опису Каупом в 1839 р. вид був 
надовго забутий, а крупних викопних ховрахів з плейстоцену Європи визна-
чали як S. erythrogenis або S. rufescens (огляд див.: Громов et al. 1965). Перші 
викопні знахідки крупних ховрахів з території України також були визначені 
Підоплічком як S. rufescens (синонім S. major). Коли пізніше було встановле-
но конспецифічність крупних ховрахів лівобережжя Дніпра з описаним з піз-
нього плейстоцену Німеччини S. superciliosus Kaup, можлива присутність ви-
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копних (голоценових) S. major на території України, з посиланням на роботи 
Підоплічка, все ще не виключалася (Громов et al. 1965).  

Проблема присутності S. major в плейстоцені цілком вирішувана морфо-
логічними методами, оскільки види підроду Colobotis досить упевнено діаг-
ностуються на викопному матеріалі (череп, зуби). Навіть S. major і S. fulvus, 
генетично дуже близькі (час дивергенції, орієнтовно, голоценовий) досить 
легко визначаються за морфологічними ознаками. Це ж стосується і предко-
вого для S. major і S. fulvus вимерлого S. superciliosus. Громов et al. (1965) ви-
значають S. superciliosus як вид, за розмірними показниками подібний до 
S. major, а за будовою зубної системи — до S. fulvus (звичайно, з деякими 
відмінами — частіше спостерігаються архаїчні ознаки, краще розвинутий гі-
поконід р4). Паттерни бунодонтності у видів Сolobotis також відрізняються: 
S. superciliosus, цілком очікувано, об’єднує в собі паттерни, властиві обом 
видам-нащадкам (Popova 2016b) і див. рис. 4.  

На фоні безсумнівного домінування S. superciliosus, рештки, визначені як 
S. major, указують з ряду місцезнаходжень плейстоцену Європи (Громов et al. 
1965, та ін.). Щодо деяких з них наголошено необхідність подальшої ревізії, 
наприклад, щодо місцезнаходження крупних ховрахів в Угорщині (Sebe et al. 
2021) та знахідок з Білорусі (Мотузко 1985). В кожному конкретному випад-
ку це питання має вирішуватись шляхом перевивчення відповідних викопних 
решток і їх стратиграфічної та палеогеографічної приуроченості. Викладений 
нижче аналіз часо-просторового розповсюдження плейстоценових ховрахах 
підроду Сolobotis на території України показує, що за такими major-подібни-
ми знахідками можуть стояти не тільки помилкові визначення.  
 
Матеріал 

Матеріал представлений викопними середньоплейстоценовими, пізньо-
плейстоценовими і голоценовими рештками крупних ховрахів, а саме: 
 

• Spermophilus superciliosus palaeodesnensis: Новгород-Сіверський (n = 19, ізольо-
вані зуби),  
• Spermophilus superciliosus fulvoides: Костянець (череп з Р4-М3 і нижня щелепа з 
повним зубним рядом від різних особин), Єрки (нижня щелепа з m1-m3), Бородаї-
вка (нижня щелепа з p4, m2-m3), Кара-Коба, пізньопалеолітичні шари (n = 16, із 
них по одній нижній і верхній щелепі з повним зубним рядом; весь інший матеріал 
представлений фрагментами верхніх і нижніх щелеп з неповним зубним рядом та 
ізольованими молярами). Кара-Коба, мезолітичний шар (n = 2).  
• Ранні S. superciliosus, датовані середнім та початком пізнього плейстоцену: Ха-
леп’я (n = 12), Ржищів (n = 2), Пивиха (n = 2), Матвіївка (n = 2), Маланчин Потік 
(n = 1), Єристівський кар’єр (n = 2). Представлені тільки ізольованими зубами, 
крім Єристівського кар’єру, де знайдена також нижня щелепа з повним зубним 
рядом. Вірогідно, всі рештки цього часового відрізку належать до підвиду S. su-
perciliosus birulai Gromov (1965), але через нечисленність і фрагментарність реш-
ток цих вибірок, повної упевненості в їх підвидовій приналежності немає. 
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• Spermophilus superciliosus (сf. major), морфологічно подібні до S. major: Межиріч 
(n=14, серед них один верхній зубний ряд) та Анетівка-2 (n=5). 

 

Кількість спостережень стану дискретних ознак, на основі яких обчислю-
валися паттерни бунодонтності, наведена на рис. 4. 

Інформацію щодо стратиграфічної приуроченості, тафономії та фауни бі-
льшості досліджених вибором зібрано в роботі Popova (2016b). Багатошарова 
археологічна пам’ятка Кара-Коба описана у Колосова (1960), Межиріч — у 
Рековця з кол. (Rekovets et al. 2004), Анетівка-2 — у Рековеця й Старкіна 
(1990), Маланчин Потік — у Попової з кол. (2018), Пивиха — в праці Попо-
вої з кол. (Popova et al. 2018).  

Геологічна будова розрізу Ржищів описана у Матошка (Matoshko 1999), а 
мікротеріологічний матеріал звідти зібраний авторами в 300 м південніше 
відслонення Rzhyshiv–1 із нижньої частини двочленної товщі додніпровсько-
го алювію, що залягає під лімногляціальними відкладами, описаними Ma-
toshko (1999) і на відкладах київського регіоярусу палеогену.  

Рештки Spermophilus superciliosus з місцезнаходжень Костянець, Халеп’я, 
Ржищів, Пивиха, Маланчин Потік, Єристівський кар’єр зберігаються в відділі 
еволюційної морфології Інституту зоології НАНУ. Інші матеріали зберіга-
ються в відділі палеонтології ННПМ НАН України.  
 
Методи і вихідні положення 

Для діагностики викопного матеріалу використовувався комплекс ознак, 
описаний раніше (Popova 2016a), а саме, паттерни бунодонтності (рис. 1) в 
поєднанні з якісними і кількісними ознаками зубної системи ховрахів, вико-
ристаними при описі українських підвидів S. superciliosus (Громов et al. 1965; 
Рековец 1979). Слід наголосити, що паттерни бунодонтності мають діагнос-
тичну вагу як комплекси скорельованих ознак.  
 

 
 

 

Рис. 1. Ознаки оклюзивної повер-
хні верхніх (а) та нижніх (б) щіч-
них зубів ховрахів, використані в 
роботі (за Popova 2016a) і паттер-
ни бунодонтності нижніх (в) та 
верхніх (г) молярів уявної вибірки 
ховрахів, у якої всі досліджені 
ознаки зустрічаються в добре роз-
винутому стані в 50 % випадків.  
 

Основні ознаки (постійно присут-
ні горбки) підкреслено, додаткові 
ознаки (використані для обрахун-
ку частот трапляння (паттернів 
бунодонтності) подано курсивом.  
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В даному випадку, оскільки матеріал представлений більш чи менш розрі-
зненими рештками і не дозволяє дослідити повний комплекс ознак у особини, 
паттерни бунодонтності представлені як набір частот трапляння дискретних 
ознак для кожного типу премоляру чи моляру, що вивчався (р4, m1-2, m3, P4, 
M1-2). Але більшу діагностичну вагу мають співвідношення між частотами 
трапляння ознак, а не конкретні частоти трапляння, які, зокрема, виявляють 
значну внутрішньовидову мінливість в часі. При цьому характерна форма 
(паттерн) на пелюстковій діаграмі залишається досить стійкою.  

Палеобіогеографічний сценарій для пояснення часо-просторової структу-
ри морфологічного різноманіття у крупних ховрахів підроду Colobotis із 
плейстоцену і голоцену України запропоновано на основі моделі клаптикової 
ковдри (Popova et al. 2019), сутність якої викладено нижче. 
 

Модель «клаптикової ковдри» 
Особливості ховрахів як життєвої форми зумовлюють заборону сталої в 

часі симпатрії між близькими видами і істотно обмежують можливості подо-
лання географічних бар’єрів.  

В результаті просторова структура всередині адаптивної зони ховрахів 
(взаєморозташування видових ареалів) схожа на клаптикову ковдру з нерів-
ноцінними субмеридіональними і субпараллельними межами. Субпараллель-
ні межі є кліматично контрольованими і представляють собою або межу іс-
нування з сусіднім видом, краще адаптованим до відповідних кліматичних 
умов, або просто межу адаптивної зони ховрахів (наприклад, південну межу 
лісової зони). Субмеридіональні межі ареалів зумовлені географічними бар’є-
рами, неподоланними для ховрахів (гірські хребти, великі ріки, тощо). Вони 
незалежні від клімату (Popova et al. 2019).  

Роль великих рік у формуванні видових ареалів ховрахів залежить від тек-
тонічного режиму території і може переключатися від ізолюючої — за типом 
сучасного Дніпра (Popova et al. 2019) до, так би мовити, стимулюючої (ізоля-
ція в екологічному масштабі часу, яка підвищує генетичну різноманітність в 
ареалі виду, але не веде до утворення нового таксону) — за типом сучасного 
Дунаю (Ćosić et al. 2013; Sebe et al. 2021).  

У випадку Палео-Дніпра, в ранньому і середньому плейстоцені, в зв’язку з 
тектонічною стабільністю території, неодноразові геологічно миттєві зміни 
русла (авульсії) підтримували генетичну єдність розділених Палео-Дніпром 
популяцій. В кінці середнього плейстоцену, під час або після максимального 
(дніпровського) зледеніння, відбулася зміна тектонічного режиму, і в пода-
льшому переважаючі висхідні рухи забезпечили жорстко ізолюючий вплив 
Дніпра. Єдине відоме виключення (рис. 2) представляє собою виникнення 
нині вимерлого ізоляту малого ховраха на Правобережжі (Рековець 1979; 
Popova et al. 2019) в результаті зрізання Дніпром петлі, що нині зайнята за-
плавами рр. Ірдинь, Ірдинка, Тясмин. Відбулася ця подія, очевидно, наприкі-
нці пізнього плейстоцену, в після-бузький час (Popova et al. 2019). 
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Рис. 2. Авульсія (1) — миттєва, в геологічному масштабі часу, зміна русла ріки, в даному випад-
ку (2), Дніпра, яка відрізає частину території, в даному випадку, правобережжя, з усією наявною 
на цій території фауною і флорою, внаслідок чого дана територія приєднується до протилежного 
берега. Відрізняється від зрізання меандру тим, що з одного берега на інший передислоковується 
не частина заплави, а частина корінного берега. Якщо зрізання меандрів стосується в першу чер-
гу фауни заплави, то авульсія — набагато більш потужний механізм фауністичних обмінів; і зу-
стрічається рідше. Для ховрахів же авульсія як механізм розселення винятково важлива, оскільки 
вони уникають поселятися в затоплюваних місцях і взагалі пониженнях рельєфу (Громов et al. 
1965) — отже зрізання меандрів на їх розселення не впливає; зимосплячі, отже не можуть долати 
водні перепони взимку по льоду; здатність до плавання у більшості видів дуже низька, а схиль-
ність до подолання великих рік власним ходом — практично нульова. На рис. 1.2: 1 — гляціоди-
слокації т. з. Мошногірського гребеня; 2 — території з типом рельєфу і геологічного розрізу, 
характерними для Лівобережжя Дніпра (Popova et al. 2019). 
 

Ще слід зазначити, що заборона тривалої в часі симпатрії є вимогою все-
редині кожного з підвидів (Сolobotis та Spermophilus); тоді як симпатрія між 
Сolobotis та Spermophilus, навпаки, широко відома і була можлива, очевидно, 
внаслідок істотної різниці в розмірах у представників цих видів, чим послаб-
люється міжвидова конкуренція (правило Хатчінсона).  
 
Результати 

Ховрахи з місцезнаходжень Межиріч і Анетівка дійсно відрізняються від 
більшості викопних представників підроду Colobotis, відомих з території Ук-
раїни, і натомість зближуються з S. major за укороченими передніми і задні-
ми елементами зубного ряду, особливо ж p4 та Р3 і M3 (рис. 3).  

З іншого боку, Р4 зовсім не укорочений, паттерни бунодонтності (рис. 4) 
демонструють значну частину особливостей S. superciliosus (високу частоту 
мезостилів і метастилідів, препротокон М1-2 зустрічається набагато частіше, 
ніж постпротокон, часто розвинуті параконулі). Риси подібності з S. major 
полягають в відсутності ектостилідів m1-2 та протостилів верхньощічних зу-
бів. Однак спостережені відміни не виходять за межі мінливості, характерні 
для різних підвидів S. superciliosus (Popova 2016b), а головне, в цілому ці від-
міни не створюють паттерн бунодонтності S. major (для переконливої подіб-
ності з S. major решткам з Анетівки і Межиріча не вистачає постпротоконів 
М1-2, а частота препротоконів, навпаки, зависока; надто висока частота всіх 
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мезостилів — рис. 4). Це дає підстави тут і далі називати крупних ховрахів з 
Меджибожу та Анетівки 2 S. superciliosus cf. major. 

Як середньоплейстоценові S. superciliosus (гадано, S. superciliosus birulai), 
так і рештки S. superciliosus fulvoides знайдені і на лівому і на правому березі 
Дніпра, тоді як S. superciliosus cf. major — тільки на Правобережжі (рис. 5). 
На Правобережжі S. superciliosus cf. major та S. superciliosus fulvoides послі-
довно змінювали один одного в часі. Варто уваги також те, що вимерлі пред-
ставники підроду Colobotis явно уникають найбільш посушливої частини зо-
ни сухих степів Приазов’я і Причорномор’я.  
 
Обговорення 

Сценарій становлення часо-просторової структури морфологічного різно-
маніття у крупних ховрахів підроду Colobotis, що випливає з рис. 5, добре 
вкладається в обмеження, задані палеогеографічними подіями на території 
України протягом плейстоцену і голоцену.  

Поява S. (С.) superciliosus в Придніпров’ї відноситься до другої половини 
середнього плейстоцену (завадівський час), причому відомі знахідки і на Лі-
вобережжі (Матвіївка, Пивиха) і на Правобережжі (Ржищів).  
 

 
Рис. 3. Найбільш виразні риси схожості крупних ховрахів Межиріча і Анетівки з S. major, в порі-
внянні з іншими викопними S. superciliosus з території України — укорочені p4 з розвинутим 
гіпоконідом, також укорочені P3 та М3. 

1 — Р3, Анетівка; 2 — Р3, Кара-Коба, 3 — р4, Межиріч, 4 — р4, Анетівка; 5–9 — р4, Кара-Коба, 
Костянець, Єристівський, Матвіївка, Пивиха, 10 — major-подібні ховрахи з Межиріча (сірі три-
кутники) у порівнянні з іншими дослідженими S. superciliosus (темні ромби) і рецентними S. ma-
jor (білі кола), за співвідношенням довжини (L) і ширини (W) М3; 11–12 — порівняння major-
подібного М3 з Анетівки (11) з типовою морфологією цього зуба в вибірці Кара-Коби (12) та 
Костянця (13) (винести на графік (3.10) цей М3 з Анетівки неможливо, оскільки це уламок, але 
при безпосередньому порівнянні видно, що він також помітно вкорочений). Лінійка дорівнює 5 
мм. Номери над зображеннями зубів — це номери за каталогом ННПМ.  
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Рис. 4. Паттерни бунодонтності. Цифри після назв вибірок в легендах — кількість спостережень 
дискретних ознак (наприклад, було тільки 3 спостереження ознак р4 в вибірці Анетівка + Межи-
річ, оскільки там наявні тільки 3 нижні премоляри). Якщо викопний матеріал пошкоджений, то 
кількість спостережень дискретних ознак в вибірковому паттерні може відрізнятись (наприклад, 
для М1-2 з вибірки Анетівка + Межиріч, дослідити присутність/відсутність ознаки можна було 
для 9 препротоконів, 8 постпротоконів, 7 мезостилів, 6 метаконулів-2, 7 параконулів, 8 парако-
нулів-2, 5 гіпостілів та 6 протостилів).  
 

Вони представлені, очевидно, тільки одним підвидом — S. superciliosus 
birulai. Цей етап в історії крупних ховрахів відповідає відсутності жорсткої 
ізоляції і «стимулюючій» ролі Дніпра в умовах тектонічної стабільності.  

В пізньому плейстоцені на Лівобережжі формуються добре морфологічно 
відособлені підвиди: S. superciliosus palaeodesnensis (Подесення) та S. super-
ciliosus fulvoides (лівобережжя Дніпра в середній та нижній течії, Крим). Ме-
жа між S. s. fulvoides та S. s. palaeodesnensis, наскільки можна судити за наяв-
них даних, приблизно співпадає з межею між S. severskensis та S. suslicus (Ре-
ковец 1974).  

Ця остання — кліматично контрольована, і, вірогідно, її ізолюючий ефект 
додатково підсилювався низовинними, можливо, неперіодично затоплюва-
ними територіями в пониззях Десни, в долинах Трубіжу і Сейму (Popova et al. 
2019). Очевидно, ті самі фактори діяли і на межі ареалів S. superciliosus pal-
aeodesnensis та S. superciliosus fulvoides; тільки у випадку підвидів конкурен-
ція між екологічно вікарними таксонами не відігравала такої істотної ролі, і у 
випадку підвидів S. superciliosus «субпаралельні» межі між підвидами не сті-
льки кліматично контрольовані скільки просто кліматичні. 
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Рис. 5. Знахідки крупних ховрахів Colobotis на території України і їх стратиграфічний контекст: 
1 — середній плейстоцен, 2 — перша половина пізнього плейстоцену; 3 — друга половина піз-
нього плейстоцену; 4 — голоцен; 5 — багатошарова стоянка (пізній плейстоцен, голоцен); 6 — 
S. superciliosus cf. major, друга половина пізнього плейстоцену. Dn — розвиток покровного 
(дніпровського) зледеніння. Місцезнаходження, з півночі на південь: Новгород-Сіверський, Ме-
зін, Журавка, Халеп’я, Гінці, Ржищів, Костянець, Маланчин Потік, Межиріч, Матвіївка, Пивиха, 
Єристівський кар’єр, Єрки, Бородаївка, Анетівка, Кіїк-Коба, Алімовський Навіс, Кара-Коба.  
 

Spermophilus superciliosus з території Криму не виявляє ніяких відмін від 
S. superciliosus fulvoides з Лівобережжя, оскільки Крим у пізньому плейсто-
цені був переважно широко з’єднаний з територією Лівобережжя внаслідок 
низького рівня Чорного і Азовського морів.  

На Правобережжі в другій половині пізнього плейстоцену з’являються 
крупні ховрахи з рисами подібності до S. major (можливо, окремий підвид 
S. superciliosus). Необхідною умовою появи такої, відмінної від лівобережних 
S. s. fulvoides, форми була географічна ізоляція. В голоцені цей S. supercilio-
sus cf. major на Правобережжі зникає, і натомість там з’являється типовий 
S. s. fulvoides, в нашому дослідженні представлений рештками з Костянця, 
Єрків та Бородаївки. S. s. fulvoides потрапляють на Правобережжя, очевидно, 
внаслідок тої ж авульсії, що створила там вище згаданий ізолят S. pygmaeus 
(Popova et al. 2019). Як на Правобережжі так і на Лівобережжі Дніпра, 
S. s. fulvoides продовжує існувати до пізнього голоцену. 

Можуть бути запропоновані і альтернативні сценарії. Перший із них — 
вивчені major-подібні вибірки з території України — це перші S. major) — не 
узгоджується з наявними на сьогодні філогенетичними та палеогеографічни-
ми даними, з даними по палеобіогеографії інших видів ховрахів і не знахо-
дить підтвердження палеонтологічними знахідками.1  
                                                                          
1 За виключенням голоценових S. major станиці Цимлянської та Самарської Луки (Громов et al. 
1965). Ці матеріали потребують ревізії, саме через їх важливість для розуміння ролі географічних 
бар’єрів в формуванні видових ареалів. Знахідки станиці Цимлянської та Самарської Луки були 
зроблені в середині ХХ ст., морфологічний опис їх в літературі відсутній, нових підтверджень 
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Дійсно, згідно такого сценарію, S. major виникає на Правобережжі Дніпра 
від ранніх S. superciliosus, існує там протягом пізнього плейстоцену, а потім 
вимирає; але перед цим має якимось чином дістатися до свого сучасного аре-
алу в Заволжі. Для цього можливі два шляхи: 1) авульсія; 2) шлях через вер-
хів’я Дніпра — так І. Г. Підоплічко пояснював поширення S. superciliosus (в 
його розумінні — S. rufescens) по обидва боки Дніпра. 

Розглянемо спочатку варіант з авульсією. Внаслідок фундаментальних 
рис геологічної будови і рельєфу платформеної частини України (зчленуван-
ня Українського щита, з його гранітами, і Дніпровсько-Донецької западини), 
прирізання лівобережних територій до Правобережжя, хоча і не є рядовою 
подією, але все ж набагато більш вірогідне, ніж приєднання правобережних 
ділянок до Лівобережжя. Приклад авульсій першого типу наведено на рис. 
2.2; щодо авульсій другого типу ніяких свідчень немає. А шукана подія до-
статньо пізня — кінець плейстоцену-голоцен — отже мала б залишити сліди 
в рельєфі. Однак припустимо, що така подія все ж сталася. Тоді перед нами 
проблема, як розселити новий вид крізь території, вже заселені близькоспорі-
дненим S. superciliosus. В таких умовах у сучасних ховрахів спостерігається 
конкурентне витіснення, дещо ускладнене міжвидовою гібридизацією. При-
пустимо, що середовище кінця плейстоцену-початку голоцену сприяло ново-
му виду (S. major). Тоді S. superciliosus на територіях, по яких розселювався 
новий вид, мав би зникнути; чого, однак, не спостерігається (S. superciliosus 
fulvoides не вимер на Лівобережжі і в голоцені). 

 Другий шлях — через північні частини плейстоценового ареалу S. super-
ciliosus — крім того, що знову ставить нас перед проблемою конкурентного 
виключення, оскільки і в плейстоцені, і в голоцені (пребореал) Білорусі вияв-
лені S. superciliosus (Мотузко 1985; Motuzko & Ivanov 1996), має ще одне об-
меження. Територія басейну Верхнього Дніпра була більш-менш відкрита 
для розселення ховрахів тільки до кінця плейстоцену. З початком голоцену 
почалося заліснення північних територій, і ця частина адаптивної зони хов-
рахів досить швидко закривається. В цей час на півночі України зникає 
S. severskensis, в Білорусі також голоценові знахідки ховрахів відсутні після 
пребореалу.  

А крім того, який би шлях розселення на схід наших гіпотетичних Право-
бережних S. major не прийняти — через верхів’я Дніпра чи авульсія — в кін-
ці все одно чекає проблема їх переселення в межі сучасного ареалу, за Волгу.  

Другий альтернативний сценарій — плейстоценові major-подібні форми є 
результатом екофенотипної мінливості. За цього сценарію пояснюються дані 
про присутність «S. major» на захід від Волги (Громов et al. 1965).  

Так, дуже схожі на S. major крупні ховрахи місцезнаходження Рибна Сло-
бода (Громов et al. 1965). Рибна Слобода — середньоплейстоценове місце-

                                                                          
присутності викопних S. major на захід від Волги більше не надходило (тоді як на Уралі є як го-
лоценові, так і пізньоплейстоценові знахідки S. major (Chemagina et al. 2019). Врешті, сам Гро-
мов вважав центром походження S. major Заволжя.  
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знаходження, що відстоїть в часі від ховрахів Анетівки і Межиріча на 
300 тис. років, а від ховрахів станиці Цимлянська та Самарської Луки (яких 
І. М. Громов визначає як S. major) ще на 10–20 тис. років. Отже, рештки хов-
рахів з Рибної Слободи — безсумнівно не S. major, оскільки протягом цих 
наступних 300 тис. років на території Європи є безліч знахідок S. superciliosus 
і ніяких знахідок, схожих на S. major — аж до кінця пізнього плейстоцену.  

Тобто це виглядає як повторювана поява деяких рис S. major в популяціях 
S. superciliosus, можливо, кліматично зумовлена. Рибна Слобода — це ліхвін 
= гольштиній = завадівка, останнє по-справжньому тепле міжльодовиків’я, з 
кліматом, м’якшим за сучасний. Те, що в голоцені клімат став теплим і більш 
зволоженим, загальновідомо. Але і умови, в яких існували S. superciliosus 
Правобережжя Дніпра також в цілому більш гумідні, ніж на Лівобережжі 
(особливо, якщо, відповідно до гіпотези клаптикової ковдри (Рopova et al. 
2019) брати до уваги не конкретно умови, в яких існували фауни Анетівка і 
Межиріч, а умови цілого палеогеографічного компартменту, в якому обмін 
генами міг би здійснюватись без істотного впливу географічних бар’єрів). 
Таким чином, екофенотипна мінливість як причина появи major-подібних 
форм серед S. superciliosus не виключена.  

Однак, як це описано в основному сценарії, для ховрахів Colobotis тери-
торії України спостерігається чітка кореляція між появою і зникненням мор-
фологічно відмінних форм (підвидів) і станом палеогеографічних бар’єрів; це 
свідчить на користь того що ці морфологічно відмінні форми — таксони, а не 
екоморфи.  

Крім того, і власне S. superciliosus, виходячи з його географічного і стра-
тиграфічного розповсюдження (див. рис. 5) і всупереч визначенню Colobotis 
як пустельно-степових ховрахів (Громов et al. 1965), ніякою мірою не є ксе-
рофільним видом. Він може зустрічатися в тафоценозах разом з ксерофіль-
ними формами — тушканчиками, жовтими строкатками, сліпушками — але 
таке спостерігається в складномозаїчному оточенні (Гірський Крим, лесові 
острови Подесення, тощо). В монотонно аридних біотопах цього виду немає, 
що характерно не тільки для України, але, очевидно, і для Північного Причо-
рномор’я в цілому (напр., Petculescu 2013). Так що, по-перше, мезофільні 
умови були для S. superciliosus цілком звичними; а по-друге, наприклад, у го-
лоценових екземплярів із Єрків, Бородаївки і Костянця ці умови не призвели 
до появи major-подібної морфології. 
 
Висновки 

Вимерлі ховрахи Spermophilus (Colobotis) superciliosus (середній плейсто-
цен-голоцен) відносяться до видів з переважанням резистентної стійкості над 
пружною, з стійким і надзвичайно обширним ареалом і широкими екологіч-
ними уподобаннями. Іншими словами, виникають певні проблеми щодо за-
стосування до них екологічного критерію виду (обмеження для їх існування в 
межах адаптивної зони ховрахів, становлять, здається, тільки аридні умови); 
але географічний критерій до них цілком застосовуваний.  



Вид в біології • Species in Biology 193 

Часо-просторова структура морфологічної різноманітності крупних хов-
рахів підроду Colobotis з території України змінюється в три основні етапи, 
відповідно до ізолюючої ролі Дніпра: середньоплейстоценовий етап з єдиним 
підвидом S. superciliosus — S. s. birulai — і слабкою ізоляцією Правобережжя 
і Лівобережжя; пізньоплейстоценовий етап, що характеризується формуван-
ням добре морфологічно відособлених підвидів, за посилення ролі географіч-
них бар’єрів, в першу чергу Дніпра; голоценовий етап, що почався з проник-
нення лівобережних форм на територію Правобережжя, а продовжився фраг-
ментацією ареалу в умовах зволоження клімату і вимиранням, що почалося з 
північної і південної периферії (Білорусь, Крим). Найдовше (очевидно, до іс-
торичного часу) S. superciliosus протрималися в Середньому Придніпров’ї. 

Визнання S. superciliosus cf. major з місцезнаходжень Анетівка і Межиріч 
за справжніх S. major викликає низку проблем при поясненні формування су-
часного ареалу S. major і плейстоценового поширення S. superciliosus. Тому 
ми схильні розглядати ховрахів Анетівки і Межиріча в складі S. superciliosus 
(можливо, як окремий підвид).  

Статус major-подібних форм з місцезнаходжень Анетівка і Межиріч зале-
жить від статусу інших форм ховрахів Colobotis з території України, S. super-
ciliosus palaeodesnensis та S. superciliosus fulvoides. Вони описані як підвиди 
(Громов et al. 1965; Рековец 1979), але зникнення S. superciliosus cf. major 
Правобережжя після проникнення на цю територію S. superciliosus fulvoides 
наприкінці плейстоцену-на початку голоцену виглядає надто схожим на кон-
курентне витіснення.  
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Резюме 

ПОПОВА, Л., РЕКОВЕЦЬ, Л. Екологічний і географічний критерії виду у четвертинних 
ссавців, на прикладі ховрахів підроду Colobotis (Sciuridae, Rodentia). — У плейстоцено-
вих ссавців спостерігаються два основні типи відповіді на кліматичні зміни плейстоцену — 
пружна (із значною динамікою ареалу) і резистентна (стійкі ареали). Вимерлі ховрахи підро-
ду Соlobotis належать до видів з резистентною динамкою, і водночас, формують морфологі-
чно відособлені підвиди. Розселення середньоплейстоценових Spermophilus (С.) superciliosus 
на обох берегах Дніпра відповідає відсутності жорсткої ізолюючої ролі Дніпра в умовах тек-
тонічної стабільності. В пізньому плейстоцені, за домінування висхідних тектонічних рухів і 
зростання ізолюючої ролі річок, формуються підвиди: на Лівобережжі, S. superciliosus pal-
aeodesnensis та S. superciliosus fulvoides; на Правобережжі — форма, морфологічно подібна 
до S. major. В голоцені ця major-подібна форма заміщується на S. s. fulvoides, що вселяється з 
Лівобережжя.  
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YENA, A. V. From species to cultivar and backwards. — When one describes some plants, there 
are cases when natural selection produces cultivars, and the products of selective breeding appear to 
be species. The majority of specialists in fundamental and applied botany do not pay respective at-
tention to this problem. Meanwhile, despite the formal following of the rules of respective Codes, 
there is a disregard to fundamental tenets of philosophy and mixing of natural and cultural objects. 
There is need to develop mechanisms that would prevent the conversion of species into cultivars 
and vice versa. The issue is considered on nomenclatural examples of taxa and culta of the genus 
Hedera. 

 
При описании и наименовании некоторых растений имеют место случаи, 

когда природные виды, возникшие в результате естественного отбора, стано-
вятся сортами, а культивируемые сорта, продукты искусственного отбора, 
предстают как виды. Несмотря на формальное соблюдение определённых 
номенклатурных правил или же отсутствие запретов, здесь проявляются не 
только дефекты стыковки Кодекса ботанической номенклатуры (КБН) и Ко-
декса номенклатуры культивируемых растений (ККР), игнорирование спе-
цифики таксономии и культономии, но и нечто большее, имеющее отноше-
ние уже к философии — смешение объектов природы и культуры.  

«Продукты природы — то, что свободно произрастает из земли. Про-
дукты же культуры производит поле, которое человек ранее вспахал и засе-
ял», — говорят философы (Риккерт 1998: 54). 

Мы раскроем данную проблему на примерах номенклатуры таксонов и 
культонов из рода Hedera, в частности, H. crebrescens M. Bényei-Himmer et 
M. Höhn, H. helix L., H. hibernica (G. Kirchn.) Bean, H. taurica (Hibberd) Car-
rière. 

Возможность одномоментного «превращения» вида в сорт предусмотрена 
в Прим. 4 Ст. 28.1. КБН (Turland et al. 2018) и в двух статьях ККР (Brickell et 
al. 2016). «Таксон, более не рассматриваемый в ранге вида или ниже соглас-
но КБН, может быть обозначен как сорт, если такое обозначение считает-
ся полезным и соответствующим», — говорится в Ст. 2.4 ККР. «Конечный 
эпитет законного, согласно КБН, названия таксона рангом вид или ниже 
следует сохранить в латинской форме как эпитет сорта, если данный так-
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сон впоследствии переклассифицирован как сорт», — диктует нам Ст. 21.5 
ККР (здесь и далее все цитаты даны в переводе автора статьи).  

Если руководствоваться внешне согласованными указаниями КБН и ККР, 
то при введении в культуру, например, плюща ирландского достаточно было 
произвести простую номенклатурную метаморфозу:  

Hedera hibernica → Hedera ‘Hibernica’.  
Прежде всего, перемещение видового эпитета в сортовой выглядит по 

меньшей мере ничем не оправданной и излишней операцией, дублирующей 
уже существующее название таксона и нарушающей общенаучный принцип 
парсимонии. Ведь оба Кодекса однозначно признают возможность сохране-
ния законного названия растения при введении его в культуру из природы 
(Ст. 28.1. КБН; Ст. 1.1. ККР). Далее, в рассмотренном случае из законного 
латинского биноминала вдруг выпадает видовой эпитет, делая комбинацию 
ущербной и придавая ей ложные признаки межвидового гибрида (использо-
вание знака «х» в названии межвидового гибрида опционально: см. Прил. VII 
ККР). С другой стороны, в ККР (Ст. 8.1., 21.2) узаконена необязательность, 
факультативность использования видового и внутривидовых эпитетов при 
представлении полного названия сорта: в его написании можно ограничиться 
лишь названием рода и сортового эпитета. Здесь мы, несомненно, сталкива-
емся с непредумышленным торпедированием главной цели, которую по идее 
преследует научная номенклатура растений — дать объекту точное, уникаль-
ное название. 

В дополнение будет нелишним отметить, что сорт, полученный при «пря-
мом переводе» из вида, не несёт подразумеваемого отпечатка культурной де-
ятельности человека: это, по сути, просто таксон, практически выкраденный 
интродуктором у природы и выдаваемый им за произведение селекции. По-
добные случаи напоминают практику некоторых авангардистов объявлять 
произведением искусства любой натуральный предмет, как это сделала в своё 
время одна японо-американская художница в своей знаменитой инсталляции 
с зелёным яблоком (Ono 1966). 

Разумеется, введение в культуру дикорастущих растений с морфологиче-
скими отклонениями от типа является одним из путей получения нового сор-
та (Ст. 20.2 ККР). С подобного акта начиналась всякая селекция культивиру-
емых растений. Известно, к примеру, несколько хорошо отличимых по форме 
листьев клонов H. hibernica, которые получили сортовые названия, заимство-
ванные из топонимики мест в Великобритании, где они были обнаружены 
(‘Sark’, ‘Glengariff’, ‘Hunterston’ и др.). Но бывает и так, что сортовой эпитет, 
произведённый из видового, присваивается нетипичной, нерепрезентативной 
особи, введённой в культуру. Именно это произошло с давно куль-
тивируемым сортом Hedera ‘Hibernica’, считавшимся эталонной формой ди-
корастущего вида H. hibernica. Однако оказалось, что данный сорт происхо-
дит из морфологически весьма своеобразного, к тому же узкоэндемичного 
природного клона H. hibernica (McAllister & Rhutherford 1990). Типовая же 
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форма H. hibernica имеет выраженную внешнюю схожесть с плющом обык-
новенным, H. helix, и принималась за последний вид вплоть до 1990-х гг.  

Превращение сорта в вид никак не регламентируется в обоих Кодексах. 
Тем не менее, подобные прецеденты также имеют место. Они основываются 
не столько на правовом принципе «разрешено всё, что не запрещено», сколь-
ко на неразборчивости некоторых систематиков. В этом отношении заслужи-
вает внимания история появления во флоре Крыма плюща крымского, 
H. taurica.  

В отечественной науке название H. taurica первой применила А. И. По-
яркова (Пояркова 1950), обработавшая род Hedera для «Флоры СССР», и с 
тех пор оно стало часто употребляться в отношении дикорастущих растений 
из Крыма, прежде отождествлявшихся с H. helix. Каково же происхождение 
названия H. taurica? Оно возникло не в ботанической, а в садоводческой сре-
де. Как мы установили, исходная номенклатурная комбинация с эпитетом 
taurica фактически относилась к старинному сорту H. helix, который по сего-
дняшним меркам можно было бы отнести к группе культиваров Miniatures. 
Название H. helix var. taurica впервые было напечатано в английской садо-
водческой периодике 1842 г., в небольшом каталоге поступивших растений 
для обозначения нового образца плюща с кратким его описанием: «особая 
разновидность с очень маленькими тёмно-зелёными листьями» (Booth 1842: 
111). Несмотря на отсутствие в тексте прямых указаний на происхождение 
растений, по названию и контексту видно, что к этому, вероятнее всего, при-
частен Н. А. Гартвис, второй директор Никитского ботанического сада. Из-
вестно, что он занимался селекцией новых сортов декоративных растений и 
активно обменивался посадочным материалом с питомником автора упомя-
нутого каталога (Арбатская & Вихляев 2011). В дальнейшем эпитет taurica 
многократно фигурировал с названием рода Hedera в видовом либо внутри-
видовом ранге и с несколькими версиями цитирования авторов, как садово-
дов, так и систематиков, причём в самых различных изданиях — от коммер-
ческих прайс-листов до научных монографий.  

Вплоть до начала ХХ в. эпитет taurica со всей очевидностью обозначал 
сугубо сортовой статус плюща, который широко выращивался на продажу 
рядом европейских и американских питомников с такой, например, сопрово-
дительной информацией: «Ivy, Russian (Hedera Taurica) — Small leaved; very 
hardy. 25 cents each» (Moon 1883: 44). Нужно иметь в виду, что до того, как 
правила номенклатуры культивируемых растений были сформулированы в 
ККР, при обозначении сортов по умолчанию пользовались ботаническими 
терминами «разновидность» и «форма» или же прибегали к квазивидовым 
биноминалам и триномиалам. Один из вариантов такого «садового» биноми-
нала (H. taurica Carrière) и был воспринят А. И. Поярковой как обозначение 
вида, при этом произошло буквальное хорологическое истолкование видово-
го эпитета.  

Сегодня это название считается признанным во многих флористических и 
таксономических сводках. Тем не менее, морфометрический анализ, прове-
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дённый по тридцати признакам, не подтвердил таксономической самостоя-
тельности образцов из Крыма, относимых к H. taurica, что служит убеди-
тельным основанием для перевода данного названия в синонимы H. helix 
(Ackerfield & Wen 2002). Наши наблюдения в природе и анализ гербарных 
образцов также убеждают в том, что в Крыму действительно произрастает 
вид, по признакам полностью соответствующий H. helix subsp. helix.  

Вместе с тем, окончательное решение проблемы с H. taurica должно со-
провождаться определёнными номенклатурно-таксономическими процеду-
рами, в частности, выделением неотипа данного названия. Однако аутентич-
ного материала, относящегося к гартвисову сорту, история не сохранила. Как 
и многие другие старинные сорта плюща (McAllister & Marshall 2017), ‘Tau-
rica’ был утерян после Первой мировой войны и сегодня отсутствует в кол-
лекциях и питомниках декоративных культур по обе стороны Атлантики. 
Гербарных образцов этого культивара, как мы установили, нет в научных за-
ведениях Европы. Наши поиски реликтов культивирования, которые бы со-
ответствовали первичному описанию «H. helix var. taurica», не увенчались 
успехом ни в Никитском ботаническом саду, ни в бывшем имении 
Н. А. Гартвиса в Артеке. Ситуация усугублена тем, что морфологические 
признаки, которые рядом авторов на протяжении полутора веков приписыва-
лись совершенно разным таксонам и культонам плюща с присвоенным им 
эпитетом taurica (а таких случаев было не менее пяти), не сопоставимы меж-
ду собой и не соответствуют исходным, которыми обладал старинный сорт 
‘Taurica’ (Ена 2019). 

В итоге мы видим, что ни подозрительные неясности, касающиеся проис-
хождения названия «H. taurica», ни очевидные противоречия в морфологиче-
ских описаниях предполагаемых таксонов, которым оно приписывалось, не 
вызывали серьёзных подозрений у систематиков и флористов, зато оконча-
тельное развенчание развесистого мифа, выросшего на этом названии, потре-
бует большой аналитической работы. 

Прецеденты, подобные приведённому выше, случаются и сегодня. Вен-
герскими ботаниками недавно выделен новый вид плюща H. crebrescens (Bé-
nyei-Himmer et al. 2017), описанный по одичавшим растениям культурного 
клона, упорно не отождествляемого с H. helix и тем не менее не имеющего 
никаких существенных отличий от него. Прежде всего, это касается плоидно-
сти и строения трихом, ибо два этих признака являются главными в разделе-
нии видов в р. Hedera (McAllister & Marshall 2017). Форма и величина листь-
ев и особенности формирования соплодий, трактуемые авторами «вида» как 
его диагностические признаки, являются в данном случае признаками, обыч-
но характеризующими отличия разных клонов или сортов в пределах одного 
вида. Судя по описанию и фотографиям, речь может идти о старинном ан-
глийском сорте ‘Angularis’, который выращивается в европейских странах со 
второй половины XIX в. При морфологическом сравнении «H. crebrescens» с 
H. helix и H. hibernica авторы допускают грубую осечку, так как на самом де-
ле в морфометрическом анализе ими использованы, как они же и сообщают, 
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не типичные природные формы видов, а образцы двух сортов плюща — 
H. helix ‘Zebegény’ и H. hibernica ‘Hamilton’, имеющие существенные морфо-
логические отличия от соответствующих природных типовых форм.  

Данный фарс получил солидное продолжение в виде широко поставлен-
ного филогенетического анализа, который, разумеется, показал: «Ближайшие 
по хлоротипу родственники [H. crebrescens] были выявлены в линии, включа-
ющей образцы H. helix», однако и это не смутило авторов, которые продол-
жили настаивать на том, что «существенные морфологические, фенологи-
ческие и экологические различия исключают идентификацию H. crebrescens 
как H. helix» (Major et al. 2020: 9). 

 В отношении распространения «H. crebrescens» указывается, что «новый 
вид» чаще всего встречается на железной дороге, в парках и на кладбищах, а 
тип собран в Будапештском арборетуме. Чего только стоит описание состава 
ценоза, характерного для «нового вида»: «Он часто растёт в ассоциации с 
Ailanthus altissima, Acer negundo, Celtis occidentalis, Robinia pseudo-acacia» 
(Bényei-Himmer et al. 2017: 234): здесь одни адвентивные древесные породы! 
Как видим, «новый вид» не встречен в естественных аборигенных раститель-
ных сообществах. 

Если представить, что систематики вдруг решат воспользоваться подоб-
ными прецедентами в полном масштабе, то последовательное их развитие 
теоретически грозит абсурдной, но вполне осуществимой кульминацией, ко-
гда все интродуцированные дикоросы стали бы сортами, а все выведенные 
сорта получили бы таксономический ранг — видовой или внутривидовой. В 
подобной перспективе на самом деле не заинтересованы ни ботаники, ни рас-
тениеводы. Оба лагеря в итоге захлестнуло бы явление, которое резонно 
назвать номенклатурной и таксономической инфляцией. В частности, только 
в десятке важнейших декоративных культур насчитывается больше сортов, 
чем описанных видов Цветковых растений (Lange et al. 1999). О разрушении 
филогенетических и филогеографических построений говорить вообще не 
приходится. 

Мы вынуждены констатировать, что естественнонаучная несостоятель-
ность решений, продемонстрированных в изложенных примерах, мало забо-
тит большинство специалистов как теоретической, так и прикладной ботани-
ки. В этом, несомненно, видна живучесть досадной традиции взаимного 
неприязненного отношения ботаников и растениеводов друг к другу, восхо-
дящая к Линнею, который писал: «Цветоводы-любители… пестуют соб-
ственную науку, …и ни один здравомыслящий ботаник не должен перехо-
дить в их лагерь» (Линней 1989: 212).  

С другой стороны, не секрет, что дарвинисты редко перечитывают Дарви-
на, в особенности его высказывания относительно искусственного отбора, 
например, такое: «Нет никакой вероятности, чтобы признаки, отобранные 
по прихоти человека, были похожи на различия, которые сохраняются при 
естественных условиях в силу своей непосредственной пользы для данного 
вида…» (Дарвин 1951: 272). 
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Приходится говорить и о том, что по уровню разработанности понятийно-
терминологического аппарата и стабильности номенклатуры ККР значитель-
но отстаёт от КБН. Если первые «Правила ботанической номенклатуры» бы-
ли приняты в 1867 г. (Turland et al. 2018), то Кодекс культивируемых расте-
ний появился только в 1953 г. (Brickell 2016). В нём, в частности, произошло 
разграничение областей приложения терминов «вид» (и внутривидовых кате-
горий) и «сорт», но только в 1995 г., в восьмом его издании, появился (прав-
да, лишь в глоссарии) термин культон — аналог таксона в селекции и расте-
ниводстве. Оба кодекса содержат отдельные перекрёстные ссылки друг на 
друга, которые, как мы видим, не только не обеспечивают однозначность и 
стабильность номенклатуры таксонов, интродуцируемых в культуру или 
культонов, рассматриваемых как таксоны, но провоцируют принятие глубоко 
ошибочных решений.  

Два Кодекса номенклатуры, которые регулируют наименование образцов 
дикой и культурной флор, должны обрести, наконец, инструменты, противо-
действующие эрозии границ их ответственности и сделать невозможными 
«путешествия» растений из вида в сорт и обратно. 
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Резюме 

ЄНА, А. В. Із виду в сорт та зворотно. — Під час описування деяких рослин мають місце 
випадки, коли результати природного добору становляться сортами, а продукти штучного 
добору перетворюються у види. Більшість спеціалістів з ботаніки та рослинництва не при-
дають цій проблемі належного значення. Між тим, незважаючи на формальне дотримування 
правил відповідних Кодексів, тут спостерігається зневаження фундаментальних положень 
філософії, змішування об’єктів природи i культури. Існує необхідність розробити інструмен-
ти, які б унеможливили перехід видів в сорти та навпаки. Проблема розглядається на прик-
ладах номенклатури таксонів та культонів р. Hedera. 
.  
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MELNYK, V. On the species independence of Carlina cirsioides Klokov (Asteraceae). — The 
systematic position and modern state of populations of the rare species of Ukrainian flora Carlina 
cirsioides Klokov (Asteraceae) are considered. Since this species is included into the Red Data 
Book of Ukraine (2009) and the European List of Globally Threatened Animals and Plants (1991), 
it is well-known for European botanists as an endemic of the Ukrainian flora. However, neither the 
authors of Flora Europaea (1976), nor monographers of the genus Carlina recognize Carlina cir-
sioides as a separate species. Comparative morphological, chorological, and coenotic analyzes does 
not allow Carlina cirsioides to be considered as a separate species, endemic and relic of the Ukrain-
ian flora. According to morphological features, specimens from the plains of Ukraine are referred 
to the subspecies Carlina acaulis caulescens, which is distributed mainly in plain regions of Eu-
rope. Ecological and coenotic conditions of habitats of Carlina acaulis in the lowland part of 
Ukraine are different from its habitats in the Carpathians and Alps and are close to xerotherme 
grass communities with Carlina acaulis of plains of Central Europe. Steppe communities of Festu-
co-Brometea class with Carlina acaulis in the Volhynian-Podolian Upland are similar to xe-
rotherme communities with Carlina acaulis of Central Europe. Erico-Pinetea class communities 
are common habitats for Carlina acaulis in the Ukrainian Polissia and north-eastern Poland. Low-
ering the species status of Carlina cirsioides from separate species to subspecies Carlina acaulis 
caulescens does not diminish its phytosozological value. Due to the low number of Carlina acaulis 
populations in the Volhynian-Podolian Upland and Polissia, all localities of this species in the low-
land part of Ukraine need to be provided by protection. 

 
Вступ 

Відкасник осотоподібний (Carlina cirsioides Klokov, Asteraceae) вважаєть-
ся одним із найбільш відомих ендеміків флори України, оскільки він внесе-
ний не лише до Червоної книги України (2009), а й до Європейського черво-
ного списку рідкісних видів тварин і рослин, які зникають у світовому масш-
табі (European… 1991). Однак, його видова самостійність не визнається ні ав-
торами «Flora Europaea» (Webb 1976), ні монографами роду Carlina (Meusel 
& Kästner 1994). Щоб уникнути цього протиріччя і встановити систематичне 
положення цього виду, нами вивчалися його популяції у порівняльно-морфо-
логічному, географічному та еколого-ценотичному відношеннях. 
 
Матеріали та методи 

В основу роботи покладені матеріали польових досліджень проведених в 
2010–2020 рр. Вивчення популяцій Carlina cirsioides проводилось у рівнинній 
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частині України в Рівненській, Житомирській, Львівській, Івано-Франків-
ській, Тернопільській та Хмельницькій областях.  

Вивчені гербарні зразки Carlina cirsioides, що зберігаються у гербаріях Ін-
ституту ботаніки імені М. Г. Холодного НАН України (KW), Національного 
ботанічного саду імені М.М. Гришка НАН України (KWHA), Київського на-
ціонального університету імені Т. Г. Шевченка (KWU*), Львівського націо-
нального університету імені Івана Франка (LW), Державного природознавчо-
го музею НАН України у Львові (LWS), Інституту екології Карпат НАН Ук-
раїни (LWKS), Рівненського обласного краєзнавчого музею.  

Картосхеми поширення виду складено точковим методом. Фітоценотичні 
описи й вивчення вікової структури популяцій проводились за методикою, 
викладеною у роботі Т. О. Рабонтова (1983).  

Для визначення онтогенетичних станів популяцій Carlina cirsioides вико-
ристовувалися діагностичні ознаки етапів онтогенезу виду, виділені Т. К. та 
А. Т. Зеленчуками (1996). Облік щільності популяції здійснювався на трансе-
ктах завширшки 1 м2, в межах яких закладалися пробні ділянки 1х1 м2. 
 
Результати та їх обговорення 

Відкасник осотоподібнийCarlina cirsioides Klokov був описаний 
М. В. Клоковим (Клоков 1954) за гербарним зразком зібраним А. Ракочі в 
1901 р. в околицях с. Біличі поблизу Києва (зразок зберігається в Ботанічно-
му інституті імені В. Л. Комарова РАН в м. Санкт-Петербурзі). Згідно з пер-
шоописом М. В. Клокова (Клоков 1954) та його опису у «Флорі УРСР» (Кло-
ков 1962), Carlina cirsioides — це монокарпік, дворічна рослина, ендемік та 
релікт флори України. Його коренева система представлена міцним стрижне-
вим коренем, який заглиблюється на 30–40 см. Стебла поодинокі, близько 5–
55 см (до 1 м) завдовжки, звичайно розвинуті, рідко вкорочені. Прямостоячі, 
прості, клочкувато-павутинисті, до цвітіння тонкоповстисті, під опушенням 
брудно-пурпурові, досить густоулиснені, з одним великим кошиком. Листки 
зібрані в прикореневу розетку та розміщені по стеблу, світло-зелені, жорст-
куваті, черешкові, з коричнувато-брудно-пурпуровим, лише трохи розшире-
ним при основі черешком, разів у три коротшим за пластинку, по краях поз-
бавленим колючок або х невеликою їх кількістю, перисторозсічені, до пери-
стороздільних або деякі (зовнішні в прикореневій розетці) перистонадрізані, 
в обрисі довгасто-еліптичні до еліптичних, близько 11–45 см завдовжки і 7–
15 см завширшки, під час цвітіння помітно павутинисті з обох боків, в моло-
дому віці досить густопавутинисті до тонкопавутинистих; бокові сегменти 
або лопаті листків у кількості 4–10 пар, близько 10–68 мм завдовжки і 6–50 
мм завширшки, пальчастонадрізані та почасти роздільно з довгасто-
ланцетними колючими лопатями, по краях (разом із верхівковою часткою) 
колючозубчасті. Кошик близько 4–5 см завдовжки (з простими внутрішніми 
листочками обгортки) близько 9–13 см в діаметрі (з відгорнутими горизонта-
льними листочками) диск кошика (без листочків) 4–7,5 см у діаметрі; верхів-
кові листочки, що підпирають кошик, почасти схожі з прикореневими та сте-
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бловими, до 20 см завдовжки і 9 см завширшки, але здебільшого дрібніші, з 
широкими черешками та перистими розгалуженими колючками нижче сере-
дини, переходові за формою і розмірами до листочків обгортки зовнішнього 
ряду; останні сидячі, з паристими розгалуженими колючками по краях, на 
верхівці трохи розширені або звужені, колючозагострені, в обрисі загалом 
довгасті, 14–50 мм завдовжки, 7–15 мм завширшки, здебільшого темно-бурі; 
колючки їх 2–8 роздільні; середні листочки яйцевидно- або вузько ланцетні, 
11–25 мм завдовжки і 2,5–5 мм завширшки (при основі), тонко загострені, 
зовні бурувато-коричневі, помітно павутинисті, ширші й коротші з цих лис-
точків вище середини по краях із помітними рясними колючечками; внутрі-
шні листочки лінійні або вузько лінійні, 33–37 мм завдовжки і 2–5 мм завши-
ршки; вище середини трохи розширені й тут з обох боків блискучі, жовтува-
ті, нижче середини з зовнішнього боку бурувато-темно-пурпурові, з внутріш-
нього майже такі ж, як і вгорі, на верхівці тонко загострені; віночки 11–13 мм 
завдовжки, з зубцями 1,2–1,7 мм завдовжки жовтуваті. Сім’янки довгасті, 
3,8–6,0 мм завдовжки, 1,5–2,0 мм завширшки, темно-сірі, густоволосисті, на 
верхівці по краю з кільцем волосків до 2,5 мм завдовжки, чубок 14–17 мм за-
вдовжки і щетинки його з’єднані по 5–7 у пучечки. 

Підсумовуючи аналіз морфологічних ознак C. cirsioides як нового виду, 
М. В. Клоков (1954) зауважує, «наш вид добре відрізняється від Carlina acau-
lis L., окрім виражених розвинених стебел, іншою формою листків та більш 
вираженим на них опушенням, а також значно дрібнішими корзинками». 

Чи достатньо таких дрібних ознак, щоб за ними ідентифікувати новий 
вид? Явно не достатньо. То ж не випадково цей вид не визнавали монографи 
роду Carlina (Meusel, Kästner 1994). Не визнаючи видової самостійності 
C. cirsioides, особини з добре вираженими стеблами вони відносили до підви-
ду C. acaulis ssp. сaulescens (Lam) Schriber et Martens. 

На відміну від безстеблового або короткостеблового підвиду C. acaulis 
acaulis (рис. 1), C. acaulis caulescens (рис. 2) являє собою рослину, що склада-
ється з добре розвинених квітконосних пагонів заввишки 20–40 (до 90) см., 
безлистих або зі стебловими листками. На відміну від C. acaulis acaulis, що 
поширений в горах Європи (Піренеї, Апенніни, Балкани, Альпи, Карпати) 
C. acaulis caulescens зростає не лише в горах, а й на рівнинах Європи. Так, в 
Герцинській Європі цей підвид поширений на Бургундській височині, Рейн-
ських сланцевих горах, в Тюрінському лісі (Meusel & Kästner 1994). 

Автор обробки роду Carlina у «Flora Europaea» (Webb 1976) також не ви-
знавав видової самостійності Carlina cirsioides. Він виділяє два підвиди 
C. acaulis, підвиду C. acaulis caulescens монографів роду в нього відповідає 
підвиду C. acaulis simplex (Waldst. et Kit) Nyman. (= Carlina acaulis aygreta 
Waldst. et Kit) з розгалуженими або простими стеблами.  

G. Hegi (1975) виділяє два підвиди C. acaulis, а в межах підвиду C. acaulis 
acaulis — форму var. caulescens Lam., яка відзначається розвиненими стебла-
ми, завдовжки до 30 см і розеткою листків, що розміщенні навколо суцвіття.  
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Рис. 1. Підвид Carlina acaulis acaulis. Рис. 2. Підвид Carlina acaulis caulescens. 
 

Інший підвид цього виду Carlina acaulis aygreta Waldst. et Kit (= C. acaulis 
simplex (Waldst. et Kit) має розвинені стебла, a розетка навколо суцвіття від-
сутня. У Флорі Румунії (Nyarady 1964) наведено три форми Carlina acaulis — 
типова var. typical Beсk — без стеблова або короткостеблова з розеткою лист-
ків; var. alpine Beek. l.c. (var. caulifera Bauneg.) — з розвиненими стеблами — 
10–40 (50) см) та розеткою листків навколо корзинки; var. aqgregata W. et 
K. — з розвиненими стеблами та поодинокими листками на них. 

У Польщі Carlina acaulis широко поширена в гірських регіонах (Карпати, 
Судети), а також на Малопольській височині. На інших рівнинних територіях 
(Великопольща, Куяви, Мазурське Поозер’я, Помор’я) трапляється рідко. 
При цьому рівнинні популяції представлені переважно підвидом C. acaulis 
caulescens (Wasilowska  Wolkowski 2009). 

Наведений огляд свідчить про те, що C. acaulis є складним сінгамеоном, 
який складається із переважно гірського безстеблового або низько стеблового 
підвиду C. acaulis acaulis та переважно рівниного підвиду C. acaulis cau-
lescens. Морфологічні ознаки описаного М. В. Клоковим виду C. cirsioides 
тотожні ознакам останнього підвиду. Аналіз гербарних зразків C. cirsioides, 
що зберігаються в гербарії Інституту ботаніки ім. М. Г. Холодного НАН Ук-
раїни показав, що тут представлені як рослини з добре розвиненими стеблами 
з розетками листків навколо суцвіть або без них, так і безстеблові рослини. 

В папках під назвою «C. acaulis» в гербарії Інституту ботаніки імені 
М. Г. Холодного НАН України поряд із безстебловими та низькостебловими 
рослинами також представлені рослини з добре розвиненими стеблами, які 
морфологічно нічим не відрізняються від зразків, що зберігаються в папках 
під назвою «C. cirsioides». Вони відрізняються між собою лише географічним 
поширенням. Перші зібрані в Карпатах, останні — в рівнинній частині Укра-
їни. Виникає логічне запитання чому гірські рослини віднесено до C. acaulis, 
а рівнині рослини — до C. cirsioides. Варто було б відмовитись від назви виду 
C. cirsioides і вживати пріорітетну назву C. acaulis для рослин зі всієї терито-
рії України. До речі всі зразки рослин, що були зібрані на рівнинній терито-
рії, починаючи від зборів В. Монтрезора, визначені як C. acaulis caulescens, 
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що задокументовано на етикетках. Вони були переведені до C. cirsioides піс-
ля ревізії М. В. Клокова, про що свідчить його notа critica. Зважаючи на те, 
що рослинни з рівнинної частини України фігурують під назвою C. cirsioides 
у всіх виданнях Червоної книги України (Червона... 2009) та Міжнародних 
Червоних списках (European List... 1991) допустиме вживання цієї назви як 
синоніму C. acaulis. 

Описуючи C. cirsioides, М. В. Клоков (1954, 1962) відносить його до дво-
річних монокарпіків. Слідом цей вид відносили до монокарпіків Б. К. Шиш-
кін та Є. Г. Бобров (1962), Л. С. Бєлоусова зі співавт. (Белоусова et al. 1979) 
та інші. На основі спостережень в природі та в культурі А. Т. Зеленчук та 
Т. К. Зеленчук (1987) дійшли висновку, що C. cirsioides є багаторічним полі-
карпіком. Наші багаторічні спостереження за ростом та розвитком рослин 
цього виду в природі та в культурі підтверджують цю точку зору. 

Наведені вище дані не дозволяють відносити популяції з рівнинної части-
ни України до окремого виду C. cirsioides. За всіма морфологічними ознака-
ми це C. acaulis. Виходячи з цього твердження М. В. Клокова (1962) про 
C. cirsioides як окремий вид, ендемік та релікт флори України є помилковим. 
Реліктову природу не підтверджують і ботаніко-географічні відомості. В аре-
алі цього «виду» відсутні характерні для реліктових видів диз’юнкції. Укра-
їнські рівнинні популяції прилягають безпосередньо до карпатської частини 
ареалу C. acaulis та до рівнинних популяцій цього виду в Польщі. 

В цілому, C. acaulis — середньоєвропейський вид, ареал якого охоплює 
переважно гірські регіони Європи (Піренеї, Альпи, Апенніни, Юри, Балкани, 
Карпати та прилеглі до них рівнини герцинської Європи (Бургундська висо-
чина, Рейнські сланцеві гори, Тюрінський ліс), Польщі (Помор’я, Мазурське 
Поозер’я, Великопольсько-Куявська рівнина, Малопольська височина) та Ук-
раїни (Волино-Подільська височина та Подільська низовина). 

В Україні C. acaulis є більш поширеним у Карпатах (рис. 3) а на рівнині 
вид перебуває поблизу Північно-Східної межі ареалу та є досить рідкісним 
(рис. 4). Ця межа проходить на краю Поліської низовини поблизу смт Дераж-
не Костопільського району Рівненської області — міст Житомир, Київ, Бро-
вари звідки повертає на південь і проходить поблизу міст — Бердичів, Він-
ниця, Хмельницький, Підволочиськ. 

Згідно з даними М. В. Клокова (1962), описаний ним новий вид роду 
Carlina зростає у розріджених лісах, на сухих луках і степових схилах. Про-
ведений нами детальний аналіз місцезростань виду рівнинної частини Украї-
ни показав, що на Волино-Подільській височині він приурочений, в основно-
му, до лучних степів на схилах останцевих гір південної, західної та східної 
експозиції на збагачених кальцієм рендзинах. 

Вид входить до складу формацій Cariceta humilis, Brachypodieta pinnati, 
Bromopsideta inermis, Festuceta valesiacaе, Festuceta rubrae, Anthericeta ra-
mosі, Elytrigieta intermediaе, асоціацій Carex humilis + Bromopsis inermis, 
Carex humilis + Thalictrum foetidum, Carex humilis + Anthericum ramosum, Fes-
tuca valesiaca + Inula ensifolia, Festuca valesiaca + Helictotrichon desertorum, 
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Festuca rubra + Elytrigia repens + Filipendula vulgaris, Anthericum ramosum + 
Carex humilis, Anthericum ramosum + Bromopsis inermis, Anthericum ramosum 
+ Brachypodium pinnatum, Elytrigia intermedia + Inula ensifolia, Brachypodium 
pinnatum+ Carex humilis, Brachypodium pinnatum+ Anthericum ramosum, Bra-
chypodium pinnatum + Festuca valesiaca, Brachypodium pinnatum + Inula ensi-
folia, Brachypodium pinnatum + Molinia caerulea + Elytrigia repens, Brachy-
podium pinnatum + Sesleria caerulea, Brachypodium pinnatum + Poa pratensis, 
Brachypodium pinnatum + Elytrigia intermedia.  
 

 
Рис. 3. Географічне поширення Carlina acaulis в 
Українських Карпатах (локалітети — за гербар-
ними та літературними даними).  

 

 
Рис. 4. Географічне поширення Carlina cirsioides (= C. acaulis caulescens) в рівнинній частині 
України. 
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Значно рідше C. сirsioides трапляється в екотопах між лісовою та лучною 
рослинністю та на лісових галявинах. На крайньому півдні Поліської низови-
ни C. acaulis зростає в світлих соснових та мішаних лісах. 

Отже, в рівнинній частині ареалу в Україні C. acaulis входить переважно 
до складу степових угруповань класу Festuco-Brometea значно рідше до лісо-
вих угруповань класу Erico-Pinetea та лучно-лісових екотонів. Гірські місцез-
ростання C. acaulis значно відрізняються від рівнинних. В Карпатах C. aca-
ulis — компонент гірських лук, приурочений до теплих схилів, вкритих щіль-
нодернистими формаціями — біловусниками, куничниками, костричниками 
на висотах до 2000 м (Малиновський 1980). Подібні умови місцезростань ви-
ду в Альпах, де він є компонентом лучних угруповань із домінуванням Bro-
mus erectus, Nardus stricta, Festuca valesiaca (Hegi 1987). 

В рівнинних регіонах Середньої Європи місцезростання C. acaulis відмін-
ні від гірських. Тут вид приурочений переважно до ксерофільних травянис-
тих угруповань на грунтах багатих на кальцій. Такі угрупованння наводяться 
до Вогезів, Шварцвальду, Баварського лісу, Швабського Альбу, Швабсько-
Баварського плоскогір’я (Meusel & Kastner 1994). 

На північному заході Німеччини C. acaulis входить до складу ксеротермі-
чних кальцієфільних трав’янистих угруповань із домінуванням Brachypodium 
pinnatum, Festuca gestphalica, Bromus eruthus, та з участю Cirsium acaule, 
Carlina vulgaris, Gentianella ciliata. Разом із Brachypodium pinnatum C. acaulis 
зростає в низовині Вюрттембергу (Ellenberg 2009). 

В Тюрінгському басейні C. acaulis зростає на грунтах багатих на кальцій і 
входить до складу угруповань утворених Bromus erectus, Sesleria caerulea, 
Festuca ovina разом із Pulsatilla vulgaris, Gentiana cruciata, Bupleurum 
falcatum, Laserpitium latifolium (Hegi 1987). 

В північно-східній Польщі C. acaulis зростає у соснових борах (Wasil-
owska  Wolkowski 2009).  

Порівняння еколого-ценотичних умов місцезростань C. acaulis показало 
значні відмінності між рівнинними та гірськими екотопами. В Карпатах і 
Альпах цей вид є компонентом гірських лук, а в рівнинних регіонах Європи 
він приурочений переважно до лучних степів на сході ареалу та до ксеротер-
мічних трав’яних угрупувань у західній частині. Ці угруповання близькі за 
флористичним складом і приурочені до грунтів збагачених кальцієм. Лісові 
угруповання із участю C. acaulis Поліської низовини близькі до прилеглих до 
них екотопів північно-східної Польщі. Отже, еколого-ценотичні умови місце-
зростань рівнинної частини України не є специфічними, вони є типовими для 
всієї рівнинної частини ареалу C. acaulis. 

В цілому, дані морфології, хорології та фітоценології не дозволяють вва-
жати описаний М. В. Клоковим C. сirsioides окремим видом, ендеміком та 
реліктом флори України. Рівнинні локуси цього «виду» в Україні допустимо 
умовно вважати географічною популяцією C. acaulis. Віднесення цієї попу-
ляції до C. acaulis ніскільки не знижує її фітосозологічної цінності. 
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Аналіз чисельності популяції C. acaulis в рівнинній частині ареалу виду в 
Україні дозволив установити, що поблизу східної межі ареалу цей вид є над-
звичайно рідкісним. Підрахунок чисельності популяцій C. acaulis на Поділь-
ській височині показав, що до їх складу входить від 3 до 2000 особин. Най-
нижчою є чисельність популяції на горі Макітра (Львівська обл.) — лише три 
особини. В п’яти із 14 досліджених популяцій налічується кілька десятків 
особин — від 25 до 89, або кілька сотень особин — 138 до 627 особин І лише 
в двох локальних популяціях — на Чортовій горі в Івано-Франківській облас-
ті та на горі Зарваниця в Тернопільській області чисельність популяції стано-
вить близько 1000 особин в кожній. Отже, чисельність популяцій є вкрай ни-
зькою. Середня щільність популяцій — 3–5 особин на 1 м2, максимальна — 
20 особин на 1 м2 (Cкоропляc 2015). 

Наведені вище дані узгоджуються із матеріалами обліку популяцій цього 
виду проведених на Бурштинському Опіллі (Івано-Франківська обл.) в 2009–
2011 рр. І. І. Дмитраш та Н. В. Шумською (2011). Чисельність особин із де-
в’яти досліджених ними популяцій становила від 23 до 5000 особин. 

Поза межами Подільської височини, на краю Поліської низовини були ви-
явлені лише поодинокі особини C. acaulis.  

Популяції C. cirsioides (= C. acaulis) добре забезпечені охороною у рів-
нинній частині України. Вони охороняються у Національному природному 
парку «Галицький» (Івано-Франківська обл.), в природному заповіднику 
Медобори (Тернопільська обл.), ботанічних пам’ятках загальнодержавного 
значення: Лиса гора та гора Сипуха (Львівська обл.), Чортова гора та Касова 
гора (Івано-Франківська обл.), в ботанічному заказнику місцевого значення 
гора Могила та гора Курилиха (Тернопільська обл.), в заповідному урочищі 
«Адамове Займисько» (Хмельницька обл.). 

За нашими рекомендаціями в Тернопільській області створено ботанічний 
заказник місцевого значення гора Курилиха. Зважаючи на високу фітосозоло-
гічну цінність C. acaulis поблизу східної межі ареалу, всі популяції виду на 
Волино-Поділлі та Поліссі необхідно взяти під охорону. 
 
Висновки 

Carlina cirsioides Klokov (Asteraceae) відомий як ендемік флори України 
насправді не є ендеміком. Порівняльно-морфологічний та географічний ана-
лізи дозволили встановити, що популяції цього «виду» відносяться до Carlina 
acaulis L. і ні чим суттєво не відрізняються від популяцій в рівнинних регіо-
нах Середньої Європи, що належать до підвиду Carlina acaulis сaulescens. Ді-
агностичні ознаки, за якими був описаний Carlina cirsioides настільки незна-
чні, що вони не дають підстав для виділення його як окремого виду, відмін-
ного від Carlina acaulis.  

Віднесення популяцій із Волино-Поділля та Полісся до реліктів флори 
України є помилковим, оскільки вони не є відособленими, а безпосередньо 
прилягають до карпатської частини ареалу Carlina acaulis та до його рівнин-
них популяцій в Польщі. 
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Еколого-ценотичні умови місцезростань Carlina acaulis в рівнинній час-
тині України відрізняються від її карпатських екотопів і близькі до місцезро-
стань у рівнинних регіонах Середньої Європи. Лучні степи формацій Brachy-
podieta pinnati, Bromopsieta inermis, Cariceta humilis, Festuceta valesiacae, до 
складу яких входить Carlina acaulis на Волино-Поділлі, за еколого-ценотич-
ними умовами та флористичним складом близькі до ксеротермічних трав’я-
нистих угруповань Середньої Європи, а світлі соснові та мішані ліси — це 
місцезростання Carlina acaulis на Поліссі та в північно-східній Польщі. 

Незважаючи на пониження видового статусу популяцій рівнинної частини 
України в зв’язку з віднесенням їх не до ендемічного виду Carlina cirsioides, а 
до широко ареального європейського Carlina acaulis, їх фітосозологічна цін-
ність лишається незмінною. Раритетність Carlina acaulis в рівнинній частині 
України обумовлена вузькою еколого-ценотичною амплітудою та негатив-
ним антропогенним впливом на місцезростання та популяції (заліснення схи-
лів, збір рослин як лікарської сировини та букетів).  

Із метою збереження генофонду Carlina acaulis слід узяти під охорону всі 
популяції Carlina acaulis поблизу східної межі ареалу виду. 
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Резюме 

МЕЛЬНИК, В. І. Про видову самостійність Carlina cirsioides Klokov (Asteraceae). — Розг-
лянуто систематичне положення та стан популяцій рідкісного виду флори України Carlina 
cirsioides Klokov (Asteraceae). Оскільки цей вид внесено не лише до Червоної книги України 
(2009), а й до Європейського списку зникаючих видів тварин і рослин, він добре знаний єв-
ропейськими ботаніками як ендемік флори України. Однак, ні автори "Flora Europaea", ні 
монографи роду Сarlina не визнають видової самостійності Carlina cirsioides. Порівняльний 
морфологічний, хорологічний та ценотичний аналізи не дозволяють вважати Carlina 
cirsioides  окремим видом, ендеміком та реліктом флори України. За своїми морфологічними 
особливостями особини з рівнинної частини України відносяться до підвиду Carlina acaulis 
caulescens, який поширений переважно в рівнинних регіонах Європи. Еколого-ценотичні 
умови місцезростань Carlina acaulis в рівнинній частині України відмінні від екотопів виду в 
Карпатах та Альпах і близькі  до угруповань з Carlina acaulis на рівнинах  Центральної Євро-
пи. Степові угруповання класу Festuco-Brometea  з участю Carlina acaulis на Волино-
Подільській височині близькі до ксерофільних угруповань з Carlina acaulis Центральної Єв-
ропи. Угруповання Erico-Pinetea є характерними угрупованнями з участю Carlina acaulis 
Українського Полісся та південно-східної Польщі. Пониження систематичного статусу 
Carlina cirsioides від окремого виду до підвиду Carlina acaulis caulescens не применшує його 
фітосозологічої цінності. В зв'язку з низькою чисельністю популяцій Carlina  acaulis на Во-
лино-Подільській  височині та на Поліській низовині всі локалітети цього виду в рівнинній 
частині України потребують охорони. 
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Nemiana Palij та Beltanelliformis Menner (Beltanelloides 
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PALIY, V., GRYTSENKO, V., MOSYAKIN, S.  Are Nemiana Palij and Beltanelliformis Menner (Bel-
tanelloides (Sokolov)) synonyms or different genera? — During recent decades, the issue of the 
nature of Ediacaran cyclic imprints, including the widely distributed in Podillia (southwestern 
Ukraine) Nemiana simplex Palij, 1976, and the less common Beltanelliformis brunsae Menner, 
1974 (Beltanelloides sorichevae (Sokolov), 1965) has been actively debated. Several new and simi-
lar forms were discovered in other regions of the Globe. The disk-like outlines were considered to 
be sufficient characters to synonymize several earlier recognized genera and species. The main ad-
ditional features used to distinguish cyclic genera included such features as the shape and sculpture 
of surfaces, facial differences, and geological age. Novel palaeobiochemical studies of these ancient 
remains opened a new phase of discussions on the possible identities of the organisms that formed 
these fossil structures. Sometimes the remains are covered with thin brown films providing bio-
chemical evidence for the cyanobacterial nature of some structures, for example Beltanelliformis 
brunsae. However, these films are found only in clayey or carbonate environments (rocks). For 
Nemiana Palij, characteristic features are clustered communities and budding. In contrast, Beltanel-
liformis brunsae formed taphonomic communities of closely arranged disks almost identical in 
their shape and size. Nemiana simplex structures are confined to clastic rocks (mostly thin-grained 
sandstones or siltstone), which are not suitable for good preservation of imprints and organic re-
mains of ancient animals, cyanobacteria, algae, and plants. Considering these and some additional 
considerations, synonimization of Nemiana та Beltanelliformis, as well as some other Ediacaran 
fossil structures differing in their morphology, is at best premature. 

 
Присвячуємо цю публікацію нашому покійному колезі і другу 
Л. І. Константиненку, який був нашим гідом і колектором під час 
багатьох експедицій починаючи з 1960-х років.  

 
Проблема 

Видатний дослідник початку XX ст. О. В. Красовський одним із перших 
звернув увагу на лінзовидні відбитки на поверхні силурійських (як тоді 
вважалося) пісковиків на Поділлі. Він припустив, що ці утворення мають 
неорганічне походження і є відбитками крапель дощу (Красовский 1916). 

Серед відбитків едіакарських (вендських) організмів часто трапляються 
циклічні форми, що дає підстави деяким дослідникам відносити подібні 
відбитки до одного роду або навіть виду.  
 

http://doi.org/10.53452/nt1233
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а б 

Рис. 1. Типові види родів, 
що порівнюються: а — 
Nemiana simplex Palij, б — 
Beltanelliformis (Beltanello-
ides) sorichevae Sok. (за: 
Иванцов et al. 2015). 

 
Так сталося і з найпоширенішим у вендських пісковиках Поділля видом 

Nemiana simplex Palij. Очевидно, Ю. О. Гуреєв (1985) першим вирішив 
вважати цю назву синонімом Beltanelloides sorichevae (Sokolov).  

До такої ж думки дійшли А. Ю. Іванцов з колегами (Ivantsov et al. 2014), 
які запропонували вважати таксономічно тотожними три раніше вперше 
описані з вендських відкладів Східноєвропейської платформи роди Belta-
nelloides, Beltanelliformis та Nemiana, які, згідно з принципом номенклатур-
ного пріоритету, повинні мати назву Beltanelliformis.  

Якщо з синонімічністю Beltanelliformis та Beltanelloides можна без особли-
вих вагань погодитися, то Nemiana все ж відрізняється від них низкою мор-
фологічних ознак, насамперед здебільшого опуклою формою, яка зберіга-
ється, незважаючи на можливість стиснення відбитків в процесі захоронення 
та літифікації (рис. 1). 

На думку А. Ю. Іванцова, неміани зберігають об’єм за рахунок «інкор-
порації» піску в тіло цього організму (Ivantsov et al. 2014). Водночас відбитки 
Beltanelliformis (Beltanelloides) зазвичай трактувалися як утворені планктон-
ними організмами (колоніями?) у вигляді сферичних оболонок, які після їх 
осідання на дно були поховані під шаром глинистого осаду, повністю сплю-
щувалися і деформувалися з утворенням численних тонких концентричних та 
інших зморшок (свідчення наявності тонкої еластичної оболонки). 

Важливо зазначити особливості поселень Nemiana у вигляді окремих кла-
стерів, відокремлених один від одного та поєднаних навколо більших індиві-
дів (ймовірних «материнських» особин). У не дуже щільних тафономічних 
угрупованнях добре спостерігається такий кластерний розподіл особин 
(Решетник et al. 2021). У щільних поселеннях Nemiana можливе утворення 
майже однакових за розмірами об’ємних форм. 
 
Поширення 

У венді (едіакарії) Поділля відбитки Nemiana зустрічаються у масовій 
кількості в ямпільських тонкошаруватих дрібнозернистих пісковиках моги-
лівської світи. Існують посилання на знахідки їх також на інших стратигра-
фічних рівнях, аж до хмельницької світи нижнього кембрію, що на нашу 
думку малоймовірно. Найбільша кількість зразків отримана нами з ямпіль-
ських пісковиків кар’єрі між с. Бернашівка та греблею Дністровської ГЕС.  
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Матеріал 
У розпорядженні авторів є близько трьох тисяч плиток пісковиків з від-

битками та слідами життєдіяльності, більшість з яких представлені поселен-
нями неміан найрізноманітнішої чисельності та ступеня збереженості, з 
характерними ознаками більш або менш інтенсивних постмортальних дефор-
мацій. Деякі зразки відпрепаровані природним чином, більшість зразків 
представлена позитивними та негативними відбитками, є зразки з обома 
типами збереженості (відбитки та противідбитки поселень на зразках, розді-
лених по площині нашарування).  

Весь наявний матеріал дозволяє реконструювати вигляд продуцентів від-
битків (ядер) Nemiana як примітивних організмів, що населяли мілководні 
ділянки едіакарського моря, вели сидячий спосіб життя на замуленому піща-
ному дні, ймовірно мали відкрите догори мішкоподібне або келихоподібне 
тіло із дещо загнутими досередини краями, яке при похованні заповнювалося 
осадом (піском), утворюючи єдине ціле з товщею осаду, що залягає вище.  

Тривалий час ці організми, позбавлені будь-яких скелетних елементів, 
умовно відносили до кишковопорожнинних (Cnidaria) (Иванцов и др. 2015), 
або ж розглядали як проблематичні рештки невизначеного таксономічного 
положення (e.g., McCall 2006). Харчування здогадно здійснювалося шляхом 
всмоктування поживних речовин, розчинених у морській воді, та завислих 
органічних частинок.  

При раптовому надходженні нової порції піщаного осаду, що є звичайним 
явищем при процесах осадкоутворення, відбувалося поховання цих організ-
мів in situ: їхні тіла заповнювалися осадом (піском), утворюючи зліпки (ядра), 
що становили єдине ціле з товщею осаду, яка залягає вище. Під вагою цієї 
осадкової товщі зліпки організмів могли більшою або меншою мірою дефор-
муватися (сплощуватися). Зрідка зліпки Nemiana повністю відділяються від 
вміщуючої породи, що можна пояснити швидкою зміною мікроциклів седи-
ментації, яка спричиняла наявність глинистого прошарку після утворення 
зліпків. У таких випадках іноді вдається простежити елементи будови верх-
ньої частини організмів (рис. 2). При порівнянні типових зразків різниця між 
цими родами не викликає сумнівів (рис. 3). 

Наші колеги робили спроби реконструювати утворення зліпків, відбитків 
та ядер цих організмів для різних фаціальних умов. М. В. Леонов (Leonov 
2007) та А. Ю. Іванцов (Ivantsov 2014 et al.) прийшли до різних висновків, 
щодо природи організмів та їх систематичного положення (рис. 4, 5). 
 
Дискусія 

Зважаючи на те, що поселення подільських неміан утворювалися пере-
важно на піщаному дні моря на різних глибинах евфотичної зони, від схилів 
дельт палеорічок до глибин, де ще спостерігається вплив хвиль, на нашу 
думку, не виключений симбіоз неміан з ціанопрокаріотами (синьозеленими 
«водоростями»).  
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Рис. 2. Nemiana simplex Palij. Зразок 
2525-7 з колекції Геологічного відді-
лу ННПМ НАН України. Ямпільські 
верстви могилівської світи, бернашів-
ський кар’єр біля греблі Дністровсь-
кої ГЕС. Угрупування представників 
різного розміру (віку від «юних» до 
«дорослих»). Відбитки верхніх час-
тин організмів. Негативний гіпорель-
єф. Поділки масштабу — 10 мм. 

 

 
Рис. 3. Порівняння типових відбитків видів. Позитивний гіпорельєф. Помітна разюча різниця 
морфології зразків (Beltanelliformis (Beltanelloides) (за: Соколов 1972). 
 

  

Рис. 4. Реконструкція 
утворення відбитків: 
ліворуч — стадії утво-
рення відбитків у Ne-
miana, праворуч — у 
Beltanelliformis (за: 
Леонов 2007). 
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Рис. 5. Реконструкція 
утворення відбитків 
Nemiana на піщаному 
дні (ліворуч) та Belta-
nelliformis на глинис-
тому ґрунті (право-
руч) (за: Ivantsov et al. 
2014). 

 
На жаль, зразки Nemiana simplex Palij, наскільки нам відомо, ще не було 

досліджено палеобіохімічними методами. Вважається, що піщані породи не є 
сприятливими для збереження залишків органічної речовини у скам’яніло-
стях такого давнього віку (понад 540 млн. років). Умови збереження решток 
органічних молекул у палеонтологічних зразках детальніше розглядають де-
які дослідники (Bobrovskiy et al. 2018).  

Загалом можливість збереження решток біомолекул едіакарських організ-
мів залишається проблематичною, особливо для псамітових фацій (піско-
вики, алевроліти). Повідомлення про визначення амінокислот у карбонатних 
та фосфатних породах заслуговують довіри, хоча порові води здатні вими-
вати окремі компоненти. Катагенез може викликати перетворення та певні 
зміни складу органічних сполук (Журавлев 2017). Так, відзначено зміни ко-
льору конодонтів у відкладах палеозою Дніпровсько-Донецької западини за 
рахунок вуглефікації. Нами зафіксовано зміни складу скелетів силурійських 
коралів завдяки діагенезу, які проявляються у перекристалізації, доломіти-
зації, заміщенні кремнеземом, піритом тощо (Гриценко & Леонович 2012).  

Міжнародна команда дослідників здійснила палеобіохімічне дослідження 
органічної речовини, що збереглася, з відбитків Beltanelliformis та отримала 
свідчення на користь її ціанобактеріальної природи, завдяки чому було 
висловлене припущення, що відбитки були утворені колоніями, подібними до 
сучасних колоній Nostoc (Bobrovskiy et al. 2018). Проте, на нашу думку, ці 
дані не можна автоматично переносити на Nemiana та інші подібні утворен-
ня, оскільки для останніх палеобіохімічні дані наразі відсутні, а синонімізація 
Nemiana з Beltanelliformis є принаймні проблематичною.  

Вендські роди Beltanelloides та Nemiana М. В. Леонов порівняв за тафоно-
мічними особливостями і зробив висновки стосовно їх таксономії та способу 
життя відповідних гіпотетичних організмів (Leonov 2007). На його думку, це 
різні роди, хоча в них існують окремі спільні або принаймні подібні ознаки. 

З точки зору А. І. Мартишина, серед неміан були два різновиди (можливо, 
види) з різною життєвою стратегією: великі планктонні покоління та дрібні-
ші, які належали до прикріпленого бентосу (Решетник et al. 2021). 
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Викопні форми Beltanelliformis (Beltanelloides) у вендських відкладах 
України практично невідомі. Лише А. Іщенко описала з середньої частині 
бернашівських верств яришівської світи могилів-подільської серії Поділля 
під назвою Beltanelloides podolicus циклічні відбитки — сплощені лінзи з 
ознаками органічної (?) плівки (А. Ищенко, у кн.: Гниловская et al. 1988), а 
А. Менасова — Beltanelloides amorphus з ломозівських верств могилівської 
світи без плівок на поверхні (Менасова 2003).  

Зауважимо, що знахідки А. Іщенко походять з аргілітів, які залягають між 
пачками бернашівських пісковиків. Захоронення у глинистих породах, зокре-
ма в аргілітах, сприяє консервації органічної речовини. Тут на дуже пласких 
відбитках збереглася здогадно така речовина у вигляді бурої плівки.  

Дископодібна форма досить поширена у представників царства Anіmalia, 
зустрічається вона й в деяких інших організмів та їх колоній (деякі водорості 
тощо), а її наявність може свідчити про подібні екологічні умови, що ви-
значають характер та форму росту. Так, дископодібними серед едіакарських 
(вендських) організмів були Cyclomedusa, Aspidella, Nemiana, Paliella та бага-
то інших (Leonov 2007). Подібні форми Ю. О. Гуреєв пропонував об’єднати у 
таксон високого порядку Radialia (Гуреєв 1985). 

Спроба синонімізації родів Beltanelliformis (Beltanelloides) та Nemiana ви-
кликає також серйозні заперечення з точки зору наукової методології. Прак-
тично всі відомі викопні макрорештки так званої вендо-едіакарської біоти 
досі класифікуються винятково за морфологією відбитків і ця класифікація, 
таким чином, є цілком штучною. Отже, на сучасному рівні знань синонімі-
зація Nemiana і Beltanelliformis, як і будь-яких інших едіакарських викопних 
форм різної морфології, є передчасною. Інші методологічні та номенклатурні 
аспекти цієї проблематичної синонімізації будуть викладені в окремій пуб-
лікації. Зазначимо також, що якщо приймати точку зору про ціанобакте-
ріальну природу Beltanelliformis та синонімізацію назви Nemiana з цією родо-
вою назвою, то з номенклатурної точки зору обидві назви мають підпорядко-
вуватися Міжнародному кодексу номенклатури водоростей, грибів та рослин, 
за яким цілком можливе визнання формальних таксонів для викопних решток 
різних частин організмів та навіть різних форм збереження (див. Bateman & 
Hilton 2009; Cleal & Thomas 2010; Thomas & Cleal 2020).  

Наші плани на майбутнє передбачають подальше ретельне вивчення 
морфології Nemiana та геохімічні дослідження їхнього складу й породи, яка 
містить відбитки (ядра) цих істот. Зокрема, підозри викликає зміна кольору 
пісковиків від сірого до бурого за рахунок окислення піриту, дрібні кристали 
якого помітні в «свіжій» (не окисленій) породі неозброєним оком.  
 
Висновки 

Таким чином, пропозиція таксономічного об’єднання родів Beltanellifor-
mis (Beltanelloides) та Nemiana (Ivantsov et al. 2014) під пріоритетною першою 
назвою не є достатньо обґрунтованою. Нашу думку, ця пропозиція не є 
доведеною через викладені нижче обставини.  
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1. Незважаючи на спільну рису — дископодібну форму, зазначені роди 
мають помітні морфологічні відміни: для видів роду Nemiana характерна 
майже завжди більш-менш значна опуклість решток (тобто, вони мають 
певну товщину, висоту), а представники Beltanelliformis (Beltanelloides) ви-
ключно плоскі з концентричними зморшками на периферії дисків.  

2. У Nemiana жодного разу не відзначено будь-яких покривних утворень 
(органічні «кутикули», мінеральні оболонки) на відміну від Beltanelliformis 
(Beltanelloides), на яких зберігаються рештки органічних оболонок.  

3. Відбитки Nemiana несуть переконливі ознаки таких, що належать пред-
ставникам бентосу, тоді як структури Beltanelliformis (Beltanelloides) найвіро-
гідніше були утворені планктонними організмами або їх колоніями. 

4. Оскільки класифікація викопних макрорешток вендо-едіакарської біоти 
засновується винятково на морфології відбитків і на сучасному рівні наших 
знань є цілком штучною, синонімізація таксонів Nemiana і Beltanelliformis, як 
і будь-яких інших едіакарських форм різної морфології, наразі видається 
щонайменше передчасною.  
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Резюме 

ПАЛІЙ, В., В. ГРИЦЕНКО, C. МОСЯКИН. Nemiana Palij та Beltanelliformis Menner (Beltanel-
loides (Sokolov)) — синоніми чи різні роди? — Протягом декількох останніх десятиліть ак-
тивно дискутується питання щодо природи едіакарських (вендських) циклічних відбитків, 
зокрема, дуже поширених на Поділлі (південно-західна Україна) Nemiana simplex Palij, 1976 
та менш розповсюджених Beltanelliformis brunsae Menner, 1974 (Beltanelloides sorichevae 
(Sokolov), 1965). Є також нові знахідки подібних форм у різних регіонах світу. Дископодібні 
обриси іноді розглядаються як ознаки, достатні для синонімізації декількох раніше визнаних 
родів та видів. Додатковими рисами для розрізнення циклічних родів та видів є такі ознаки, 
як форма та скульптура поверхні, тафономічні особливості та геологічний вік. Новітні палео-
біохімічні дослідження цих давніх залишок відкрили нову стадію дискусій щодо ймовірної 
природи тих організмів, які сформували ці викопні утворення. Інколи ці залишки вкриті тон-
кими темними, які можуть свідчити про ціанобактериальну природу деяких структур, зокре-
ма, Beltanelliformis brunsae. Проте ці плівки можуть бути знайдені лише в умовах глинистих 
або карбонатних відкладів. Відбитки Nemiana simplex пов’язані з псамітовими породами (пе-
реважно тонкозернистими пісковиками та алевролітами). Типовими рисами Nemiana Palij є 
кластерні угруповання. На противагу цьому, Beltanelliformis brunsae формує тафономічні 
угруповання з щільно розташованих дисків, майже однакових за формою і розмірами. З ура-
хуванням цих та деяких інших обставин, синонімізація назв Nemiana та Beltanelliformis, як і 
будь-яких інших едіакарських викопних форм різної морфології, є передчасною.  
 

http://geolvisnyk.univ.kiev.ua/archive/2021/N1(92)/Reshetnyk_response_page.php
http://geolvisnyk.univ.kiev.ua/archive/2021/N1(92)/Reshetnyk_response_page.php
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PALLAH, O., BOYKO, N. Concepts of species and strain in relation to microorganisms under 
formation of biofilms as superorganismic systems. — Nowadays, many biological terms receive 
new interpretations, especially the concept of species. The species is the main structural unit of liv-
ing things. It emerges, develops, and, when living conditions change either disappear or transforms 
into other species. There is no clear and unified definition of species. The achievements of contem-
porary molecular genetic studies indicate that the majority of microorganisms exist mainly not in a 
free-floating condition, but in formed associations or consortia. Microbial interactions occur by 
transferring molecular and genetic information, and various mechanisms such as secondary me-
tabolites, siderophores, quorum-sensing system, biofilm formation, and cell transduction signals 
can be involved in this exchange. Therefore, for a deeper understanding of the concept of "species" 
in biology, it is necessary to take into account not only morphological and physiological criteria, 
but also to consider species from the viewpoint of systems biology, and to bear in mind factors of 
horizontal gene transfer. Therefore, the concept of "species" can be considered in a broader context, 
in particular within ecosystems with all assimilation relations. 

 
Вступ 

Реалії ХХІ століття засвідчують необхідність нового трактування багатьох 
біологічних термінів. Зокрема, згідно із актуальними досягненнями сучасної 
біологічної науки існує потреба у новітньому трактуванні поняття «вид» в 
біології. 

Універсального визначення виду немає, але у становленні цього поняття 
відіграли свою роль різні концепції. Однією з найдавніших концепцій є мор-
фологічна концепція, основою якої є сукупність особин, які відрізняються від 
інших певними зовнішніми ознаками, але дана концепція не стала загально-
прийнятою. Також існує біологічна концепція виду, в основі якої лежить по-
няття репродуктивної ізоляції і, відповідно, відсутність гібридів за умов про-
живання на одній території близьких видів. З позицій біологічної концепції 
поняття вид трактують як сукупність особин у складі популяцій, що характе-
ризуються спадковою сукупністю ознак, вільно схрещуються спадковою по-
дібністю ознак, вільно схрещуються і дають плодюче потомство, пристосо-
вані до певних умов життя і займають у природі певну територію — ареал.  
 

http://doi.org/10.53452/nt1234
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Загальне поняття «вид» 
Поняття виду в мікробіології дещо різниться від загальноприйнятих кон-

цепцій. Поняття виду стосовно бактерій та інших прокаріотів не завжди від-
повідає цьому поняттю щодо вищих організмів. Це, у першу чергу, пов’язано 
зі значною морфологічною та фізіологічною варіабельністю мікробів. Вияв-
лені навіть незначні, але статистично достовірні, відмінності у геномі різних 
штамів одного виду. Також існує визначення поняття виду, як сукупність мі-
кроорганізмів, які мають подібні морфологічні, фізіологічні та молекулярно-
генетичні ознаки, подібний обмін речовин та спільне походження.  

З огляду на досягнення сучасних молекулярно-генетичних досліджень бі-
льшість мікроорганізмів існують не у вільноплаваючому стані, а у сформова-
них асоціаціях. Мікробні асоціації засновані на симбіотичних або метаболіч-
них взаємозв’язках. Поняття симбіозу можна трактувати у широкому та вузь-
кому сенсі. У широкому сенсі симбіоз охоплює всі форми тісного співжиття 
організмів різних видів, включаючи і паразитизм, який в цьому випадку на-
зивається антагонізмом. У вузькому значенні це співжиття двох видів, при 
якому обидва партнери вступають у безпосередню взаємодію із зовнішнім 
середовищем, регуляція стосунків з останньою здійснюється спільно зусил-
лями, поєднаною діяльністю обох організмів (Мошковский 1946). 

Мікроорганізми рідко зустрічаються як окремі види популяції в навколи-
шньому середовищі. Багаторічна коеволюція різних видів призводить до ада-
птації та призводить до великої різноманітності відносин, які можуть сприяти 
спільному проживанню, це можуть бути мутуалістичні та ендосимбіотичні 
відносини, або конкурентні, антагоністичні, патогенні та паразитарні відно-
сини (Фауст & Раес 2012). Ці взаємодії включають усі екологічні аспекти, 
включаючи фізіохімічні зміни, обмін метаболітів, перетворення метаболітів, 
передачу сигналів, хемотаксис та генетичний обмін, що призводить до вибо-
ру генотипу. Мікробні взаємодії відбуваються шляхом передачі молекулярної 
та генетичної інформації, і в цьому обміні можуть бути задіяні багато механі-
змів, таких як вторинні метаболіти, сидерофори, система зондування квору-
му, формування біоплівки та сигналізація клітинної трансдукції (Hall-
Stoodley et al. 2008; Rawat 2015).  
 
Ототожнення поняття «біоплівки» та «виду»  

Реакція мікроорганізмів на зміну умов навколишнього середовища в біоп-
лівках істотно відрізняється від реакції кожного окремого виду в монокуль-
турі. Це забезпечує її фізіологічну і функціональну стабільність, і тим самим 
є запорукою виживання в екологічній ніші. Тому, можливо розглядати бакте-
ріальні біоплівки з точки зору модифікації поняття «вид» в біології. 

У 1978 р. введено поняття «біоплівка», згідно з яким більшість бактерій 
ростуть у замкнених матрицях, прикріплених до поверхонь будь-яких екоси-
стем, де вони забезпечені живленням і містять воду (Garth 2008). Особливості 
функціонування мікроорганізмів у складі біоплівки суттєво відрізняються від 
закономірностей їх існування у планктонній формі, що визначає актуальність 
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дослідження структури і закономірностей формування такого бактеріального 
консорціуму (López & Vlamakis 2010). Крім того, ці мікробні спільноти часто 
складаються з безлічі видів, які взаємодіють між собою та навколишнім сере-
довищем. Визначення архітектури біоплівки, зокрема просторового розташу-
вання мікроколоній (скупчень клітин) відносно одна одної, має глибокі нас-
лідки для функціонування цих складних спільнот. 

Важливим сигналом, який допомагає бактеріям адаптуватися до різних 
типів середовищ, тобто таким, що бере участь у її ініціації, є наявність 3,5-
циклічної диагуанілової кислоти (c-di-GMP), яка контролює утворення, рух-
ливість та вірулентність біоплівки (Fazli et al. 2014; Jenal et al. 2017). У про-
цесі формування біоплівки мають місце генетичні та біохімічні механізми. 
Одним із таких специфічних механізмів є наявність генів, які реагують на 
прикріплення, та активуються лише при перебуванні культур у біоплівці.  

Так, певні гени реагують на зворотне прикріплення бактеріальних клітин 
до поверхні, тоді як декілька десятків інших генів вмикаються при незворот-
ній адгезії (Lewis 2010). Важливість вивчення передачі генів у природних се-
редовищах підкреслюється появою мультирезистентних бактерій (Davies 
1994), широким використанням антибіотиків для сприяння росту домашніх 
тварин (Witte 1998). Поширеність плазмід у бактеріях з різних середовищ іс-
нування є добре встановленою, і передача генів шляхом кон'югації є одним з 
найкращих механізмів розповсюдження генетичної інформації. Оскільки бі-
льшість бактерій у природних умовах перебувають у біоплівках, випливає, 
що кон'югація є ймовірним механізмом, за допомогою якого бактерії в біоп-
лівках передають гени всередині або між популяціями.  

Біоплівки можуть утворюватися одним штамом бактерій. Однак більшість 
природних біоплівок в більшості випадків утворюються багатьма видами ба-
ктерій. Полімікробне зростання призводить до міжвидових взаємодій, які пе-
редбачають спілкування, як правило, за допомогою кворум сенсингу та мета-
болічної співпраці. При дослідженні полібактеріальних біоплівок береться до 
уваги міжвидова комунікація між штамами, включаючи секреторні фактори 
(молекули, що сприймають кворум, вторинні метаболіти, вуглеводи та білки), 
які впливають на експресію генів, метаболічну співпрацю та конкуренцію, 
фізичний контакт та виробництво антимікробних екзопродуктів може приз-
вести до посиленого формування біоплівки (Varposhti et al. 2014). 

Для ряду УПМ встановлено явище синергізму при формуванні біоплівки. 
Так, бактерії Klebsiella pneumoniae та Pseudomonas aeruginosa здатні утворю-
вати так звані полібактеріальні біоплівки. Під час дослідження структури та-
кої біоплівки, виявлено, що обидва види можуть співіснувати (Schuppler & 
Loessner 2010), але темпи зростання P. aeruginosa у змішаній культурі біоплі-
вки значно повільніші, ніж при вирощуванні їх у вигляді чистої культури бі-
оплівки (Cegelski 2009). Разом з тим, присутність у біоплівці декількох видів 
бактерій має важливі переваги, а саме: такі консорціуми сприяють прикріп-
ленню біоплівки до поверхні, сприяючи інвазії та колонізації бактерій на різ-
них типах поверхонь (Мдинарадзе 1987). 
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Інтенсивна взаємодія в багатовидових біоплівках може служити рушій-
ною силою еволюції. В роботі (Hansen et al. 2007) повідомляється, що в бага-
товидових біоплівках, утворених Acinetobacter spp. і Pseudomonas putida 
(P. putida), співіснування популяції P. putida залежить від бензоату, який 
продукує Acinetobacter spp. під час процесів катаболізму, який в свою чергу є 
джерелом вуглецю і ця полібіоплівка є більш стабільною і продуктивнішою в 
порівнянні з біоплівкою сформованою лише бактеріями роду P. putida. Адже, 
відомо, що одновидова біоплівка P. putida розсіюється у відповідь на кисневе 
голодування.  

Існують дослідження, в яких показано формування полібактеріальних бі-
оплівок грампозитивними і грамнегативними бактеріями, де спостерігається 
пригнічення одного виду бактерій іншим. Конкурентні відносини спостеріга-
ли (Millezi 2012) між Staphylococcus aureus та Escherichia coli, в яких кіль-
кість життєздатних клітин S. aureus у біоплівках зменшувалася за рахунок 
присутності E. сoli (Millezi 2012) і на основі даних цих досліджень, можна 
зробити висновок, що відбуваються певні зміни у властивостях цього виду в 
полібактеріальних біоплівках. 

Полімікробне зростання призводить до міжвидових взаємодій, які перед-
бачають спілкування, як правило, за допомогою зондування кворуму та мета-
болічної співпраці. Взаємодія в біоплівках змішаних видів передбачає коопе-
ративний (синергетичний), конкурентний (антагоністичний) або нейтральний 
характер на основі генетичного походження задіяних видів (Giaouris et al. 
2013). І тому, актуальним стає питання модифікації поняття «виду» в біології.  

Відомо також, що біоплівкоутворення є лише видовою ознакою, а навіть 
штамовою. Встановлено, відмінності у здатності формувати біоплівки різни-
ми штамами Lactobacillus acidophilus С-01, L. acidophilus С-02, L. acidophilus 
С-03, L. acidophilus С-04, що підтверджує той факт, що біоплівкоутворення є 
штамовою ознакою.  
 
Поняття «вид» в рамках екосистеми 

З огляду на вище наведені дані, для більш глибокого розуміння поняття 
«виду» в біології потрібно брати до уваги не лише морфологічні та фізіологі-
чні критерії, як це представлено в класичних працях, а також розглядати вид 
з точки зору системної біології та враховувати фактори горизонтального пе-
ренесення генів. Адже, згідно сучасних досліджень відомо, що іРНК може 
передаватися не лише в межах одного виду, а також передається вертикаль-
но, тобто відбувається міжвидова передача генів (це і відрізняє генетику від 
епігенетики). І тому, поняття «вид» можна розглядати більш широко, в рам-
ках екосистеми з усіма асиміляційними зв’язками. 

Беручи до уваги досягнення сучасних молекулярно-генетичних дослі-
джень в області вивчення людського мікробіому він є сукупністю мікробіо-
ценозів, що колонізують усі поверхні людського тіла, у тому числі шкіру, ди-
хальну систему, шлунково-кишковий тракт і сечостатеву систему та мільйо-
нів мікробних генів, які контактують з навколишнім середовищем.  
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З огляду на вище написане можна розглядати людину та її мікробіом з то-
чки зору сформованої полібактеріальної біоплівки, а саме поняття біоплівка 
співставляти з поняттям «вид» в біології.  
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Резюме 
ПАЛЛАГ, О., БОЙКО, Н. Поняття виду та штаму мікроорганізмів за умов формування бі-
оплівок як надорганізмових систем. — Актуальним сьогодні є нове трактування багатьох 
біологічних термінів, а особливо поняття виду в біології. Вид є основною структурною оди-
ницею живої природи. Він виникає, розвивається, а при зміні умов існування може зникнути 
або перетворитися в інші види. Єдиного визначення поняття вид на сьогодні не існує. Досяг-
нення сучасних молекулярно-генетичних досліджень вказують більшість мікроорганізмів іс-
нують не у вільноплаваючому стані, а у сформованих асоціаціях. Мікробні взаємодії відбу-
ваються шляхом передачі молекулярної та генетичної інформації, і в цьому обміні можуть 
бути задіяні багато механізмів, таких як вторинні метаболіти, сидерофори, система зонду-
вання кворуму, формування біоплівки та сигналізація клітинної трансдукції. Тому для більш 
глибокого розуміння поняття «виду» в біології потрібно брати до уваги не лише морфологі-
чні та фізіологічні критерії, а також розглядати вид з точки зору системної біології та врахо-
вувати фактори горизонтального перенесення генів. І тому поняття «вид» можна розглядати 
більш широко, в рамках екосистеми з усіма асиміляційними зв'язками. 
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TOKHTAR, V. K. Elusive species criteria and paradigms of botany. — The development of bo-
tanical science and the improvement of methods used to identify the boundaries of species lead to 
constant changes in the criteria and volume of species in various systematic groups of plants. Cur-
rently, to solve these problems, modern methods of geno- and chemosystematics (for example, use 
of PCR, ITSS, and other markers), methods of discriminant and factor analyses, assessment of 
boundaries of ecological and climatic niches of different species, approaches of chemosystematics 
and metabolomics are used. However, the emergence of a large number of different modern ap-
proaches to estimate the volume of species has not simplified the task of plant taxonomists. Instead, 
it  gave them the task to select or reasonably combine reliable methods. The latter would allow to 
progress in solving this difficult tasks and set priorities for the development of an integrated meth-
odological approach to the study criteria and volumes of species.  

 
Введение  

Проблема вида, его критерии, объем, соотнесение с той или иной концеп-
цией являются одной из наиболее сложных и запутанных в современной бо-
танике. Вместе с тем, именно на понимании вида, выборе видовой концепции 
и других субъективных критериях изначально построена вся ботаническая 
наука. 

Создание видовых концепций в различных группах растений также за-
труднено в связи с различиями их систем размножения, поскольку в ряде 
таксономических групп они приоритетно учитываются при разграничении 
таксонов. Особенно это касается сложных таксономических групп в родах 
Hieracium L., Оenothera L., Rosa L., поскольку интенсивные процессы микро-
эволюции, происходящие в них, в короткий промежуток времени приводят к 
формированию большого количества рас, подвидов, видов и, в конечном ито-
ге, к большой путанице в их систематике.  

Проблемы критериев вида особенно показательны при их рассмотрении 
на примере рода Oenothera L. (subsect. Oenothera L., Onagraceae), поскольку 
они с успехом могут быть экстраполированы и на многие другие таксономи-
ческие группы. Исследователи энотер обычно сталкиваются с проблемами, 
подобными тем, которые они имеют, изучая апомиктические виды из родов 
Hieracium L., Taraxacum Wigg и Rubus L. или любыми другими группами 
растений с аномальным формированием гамет.  

http://doi.org/10.53452/nt1235
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Основные подходы и методы делимитации видов 
Главной проблемой в таксономических системах различных групп расте-

ний и, в частности в роде Oenothera L. является одновременное сосущество-
вание различных таксономических видовых стандартов и концепций, регла-
ментирующих объемы и таксономические характеристики вида. В настоящее 
время в научной литературе представлены две концепции вида у энотер: аме-
риканская (Dietrich et al. 1998), которую можно отнести к политипической и 
европейская с характерными чертами монотипической концепции вида 
(Rostański 1982). При исследовании видов рода Oenothera сложилась пара-
доксальная ситуация, когда, несмотря на доскональную изученность цитоге-
нетических особенностей данной группы растений, ее таксономия все время 
находится в постоянном состоянии изменения (Dietrich et al. 1998). 

С момента появления энотер в Европе входе интерконтинентальных ми-
граций, здесь было описано большое количество новых видов. Так, Г. Гуд-
зьок (Hudziok 1968) описал свыше 100 новых таксонов в Германии, что поз-
воляет считать территорию этой страны одним из центров формирования 
энотер на современном этапе их развития (Hudziok 1968). Новые виды были 
также описаны в Италии, Чехии и Словакии, Германии, Англии, Литве и дру-
гих странах.  

Чтобы проиллюстрировать некоторые трудности, связанные с таксономи-
ческими проблемами в системе рода, можно проанализировать номенклатур-
ную ситуацию для гибридов между Oe. biennis и Oe. pycnocarpa Atkinson & 
Bartlett. Для растений этого гибрида приводятся три различных названия, ха-
рактеризующих разные таксоны: Oe. punctulata Rostański et Gutte, Oe. pseudo-
cernua Hudziok, Oe. schnedleri Rostański.  

Иногда очень трудно отличить эти таксоны на морфологическом уровне. 
Авторы политипической концепции рода, которая основана на цитогенетиче-
ских критериях вида, обоснованно замечают, что если бы этот подход был 
проявлен в его крайности, то результатом, возможно, было бы описание ты-
сячи новых названий таксонов (Dietrich et al. 1998). Вместе с тем, многие ви-
ды, представленные в монотипической концепции, достаточно четко отлича-
ются морфологически и, несомненно, относятся к разным видам. В чем же 
причина таких противоречий? 

Основные отличия между современными видовыми концепциями у эно-
тер определяются принципами, положенными в основу разных таксономиче-
ских систем. Политипическая концепция вида в роде Oenothera L. опирается 
на данные цитогенетического анализа. Она рассматривает виды согласно 
комбинации колец Реннера (хромосомы слившиеся в кольца в мейозе) и со-
четания различных генетических и пластомных комплексов (рис. 1).  

По всей видимости, таксономические проблемы в роде Oenothera являют-
ся следствием использования различных методов, применяемых при изуче-
нии энотер. В. Дитрих с колл. (Dietrich et al. 1998) проводят делимитацию 
видов согласно состава их главных геномных комплексов A, B, и C (рис. 1).  
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Рис. 1. Фенотипы видов рода Oeno-
thera L. при пластомных и геном-
ных сочетаниях (Dietrich et al. 
1998). 
 

 
При использовании монотипического стандарта (Rostanski et al. 2004) ви-

ды энотер разграничиваются преимущественно согласно их морфологиче-
ским отличиям, что, на наш взгляд, во многих случаях обосновано, однако 
может привести и к чрезмерному дроблению таксонов, учитывая то, что в 
различных таксономических системах рода Oenothera приведены разные гра-
ницы изменчивости количественных таксономических генеративных призна-
ков (табл. 1). При использовании политипических стандартов в роде Oenothe-
ra за основу взяты генетические критерии. Большинство видов монотипиче-
ской системы в ней сведены до синонимов, хотя многие виды достаточно 
четко отличаются специалистами морфологически.  
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Таблица 1. Границы изменчивости таксономических генеративных признаков (в мил-
лиметрах) видов рода Oenothera L. согласно данным различных исследователей 

Таксоны Длина лепест-
ка 

Ширина ле-
пестка 

Длина гипан-
тия 

Длина 
пыльника 

Длина 
нити 
пыльника 

Длина вер-
хушек чаше-
листиков 

Oe. biennis 
L. 

14–29 (J) 
20–30 (S, Ro) 
15–30 (R) 
12–25 (Di) 

16–37 (J) 
14–27 (Di) 
24–35 (Ro) 

24–38 (J) 
25–40 (Di) 
25–40 (Ro) 

7–10 (S) 
5–12 (J) 
5–10 (Ro) 
 

9–17 (J) 2,5–7,5 (J) 
2,5–3 (Di) 
 

Oe. depressa 
E. Green 

14–20 (Ro) 14–20 (Ro) 25–35 (Ro) 5–8 (Ro) Нет дан-
ных 

3–5 (Ro) 

Oe. fallax 
Renner em 
Rostański 

24–34 (J) 
20–30 (S) 
15–30 (RF) 

28–38 (J) 
18–34 (Ro) 

31–40 (45) (J) 
25–40 (Ro) 

8–11 (J) 
3–10 (Ro) 

14–18 (J) 2,5–6 (J) 
2–3 (RF) 
3–5 (Ro) 

Oe. glaziovi-
ana Micheli 

36–57 (J) 
35–55 (S) 
30–50 (Ro) 

39–66 (J) 40–52 (J) 
35–50 (Ro) 

9,5–15 (J) 19–26 (J) 3–8,5 (J) 

Oe. glaziovi-
ana Micheli 

36–57 (J) 
35–55 (S) 
30–50 (Ro) 

39–66 (J) 40–52 (J) 
35–50 (Ro) 

9,5–15 (J) 19–26 (J) 3–8,5 (J) 
3–8 (Ro) 

Oe. 
hoelscheri 
Renner ex 
Rostański 

16–27 (J) 
20–30 (S) 
14–23 (R) 
14–25 (Ro) 

16–29 (J) 
14–26 (R) 
14–28 (Ro) 

21–36 (J) 
25–35 (R, Ro) 
 

5–8 (R, Ro) 
5–10,5 (J) 
 

10–14 (J) 1,5–3 (4) (R) 
2–4 (Ro) 
 

Oe. issleri 
Renner ex 
Rostański 

10–18 (Ro) 
10–18,5 (J) 

10–18 (Ro) 
9–17 (J) 

30–40 (Ro) 4–6 (Ro) 
3,6–6,2 (J) 

Нет дан-
ных 

2–4 (Ro) 
1–3,5 (J) 

Oe. 
pycnocarpa 
Atk. et Bartl. 

10–17 (21) (J) 
12–20 (R) 
12–18 (Ro) 

14–20 (Ro) 22–38 (J) 
30–40 (Ro) 

4,2–9 (J) 
7–9 (Ro) 
 

6,5–15 (J) 4–7 (Ro) 

Oe. rubricau-
lis Kleb. 

15–25 (S, Ro) 
10–20 (R) 

11–23,5 (J) 
11–24 (Ro) 

21–30 (J) 
to 25 (R) 
15–25 (Ro) 

5,5–9,5 (J) 
3–9 (Ro) 
 

8–16 (J) 2,5–5,2 (J)  
2–3 (R) 

Oe. subterm-
inalis Gates 

12–18 (20) (S) 
15–25 (S1) 
12–20 (Ro) 

12–20 (Ro) 30–40 (Ro) 3–6 (Ro) Нет дан-
ных 

3–5 (Ro) 

Oe. wienii 
Renner ex 
Rostański 

14–20 (R, Ro) 14–24 (R, Ro) 15–25 (R, Ro) 5–7 (R) 5–7 (R) 2–4 (R ) 
3–4 (Ro) 

J — Jehlik (1988); R — Rostański (1975); Di — Dietrich et al. (1997); RF — Rostański & Fedyaeva 
(1991); Ro — Rostański (1998); S — Скворцов (1996); S1 — Скворцов (1994). 
 

Очевидно, что при разграничении видов у энотер в основу разных кон-
цепций также положены и разные признаки, характеризующие принадлеж-
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ность растений к тому или иному виду. Со времен К. Линнея, в качестве си-
стематического признака практически не использовался цвет объектов, не 
рассматриваются эти признаки и в политипической концепции и поэтому они 
не учитываются в большинстве случаев при делимитации таксонов у энотер. 
В то же время, К. Ростански с соавторами (Rostański et al. 2004) во многих 
случаях придают важное значение именно этим характеристикам энотер, по-
скольку они коррелируют с рядом других морфологических признаков и рас-
сматриваются ими в качестве таксономически значимых.  

Таким образом, как отмечает И. Я. Павлинов (2006) понимание вида у 
разных групп растений определяется в первую очередь экспертным мнением 
исследователя, в котором значительную роль играет личностное знание. При 
этом основным источником «правильных» представлений о виде считается 
личностное знание эксперта, который указывает те свойства вида, которые 
существенны в рамках той или иной концепции. Поэтому виды могут распо-
знаваться в зависимости от того, какие признаки считаются существенными 
для описания их таксономической принадлежности (Kitcher 1984). В этом от-
ношении ключевыми представляются решения экспертов о диагностической 
роли конкретных признаков в различных группах, анализ которых позволяет 
выделить таксономически обособленную группу растений.  

И. Я. Павлинов (2006) указывает на существование двух групп теорий, 
которые позволяют определять соотношения между базовыми трактовками 
вида: исторических и функциональных. В его понимании речь идёт о фило-
генетических процессах, порождающих структуру биоты, где вид (филовид) 
в разных частных трактовках рассматривается как участник и результат этих 
процессов (Kornet & McAllister 2005). В рамках функциональной теории ав-
тор говорит об экологической трактовке вида («эковид»), который определя-
ется через занимаемое им место в природных сообществах (Ereshefsky 2001). 
При использовании филогенетических подходов приоритетными часто явля-
ются молекулярно-генетические методы исследования (Мосякiн & Буюн 
2006), а при функциональных — морфологические. 

В случае с эковидом исследователями для разграничения видов доста-
точно часто используется принцип конкурентного исключения Гаузе, по-
скольку считается, что два вида не могут одновременно занимать одну и ту 
же экологическую и/или климатическую нишу. Появление методов много-
мерной статистики и ряда статистических программ (Ter & Braak 1996), поз-
волило визуализировать количественные данные, характеризующие реализо-
ванные ниши различных видов. 

Исследование формирования экологических ниш в зависимости от при-
родно-климатических факторов было проведено с помощью анализа соответ-
ствия канонических корреляций (Tokhtar & Groshenko 2014). В факторном 
пространстве, на рис. 2, центры экологических ниш видов энотер расположи-
лись вдоль осей природно-климатических факторов географических значе-
ний: северной широты, восточной долготы, высоты над уровнем моря, коли-
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чества выпавших за год осадков, средних минимальных и максимальных го-
довых температур, среднегодовой температуры.  

Анализ экологических ниш видов может быть полезен для определения 
целесообразности делимитации видов по выделенным для исследования кри-
териям и родства некоторых видов, что может быть использовано для детали-
зации существующих таксономических систем рода Oenothera. Если придер-
живаться принципа Гаузе, в случае, если виды занимают одинаковые или 
близкие экологические ниши, они, скорее всего, не могут быть отнесены к 
разным таксонам. Так, Oe. laciniata Hill занимает обособленный участок фак-
торного пространства на диаграмме (рис. 2), что неудивительно, поскольку 
этот вид является представителем другой подсекции, которая объединяет од-
нолетние виды. Виды из группы Oe. biennis (Oe. biennis s. str., Oe. rubricaulis, 
Oe. depressa) занимают достаточно близкие, хотя и обособленные позиции, 
что может быть отражением их систематической близости.  

На рисунке 2 экологические ниши гибридов и парентальных видов распо-
ложены в разных зонах.  
 

 
Рис. 2. Ординационная диаграмма взаимодействия видов с абиотическими факторами. 
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Так, например, x Oe. fallax занимает промежуточную экологическую ни-
шу в сравнении с экологическими нишами парентальных Oe. biennis и 
Oe. glazioviana, хотя она несколько тяготеет к экологической нише занимае-
мой Oe. biennis, что свидетельствует о близком родстве этих видов. В насто-
ящее время в Западной Европе Oe. fallax активно расширяет свой ареал само-
стоятельно и вне зависимости от присутствия парентальных видов распро-
страняясь в новые местообитания, что позволяет считать его константным 
гибридным видом (Wittig & Tokhtar 2003). 

На примере таксономических систем рода Oenothera видно, что в этом 
роде, как и в других сложных таксономических группах, классификация рас-
тений традиционно строится с использованием нескольких основных групп 
методов: генетических, морфологических, экологических. При этом исследо-
вателями попутно анализируются и выдвигаются теории о филогенетическом 
происхождении видов с учетом формирования их современных ареалов и 
биологических свойств (Мосякин 2008).  

Как уже отмечалось во многих случаях морфологические характеристики 
генеративных органов растений отличаются достаточно консервативными 
параметрами, которые могут использоваться в качестве диагностических, од-
нако для ряда групп растений, например, в роде Cuscuta L., таких отличий 
пока не выявлено. Это приводит к необходимости поиска других более 
надежных методов идентификации к которым относятся молекулярно-
генетические методы. Вместе с тем идентификация растений на основе гене-
тических маркеров еще недостаточно развита, поскольку отсутствуют репре-
зентативные ДНК-библиотеки и полногеномные последовательности, депо-
нированные в международные генетические базы данных1, отсутствуют со-
временные таксономические обработки разных групп растений в мировом 
объеме, что тормозит развитие молекулярно-генетических исследований (Ку-
лакова и др. 2015). При этом высшие растения имеют изменчивые по размеру 
геномы (от 120 млн п.н. у Arabidopsis thalliana до 60 млрд п.н. у однодольных 
растений) (Сингер & Берг 1998). Полногеномные нуклеотидные последова-
тельности известны лишь для ряда видов. Важной, однако все еще не решен-
ной до конца серьезной методической задачей является поиск единого стан-
дартного для всех растений консервативного участка ДНК специфичного для 
идентификации конкретного вида, (Кулакова et al. 2015).  

В настоящее время описания систематиками новых видов в импактных 
журналах во многих случаях признается при подтверждении полученных 
данных молекулярно-генетическими методами. В идеале сочетание морфоло-
гических и молекулярно-генетических методов действительно позволяет вы-
делить четкие виды (Mosyakin & Mandak 2020), однако сложно получить до-
стоверные данные, подтвержденные молекулярной информацией для всех 
рангов таксонов (Кулакова et al. 2015). В последнее время необходимость со-
четания морфологических методов и данных молекулярного анализа для раз-

                                                           
1 http://www.ncbi.nlm.nih.gov 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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граничения различных видов признается большинством систематиков расте-
ний, однако без учета таких важных аспектов формирования вида, как исто-
ричность, его экологические и географические характеристики достижение 
приемлемых результатов представляется маловероятным. 

Важное значение в оценке систематических особенностей видов в насто-
ящее время приобретают статистические методы исследования, которые во 
многих случаях позволяют выделить наиболее ценные количественные мор-
фологические признаки для разграничения таксонов разного ранга (Олонова 
2008) и разделить близкие в таксономическом отношении виды с помощью 
методов многомерной статистики (Tokhtar 2018).  
 

Заключение 
Таким образом, развитие ботанической науки и совершенствование мето-

дов, применяемых для выявления границ видов, приводит к постоянному из-
менению критериев, объемов вида в различных систематических группах 
растений. На примере таксономических систем рода Oenothera видно, что в 
этом роде, как и в других сложных таксономических группах, классификация 
растений традиционно строится с использованием нескольких основных 
групп методов: генетических, морфологических, экологических. При этом 
исследователями попутно анализируются и выдвигаются теории о филогене-
тическом происхождении видов с учетом формирования их современных 
ареалов и биологических свойств.  

Таксономические проблемы являются следствием использования в каче-
стве приоритетов в использовании различных методов исследования вида и 
признаков, взятых за основу при их делимитации.  

Понимание вида у разных групп растений определяется в первую очередь 
экспертным мнением исследователя, в котором значительную роль играет 
личностное знание. При этом основным источником «правильных» представ-
лений о виде считаются знания эксперта, который указывает свойства вида, 
существенные для понимания объема вида в рамках той или иной концепции.  

Анализ экологических ниш видов может быть полезен для определения 
целесообразности делимитации видов по выделенным для исследования кри-
териям и родства некоторых видов, что может быть использовано для детали-
зации существующих таксономических систем. 

Несмотря на перспективность молекулярно-генетических методов, при-
меняемых для разграничения видов, все еще не решенной методической за-
дачей является поиск единого стандартного для всех растений консерватив-
ного участка ДНК, специфичного для идентификации конкретного вида. 
Приоритетность морфологических параметров в решении таксономических 
задач все же представляется обоснованной, поскольку только лишь один 
морфологический признак кодируется сотнями или тысячами генов, в то 
время как для генетического анализа различий между таксонами использу-
ются лишь относительно небольшое ограниченное количество генов. 
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В настоящее время для решения этих задач применяются современные 
методы гено- и хемосистематики (например, использование PCR, ITSS и др. 
маркеров), методы нумерической таксономии, многомерной статистики (дис-
криминантного и факторного анализов), оценки границ экологических ниш 
разных видов, подходы метаболомики. Однако появление большого количе-
ства различных современных подходов к оценке объема вида не упростило 
задачи систематиков растений, а поставило перед ними задачу выбора или 
разумного сочетания надежных методов, которые позволят продвинуться в 
решении этой сложной задачи и расставить важные приоритеты для разра-
ботки комплексных методологических подходов к изучению критериев и 
объемов вида.  

В последнее время необходимость сочетания морфологических методов, 
данных молекулярного анализа и экологических характеристик различных 
видов для их разграничения признается большинством систематиков расте-
ний, однако без учета таких важных аспектов формирования вида, как исто-
ричность, его биологические и географические характеристики достижение 
приемлемых результатов представляется маловероятным. Несомненным пре-
имуществом сегодняшнего дня является возможность использования мощ-
ных статистических методов и пакетов программ для анализа больших объе-
мов разнородных данных, которые должны стать важным подспорьем в по-
иске решений этой важнейшей задачи современной ботаники. 
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Резюме 

ТОХТАРЬ, В. Вислизаючі критерії видів і парадигми ботаніки. — Розвиток ботанічної на-
уки та вдосконалення методів, які використовують для визначення меж видів, призводить до 
постійних змін критеріїв, обсягів видів в різних систематичних групах рослин. В даний час 
для вирішення цих завдань використовуються сучасні методи гено- і хемосистематики (на-
приклад, використання PCR, ITSSС і інших маркерів), методи дискримінантного та фактор-
ного аналізів, оцінки меж еколого-кліматичних ніш різних видів, підходи хемосистематики і 
метаболоміки. Однак поява великої кількості різних сучасних підходів до оцінки обсягу не 
спростила завдання систематиків рослин, а поставило перед ними завдання вибору або розу-
много поєднання надійних методів, які дозволять просунутися у вирішенні цього складного 
завдання і розставлять пріоритети в розробці комплексних методологічних підходів до ви-
вчення критеріїв і обсягів видів. 
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SHYNDER, O. The taxonomic complex Centaurea stoebe s. l. (Asteraceae) in the flora of 
Ukraine. — At the ecological and geographical stage of development of the Ukrainian plant taxon-
omy, three species were indicated within the polytypic taxon C. stoebe s. l., such as C. micranthos, 
C. pseudomaculosa, and C. rhenana, and probably partially C. borysthenica. Modern research 
methods have shown that the polymorphism of C. stoebe s. l. is smaller than it was thought previ-
ously and this taxon is represented by two main subspecies. The typical subspecies (subsp. stoebe) 
has a diploid cytotype. Another subspecies has a tetraploid cytotype and is untyped. It is an alien 
plant in the flora of Western Europe and North America. Preliminary distribution maps of both sub-
species in Ukraine are presented, their main synonyms are indicated, and key features are given. In-
formation on the hybridogenic species C. × varnensis is presented and a map of its distribution in 
Ukraine is shown. 

 
Вступ 

Палеоарктичний рід Волошка (Centaurea L.) із родини Asteraceae відно-
ситься до великих і надзвичайно поліморфних груп Царства рослин. В його 
межах за сучасними даними нараховується біля 600 політипних видів, які 
розподілені між порівняно невеликою кількістю секцій. Переважаюча біль-
шість волошок поширені в області Давнього Середземномор’я (Черепанов 
1994; Ochsmann 2000; Hilpold et al. 2014). У флорі України за даними остан-
нього таксономічного зведення вказувалося 76 природних видів роду 
(Mosyakin & Fedoronchuk 1999). 

Внутрішньородові таксони роду є досить монолітними конгломератами, 
але в їх межах систематика на рівні видів завжди була проблематичною, осо-
бливо в часи використання виключно морфологічних методів.  

Лише в останні два-три десятиліття систематика волошок зазнала карди-
нальних змін завдяки використанню молекулярних та інших сучасних мето-
дів досліджень. Для багатьох груп роду отримані нові відомості про їх філо-
генетичні взаємозв’язки, зокрема, для того, щоб зробити рід Centaurea моно-
філетичним його колишній тип Centaurea centaurium L. довелося виділити в 
окремий рід і було обрано новий тип (Centaurea paniculata L.). Але багато 
проблем у систематиці окремих груп роду залишилися невирішеними до цьо-
го часу (Ochsmann 2000; Hilpold et al. 2014).  

http://doi.org/10.53452/nt1236
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Типові проблеми таксономічної диференціації характерні для середньоєв-
ропейського комплексу волошок групи спорідненості із Centaurea stoebe L. 
Широкоареальність і поліморфність цього політипного виду сприяла багато-
разовим спробам виділення із його складу в різних частинах ареалу окремих 
різнорангових таксонів. Хоча до складу цієї групи входить порівняно невели-
ка кількість таксонів, але для них характерна висока варіабельність ознак і 
традиційно вони класифікуються з великим труднощами (Ochsmann 2000; 
Wells et al. 2008).  

В Україні рослини зі складу цієї групи поширені майже по всій рівнинній 
території за винятком гір і найбільш заліснених районів Полісся. Історія вну-
трішньовидової диференціації C. stoebe L. s. l. є яскравим прикладом застосу-
вання якісно відмінних підходів на різних етапах розвитку систематики рос-
лин. 
 
Еколого-географічний етап внутрішньовидової диференціації Centaurea 
stoebe s. l. в Україні 

У східноєвропейських працях XIX — першої пол. XX ст. C. stoebe s. l. був 
відомий насамперед як Centaurea maculosa Lam. (Шмальгаузен 1897) і лише 
окремі дослідники виділяли степову расу — Centaurea micranthos S. G. Gmel. 
(= Centaurea biebersteinii DC.) (Prodan & Nyárády 1964; Доброчаєва 1965; та 
ін.). Такий стан речей логічно відображав погляди природодослідників на 
природну диференціацію флорорізноманіття на етапі первинних флороінвен-
таризаційних досліджень, адже в той час основними географічними регіона-
ми території сучасної України вважалися лісова і степова зони. 

В середині минулого століття у вітчизняній систематиці рослин набуло 
розвитку вчення В. Л. Комарова про географічні раси і їх ряди на основі мо-
тотипічної концепції виду (Котов 1965). Відповідно до цих засад і у зв’язку з 
плановим вивченням флорорізноманіття було видане фундаментальне видан-
ня «Флора УРСР», яке залишається основним вітчизняним флористичним 
зведенням. Видовий склад волошок флори України опрацювала Д.М. Добро-
чаєва (Доброчаєва 1965; Ільїнська et al. 2016). Керуючись морфолого-
географічним методом, авторка розділила комплекс C. maculosa (= C. stoebe 
s. l.) у флорі України на три вікарні види (еколого-географічні раси) ряду 
Maculosae: середньоєвропейську Centaurea rhenana Boreau (Захід, Поділля), 
східноєвропейську Centaurea pseudomaculosa Dobrocz. (Придніпровська ви-
сочина, Лівобережжя) і понтичну C. micranthos (Степ, південний Лісостеп). 
Ці види мали власні ареали, які частково перекривалися, а найбільша геогра-
фічна дезінтеграція між усіма трьома видами, виходячи із наведених перелі-
ків місцезнаходжень, була в Правобережному Лісостепу (рис. 1).  

Виділені таксони морфологічно розрізнялися за незначними кількісними і 
частково якісними відмінностями: загальним габітусом, розмірами кошиків, 
кольором і формою придатків листочків обгортки кошика тощо.  
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Подібним чином були опрацьовані і інші споріднені групи волошок секції 
Acrolophus1, зокрема з ряду Arenariae для Правобережної України були наве-
дені 3 види: Centaurea borysthenica Gruner, Centaurea odessana Prodan, 
Centaurea savranica Klokov; ряду Ovinae — Centaurea besseriana DC.; ряду 
Cylindraceae — адвентивний вид Centaurea diffusa Lam. Ця система предста-
вників роду Centaurea нашої флори всесторонньо відповідала прийнятим на 
той час канонам, а зважаючи на високий рівень опрацювання, вона висвітле-
на і в останніх флористичних зведеннях, які охоплюють територію нашої 
флори (Определитель… 1987; Черепанов 1994).  

Еколого-географічний підхід до вивчення видової різноманітності рос-
линного покриву був вимогою часу і мав високу ефективність для потреб 
інвентаризації нашої флори. Але його недоліком була надмірна подрібненість 
значної кількості виділених таксонів видового рівня, що знаходило конструк-
тивну критику серед сучасників (Котов 1965). В монографічному опрацю-
ванні системи роду Centaurea Доброчаєва дотрималася балансу між наявним 
об’єктивним різноманіттям форм і деталізації окремих його внутрішньородо-
вих груп (Доброчаєва 1965). Завдяки цьому більша частина видів волошок із 
авторської обробки до нашого часу визнаються як окремо існуючі таксони 
(Hilpold et al. 2014; etc.).  
 

 
Рис. 1. Географічна диференціація видів ряду Maculosae (Centaurea stoebe s. l.) в Правобережно-
му Лісостепу, за (Доброчаєва 1965; Ільїнська et al. 2016).  

Лініями наведено східну межу ареалу C. rhenana, південно-західну межу ареалу C. pseudomacu-
losa і північну межу ареалу C. micranthos. 

                                                           
1 У східноєвропейських джерелах — підрід Acrolophus (Доброчаєва 1965; Черепанов 1994). 
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Секція Acrolophus не стала виключенням у пануючій тенденції поділу ши-
рокоареальних видів-агрегатів (рядів у інтерпретації вітчизняних системати-
ків) на «малі» види, які представляли окремі ботаніко-географічні регіони і 
мали відповідний еколого-морфологічний набір ознак. Це добре ілюструється 
на прикладі ряду Maculosae, до складу якого входили: середньоєвропейська 
C. rhenana із лучно-степових і вапнякових місцезростань в умовах достатньо-
го вологозабезпечення Придністров’я і Західної України, північнопонтична 
C. pseudomaculosa із лучних степів Лісостепової зони, а також понтична C. 
micranthos, яка мала найбільш ксерофітний характер. Види із сусідніх рядів 
органічно доповнювали цей ботаніко-географічний комплекс: C. savranica 
була піщаною расою Південного Поділля, C. borysthenica — приурочена до 
пісків Нижнього і Середнього Придніпров’я, C. besseri — вид гранітних відс-
лонень півдня Придніпровської височини тощо. Але така диференціація різ-
номаніття базувалася на фенотипічних ознаках рослин у межах певного геог-
рафічного регіону, що не завжди узгоджувалося зі сформованим генотипом. 
Внаслідок цього сукупність ознак окремих рослин у всіх трьох видів зі скла-
ду C. stoebe s. l. формували безперервний ряд і наведені в ключах та описах 
відмінності між ними виявилися малоефективними для потреб детальних 
флористичних досліджень. Часто ключі взагалі не працювали при ідентифі-
кації волошок досліджуваної групи у районі проходження окреслених ареалів 
їх малих видів, зокрема, у Правобережному Лісостепу. На практиці не рідко 
для ідентифікації рослин найбільш дієвим виявлявся географічний критерій.  

Таксономічна різноманітність секції Acrolophus доповнюється природною 
схильністю волошок до гібридизації, що на практиці надзвичайно ускладню-
вало ідентифікацію окремих рослин у наведеному об’ємі. Втім, на проблеми 
морфологічного розмежування малих видів ряду Maculosae вказували і окре-
мі авторські хорологічні вказівки в цитованій обробці роду. Так, для околиць 
Білої Церкви Доброчаєва навела гібрид C. rhenana × C. pseudomaculosa із 
кількох місцезнаходжень (Ільїнська et al. 2016), хоча перший із батьківських 
видів був відомий не ближче як за 170 км. Подібним чином гібрид C. diffusa × 
C. micranthos було вказано для Кам’янець-Подільського району, хоча північ-
но-західна межа поширення C. micranthos була проведена через м. Рибницю 
(Молдова), за 200 км.  

В ході вивчення флори Правобережного Лісостепу ми також зіткнулися із 
практичною складністю розрізнення малих видів ряду Maculosae. Так, у пе-
реважаючої більшості рослин цієї групи із сухих місцезростань в Лісостепу 
розмір кошиків становить біля 7–10 мм, тобто менше, ніж вказано для C. 
pseudomaculosa (10–12 мм), але за іншими ознаками, насамперед, будовою і 
кольором придатків листочків обгорток, вони цілком вкладаються у опис 
даного виду. В той же час, навіть у південній смузі Правобережного Лісосте-
пу і в місцезростаннях, типових для розповсюдження більш південних видів 
(залізничних насипах та ін.) ми не зустрічали рослин, які б цілком відповіда-
ли опису C. micranthos, хоча цей вид був наведений для південної частини 
Лісостепу (рис. 1). У зв’язку з цим у нас склалося враження, що рослини із 
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набором ознак C. micranthos узагалі не характерні для Лісостепу, а опис так-
сону імовірно ґрунтується на особинах, що мають крайні ознаки в ряду мін-
ливості по лінії ксерофітності умов зростання.  

Рослини зі Східного Поділля часто важко розмежувати між C. pseudo-
maculosa і C. rhenana, особливо із сухих рудеральних місцезростань. В той 
же час, волошки на вапнякових схилах Середнього Придністров’я переважно 
цілком відповідають характеристиці C. rhenana. А от рослини із півдня Схід-
ного Поділля часто мають ознаки усіх трьох видів, наприклад, ми такі відмі-
чали в Бершадському районі Вінницької області і Подільському районі Оде-
ської області. Отже, на Східному Поділлі та південній частині Придніпров’я 
наявна зона перекриття множин морфометричних характеристик популяцій 
C. stoebe s. l., які були описані як окремі раси ряду Maculosae. Така слабкість 
морфологічної диференціації могла б відповідати різновидностям чи навіть 
нижчим категоріям внутрішньовидової мінливості. 

Морфологічна мінливість волошок, зокрема в секції Acrolophus, сприяла 
тому, що в різних регіонах Європи було описано велику кількість їх видів і 
внутрішньовидових таксонів. Так, у флорі Румунії було наведено 69 видів 
роду і для багатьох із них були вказані чисельні форми (Prodan & Nyárády 
1964). А кількість гібридних комбінацій із бінарними назвами у цій роботі 
нараховує 134 одиниці і для багатьох із гібридів (в т. ч. за участі C. rhenana і 
C. micranthos) також були наведені різновиди і форми.  

У загальноєвропейській монографічній обробці було наведено 76 політи-
пних видів даної систематичної групи (Dostál 1976). Це був своєрідний під-
сумок вивчення таксономічної різноманітності роду Centaurea у флорі Євро-
пи на основі ботаніко-географічного підходу з використанням насамперед 
класичних критеріїв виду: морфологічним, географічним, еколого-біологіч-
ним тощо. Всі три представники нашої флори із групи C. stoebe s. l. фігурува-
ли в даній обробці як окремі систематичні одиниці: C. biebersteinii subsp. 
biebersteinii (= C. micranthos), C. rhenana subsp. rhenana та C. rhenana subsp. 
pseudomaculosa (Dobrocz.) Dostál. До цієї групи було приєднано і ендемічну 
расу C. savranica, описану із Савранських пісків: C. rhenana subsp. savranica 
(Klokov) Dostál, яка вітчизняними систематиками вважалася проміжною (гіб-
ридною?) між представниками рядів Arenariae та Ovinae (Доброчаєва 1965).  

В цілому, не применшуючи важливість узагальнення різноманітності єв-
ропейських волошок на новому етапі, яку виконав Dostál, описи окремих 
таксонів і ключі для їх визначення мали переважно схематичний характер і 
часто «працювали» лише для рослин із типовими ознаками. Крім того, згада-
ний приклад підпорядкування таксону із групи «піщаних волошок» – C. sav-
ranica — до політипного виду C. rhenana, місцезростання якого не пов’язані 
із піщаним субстратом, вказує на формалізм і спірність принаймні деяких 
систематичних рішень у цитованій обробці роду.  

В цілому, використання класичних методів систематики дозволило описа-
ти у складі групи спорідненості C. stoebe s. l. цілу низку широкоареальних та 
ендемічних таксонів флори Європи, які формально становити складну і дово-
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лі цілісну систему, але мали низький рівень морфологічної і географічної 
диференціації (Ochsmann 2000; Španiel et al. 2008), що призводило до постій-
ної плутанини і частої неможливості точної ідентифікації конкретних рослин. 
Таким чином, в даній групі класичні методи систематики майже вичерпали 
себе ще в кінці минулого століття. 
 
Сучасні погляди на об’єм Centaurea stoebe s. l. і його географічні 
особливості в Україні 

Новим поштовхом до вивчення таксономічної структури секції Acrolophus 
стало залучення новітніх методів систематики, зокрема каріологічного, моле-
кулярного і генетично-популяційного. Зростанню інтересу до уточнення так-
сономічного складу цих волошок сприяло не лише їх загальне різноманіття, а 
й інвазія деяких представників у Північній Америці. Причому, у різних шта-
тах США чужорідні волошки наводилися під різними назвами: C. bieberstei-
nii, C. diffusa, C. maculosa, C. stoebe subsp. micranthos (S. G. Gmel. ex Gugler) 
Hayek та ін. (Vivanco et al. 2004; Treier et al. 2009; Mráz et al. 2011; Мосякін 
2014; etc.).  

Порівняльне вивчення даної групи волошок на популяційному рівні в ме-
жах природного ареалу та в нових умовах дозволило значно розширити іс-
нуючі відомості про них. Насамперед було з’ясовано, що C. stoebe s. l. в Єв-
ропі представлена двома основними комплексами з різним хромосомним 
набором: диплоїдами (2n = 18) і тетраплоїдами (2n = 36), а реальна різномані-
тність окремих еколого-географічних рас виявилася значно нижчою, ніж 
вважалося на етапі виключно порівняльно-морфологічного методу їх розме-
жування. На основі проведення детального вивчення великої кількості попу-
ляцій волошок і їх гербарних зразків із групи C. stoebe s. l. Оксман дійшов до 
висновку, що більша частина рослин на території Центральної Європи, на-
самперед відомі як C. maculosa, C. rhenana, C. stoebe та деякі інші, є диплої-
дами і мають дворічний життєвий цикл. Морфологічні відмінності між цими 
рослинами, які раніше вважалися різними таксонами із власними ареалами, 
виявилися не істотними або взагалі були відсутні в умовах паралельної куль-
тури, а отже їх слід розглядати в межах одного таксону — C. stoebe subsp. 
stoebe, який є аборигенним у Центральній Європі (Ochsmann 2000).  

На противагу типовому підвиду Оксман виділив тетраплоїдний C. stoebe 
subsp. micranthos, який мав полікарпічний життєвий цикл і походив із Пів-
денно-Східної Європи. Крім того, було підтверджено самостійність кількох 
ендемічних гірських таксонів у ранзі підвидів C. stoebe (Ochsmann 2000; 
Španiel et al. 2008). На основі нових відомостей про диференціацію S. stoebe 
s. l. за плоїдністю було встановлено, що в Північній Америці інвазійне поши-
рення набула саме тетраплоїдний підвид, а в значно меншій кількості відмі-
чені також C. diffusa та гібридогенний вид Centaurea × varnensis Velen. 
(= Centaurea × psammogena Gáyer) і як одиничні випадки — три- і гексаплої-
ди різного походження (Ochsmann 2001; Treier et al. 2009; Mráz et al. 2011; та 
ін.). На даний час ці дослідження проведені різними дослідницькими групами 
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на вибірці в кілька тисяч рослин, що підкреслює високу достовірність отри-
маних результатів. 

Номенклатура тетраплоїдної волошки зі складу C. stoebe s.l. залишається 
нечіткою, для її означення використовувалися різні назви, зокрема: C. stoebe 
s.l., C. stoebe subsp. micranthos (Ochsmann 2000) і C. stoebe subsp. australis 
(Pancic ex A.Kern.) Greuter (Greuter 2003). Останній триноміал є пріоритетним 
над попереднім і набув широко поширення у публікаціях та базах даних. 
Проте, на даний час типіфікація назви тетраплоїда остаточно не проведена у 
зв’язку з тим, що пов’язана із номенклатурною колізією: в протолозі 
Centaurea australis Pancic ex A. Kern. наведено 3 місцезнаходження в Угор-
щині, із яких представлено лише два гербарні збори. Перевірені живі рослини 
з одного locus classicus виявилися диплоїдами, в той же час інший зразок має 
ознаки тетраплоїда, але популяцію з другого locus classicus ще не вдалося 
дослідити. Не може бути використана до тетраплоїду і назва C. biebersteinii, 
оскільки типовий зразок за переконанням Мраза зі співавторами є диплоїдом, 
тобто відноситься до C. stoebe subsp. stoebe. Таким чином, для тетраплоїдного 
підвиду нині відсутня легітимна назва і її вибір залежить від зразка, який у 
майбутньому буде типіфіковано (Španiel et al. 2008; Mráz et al. 2011). Для 
розрізнення обох таксонів у публікаціях чи гербарних зразках нині фахівці, 
які займаються даною проблемою, використовують позначення плоїдності, 
наприклад: C. stoebe 2x і C. stoebe 4x. 

Загальні географічні особливості обох підвидів C. stoebe на сьогоднішній 
день цілком встановлені (див. fig. 1 у (Treier et al. 2009)): C. stoebe subsp. 
stoebe має європейський тип ареалу, а C. stoebe 4x має первинний ареал оріє-
нтовно на південному сході Європі, а у своєму вторинному ареалі розсіяно 
поширений у південній смузі та на заході Європи і на Кавказі та є широко-
поширеним інвазійним видом у Північній Америці (Španiel et al. 2008; Treier 
et al. 2009; Mráz et al. 2011; Мосякін, 2014). У багатьох працях звертається 
увага, що саме завдяки поліплоїдності C. stoebe 4x набув підвищеної життє-
вості і високого рівня пристосовуваності до зростання і розповсюдження на 
нових територіях, що характерно для інвазійних чужорідних рослин.  

На сьогоднішній день деталі походження C. stoebe 4x залишаються не 
з’ясованими, але воно є алополіплоїдним. Один генотип тетраплоїду похо-
дить від C. stoebe subsp. stoebe, а інший — від якогось ще не встановленого 
виду із регіону Причорномор’я; принаймні для частини тетраплоїдів другим 
батьківським таксоном може бути Centaurea arenaria M. Bieb. ex Willd., оскі-
льки морфологічно між ними є подібні риси (повідомлення Мраза). В ході 
інвазійного розповсюдження тетраплоїду в межах ареалу C. stoebe subsp. 
stoebe на Європейському континенті частими є випадки існування їх зміша-
них популяцій, через що навіть висловлювалася думка про недоцільність 
розглядати ці рослини в якості окремих таксонів (Španiel et al. 2008). Проте 
пізніше було встановлено, що різна плоїдність забезпечує біологічну ізоля-
цію обох підвидів, що є важливим критерієм таксономічної самостійності, до 
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того ж, обидва підвиди мають чітку онтогенетичну і морфологічну диферен-
ціацію (Mráz et al. 2011).  

Поширення обох підвидів на території України на даний час можна оха-
рактеризувати лише в загальному, адже спеціальні дослідження в цьому на-
прямку майже не проводилися. В роботі Траєра (Treier et al. 2009) наведено 
15 популяцій C. stoebe 2x і 4x із території України, а пізніше 3 локалітети 
C. stoebe 2x (= C. stoebe subsp. stoebe) повторно наведені у (Blair & Hufbauer 
2010). Восени 2020 р. Мраз збирав відомості про зразки C. stoebe s. l. в деяких 
гербаріях України для підготовки хорологічного зведення по цьому виду і 
люб’язно поділився з нами визначеннями зразків у гербарії Національного 
ботанічного саду імені М. М. Гришка НАН України (KWHA) до виходу своєї 
публікації. На основі цих поки фрагментарних відомостей наводимо попере-
дню картосхему поширення C. stoebe 4x в Україні (рис. 2).  

Як видно, реальні хорологічні особливості обох таксонів мають мало що 
спільного із актуальною ще донедавна географічною характеристикою видів 
ряду Maculosae флори України (Доброчаєва 1965). Centaurea stoebe subsp. 
stoebe широко розповсюджений у Лісостепу із заходженням у сусідні зони. 
А тетраплоїдний підвид C. stoebe s. l. за існуючими поки відомостями зустрі-
чається рідше і тяжіє до південно-західних регіонів та Середнього Придніп-
ров’я.  
 

 
Рис. 2. Поширення підвидів Centaurea stoebe s. l. в Україні, за даними гербарію KWHA та (Treier 
et al. 2009). 
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Втім, дана картосхема охоплює далеко не весь ареал обох таксонів, адже 
C. stoebe s. l. відомий із більшості регіонів України, включаючи Крим (Доб-
рочаєва 1965; та ін.). Обидва підвиди присутні і у спонтанній флорі Націона-
льного ботанічного саду та інших районах м. Києва.  

Цікавим виявився кількісний розподіл перевизначених таксонів у гербарії 
KWHA — із 87 зразків C. stoebe s. l. (під назвами C. maculosa, C. micranthos, 
C. pseudomaculosa і C. rhenana) Мраз встановив наступну їх приналежність: 
32 — C. stoebe 2x (= C. stoebe subsp. stoebe), 1 — C. stoebe 2x з інтрогресією 
до C. × psammogena (= C. × varnensis), 15 — C. stoebe 4x, 8 — імовірно C. × 
psammogena (= C. × varnensis), 31 — не визначено або види з інших груп. 
Імовірно, подібний розподіл характерний і для інших гербаріїв України.  

В ході опрацювання відповідних гербарних зразків ми звернули увагу, що 
рослини, перевизначені як C. stoebe 4x, морфологічно подібні до рослин із 
ряду Arenariae. Раніше ми такі рослини із Правобережного Лісостепу відно-
сили до C. borysthenica або імовірного гібриду C. borysthenica × 
C. pseudomaculosa. За поясненями Мраза, у C. stoebe 4x присутні деякі риси 
C. arenaria, оскільки останній є одним із імовірних предків тетраплоїдного 
підвиду. А от стосовно власне C. borysthenica — науковець не бачив його 
типу і на даний час йому не відоме систематичне положення цього таксону. 
Наявні зразки, які зберігалися під назвою C. borysthenica в гербарії KWHA, 
детально не аналізувалися, але попередньо серед них присутні як C. stoebe 4x, 
так і C. arenaria.  

Отже, за існуючою нині концепцією об’єму C. stoebe s. l., прийнятою захі-
дними фахівцями і підкріпленою результатами лабораторних досліджень, 
більша частина волошок, які в Україні (і в Східній Європі загалом) традицій-
но визначалися як види ряду Maculosae sensu Доброчаєва, відноситься до 
цілком монолітного C. stoebe subsp. stoebe, включаючи C. pseudomaculosa 
(Mráz не бачить у цьому сумнівів, хоча і волів би дослідити рослини з locus 
classicus цього таксону, який нині перебуває на окупованій території Донбасу 
і тому недоступний для досліджень).  

Натомість C. stoebe 4x, судячи з наявних відомостей, поєднує рослини, які 
вітчизняними флористами відносилися як до таксонів ряду Maculosae, так і 
до ряду Arenariae, зокрема C. borysthenica. В майбутньому ще доведеться 
з’ясувати наскільки зразки C. stoebe 4x представлені серед гербарних зборів 
C. borysthenica і не виключено, що останній таксон є збірним і поєднує суку-
пність особин C. arenaria та C. stoebe 4x.  

Навіть Грунер у діагнозі цього виду зазначив: «Species modo descripta inter 
C. arenariam M. B. et C. Biebersteinii DC. intermedia» (Gruner 1868). Однією із 
ключових ознак C. borysthenica (а також C. odessana) є пурпурові основи 
придатків листочків обгорток (Gruner 1868; Доброчаєва 1965; Черепанов 
1994) — особливість, характерна і для C. stoebe 4x. Щоправда, в описі C. bo-
rysthenica також зазначено, що це — дворічні рослини, як і інші види ряду 
Arenariae. У зв’язку із цим актуальним є ідентифікація типу C. borysthenica. 
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Ще одна «піщана» волошка флори України — ендем Савранських пісків 
C. savranica — була описана як таксон, в якому поєднані ознаки рядів Arena-
rae і Ovinae (Доброчаєва 1965). В близькості цього таксону до C. arenaria s. l. 
ми мали змогу переконатися безпосередньо in situ, вивчаючи рослинний пок-
рив даного піщаного масиву. Але в західних джерелах цей вид ще з часів 
монографічної обробки Dostál’а (1976) прийнято розглядати у складі 
C. stoebe s. l. (Hilpold et al. 2014; etc.), імовірно, внаслідок його малознаності 
у Західній Європі. У зв’язку з цим систематичне положення C. savranica ще 
потребує спеціального дослідження. 

Оскільки тетраплоїдний і ще не типіфікований підвид C. stoebe s. l. мало-
відомий вітчизняним флористам, наводимо ключ для визначення обох таксо-
нів (Wells et al. 2008; Mráz et al. 2011) та їх синоніми auct. fl. ucr. 
 

— Рослини монокарпічні, дворічні; після відцвітання не утворюють зимуючих ро-
зеток (рідко однорічні або багаторічні); стебло одне, рідше їх кілька, 20–120 см; 
складне суцвіття волотисте, з відносно короткими гілками; кошики перед цвітін-
ням широкояйцевидні (відношення довжини до ширини в середньому 1,2), 7–11 
мм в діаметрі; квіток у кошику (26–) 35–76 (–93 ); листочки обгортки зелені до яс-
краво-зеленого; бічних торочок на придатках 6–10 з кожного боку …………… 
………………………..…………………….............................… C. stoebe subsp. stoebe 
(C. biebersteinii DC. p. p. max., C. maculosa auct., C. micranthos S. G. Gmel. p. p. 
max., C. pseudomaculosa Dobrocz. p. p. max., C. rhenana Boreau, C. stoebe subsp. 
australis (Pancic ex A. Kern.) Greuter p. p.). 

 

— Рослини полікарпічні, короткоживучі багаторічники; після відцвітання утво-
рюють зимуючі розетки; стебел кілька до багатьох, 40–150 см; складне суцвіття 
волотисте, з довгими гілками; кошики перед цвітінням вузькояйцевидні (відно-
шення довжини до ширини в середньому 1,35), (5) 6–7 (8) мм в діаметрі; квіток у 
кошику (15–) 25–50 (–83); листочки обгортки темно-зелені, часто з фіолетовим 
відтінком; бічних торочок на придатках 4–7 із кожного боку ………… 
………………………….....................………… C. stoebe 4x (тетраплоїдний цитотип) 
(C. biebersteinii DC. p. p., C. borysthenica Gruner p. p., C. micranthos S. G. Gmel. 
p. p., C. pseudomaculosa Dobrocz. p. p., C. stoebe subsp. australis (Pancic ex A. Kern.) 
Greuter p. p.). 

 
Наостанок відмітимо, що в майбутньому потребує уточнення і іммігра-

ційний статус C. stoebe 4x у різних регіонах України — не виключено, що 
первинний ареал цього таксону охоплює Закарпаття, Західний Лісостеп і 
Степ а в інших регіонах це — занесений адвентивний вид (ксенофіт). 

Таким чином, використання новітніх методів систематики створило заса-
ди не лише для вирішення цілого комплексу проблем у таксономії представ-
ників секції Acrolophus роду Centaurea, а і дозволило переосмислити внутрі-
шньовидову структуру та об’єм політипічного виду C. stoebe. Як своєрідний 
феномен сприймається те, що цілком відособлений морфологічно та ізольо-
ваний біологічно тетраплоїдний підвид довгий час «пропускався» багатьма 
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поколіннями монографів роду, в той час як зі складу C. stoebe s. l. були опи-
сані значно менш диференційовані морфологічно малі раси, чимало з яких 
узагалі не мають систематичного значення. Але відносно представників сек-
ції Acrolophus у флорі України в цілому окреслилися нові хорологічні та сис-
тематичні питання, які ще лише належить розв’язати в майбутньому. 
 
Поширення C. × varnensis в Україні 

Генетично пов’язаний із C. stoebe s. l. також маловідомий вітчизняним 
флористам нотовид C. × varnensis, який походить від гібридизації диплоїдних 
таксонів C. diffusa і C. stoebe subsp. stoebe. Для флори України Доброчаєва 
уже наводила гібрид C. diffusa × C. micranthos (Ільїнська et al. 2016; Доброча-
єва 1965) і згадала комбінацію C. rhenana × C. diffusa (Ільїнська et al. 2016). 
Пізніше Цвелев описав під бінарною назвою гібрид Centaurea × dobroczaevae 
Tzvelev (C. diffusa × C. pseudomaculosa), який вказав і для Харківської області 
та зауважив, що цей нотовид має в цілому широкий ареал на півдні Східної 
Європи (Цвелев 1985). Нещодавно для території України було вказано кілька 
місцезнаходжень C. × psammogena, рослини з яких були відібрані для прове-
дення генетичних досліджень (Blair & Hufbauer 2010).  

Для флори сусідньої Румунії були наведені C. diffusa × C. rhenana (C. × 
psammogena) і C. diffusa × C. micranthos (Centaurea × simonescui J.Wagner & 
Prodan) (Prodan & Nyárády 1964). Всі ці комбінації і бінарні назви стосуються 
одного гібриду, який часто зустрічається саме під бінарною назвою C. × 
psammogena (Ochsmann 2001; Wells et al. 2014; etc.), але пріоритетною є назва 
C. × varnensis (Hilpold et al. 2014).  

Морфологічно C. × varnensis має проміжні ознаки між обома батьківсь-
кими таксонами і в цих межах дуже варіює. Це монокарпічні рослини з ова-
льним стеблом (не приземисті, як C. diffusa і не вузько-обернено-пірамі-
дальні, як C. stoebe s. str.), досить сильно розгалуженим суцвіттям з невели-
кими вузько-яйцевидними кошиками 3,5–8 мм в діаметрі; квіти мають забар-
влення від білого до пурпурового; на верхівці листочка обгортки частіше 
присутня колючка, але вона менш розвинута, ніж у C. diffusa, напівприлегла, 
переважно не колюча і має бурувате забарвлення.  

Первинна батьківщина C. × varnensis — Європейський континент, а в 
Північну Америку він був занесений разом із C. diffusa та C. stoebe 4 x, хоча і 
зустрічається значно рідше від них (Ochsmann 2001). Проведення молекуляр-
но-порівняльного вивчення популяцій із України та Північної Америки за-
свідчило, що на Американський континент C. × varnensis потрапив у вже 
стабілізованому вигляді, але подеколи приймав участь у зворотних схрещу-
ваннях із C. diffusa. Натомість, в Україні відбувається постійне оновлення 
гібридного генотипу внаслідок тісного контакту батьківської пари (Blair & 
Hufbauer 2010).  

Цікавими є номенклатурні особливості C. × varnensis у зв’язку з плоїдніс-
тю в межах C. stoebe s. l. Цей нототаксон часто позначався як гібрид C. diffusa 
× C. micranthos — тобто, назва C. micranthos тут наведена для означення саме 
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диплоїдного таксону C. stoebe subsp. stoebe, що додатково делегітимізує цей 
епітет для позначення тетраплоїдного підвиду (що досить часто зустрічаєть-
ся) навіть в якості синоніму. Що ж до гібридизації C. diffusa і C. stoebe 4x — 
відомості про це суперечливі. За одними даними такі гібриди трапляються 
дуже рідко і є стерильними триплоїдами (Ochsmann 2001). За іншими — спе-
ціально проведені досліди по схрещуванню C. diffusa і C. stoebe 4x закінчи-
лися безрезультатно (Blair & Hufbauer 2010). 

У нашій країні C. × varnensis зустрічається, імовірно, повсюдно, де перек-
риваються ареали C. diffusa і C. stoebe subsp. stoebe, але в більшості випадків 
він «проглядається» флористами. На основі літературних відомостей (Добро-
чаєва 1965; Цвелев 1985; Blair & Hufbauer 2010; Ільїнська et al. 2016), гербар-
них матеріалів KWHA та власних польових досліджень ми здійснили першу 
інвентаризацію локалітетів цього нотовиду в Україні (Додаток) і наводимо 
картосхему його поширення (рис. 3).  

На даний час відомі нам місцезнаходження C. × varnensis лише частково 
покривають імовірний ареал цього таксону, але майбутні дослідження дозво-
лять заповнити відсутні хорологічні відомості. Найбільше знахідок цього 
нотовиду відомо з Правобережного Лісостепу і Донбасу.  

В ході наших польових досліджень у місцезростаннях C. × varnensis або 
неподалік завжди були присутні обидва батьківські таксони — C. diffusa і 
C. stoebe subsp. stoebe. Це свідчить про належність принаймні частини вияв-
лених зразків до гібридів першого покоління, що підтверджує опубліковані 
раніше відомості про постійну гібридизацію між цими рослинами на теренах 
України. Відомості про життєвість гібридних рослин у наших умовах і наяв-
ність стабілізованих популяцій, які зростають незалежно від батьківських 
таксонів, нині відсутні.  
 

 

Рис. 3. Поширен-
ня Centaurea × 
varnensis в Укра-
їні (Додаток).  

[Для Харківської 
обл. у праці Цвє-
льова (1985) на-
ведена лише за-
гальна вказівка.]  
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Подяки 
Щиро вдячний Патрікові Мразу та Андрію Новікову за наданий матеріал і цінні 

консультації, котрі були використані при написанні даної публікації. 
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Резюме 

ШИНДЕР, О. Таксономічний комплекс Centaurea stoebe s. l. (Asteraceae) у флорі Украї-
ні. — На еколого-географічному етапі розвитку вітчизняної систематики рослин в межах 
C. stoebe s. l. для флори України були наведені три вікарні раси: C. micranthos, 
C. pseudomaculosa, C. rhenana та, імовірно, частково C. borysthenica. На межі нового століття 
на основі сучасних методів було встановлено, що внутрішньовидова мінливість C. stoebe s. l. 
менша, ніж вважалося раніше, але він представлений двома біологічно несумісними геноти-
пами — типовим диплоїдним і тетраплоїдним, які доцільно розглядати як окремі підвиди. 
Тетраплоїдний підвид залишається до нашого часу не типіфікованим, а також він є інвазій-
ний у різних регіонах Європи та Північній Америці. За існуючими відомостями представле-
но попередні картосхеми поширення обох підвидів C. stoebe на території Україні, наведено 
їх основні синоніми, вказано головні ключові ознаки. Наведено відомості про маловідомий 
українським флористам нотовид C. × varnensis, представлено картосхему його поширення у 
нашій країні. 

 
Додаток. Перелік місцезнаходжень C. × varnensis в Україні 

Умовні позначення: !! — збори або визначення автора; «з.в.» — зразок було взято на визначення, 
але не гербаризовано. 
 

Вінницька область: • м. Козятин: залізнична територія, між коліями, 49.7142, 28.8405, 
22.10.2020, з.в.!! 

 

Донецька область: • 48.581083, 37.91025, sub C. × psammogena (Blair & Hufbauer 2010); 
• Амвросіївський р-н: окр. с. Белояровка; в зарослях эремурусов на южном степненном щебни-
стом склоне, 3.06.1979, И.И. Сикура, Н.Е. Антонюк (sub. C. micranthos). — Det. 11.2020., 
P. Mráz (sub probably C. × psammogena), KWHA; • Грабова балка, біля с. Грабове, Дубовик! (sub 
C. diffusa × C. micranthos) (Доброчаєва 1965); • «Мариуп. у. с. Греково. Обнажения сарматского 
известянка», 11.08.1923, Лавренко (sub C. diffusa × C. micranthos) (Ільїнська et al. 2016); 
• Слов'янський р-н: с. Богородичне. На меловых обнажениях, 30.06.1972, В. Г. Собко (sub. 
C. micranthos). — Det. 11.2020., P. Mráz.(sub probably C. × psammogena) KWHA; • бл. ст. Горло-
вки, 1844, Срединский (sub C. diffusa × C. micranthos) (Ільїнська et al. 2016); • Чистякове, Дубо-
вик! (sub C. diffusa × C. micranthos) (Доброчаєва 1965). 

 

Київ: • 50.48075, 30.486306, sub C. × psammogena (Blair & Hufbauer 2010); • Куренівка, залізнич-
ні колії позаду комбікормового заводу (багато), 21.09.2008, Багацька (sub C. pseudomaculosa.). 
— Det. 11.2020., P. Mráz.(sub probably C. × psammogena), KWHA. 
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Кіровоградська область: • Благовіщенський р-н: с. Розношенське — зх. окрай, на обочині 
польової дороги на лесовому відслоненні, 15.07.2019 (sub C.× dobroczaevae) !!, KWHA; 
• Гайворонський р-н: с. Солгутове — пд.-сх. окол., правий берег Півд. Бугу, по стежці, на гра-
нітному субстраті, 9.07.2018 (sub C.× dobroczaevae) !!, KWHA; • Голованівський р-н: с. Межи-
річка — пн-зх. окол., на узбіччі дороги, із батьк. видами, 5.07.2018 (sub C.× dobroczaevae), 
з.в.!!; • Голованівський р-н: с. Семидуби — пн. окол., по обочині польової дороги, між батьк. 
видів, 5.07.2018 (sub C.× dobroczaevae) !!, KWHA; • м. Новоукраїнка: пн-сх. частина, лівий гра-
нітний схил до р. Чорний Ташлик, із батьк. видами, 48.327, 31.5382, 18.08.2019 (sub C.× dobro-
czaevae), з.в.!!; • м. Новоукраїнка: центр, правий гранітно-степовий схил до р. Чорний Ташлик, 
48.32317, 31.52162, 18.08.2019 (sub C.× dobroczaevae), з.в.!!; • Новоархангельський р-н: с. Но-
воархангельск, каменистый восточный склон р. Синюхи, 18.08.1978, И. И. Мороз (sub C. mic-
ranthos). — Det. 11.2020., P. Mráz.(sub probably C. × psammogena), KWHA. 

 

Луганська область. • Довжанський р-н: [колиш.] Свердловский р-н, с. Провалье, каменистый 
склон с выходами сланца, 10.07.1980, И.И. Мороз (sub C. micranthos). — Det. 11.2020., P. Mráz. 
(sub probably C. × psammogena), KWHA; • Кіровська міськрада: [колиш.] Лисичанский р-н, окр. 
пос. Донецкий, на степном каменистом склоне, часто, 1.08.1978, А.И. Дерипова (sub C. micran-
thos). — Det. 11.2020., P. Mráz. (sub probably C. × psammogena), KWHA; • Провальський степ, 
Дубовик! (sub C. diffusa × C. micranthos) (Доброчаєва 1965). 

 

Хмельницька область: • Кам.-Подільський р-н: с. Колодіївка — пд-сх. окол., ліва тераса Дніст-
ра, на обочині дороги, 25.07.2019 (sub C.× dobroczaevae) !!, KWHA; • Кам’янецька окр. с. Верб-
ка. На насипу залізниці, 17.07.1925, Лавренко (sub C. diffusa × C. micranthos) (Ільїнська et al. 
2016); • смт Стара Ушиця — зх. окол., пд-сх. вапнякова стінка Бакотської затоки, вершина над 
Бакотським скельним монастирем, 26.07.2019 (sub C.× dobroczaevae) !!, KWHA; • смт Стара 
Ушиця — зх. окол., пд-сх. вапнякова стінка Бакотської затоки, обабіч стежки біля скельного 
монастиря, 48°35'12.18" 26°59'53.81", 26.07.2019 (sub C.× dobroczaevae), з.в.!!; •  «окрестности 
г. Славута, на склоне», 8.08.1978, Н.В. Конюшевская. — Det. И.И. Мороз (sub C. pseudoma-
culosa.). — Det. 11.2020., P. Mráz.(sub probably C. × psammogena), KWHA. 

 

Харківська область: • без уточнення (Цвелев 1985). 
 

Черкаська область: • 48.892, 30.675889, sub C. × psammogena (Blair & Hufbauer 2010); 
• м. Черкаси: [колиш.] с. Дахновка, сосновая изреженная посадка, 5.08.1972, И. И. Мороз (sub 
C. diffusa). — Det. 27.07.2017, М. Шевера, О. Кучер (sub non C. diffusa). — Det. 28.02.2018, 
O. Shynder (sub C. pseudomaculosa). — Det. 11.2020., P. Mráz.(C. stoebe 2x with introgression to 
C. × psammogena), KWHA. 
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GLOTOV, S. V. Morphological variation of the spermatheca of Mocyta fungi (Insecta: Coleop-
tera: Staphylinidae). — The variation of spermatheca of Mocyta fungi (Gravenhorst, 1806) has 
been studied. Mocyta fungi is a widespread Holarctic species, which by a combination of morpho-
logical and biological features belongs nowadays to the genus Mocyta (Mulsant & Rey, 1874), tribe 
Athetini (Casey, 1910), subfamily Aleocharinae (Fleming, 1821), family Staphylinidae (Latreille, 
1802). Based on a survey of museum collections, the author’s own gatherings, and collections of 
Ukrainian entomologists, a total of 349 specimens from Ukraine, Austria, Azerbaijan, Belarus, 
Georgia, Germany, Poland, and Russia have been studied. Additionally, based on the analysis of all 
known literature data, a wide range of variation of the spermatheca of Mocyta fungi has been com-
piled. The wide morphological variability of the form of the spermatheca in Mocyta fungi in differ-
ent parts of the species range indicates the need for careful use of the form of the spermatheca tax-
onomic works, especially when describing new species based on the study of one or a few speci-
mens. In addition, the most effective group of diagnostic features has been compiled for Mocyta 
fungi, which can be used to identify species quickly and reliably both in the field and during camer-
al identification. The information on the species’ distribution in the territory of Ukraine has been 
clarified and significantly supplemented by new findings. The results can be used to address a 
number of theoretical issues of faunistics, zoogeography, and ecology, as well as in compiling the 
inventory of the fauna of the Ukrainian Carpathians, for comparative faunal research, in the analy-
sis of species distribution, in biogeographic constructions, studies of faunogenesis, ecological 
monitoring and prediction of consequences of the influence of human activities on natural ecosys-
tems of the region. 

 
Вступ 

Mocyta fungi (Gravenhorst, 1806) — широко розповсюджений голарктич-
ний вид, який за сукупністю морфологічних та біологічних ознак належить 
до роду Mocyta Mulsant & Rey, 1874 триби Athetini Casey, 1910 підродини 
Aleocharinae Fleming, 1821 родини Staphylinidae Latreille, 1802.  

Мета роботи — оцінити мінливість системи діагностичних ознак високо 
поліморфного виду, поліморфізм якого суттєво перекриває варіативні ряди у 
значної кількості інших близьких видів цього роду. 
 

Таксономічна історія 
Донедавна існувала плутанина стосовно таксономічного статусу як M. fun-

gi, так і роду Mocyta в цілому. Види, котрі зараз включені до роду Mocyta 
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раніше відносили до різних родів. Наприклад Ч. Сіверс (Seevers 1978), в 
огляді триб підродини Aleocharinae Північної Америки, всі відомі на той мо-
мент види роду Mocyta (включно з M. fungi), відніс до роду Acrotona. Зреш-
тою, види роду Mocyta різні дослідники відносили до родів: Atheta Thomson, 
1858, Acrotona Thomson, 1859, Colpodota Mulsant & Rey, 1873, Dolosota 
Casey, 1910, Eurypronota Casey, 1894 та Homalota Mannerheim, 1830 (Brundin 
1952; Casey 1894, 1910; Cameron 1939; Pace, 2004 та ін.). Г. Лозе та 
А. Сметана, вивчаючи типовий матеріал видів з Європи та Північної Амери-
ки, відновили Mocyta в статусі підроду у складі роду Atheta (Lohse 1974; 
Lohse & Smetana 1985). Пізніше Г. Лозе (Lohse et al. 1990) визнав самостій-
ність роду Mocyta (включно з M. fungi) у складі триби Athetinі, що було 
прийнято в таксономічних ревізіях алеохарин Північної Америки, які прово-
дили В. Гусаров (Gusarov 2003) та Я. Клімашевський (Klimaszewski et al. 
2005, 2007, 2011, 2013). Незважаючи на це, в каталозі Палеарктики (Smetana 
2004) види роду Mocyta (включно з M. fungi) були включені до роду Acrotona, 
і тільки пізніше (Schülke & Smetana 2015) включені до роду Mocyta (включно 
з M. fungi), як підрід у складі роду Atheta.  

Спираючись на результати молекулярно-філогенетичних досліджень (El-
ven et al. 2010, 2012), Я. Климашевський (Klimaszewski et al. 2015, 2018), по-
казав необхідність розглядати Mocyta як самостійний рід триби Athetinі.  

Складнощі діагностики M. fungi, як і більшості інших представників роду 
Mocyta та інших родів триби Athetinі, призвели до того, що дані про поши-
рення видів цього роду нечасто потрапляють у фауністичні зведення. Зокрема 
відомості про знахідки М. fungi в Україні представлені лише в небагатьох 
фауністичних зведеннях із Криму (Плигинский 1928), Донецької (Глотов 
2021), Івано-Франківської (Łomnicki 1875), Київської (Черкунов 1889; Якоб-
сон 1910), Луганської (Глотов 2010, 2012; 2019; 2021), Львівської (Łomnicki 
1884) та Полтавської областей (Кащеев 1984; Петренко 1974). 

Ця праця є продовженням започаткованої серії оглядів родів та видів три-
би Athetini фауни України (Глотов 2020). Враховуючи широке географічне 
поширення та значну індивідуальну мінливість розмірів, забарвлення та фор-
ми сперматеки у M. fungi, визначення останнього становить значні труднощі. 
З метою полегшення ідентифікації M. fungi, на основі аналізу літературних 
даних і колекційного матеріалу з різних регіонів України, а також Австрії, 
Азербайджану, Грузії, Данії, Німеччини, Польщі та Росії, проілюстровано 
широку мінливість форми сперматеки у даного виду.  

Діагностичні ознаки M. fungi, а також таблиці для визначення видів роду 
Mocyta, і відомості про поширення M. fungi, представлені в ревізіях та огля-
дах фауни Центральної Європи (Ganglbauer 1895; Scheerpeltz 1931; Lohse et 
al. 1974), а також у визначниках фаун Великої Британії (Thomson 1861; Kevan 
1965), Данії (Johansen 1914), Німеччини (Kraatz 1856; Reitter 1909); Норвегії 
(Münster 1925; Strand & Vick 1964), Швеції (Brundin 1954 a–d; Palm, 1970) та 
Канади (Klimaszewski et al. 2015, 2018). Питання особливостей біономії, еко-
логії та фенології виду висвітлені в нечисленних публікаціях (Ganglbauer 
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1895; Korge 1975; Topp 1975a; Никитский et al. 1996; Глотов 2021). Особли-
вості морфології личинок M. fungi розглядається у В. Топа (Topp 1975b). 

Сперматека — структура статевої системи самки, яка виконує функцію 
зберігання і, можливо, добору сперми (Peschke 1978; Dybas & Dybas 1981). 
Форма та особливості будови сперматеки вважаються важливою діагностич-
ною таксономічною ознакою не тільки для стафілінід, а й для твердокрилих 
комах у цілому.  

Для більшості представників родини Staphylinidae добре розвинена скле-
ротизована сперматека – нехарактерна, що унеможливлює використання саме 
цієї ознаки в діагностиці таксонів. Проте у більшості видів підродини 
Aleocharinae сперматека добре розвинена, складається з цибулинної капсули, 
яка з’єднана з трубчастим стеблом та тонким і перетинчастим, слабко скле-
ротизованим насіннєвим каналом, що з’єднує сперматеку з вульвою і слу-
жить для транспортування сперми. Насіннєвий канал не вважається частиною 
сперматеки (Klimaszewski et al. 2018). Цибулинна капсула зазвичай має сфе-
ричну або трубчасту форму та може бути прямою або зігнутою і несе верхів-
кові інвагінації різної форми та розмірів. Стебло сперматеки може бути пред-
ставлене простою вузькою трубочкою або має складнішу та розгалужену 
форму. В підродині Aleocharinae форма та особливості будови сперматеки 
широко використовують для діагностики видів.  

Одним із перших, хто звернув увагу на важливість використання ознак 
унікальності форми та особливості будови сперматеки у різних представни-
ків триби Athetinі, був шведський науковець Л. Брундін (Brundin 1940, 1943, 
1945, 1948, 1952). Він дослідив ці особливості у представників родів Acro-
tona, Amischa, Atheta, Mocyta та інших, а його послідовники — норвезькі нау-
ковці А. Штранд і А. Вік (Strand & Vik 1964) — у роду Atheta, а Т. Пальм 
(Palm 1970) — у видів підродини Aleocharinae.  

Відмінності або особливості будови та форма генітальних структур дали 
чіткіше розуміння міжвидових відмінностей у підродині Aleocharinae. Це 
лягло в основу першого визначника, укладеного Г. Лозе (Lohse 1974), який 
охопив більшу частину території Європи. У сучасних таксономічних ревізіях 
при описанні нових видів та укладанні визначників регіональних фаун, особ-
ливості будови та форми сперматек, поряд з іншими генітальними ознаками 
активно використовують як надійні ознаки в діагностиці видових та надвидо-
вих таксонів. У представників родів Acrotona, Amischa, Atheta, Gnypeta, 
Liogluta та Mocyta форма сперматеки самок часто є надійнішою діагностич-
ною ознакою, ніж медіальна форма едеагусу самців (Klimaszewski et al. 2018).  
 
Матеріал та методи 

В основу роботи покладено багаторічні збори автора, що станом на тепер 
депоновані у Державному природознавчому музеї НАН України (далі КГЛ), а 
також усі матеріали, що зберігаються у фондових колекціях: Державного 
природознавчого музею НАН України, м. Львів (далі ДПМ); Зоологічного 
музею Київського національного університету ім. Тараса Шевченка, м. Київ 



Вид в біології • Species in Biology 255 

(далі ЗМУТШК); Інституту зоології ім. І. І. Шмальгаузена НАН України, 
м. Київ (далі ІЗШК); Кафедри зоології Донецького національного університе-
ту, м. Донецьк (далі ДОННУ); Музею природи Харківського національного 
університету імені В. Н. Каразіна, м. Харків (далі МПХНУ); Національного 
науково-природознавчого музею НАН України, м. Київ (далі ННПМ). Крім 
того, опрацьовано матеріали з особистих колекцій колег-ентомологів: 
З. Л. Берест (депонована в ІЗШК); С. В. Білякової (депонована в ДПМ); 
П. Л. Войтко (смт Турійськ, далі КВТ); О. М. Дрогваленка (депонована в 
МПХНУ); В. М. Єрмоленка (депонована в ІЗШК); Н. П. Коваль (Ужанський 
НПП, смт Великий Березний, далі ККОВ); [С. В. Коновалова] (депонована в 
ДПМ; далі ККОН); В. О. Чумака (м. Ужгород; далі КЧМ); Л. І. Фали 
(м. Дніпро, далі КФЛ); В. П. Форощука (м. Луганськ, далі КФР); П. М. Ше-
шурака (м. Ніжин, далі КШР).  

Збір та камеральне опрацювання матеріалу здійснювали за стандартними 
методиками ентомологічних досліджень (Крыжановский, Емец 1972). У су-
купності було опрацьовано 349 екз. Mocyta fungi з 21 адміністративних обла-
стей України і АР Крим, а також з Австрії, Азербайджану, Білорусії, Грузії, 
Німеччини, Польщі та Росії (див. додаток). 

Типові біотопи Mocyta fungi показано на рис. 1 та 2. 
 
Результати та обговорення 
 

Рід Mocyta Mulsant & Rey, 1874 
Типовий вид:  Aleochara fungi Gravenhorst, 1806 (= Mocyta fungi).  
Mocyta — великий рід підродини Aleocharinae, нараховує у світовій фауні 

більше 50 видів. У фауні Палеарктики відомі 26 видів, з яких 5 — представ-
лені у фауні України. 

Діагноз.  Розмір тіла представників роду — 1,8–3,5 мм. Забарвлення тіла 
та окремих частин у різних видів сильно варіює від темно-бурого або черво-
но-коричневого до світло-коричневого; вусики, щелепні щупики та ноги ко-
ричневі або світло-коричневі. Усе тіло рівномірно густо пунктировано і по 
всій поверхні вкрито короткими щетинками; сітчаста мікроскульптура чітко 
виражена та добре помітна. Тіло струнке або трохи розширене з боків та ви-
довжене. Голова помірно крупна, поперечно-розширена, іноді округла; очі 
дрібні та слабо опуклі; вусики тонкі та помірно видовжені. Передньоспинка 
опукла та поперечно-розширена; густота та характер розташування щетинок 
на поверхні диску може суттєво варіювати у різних видів. Надкрила короткі 
та опуклі, трохи коротші та довші за передньоспинку. Черевце струнке або 
трохи розширене посередині; по всій поверхні помірно густо дрібно пункти-
роване, до вершини поступово звужується; задній край VIII тергіту рівний 
або має трикутний виріз різного розміру, помітно звужується у напрямку 
заднього краю. 

Личинки та імаго населяють підстилку, рослинні та тваринні рештки, екс-
кременти тварин, гриби, а також можуть успішно співіснувати з іншими тва-
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ринами, мешкаючи у норах ссавців, гніздах птахів та гуртосімейних комах, де 
є неспеціалізованими хижаками, що живляться різноманітними безхребетни-
ми, виступаючи в ролі природних регуляторів їхньої чисельності.  
 

 

Рис. 1. Оселища Mocyta fungi в 
Україні (1–6): 1–2 — Луганська 
обл., відділення «Провальський 
Степ» Луганського ПЗ: 1 — Гру-
шівська ділянка, петрофітний 
степ, 2 — Калинівська ділянка, 
байрачний ліс; 3–4 — Луганська 
обл., відділення «Стрільцівський 
Степ» Луганського ПЗ, заплава 
р. Черепаха; 5–6 — Донецька обл., 
ПЗ «Кам’яні Могили»: 5 — берег 
р. Каратиш, 6 — петрофітний 
степ. 

 

 

Рис. 2. Оселища Mocyta fungi в 
Україні (1–6): 1–2 — Львівська 
обл.: м. Львів, листяний ліс; 3-4 — 
Львівська обл., Яворівський р-н, 
ПЗ Розточчя: 3 — берег озера, 4 — 
листяний ліс; 5 — Закарпатська 
обл., Великоберезнянський р-н, 
с. Княгиня, хребет Стінка, гірсь-
кий буковий ліс; 6 — Закарпатська 
обл., Великоберезнянський р-н, 
с. Мочар, хребет Явірник, поло-
нина. 
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Mocyta fungi (Gravenhorst, 1806) 
Матеріал.  349 екземплярів з України та інших країн (див. додаток). 
Діагноз.  Довжина тіла — 2,4–3,0 мм. Забарвлення тіла і окремих частин 

варіює від чорного або темно-бурого до світло-коричневого, черевце біля 
вершини світло-коричневе, ноги, вусики та щелепні щупики світло-
коричневі. Усе тіло в дрібному та розрідженому пунктируванні; по всій пове-
рхні тіло досить густо вкрито короткими темними щетинками; сітчаста мік-
роскульптура чітко виражена та добре помітна (рис. 3, 1–2).  

Голова помірно крупна та поперечно-розширена, суттєво вужча та корот-
ша за передньоспинку; за очами помітно звужується; її задні кути заокруг-
ленні. Очі крупні та не опуклі; скроні трохи довші очей (рис. 3, 2). Вусики 
тонкі та видовжені, їхні I–III членики видовжені, але кожен наступний трохи 
менший за попередній; IV членик — слабо видовжений, значно коротший за 
наступні; V–X членики квадратні або слабко поперечно-розширені, але ко-
жен наступний трохи ширший і довший за попередній; XI членик подовже-
ний, біля вершини загострений (рис. 3, 3).  

Передньоспинка слабко поперечно-розширена, її ширина у 1,3–1,4 рази 
більша довжини, передні та задні кути диску заокруглені, найбільша шири-
на — в центрі диску, задній край диску трохи випуклий та скошений; щетин-
ки — помірно густі, розташовані діагонально від центру до заднього краю 
диску. Надкрила короткі, майже паралельно бічні, трохи ширші або такої ж 
ширини, як і передньоспинка (рис. 4, 1–2).  

Черевце струнке та подовжене, до вершини поступово звужується. Задній 
край VIII тергіта та стерніта черевця рівний, помітно звужується в напрямку 
заднього краю (рис. 4, 1–2). Едеагус — показано на рисунку (рис. 4, 3–4). 
Сперматека S-подібна, її форма сильно варіює, тому для покращення іденти-
фікації виду ми наводимо усі відомі оригінальні та літературні відомості про 
її мінливість у М. fungi (рис. 5, 1–72).  
 

 

Рис. 3. Mocyta fungi (1–3): 1– зага-
льний вигляд тіла; 2 — передня 
частина тіла: голова, передньоспи-
нка та надкрила; 3– вусики. 
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Рис. 4. Mocyta fungi (1–5): 1 — 8-й тергіт самки; 
2 — 8-й стерніт самки; 3– едеагус, вигляд збоку; 
4 — едеагус, вигляд спереду. 

 
За зовнішніми ознаками вид дуже схожий на інші широко розповсюджені 

в Європі види: М. clientula (Erichson, 1839), М. orbata (Erichson, 1837) та 
М. orphana (Erichson, 1837), від яких відрізняється характерною формою спе-
рматеки (Strand & Vik 1964; Lohse et al. 1974).  

Аналіз усього наявного в Україні матеріалу, а також чисельні літературні 
відомості показують широку морфологічну мінливість сперматеки у M. fungi, 
на відміну від усіх інших видів роду, для яких характерна відносна стабіль-
ність форми сперматеки. Для переважної більшості досліджених екземплярів 
із України характерні сперматеки з закрученою цибулинною капсулою (рис. 
5, 47, 5, 62–72), інші варіації зустрічаються не часто. Однак, під час вивчення 
колекційного матеріалу ми спостерігали, що різні колеги помилково відно-
сять до M. fungi саме екземпляри, які мають сперматеки зі слабо закрученою 
цибулинною капсулою (рис. 5, 1–61). У зв’язку з цим, на основі літературних 
та оригінальних відомостей, ми зібрали всі відомі форми мінливості сперма-
тек у M. fungi, що в подальшому має суттєво спростити ідентифікацію цього 
виду (рис. 5, 1–72).  

Біономія.  M. fungi трапляється у різноманітних лісових і екотонних біо-
топах, у тому числі в байрачних і заплавних лісах та штучних лісонасаджен-
нях степової зони. У Карпатах – підіймається високо в гори. Мешкає у лісо-
вій підстилці, по берегах водойм, під вологим листям та у рештках рослинно-
го походження, у мохах, гнилих грибах тощо (рис. 1, 1–6, рис. 2, 1–6). Імаго в 
сутінках активно приваблюються до штучних джерел світла. 

Поширення.  Голарктичний ареал виду охоплює Євразію, Північну Аф-
рику та Північну Америку (Schülke & Smetana 2015; Klimaszewski et al. 2015, 
2018). 
 
Морфологічна диференціація близьких видів 

Для всіх видів роду Mocyta характерна S-подібна сперматека з характер-
ною формою цибулинної капсули та закрученості трубчастого стебла. Для 
низки видів роду Mocyta, як і деяких інших родів триби Athetinі, характерна 
дуже специфічна форма сперматеки. Наприклад, у M. clientula (Erichson, 
1839), M. orbata (Erichson, 1837) та M. orphana (Erichson, 1837). Враховуючи 
широку варіативну мінливість у різних представників роду Mocyta, надійною 
діагностичною ознакою є форма та характер закрученості сперматеки.  
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Рис. 5 (початок). Мінливість спер-
матеки у Mocyta fungi, вигляд 
збоку: (1–40): 1–11, 13–18, 21–27, 
30–35, 39–40 — за: Korge, 1975; 
12, 19–20 — за: Paśnik, 1999; 28, 
36–37 — за: Klimaszewski et al. 
2015; 29, 38 — за: Strand & Vick, 
1964. 
 

  

 

Рис. 5 (продовження). Мінливість 
сперматеки у Mocyta fungi, вигляд 
збоку: (41–71): 50–63 — за: Topp 
1975a; 64 — за: Strand & Vick, 
1964; 65, 71 — за: Paśnik, 1999; 66–
67 — за: Korge, 1975; 68–70 — 
оригінал. 
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Для більшості представників роду Mocyta не характерна широка варіатив-
ність сперматеки, яка у різних видів є стабільною діагностичною ознакою. 
Незважаючи на використання ознак будови та форми сперматеки в діагнос-
тиці різних видів роду Mocyta, для окремих видів, наприклад M. fungi, харак-
терна дуже широка варіативність форми сперматеки (рис. 5, 1–71).  

Широка варіативність форми сперматеки M. fungi спричинила не тільки 
помилковість при ідентифікації виду в колекціях, але й багаторазове повтор-
не описання "нових" таксонів.  

Наявність великого колекційного матеріалу по M. fungi, а також узагаль-
нення всіх відомих літературних відомостей з різних частин ареалу, дозволя-
ють оцінити мінливість форми сперматеки у цього виду, що і стало приводом 
для детального її вивчення.  

В якості загальної характерної ознаки для M. fungi характерна крупна, ро-
зширена біля основи цибулинна капсула, та широка варіативність трубчасто-
го стебла сперматеки. За характером закрученості трубчастого стебла, спер-
матеки можна розділити на три типи:  

1–й тип — не закручений або слабо закручений (рис. 5, 1–4, 9, 11–13, 19, 
20, 23, 28, 54, 57, 58). Трубчасте стебло сперматеки може бути різної довже-
ни, у тому числі: середньої або видовженим та вигнутим в різних напрямках 
але не закручене петлеподібним чином (зустрічається рідко).  

2–й тип — петлеподібно закручений (рис. 5, 5–8, 10, 14–18, 21,22, 24–27, 
29–53, 55, 56, 59–63). Трубчасте стебло сперматеки видовжене та сильно ви-
гнуте в різних напрямках просто або складно закручено петлеподібним чи-
ном (зустрічається часто). 

3–й тип — равликоподібно закручений (рис. 5, 64–71). Трубчасте стебло 
сперматеки видовжене та равликоподібно закручене (найбільш характерна 
форма для більшості досліджених нами взірців). 
 
Висновки 

На основі опрацювання колекційних матеріалів, а також аналізу всіх ві-
домих літературних відомостей, встановлено широкий варіативний ряд мор-
фологічної мінливості форми сперматеки в особин Mocyta fungi з різних час-
тин ареалу.  

Результати проведених досліджень вказують на необхідність більш обе-
режного використання форми сперматеки, як діагностичної ознаки Mocyta 
spp., у таксономічних роботах, особливо при описанні нових видів, на основі 
вивчення одного або декількох екземплярів, а також критичного перегляду 
описаних за цією ознакою видів.  

Для виду Mocyta fungi скомпільовано найбільш ефективну групу діагнос-
тичних ознак, за якими його можна відносно швидко та з великою долею 
достовірності ідентифікувати — як в польових умовах, так і під час камера-
льної ідентифікації.  
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Водночас, уточнено і суттєво доповнено відомості про поширення Mocyta 
fungi на території України. 
 
Подяки  

Автор висловлює щиру подяку за надання матеріалу та цінні поради з питань сис-
тематики й фауністики, а також допомогу в пошуку літературних джерел та надання 
можливості роботи з колекційними фондовими матеріалами: З. Л. Берест, С. В. Бі-
ляковій, М. М. Біляшівському, В. Ю. Бондареву, А. Г. Бондаренко, П. Л. Войтко, 
Ю. М. Геряку, Г. В. Гузь, Г. Г. Гуштану, К. В. Гуштан, В. І. Дєдусь, О. М. Дрогвален-
ку, В. М. Єрмоленку, Ю. В. Канарському, Н. П. Коваль, С. В. Коновалову, В. О. Кор-
нєєву, А. Г. Котенку, В. В. Ландику, В. В. Мартинову, О. В. Мартинову, А. А. Петрен-
ку, Н. Ю. Полчаніновій, В. Б. Різуну, К. Ю. Савченко, Т. В. Сові, О. Ю. Солодовни-
кову, В. В. Терєховій, Т. А. Трихліб, В. О. Чумаку, Л. І. Фали, С. В. Фоміну, В. П. Фо-
рощуку, П. М. Шешураку та Т. П. Яницькому.  

Роботу виконано в рамках наукової теми Державного природознавчого музею 
НАН України № 0120U101162: «Оцінка біотичного різноманіття модельних груп 
членистоногих Українських Карпат з використанням сучасних інформаційних техно-
логій».  

 
Додаток. Перелік місць збору матеріалу 

Україна 
А Р  Кр и м:  Радянський р-н, с. Завітне, 45.133977 N, 36.423837 E, 10.08.2003, на світло, 
4 екз., С. Глотов; там само, берег озера, в гнилих рослинних рештках, 12.08.2003, на світло, 
1 екз., С. Глотов (всі — КГЛ); гора Чатирдаг, 44.734179 N, 34.281192 E, 26.08.1978, 1 екз, 
А. Петренко (ІЗШК).  

В о ли н сь к а  обл . :  «Волинь» [Vol.], 50.438449 N, 30.534035 E, без дати, 1 екз., J. Hochhuth 
(ННПМ); Ковельський р-н, с. Зелена, 51.172405 N, 24.687869 E, 12.08.1988, 1 екз., А. Петре-
нко (ІЗШК); Турійський р-н, смт Турійськ, 51.088980 N, 24.518209 E, на світло, 13.07.2010, 
1 екз., П. Войтко (всі — КВТ). 

Д н і п ро п е тро вс ь к а  об л . :  Новомосковський р-н, с. Андріївка, 47.900262 N, 36.196158 E, 
10.06.2009, 1 екз., Л. Фали (КФЛ).  

Д о н е ць к а  об л . :  Володарський р-н, «Кам’яні Могили», 47.303517 N, 37.078031 E, лов на 
світло, 25-27.06.2010, 2 екз. (КГЛ); м. Дебальцево, 48.315566 N, 38.418985 E, байрачний ліс, 
в підстилці, 1.05.2012, 2 екз., С. Глотов (КГЛ); м. Донецьк, 48.008245 N, 37.870352 E, 
27.08.1999, 1 екз., Т. Трихліб (ИЗШК); Парк Ленінського Комсомолу, 48.020778 N, 37.812720 
E, лісова підстилка, 26.05.2001, 1 екз., В. Мартинов; там само, 28.07.–4.08.2001, 4 екз., 
В. Мартинов; там само, 3.10.2004, 3 екз., В. Мартинов; там само, 4.10.2003, 7 екз., 
В. Мартинов; там само, Парк «Путиловский», 48.0678 N, 37.7827 E, лісова підстилка, 
26.05.2000, 1 екз., В. Мартинов; там само, 27.05.2000, 7 екз., В. Мартинов; там само, 26.07.–
2.08.2003, 2 екз., В. Мартинов; там само, 19-26.07.2004, 1 екз., В. Мартинов; там само, 
29.09.2001, 1 екз., В. Мартинов; там само, 2.10.1999, 2 екз., В. Мартинов; там само, 4.10.2003, 
1 екз., В. Мартинов; Парк «Щербакова», 47.995334 N, 37.789991 E, лісова підстилка, 19–
26.07.2004, 1 екз., В. Мартинов; там само, 19–26.08.2004, 5 екз., В. Мартинов; там само, бал-
ка Раковка, 47.9387 N, 37.6896 E, лісова підстилка, 05.1999, 1 екз., В. Мартинов; там само, 
28.05.1999, 1 екз., В. Мартинов; там само, 27.07.–03.08.2003, 3 екз., В. Мартинов; там само, 
5.10.2003, 4 екз., В. Мартинов (всі — КДОННУ); Костянтинівський р-н, РЛП «Клебан-Бик», 
48.430430 N, 37.672796 E, 1-2.07.2010, 30 екз., С. Глотов; Слов’янський р-н, м. Слов’янськ, 
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48.853864 N, 37.625427 E, 4.07.2010, 1 екз., С. Глотов (всі — КГЛ); Ясинуватський р-н, 
м. Ясинувата, 48.113153 N, 37.865096 E, 25.07.1999, 11 екз., В. Мартинов (всі — КДОННУ).  

Ж и т о ми р сь ка  о б л . :  Житомир, 50.256578 N, 28.658954 E, без дати, 1 екз., (ІЗШК).  

З а к ар п а т ськ а  о б л . :  Великоберезнянський р-н, с. Княгиня, хребет Стінка, 961 м н.р.м., 
48.999267 N, 22.506984 Е, 21.06.2018, ліс, екотон, 18.05.2019, екотон, 1 екз., Н. Коваль; 
с. Мочар, хребет Явірник, 1010 м н.р.м., 48.911741 N, 22.556342 Е, 05.06.2018, ліс, 2 екз., 
Н. Коваль; (всі — ККОВ); Тячівський р-н, с. Мала Уголька, 48.193230 N, 23.629006 E, 
05.05.2017, 8 екз., В. Чумак; там само, 02.06.2017, 25 екз., В. Чумак; там само, 20.06.2017, 
4 екз., В. Чумак (всі — КЧМ).  

З а п ор і зь к а  об л . :  Васильївський р-н, с. Скельки, НПП «Великі Луки», 47.430388 N, 
35.070558 E, 5.06.2011, 4 екз., Л. Фали (КФЛ).  

І в а н о - Фр а н к ів с ьк а  об л . :  Івано-Франківськ, с. Угорники [U], 48.919879 N, 24.762125 E, 
11.7.[рік не вказаний], 1 екз.; Яремчанський р-н, смт Ворохта [Worochta], 48.284073 N, 
24.559030 E, 0.5.[1]925, 14 екз.; там само, без дати, 2 екз., (всі — ДПМ).  

К и ї в сь к а  об л . :  Київ [К.], 50.438449 N, 30.534035 E, без дати, 3 екз., J. Hochhuth (ННПМ); 
Гідропарк, 4 екз., 14.06.2006 А. Петренко; Голосіївський р-н, 09.09.2008, 5 екз.; Святошинсь-
кий р-н, Новобіличі, 9 екз., 12.08.1984 А. Петренко; Миронівський р-н, с. Луковіце, 
04.06.1999, 1 екз., А. Котенко (всі — ІЗШК).  

К і ро вог ра д ськ а  об л . :  Світловодський р-н, с. Білецьківка, 12.08.1982, 8 екз., А. Петрен-
ко (ІЗШК).  

Л уг а н с ьк а  о бл . :  Антрацитівський р-н, с. Іванівка, 48.231811 N, 38.970087 E, 17.04.–
05.05.2011, 1 eкз., В. Ландик; м. Ровеньки, Дубова Балка, 48.065493 N, 39.381823 E, байрач-
ний ліс, у підстилці, 15.06.2010, 1 екз., С. Глотов (КГЛ); 29–30.04.2012, 1 eкз., С. Глотов; Бі-
ловодський р-н, с. Городище, ботанічний заказник імені К. Юницького, 49.049823 N, 
39.650706 E, 10–11.06.2009, 1 eкз.; Кремінський р-н, с. Кудряшовка, 49.031578 N, 38.445590 
E, 30.06.2009, 4 eкз., С. Глотов; Лутугинский р-н, окр. с. П’ятигорівка, 48.351032, N, 
39.375127 E, 17.06.2009, 4 eкз., С. Глотов; Міловський р-н, заповідник «Стрільцівський 
степ», 49.299734 N, 40.083419 E, 17-25.05.2002, 1 екз., В. Форощук; там само, 24.07.1999, 
1 екз., В. Форощук; там само, 24-28.07.1999, 4 екз., В. Форощук; там само, 26.07.1999, 2 екз., 
В. Форощук; там само, 27.07.1999, 1 екз., В. Форощук; там само, 29.07.1999, 3 екз., 
В. Форощук; там само, 18.05.2000, 2 екз., В. Форощук; там само, 21.05.2000, 1 екз., 
В. Форощук; там само, 23.05.2000, 1 екз., В. Форощук; там само, 24.05.2000, 1 екз., 
В. Форощук; там само, 25–28.05.2000, 3 екз., В. Форощук (всі — КФР); там само, 26.07.2010, 
3 eкз., С. Глотов (КГЛ); там само, 7-30.05.2009, 3 екз., Н. Полчанінова (КГЛ); Попаснянський 
р-н, с. Шипиловка, 48.964121 N, 38.285153 E, 7.07.2010, 3 eкз., С. Глотов; Свердловський р-
н, заповідник «Провальський степ», 48.155359 N, 39.865589 E, 26.05.2010, 4 eкз., С. Глотов; 
27.05.2010, 1 eкз., С. Глотов; 31.05.2010, там само, 2 eкз., С. Глотов; там само, 4.06.2010, 2 
eкз., С. Глотов; там само, 10.06.2010, 8 eкз.; там само, 21.07.2009, 1 eкз., С. Глотов; там само, 
22.07.2009, 14 eкз., С. Глотов (всі — КГЛ); Слов’яносербський р-н, с. Трьохізбенка, 
48.746367 N, 38.979854 E, 29.05.2010, 1 eкз.; там само, 9.06.2010, 4 eкз.; там само, 22–
25.08.2010, 3 eкз.; там само, 28.08.–1.09.2010, 4 eкз., С. Коновалов; там само, 16–20.09.2010, 3 
eкз., С. Коновалов (всі — КГЛ, ККОН). 

Л ь в і вс ьк а  о б л . :  Городоцький р-н, с. Бартатів [Bar], 49.798905 N, 23.820259 E, 3.8.[рік не 
вказаний], 1 екз., м. Львів 49.839337 N, 24.030204 E, [«Lwów», «L[wów]», «Okolica Lwowa», 
«H[olosko]», «K[rzywczyce]», «Pasieki»], 22.3.[рік не вказаний], 3 екз.; там само, 1.5.[рік не 
вказаний], 1 екз.; там само, Богданівка [Bg], 49.851623 N, 24.436497 E, 26.10.[рік не вказа-
ний], 1 екз., там само, 19.10.[рік не вказаний], 1 екз., там само, там само, Пасіки Зубрицькі 
[Pasieki], 6.05.[1]917, 5 екз., смт Брюховичі [Brzuchowice], 49.901268 N, 23.967150 E, 
6.4.[1]926, 2 екз., там само, 30.09.[рік не вказаний], 1 екз., там само, 11.1.[рік не вказаний], 
1 екз., там само, 14.07.[рік не вказаний], 1 екз.; там само, с. Зубра [Zubra], 49.764882 N, 
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24.053371 E, без дати, 2 екз. (всі — ДПМ); Яворівський р-н, заповідник Розточчя, 49.947253 
N, 23.655512 E, 24.08.1988, 2 екз., А. Петренко (ИЗШК).  

Ми к о ла їв с ьк а  о б л . :  Березанський р-н, с. Ташино, 46.906371 N, 31.120910 E, 18.09.2011, 
1 екз., Л. Фали (КФЛ).  

О д е с ьк а  о б л . :  Одеський р-н, с. Дачне [радгосп «Дачний»], 46.563684 N, 30.550458 E, 
25.06.1977, 1 екз., З. Берест (ІЗШК).  

П о лт а в сь ка  о б л . :  м. Кременчук, 49.084123 N, 33.409319 E, 22.06.1984, 1 екз., 
А. Петренко (ІЗШК).  

С умс ь к а  о б л . :  Середино-Будський р-н, Деснянсько-Старогутський НПП, Старогутська 
ділянка, 52.333800 N, 33.696230 E, 21.06.2006, 4 екз., А. Петренко (ІЗШК).  

Те р н о пі ль сь ка  об л . :  Чортківський р-н, с. Буцики [B], 49.319994 N, 26.025245 E, 6.8.[рік 
не вказаний], 1 екз., там само, 4.8.[рік не вказаний], 2 екз.; там само, 9.08.[рік не вказаний], 
1 екз.; там само, 10.08.[рік не вказаний], 1 екз.; там само, 6.08.[рік не вказаний], 1 екз. (всі — 
ДПМ).  

Х а р к і в сь ка  о бл . :  Зміївський р-н, с. Гайдари, 49.628933 N, 36.315894 E, листяний ліс, во-
лога яруга, на повалених деревах, в копрофорах Ganoderma lipsiense, 11.06.1992, 1 екз., 
А. Дрогваленко; там само, нагірна діброва, в копрофорах Xerocomus badius, 16.07.1992, 
1 екз., А. Дрогваленко; там само, лов на світло, 30.07.2009, 5 екз., В. Терехова (всі — 
МПХНУ).  

Х е р со н с ьк а  об л . :  Чаплинський р-н, заповідник Асканія Нова, 46.469618 N, 33.982326 E, 
цілинний степ, 28.05.1974, 1 екз., В. Єрмоленко (ІЗШК).  

Че р к а сь ка  о бл . :  Канівський р-н, Канівський ПЗ, 49.722612 N, 31.534495 E, 20.07.2008, 
1 екз., С. Белякова (КГЛ).  

Че р н і в е ць ка  о б л . :  м. Чернівці [«Bukowina, Cernowitz»], 48.295066 N, 25.933917 E, без 
дати, 4 екз., (ЗМ УТШК).  
Че р н і г і в сь ка  о б л . :  м. Ніжин, 51.039696 N, 31.877454 E, 11.05.1996, 4 екз., П. Шешурак 
(КШР).  

 

Поза межами України 
А в с т р і я :  Грац, 47.061408 N, 15.445908 E, 2 екз., без дати, Dr. Peneke (ЗМ УТШК).  

А з ер б а йд ж а н :  Нахичеванская АР: г. Билав 39.0442 N 45.9431 E, в наносах, 16.05.1976, 
1 екз., А. Петренко (ІЗШК). Б і ло рус ь :  Гомельска обл., Рогачовський р-н, берег р. Березіна, 
в берегових наносах, 8.08.1974, 3 екз., В. Надворний (ІЗШК). Г р уз ія :  129 км від м. Батумі, 
поляна, під каменями та в підстилці, 9.06.1977, 1 екз., А. Петренко (ІЗШК).  

Н і м е ч ч и н а :  Тюрінгія [Thüringen], 1 екз., (ІЗШК). П о ль ща :  м. Краків [Skaly Pan!], 
50.063057 N, 19.993542 E, 8.4. [рік не вказаний], 1 екз.; там само, Парк Болонія [Kr. Błonia], 
15.4. [рік не вказаний], 5 екз.; там само, Borek Faletskyi [Borek Fal], 21.4. [рік не вказаний], 
5 екз.; Wadowice [Wd], 5.8. [рік не вказаний], 1 екз.; (всі — ДПМ).  

Р о с і й ськ а  Ф е д е р а ц і я :  м. Москва [Mokwa], 1 екз., (ІЗШК); Краснодарський край, 
м. Краснодар, берег р. Кубань, 15–19.09.2007, в наносах, 4 eкз., С. Глотов (КГЛ).  

Л о к а л і те т  н е  в с т а н ов ле н и й  а бо  е т ик е тк а  в ід с ут н я :  [етикетка відсутня], 7 екз.; 
[bo], 26.3.[рік не вказаний], 2 екз., там само, 25.3.[рік не вказаний], 1 екз.; [Td], 11.9. [рік не 
вказаний], 2 екз.; 22.6.[рік не вказаний], 2 eкз.; (всі — ДПМ). 
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Резюме 

ГЛОТОВ, С. В. Морфологічна мінливість сперматеки у Mocyta fungi (Insecta: Coleoptera: 
Staphylinidae). — Вивчено мінливість сперматеки у Mocyta fungi (Gravenhorst, 1806) — ши-
роко поширеного голарктичного виду, який за сукупністю морфологічних та біологічних оз-
нак на сьогоднішній день належить до роду Mocyta Mulsant & Rey, 1874, триби Athetini Ca-
sey, 1910, підродини Aleocharinae Fleming, 1821, родини Staphylinidae Latreille, 1802, ряду 
Coleoptera Linnaeus, 1758. На основі опрацювання колекційних матеріалів з музейних фон-
дових колекцій, власних зборів і зборів українських ентомологів, було вивчено 
349 екземплярів з України, Австрії, Азербайджану, Білорусії, Грузії, Німеччини, Польщі та 
Росії, а також аналізу всіх відомих літературних відомостей був складений широкий варіати-
вний ряд значної морфологічної мінливості сперматеки Mocyta fungi. Широка морфологічна 
мінливість форми сперматеки у Mocyta fungi в різних частинах ареалу вказує на необхідність 
уважного використання цієї діагностичної ознаки в таксономічних роботах, особливо при 
описанні нових видів, на основі вивчення одного або декількох екземплярів. Крім того, для 
Mocyta fungi скомпільовано найбільш ефективну групу діагностичних ознак, за якими його 
можна швидко та з великою долею достовірності ідентифікувати — як у лабораторних, так і 
в польових умовах. Водночас уточнені та суттєво доповнені відомості про поширення виду 
на території України. 

 

https://species.wikimedia.org/wiki/Michael_Sch%C3%BClke
https://species.wikimedia.org/wiki/Ale%C5%A1_Smetana
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DERNOV, V. Geographical distribution and species diagnostics of the Carboniferous and Per-
mian genus Gzheloceras (Cephalopoda: Nautiloidea). — The article is devoted to an attempt to 
trace the ways of distribution of Late Paleozoic nautilids Gzheloceras Ruzhencev et Shimansky, 
1954. The genus Gzheloceras Ruzhencev et Shimansky (Cephalopoda: Nautiloidea) includes a 
large number of species from Carboniferous and Permian sediments. Representatives of the genus 
Gzheloceras were distributed mainly in the northern hemisphere. They inhabited the warm epicon-
tinental seas of the northern and north-western periphery of the Palaeo-Tethys. Species of the genus 
Gzheloceras differ from each other by insignificant differences in the position of the siphuncle, the 
details of the surface ornamentation, less often in the form of suture and the shape of the cross sec-
tion of the whorls. The form of the conch and a transverse ornamentation indicate a nectobenthic 
lifestyle of the genus Gzheloceras. The centre of origin of the genus is the waters on the place of 
modern Kazakhstan. In the Serpukhovian or Early Bashkirian, representatives of the genus 
Gzheloceras, apparently, dispersed into the Urals. The genus Gzheloceras flourished in the Early 
Permian of the Urals. 

 
Вступ 

В комплексах неамоноїдних цефалопод пенсильванію Донбасу (Східна 
Україна) помітну роль відіграють представники роду Gzheloceras Ruzhencev 
et Shimansky, 1954 (Либрович 1939; неопубл. дані автора). Разом із родами 
Parametacoceras, Metacoceras, Domatoceras, Paradomatoceras, Liroceras, Peri-
petoceras, Ephippioceras, Megaglossoceras та деякими іншими вони складають 
ядро наутилоїдних асоціацій. У зв’язку з цим нами проведено аналіз геогра-
фічного поширення представників роду Gzheloceras з метою з’ясування їх 
значення для вивчення зв’язків фаун наутилід палеобасейнів пізнього палео-
зою. Результати цього аналізу представлені в даній роботі. 

В основу дослідження покладено аналіз морфологічних особливостей, 
екології, а також стратиграфічного і географічного поширення представників 
роду Gzheloceras і деяких близьких до нього таксонів (Pseudogzheloceras, 
Celox та ін.). У процесі дослідження також використані попередні результати 
вивчення колекції решток кам’яновугільних наутилід Донецького басейну 
(колекція IGSU-4, що зберігається у Відділі стратиграфії та палеонтології па-
леозойських відкладів Інституту геологічних наук НАН України, Київ; збори 
автора, 2008–2014 рр.).  

http://doi.org/10.53452/nt1242
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Результати 
На даний момент до роду Gzheloceras Ruzhencev et Shimansky відноситься 

велика кількість видів із кам’яновугільних і пермських відкладів. Нижче да-
ється коротка характеристика зазначеного роду. 
 

Клас Cephalopoda Cuvier, 1797 
Підклас Nautiloidea Agassiz, 1847 

 
Ряд Nautilida Agassiz, 1847 
Надродина Tainocerataceae Hyatt, 1883 
Родина Tainoceratidae Hyatt, 1883 

 
Рід Gzheloceras Ruzhencev et Shimansky, 1954 

 

Nautilus: Цветаева, 1888: 10 (p.p.). 
Gzheloceras: Руженцев & Шиманский 1954: 75–76; Шиманский 1962: 125; 
Kummel 1964: 414; Шиманский 1967: 73–74 (p.p.); Dzik 1984: 173, Kull-
mann 2005: 72. 

 
Типовий вид.  Gzheloceras uralense Ruzhencev et Shimansky, 1954; нижня 

перм, артинський ярус (Казахстан).   
Diagnosis .  Conch is evolute and discoidal. The whorls are slowly increase in 

height and width. The cross section of young whorls is biangular; adult whorls are 
from cross-elliptical to hexagonal in shape. Transverse lateral ribs are observed; 
thin longitudinal ribs are also rarely present. The siphuncle is subcentral. The 
conch has a wide umbilical perforation. Suture has shallow ventral, lateral and dor-
sal lobes. 

Видовий склад.  G. aisenvergi Dernov, sp. nov. (in press; нижній серпухов 
Донецького басейну1), G. antiquum Shimansky, G. striatum Shimansky, G. fati-
canum Shimansky, G. memorandum Shimansky, G. nikitini (Tzwetaeva), 
G. tscheffkini (Verneuil) із кам’яновугільних відкладів та G. biangulare Ru-
zhencev et Shimansky, G. ellipsoidale Ruzhencev et Shimansky, G. sholakense 
Ruzhencev et Shimansky, G. uralense Ruzhencev et Shimansky із пермських 
утворень. 

Види роду Gzheloceras відрізняються один від одного несуттєвими від-
мінностями в положенні сифона, деталями скульптури, рідше — ступенем 
розсіченості лопатевої лінії та формою поперечного перетину завитків.  

                                                           
1 Наутиліда з еволютною, дисковидною черепашкою, а також з поперечними латеральними реб-
рами та повздовжнім валиком вздовж вентрального краю. Від інших представників роду новий 
вид відрізняється формою поперечного перетину завитка. Наявність двох ледве помітних жолоб-
ків на вентральній стороні наближує описаний вид до Gzheloceras memorandum Shimansky, 1967 
(серпуховський ярус, Казахстан). Тим не менш, інші особливості морфології обох видів суттєво 
розрізняються. 
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Залишається незрозумілим систематичне положення «Pleuronautilus» pul-
cher Crick із серпуховсько-башкирських відкладів Британії (Crick 1904). За 
формою черепашки, а також скульптурою і формою поперечного перетину 
завитку черепашки цей вид близький до представників роду Gzheloceras. 
Проте у черепашок наутилід «Pleuronautilus» pulcher відсутній умбілікальний 
отвір. Не зовсім зрозуміло також стратиграфічне поширення цього виду, так 
як Хайнд (Hind 1920) вказує його, як і Крік (Crick 1904), з Millstone Grit (на-
мюр) і Coal Measures (вестфал) Англії. 

Ряд видів, що були віднесені В. М. Шиманським (1967) і деякими більш 
ранніми авторами до родів Metacoceras, Pleuronautilus, Gzheloceras та ін., ав-
тор схильний виділяти в окремий рід — Pseudogzheloceras Dernov, gen. nov. 
(in press2). 

Зауваження.  Є. Дзік (Dzik 1984) вважав рід Celox Shimansky, 1967 із ві-
зейського та серпуховського ярусів Казахстану і верхнього карбону або ниж-
ньої пермі острова Врангеля (Арктика) молодшим синонімом Gzheloceras. 
Потрібно відзначити, що казахстанський представник роду Celox (C. erratica 
Shimansky, 1967) відрізняється від представників роду Gzheloceras лише фо-
рмою поперечного перетину завитка черепашки, тому Дзік може виявитися 
правим. Поки що питання самостійності роду Celox залишається відкритим. 

Поширення.  Ареал роду включає Австрію (Kullman 2005), Східну Укра-
їну (Либрович 1939; неопубліковані дані автора), Росію (Shchedukhin & Leo-
nova 2020), Казахстан (Руженцев & Шиманский 1954; Шиманский 1967), Уз-
бекистан (Шиманский 1967), Таїланд (Fujikawa et al. 1999), Китай (Zhang et 
al. 1994) та Болівію (Ishibashi & Fujikawa 1999). Рід відомий з відкладів ниж-
нього карбону — нижньої пермі (Шиманский 1967). 

Палеоекологія .  Форма черепашки і груба поперечна скульптура свід-
чать про нектобентосний спосіб життя представників роду Gzheloceras 
(Barskov et al. 2008). 
 
Особливості географічного поширення роду Gzheloceras  

Центром походження роду Gzheloceras Ruzhencev et Shimansky є палео-
акваторії на місці сучасного Казахстану (рис. 1), де найдавніші представники 
цього роду відомі у візейських відкладах (Шиманский 1967).  

Присутність гжелоцерасів (G. aisenvergi Dernov, sp. nov.) у нижньому сер-
пухові Донецького басейну може свідчити про прямий зв’язок між акваторі-
ями сучасної Східної України та Казахстаном у візейському та серпуховсь-
кому віках (ранній карбон). 
 

                                                           
2 Тайноцератида з еволютною дисковидною черепашкою. Присутній умбілікальний отвір. Попе-
речний перетин дорослих завитків субквадратної або майже прямокутної форми. Скульптура 
представлена масивними поперечними ребрами на латеральних сторонах. Сифон субцентраль-
ний або розташований між вентральною стороною та центром (положення сифона невідоме для 
більшості видів роду). Лопатева лінія має вентральну, латеральну та дорсальну лопаті; іноді на 
умбілікальній стінці є сідло чи лопать. 
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Рис. 1. Географічне поширення роду Gzheloceras Ruzhencev et Shimansky в карбоні (види та фор-
ми позначено червоними кругами). Палеогеографічну основу взято з «Атласу карбон-пермських 
палеогеографічних мап» (Scotese 2014, зі змінами). 
 

Незважаючи на те, що Донбас і Казахстан в карбоні відносилися до різних 
палеобіогеографічних провінцій (Einor et al. 1965), зв’язок їх акваторій в піз-
ньому візе і серпухові підтверджується результатами вивчення пелеципод 
(Кагарманов 1975), а також брахіопод, моховаток та інших груп морської фа-
уни (Einor et al. 1965). Слід зазначити, що кількість європейських елементів у 
фауні брахіопод Казахстану протягом візейського та серпуховського віку по-
ступово зростає, а американських навпаки — зменшується (Эйнор 1975). 

У роботі (Эйнор 1975) також відзначається тісний зв’язок палеоакваторій 
сучасної України і Західної Європи в пізньому візе і ранньому серпухові. 
Зв’язок серпуховського моря Донбасу і міссісіпських палеобасейнів Північ-
ної Америки, що обґрунтовується близькістю фауни остракод (Einor et al. 
1965) і брахіопод (Эйнор 1975), за наутилідам не підтверджується, так як в 
міссісіпії Північної Америки не відомі представники роду Gzheloceras. Тим 
не менш, говорити щось конкретне з цього питання поки що зарано зважаючи 
на низький стан вивченості нижньокам’яновугільних наутилоідей Донбасу.  

Використовуючи глобальні палеогеографічні карти (Scotese 2014), можна 
спробувати простежити шляхи розселення роду Gzheloceras з центру його 
виникнення. У пізньому візе представники роду, напевно, проникли в палео-
акваторії на місці сучасного Донбасу. Судячи з карт 60 і 61 в роботі (Scotese 
2014), палеобасейни Східної України і Казахстану в пізньому візе і серпухові 
мали безпосереднє сполучення. У серпухові або ранньому башкирі представ-
ники роду, мабуть, проникають на Урал, так як в нижньому башкирі цього 
регіону присутні G. tscheffkini (Verneuil, 1848) т G. faticanum Shimansky, 1967.  

У башкирі в палеоакваторіях сучасного Донбасу від роду Gzheloceras, су-
дячи з усього, виник рід Pseudogzheloceras. Видоутворення відбулося, напев-
но, симпатричним шляхом. З цієї причини представники Pseudogzheloceras і 
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Gzheloceras зустрічаються в башкирсько-московських комплексах неамоної-
дних цефалопод Донбасу спільно. 

Із пізнього башкиру Південно-Східної Азії відомий Gzheloceras sp. (Fu-
jikawa et al. 1999). Проникнення сюди гжелоцерасів, мабуть, відбулося через 
субширотну протоку між Ангаридою і Сіно-Корейським континентом. Спі-
льно із Gzheloceras sp. знайдено цефалоподи родів Branneroceras, Diabolocer-
as, Syngastrioceras, Neogastrioceras, Bisatoceras, Catastroboceras, Epidomato-
ceras, Epistroboceras та Temnocheilus. Відклади із рештками головоногих мо-
люсків мають серпуховcько-московський (Fujikawa et al. 1999) або башкир-
сько-московський вік (Kavinate et al. 2019). 

На території Західної Європи вестфальські відклади представлені перева-
жно континентальними і перехідними утвореннями з рідкісними прошарками 
порід морського походження. Саме в них зустрінуті представники роду 
Pseudogzheloceras Dernov, sp. nov., які мають східноєвропейське походження. 
Про це свідчить як присутність одних і тих же видів в Донбасі і в Західній 
Європі, так і короткочасність існування епізодів розвитку морських умов в 
Західній Європі, які не сприяли збільшенню біологічного різноманіття мор-
ської фауни. У ранній пермі Уралу рід Gzheloceras пережив справжній розк-
віт (Барсков & Бойко 2016; Руженцев & Шиманский 1954). 

Із відкладів серії Копакабана (англ. Copacabana Group) Болівії відомий 
Gzheloceras sp. (Ishibashi & Fujikawa 1999). Вік серії є дискусійним. Із даних 
відкладів відомий ранньопермський комплекс коралів (Wilson 1990), а також 
молюсків і брахіопод (Ishibashi & Fujikawa 1999; Cisterna et al. 2014), ранньо-
пермський (di Pasquo & Grader 2012) і ранньомосковський (Melo 2005) палі-
нокомплекси, ранньопермський іхтіокомплекс (Merino-Rodo & Janvier 1986). 
Крім того, описано комплекс пізньобашкирських конодонтів і фузулінід 
(Алексеев 2001; Sakagami & Mizuno 1994). Судячи з усього, вік серії — піз-
ньобашкирсько-кунгурський (ранній пенсильваній-нижня перм) (di Pasquo et 
al. 2017; Grader et al. 2008). 

Як рід Gzheloceras проник в Південну Америку не зрозуміло. У пен-
сильванії і пермі Північної Америки рід Gzheloceras не відомий. Вздовж пів-
денно-східного та південного узбережжя Гондвани представники роду також 
не могли проникнути в сучасну Південну Америку через досить суворі умови 
акваторій високих палеоширот. Для таксону, вся історія розвитку якого про-
тікала в теплих морях, гондванське зледеніння, мабуть, було нездоланним 
бар’єром. Можливо, ми маємо справу з помилкою у визначенні систематич-
ної приналежності болівійської наутиліди.  

Таким чином, представники роду Gzheloceras були поширені переважно в 
північній півкулі Землі. Вони населяли теплі епіконтинентальні моря північ-
ної і північно-західної периферії Палеотетісу. Представники зазначеного ро-
ду існували як на порівняно глибоководних ділянках шельфу (Донбас), так і 
відносно мілководних частинах басейнів — в зоні функціонування біогермів 
(Урал) та накопичення карбонатних мулів з багатою донною фауною (Дон-
бас, Московська синекліза, Урал, Центральний Казахстан).  
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Висновки 
В результаті аналізу географічного поширення і морфології наутилід роду 

Gzheloceras з’ясовано наступне:  
1) Центром походження роду Gzheloceras Ruzhencev et Shimansky є палео-

акваторії на місці сучасного Казахстану, де найдавніші представники цього 
роду відомі у візейських відкладах. В серпухові та башкирі представники ро-
ду широко поширились у морях північної півкулі.  

2) Присутність гжелоцерасів (G. aisenvergi Dernov, sp. nov., in press) у ни-
жньому серпухові Донецького басейну може свідчити про прямий зв’язок 
між акваторіями сучасної Східної України та Казахстаном у візейському та 
серпуховському віках. 

3) В башкирі в палеоакваторіях сучасного Донбасу від роду Gzheloceras 
виник Pseudogzheloceras. 

4) Представники роду Gzheloceras переважно населяли теплі епіконтинен-
тальні моря північної і північно-західної периферії Палеотетісу. 
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Резюме 

ДЕРНОВ, В. Географічне поширення та видова діагностика представників карбон-перм-
ського роду Gzheloceras (Cephalopoda: Nautiloidea). — Стаття присвячена спробі просте-
жити шляхи розселення пізньопалеозойських наутилід роду Gzheloceras Ruzhencev et 
Shimansky, 1954. На даний момент до роду Gzheloceras відноситься велика кількість видів із 
кам’яновугільних і пермських відкладів. Представники цього роду були поширені переважно 
в північній півкулі Землі. Вони населяли теплі епіконтинентальні моря північної і північно-
західної периферії Палеотетісу. Види роду Gzheloceras відрізняються один від одного несут-
тєвими відмінностями в положенні сифона, деталями скульптури, рідше — ступенем розсі-
ченості лопатевої лінії та формою поперечного перетину завитку черепашки. Форма чере-
пашки і груба поперечна скульптура свідчать про нектобентосний спосіб життя представни-
ків роду Gzheloceras. Центром походження цього роду є палеоакваторії на місці сучасного 
Казахстану, де найдавніші представники роду відомі у візейських відкладах. У серпухові або 
ранньому башкирі представники роду, мабуть, проникають на Урал. В ранній пермі Уралу 
рід Gzheloceras пережив розквіт.  
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MORHUN, H.*, SON, M. O., UTEVSKY, S. Unique issues of the species concept in molluscs of the 
genus Corbicula: a mismatch of mitochondrial and nuclear genomes. — Molluscs of the genus 
Corbicula are well-known invasive bivalves found all over the world. These ecologically important 
clams are characterised by a wide range of habitats (both brackish waters and freshwater environ-
ments) and by contrasting modes of reproduction in native ranges (including sexual and asexual 
modes) and in invasive ranges (asexual mode). The asexual freshwater Corbicula reproduces 
through androgenetic fertilization, also termed “egg parasitism”, where the oocyte nucleus is re-
placed by the spermatozoon nucleus, yet the mitochondria are inherited from the mother cell. This 
results in a mismatch between the genetic material of the nucleus and mitochondria (and, accord-
ingly, with the external morphology of the shell). In addition, the low nucleotide diversity in the 
genus Corbicula challenges the delimitation of separate species, thus it is difficult to apply the tra-
ditional taxonomic and phylogenetic species criteria to Corbicula populations.  

 
Вступ 

Одними з найпоширеніших і найважливіших інвазивних двостулкових 
молюсків у світі є представники роду Corbicula (McMahon 2002; Darrigran et 
al. 2002; Illarri et al. 2012). Успіх всесвітньої інвазії корбікул пов’язаний із 
деякими їхніми біологічними особливостями, як-от швидким ростом, різними 
репродуктивними стратегіями, ранньою статевою зрілістю, короткою трива-
лістю життя, високою плодючістю, здатністю до заселення різноманітних 
субстратів, а також певним місцем у харчовій культурі людини (McMahon 
2002; Karatayev et al. 2007; Sousa et al. 2008; Gomes et al. 2016). Крім того, 
їхня здатність до статевого розмноження в нативних регіонах (Siripattrawan et 
al. 2000; Glaubrecht et al. 2003; Korniushin 2004) і до безстатевого (андроген-
ного) розмноження як у нативних регіонах, так і під час інвазій (Glaubrecht et 
al. 2003; Hedtke et al. 2008) збільшує їхні репродуктивні можливості, у такий 
спосіб сприяючи високому інвазивному потенціалу. 

Незважаючи на великий інтерес дослідників до цих молюсків через їхній 
інвазивний потенціал, досі залишається недостатньо ясною таксономія роду 
Corbicula. Серед дослідників цієї групи не було єдності стосовно кількості 
валідних видів роду. Наприклад, у Китаї виділяють від шести видів (Prashad 
1929) до двох (Morton 1986); в Африці поширений тільки вид C. fluminalis 
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(Morton 1986) або існують нативні види C. africana (F. Krassus, 1848) та 
C. consorbina (Cailiaud, 1823); у Японії — тільки C. fluminea (Morton 1986) 
або чотири окремі види: Corbicula fluminea Muller 1774, Corbicula japonica 
Prime, 1864, Corbicula leana Prime, 1864 і Corbicula sandai Reinhardt 1887 
(Habe, 1977). 
 

Проблеми таксономії роду Corbicula  
В першу чергу, складнощі таксономічної ідентифікації цих молюсків 

пов’язані з їхнім великим морфологічним розмаїттям, а також із неможливіс-
тю генетично розділити різні види корбікул через низьку нуклеотидну різно-
манітність (Etoundi et al. 2019; Hedtke et al. 2008, 2011; Pigneur et al. 2012, 
2014). Згодом ці складнощі в делімітації видів спонукали багатьох авторів 
(Pigneur et al. 2011b, 2014; Hedtke, Hillis, 2011; Hedtke et al. 2011) перейти від 
поняття «вид» у таксономії корбікул до понять «лінія», «форма» і «морфа» 
(Peñarrubia et al. 2017, Bespalaya et al. 2018, Etoundi et al. 2019). Крім того, 
необхідність ідентифікувати в регіонах інвазії нові невідомі лінії / форми / 
морфи корбікул, які стали повсюдно з’являтися, призвела до виникнення 
їхніх тимчасових назв, які не є ані латинізованими, ані біномінальними, на-
приклад «Сідлоподібна форма», «Кругла форма» тощо (Mouthon 2000, 
Pfenninger et al. 2002).  

Безлад у таксономії пояснюється ще й тим, що назви цих морф варіюють 
у різних регіонах. Наприклад, американські автори використовують назви 
«форма А», «B», «С» і «D» (Lee et al. 2005; Tiemann et al. 2017), водночас у 
Європі оперують термінами «форма R», «RIc», «S» (Mouthon 2000; Pfenninger 
et al. 2002; Marescaux et al. 2010). 

Здавалося б, достатньо просто співвіднести морфологію й назви та вияви-
ти синоніми, проте молекулярні дані показують невідповідність гаплотипів 
різних ліній їхнім морфотипам. Ця таксономічна плутанина розглядається 
детальніше нижче і є наслідком андрогенетичної стратегії розмноження кор-
бікул. 
 

Особливості репродуктивних стратегій корбікул 
Андрогенез у молюсків роду Corbicula в регіонах інвазії є унікальним. 

Його суть полягає в тому, що сперматозоїди однієї лінії молюсків можуть 
запліднити яйцеклітину іншої лінії й таким чином викликати явище, відоме 
як «яйцеклітинний паразитизм» (egg parasitism) або «захоплення мітохондрі-
ального геному» (mitochondrial genome capture) — поєднання ядерного гено-
му першої лінії з мітохондріальним геномом другої лінії, що призводить до 
цитоядерних невідповідностей. Отже, материнський ядерний геном другої 
лінії буде видалений з яйцеклітини, водночас ядерний геном батька зали-
шиться, а материнський цитоплазматичний геном стане захопленим (Lee et 
al. 2005; Рисунок 2). Це явище досліджувалось як в нативних регіонах (Park 
2003; Lee et al. 2005; Hedtke et al. 2008), так і в регіонах інвазії (Pigneur et al. 
2011a, 2011b, 2012, 2014).  
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Слід зазначити, що така цитоплазматично-ядерна невідповідність унаслі-
док «паразитування» може швидко поширитися й зафіксуватися в популяції 
(Hedtke & Hillis 2011; Pigneur et al. 2012), особливо завдяки високій плодючо-
сті корбікул і їхній здатності розмножуватися самозаплідненням. 

Ба більше, андрогенетичні лінії роду Corbicula мають здатність ще й до 
гібридизації (Komaru et al. 2006), яка також є результатом їхнього унікально-
го андрогенетичного розмноження (Komaru et al. 1998; Ishibashi et al. 2002; 
Ishibashi & Komaru 2006; Ishibashi et al. 2003). Різні дослідники продемон-
стрували, що криптичні лінії Corbicula можуть бути диплоїдними, триплоїд-
ними і, навіть, тетраплоїдними, як це виявилося для популяцій у Тайвані, 
Японії, Китаї та Польщі (Skuza et al. 2009, Ishibashi et al. 2003; Komaru & 
Konishi, 1999; Park et al. 200; Qui et al. 2001). Такі корбікули здатні продуку-
вати сперматозоїди з незменшеним (нередукованим) набором хромосом (тоб-
то диплоїдні) і з кількістю ДНК у ядрі як у соматичних клітинах та викорис-
товувати ці хромосоми для розмноження (Komaru et al. 1997; Komaru & 
Konishi, 1999; Ishibashi et al. 2003). Диплоїдний сперматозоїд («unreduced 
sperm») здатен або (1) запліднювати ооцит, унаслідок чого відбувається злит-
тя двох ядер статевих клітин, або ж (2) може видалити материнське ядро з 
ооцита («яйцеклітинний паразитизм»). У першому випадку, якщо гаплоїдна 
яйцеклітина запліднюється диплоїдним сперматозоїдом, утворюється трипло-
їдний зародок (Komaru et al. 2001, 2006). Отже, за цим сценарієм, виникають 
молюски з нетиповою кількістю хромосом — триплоїдна зигота поєднує яде-
рний геном, який походить з ооцитів і сперматозоїдів, і мітохондріальний, 
який походить із цитоплазми ооцитів. Однак, за іншим сценарієм андрогене-
зу — елімінації материнського ядра з ооцита («яйцеклітинний парази-
тизм») — виникає зигота з ядром, отриманим тільки зі сперматозоїду, який 
мав нередукований набір хромосом. Мітохондрії в цитоплазмі мають завжди 
материнське походження. 

Внаслідок такого унікального способу розмноження й цих «невідповідно-
стей» ідентифікація певних морфотипів Corbicula за допомогою сучасних 
молекулярних методів баркодингу є проблематичною, оскільки результати 
аналізу мітохондріальних маркерів можуть не збігатися з результатами, 
отриманими для ядерних генів і, відповідно, для зовнішньої морфології мо-
люсків (Komaru et al. 2012; Peñarrubia et al. 2017). 
 

Результати досліджень філогенії роду Corbicula 
Виявлені філогенетичні відносини андрогенетичних корбікул за мітохон-

дріальними генами показали три або чотири поліфілетичні групи андрогене-
тичних ліній. Такі результати отримували як і раніше (Lee et al. 2005; Glaub-
recht et al. 2006; Hedtke et al. 2008; Pigneur et al. 2011b, 2012), так і в більш 
сучасних дослідженнях (Gomes et al. 2016; Etoundi et al. 2019; Wang et al. 
2020). Серед цих поліфілетичних групп спостерігається низька генетична 
різноманітність, що може бути пов’язано з андрогенною репродуктивною 
стратегією (Pigneur et al. 2014).  
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Використання тільки мітохондріальних маркерів для вивчення філогене-
тики корбікул не може виявити таксономічний статус прісноводних ліній у 
роді Corbicula, і, навіть більше, такі результати можуть стати «пасткою», яка 
призводить до об’єднання ядерних ліній, які насправді не є спорідненими 
(Park & Kim 2003; Lee et al. 2005; Hedtke et al. 2008; Pigneur et al. 2011b). Слід 
застосовувати одночасно як ядерні, так і мітохондріальні послідовності, що 
дозволить з’ясувати еволюційні зв’язки андрогенетических ліній Corbicula. 

Отже, аналіз ядерних та мітохондріальних маркерів надає наступну інфо-
рмацію про еволюційні відносини між інвазивними видами. Американська 
«форма A» і європейська «форма R» мають однаковий мітохондріальний 
гаплотип і ядерний генотип (Hedtke et al. 2011; Pigneur et al. 2011a, Gomes et 
al. 2016). Американська «форма B» і європейська «форма Rlc» (з річки Рона, 
Нідерланди) належать до однієї мітохондріальної лінії, але вони мають різну 
морфологію та належать до різних ядерних генотипів (Hedtke & Hillis 2011; 
Pigneur et al. 2011a). Американська «форма C» і європейська «форма S» є 
різними морфотипами, але вони характеризуються одним мітохондріальним 
гаплотипом та послідовністю ядерної ДНК (Hedtke & Hillis 2011). Вочевидь, 
для останньої форми морфологічні відмінності є наслідком фенотипічної 
пластичності, тобто вони не зумовлені різними ядерними генотипами 
(Pigneur et al. 2012). 

Досить складне виявлення філогенії за допомогою аналізу послідовностей 
ДНК може бути пов’язане з браком молекулярних даних або з недавнім роз-
ходженням ліній Corbicula (Glaubrecht et al. 2006; Hedtke et al. 2011). Варто 
відзначити, що мікросателітні маркери, розроблені Pigneur et al. (2011а), мо-
жуть бути корисні для виявлення еволюційних відносин всередині Corbicula і 
таким чином прояснити таксономію роду. 

Слід зазначити, що невідповідність мітохондріальних маркерів і морфоло-
гічних ознак, що корелюють із ядерними маркерами, відома не тільки для 
андрогенетичних видів. Наприклад, для азіатських прісноводних Viviparidae 
це пояснюється інтрогресивною гібридизацією (Hirano et al. 2019). Однак, 
для видів зі статевим розмноженням це є лише методологічною проблемою 
філогеномного аналізу, що не зачіпає саму концепцію виду. У випадку анд-
рогенетичних Corbicula це ставить питання: чи слід враховувати цитоплазма-
тичну спадковість, пов’язану з органелами, у контексті походження й окре-
мості виду, або до неї треба ставитися так, як, наприклад, до геному цитопла-
зматичних вірусів і ендосимбіонтів? Це має особливе значення в разі застосу-
вання філогенетичних концепцій виду. 
 
Література 
Bespalaya, Y. V., I. N. Bolotov, O. V. Aksenova, A. V. Kondakov, M. Y. Gofarov, T. M. Laenko, 

S. E. Sokolova, A. R. Shevchenko, O. V. Travina. 2018. Aliens are moving to the Arctic frontiers: an 
integrative approach reveals selective expansion of androgenic hybrid Corbicula lineages towards the 
North of Russia. Biological Invasions, 20 (8): 2227–2243. 



Novitates Theriologicae, 12 (2021) 278 

Darrigran, G. 2002. Potential impact of filter-feeding invaders on temperate inland freshwater environ-
ments. Biological Invasions, 4: 145–156.  

Etoundi, E., J. Marescaux, M. Vastrade, N. Debortoli, S.M. Hedtke, L.-M. Pigneur, J. Virgo, J.-F. Flot, 
K. Van Doninck. 2019. Distinct biogeographic origins of androgenetic Corbicula lineages followed 
by genetic captures. BioRxiv, 590836.  

Glaubrecht, M., T. von Rintelen, A. V. Korniushin. 2003. Toward a systematic revision of brooding 
freshwater Corbiculidae in southeast Asia (Bivalvia, Veneroida): on shell morphology, anatomy and 
molecular phylogenetics of endemic taxa from islands in Indonesia. Malacologia, 45: 1–40.  

Glaubrecht, M., Z. Fehér, T. von Rintelen. 2006. Brooding in Corbicula madagascariensis (Bivalvia, 
Corbiculidae) and the repeated evolution of viviparity in corbiculids. Zoologica Scripta, 35: 641–
654.  

Gomes, C., R. Sousa, T. Mendes, R. Borges, P. Vilares, V. Vasconcelos, L. Guilhermino, A.  Antunes. 
2016. Low genetic diversity and high invasion success of Corbicula fluminea (Bivalvia, Corbiculi-
dae) (Müller, 1774) in Portugal. PLoS ONE, 11 (7): e0158108.  

Habe, T. 1977. Systematics of Mollusca in Japan. Bivalvia and Scaphopoda. Tokyo, 1–372. 
Hedtke, S. M., K. Stanger-Hall, R. J. Baker, D. M. Hillis. 2008. All-male asexuality: origin and mainte-

nance of androgenesis in the Asian clam Corbicula. Evolution, 62 (5): 1119–1136.  
Hedtke, S. M., D. M. Hillis. 2011. The Potential Role of Androgenesis in Cytoplasmic–Nuclear Phylo-

genetic Discordance. Systematic Biology, 60 (1): 87–96.  
Hirano, T., T. Saito, Y. Tsunamoto, J. Koseki, B. Ye, V. T. Do, O. Miura, Y. Suyama, S. Chiba. 2019. 

Enigmatic incongruence between mtDNA and nDNA revealed by multi-locus phylogenomic anal-
yses in freshwater snails. Scientific Reports, 9: 6223.  

Ilarri, M.I., F. Freitas, S. Costa-Dias, C. Antunes, L. Guilhermino, R. Sousa. 2012 Associated macro-
zoobenthos with the invasive Asian clam Corbicula fluminea. Journal of Sea Research, 72: 113–120.  

Ishibashi, R., A. Komaru, K. Ookubo, M. Kiyomoto. 2002. The second meiosis occurs in cytochalasin 
d-treated eggs of Corbicula leana even though it is not observed in control androgenetic eggs be-
cause the maternal chromosomes and centrosomes are extruded at first meiosis. Developmental Biol-
ogy, 244 (1): 37–43.  

Ishibashi, R., K. Ookubo, M. Aoki, M. Utaki, A. Komaru, K. Kawamura. 2003. Androgenetic Repro-
duction in a Freshwater Diploid Clam Corbicula fluminea (Bivalvia: Corbiculidae). Zoological Sci-
ence, 20 (6): 727–732.  

Ishibashi, R., A. Komaru. 2006. Abortive second meiosis detected in cytochalasin-treated eggs in an-
drogenetic diploid Corbicula fluminea. Development, Growth and Differentiation, 48 (4): 277–282. 

Karatayev, A.Y., D. K. Padilla, D. Minchin, D. Boltovskoy, L. E. Burlakova. 2007. Changes in global 
economies and trade: the potential spread of exotic freshwater bivalves. Biological Invasions, 9: 
161–180  

Komaru, A., K. Konishi, I. Nakayama, T. Kobayashi, H. Sakai, K. Kawamura. 1997. Hermaphroditic 
Freshwater Clams in the Genus Corbicula Produce Non-Reductional Spermatozoa with Somatic 
DNA Content. The Biological Bulletin, 193 (3): 320–323.  

Komaru, A., T. Kawagishi, K. Konishi. 1998. Cytological evidence of spontaneous androgenesis in the 
freshwater clam Corbicula leana Prime. Development Genes and Evolution, 208 (1): 46–50. 

Komaru, A., K. Konishi. 1999. Non-reductional Spermatozoa in Three Shell Color Types of the Fresh-
water Clam Corbicula fluminea in Taiwan. Zoological Science, 16 (1): 105–108.  

Komaru, A., K. Ookubo, M. Kiyomoto. 2000. All meiotic chromosomes and both centrosomes at spin-
dle pole in the zygotes discarded as two polar bodies in clam Corbicula leana: unusual polar body 
formation observed by antitubulin immunofluorescence. Development Genes and Evolution, 210 (5): 
263–269. 

Komaru, A., A. Kumamoto, T. Kato, R. Ishibashi, M. Obata, T. Nemoto. 2006. A hypothesis of ploidy 
elevation by formation of a female pronucleus in the androgenetic clam Corbicula fluminea in the 
Tone river estuary, Japan. Zoological Science, 23 (6): 529–532. 

Komaru, A., S. Houki, M. Yamada, T. Miyake, M. Obata, K. Kawamura. 2012. 28S rDNA haplotypes 
of males are distinct from those of androgenetic hermaphrodites in the clam Corbicula leana. Devel-
opment Genes and Evolution, 222 (3): 181–187.  



Вид в біології • Species in Biology 279 

Lee, T., S. Siripattrawan, C. F. Ituarte, D. Ó. Foighil. 2005. Invasion of the clonal clams: Corbicula 
lineages in the New World. American Malacological Bulletin, 20 (1–2): 113–122. 

Marescaux, J., L.-M. Pigneur, K. Van Doninck. 2010. New records of Corbicula clams in French rivers. 
Aquatic Invasions, 5 (Supplement 1): S35–S39. 

McMahon, R. F. 2002. Evolutionary and physiological adaptations of aquatic invasive animals: r selec-
tion versus resistance. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences, 59: 1235–1244  

Morton, B. 1986. Corbicula in Asia — an updated synthesis. American Malacological Bulletin, Special 
Edition 2: 113–124. 

Mouthon, J. 2000. Répartition du genre Corbicula Megerle von Mühlfeld (Bivalvia: Corbiculidae) en 
France à l’aube du XXI siècle. Hydroécologie Appliquée, 12(1–2): 135–146.  

Park, J.-K., S. J. Lee, W. Kim. 2002. A single mitochondrial lineage is shared by morphologically and 
allozymatically distinct freshwater Corbicula clones. Molecules and Cells, 14: 318–322. 

Park, J., W. Kim. 2003. Two Corbicula (Corbiculidae: Bivalvia) mitochondrial lineages are widely 
distributed in Asian freshwater environment. Molecular Phylogenetics and Evolution, 29 (3): 529–
539. 

Peñarrubia, L., R.-M. Araguas, O. Vidal, C. Pla, J. Viñas, N. Sanz. 2017. Genetic characterization of the 
Asian clam species complex (Corbicula) invasion in the Iberian Peninsula. Hydrobiologia, 784 (1): 
349–365. 

Pfenninger, M., F. Reinhardt, B. Streit. 2002. Evidence for cryptic hybridization between different 
evolutionary lineages of the invasive clam genus Corbicula (Veneroida, Bivalvia). Journal of Evolu-
tionary Biology, 15 (5): 818–829.  

Pigneur, L.-M., A-M. Risterucci, N. Dauchot, X. Li, K. Van Doninck. 2011a. Development of novel 
microsatellite markers to identify the different invasive lineages in the Corbicula complex and to as-
sess androgenesis. Molecular Ecology Research, 11: 573–577.  

Pigneur, L.-M., J. Marescaux, K. Roland, E. Etoundi, J.-P. Descy, K. Van Doninck. 2011b. Phylogeny 
and androgenesis in the invasive Corbicula clams (Bivalvia, Corbiculidae) in Western Europe. BMC 
Evolutionary Biology, 11: 147. 

Pigneur, L.-M., S.M. Hedtke, E. Etoundi, K. Van Doninck. 2012. Androgenesis: a review through the 
study of the selfish shellfish Corbicula spp. Heredity, 108 (6): 581–591.  

Pigneur, L.-M., E. Etoundi, D. C. Aldridge, J. Marescaux, N. Yasuda, K. Van Doninck. 2014. Genetic 
uniformity and long-distance clonal dispersal in the invasive androgenetic Corbicula clams. Molecu-
lar Ecology, 23 (20): 5102–5116.  

Prashad, B. 1929. Revision of the Asiatic species of the genus Corbicula. III. The species of the genus 
Corbicula from China, south-eastern Russia, Thibet, Formosa and the Philippine Islands. Memoirs 
Indian Museum, 9: 49–68. 

Qiu, A., A. Shi, A. Komaru. 2001. Yellow and brown shell colour morphs of Corbicula fluminea (Bi-
valvia: Corbiculidae) from Sichuan Province, China, are triploids and tetraploids. Journal of Shell-
fish Research, 20: 323–328. 

Skuza, L., A. M. Labecka, J. Domagala. 2009. Cytogenetic and Morphological Characterization of 
Corbicula fluminalis (O. F. Müller, 1774) (Bivalvia: Veneroida: Corbiculidae): Taxonomic Status 
Assessment of a Freshwater Clam. Folia Biologica, 57 (3): 177–185. 

Sousa, R., C. Antunes, L. Guilhermino. 2008. Ecology of the invasive Asian clam Corbicula fluminea 
(Müller, 1774) in aquatic ecosystems: an overview. Annales de Limnologie — International Journal 
of Limnology, 44 (2): 85–94.  

Tiemann, J. S., A. E. Haponski, S. A. Douglass, T. Lee, K. S. Cummings, M. A. Davis, D. Ó. Foighil. 
2016. First record of a putative novel invasive Corbicula lineage discovered in the Illinois River, Il-
linois, USA. BioInvasions Records, 6: 159–166. 

Wang, W., X. Liu, N. Ferreira-Rodríguez, W. Sun, Y. Wu, S. Ouyang, C. Zhou, X. Wu. 2020. Demo-
graphic and genetic characterization of harvested Corbicula fluminea populations. PeerJ, 8: e9657. 

 



Novitates Theriologicae, 12 (2021) 280 

Резюме 
МОРГУН, Г. М., СОН, М. О., УТЄВСЬКИЙ, С. Ю. Унікальність концепції виду в молюсків 
роду Corbicula через невідповідність мітохондріального та ядерного геномів. — Пред-
ставники роду Corbicula — добре відомі інвазивні двостулкові молюски, які поширені по 
всьому світу. Їх вивчення становить інтерес для екології та еволюційної біології з огляду на 
те, що ці молюски характеризуються широким колом можливих оселищ (як солонуваті, так і 
прісні водойми), та різноманітними способами розмноження в нативному (статевий і безста-
тевий способи) та інвазивному (безстатевий спосіб) ареалі. Прісноводні корбікули розмно-
жуються за допомогою андрогенетичного запліднення, яке ще також називають «яйцеклі-
тинним паразитизмом»: ядро яйцеклітини замінюється ядром сперматозоїдів, а мітохондрії 
мають материнське походження. Це призводить до невідповідності генетичного матеріалу 
ядра з одного боку й мітохондріального геному та зовнішньої морфології мушлі з іншого. 
Крім того, низька нуклеотидна різноманітність у роді Corbicula ускладнює делімітацію ок-
ремих видів, через що важко застосувати традиційні таксономічні й філогенетичні критерії 
виду до цієї групи молюсків.  
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KOVALCHUK, O. Issues of species diagnostics of fossil fishes. — The article is devoted to the 
methodological problems of diagnostics of the palaeoichthyological material from alluvial sedi-
ments and to the search for ways of their solution on the example of processing fish remains from 
late Cenozoic deposits in the south of Eastern Europe. The complexity of such studies (determina-
tion to the species level based on skeletal elements) is noted given the limited amount of respective 
information in the diagnoses accepted in ichthyology. The importance of creation and enrichment 
of comparative osteological collections is emphasised and possible alternative sources of infor-
mation for species diagnostics of fossil fish remains from sediments of different age are proposed. 
Accurate and detailed identification of the palaeoichthyological material directly depends on the 
state of its preservation. A set of skeletal structures and features is presented, according to which 
the author has described extinct species of bony fishes as new to science. The specifics of the use of 
open nomenclature during the processing of palaeoichthyological material are explained. A new 
approach to determining the systematic affiliation of fish remains is described and the contradiction 
between morphological and molecular data is clarified. 

 
Вступ 

Визначення систематичної належності риб за елементами скелета є дуже 
непростою задачею, особливо якщо прийняти до уваги досить обмежене ви-
користання остеологічних ознак у систематиці сучасних риб (Таращук, 1967; 
Мовчан 2011; Шевченко & Пилипенко 2015; Шевченко et al. 2020). Що сто-
сується викопних решток представників цієї групи, то основним методом їх 
визначення (якщо вони не представлені повними відбитками), було 
і залишається порівняння з еталонами — елементами скелета сучасних форм 
або вже визначених раніше фосилій із близьких за віком місцезнаходжень. 

Такий підхід, тим не менш, значною мірою грішить суб’єктивізмом, оскі-
льки конкретні ознаки не завжди знаходять своє вираження у певних число-
вих показниках, як це має місце у систематиці сучасних риб (за зовнішньо-
морфологічними ознаками: пропорції тіла, положення рота, формула проме-
нів плавців, кількість лусок у бічній лінії тощо). Під час роботи з кістковими 
рештками існує певна невідповідність між діагностикою з урахуванням зов-
нішніх і внутрішніх ознак, оскільки у ході палеоіхтіологічних досліджень 
практично неможливо користуватися прийнятими в іхтіології діагнозами. 
У результаті, як справедливо зазначав В. І. Таращук (1967), створюються 
ніби дві паралельні систематики: окремо для сучасних і викопних форм. 
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Беручи до уваги той факт, що палеоіхтіологічний матеріал із півдня Схід-
ної Європи, датований пізнім кайнозоєм (міоцен–плейстоцен), представлено 
в основному розрізненими кістками, у більшості випадків саме ретельний 
аналіз остеологічних ознак дозволяє встановити досить чіткі видові і родові 
відмінності там, де цього не можна зробити за зовнішньоморфологічними 
(екстер’єрними) ознаками. Ситуація ускладнюється ще й тим, що викопні 
кістки риб із давніх осадових товщ не завжди зберігають свою цілісність. 

Усе це, а також значна різнорідність опрацьованого матеріалу (відбитки 
частин скелета, окремі кістки, отоліти, луска) спонукали застосувати цілий 
набір методів для його ідентифікації. Принагідно зауважу, що я ніколи безпо-
середньо не займався розробкою теоретичних основ проблеми виду в палеон-
тології (цьому питанню присвячені спеціальні роботи інших дослідників, 
зокрема Дикань & Дикань 2013; Зеленков 2013), тому цей короткий огляд не 
претендує на вичерпність і повноту. Стаття має на меті окреслити та проілю-
струвати деякі методологічні проблеми, з якими стикається дослідник, що 
працює з палеоіхтіологічним матеріалом із відкладів алювіального генезису, 
а також представити можливі шляхи розв’язання деяких із них на прикладі 
роботи з рештками риб із пізнього кайнозою півдня Східної Європи. 
 
Порівняльні остеологічні колекції 

Важливою передумовою успішної роботи з палеоіхтіологічним матеріа-
лом є наявність порівняльної остеологічної колекції. Від її повноти і обсягу 
безпосередньо залежить можливість точної ідентифікації решток риб до ви-
дового рівня. У порівняльних колекціях представлено як правило серійний 
матеріал, який може бути використаний для з’ясування систематичної нале-
жності досліджуваних об’єктів, встановлення меж їхньої мінливості 
за остеологічними ознаками, а також для реконструкції довжини тіла і маси 
риб на підставі екстраполяції даних (Лебедев 1960; Ковальчук 2013). 

На сьогодні у відділі палеонтології Національного науково-природничого 
музею (ННПМ) НАН України створені і постійно поповнюються кілька порі-
вняльних остеологічних колекцій — по одній для кожної великої групи (кла-
су) хребетних тварин (див. напр., Ковальчук 2013; Gorobets 2016; Ковальчук 
& Червоненко 2016; Yanenko et al. 2018). Наразі триває їх упорядкування 
і систематизація, а збори попередніх років перебувають на стадії реінвента-
ризації. Порівняльна колекція риб відносно невелика і на сьогодні налічує 
407 одиниць зберігання (повні та збірні скелети, мацеровані черепи, остеоло-
гічні препарати, окремі кістки), що загалом репрезентують 70 видів прісно-
водних і морських риб, які входять до складу 60 родів, 27 родин і 15 рядів. 

Ця колекція задовольняє базові потреби у визначенні решток риб із пріс-
новодних та солонуватоводних відкладів, проте іноді постає проблема відсу-
тності у її складі окремих видів, яких практично неможливо отримати (відло-
вити, придбати) сьогодні з огляду на рідкісність та/або охоронний статус. 
Саме тоді в нагоді стає іхтіологічна колекція відділу зоології ННПМ НАН 
України (Мовчан et al. 2003), у якій представлено серійний матеріал (вологі 
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препарати у спирті або формаліні) практично по кожному з представників 
іхтіофауни, що зустрічаються у водоймах і водотоках України. Існує можли-
вість отримати зразки із цієї колекції та використати їх для виготовлення 
остеологічних препаратів. За потреби можна також звернутися до вітчизня-
них і зарубіжних колег із проханням надати фото елементів скелета рецент-
них і викопних риб, або ж отримати консультацію щодо визначення. 

Додатковим джерелом порівняльних остеологічних даних та цінним ін-
струментом видової діагностики палеоіхтіологічного матеріалу є електронні 
каталоги (Böhme & Ilg 2004; Tercerie et al. 2019), довідкові видання (Lepiksaar 
1994; Radu 2005) та спеціальні публікації, присвячені окремим групам риб. 
 
Стан збереженості викопних решток риб 

Загальна кількість опрацьованих мною решток із місцезнаходжень пізньо-
го кайнозою південно-західної частини Східної Європи cтановить близько 
12 тис. екземплярів. Досліджуваний матеріал представлено неповними скеле-
тами, кістками черепа, глотковими зубами, зябровими дугами, променями 
плавців, окремими й артикульованими хребцями, отолітами, лускою. 
Чим більш мінералізованим (і, відповідно, міцнішим) є той чи інший елемент 
скелета, тим більше шансів знайти його цілим (мало пошкодженим) у викоп-
ному стані. Це призводить до певної диспропорції між представленістю різ-
них скелетних структур, а також неоднаковими можливостями реєстрації 
представників різних систематичних груп у палеонтологічному літописі. 

Загальний фауністичний список риб включає 63 види 35 родів, які нале-
жать до 12 родин 7 рядів. Значна частина матерiалу належить представникам 
24 вимерлих видів (38 % від їх загальної кількості), частина з яких описані як 
нові для науки. Найбільшим таксономічним різноманіттям характеризуютьcя 
коропові (29 видів, 19 родів), окуневі (10 видів, 4 роди), сомові, щукові 
(по 5 видів) i бичкові риби (3 види, 2 роди). Таксономічне різноманіття інших 
родин (Аcipenseridаe, Clariidae, Salmonidae, Moronidae, Sparidae, Centropomi-
dae, Sciaenidae) порівняно незначне (Ковальчук 2020). 
 
Опис нових вимерлих видів 

У процесі опрацювання іхтіологічного матеріалу з різновікових відкладів 
півдня Східної Європи мною одноосібно (Kovalchuk 2013, 2014, 2015) 
і у співавторстві (Kovalchuk & Ferraris 2016; Bratishko et al. 2017; Kovalchuk 
et al. 2017) було описано низку нових для науки вимерлих видів костистих 
риб, серед яких є представники родин Cyprinidae (Rutilus robustus, Scardinius 
ponticus), Siluridae (Silurus spinosus), Esocidae (Esox nogaicus), Percidae (Sand-
er svetovidovi, Perca neopleistocenica) та Gobiidae (Neogobius bettinae). Усі 
вони (за винятком Neogobius bettinae, описаного за серією отолітів) представ-
лені у палеонтологічному літописі регіону численними рештками переважно 
у вигляді окремих кісток, які характеризуються низкою діагностичних ознак. 

Опис нових таксонів видового рангу ґрунтувався на засадах типологічної 
концепції виду, що передбачає наявність обов’язкових морфологічних від-



Novitates Theriologicae, 12 (2021) 284 

мінностей та чіткий розрив (хіатус) між вибірками. Якщо ізольовані кістки 
виявляли специфічні відмінності, котрі проявлялися на фоні загальної 
пoдiбнocтi з тією чи іншою раніше відомою рецентною або викопною фор-
мою, у більшості випадків вони розглядалися у складі відповідного роду. 

Так, діагностичними елементами скелета коропових риб є V зяброва дуга 
(ceratobranchiale) та ізольовані глоткові зуби (Сычевская 1989). Відповідно, 
новий вид плітки Rutilus robustus було описано за цілою ceratobranchiale, яка 
відрізняється від такої у інших представників роду Rutilus довгим переднім 
неозубленим відростком і широкими перегородками між септами кавернозної 
поверхні (Kovalchuk 2014). У випадку з краснопіркою, матеріалом для опису 
нового для науки вимерлого виду — Scardinius ponticus — стала серія круп-
них глоткових зубів зі збільшеним числом зубчиків на жувальному краї. 

Виокремлення нових вимерлих видів сомових і щукових риб базувалося 
на врахуванні особливостей будови різних елементів скелета, що знайшло 
своє відображенні у діагнозах цих таксонів. На відміну від інших видів роду 
Silurus, S. spinosus Kovalchuk et Ferraris, 2016 характеризується багаторядним 
озубленням бічного краю рукоятки першого променя грудного плавця (pinna 
pectoralis I), наявністю виступаючих сплощених гребенів на вентральній по-
верхні середньої частини parasphenoideum, округлою і вкороченою facies 
articularis quadrati на articulare, вузькою пластинкою dentale з 3-5 рядами зу-
бів, а також слабко розвиненим дентальним шельфом і розширеним симфізом 
(Kovalchuk & Ferraris 2016). Не менш різноманітним в анатомічному відно-
шенні є остеологічний матеріал, віднесений до нового виду щук — Esox 
nogaicus Kovalchuk, Wilson et Grande, 2017: у зборах представлені серії різних 
кісток (vomer, frontale, parietale, parasphenoideum, maxillare, palatinum, quadra-
tum, articulare, dentale, hyomandibulare, ceratohyale, cleithrum). Детальне ви-
вчення їхньої морфології в купі з порівнянням із відповідними елементами 
скелета вимерлих і сучасних представників роду Esox дозволило встановити 
ключові ознаки відмінності цього виду від інших: масивна dentale з широким 
дентальним шельфом і високим симфізом, наявність розвиненого гребеня 
на frontale, великий кут між горизонтальним гребенем і преоперкулярним 
відростком operculare, широкий отвір на hyomandibulare, низька articulare 
з широким ретроартикулярним відростком, довга озублена поверхня 
palatinum, широка довга crista articularis на cleithrum (Kovalchuk et al. 2017). 

Нові вимерлі види окуневих риб також було описано за особливостями 
будови кісток щелепного та оперкулярного апарату. Sander svetovidovi харак-
теризується великим суглобовим кутом між віссю і площиною quadratum, 
а також наявністю додаткового подвійного гребеня у передній частині ниж-
нього краю квадратної кістки (Kovalchuk 2015). Perca neopleistocenica виріз-
няється з-поміж інших видів роду конфігурацією praeoperculare і збільшеною 
кількістю зубчиків на задньому краї передкришки (Kovalchuk 2013). З огляду 
на досить обмежений обсяг остеологічного матеріалу, використаного для 
опису двох останніх таксонів, їхня видова самостійність потребує перегляду 
й уточнення на підставі додаткових зборів і можливого розширення діагнозів. 
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Відкрита номенклатура 

У процесі визначення систематичної належності викопних решток пріс-
новодних риб із алювіальних відкладів досить часто використовується відк-
рита номенклатура. Це пов’язано з тим, що в деяких випадках віднесення 
вибірки чи окремих екземплярів до певного виду (а також до таксонів вищого 
рангу) із тих чи інших причин є неможливим або небажаним (Кoрoбкoв 
1978). Разом з тим, морфологічна подібність форм, які визначаються, до вже 
описаного виду чи групи видів досить імовірна, тому залишати їх без визна-
чення місця у системі живої природи є недоцільним (Барcкoв et al. 2004). 

Неточність визначення систематичної належності зазвичай обумовлена 
неповнотою наявної інформації. Це може бути неповна або незадовільна збе-
реженість фосилій, невеликий обсяг вибірки тощо (Кoрoбкoв 1978). 

Саме тому для характеристики викопних фаун i вивчення точно не визна-
чених до певного рівня форм у практику систематики палеонтологічних 
об’єктів було введено використання відкритої номенклатури: 

• cf. (= conformis, схожий) — використовується в тих випадках, коли на-
лежність описуваного екземпляра (екземплярів) до певного виду недостовір-
на, але імовірна (напр., Acipenser cf. А. sturio, Rutilus cf. R. frisii, Silurus 
cf. S. glanis, Sander cf. S. lucioperca). Це означає, що досліджувані зразки, 
швидше за все, належать саме до цих видів, однак необхідно зібрати додат-
ковий матеріал. Недостатньо розробленим є питання використання “cf.” 
для позначення видів у складі монотипових родів. Зважаючи на імовірність 
існування у геологічному минулому більшого видового різноманіття окремих 
родів, їхні представники також вказуються із використанням індексу “cf.”; 

• aff. (= аffinis, близький, споріднений) — використовується у випадку на-
явності у зразків, що визначаються, певних особливостей будови, які непри-
таманні або не відмічалися раніше у представників виду, з яким вони збли-
жуються. Обсяг матерiалу i його збереженість не дозволяють чітко i достові-
рно сформулювати морфологічні відмінності від названого виду (оскільки 
ці відмінності можуть бути варіантом індивідуальної мінливості); 

• sp. (= species, вид) — застосовується у випадках, коли існує можливість 
точнішого визначення, однак збереженість або невеликий обсяг вибірки не 
дозволяють цього зробити. Для прикладу, таке позначення використане під 
час опрацювання решток більшості коропових риб, представлених ізольова-
ними глотковими зубами, кістками оперкулярного апарату, лусковими плас-
тинками тощо (Ковальчук 2015). Схожі проблеми виникають при визначенні 
кісткових решток лососевих, окуневих i спарових риб. Якщо матеріал, озна-
кований як “sp.”, є недостатнім для встановлення нового виду, він може бути 
виділений серед інших таксонів, описаних у відкритій номенклатурі, напри-
клад, шляхом фіксації географічної прив’язки (Lates sp. Ukrаine). При пода-
льших зборах видова належність може бути встановлена, якщо будуть знай-
дені краще збережені екземпляри. Існує імовірність уточнення систематично-
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го положення незадовільно збережених зразків за допомогою методик, які 
збільшують “роздільну здатність” морфосистематичного аналізу; 

• spp. (множина від species, види) — вживається зазвичай у списках форм, 
виявлених у тій чи іншій місцевості або кістковмісному горизонті, коли не-
обхідно вказати, що наявні кілька різних видів, які належать до одного роду, 
проте жодний із них не можна точно визначити (Silurus spp., Esox spp.); 

• sp. indet. (= species indeterminаtа, невизначений вид) — використовується 
тоді, коли стан збереженості описуваного матерiалу настільки незадовільний, 
що визначення його видової належності абсолютно неможливе. У деяких 
випадках погана збереженість екземпляра не дозволяє визначити його до 
таксона вищого рангу. У такому разі вживається “gen. et sp. indet.”. 

Позначення, прийняті у відкритій номенклатурі, не входять до складу ви-
дової назви i не виділяються курсивом (Барcкoв et al. 2004). Для забезпечення 
сталості бінарної номенклатури окремі дослідники вважають доцільним дуб-
лювання родової назви (у скороченому вигляді) після “cf.” та “aff.” (для при-
кладу, коректним є запис Rutilus cf. R. rutilus, а не Rutilus cf. rutilus). 
 
“Морфологічні види” vs. “молекулярні види” 

З огляду на проблеми, пов’язані з діагностикою палеоіхтіологічного мате-
рiалу з відкладів пiзньoгo кайнозою півдня Східної Європи, доцільними є 
подальша адаптація існуючих i пошук нових методів дocлiджень, які б дозво-
лили уточнити систематичну належність погано збережених решток. 

Вивчення древньої або так званої “історичної” ДНК (тобто зразків ДНК, 
oтриманих з кісткових решток тварин, знайдених під час розкопок різновіко-
вих археологічних пам’яток) є новим i перспективним методом дocлiджень 
(Hofreiter et аl. 2001; Pääbo et аl. 2004; Hofreiter 2012; Rizzi et аl. 2012). Він 
дозволяє встановити систематичну належність решток (особливо це важливо 
у тих випадках, коли провести діагностику неможливо з огляду на відсут-
ність діагностичних ознак), уточнити морфологічні відмінності кісток, визна-
чити рівень гібридизації між досліджуваними видами, з’ясувати особливості 
філогенетичної структури, визначити процеси, відповідальні за генетичне 
різноманіття популяцій тварин, які проживають на досліджуваній території 
(Pääbo et аl. 2004; Галимoва et аl. 2013; Popovic et аl. 2014). 

Відоме протиріччя між морфологічними даними і результатами молеку-
лярно-генетичного аналізу пояснюється різними темпами змін на різних рів-
нях організації живої матерії. Молекулярно-генетичні методи дозволяють 
фіксувати початкові етапи еволюції, які морфологічно проявляються дещо 
пізніше, коли ми фіксуємо ці зміни на палеонтологічному матеріалі. Відтак 
поява окремих таксонів за молекулярними даними буде відбуватися раніше. 

У випадку з прісноводною іхтіофауною маємо значну морфологічну поді-
бність елементів скелета древніх і сучасних риб. Відомі випадки, коли пред-
ставники видів із хіатусом за низкою морфологічних ознак виявлялися іден-
тичними за результатами аналізу древньої ДНК. Усе це говорить про необ-
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хідність застосування комплексного підходу до з’ясування темпів і особливо-
стей видоутворення у межах різних груп прісноводної іхтіофауни. 
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Резюме 

КОВАЛЬЧУК, О. Питання видової діагностики палеоіхтіологічного матеріалу. — Стаття 
присвячена окресленню методологічних проблем діагностики палеоіхтіологічного матеріалу 
з відкладів алювіального генезису та пошуку шляхів їх вирішення на прикладі опрацювання 
решток риб із відкладів пізнього кайнозою півдня Східної Європи. Відзначено складність 
роботи з визначення риб до видового рівня за елементами скелета з огляду на обмежені ві-
домості про них у прийнятих в іхтіології діагнозах. Підкреслено важливість створення і по-
повнення порівняльних остеологічних колекцій, а також вказано можливі альтернативні 
джерела інформації для видової діагностики викопних решток риб із відкладів різного віку. 
Точна і детальна ідентифікація палеоіхтіологічного матеріалу безпосередньо залежить від 
стану його збереженості. Представлено набір скелетних структур і ознак, за якими автором 
були описані нові для науки вимерлі види костистих риб. Роз’яснено специфіку використан-
ня відкритої номенклатури у ході опрацювання палеоіхтіологічного матеріалу. Охарактери-
зовано новий підхід до визначення систематичної належності решток риб і зроблено 
роз’яснення щодо протиріччя між морфологічними і молекулярно-генетичними даними. 
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К вопросу о дифференциации видов Crocidura leucodon 
и C. suaveolens фауны Беларуси: швы затылочного отдела 
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SAVARIN, A. A. On the craniological differentiation of Crocidura leucodon and C. suaveolens of 
the Belorussian fauna: occipital sutures. — The shape of sutures between the parietal and occipi-
tal bones was analysed in specimens of Crocidura leucodon (n = 22) and C. suaveolens (n = 28) 
caught in Belarus. In all specimens of C. leucodon, the sutures form subulate invaginations of a 
depth of ca. 1.0–1.5 mm. Specimens of C. suaveolens do not have such invaginations. We suggest 
that the revealed morpho-anatomical differences are the result of more active pathophysiological 
processes in the central nervous system of C. leucodon specimens. 

 
Ввиду расширения области своего распространения обитающие на терри-

тории Беларуси два вида белозубок (Crocidura leucodon и C. suaveolens) при-
влекают все большее внимание зоологов. Так, в последние годы (2018–2020) 
белозубка белобрюхая поймана в Барановичском районе Брестской области 
(Гричик et al. 2020), а белозубка малая — в Могилевском районе Могилев-
ской области (Саварин 2020). 

В основу дифференциации этих видов-двойников положены, прежде все-
го, краниологические характеристики: промеры черепа, морфометрия зубов, 
расположения резцового отверстия, форма скулового отростка, морфострук-
тура небных швов и др. (Sara et al. 1990; Емельянов & Жежерин 1990; Товпи-
нец 2012). 

Изменчивость формы швов между теменными и затылочной костями в 
качестве одного из критериев в комплексе видовых диагностических призна-
ков ранее не рассматривалось. Это объясняется некоторыми обстоятельства-
ми. Во-первых, у белозубок швы достаточно геометрически правильны, под-
ходят друг к другу под углом около 120° (рис. 1 а), а область соприкоснове-
ния трех швов мала по площади. Во-вторых, швы являются динамическими 
элементами нейрокраниума, регулируя процессы роста черепа и колебания 
внутричерепного давления, в той или иной форме изменяясь на протяжении 
жизни животного. В-третьих, на формы швов могут оказывать воздействие 
протекающие в костной ткани и ЦНС патофизиологические процессы, кото-
рые трудно поддаются анализу. Кроме того, у териологов нет единого подхо-
да и в оценке происходящих морфо-анатомических изменений черепа. 

http://doi.org/10.53452/nt1245
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Для изучения данной проблемы (возможности или невозможности ис-
пользования формы швов в видовой диагностике белозубок) были проанали-
зированы две выборки: С. leucodon — Брестская область (Березовский, Ма-
лоритский, Каменецкий районы, n = 22); C. suaveolens — Гомельская область 
(Гомельский, Добрушский, Ветковский районы, n = 28). 

Из 50 обследованных особей взрослых или перезимовавших (пойманы 
весной, сильно стерты зубы) — 2 (малые белозубки). Причем, у одной из них 
гребень выражен четко (рис. 1 б), а у другой его не было (как на рис. 1 а). Из 
26 других особей C. suaveolens первого года жизни гребень более или менее 
четко выявлен у 17 (65,4 %), в то время как у особей С. leucodon лишь в 8 
случаях (36,4 %). Поэтому степень развития гребня у белозубок не является 
надежным критерием в оценке возраста особей, особенно для С. leucodon. 
Сходные результаты получены и украинскими специалистами при определе-
нии возраста у землероек-белозубок (Дроботун 2012). 
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Рис. 1. Изменчивость формы швов между теменными и затылочной костями:  
а–г — C. suaveolens, д–е — C. leucodon (пояснения в тексте) 
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Из 28 особей C. suaveolens в 25 случаях (89,3 %) форма швов — «стан-
дартная», геометрически правильная (рис. 1а). В одном случае (3,6 %) шов в 
верхней части был закруглен (рис. 1 в), и в двух случаях швы соединены че-
шуйчато: чешуя затылочной кости заходила на теменные кости (рис. 1 г). У 
всех особей С. leucodon швы образуют шиловидные впячивания (рис. 1 д, е) 
глубиной около 1,0–1,5 мм. Таким образом, полученные результаты свиде-
тельствуют о возможности использовать форму затылочных швов в комплек-
се видовых диагностических признаков у землероек фауны Беларуси. Это 
заключение требует подтверждения на более значимой выборке. 

В чем причина формирования выявленных морфо-анатомических отличий 
этих видов? Наша гипотеза состоит в следующем. Образование шиловидных 
впячиваний — адаптивно-приспособительная реакция, направленная на со-
хранение подвижности костей нейрокраниума и снижения внутричерепного 
давления. Поэтому патофизиологические процессы в ЦНС у особей бело-
брюхой белозубки протекают в более активной форме. В пользу этой точки 
зрения говорит и тот факт, что у особей С. leucodon часто наблюдаются и 
патологические изменения в верхней челюсти (предположительно, остеопо-
роз). Патофизиологические процессы в нейрокраниуме и верхней челюсти 
нередко взаимосвязаны, усиливая друг друга. 
 
Література 
Гричик, В. В., А. В. Балаш, А. В. Рак, А. М. Спрингер. 2020. Новые данные о распространении и 

биологии редких видов семейства землеройковых (Soricidae, Mammalia) в Беларуси. Журнал 
Белорусского государственного университета. Биология, 2: 58–65. 

Дроботун, Е. 2012. Определение возраста у землероек-белозубок (Crocidura: Soricidae). Праці 
Теріологічної школи, 11: 13–15. 

Емельянов, И. Г., И. В. Жежерин. 1990. Диагностика малой и белобрюхой белозубок (Soricidae). 
Вестник зоологии, 4: 39–46. 

Саварин, А. А. 2020. О находке белозубки малой (Crocidura suaveolens) на территории Могилев-
ской области Беларуси. Известия Гомельского государственного университета, 6: 163–164. 

Товпинец, Н. 2012. Териологические коллекции и вопросы морфологической диагностики бело-
зубок рода Crocidura. Праці Теріологічної школи, 11: 77–88. 

Sara, M., M. L. Valvo, L. Zanca. 1990. Insular variation in central Mediterranean Crocidura Wagler, 
1832 (Mammalia, Soricidae). Bollettino di zoologia, 3: 283–293. 

 
Резюме 

САВАРИН, А. А. До питання про диференціацію видів Crocidura leucodon та C. suaveolens 
фауни Білорусі: шви потиличного відділу. — Проаналізовано форму швів між тім’яними й 
потиличними кістками у особин Crocidura leucodon (n = 22) та С. suaveolens (n = 28), відлов-
лених на території Білорусі. У всіх особин C. leucodon шви формують шилоподібні впинання 
глибиною близько 1,0–1,5 мм. У особин С. suaveolens таких впинань немає. Припускаємо, 
що виявлені морфо-анатомічні відмінності викликані більш активним протіканням в ЦНС у 
особин С. leucodon патофізіологічних процесів. 
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SUDARIKOVA, E. On the problem of craniological differentiation in two species of the green 
monkeys: Chlorocebus pygerythrus and C. aethiops (Cercopithecidae, Primates). — The prob-
lem of taxonomic differentiation in the order Primates is one of the important problems of evolu-
tionary anthropology and primatology. The systematics of primates reflects their evolutionary rela-
tionships and allows to reconstruct the possible ways of formation of particular groups. Clarifica-
tion of primate taxonomy involves a wide range of data, primarily from the field of morphology. 
Among the morphological features that distinguish particular taxa, the special role belongs to the 
system of craniological characters, which allow diagnosing the skulls in museum collections or fos-
sil materials. The article is devoted to craniological identification of two species of the genus 
Chlorocebus: Chlorocebus pygerythrus (vervets) and Chlorocebus aethiops (grivets). 

 
Введение 

В систематике приматов сегодня наблюдаются существенные изменения, 
связанные как с развитием методов наблюдения за видами в природе, так и с 
совершенствованием генетических подходов к изучению взаимоотношений 
между ними. Меняется число таксономических подразделений, меняются 
представления о систематических отношениях между отдельными таксонами, 
появляется новая терминология, отражающая эти изменения.  

Давнюю, но до сих пор до конца не решенную проблему представляет для 
исследователей систематика трибы Cercopithecini подсемейства Cercopithe-
cinae семейства Cercopithecidae отряда Primates.  

В этой области систематики для таксономической диагностики использу-
ется широкий спектр самых разных данных, что, однако, до сих пор не при-
вело к выработке отчетливых морфологических, экологических, этологиче-
ских или молекулярно-генетических критериев, качественно разделяющих 
роды, а тем более виды внутри трибы Cercopithecini (Pocock 1907; Elliot 1913; 
Schwarz 1928; Hill 1966; Kuhn 1967).  

В настоящее время систематиками достигнуто согласие в отношении чис-
ла родов мартышковых и их взаимной организации, однако внутривидовая и, 
тем более, подвидовая дифференциация по-прежнему представляют собой 
дискуссионную проблему.  

http://doi.org/10.53452/nt1246
mailto:elsud@darwinmuseum.ru
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Так, относительно недавно произошли существенные изменения в видо-
вом составе рода Cercopithecus (мартышки) в связи с выделением рода Chlo-
rocebus (зеленые мартышки). К роду Cercopithecus до 1996 г. относили виды 
Chlorocebus aethiops (гриветы), C. pygerythrus (верветки) и C. sabaeus (зеле-
ные мартышки) (Dandelot 1971; Grubb et al. 2003; Hill 1966; Napier 1981; 
Schwarz 1928). Отдельный род Chlorocebus выделен в 1996 г. на основе мор-
фологических и генетических исследований, и три вида вошли в него, сохра-
нив свои видовые названия (Groves 2001, 2005; Mekonnen et al. 2010a, 2010b; 
Tosi et al. 2004; Xing et al. 2007). Сегодня внутри рода Chlorocebus выделяют 
шесть видов, при этом некоторые авторы (Groves 2001) рекомендуют даль-
нейший пересмотр систематики этого рода, поэтому в будущем, вероятно, 
следует ожидать выделения новых видов и подвидов (Grubb et al. 2003).  

Генетические данные по систематике зеленых мартышек пока немного-
численны. В исследовании Хаус с соавторами (Haus et al. 2013) изучалось 
разнообразие генов цитохрома b (cyt b) в митохондриальной ДНК рода 
Chlorocebus. В работе обнаружилось несоответствие дифференциации гапло-
типов мтДНК принятой таксономической классификации, что, по мнению 
авторов, отражает процесс периодической гибридизации между популяциями 
разных видов зеленых мартышек. Как показывают исследования, гибридиза-
ция рода Chlorocebus встречается достаточно часто (Napier 1981; Kingdon 
1997; de Jong & Butynski 2010; Mekonnen et al. 2012). Порой этот процесс 
угрожает самому существованию отдельных видов. Так, вид C. djamdjamensis 
(джам-джам) рискует вскоре полностью утратить свои видовые границы в 
силу гибридизации с C. aethiops и C. pygerythrus (Kingdon 1997). Гибридиза-
ция происходит и между другими видами зеленых мартышек. 

Таким образом, отношения между отдельными подразделениями Cerco-
pithecini очень сложны, до конца не выяснены и являются предметом дискус-
сий, так же, как и их систематика, поэтому любые новые данные по диффе-
ренциации видов представляют значительный интерес для зоологов, экологов 
и приматологов.  

В краниологических исследованиях приматов сегодня используются раз-
личные морфометрические методы, некоторые из которых могут быть при-
менены для разделения родов мартышковых приматов (Collard 2001; Cardini 
& Elton 2008). Геометрический анализ черепов трибы Papionini показывает, 
что черепно-лицевое сходство и общие размеры черепа хорошо характеризу-
ют отдельные роды и соответствуют традиционным классификациям (Disotell 
1996) и генетическим исследованиям (McGraw 2000). Известны также кра-
ниологические критерии, позволяющие отличать виды павианов один от дру-
гого (Singleton 2002).  

В отношении трибы Cercopithecini известно, что краниометрические ис-
следования позволяют отличать между собой отдельные роды, и процент 
правильных классификаций образцов по родам неизменно высок (Cardini & 
Elton 2008). При этом показано, что видовая диагностика по признакам чере-
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па наиболее сложна для древесных представителей трибы, в частности, зеле-
ных мартышек (Lo Bianco 2016). 

Авторы статьи анализируют краниологические данные по двум видам ро-
да Chlorocebus — C. aethiops (гриветы) и C. pygerythrus (верветки). Зеленые 
мартышки распространены по всему африканскому континенту к югу от Са-
хары. Они часто выступают в качестве модельных объектов для биомедицин-
ских исследований, например, для исследования вируса иммунодефицита 
приматов (Switzer et al. 2004, 2005; Wertheim & Worobey 2007), что делает 
особенно актуальным уточнение систематических отношений между видами. 
Кроме того, зеленые мартышки широко представлены в музейных коллекци-
ях, поэтому так важно изучение краниологической межвидовой дифференци-
ации этой группы трибы Cercopithecini. Между тем работы, посвященные 
краниологии Cercopithecini, относительно немногочисленны (Preston 1976; 
Cardini & Elton 2008; Lo Bianco 2016), что в значительной степени определяет 
предопределяет актуальность и значимость настоящего исследования. 
 
Материал и методы 

Основой для исследования стала серия черепов из фонда остеологии Дар-
виновского музея. Большая часть материала была передана музею из экспе-
риментально-биологической клиники Института полиомиелита и вирусных 
энцефалитов АМН СССР В. И. Чернышевым. 

Всего изучено 102 черепа представителей рода Chlorocebus: 60 черепов 
C. aethiops (16 самцов и 44 самки) и 42 черепа C. pygerythrus (13 самцов и 
29 самок).  

В работе использована традиционная краниометрическая методика 
Р. Мартина в изложении В. П. Алексеева и Г. Ф. Дебеца (1964) с учетом спе-
цифики краниометрии обезьян по методике С. Оппенгейм (Oppenheim 1928) 
(далее «Оппенгейм»). Методика измерений черепов обезьян в целом совпада-
ет с традиционной краниометрической методикой, применяемой в палеоан-
тропологии. Однако есть и некоторые отличия.  

Например, точка glabella, находящаяся на надбровном валике, у таких 
приматов как шимпанзе, горилла, гиббон, павиан, гелада и мангобей, может 
быть углублена относительно рельефа надбровья, и в этом случае, согласно 
рекомендациям Оппенгейм, следует ориентироваться на точку supragla-
bellare (1928). В случае полной облитерации швов, у видов с хорошо разви-
тыми затылочными гребнями (например, у гориллы) могут возникнуть за-
труднения с определением точки lambda. В этом случае используется точка 
opisthokranion или intercristale (точка, расположенная на пересечении заты-
лочных гребней с сагиттальным гребнем). Точка asterion также определяется 
не у всех приматов, а лишь на черепах Cercopithecidae и детенышей Ponginae. 
Швы на черепе в этом месте подвержены ранней облитерации, поэтому у 
взрослых понгин точку asterion можно определить лишь приблизительно, на 
пересечении продолжения сохранившихся участков ламбдовидного, заты-
лочно-сосцевидного и теменно-сосцевидного швов (1928).  
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В целом список точек в методике Оппенгейм короче по сравнению со 
списком в руководстве Р. Мартина (Oppenheim 1928; Алексеев & Дебец 
1964). В программе Оппенгейм большое внимание уделяется также особен-
ностям конфигурации черепных швов, форме черепа и отдельных его участ-
ков, а также краниоскопическим признакам, что иллюстрируется тщательно 
выполненными рисунками. 

Для облегчения изложения всем краниометрическим признакам были 
приданы порядковые номера (табл. 1). Порядковые номера приводятся в 1-м 
и 3-м столбцах таблицы, а во 2-м и 4-м столбцах, перед названиями призна-
ков, приведены их номера по методикам Мартина и Оппенгейм. 

Статистические методы обработки материала включали описательную 
статистику в модуле Descriptive statistic программы STATISTICA 8.0 с расче-
том средних величин и средних квадратических отклонений. Для расчета до-
стоверности различий между выборками применялся критерий Стьюдента. В 
качестве метода оценки уровня дискриминации по отдельным краниометри-
ческим признакам был применен дискриминантный анализ, модуль Discrimi-
nant Function Analysis программы STATISTICA 8.0, стандартный метод.  
 
Результаты 

Анализ достоверности различий с применением критерия Стьюдента по-
казывает, что черепа самок верветок и гривет на высоком уровне достоверно-
сти различаются по таким признакам, как поперечный диаметр черепа, 
наименьшая ширина лба, наибольшая ширина лба, ширина затылка, лобная 
хорда и межглазничная ширина (р ˂ 0,01).  

По нескольким другим признакам различия достигают первого уровня до-
стоверности (р ˂ 0,05). На этом уровне достоверности таксономическая зна-
чимость максимальна для таких признаков как ушная ширина, угол альвео-
лярной части лица и угол носовых костей. Далее следует длина основания 
черепа, по которой серии различаются с вероятностью ошибки 0,02, ширина 
орбиты от точки dakryon и угол лба к горизонтали (р = 0,03). Признак биго-
ниальная ширина разделяет выборки при р = 0,04. 

Уровень достоверности различий в выборке самцов верветок и гривет в 
целом ниже, чем в выборке самок. Наибольшая степень достоверности 
(р = 0,01) достигается для различий по ширине большого затылочного отвер-
стия, а также по поперечному диаметру черепа, общему углу лица и расстоя-
нию inion — opisthokranion (р = 0,02). С вероятностью ошибки р = 0,04 разде-
ление происходит по таким признакам, как угол лба к горизонтали и угол 
альвеолярной части лица; с вероятностью р = 0.05 — по высоте симфиза 
нижней челюсти. 

Итоги дискриминантного анализа приведены в таблицах 1–4. Согласно 
таблице 4, дискриминация между черепами самок верветок и гривет проис-
ходит, прежде всего, за счет различий в продольном и поперечном диамет-
рах, и, в меньшей степени, за счет наименьшей ширины лба, угла затылочно-
го отверстия, общего лицевого угла и угла альвеолярной части лица. 
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Таблица 1. Лямбда-критерий Уилкса для краниологических выборок самок 

№ 
п/п 

Признаки Лямбда 
Уилкса 

F-критерий p 

1 1. Продольный диаметр 0,81 14,82 0,00 
2 8. Поперечный диаметр 0,81 15,03 0,00 
31 52. Высота орбиты 0,86 10,00 0,00 
5 9. Наименьшая ширина лба 0,91 6,31 0,01 
40 34. Угол затылочного отверстия 0,94 4,19 0,04 
41 72. Общий угол лица 0,94 4,20 0,04 
43 74. Угол альвеолярной части лица 0,94 4,34 0,04 

 
Согласно таблице 2, дискриминация между черепами самцов верветок и 

гривет наблюдается, прежде всего, по ширине большого затылочного отвер-
стия, наименьшей ширине лба и расстоянию между краниометрическими 
точками inion и opisthokranion. Далее по степени убывания таксономической 
значимости идут такие признаки как общий угол лица, затылочная хорда и 
межглазничная ширина. 
 

 
Таблица 2. Лямбда-критерий Уилкса для краниологических выборок самцов 

№  
п/п 

Признаки 
 

Лямбда 
Уилкса 

F-критерий p 

17 16. Ширина большого затылочного отверстия 0,51 19,98 0,00 
5 9. Наименьшая ширина лба 0,54 17,56 0,00 
18 Расстояние inion — opisthokranion 0,68 10,05 0,00 
41 72. Общий угол лица 0,73 7,93 0,01 
11 31. Затылочная хорда 0,76 6,77 0,02 
32 50. Межглазничная ширина 0,83 4,32 0,05 

 
Таблица 3. Количество корректных диагнозов (N) и средний процент корректных диа-
гнозов для черепов самок  

 Верветки, N Гриветы, N Корректные диагнозы, % 

Верветки 24 5 82,8 
Гриветы 5 39 88,6 

 
Таблица 4. Количество корректных диагнозов (N) и средний процент корректных диа-
гнозов для черепов самцов  

 Верветки, N Гриветы, N Корректные диагнозы, % 

Верветки 13 0 100,0 
Гриветы 2 14 87,5 
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Обсуждение  
Анализ различий черепов верветок и гривет демонстрирует более высокий 

уровень статистической достоверности в выборке самок по сравнению с сам-
цами. Количество признаков, по которым между выборками обоих видов 
наблюдаются достоверные различия, также больше для самок, чем для сам-
цов. Скорее всего, более низкую достоверность различий и меньшее количе-
ство достоверно различимых признаков у самцов можно объяснить меньшей 
численностью выборки последних.  

Краниологические серии самок верветок и гривет различаются, прежде 
всего, по линейным размерам черепа — поперечному диаметру, ширине лба 
и затылка, лобной хорде межглазничной ширине и в меньшей степени — по 
ушной ширине и ширине орбиты. Угловые размеры различают черепа самок 
обеих серий в меньшей степени. Для самцов, у которых общее количество 
достоверно различимых признаков невелико, достоверность на одном уровне 
наблюдается и для линейных размеров (поперечный диаметр, ширина боль-
шого затылочного отверстия, расстояние inion — opisthokranion), и для обще-
го угла лица. Для других угловых размеров, как и в выборке самок, достовер-
ность различий ниже. 

И для самок, и для самцов размеры нижней челюсти в различиях между 
видами оказываются наименее значимы. 

Несмотря на достоверные различия в линейных размерах между черепами 
верветок и гривет, нельзя сказать, что один из видов более грацильный, а 
другой более массивный. Одни линейные показатели больше у верветок, дру-
гие — у гривет, поэтому, в сочетании с угловыми характеристиками, они 
формируют различия, скорее, по форме черепа, нежели по размеру. 

Статистическими показателями валидности итогов дискриминантного 
анализа являются лямбда-критерий Уилкса, соответствующая ему величина 
F-критерия и вероятность ошибки 1-го рода. Чем меньше значение лямбда-
критерия, тем более эффективным считается процесс разделения выборки с 
помощью данного метода, то есть существует обратная зависимость между 
величиной лямбда-критерия и эффективностью дискриминации. 

Дискриминантый анализ в качестве таксономических признаков, наиболее 
эффективно разделяющих оба вида, также выявляет в первую очередь линей-
ные размеры и во вторую — углы. Дискриминирующими признаками, общи-
ми для выборок и самок, и самцов, оказываются два — наименьшая ширина 
лба и общий угол лица.  

Значимым итогом дискриминантного анализа является «процент коррект-
ных диагнозов», которые совпадают с реальной принадлежностью черепов к 
тому или иному виду. В выборке самок процент корректных диагнозов выше 
для гривет, а в выборке самцов процент выше для верветок. Во всех случаях 
процент корректной дискриминации высок, варьируя от 82.8 до 100, что под-
тверждает эффективность проведенного анализа.  
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Итоги работы подтверждают значимость краниометрических характери-
стик в качестве диагностических видовых признаков для мартышковых.  
 
Заключение 

Краниологический анализ двух выборок черепов верветок и гривет вы-
явил статистически достоверные различия по группе измерительных призна-
ков. Таксономическая значимость признаков подтверждается результатами 
многомерного дискриминантного анализа и высоким процентов корректных 
диагнозов. Полученные результаты позволяют сделать вывод о хороших воз-
можностях краниологической дифференциации видов древесных мартышко-
вых приматов, что важно как для атрибуции музейных коллекций, так и для 
работы с ископаемыми находками.  
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Резюме 

СУДАРИКОВА, Є. До проблеми краніологічною диференціації двох видів зелених мавп: 
Chlorocebus pygerythrus та C. aethiops (Cercopithecidae, Primates). — Проблема таксономі-
чної диференціації в ряді приматів є однією з актуальних проблем сучасної еволюційної ан-
тропології та приматології. Систематика приматів відображає еволюційні взаємини всереди-
ні ряду, дозволяючи реконструювати можливі шляхи становлення окремих груп. Уточнення 
систематики приматів передбачає залучення широкого кола даних, насамперед з області 
морфології. Серед морфологічних ознак, якими розрізняються між собою окремі таксони, 
особливе місце посідає система краніологічних ознак, що дозволяють здійснювати діагнос-
тику черепів в музейних колекціях або викопному матеріалі. Стаття присвячена краніологіч-
ній діагностиці двох видів мавп роду Chlorocebus — Chlorocebus pygerythrus (верветки) і 
Chlorocebus aethiops (грівети). 
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KHARCHUK, S. A review of the history of taxonomy and species criteria in the family Feli-
dae. — The taxonomic changes in the species composition of Felidae from the beginning of classi-
fication by Carl Linnaeus to the present are considered. As is true for the whole class of mammals, 
the species composition of this family has undergone significant expansion. This happened due to 
the study of the most remote corners of our planet, and through a rethinking of the species concept. 
The process of rethinking is still ongoing and a further change in views on the species composition 
of cats is quite expected. Researchers pay special attention to the genera Leopardus and Felis, with-
in which the validity of species statuses has been confirmed or revoked recently or in the past. An 
overview of the main criteria for distinguishing species and features of the application of these cri-
teria are given. The problem of species discrimination is as important as the problem of species ex-
istence. Anthropogenic pressure leads to a decrease and deterioration of the quality of habitats. Al-
most all felids lead a solitary lifestyle and have low population density, sometimes occupying 
fragmented areas. In particular, this facilitates hybridization between some species, which also con-
tributes to the "blurring" of both the species characteristics and the boundaries between separate 
species. 

 
Вступ  

Вид є не тільки основною одиницею в біологічній систематиці, ключовим 
поняттям у теорії еволюції, але також ключовою одиницею біологічного 
різноманіття. Останньому приділяється все більше уваги, бо воно опинилося 
під серйозною небезпекою через безпрецедентний антропогенний тиск. По-
няття вид є дуже важливим, проте чіткого його визначення, яке б усіх влаш-
товувало, немає. Навколо цієї теми дотепер тривають диспути, які значною 
мірою пов'язані з відсутністю універсальних критеріїв. 

Поняття вид увів Арістотель (IV ст. до н. е.), який вважав його чимось 
сталим і незмінним. Так само вважав і Карл Лінней у його найпершій публі-
кації 1735 року, хоча вже через кілька років він виявив гібридизацію як шлях 
до видоутворення в рослин. Наступний вагомий внесок у розвиток науки про 
вид зробив Чарльз Дарвін, який стояв на концепції безперервної еволюції 
видів — види для нього були родоводами, які в результаті природного добо-
ру набули своїх рис (Haveman 2013).  

Наступною знаковою (понад те, найбільш відомою) концепцією виду є 
визначення Ернста Майра: види — це групи фактично або потенційно схре-
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щуваних природних популяцій, які репродуктивно відокремлені від інших 
таких груп (Mayr 1942). Це визначення часто друкують у підручниках з біо-
логії. Очевидно, що воно непридатне для викопних, а також організмів з не-
статевим розмноженням. Однак у цій статті йдеться виключно про сучасних 
великорозмірних тварин зі статевим способом розмноження. 

У наступні десятиліття різні вчені запропонували низку концепцій виду з 
екологічної, генетичної, еволюційної, морфологічної, ізоляційної та інших 
точок зору (Haveman 2013). Усі видові концепції не є абсолютними й мають 
достатньо обмежень. Ситуація ускладнюється наявністю внутрішньовидової 
мінливості, вивчення якої призвело до введення і широкого застосування 
поняття підвиду. Загалом треба прийняти, що фіксовані дефініції виду й під-
виду неминуче не включатимуть усіх випадків, і встановлення таксономічно-
го рангу найкраще аргументувати експертною оцінкою, а також консенсусом 
(Olsen & Galatius 2018). 

Виявлення нових для науки видів сучасних ссавців триває. Їхня кількість 
збільшується і в результаті пошуків у недостатньо досліджених місцях земної 
кулі, але, особливо, завдяки молекулярному аналізу, який може вказати на 
нові таксономічні зв'язки (Gillespie 2013).  

Застосування молекулярних методів дослідження може призвести до так-
сономічного опису приблизно 2000 нових видів ссавців при переході від 
поняття «морфологічного» до «генетичного виду» (Baker & Bradley 2006). 
Досліджуючи відмінності в послідовностях ДНК або структурі протеїнів, 
можна встановити час розходження двох таксонів і потім вирішити, якому 
таксономічному рангу цей час відповідає. Наприклад, можна скористатися 
принципом Лі, за яким таксони можуть набути видових статусів, якщо вони 
мали останнього спільного предка понад 800 000 років тому (Li et al. 2016; 
Kitchener et al. 2017). Генетичний метод має свої обмеження й неточності.  

Прикладами є випадки: порівняння вузького ендеміка з космополітом, 
зміна із часом функції використовуваного білка чи гена, різка зміна інтенсив-
ності природного добору (Vaughan et al. 2011). Крім того, визначений час 
розходження для більшості ссавців чоловічої статі буде меншим ніж для 
жіночої статі; отже, переданий мітохондріальний геном не має показувати 
кордони видів настільки точно, як Y хромосома й автосомні маркери. До того 
ж вірогідні міжвидові гібриди підпадають під Правило Халдена: гібриди 
жіночої статі, як правило, плідні, тоді як чоловічої — стерильні; тому можли-
ва ситуація, коли мітохондрія одного виду або лінії зберігається на геномно-
му тлі іншого виду (Li et al. 2016). Отже, щоб отримати більш правдиву кар-
тину потрібно проводити комплексний генетичний аналіз. 

Важливо також зазначити, що є загальна, обернена залежність між кількі-
стю видів і розміром тіла. Іншими словами, більше видове різноманіття пере-
важно мають роди малих за масою тварин. Цьому є дві причини. Оскільки 
дрібнотілим видам властива більша швидкість молекулярної еволюції (зміна 
складу ДНК, РНК та білків) через менший час генерації, більшу плодючість, 
більшу чисельність популяції, тоншу просторову диференціацію (наприклад, 
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за біомами, а не екосистемами) та інші чинники, а це збільшує швидкість 
видоутворення (Jones & Safi 2011). З іншого боку, загальною тенденцією є те, 
що серед дрібних форм ссавців значно частіше визнаються аловиди, загалом 
більш «типові» для великорозмірних тварин (Загороднюк 2008). Ці тези 
справджуються і в межах родини котових, де у родах Felis і Leopardus відбу-
вається виокремлення нових, споріднених видів. На противагу, розділити вид 
Panthera pardus (рис. 1) на два окремі види не пропонується, хоча генетичний 
аналіз (і сучасних і палеозразків) виявив глибокий поділ між африканською і 
євразійською мітохондріальними лініями (~ 710 тисячоліть) (Paijmans et al. 
2018). Для порівняння: розходження між Leopardus tigrinus та L. guttulus ста-
новить 500–800 тис. р. (Trigo et al. 2013).  

У наступних розділах докладніше розглянуто особливості розвитку видо-
вої таксономії родини котових (Felidae) з ряду хижих (Carnivora). Маючи 
порівняно невелике видове різноманіття, котові поширилися в різних кліма-
тичних умовах — від екваторіальних до субарктичних. Вони населяють різ-
номанітні середовища проживання — від пустель до гірських вершин, тайги, 
дощових лісів тощо. Залежно від розмірів і середовища проживання, різнить-
ся і здобич різних видів котових — від комах до риб, птахів і, навіть, жираф. 
Поведінка і спосіб полювання, як і забарвлення й текстура волосяного покри-
ву, також різняться. Спільними є найбільша серед хижих м’ясоїдність і наяв-
ність спеціалізованих морфологічних ознак: короткий писок, великі ікла, 
гострі загнуті кігті (Etnyre et al. 2011). 

Мета роботи — на прикладі родини котових різнобічно розглянути про-
блему виокремлення й існування видів. 
 
Історія змін поглядів на обсяг групи 

У XVIII столітті шведський вчений Карл Лінней класифікував організми 
за спільними фізичними характеристиками. Він також закріпив ідею таксо-
номічної ієрархії класифікації, у якій показані природні взаємозв’язки 
(Henkel 2015). Зрештою, було закріплено за видами двочленні назви (біноме-
ни). Потрібно, однак, зазначити, що робота К. Ліннея ґрунтувалася на чис-
ленних більш ранніх публікаціях, зокрема праці 1563 року (Geßner et al. 
1563), у якій подекуди теж присутні біномени: Mustela Zobela (соболь), Catus 
syluestris (кіт лісовий), Felis Zibethi (цивета), Pardalis minor (ірбіс).  

У засадничій для систематики праці К. Ліннея «Система природи» 
(Linnæus 1758) наведено 7 видів роду кіт (Felis), а за суттю родини котових 
(Felidae) у сучасному розумінні: лев (Leo), тигр (Tigris), пардус (Pardus), ягу-
ар (Onca), оцелот (Pardalis), кіт свійський (Catus), рись звичайна (Lynx). Нині 
все це визнані види: Panthera (leo, tigris, pardus, onca), Leopardus pardalis, 
Lynx lynx та підвид Felis silvestris catus.  

Звісно, це лише невелика частина визнаного наразі видового складу роди-
ни котових. К. Лінней описав для науки європейських котових, чотирьох 
представників сучасного роду пантера (Panthera) й американського кота з 
роду Leopardus — оцелота.  
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Рис. 1. Зліва направо: Panthera pardus pardus (африканський підвид), Panthera pardus melas 
(яванський підвид, представник азійської групи підвидів), Felis silvestris silvestris, Felis 
bieti; матеріали з Вікімедії (усі під ліцензіями Creative Commons). 
 

 

Рис. 2. Фрагмент публікації К. Ліннея 1735 року з шістьма видами родини котових. 
 

У класифікації К. Ліннея були класи, ряди, роди й види. Згодом, із розви-
тком класифікації, роди, переважно, стали родинами, а види — родами (Заго-
роднюк 2001). Стосовно родини котових це справдилося лише частково, адже 
всі ліннеївські види пантер зосталися видами. Разом із тим, під видовою на-
звою рись (Lynx) К. Лінней розумів і звичайну, й іберійську, які вважалися 
одним видом; а видова назва кіт (Catus) із публікації 1758 року, певно, 
об’єднувала і свійського, і дикого котів із Європи, адже в публікації 1735 р. 
(Linnæi 1735) вони наведені окремо (рис. 2). 

Наприкінці XX ст. найчастіше родину котових поділяли на 4 роди: Felis, 
Panthera, Acinonyx, Neofelis, іноді на 5 (до попередніх додавали Uncia) 
(Bellani 2019). Тепер же загально визнано 14 родів, деякі з них авторства 
Миколи Сєверцова (Severtzov 1858), який зробив наступний важливий крок у 
систематиці котових. Науковець запропонував основний варіант поділу ро-
дини на 5 родів, а також кілька альтернативних варіантів аж до 23 родів, 4 з 
них дотепер є валідними — Catopuma, Leptailurus, Prionailurus, Pardofelis.  

У таблиці 1 подано порівняння видових складів родини котових за Сєвер-
цовим (1858) та О’Браєном і Джонсоном (2007). Ці склади за обсягом схожі: 
у першій публікації — 36 видів, у другій — 37. П’ять із наведених Сєверцо-
вим видів відсутні в роботі О’Браєна і Джонсона (див. табл. 1), а два види 
об’єднано в один. 



Novitates Theriologicae, 12 (2021) 304 

Таблиця 1. Порівняння видових складів родини котових (Felidae) за Сєверцовим (1858) і 
О’Браєном і Джонсоном (2007) 

Види за Сєверцовим, які втратили цей статус Види, відсутні в роботі 1858 р. 
у порівнянні з роботою 2007 р. 

Felis caligata → Felis silvestris lybica Leopardus jacobita (Cornalia, 1865)  
Felis megalotis → зразок здичавілого свійського кота 
помилково подано як новий вид  

Catopuma badia (Gray, 1874)  

Felis torquata → Felis silvestris ornata Felis margarita Loche, 1858 
Felis strigilata → зразок невизначеного виду з роду 
Leopardus  

Felis nigripes Burchell, 1824 

Felis celidogaster & Felis neglecta = Caracal aurata Felis silvestris Schreber, 1777  
Felis eyra → морфа виду Puma yagouaroundi Lynx pardinus (Temminck, 1827) 
 Neofelis diardi (G. Cuvier, 1823) 

 
Своєрідним підсумком класифікації котових на основі морфології, суто в 

частині видового представлення можна вважати видання «Види ссавців сві-
ту», у якому наведено 40 видів родини котових (Wilson & Reeder 2005).  

Загалом на основі морфології сформовано і надвидову систематику кото-
вих, хоча деякі зміни, наприклад, перенесення роду гепард (Acinonyx) із під-
родини Acinonychinae до підродини Felinae й перенесення виду ягуарунді 
(yagouaroundi) з роду Herpailurus у Puma (що далі не визнали), відбулися за 
результатами генетичних досліджень (Wilson & Reeder 2005).  

Понад те, валідність кількох видів, наявних у цій праці була згодом скасо-
вана з огляду на докази генетики: Leopardus braccatus, Leopardus pajeros, 
Prionailurus iriomotensis, Felis catus (див. нижче). Крім того, у результаті 
генетичних досліджень була спростована валідність численних підвидів 
(Kitchener et al. 2017). 

Із часів Сєверцова до 2005/2007 років видовий склад родини поповнився 
рідкісним андським видом Leopardus jacobita (Cornalia 1865), рідкісним ен-
деміком острова Борнео Catopuma badia (Gray 1874), спеціалізованим пусте-
льним видом Felis margarita (Loche 1858). Їх було описано як нові таксони на 
підставі вивчення морфології. Іберійська рись (Lynx pardinus) описана раніше 
на основі порівняння морфології: вона має менші розміри тіла, коротшу 
шерсть із виразнішими мітками, виразні китиці на вухах, великі бакенбарди 
(Temminck 1827). Протягом тривалого часу цю рись вважали підвидом (Lynx 
lynx pardinus) звичайної, однак морфологічні й палеонтологічні докази пере-
конливо свідчили на користь окремішності іберійської рисі (Werdelin 1981). 
Зрештою, вид Felis nigripes став відомим для науки на основі опису шкур 
малих плямистих котів, здобутих на півдні Африки (Burchell 1824). 

Наступною важливою публікацією в галузі систематики була «Еволюція 
котів» (O’Brien & Johnson 2007), яка результувала філогенетичні дослідження 
на той момент. По-перше, на основі виявлених зв’язків були запропоновані 
нові конфігурації на рівні родів, зокрема ірбіса (uncia) перенесено в рід 
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Panthera. Також були запропоновані об’єднання видів в один рід у межах 
родоводу катопуми й родоводу каракала (див. табл. 2). Однак ці пропозиції 
не були підтримані іншими авторами через значні морфологічні й досить 
значні філогенетичні відмінності базальних видів родоводів щодо небазаль-
них; те саме стосується видів ягуарунді та пума. По-друге, в межах родини 
виділено 8 еволюційних родоводів. По-третє, генетична відмінність Leopar-
dus braccatus, L. pajeros, Prionailurus iriomotensis виявилася недостатньою, 
щоб їх вважати окремими видами; ще один таксон, Felis bieti, тут не вважа-
ється окремим видом, але надалі — так. По-четверте, вид Neofelis diardi став 
першим піднятим із підвидового статусу за результатами генетичного аналі-
зу, а саме мітохондріальної і ядерної ДНК (Buckley-Beason et al. 2006). Однак 
і він був описаний 1823 року Жоржем Кюв’є під назвою Felis diardi на основі 
морфології хутра тварини, яке надіслав, власне, П’єр-Медар Діар (фр. Pierre-
Medard Diard) (Cuvier 1823). Згодом Felis diardi був переозначений як підвид 
Neofelis nebulosa diardi через морфологічну подібність двох видів Neofelis. 
Однак ці сестринські види все ж мають морфологічні відмінності — насам-
перед, у розмірі маркування, тобто розмірі так званих «розеток» (малюнок на 
волосяному покриві) (Kitchener et al. 2006). 

Різного роду дослідження вказують на можливість існування більшої кі-
лькості видів котових, ніж зазначено в «Еволюції котів», особливо це стосу-
ється родів Felis і Leopardus. 
 

1. Комплекс Leopardus tigrinus 
1872 року німецький зоолог і палеонтолог Райнгольд Фрідріх Хенсель ви-

конав опис кота з південної Бразилії під назвою Felis guttula. Науковець опи-
сав будову й розміри черепа, забарвлення й текстуру волосяного покриву й 
зазначив, що вид менший від Leopardus wiedii (Hensel 1872). Напевно, через 
це вид має наукову назву guttulus: від лат. gutta — «пляма» й -ula — «малий», 
а одна з вернакулярних назв англійською мовою — Southern Little Spotted Cat 
(de Oliveira et al. 2016).  

Довгий час таксон розглядався як підвид — L. tigrinus guttulus, поки моле-
кулярне дослідження не показало, що між південною й північною популяція-
ми L. tigrinus немає постійного генного потоку. Це вказує на наявність двох 
видів, серед них і південний — Leopardus guttulus (Trigo et al. 2013). Точна 
морфологія та північна межа ареалу L. guttulus мають бути встановлені в 
результаті подальших досліджень (Kitchener et al. 2017). Зовні розрізнити 
види L. guttulus і L. tigrinus дуже складно, хоча невеликі відмінності є (Trigo 
et al. 2013), а саме L. guttulus має трохи більші й округліші розетки і виразні-
ші смуги на хвості (Castelló 2020).  

Ситуацію з виокремленням видів/підвидів серед близькоспоріднених ви-
дів роду Leopardus ускладнює гібридизація (сучасна чи давня) — між 
L. colocolo та L. tigrinus, між L. colocolo та L. guttulus, між L. geoffroyi та L. tig-
rinus, до того ж уздовж лінії контакту спостерігається значний рівень гібри-
дизації між L. geoffroyi та L. guttulus (Trigo et al. 2013; Li et al. 2016). 
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Морфологічний аналіз черепів і хутра, і дуже обмежені генетичні дослі-
дження дають підстави визнати ізольовану популяцію леопардів із Коста-
Рики окремим видом — Leopardus oncilla. Наразі він вважається підвидом 
Leopardus tigrinus oncilla. Для подальшого встановлення таксономічного 
статусу популяції потрібні додаткові аналізи (Kitchener et al. 2017). Зокрема, 
масштабні морфологічні дослідження музейних зразків не підтвердили видо-
вий статус цього таксона (Nascimento & Feijó 2017). 

На основі вивчення зовнішньої та краніодентальної морфології значної 
кількості зразків запропоновано виокремити з Leopardus tigrinus новий вид — 
Leopardus emiliae, який займає схід Бразилії (Nascimento & Feijó 2017). Необ-
хідно провести генетичний аналіз, щоб точніше встановити таксономічний 
статус цих популяцій роду Leopardus. Також потрібні подальші дослідження, 
щоб встановити, чи є північно-західні популяції L. tigrinus окремим видом — 
L. pardinoides (Kitchener et al. 2017). 
 

2. Комплекс Leopardus colocolo 
На основі вивчення 86 музейних зразків виду відомого як Leopardus 

colocolo було виділено нові види — L. braccatus і L. pajeros, які морфологічно 
й географічно відокремлені (Garcia-Perea 1994). Генетичний аналіз, проте, 
вказує, що відмінності між популяціями є внутрішньовидовими (Johnson et al. 
1999). На основі досліджень хутра й черепів із усього ареалу Leopardus 
colocolo було виділено три нові види: L. budini, L. garleppi, L. munoai (Nasci-
mento 2010). Група спеціалістів, які вивчають родину котових, залишила всі 
ці таксони в ранзі підвидів (Kitchener et al. 2017).  

У результаті проведення найширшого морфологічного дослідження полі-
типного виду L. colocolo, поєднаного з молекулярними даними та моделями 
екологічних ніш, запропоновано розрізнення 5 видів із роду Leopardus: 
L. braccatus, L. colocola, L. garleppi (із синонімами thomasi, budini, steinbachi, 
crespoi, wolffsohni), L. munoai та L. pajeros (із синонімом crucina) (Nascimento 
et al. 2020). Є сумніви, що ця пропозиція отримає широку підтримку, проте 
наразі можна лише констатувати, що питання поділу на види, як цього ком-
плексу, так і родини загалом, лишається відкритим. 
 

3. Комплекс Felis silvestris 
Альфонс Мілн-Едвардс описав китайського гірського кота за зразком із 

Сичуані; науковець указав його розміри, морфологію зубів, забарвлення хут-
ра, вказав на короткі лапи й густі руді китиці на вухах (Milne-Edwards 1892). 
Морфологічні порівняння, проведені 2009 р., засвідчили те, що кіт китайсь-
кий є окремим видом — F. bieti (Kitchener & Rees 2009). Однак, результати 
генетичних досліджень, опубліковані 2007 року, відносять таксон до підвиду 
F. silvestris ssp. bieti (Driscoll et al. 2007). F. s. bieli симпатричний із підвидом 
F. s. ornata, але має відмінності в морфології й середовищі проживання. Для 
встановлення остаточного статусу таксона потрібне більш масштабне гене-
тичне дослідження (Riordan et al. 2015).  
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Таблиця 2. Порівняння видових складів родини котових за О’Браєном і Джонсоном (2007) і 
Кастальйо (2020)  

Еволюційні 
родоводи 

Види за О’Браєном і Джонсоном 2007 Види, відсутні в роботі 2007 року 
в порівнянні з роботою 2020 року  

Родовід 
пантери 

Neofelis 
• diardi — борнейська пантера 
• nebulosa — димчаста пантера 
Panthera 
• leo — лев 
• onca — ягуар 
• pardus — пантера плямиста 
• tigris — тигр 
• uncia — ірбіс 

— 

Родовід 
катопуми  

Pardofelis marmorata — мармурова кішка 
Catopuma 
• badia — катопума калімантанська 
• temminckii — катопума Темінка 

— 

Родовід 
каракала 

Leptailurus serval — сервал 
Caracal 
• aurata — каракал золотий 
• caracal — каракал звичайний 

— 

Родовід 
оцелота 

Leopardus 
• colocolo — колоколо 
• geoffroyi — леопард Жоффруа 
• guigna — кодкод 
• jacobita — леопард андський 
• pardalis — оцелот 
• tigrinus — онцила 
• wiedii — леопард Віда 

Leopardus guttulus — леопард 
малий 

Родовід рисі Lynx 
• canadensis — рись канадська 
• lynx — рись звичайна 
• pardinus — рись іберійська 
• rufus — рись руда 

— 

Родовід пуми Acinonyx jubatus — гепард 
Puma concolor — пума 
Herpailurus yagouaroundi — ягуарунді 

— 

Родовід 
бенгальсько-
го кота 

Otocolobus manul — манул 
Prionailurus  
• bengalensis — бенгальський кіт 
• planiceps — плоскоголовий кіт 
• rubiginosus — плямисто-рудий кіт 
• viverrinus — кіт-рибалка 

Prionailurus javanensis — явансь-
кий кіт 

Родовід кота 
лісового 

Felis  
• catus — кіт свійський1 
• chaus — кіт очеретяний 
• margarita — кіт барханний 
• nigripes — кіт чорноногий 
• silvestris — кіт лісовий 

Felis bieti — кіт китайський  
Felis lybica — кіт степовий 
 

 

                                                           
1 Кіт свійський відсутній на філогенетичному дереві згідно з Кастальйо (2020) 
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Припускається також, що F. bieti може мати давнє гібридне походження, 
можливо, із часів останнього зледеніння; з огляду на чітке географічне й 
морфологічне відокремлення китайського кота, група спеціалістів розглядає 
його окремим видом (Kitchener et al. 2017). 

Запропоновано також виокремити з виду Felis silvestris (кіт лісовий) кота 
степового (F. lybica), поширеного в Африці й Азії. Степовий кіт менший, 
тонший, із пропорційно більшими кінцівками, тоншим хвостом, який ніколи 
не буває пухнастим. Саме степовий кіт є предком свійського (Bellani 2019). 
Felis (lybica) описаний Георгом Форстером у 1780 р. за зразком з Північної 
Африки. Науковець вказав на короткий хвіст цього кота, червонувате забарв-
лення, короткий пучок волосся на вухах (Forster 1780). У межах F. lybica 
виділено три підвиди: F. lybica lybica — північна частина Африки, Близький 
Схід, Корсика, Сардинія і Крит, F. lybica cafra — південна частина Африки, 
F. lybica ornata — Азія на схід від F. l. lybica (Kitchener et al. 2017). Дослі-
дження мітохондріальної ДНК вказують на розмежування F. bieti, F. silvestris 
і F. lybica у проміжку від 230 до 100 тисяч років тому (Driscoll et al. 2007). 

Зрештою кіт свійський (F. s. catus) теж є претендентом на видовий статус 
із часів К. Ліннея. Філогенетичні дослідження вказують на дуже тісні генети-
чні стосунки між свійським і дикими котами (Driscoll et al. 2007). Однак роз-
гляд свійського кота окремим видом має важливу практичну причину — 
задля ефективності законодавства й ініціатив, спрямованих на збереження 
диких котів (Yamaguchi 2015). 
 

4. Комплекс Prionailurus bengalensis 
У XIX–XX століттях було описано кілька зоологічних зразків котів роду 

Prionailurus із Зондських островів. З-поміж них Демаре Ансельм Гаетан опи-
сав 1816 року зразок із Яви під назвою Felis javanensis. Вчений подав розмі-
ри, описав забарвлення і текстуру волосяного покриву та зазначив, що кіт 
схожий на бенгальського (Desmarest 1816). Пізніше цей та інші коти з Ма-
лайського архіпелагу були віднесені до виду Prionailurus bengalensis. Зреш-
тою, популяції Prionailurus bengalensis з островів Ява, Балі, Суматра, Борнео, 
а також Філіппінських островів на основі філогеографічного дослідження 
виділили в окремий вид — Prionailurus javanensis. Цей кіт на 20 % менший 
від бенгальського, худіший і з округлішим черепом. Генетичні відмінності 
між P. bengalensis і P. javanensis на думку вчених формувалися протягом 
двох мільйонів років (Luo et al. 2014; Bellani 2019), а географічне відокрем-
лення аналогічне тому, яке мають види Neofelis nebulosa і Neofelis diardi. У 
межах Prionailurus javanensis виділено два підвиди P. javanensis javanensis — 
Ява й Балі та P. javanensis sumatranus — Суматра, Борнео й Філіппінські 
острови (Kitchener et al. 2017). 

Бенгальського кота з японського острова Іріомоте первинно описано як 
новий вид на основі морфології, потім його розглядали як підвид, однак піз-
ніші генетичні дослідження вказали на дуже близький зв'язок із континента-
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льним бенгальським котом, настільки, що було вирішено його віднести до 
підвиду Prionailurus bengalensis euptilurus (Kitchener et al. 2017). 

Отже, подальше унормування видового складу родини котових може при-
звести до розрізнення понад 40 видів у родині котових. Як писали в передмо-
ві дослідники котів: «Досі немає чіткого консенсусу щодо того, як співвідно-
сити географічну варіацію морфології та генетики глобально поширеного 
дикого кота Felis silvestris з його таксономією та систематикою» (Kitchener & 
Rees 2009). Це твердження можна легко поширити й на родину котових і ще 
далі — на галузь систематики в цілому. 

Коротко варто навести й основні моменти, які стосуються надвидої кла-
сифікації в межах родини котових (Felidae). Загальноприйнятим є її поділ на 
дві підродини: пантерових (Pantherinae) і котових (Felinae) (Wilson & Reeder 
2005). Деякі науковці, проте, вважають доцільним розділяти сучасних Felidae 
на рівні триб — пантери (Pantherini) й коти (Felini), вважаючи відмінності 
між ними занадто незначними й еволюційну радіацію занадто малою, на 
противагу до морфологічної й еволюційної різниці між сучасними Felidae і 
членами підродини махайродових (Machairodontinae) (Kingdon et al. 2013). У 
минулому пропонувалося також виділення підродини гепардових (Acinony-
chinae) (Pocock 1917). Будова гепарда помітно відрізняється від інших кото-
вих на догоду до його способу полювання — дуже швидким спринтам. Од-
нак, молекулярно-генетичні дослідження виявили спорідненість гепарда 
(Acinonyx jubatus) з пумою (Puma concolor) і ягуарунді (Herpailurus yagoua-
roundi) (O’Brien & Johnson 2007). На основі спорідненості була пропозиція 
введення триби Acinonychini, а також інших триб, однак ці ідеї не є пошире-
ними. Натомість заведено говорити про філогенетичні родоводи (їх виділено 
8). Наприклад, родовід пуми (Puma lineage) — це монофілетична група, яка 
включає три сучасні види: пуму, ягуарунді, гепарда (O’Brien & Johnson 2007). 
Щодо родової класифікації, то пропонувалося багато різних конфігурацій 
об’єднання видів. Наразі здебільшого виділяють 14 родів у родині котових 
(Kitchener et al. 2017). 

Наступною важливою публікацією є «Коти й гієни світу» (Castelló 2020), 
де наводиться модифіковане філогенетичне дерево, отримане Чжоу зі співав-
торами (Zhou et al. 2017). Зміни у видовому складі в порівнянні з публікацією 
О’Браєна і Джонсона (2007) наведено в табл. 2, у якій також подані українсь-
кі назви видів. На філогенетичному дереві в публікації Кастальйо (2020) роз-
ташовано 40 видів родини котових. У порівнянні з публікацією 2007 року 
додано 4 види (права колонка в табл. 2), а валідність одного (кота свійсько-
го) — відкинуто. 
 
Дослідницькі критерії видів  

Із 37 видів, наведених у публікації О’Браєна і Джонсона (2007), 36 — було 
описано у XVIII й XIX ст. на основі вивчення й порівняння морфології. Ще 
один вид так само був описаний на основі морфології на початку XIX ст., 
потім тривалий час вважався підвидом і нарешті йому знову повернено видо-
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вий статус на основі досліджень мітохондріальної і ядерної ДНК на початку 
XXI ст. У публікації Кастальйо (2020) наведено 40 видів. У порівнянні з вище 
наведеною працею додано такі види: Leopardus guttulus, Prionailurus java-
nensis, Felis bieti, F. lybica — усі первинно описані морфологічно у XVIII та 
XIX ст. під родовою назвою Felis. У всіх первинних описах подано розміри 
зразків, забарвлення, характер (густий чи довгий) і маркування (плями, розе-
тки, кільця тощо) волосяного покриву, морфологічні особливості (наприклад, 
китиці на вухах, короткі кінцівки тощо). 

Критерії виокремлення й підтвердження видового статусу таксонів у су-
часний період (XXI ст.) такі: 

1) аналіз мітохондріальної і ядерної ДНК — Neofelis diardi (Buckley-
Beason et al. 2006). 
2) аналіз мітохондріальної ДНК на додачу до морфологічних відмінно-
стей — Felis lybica (Driscoll et al. 2007; Pocock 1951). 
3) аналіз мітохондріальної ДНК на додачу до морфологічних відмінностей 
і географічної ізольованості — Felis bieti (Driscoll et al. 2007; Kitchener et 
al. 2017). 
4) аналіз молекулярних маркерів: мітохондріальна ДНК, автосомні мікро-
сателіти, Х- та Y-хромосоми — Leopardus guttulus (Trigo et al. 2013). 
5) аналіз мітохондріальної ДНК, Y та X хромосом на додачу до морфоло-
гічних відмінностей і географічної ізольованості — Prionailurus javanensis 
(Luo et al. 2014). 

 
Проблема існування виду з точки зору самого виду 

Проблема розрізнення видів/підвидів у деяких родах котових ще потребує 
розв’язання. Вона значною мірою гносеологічна, важлива для коректних 
оцінок рівнів таксономічного різноманіття в цій родині. Проте окремим скла-
дним питанням є тема підтримання видового статусу і незалежної еволюції 
самими тваринами, надто в умовах значних точкових і глобальних змін сере-
довища їхнього існування. На офіційному вебсайті МСОП наведено2 38 видів 
родини котових (у порівнянні з роботою О’Браєна і Джонсона (2007), наявні 
також Felis bieti й Leopardus guttulus, а відсутній Felis catus). З них чисель-
ність 29 видів зменшується, у 2 — невідома, 6 — стабільна, 1 — збільшуєть-
ся. При цьому збільшується чисельність іберійської рисі, якої 2012 р. в при-
роді нараховували лише 156 дорослих особин й задля порятунку якої запро-
ваджена спеціальна програма (Rodríguez & Calzada 2015). 

Котові (Felidae), за деякими винятками — солітарні ссавці зі складною 
поведінкою та соціальними стосунками. Тому в них, напевно, переважати-
муть ті процеси, які відповідають семіотичній концепції виду (Kull 2016) — 
системі розпізнавання свій-чужий (включно з проблемами імпринтингу) і 
підтримання цілісності виду саме за допомогою таких систем.  

                                                           
2 https://www.iucnredlist.org/search?taxonomies=101738&searchType=species 
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Семіотична концепція виду передбачає, що межі виду в основному нечіт-
кі. Спаровування тут розглядається не як критерій виду, а як механізм, який 
відповідає за формування і збереження видів. Зокрема, взаємне визнання між 
особинами грає фундаментальну роль у самозбереженні виду з точки зору 
семіотичного розуміння виду. Отже, вид постає як комунікативна категорія. 

Зокрема, особини, які занадто сильно відрізняються від інших (чи морфо-
логічно, чи поведінково), мають меншу ймовірність спаровування та розм-
ноження через труднощі в пошуку партнера. Це утримує мінливість популя-
ції в певних межах. Так здійснюється саморегуляція виду як цілого. 

Водночас такі чинники, як подібність різних видів котових, усамітнений 
спосіб життя, проживання в розріджених популяціях, брак партнерів для 
спаровування призводять до порушення міжвидових бар'єрів (і поведінкових, 
і просторових). Тому трапляється міжвидова гібридизація з усіма наслідками. 
Зараз проблема значно посилюється через збільшення людського населення і, 
як наслідок, зменшення природного середовища існування для видів. Зокре-
ма, велику загрозу для збереження кота лісового становить значна чисель-
ність кота свійського. Проблема недопущення гібридизації є критично важ-
ливою, бо стає все важче генетично відрізнити популяції кота лісового в Шо-
тландії й Угорщині від свійського кота (Quilodrán et al. 2020). 

Нарешті, у зоопарках існували/існують жахливі порушення природних 
механізмів ізоляції при утриманні котових у неволі (порушення поведінки, 
просторових потреб, імпринтингу, брак вибору партнерів). Наслідками є 
численні випадки гібридизації, переважно спровокованої дослідниками чи 
утримувачами. 

Треба зазначити, що є і протилежні приклади. Асоціація зоопарків та ак-
варіумів розробила План з виживання видів, серед яких є, зокрема, оцелот. 
Створено родовідну книгу для всіх оцелотів, яких утримують у північноаме-
риканських зоопарках. У такий спосіб створюється генетично життєздатна 
популяція в неволі (USFWS 2010). 
 
Висновки 

1. І вид як поняття, і вид як сутність є досить розмитими. Вид, як його ро-
зумів Карл Лінней, і як його розуміють зараз є різними поняттями. Адже 
К. Лінней розглядав суто морфологічний аспект виду, а зараз звертають увагу 
також на зоогеографічний, еволюційний і філогенетичний аспекти. Через це 
змінилося й тлумачення обсягу «виду». Наприклад, канадську й іберійську 
рисей вважали підвидами рисі звичайної; зараз же ці дві форми — безсумнів-
но окремі види. 

2. Вид не є чимось сталим у часі та просторі як вважав К. Лінней. Адже є 
внутрішньовидова мінливість і міжвидова гібридизація. Остання через ан-
тропогенний тиск і надзвичайну поширеність свійського кота подекуди набу-
ла загрозливого характеру для споріднених таксонів, насамперед котів лісо-
вого і китайського. 
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3. Класифікація ссавців, започаткована К. Ліннеєм у XVIII ст., продовжує 
розвиватися й тепер. Зокрема триває процес виокремлення видів із надвидів. 
В останні десятиліття цьому сприяє розвиток методу генетичних (філогене-
тичних) досліджень. Так, у 2006 році піднято з підвидового до видового ста-
тусу борнейську пантеру (Neofelis diardi), а 2014 року запропоновано виок-
ремити вид Prionailurus javanensis на основі генетики. Видова класифікація 
котових не є остаточною чи безапеляційно сформованою, особливо це стосу-
ється родів Felis та Leopardus. 
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Резюме 

ХАРЧУК, С. Огляд історії таксономії і критеріїв виду в родині котових (Felidae). — Роз-
глянуто таксономічні зміни видового складу родини котових (Felidae) із часу започаткування 
класифікації Карлом Ліннеєм до сьогодення. Як справедливо і для всього класу ссавців, ви-
довий склад розглянутої родини зазнав суттєвого розширення. Це відбулося і завдяки дослі-
дженням найвіддаленіших куточків нашої планети, і через переосмислення самого поняття 
«вид». Процес переосмислення триває досі й цілком очікуваною є подальша зміна поглядів 
на видовий склад котових. Особлива увага дослідників спрямована на роди Leopardus і Felis, 
у межах яких у минулому й дотепер відбувається підтвердження чи скасування валідності 
видових статусів. Зроблено огляд основних критеріїв виокремлення видів і особливостей за-
стосування цих критеріїв. Проблема виокремлення видів є такою ж важливою, як і проблема 
існування видів. Вплив людини призводить до зменшення й погіршення якості середовищ 
існування. Майже всі представники родини котових ведуть усамітнений спосіб життя й ма-
ють низьку щільність населення, подекуди займаючи фрагментовані ареали. Це зокрема під-
штовхує до гібридизації між деякими видами, що також сприяє «розмиванню» як характери-
стик видів, так і меж між ними. 
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KANARSKY, Y. Recent changes of entomofaunal diversity in meadow-steppe habitats of north-
west Podillia (on example of Lepidoptera). — Based on the results of perennial investigations 
and reference data analysis, an estimation of entomofaunal diversity changes is carried out for 
meadow-steppe habitats of NW Podillia (Lviv Oblast, Ukraine) on the example of one of the best-
known taxonomical groups (Lepidoptera). An approbation of formerly elaborated methods for the 
monitoring of key invertebrate groups diversity, which indicate ecosystem conditions, was worked 
out. Complex eco-geographical analysis of species composition as well as retrospective evaluation 
of several species range changes shows the progressive decline in diversity at the expense of the 
most unique grassland and forest-steppe faunal elements. The general factors that threaten ento-
mofaunal diversity of meadow-steppe habitats are spatial structure changes because of artificial or 
spontaneous afforestation, decrease and fragmentation of its area because of economic activities 
and the impact of climate changes. 

 
Вступ 

Лучні степи Північного й Західного Поділля є одним з домінантних типів 
оселищ у західних регіонах України — тобто таких, за рахунок яких форму-
ється й підтримується важлива своєрідна компонента регіонального біоріз-
номаніття. Характерними рисами різноманіття ентомофауни подільських 
степів є присутність східноєвропейських субендемічних і подільських енде-
мічних елементів, а також ксеротермофільних видів субсередземного та пан-
нонсько-скіфського (степового) екогеографічних комплексів (Канарський 
2015; 2020), які формують своєрідний «подільський» комплекс ентомофауни 
(Kuntze & Noskiewicz 1938). 

Згідно з давніми літературними джерелами (Andrzeiowski 1823; Gajewski 
1931; Kulczynski & Motyka 1936; Kuntze 1936; etc), ще до кінця ХІХ та почат-
ку ХХ ст. на заході Поділля існували значні масиви плакорних степів (Панта-
лиха та ін.), які згодом були повністю розорані. У лісовому покриві були 
практично відсутні хвойні деревостани, а природне походження окремих 
локальних борових лісових угруповань (зокрема, в Медоборах) тодішні дос-
лідники ставили під сумнів (Wierzejski 1867). У 1920–1930-х роках Каньйо-
нове Придністер’я мало виразно степовий характер, хоча вже тоді тут почали 
культивувати соснові насадження з Pinus nigra (Gajewski 1931).  
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Аналіз як літературних даних, так і польських топографічних карт періоду 
1924–1939 рр., дозволяє ретроспективно оцінити трансформаційні зміни еко-
систем і ландшафтів у окремих урочищах, де в сучасності проводили дослі-
дження ентомофауни. 

В урочищі Лиса гора (окол. сс. Вільшаниця і Червоне, Золочівський р-н, 
Львівська обл.) західні та південні схили уступу Гологірського пасма аж до 
вершини плато були майже цілком безлісими і вкритими лучно-степовою 
рослинністю (ass. Caricetum humilis, C. montani, etc.). Лісом (грабова бучина) 
була вкрита лише вирівняна верхня частина плато. Прилеглі з заходу й пів-
ночі долини річок Вільшаниці та Солотвинки (притоки Західного Бугу), на 
50-60% були вкриті вологими й болотистими луками. Тепер верхня частина 
схилів майже суцільно заросла штучними культурами сосни, підростом сосни 
і граба різного віку, зімкнутими чагарниками крушини, ліщини, терену, глоду 
тощо, а нижня частина — терасована і зайнята похідними (після розорювання 
у 1960–1970 рр.) остепненими луками та чагарниками колишніх протиерозій-
них смуг і спонтанних сукцесій. Природні лучно-степові угруповання зберег-
лися лише фрагментарно, здебільшого у вигляді невеликих галявин. Прилеглі 
долини майже повністю осушені та розорані. 

В урочищі Макітра-Говди-Цимбал (колишня назва — Гірки Драньчі; 
окол. сс. Бучина і Гаї-Дітковецькі, Бродівський р-н, Львівська обл.) весь гор-
богірний масив з шістьма вершинами (частина пасма Вороняків) був безлі-
сим, і лише на південному сході (східніше с. Бучина) були два невеликі (по 
30–80 га) виділи широколистяного лісу. Сьогодні природна степова рослин-
ність збереглася лише на г. Цимбал (у найбільш ксеротермних варіантах), і на 
площі близько 10 га — біля вершини та в балці на г. Макітра (мезоксерофіт-
ний лучний степ). Решту займають культури сосни різного віку (місцями — з 
домішкою смереки та інших порід), а в західній частині г. Макітра — рудера-
льні похідні остепнено-лучні угруповання на місці колишньої оранки. 

Така ситуація натепер характерна практично для всіх лучно-степових ді-
лянок північно-західного Поділля: нижні, пологіші частини схилів терасовані 
та розорані (в минулому або й в сучасності); верхні частини — штучно залі-
сені або охоплені спонтанною сильватизацією; підніжжя — осушені та розо-
рані. І якщо вцілілі фрагменти степової рослинності ще зберігають свою фло-
ристичну та фітоценотичну специфіку, то прогресивне збіднення характерно-
го комплексу ентомофауни вказує на суттєву і подальшу деградацію залиш-
ків цих екосистем.  

Загалом, можна виділити такі етапи трансформації біогеоценотичного по-
криву Західного Поділля: 1) розорювання плакорних степових і зведення 
природних лісових масивів (середина ХІХ — початок ХХ ст.); 2) штучне 
залісення невластивими та інтродукованими культурами і тотальне розорю-
вання всіх придатних угідь (початок — середина ХХ ст.); 3) спонтанне (а 
місцями й штучне) залісення залишків степової рослинності (кінець ХХ та 
початок ХХІ ст.), повторна хвиля освоєння всіх придатних для аграрного 
виробництва земельних угідь (сучасність). 
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Комплексна оцінка стану і змін різноманіття денних лускокрилих 
На прикладі оселищ лучних степів північно-західного Поділля і однієї з 

модельних груп безхребетних (денні лускокрилі — Lepidoptera, Rhopalocera), 
здійснено апробацію розроблених методів біоіндикації екосистемних проце-
сів та моніторингу змін різноманіття ключових груп безхребетних тварин, що 
відображають стан екосистем. 

В основі моніторингу змін ареалів ключових груп безхребетних викорис-
тано еколого-біогеографічний аналіз їх видового складу. Цей аналіз прово-
димо за трендами змін чисельності окремих видів у розрізі екогеографічних 
комплексів (ЕГК) та біотопних груп (БГ), які у поєднанні формують екологі-
чні елементи фауни (Канарський 2015; 2020). 

В основі оцінки здатності оселищ та більших природно-територіальних 
комплексів до підтримання властивого їм біорізноманіття використано аналіз 
поширення індикаторних і характерних видів безхребетних. При цьому виді-
лено 3 категорії та 6 екологічних груп індикаторних видів — маркерів, що 
відображають стан екосистеми (Kanarsky 2017). 

Апробацію методів оцінки стану й моніторингу змін домінантних оселищ 
лучних степів зроблено на прикладі урочищ Лиса гора і Сипуха, Біла (Підли-
ська) гора та Макітра (НПП «Північне Поділля»), де систематично проводили 
дослідження ентомофауни, зокрема — денних лускокрилих (Lepidoptera, 
Rhopalocera), починаючи з 1995 р. (Канарський & Царик 2003; 2005; Канар-
ський 2011; Канарський & Бачинський 2016; та ін.). 

Далі наводимо зведену таблицю видового складу Rhopalocera вказаних 
оселищ, з їхніми екогеографічними й біоіндикаційними характеристиками і 
трендами змін відносної чисельності (частоти трапляння) за останні 
20-25 років (табл. 1). Загалом у досліджених оселищах зареєстровано 83 види 
Rhopalocera. З них до кінця періоду спостережень не виявлено 11 видів (Apor-
ia crataegi, Argynnis laodice, Boloria euphrosyne, Colias alfacariensis, 
C. myrmidone, Hesperia comma, Maculinea arion, Melitaea aurelia, M. diamina, 
Polyommatus damon, Satyrium w-album), а з’явилося два нових види: Lycaena 
alciphron, Neptis sappho.  
 
Таблиця 1. Денні лускокрилі лучно-степових оселищ північно-західного Поділля 

Вид ЕГК1 БГ2 Еколо-
гічна 

група3 

Індика-
торна 

катего-
рія4 

Відносна чисельність (час-
тота трапляння)5 

1995–
2004 

2017–
2019 

зміна 

Aglais urticae С U   1 2 +1 
Anthocharis cardamines С M1   4 4 0 
Aphantopus hyperantus C M2   5 5 0 
Aporia crataegi С M2   2 0 -2 
Araschnia levana С M2   4 4 0 
Argynnia adippe С M2   4 4 0 
Argynnis aglaja С M2   4 4 0 
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Вид ЕГК1 БГ2 Еколо-
гічна 

група3 

Індика-
торна 

катего-
рія4 

Відносна чисельність (час-
тота трапляння)5 

1995–
2004 

2017–
2019 

зміна 

Argynnis laodice D M2 C I 1 0 -1 
Argynnis niobe С M2   2 2 0 
Argynnis paphia С M3   4 4 0 
Artogeia napi С U   5 5 0 
Artogeia rapae С U   5 5 0 
Boloria dia D X2   4 4 0 
Boloria euphrosyne С M2   1 0 -1 
Boloria selene С M2   4 4 0 
Brenthis ino С H1   3 3 0 
Carterocephalus palaemon С M2   3 3 0 
Celastrina argiolus С M3   4 4 0 
Coenonympha arcania D M2   4 4 0 
Coenonympha glycerion C M1   4 4 0 
Coenonympha pamphilus D U   5 5 0 
Colias alfacariensis F X1   1 0 -1 
Colias crocea F U   3 3 0 
Colias hyale С M1   4 4 0 
Colias myrmidone F X2 C I 3 0 -3 
Cupido argiades С M2   4 4 0 
Cupido minimus С X1   4 4 0 
Erebia medusa D M1   4 4 0 
Erynnis tages D M1   4 4 0 
Gonepteryx rhamni С U   4 4 0 
Hesperia comma С X1   3 0 -3 
Iphiclides podalirius F X2   1 4 +3 
Inachis io С U   4 4 0 
Issoria lathonia D M1   4 4 0 
Lasiommata megera D X1   3 2 -1 
Leptidea sinapis С M2   4 4 0 
Limenitis camilla D M3   3 3 0 
Lycaena alciphron F HX D II 0 2 +2 
Lycaena dispar D H1   2 2 0 
Lycaena phlaeas K M1   4 4 0 
Lycaena tityrus D M1   4 4 0 
Lycaena virgaureae С M2   2 2 0 
Maculinea arion D X1 D II 1 0 -1 
Maculinea nausithous D HX D I 3 2 -1 
Maculinea teleius D HX D I 3 2 -1 
Maniola jurtina D U   5 5 0 
Melanargia galathea F M2   4 4 0 
Melitaea athalia С M2   4 4 0 
Melitaea aurelia D X1   3 0 -3 
Melitaea diamina C H1 D I 2 0 -2 
Neptis sappho D HT   0 2 +2 
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Вид ЕГК1 БГ2 Еколо-
гічна 

група3 

Індика-
торна 

катего-
рія4 

Відносна чисельність (час-
тота трапляння)5 

1995–
2004 

2017–
2019 

зміна 

Ochlodes sylvanus С M2   4 4 0 
Papilio machaon С U   4 4 0 
Pararge aegeria D M3   4 4 0 
Parnassius mnemosyne D M2 C I 3 2 -1 
Pieris brassicae С U   2 2 0 
Plebejus argus С M1   5 5 0 
Plebejus argyrognomon D X1   4 4 0 
Plebejus idas С M2   4 4 0 
Polygonia c-album C M3   4 4 0 
Polyommatus agestis D X1 D II 1 1 0 
Polyommatus bellargus F X1 D II 3 3 0 
Polyommatus coridon F X1 D II 3 3 0 
Polyommatus damon Dm X1 D III 2 0 -2 
Polyommatus daphnis F X1 D II 3 3 0 
Polyommatus dorylas F X1 D I 2 2 0 
Polyommatus icarus С U   5 5 0 
Polyommatus semiargus С HX D II 3 3 0 
Polyommatus thersites D X1 D II 3 2 -1 
Pontia edusa D U   4 4 0 
Pseudophilotes vicrama F X1 D II 3 3 0 
Pyrgus fritillarius F X1 D II 2 2 0 
Pyrgus malvae С M2   4 4 0 
Satyrium acaciae F X2   2 2 0 
Satyrium pruni С M2   3 3 0 
Satyrium spini F X2   4 4 0 
Satyrium w-album D M2   1 0 -1 
Satyrus dryas D M2 C I 3 3 0 
Thecla betulae D M3   1 1 0 
Thymelicus flavus D M2   4 4 0 
Thymelicus lineola С M1   4 4 0 
Vanessa atalanta K U   4 4 0 
Vanessa cardui K U   4 5 +1 

1 C — палеарктичний температний; D — євросибірський суббореальний; Dm — євросибірський 
суббореомонтанний; F — субсередземний; K — космополітний. 
2 U — убіквісти; М1 — лучні мезофіли; М2 — екотонні мезофіли; М3 — лісові мезофіли; Х1 — 
степові (лучно-степові) ксерофіли; Х2 — лісостепові ксерофіли; Н1 — лучні гігрофіли; НХ — 
гігро-ксерофіли; HT — гігро-термофіли. 
3 С — види екотонів; D — види трав’яних екосистем. 
4 І — маркери малопорушених природних екосистем; ІІ — маркери похідних і трансформованих 
екосистем; ІІІ — маркери унікальних екосистем. 
5 0 — вид не виявлено; 1 — дуже рідко, поодинокі особини; 2 — дуже локальний і нечисельний; 
3 — локально чисельний, нерідко; 4 — звичайний, відносно чисельний; 5 — масовий, дуже 
чисельний. 
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Таблиця 2. Комплексні зміни видового складу Rhopalocera лучних степів північно-
західного Поділля за період досліджень 

Категорія Кількість видів Зміни  
чисельності* 

1995–2004 2017–2019 
Екогеографічний комплекс    
Палеарктичний температний 38 34 -0,18 
Євросибірський суббореальний 26 23 -0,33 
Євросибірський суббореомонтанний 1 0 -2,00 
Субсередземний 13 12 +0,07 
Космополітний 3 3 +0,33 
Біотопна група    
убіквісти 14 14 +0,14 
лучні мезофіли 10 10 0 
екотонні мезофіли 24 20 -0,25 
лісові мезофіли 6 6 0 
степові ксерофіли 16 11 -0,75 
лісостепові ксерофіли 5 4 0 
лучні гігрофіли 3 2 -0,67 
гігро-ксерофіли 3 4 0 
гігро-термофіли 0 1 +2,00 
Екологічна група    
Види екотонів 4 2 -1,25 
Види природних трав’яних екосистем 14 12 -0,40 
Індикаторна категорія    
Маркери малопорушених екосистем 8 5 -1,13 
Маркери похідних екосистем 9 9 0 
Маркери унікальних екосистем 1 0 -2,00 
Разом 81 72 -0,19 

* відношення показника тренду змін до сумарної кількості видів за категоріями. 
 

Більшість зниклих видів постраждали найвірогідніше й насамперед уна-
слідок процесу спонтанної сильватизації лучно-степових ділянок, проте для 
кількох із них (Aporia crataegi, Colias myrmidone, Melitaea diamina, Polyom-
matus damon), імовірно, значну роль відіграв фактор кліматичних змін. Цей 
самий фактор сприяв появі гігро-термофільного виду Neptis sappho, який не 
реєструвався в регіоні майже 100 років, а також різкому збільшенню чисель-
ності субсередземного Iphiclides podalirius, що на початку періоду спостере-
жень фіксувався поодиноко, а тепер є звичайним видом. 

Втрат у видовому складі зазнали всі екогеографічні комплекси, крім кос-
мополітного. Зник єдиний представник євросибірського суббореомонтанного 
комплексу, ксеромонтанний вид Polyommatus damon. Серед біотопних груп 
найбільших втрат зазнали екотонні мезофіли (4 види) і степові ксерофіли 
(5 видів), по одному виду зникло з груп лісостепових ксерофілів і лучних 
гігрофілів.  
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Аналіз трендів чисельності показав значне зменшення частоти трапляння 
видів євросибірського суббореального комплексу, дещо меншою мірою — 
палеарктичного температного, натомість — збільшення чисельності космо-
політних і субсередземних видів, що очевидно пов’язане з кліматичними 
змінами в регіоні. Серед біотопних груп суттєвого зменшення чисельності 
зазнали екотонні мезофіли, степові ксерофіли і лучні гігрофіли, що зумовлене 
насамперед зміною просторової структури оселищ (заростання лучно-
степових ділянок деревно-чагарниковою рослинністю та її змикання). Аналіз 
індикаторних екологічних груп і категорій повністю відображає ці негативні 
тренди, при чому зникло 3 види-маркери малопорушених екосистем (Colias 
myrmidone, Argynnis laodice, Melitaea diamina) і єдиний вид — маркер уніка-
льних екосистем Polyommatus damon. 
 
Зміни ареалів окремих видів 

Ретроспективна оцінка змін ареалів безхребетних потребує високого рівня 
вивченості регіональної фауни протягом тривалого часу, що доступне для 
небагатьох регіонів і таксономічних груп. Одним з таких районів є Гологоро-
Вороняцьке горбогірне пасмо, де систематичні дослідження ентомофауни 
проводили ще з середини ХІХ століття, і з перервами, що припали на дві сві-
тові війни та кілька десятиліть радянського періоду, продовжено в сучаснос-
ті, зокрема на території НПП «Північне Поділля». 

Завдяки фауністичним працям австро-угорського і польського періодів 
маємо досить повну картину поширення лускокрилих на заході Волино-
Поділля з 1860-х до 1930-х років (Nowicki 1865; Viertl 1872; Hirschler & 
Romaniszyn 1909; Romaniszyn & Schille 1929; Swiatkiewicz 1930; etc.). Це дає 
змогу оцінити зміни у фауні та поширенні окремих видів протягом близько 
100 років. Водночас, знахідки останніх двох декад істотно доповнюють ці 
дані і дають привід для їх переосмислення, що проілюструємо на низці прик-
ладів. 

Зокрема, досить звичайний у минулому на Розточчі, Опіллі та Малому 
Поліссі стенотопний лісостеповий ксерофіл Colias myrmidone (Esper, 1780) до 
кінця ХХ ст. зберігся лише на лучно-степових ділянках Гологоро-Воро-
няцького пасма (уроч. Біла гора коло с. Підлисся, ур. Лиса гора і Сипуха коло 
с. Вільшаниця), а також був зареєстрований в одному локалітеті на Львівсь-
ко-Бережанському Опіллі. У липні 1998 р. в уроч. Біла гора він був масовим, 
причому траплялися всі кольорові форми. Після цього на Гологоро-
Вороняцькому пасмі його не реєстрували, а загалом в Україні кількість відо-
мих популяцій за останні 20 років різко зменшилася.  

І якщо зникнення стенотопного C. myrmidone можна пояснити процесами 
сильватизації відкритих лучно-степових ділянок, то зникнення іншого, зви-
чайного в минулому європейсько-сибірського суббореального евритопного 
виду Aporia crataegi (Linnaeus, 1758), залишається загадковим. Ще відносно 
недавно він уважався «злісним шкідником» плодових (Загайкевич 1958), але 
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у 2004 р. ми виявили єдину локальну популяцію в уроч. Біла гора, де в насту-
пні роки вид уже не траплявся. 

Водночас субсередземний (західно-палеарктичний) вид Iphiclides podaliri-
us (Linnaeus, 1758), з подібними екологічними вимогами (так само, як 
A. crataegi — дендро-тамнобіонт і консумент Rosaceae) і вужчим термокліма-
тичним діапазоном ареалу, в останні роки значно збільшив чисельність у тих 
самих оселищах. Якщо в кінці 1990-х — на початку 2000-х він траплявся тут 
рідко й поодиноко, то у 2018–2019 рр. був масовим видом. Схожа ситуація й 
з іншим термофільним субсередземним видом Saturnia pyri (Denis et Schiff-
ermueller, 1775), що в минулому був зареєстрований за поодинокими знахід-
ками з околиць Львова і Золочева, а в останні роки регулярно траплявся в 
околицях Клевані (Волинська височина) та був зареєстрований навіть на По-
ліссі — у околицях Сарн (Рівненська обл.). 

Аналогічну тенденцію демонструють два рідкісні ксерофільні лучно-
степові види синявців — Polyommatus damon (Denis et Schiffermueller, 1775) і 
P. dorylas (Denis et Schiffermueller, 1775). Перший був первинно дуже ло-
кально поширений і відомий лише з кількох локалітетів Західного Поділля 
(Гологори та Львівсько-Бережанське Опілля); другий був так само локаль-
ним, але ширше розповсюдженим у Розточчі, Західному Поділлі, Вулканіч-
них і Покутсько-Буковинських Карпатах.  

Одним з давніх локалітетів Polyommatus damon вказано «Новосілки і Ля-
ське (нині с. Червоне — прим. авт.) біля Золочева» (Romaniszyn & Schille 
1929), тобто, урочище Лиса гора і, можливо, прилеглі степові ділянки. Власне 
на Лисій горі ми вперше після багаторічної перерви виявили цей вид у 
1995 р., і реєстрували його там до 2009 р., після чого знахідок вже не було. 
Зазначимо, що попри попереднє штучне й спонтанне залісення та сучасне 
поступове заростання лучно-степових ділянок, у той період (1995–2009 рр.) 
урочище не зазнало таких кардинальних змін рослинного покриву, як за по-
передні 60–70 років. У 1930-х роках, як видно на світлинах і з описів 
В. Лазорка (Лазорко 1938), західні й південні схили Лисої гори були майже 
позбавлені деревно-чагарникової рослинності, а лісом було вкрите лише ве-
ршинне плато. Тобто, видимих причин згасання популяції виду протягом 
усього 15 років не бачимо. Водночас, популяції P. dorylas, хоча й місцями 
зменшилися в чисельності, але здебільшого й дотепер залишилися у відомих 
раніше оселищах. 

Вірогідно, причини такої ситуації слід шукати в кліматичних змінах, які 
відбулися в регіоні протягом останніх 20–30 років (Канарський 2016). При 
цьому субсередземний (європейсько-малоазійський) лучно-степовий ксеро-
філ P. dorylas не зазнав негативного впливу певного потепління й аридизації 
кліматичних умов, а європейсько-сибірський суббореомонтанний (ксеромон-
танний) P. damon навпаки, відреагував на них регресією популяції. Зазначи-
мо, що тепер вже легендарний і ймовірно зниклий в Україні Parnassius apollo 
(Linnaeus, 1758) належить до того самого суббореомонтанного ксерофільного 
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(ксеромонтанного) екологічного елемента фауни, що й P. damon (Канарський 
2015). 

Кліматичний фактор загрози для регіонального різноманіття ентомофауни 
опосередковано підтверджується помітною депресією чисельності більшості 
ксерофільних лучно-степових видів турунів (Coleoptera, Carabidae) і денних 
лускокрилих, що спостерігали у 2018–2020 роках після низки аномально теп-
лих зим з нестабільними періодами від’ємних температур. У цій ситуації для 
суббореальних ксерофілів, пристосованих до континентального клімату, по-
гіршуються умови необхідної для їх життєвого циклу зимової діапаузи, і во-
ни регресують, тоді як термофільні субсередземні (європейсько-середземно-
морські) види не потребують такої діапаузи і, навпаки, з потеплінням клімату 
виявляють експансію в значно північніші регіони. 

До рідкісних та зникаючих у сучасності видів метеликів Гологоро-
Вороняцького пасма належать також: Argynnis laodice (Pallas, 1771) — вияв-
лений в уроч. Біла гора коло с. Підлисся; Melitaea phoebe (Denis et Schiffer-
mueller, 1775) і Glaucopsyche alexis (Poda, 1761) — відомі за давніми знахід-
ками з урочищ г. Макітра та Говда (Viertl 1872). Всі вони з не зовсім 
з’ясованих причин перебувають під загрозою зникнення у Львівській області 
(Башта et al. 2013), так само як і Arctia festiva (Hufnagel, 1766) та деякі інші 
види Macroheterocera, відомі лише за давніми знахідками. 
 
Висновки 

1. Комплексний аналіз рецентних (від 1995 року) змін видового складу 
денних лускокрилих лучно-степових оселищ північно-західного Поділля за 
екогеографічним та індикаційним принципами чітко відображає вплив двох 
основних факторів загрози різноманіттю їх ентомофауни: зміни просторової 
структури оселищ унаслідок штучного й спонтанного залісення та негатив-
ний вплив кліматичних змін.  

2. Рідкісні та зникаючі види комах дуже часто приурочені до локально 
поширених екстразональних та азональних екосистем, зокрема унікальних 
степових ділянок. Власне ці оселища тепер зазнають негативного, а місцями 
й катастрофічного впливу спонтанного залісення, випалювання трави, госпо-
дарського освоєння (розорювання, забудова), а відтак — подальшого змен-
шення площ і фрагментації, що відбувається на тлі кліматичних змін з погано 
передбачуваними для біотичних угруповань наслідками.  

3. Сучасне потепління регіонального клімату, зокрема значне підвищення 
зимових температур і скорочення періоду метеорологічної зими, вірогідно 
зумовлює депресію або й зникнення багатьох континентальних видів 
суббореального екогеографічного комплексу і сприяє експансії убіквістів і 
термофільних видів субсередземного комплексу. 
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Резюме 
КАНАРСЬКИЙ, Ю. Рецентні зміни різноманіття ентомофауни у лучно-степових оселищах 
північно-західного Поділля (на прикладі Lepidoptera). — На основі результатів багаторі-
чних досліджень та аналізу літературних даних проведено оцінку змін різноманіття ентомо-
фауни лучно-степових оселищ північно-західного Поділля (Львівська область) на прикладі 
однієї з найкраще вивчених таксономічних груп (Lepidoptera). Здійснено апробацію розроб-
лених методів біоіндикації екосистемних процесів та моніторингу змін різноманіття ключо-
вих груп безхребетних тварин, що відображають стан екосистем. Комплексний екогеографі-
чний аналіз видового складу та ретроспективна оцінка змін ареалів окремих видів вказують 
на прогресивне збіднення різноманіття за рахунок найбільш своєрідних лучно- і лісостепо-
вих елементів фауни. Головними факторами загрози різноманіттю ентомофауни лучно-
степових оселищ у регіоні є зміни їх просторової структури унаслідок штучного й спонтан-
ного залісення, зменшення площ і фрагментація унаслідок господарської діяльності та нега-
тивний вплив кліматичних змін.  
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OCHERETNA, K. Changes of knowledge of the fauna volume: species discovery curve in case of 
silken-fungus beetles of the Carpathians. — The approach to the analysis of the fauna composi-
tion and completeness of its detection through the concept of “species discovery curve” is consid-
ered. Beetles of the family Cryptophagidae were taken as a model group. The dynamics of the ac-
cumulation of the information about the composition and volume of the Cryptophagidae fauna of 
the Ukrainian Carpathians during the eight stages of their study (the middle XIX, late XIX and the 
end of XIX century, the beginning of the XX century, the period until 1930–1940; middle and sec-
ond half of XX century, and the current state for 1999 and 2021) are presented. In general, the 
composition of the cryptophagid fauna in the Ukrainian Carpathians is estimated at 116 species. 
This is 16 % more compared to what was known 100 years ago, i.e. each stage of the study adds 
about 5 % to the known species richness of this group of beetles. The components of fauna changes 
are analysed separately: 1) due to the changes in the nomenclature of existing species, 2) as a result 
of finding rare species (i.e. strengthening research efforts), 3) due to division or vice versa – com-
bining existing species into two or three “small” species that were previously considered as morphs, 
varieties, or were not distinguished. 

 
Вступ 

Авторкою досліджено концепт «кривої видового накопичення», що є гра-
фічним представленням числа видів, знайдених за певний період на певній 
території чи біотопі, як функції сумарної сукупності зусиль, спрямованих на 
їхнє знаходження, що дозволяє значно чіткіше уявити цілісну картину стосо-
вно загальної кількості видів, які входять до таксономічної групи. 

У якості модельного об’єкту взято жуків родини Cryptophagidae (Coleop-
tera: Cucujoidea), поширених у регіоні Українських Карпат. Загалом існує 
велика кількість проміжних списків фауни, які на час їхньої підготовки могли 
здаватися остаточними, проте надалі змінювалися та допов-нювалися. Таки-
ми списками, зокрема, є огляди М. Ломницького, М. Новицького, Ш. Тенен-
баума, Я. Роубаля та ін., цитовані далі. Підсумковий огляд за відомостями 
підготовлений авторкою 2020 року. 

Мета роботи — проаналізувати зміни списків фауни регіону шляхом порі-
вняння серії проміжних контрольних списків, опублікованих різними дослід-
никами стосовно пліснявиків Карпат та проаналізувати можливості аналізу 
такого ряду даних в рамках ідеї кривої видового накопичення. 

http://doi.org/10.53452/nt1252
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Методична частина 

Про криву видового накопичення 
Крива видового накопичення є представленням числа окремих видів, що 

знайдені на певній території чи біотопі, у графічному вигляді. Це, по суті, 
сумація сукупності зусиль дослідника, що спрямована на знаходження цих 
видів. КВН є обов’язково зростаючою, однак зростання характеризується 
негативним прискоренням, сповільнюючись при додаванні наступних показ-
ників дослідницьких зусиль. Якщо ж крива постійно перебуває у прискоренні 
зростання графіку при збільшенні зусиль, докладених дослідником, то в та-
кому разі майже неможливо точно оцінити кінцеву кількість видів. 

Прикладів застосування в Україні є небагато, але вони показові. Так, най-
докладніший аналіз змін в контексті накопичення дослідницьких зусиль про-
ведено одеськими іхтіологами при вивченні іхтіофауни навколо острова Змії-
ний (Snigirov et al. 2012, 2018). Досвід, отриманий при аналізі мікротеріо-
фауни, яка характеризується незначною (близько 10–15) кількістю видів, 
виявився менш показовим, проте також важливим (Скубак 2015).  

В подібних дослідженнях пропонується аналізувати кілька моделей (сту-
пенева функція, логарифмічна тощо) і шляхом апроксимації фактичних даних 
методом найменших квадратів отримувати і порівнювати значення констант 
апроксимації. Прикладами моделей є: 

1) ступенева функція: S = axb, де S — кількість знайдених видів на певний 
етап дослідження, х — дослідницьке зусилля; 

2) логарифмічна модель: S = a + b log(x).  
Як рекомендовано в алгоритмі, описаному С. Снігірьовим з кол. (Snigirov 

et al. 2012, 2018), при використанні КВН загальна очікувана кількість видів 
(N) на досліджуваній території (або у певному біотопі чи таксоні ) обчислю-
ється як асимптота функції, використаної для апроксимації даних. Для цього 
застосовують формулу: N = lim S (x) при x → ∞.  
 

Про особливості модельної групи 
Об’єктом аналізу обрано комах родини Cryptophagidae (ряд Coleoptera, 

надродина Cucujoidea), відомих як «жуки-пліснявики». Особливостями цієї 
групи, що важливі для демонстрації й застосування моделі, є наступні п’ять:  

1) ця група є типовою для багатьох типів наземних екосистем і при від-
носній однотипності морфології демонструє надзвичайне різноманіття біо-
топних преференцій (мешканці листяного опаду, деревних і шапинкових 
грибів, трухлявої деревини, посліду рослиноїдних ссавців тощо); це робить 
криптофагід важливими індикаторами фауністичного та біотопного різнома-
ніття різних типів місцезнаходжень; 

2) ця група регулярно стає об’єктом аналізу й опису різноманіття, завдяки 
чому по кожній території накопичуються огляди групи різної давнини; у сто-
сунку до української частини Карпат, яку досліджує автор, значні за обсягом 
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матеріалу огляди Я. Роубаля (Roubal 1930, 1936, 1941) та М. Ломницького 
(Łomnicki 1884), а також і огляд фауни, підготовлений авторкою (Ocheretna 
2019 b); наявність різночасових колекцій або оглядів є основою аналізу в 
рамках концепту кривої видового накопичення; 

3) група, як відмічено вище, є загалом однотипною за морфологією плюс 
це все дрібні і дуже дрібні комахи (у видів, представлених в Карпатах, дов-
жина тіла — порядку 0,7–3,4 мм), тому збір колекційного матеріалу, на осно-
ві якого роблять описи локальних фаун та аналіз фауни регіону в цілому, 
майже завжди невибірковий (якщо не рахувати субстрати); все це важливо 
для порівнянь різночасових зборів, що не завжди є умовою збору інших груп, 
надто великорозмірних комах чи інших груп тварин; 

4) видів відносно багато — більше кількох десятків видів, до прикладу, в 
передгірних лісах Карпат зустрічається близько 50 видів з 12 родів (Ляшина 
2016; Ocheretna 2019 b); 

5) у стосунку до криптофагід є потужні колекції різного часу і основних 
авторів давніх оглядів, що дозволяє уточнювати склад фауни, перевизначати 
матеріали і зводити всі описи або реконструйовані огляди для певного періо-
ду до спільного знаменника, тобто єдиної таксономічної системи. Такі описи 
представлено авторкою у низці спеціальних публікацій, серед них щодо ко-
лекцій О. Марку і К. Пенеке в ЗМКУ (Ocheretna 2019 a), В. Лазорка в ІЗАН 
(Ocheretna 2019 c), Гохгута в ННПМ (Очеретна 2019; Ocheretna 2019 d). 
 

Періодизація на підставі аналізу історії досліджень 
Накопичені на сьогодні відомості про фауну криптофагід дозволяють 

сформувати розтягнутий у часі ряд фауністичних даних в рамках моделі аку-
муляції знань. Послідовне накопичення відомостей про склад регіональної 
фауни можна поділити на 5 етапів:  
 

1) праці кінця XIX ст. та початку XX ст. (дослідження та публікації 
Е. Рейтер та ін., колекції та публікації М. Ломницького); 
2) 1930–1940-і рр. (дослідження і колекції Я. Роубаля);  
3) середини і другої половини XX ст. (дослідження і колекції В. Лазорка);  
4) 1990-2010-і рр. (сучасний етап досліджень та відомостей про склад ре-
гіональної фауни, колекції О. Дрогваленка, авторки) 
5) колекції та дослідження авторки станом на 2020 рік. 

 
Аналіз і обговорення даних 

Оцінки обсягу фауни 
Обсяг фауни криптофагід, поширених в регіоні Українських Карпат, оці-

нюється, відповідно до сучасних поглядів, у 116 видів, проте такий обсяг був 
відомий не завжди (табл. 1). Для прикладу, реконструкції на підставі публі-
кацій та аналізу колекцій дають такий ряд: середина та кінець XIX ст. — 
49 видів (праці Ломницького, Новицького, Тененбаума та ін.: див. табл. 1), 
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1930–1940 — 104 види (Roubal 1936), останні огляди — 116 (Очеретна 2015, 
Ocheretna 2019 a–d, 2020).  

З наведених у таблиці 1 даних видно поступове, проте неперервне збіль-
шення обсягу виявленої та визнаної кількості видів. 
 

Аналіз даних 
Побудова кривої накопичення дозволяє оцінити, скільки зусиль необхідно 

для виявлення нової певної кількості видів чи навпаки — скільки нових видів 
можна виявити при певному дослідницькому зусиллі. Незважаючи на попу-
лярність методу, він є достовірним лише у випадку стану вивченості, близь-
кого до повного охоплення, інакше — результати досліджень не дадуть ба-
жаних оцінок обсягу досліджуваної групи живих організмів. 

Результати нелінійного регресійного аналізу представлені поліноміаль-
ною кривою, що ілюструє нам залежність кількості описаних видів крипто-
фагід від етапу дослідження, а також інтенсивності прикладених зусиль дос-
лідників, спрямованих на вивчення групи. Аналіз апроксимації показав, що 
застосування таких даних не зовсім оптимальне, оскільки є значний розрив 
між цифрами на кінець ХІХ та початок ХХ ст. 
 
 

Таблиця 1. Періодизація досліджень Cryptophagidae за 1860–2020 рр. 

Період Видів Джерело 

всього нових накопи-
чених 

1. XIX ст. [1860–1869] * 29 29 29 Публікації Я. Мюллера (1862), Л. Міл-
лера (1867), М. Новицького (1864, 1865), 
М. Ломницького (Łomnicki 1866, 1868) 

2. XIX ст. [1870–1880] 34 12 41 Публікації М. Ломницького з 1870 до 
1880 р. (Łomnicki 1870, 1875, 1877, 1879, 
1880), М. Новицького (1873) 

3. XIX ст. [1881–1900] 36 8 49 Публікації М. Ломницького після 1880 р. 
(Łomnicki 1886, 1890, 1891) 

4. XX ст. [1901–1923] 94 47 96 Публікація М. Ломницького 1913 р. 
(Łomnicki 1913), Ш. Тененбаума 
(Tenenbaum 1913, 1923) 

5. XX ст. [1924–1941] 101 8 104 Публікації О. Марку (Marcu 1928 a, b, 
1929, 1930, 1931, 1933, 1935, 1936), 
Ш. Тененбаума (Tenenbaum 1938), 
Я. Роубала (Roubal 1930, 1936, 1941) 

6. XX ст. [1942–1970] 48 4 111 Колекції В. Лазорка (Ocheretna 2019 c) 
7. XX ст. [1971–1999] 7 1 112 Колекції МПХУ (О. Дрогваленка  та ін.) 
8. Відомості, накопичені 
на 2020 р. [2020] 

57 4 116 Публікації авторки (Ocheretna 2019 a–d) 

* У квадратних дужках наведено значення, яка відповідає умовному року для даних, представле-
них на графіку (рис. 1). 
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Рис. 1. Зміни кількості ви-
дів криптофагід в регіоні 
Українських Карпат за пе-
ріодами досліджень. 

 
Поточний обсяг регіональної фауни криптофагід (116 видів) є на 16 % бі-

льшим, ніж матеріали публікацій та колекцій 100-річної давнини. Тобто кож-
ний черговий етап дослідження ентомофауни додає близько 5 % до наявного 
видового багатства цієї групи жуків. 
 

Фактори змін списків 
Очевидно, що при однаковій таксономічній основі і приблизно однакових 

дослідницьких зусиллях кожний наступний їх цикл буде додавати до списку 
фауни все нові й нові види. Основою цього є охоплення все більшої частини 
територій, типів місцезнаходжень та біотопів. Проте можуть впливати й інші 
фактори, зокрема й таксономічні ревізії, інвазії й вимирання, зміни екосистем 
самого регіону (заліснення, зміни клімату тощо). 

Проаналізовано окремо складові змін фауни:  
1) за рахунок формування змін в номенклатурі наявних видів; такий фак-

тор нами мінімізовано в усіх випадках, як при аналізі літератури, так і колек-
цій (Очеретна 2019 b); тому цей фактор авторка не вважає суттєвим; 

2) за рахунок поділу наявних видів на два-три «малі» види, які до того 
вважали морфами, варієтетами або не розрізняли; наявність докладних фахо-
вих описів та колекцій дозволяє виявляти такі випадки і мінімізувати їх; на-
приклад, наведені у Я. Роубала для виду Antherophagus nigricornis (Fabricius, 
1787) дві морфи A. nigricornis f. fascifera та A. nigricornis f. pallens відповіда-
ють сучасному виду A. pallens (Linnaeus, 1758) (Очеретна 2020). 

3) в результаті глибшого (докладнішого) обстеження вже вивчених тери-
торій та (або) обстеження не досліджених раніше куточків або типів місце-
знаходжень регіону, що дозволяє виявляти передусім рідкісні види; цей фак-
тор по суті  основним і характеризується як посилення дослідницьких зусиль; 
прикладами таких зусиль є виявлення авторкою трьох нових видів, які не 
могли з’явитися внаслідок інвазій, оскільки відомі з різних регіонів навколо 
Карпат, а, отже, є результатом поглиблення знань. 
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Післямова 
Аналіз загального обсягу фауни твердокрилих та інших груп безхребет-

них та хребетних тварин крізь призму накопичення відомостей про групу, 
визначену шляхом ретроспективного аналізу публікацій та колекцій, дозво-
ляє оцінювати ступінь вивченості групи і ймовірні обсяги нових поповнень 
списку видів.  

Слід уважно відстежувати загальний об’єм даних, з якими працює дослід-
ник, оскільки при коефіцієнтах апроксимації вище діапазону 5–7 % крива 
може не зовсім точно відображати характер кореляційних змін навіть при 
правильному підборі рівняння кривої. 
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Резюме 
ОЧЕРЕТНА, К. Зміни знань про обсяг фауни: крива видового накопичення у стосунку до 
жуків-пліснявиків Карпат. — Розглянуто підхід до аналізу складу фауни та повноти його 
виявлення через концепт «кривої видового накопичення». У якості модельної групи взято 
жуків родини Cryptophagidae. Представлено динаміку накопичення відомостей про склад та 
обсяг фауни пліснявиків українських Карпат протягом восьми етапів їх вивчення: середина 
XIX ст., кінець XIX і кінець XIX ст., початок XX ст., період до 1930–1940 років, середина та 
друга половина XX ст., а також сучасний стан на 1999 та 2021 роки. Загалом склад фауни 
криптофагід на території Українських Карпат оцінюється у 116 видів. Це на 16 % більше, 
ніж було відомо 100 років тому, тобто кожний черговий етап дослідження додає близько 5 % 
до наявного видового багатства цієї групи жуків. Проаналізовано окремо складові змін фау-
ни: 1) за рахунок формування змін в номенклатурі наявних видів, 2) в результаті знаходжен-
ня рідкісних видів (тобто посилення дослідницьких зусиль), 3) за рахунок поділу чи навпаки 
— об’єднання наявних видів на два-три «малі» види, які до того вважали морфами, варієте-
тами або не розрізняли. 
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TIMOSHENKOV, V. What is needed to preserve at least one animal species in a particular pro-
tected area? — The article attempts to find out what role small reserves of protected steppe play in 
animal conservation. What can be preserved with the help of small reserves: species, population, or 
a group of individuals? What role do reserves play in each case? The work is based on the author's 
observations of animals in the territory of Striltsivsky Steppe (division of Luhansk Nature Reserve 
of the National Academy of Sciences of Ukraine), which at that time occupied an area of 522.7 hec-
tares, as well as and in Khomutovsky Steppe (division of the Ukrainian Natural Steppe Reserve of 
the National Academy of Sciences of Ukraine) with an area of 1030.4 hectares in the period from 
1985 to 2007. Materials of the Chronicles of Nature of these two reserves are also analysed. The 
problem of species protection is considered on the example of four species: common hamster (Cri-
cetus cricetus), meadow hawk (Circus pygargus), pink starling (Sturnus roseus), and barn owl 
(Asio flammeus). It is investigated how the protection regime affects the conservation of these spe-
cies. Reserves here act as territories, as state organizations, and as scientific institutions. It is shown 
how the use of different functions of reserves and their combinations in relation to a particular ani-
mal species can contribute to its conservation. 

 
Вступ 

Ми приймаємо за аксіому, що вид — це поділ тварин на одиниці біоріз-
номаніття для зручності (згідно з концепцією Завадського 1968) і не розгля-
даємо тут гібридизацію. Вид ми розглядаємо як одиницю різноманіття в ло-
кальних угрупуваннях для вирішення проблеми розрізнення і збереження (за 
допомогою охоронних та інших заходів) видів у спільнотах. 

Матеріалом до цього стали наші особисті спостереження протягом бага-
тьох років на територіях степових заповідників України Луганського (ЛПЗ) 
та Українського степового (УСПЗ). Території цих заповідників дуже малі: 
1030,4 га — «Хомутовський степ», 522,7 га — «Стрільцівський степ»; тому 
існує проблема з визначенням ролі заповідників у збереженні виду? Чи може 
дуже мала заповідна територія відігравати роль (і яку саме) в довгостроково-
му збереженні якогось виду тварин? 

На ці питання не може бути однозначної відповіді. Розглянемо цю тему на 
прикладах і спробуємо з’ясувати, що потрібно для збереження хоча б одного 
виду тварин, популяції, особини, а також що ми розуміємо під збереженням, 
які інструменти для цього є і які ще треба розробити. 
 

http://doi.org/10.53452/nt1253
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Аналіз типових ситуацій  
Автором тема розглянута на чотирьох прикладах: з місцем помешкання 

хом’яка звичайного, з гніздуванням луня лугового, зустрічами шпака рожево-
го та проживанням сови болотяної. 
 

1. Хом’як звичайний у Хомутовському степу 
«Хомутовський степ», філія Українського степового заповідника, охоро-

няється з 1926 року, площа 1030,4 га (Украинский... 1998). 
Хом’як звичайний (Cricetus сricetus (Linnaeus, 1758)) зустрічався тут до 

1980-х років. Автор вів спостереження на цій території з 1995 р. У той час 
хом’яка тут вже не було (Тимошенков 2007).  

За свідченням колишніх співробітників (Л. В. Козлова), він мешкав по 
всій території заповідника, але спіймати їй вдалося хом’яка тільки двічі: одну 
особину в чагарниковому степу, а іншу — в балці Брандта (Літопис природи 
УСПЗ за 1972–2006 рр.). Ця балка в нижній частині виходить до Хомутовсь-
кої балки, а в верхній виходить до Брандівського ставка, що був розташова-
ний біля жилої садиби пана Брандта. Вона глибока і вогка, навесні після ба-
гатосніжних зим (напр. 1995–1996 рр.) в ній довгий час тримається вода. Не-
далеко від неї знаходиться Абсолютно-заповідна степова ділянка (АЗС). Пев-
ний час балка та місце біля неї входили до більшої за площею АЗС, яку зго-
дом ліквідували (Украинский... 1998; Гелюта et al. 2002: 12).  

Теперішня ділянка АЗС (1995–2007 рр.) — це 250 га степу, розташованого 
на плакорі в центрі заповідника. Це насправді і є територія заповідника de 
facto, тому що на ній не проводять господарські роботи. Високий травостій 
підтримував велику вологість підстилки, що давало можливість комфортного 
існування хом’яку. У відділенні «Стрільцівський степ» Луганського природ-
ного заповідника також саме в АЗС (27 га, з 1927 р.; Кондратюк et al. 1988: 5) 
ми спіймали хом’яка звичайного в ловчу канавку у 1986 році1.  

Ще у 1995 році автор знайшов сліди пожеж у АЗС «Хомутовського степу» 
неподалік балки Брандта. Ця пожежа (як і багато інших) ніде не зареєстрова-
на. У 2007 та 2008 роках ми спостерігали результати степових пожеж. У 
2007 році згоріло близько 300 га, у 2008 — близько 600 га, включно з АЗС. 
Обидві пожежі розпочалися саме з верхівки балки Брандта за межами запо-
відника. Припускаємо, що в попередні роки, характер пожеж був такий са-
мий: цьому сприяє розташування ділянки пасовища біля балки Брандта за 
межами заповідника та переважаючі тут східні вітри. Наслідками пожежі 
2007 року описано раніше (Тимошенков & Тимошенкова 2007): вона не зни-
щила всіх тварин, але дала змогу хижим птахам вдало полювати на цій тери-
торії. 

Звісно, якщо б хом’як звичайний був розповсюджений по всій території 
заповідника, він зміг би протриматися довше. Але рано, чи пізно зник би в 
заповіднику, тому що умови за межами заповідника значно змінилися.  
                                                                          
1 У 2004 р. площу заповідника розширено на 514,4 га, до 1036,5 га (Боровик 2018: 41–56). 
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Ця проблема охорони на окремих територіях не раз висвітлювалася в лі-
тературі. Дослідники прийшли до висновку, що на невеликих територіях біо-
різноманіття зменшується з часом. Окремі види, якщо їх чисельність стає 
нижчою поряд з заповідниками чи зникають, з часом зникають і з територій 
заповідників. Це, зокрема, зафіксовано в таких положеннях: 
 

• «Индивидуальная система, работающая в ... среде с уровнем организации более 
низким, чем уровень самой системы, обречена: постепенно теряя свою структу-
ру, система через некоторое время растворится в окружающей... среде» (Хиль-
ми 1966: 272); 

 

• «Исходя из этого закона для осуществления охраны исчезающих видов как ча-
стей живого вещества и редких биотических сообществ в пределах особо охра-
няемых природных территорий, находящихся среди природы, упрощенной челове-
ком..., необходима достаточно обширная территория.... Из этого же закона сле-
дует, что любые сложные биотические сообщества, сохраненные на незначи-
тельных пространствах, обречены на постепенную деградацию» (Реймерс 1992: 
67). 

 

Ми припускаємо, що на заповідній території мешкала навіть не популяція, 
що могла підтримувати своє існування тривалий час, а тільки невелика час-
тина особин (якщо би хом’як був розповсюджений по всій території заповід-
ника, пожежі окремих частин не були б згубними для його існування). 

Роль заповідника в цій історії така: 
 

• сінокісний режим може й сприяв збереженню деяких ботанічних видів, 
але для хом’яка виявився згубним, так як не дав йому змоги почуватися 
комфортно на всій території заповідника; 
• пожежі знищують захисні умови необхідні цій тварині і вона стає враз-
ливою; 
• заповідник не забезпечив цій тварині сталих умов для існування. Част-
ково через «режим» введений науковцями, частково через не виконання 
навіть існуючого режиму (пожежі). 

 

Що можна зробити для збереження цих тварин? Бачимо, що навіть в умо-
вах «заповідної охорони» цих заходів недостатньо. Крок перший –— ство-
рення цільових резерватів для збереження виду в дикій природі. Режим цих 
резерватів повинен відповідати вимогам виду. Крок другий –— оскільки 
один, чи навіть декілька резерватів не гарантують збереження виду, потрібно 
налагодити наукову роботу з вивчення популяцій цього виду в природі з ме-
тою отримання інформації про необхідні умови довготривалого їх існування. 
Крок третій –— гарантією збереження виду може бути генетичний банк в ро-
зпліднику (чи зоопарку) тварини з якого періодично будуть випускатися в ті 
місця, де був відібраний генетичний матеріал. Крок четвертий –— робота в 
рамках збереження виду з іншими територіями в країнах, де мешкає вид: роз-
робка міжнародного законодавства, його імплементація, співпраця з чинов-
никами в галузі Охорони Природи та науковцями. Крок п’ятий — об’єднання 
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всіх заходів із збереження виду в систему. Інакше збереження популяцій ста-
не неможливе. 
 

2. Лунь лучний на степових заповідних ділянках 
Лунь лучний (Circus pygargus (Linnaeus, 1758)) періодично гніздиться на 

ділянках заповідного степу. Таке ми спостерігали у середині 1980-х років у 
«Стрільцівському степу» та в середині 2000-х років у «Хомутовському сте-
пу». Лунь лучний відноситься до номадних видів. Хом’як звичайний постій-
но мешкає на заповідній території (далі ЗТ), знаходить собі там їжу, укриття, 
та розмножується там. Лунь лучний в окремі періоди свого життя використо-
вує ЗТ для літування. Харчуватися може і за межами ЗТ. Періодично викори-
стовує ці території для розмноження. Перелітний птах. Зимувати може в Ек-
ваторіальній та Південній Африці (Червона... 2009: 422). Для гніздування, за 
нашими спостереженнями, лунь використовує в обох заповідниках виключно 
ділянки АЗС.  

Без охорони під час кочівель, на прольоті та місцях зимівлі збереження 
цього виду неможливе. Але особливе значення для нього мають ділянки, що 
гарантують розмноження. Чим приваблюють луня ці ділянки в заповідниках? 
Високим травостоєм, заростями чагарників — дерези та терену, що робить їх 
добре захищеними і майже непрохідними. Але використовує луговий лунь ці 
ділянки не постійно, а тільки в сприятливі роки.  

Для цього необхідний збіг принаймні двох факторів: гарне зволоження в 
поточному році, пік чисельності дрібних ссавців (який за нашими спостере-
женнями може співпадати з підняттям чисельності інших груп тварин: птахів, 
ящірок та змій). Якщо повторне гніздування на другий рік співпадає з падін-
ням чисельності дрібних ссавців, то лунь може переходити на харчування та 
вигодовування пташенят птахами та ящірками. Перерви у гніздуванні трива-
ли б коло 5 років, якби залежали тільки від наявності кормової бази у вигляді 
гризунів. Але насправді вони тривають довше.  

У Хомутовському степу з 1995 по 2007 р. включно було два гніздування у 
2005 та 2006 роках і одна невдала спроба у 2007 році (згорів гніздовий біотоп 
саме коли з’явилися навесні луні). В інші роки луні зустрічалися під час літу-
вання. Можливо деякі пари в цей час можуть використовувати інші гніздові 
біотопи. Але наявність абсолютно заповідних ділянок ми вважаємо критич-
ною для лунів. 

Тож АЗС на ЗТ степу критично важливі для чотирьох функцій у хом’яка 
звичайного: постійне помешкання, харчування, гарні захисні умови та розм-
ноження; та для однієї функції у лучного луня: розмноження. Але це не зме-
ншує факту її значущості в підтриманні популяції лунів. Саме популяції. 
Адже ода особина чи зграя може довгий час виживати полюючи на сільсько-
господарських угіддях. Під час осінніх кочівель та прольотів ми зустрічали 
зграї лучних лунів та поодиноких особин за полюванням на озимині та пасо-
вищах (2007 рік, Новоазовський район Донецької області). 
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3. Шпак рожевий у Хомутовському степу 
Шпак рожевий (Sturnus roseus (Linnaeus, 1758)) відмічався нами в Хому-

товському степу двічі: в середині 90х років минулого віку та десять років по 
тому. Навесні 1995 року в охоронній зоні заповідника в балці, що розташова-
на біля меж заповідника с півночі ми зустріли у зграї звичайних шпаків одно-
го рожевого. Шпаки полювали біля невеликого стада з декількох особин ба-
ранів та корови і періодично сідали тваринам на спини. Здавалося б цей поо-
динокий випадок може бути пояснений нами як випадковий заліт виду. Од-
нак значно пізніше ми з’ясували, що рожеві шпаки цього року гніздилися на 
півдні Донецької області (усне повідомлення Г. М. Молодана: йому про гніз-
дування в покинутій кошарі (закинутому помешканні колгоспних сільгосп-
тварин) повідомили місцеві мешканці, але він не повірив і не поїхав переві-
ряти) та в Криму (доповідь С. Ю. Костіна на семінарі в Криму, 2000 р.). Ра-
ніше Г. М. Молодан висував теорію, що вони зникли з території Донецької 
області, тому, що обвалився глиняний обрив біля с. Безіменне, де була коло-
нія рожевих шпаків. Але все виявилося набагато простіше. Це також номад-
ний вид. Біологія рожевого шпака пов’язана з спалахами чисельності прямо-
крилих. У 1995 році на території України був спалах чисельності італійського 
пруса (Calliptamus italicus). Таким чином, ми можемо слідкувати за розмно-
женнями цього виду, відслідковуючи динаміку чисельності прямокрилих. 

Іншого разу ми бачили тільки транзитний проліт над територією рожевих 
шпаків в невеликій зграї звичайних шпаків. 

Яка ж роль у всьому цьому заповідника? Адже навіть харчування тут має 
дуже епізодичний характер. Заповідник тут виступає в ролі наукової устано-
ви, яка здійснює стеження за екосистемою в регіоні компетентності (Північне 
Приазов’я в даному випадку). Наукова інформація, навіть така неважлива на 
перший погляд, може допомогти у плануванні заходів по збереженню таких 
видів, як рожевий шпак на всій території ареалу. 
 

4. Сова болотяна на степових заповідних ділянках 
Сова болотяна (Asio flammeus (Pontoppidan, 1763)) зустрічалася у 1985–

1989 рр. у «Стрільцівському степу» на території заповідника і на початку зи-
ми в охоронній зоні — в балці «Крейдяний яр». Сови там любили сидіти 
вдень під куртинами ковили.  

У «Хомутовському степу» на початку зими біля АЗС зустрічали їх в таких 
саме умовах. Влітку вони тут трималися також в АЗС та у балках біля цієї ді-
лянки. Ми спостерігали токові польоти болотяної сови над АЗС. Навесні 
2007 року пожежа знищила гніздо болотяних сов у АЗС, котрі тільки розпо-
чали кладку. Через два дні печені яйця з’їли сірі ворони. У 2008 р. гніздовий 
біотоп також був знищений пожежею.  

В цілому болотяні сови успішно експлуатують заповідники протягом 
майже всього року: АЗС в основному як гніздовий та кормовий біотоп, а ці-
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линні території в заповіднику та навколо нього для полювання та під час зи-
мівлі.  

На обох ділянках і в «Стрільцівському степу» (на той час 522,7 га) і в 
«Хомутовському степу» (1030,4 га) тримаються по одній парі сов з виводка-
ми. Мабуть, саме це дозволило болотяним совам протриматись у «Стрільців-
ському степу» з 1950-х років (Літопис природи ЛПЗ за 1969 рік2). 
 
Роль заповідної ділянки в збереженні хоча б одного виду тварин 

Зберегти хоча б один вид тварин на одній ділянці заповідника проблема-
тично, зважаючи на маленькі розміри заповідних територій. Для цього вона 
повинна бути такого розміру, щоб забезпечувала постійно потреби хоча б па-
ри тварин. Це можливо тільки для неперелітних видів птахів, що постійно 
тримаються однієї ділянки (таких майже нема), для змій, ящірок та дрібних 
гризунів, та при наявності ділянки відповідного до потреб тварин розміру.  

Для більшості тварин, щоб забезпечити їх збереження, треба функціону-
вання заповідника як установи — регіонального природоохоронного центру. 
Відоме гасло «кожному регіону — заповідник» замінити на «кожному запо-
віднику — регіон» (М. А. Бляхер, усне повідомл.). Ця установа повинна здій-
снювати наукову діяльність та координувати збереження виду в регіоні.  

Малі степові заповідники (а саме їх АЗС) мають неоднакове значення для 
збереження різних груп тварин:  

• для хом’яка звичайного — як місце існування локальної популяції. Збе-
реження популяції можливе на обмеженій території, тому що можна забезпе-
чити умови для всіх функцій існування, а також, якщо забезпечується сталий 
розвиток декількох популяцій, у штучному розпліднику, чи резерваті; 

• для лучного луня — як місце, необхідне для сталого існування популя-
ції. Збереження луня лучного неможливе без створення системи заповідних 
територій та використання міжнародних механізмів (юридичних договорів, 
наукової співпраці, організації захисту на прольотах та зимівлях), тому що 
тільки вони можуть забезпечити йому всі функції існування; 

• у збереженні шпака рожевого як виду заповідник відіграє роль наукової 
природоохоронної установи зі збору наукових даних; 

• для сови болотяної навіть невеликі ділянки степових заповідників при 
наявності АЗС відіграють значну роль в збереженні особин, окремих пар. А 
також частин популяцій та сталого існування виду, при наявності досить ве-
ликої кількості таких ділянок. 

Здійснення заходів охорони на конкретному заповідному об’єкті може не 
призвести до збереження набору видів, чи навіть тільки одного виду, якщо 
ми не маємо наукових даних про його стан. Наукова діяльність в системі 
охорони видів має не тільки першочергове, а й головне значення. Саме нау-

                                                                          
2 Повна назва документа: «Літопис природи за 1969 рік. Книга 1. Луганський державний запо-
відник АН Української РСР (філія Стрілецький степ)». Станично-Луганське, с. 35. 
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ковці повинні розробляти заходи і ставити завдання для виконання природо-
охоронним структурам.  
 
Висновки 

Терміни «охорона степової екосистеми» та «збереження степової екосис-
теми» не є коректними стосовно задач збереження виду, популяції чи навіть 
окремих особин певного виду тварин, якщо мова йтиме про окремий заповід-
ник, тобто ізольовану територію. Заповідники не можуть одночасно викону-
вати взаємовиключні задачі стеження за динамічними природними процеса-
ми (першочергова) та збереженням окремих видів. Тому наукова складова в 
збереженні видів тут є основною. 

При розгляді заповідника в контексті охорони конкретного виду тварин 
він може відігравати значну роль, котра у кожному окремому випадку витікає 
з особливостей біології виду. 

Аналіз модельних видів засвідчив, що реального успіху в їх збереженні 
можна досягти в тому випадку, якщо розглядати заповідник не тільки в якос-
ті території, а і в якості наукової установи, державної установи, а також як 
частину державної та міжнародної природоохоронних систем.   
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Резюме 

ТІМОШЕНКОВ, В. Що потрібно для збереження хоча б одного виду тварин, популяції, 
особини? — В статті зроблена спроба з’ясувати, яку роль відіграють малі заповідні степові 
території для збереження тварин. Що можна зберегти за допомогою малих заповідників: вид, 
популяцію чи групу особин. Яку роль відіграють заповідники в кожному конкретному випа-
дку. В основу роботи покладені спостереження автора за тваринами на території «Стрільців-
ського степу» (філії Луганського природного заповідника Національної академії наук Украї-
ни), який на той час займав площу 522,7 га, та «Хомутовському степу» (філії Українського 
природного степового заповідника Національної академії наук України) площею 1030,4 га в 
період з 1985 по 2007 рік, а також матеріали Літописів природи цих двох заповідників. Про-
блема охорони видів розглядається на прикладах чотирьох тварин: хом’яка звичайного 
(Cricetus сricetus), луня лучного (Circus pygargus), шпака рожевого (Sturnus roseus) та сови 
болотяної (Asio flammeus). Досліджується, як по-різному режим охорони впливає на збере-
ження цих видів. Заповідники тут виступають як території, як державні організації та як нау-
кові установи. Показано як використання різних функцій заповідників та їх комбінацій у ві-
дношенні до конкретного виду тварин може сприяти його збереженню.  
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FESENKO, H. V. Importance of idea about species in forming the common zoological nomen-
clature. — This work shows that the Latin and Ukrainian nomenclatures of the birds of the world 
are based on vernacular names inherent in the living language. The main principle of forming both 
nomenclature systems is specificity of the name of each taxon, in particular own names which de-
note bird species. Both systems are also based on the principles of typification and unification of 
names on each taxonomic level. They are guided by the principle of priority of names used for the 
first time in relation to the species in scientific works, but with some features in each of these 
names of systems, which causes some differences between them. There are examples of choosing 
some Ukrainian species names. In contrast to Latin, the Ukrainian nomenclature uses not only two-
word bird species names, but also one-word ones. In addition, the Ukrainian species names have a 
certain autonomy compared to Latin, because they do not change in the case of inclusion of the 
species into other genus. Considerable attention was paid to the use of complex nouns inherent in 
the Ukrainian nomenclature of birds, and it was concluded that since they have the function of a 
special term, the two nouns of each pair should be written through a hyphen. An explanation has 
been made of several species with two-word Ukrainian names, the nouns of which should be 
changed because they are markers for other bird families, not those to which these species belong. 
The opinion is expressed that in the domestic nomenclature patronymic names are not appropriate, 
as they do not contain information about the species designated by them. It is necessary to choose 
characteristic names, i.e. those in which a certain feature of a bird is specified. 

 
Вступ 

Накопичення і швидка неспотворена передача будь-яких знань у спільно-
тах людей та між ними відбуваються завдяки виникненню в мовному спілку-
ванні слів-означень, що вказують на певні природні явища. Серед них суттє-
ву частину становлять назви живих істот, котрі в низці випадків слугують як 
узагальнювальні означення великих груп біологічних видів, а в інших — як 
вказівка на конкретне явище-об’єкт, що його з наукових позицій вважають 
окремим видом. Не буде помилковим твердження, що у різних мовах почат-
ковою основою для укладання систем їхнього природничого називництва є 
склад автентичних для цих мов назв певних видів, тобто видоспецифічних 
означень, і назв груп, що містять обмежену кількість видів. Надалі для фор-
мування такої цілісної системи можуть стати необхідними іншомовні запози-
чення і, чи не найважливіше, визначення принципів і підходів, за якими слід 
утворювати назви інших класифікаційних рівнів для наукових потреб. 

http://doi.org/10.53452/nt1254
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Мабуть, із усього складу української зоологічної номенклатури нині най-
більшим цілеспрямованим розвоєм вирізняється називництво птахів, причо-
му в рамках усієї світової орнітофауни. Посприяв цьому вихід у світ протя-
гом двадцяти років багатотомного видання “Handbook of the birds of the 
World”. Українську орнітологічну номенклатуру птахів світу оприлюднено 
порівняно недавно (Фесенко 2018), утім з огляду на сучасні дослідження фі-
логенетичних зв’язків птахів, що зумовило зміни в їхній таксономії, в наяв-
ному називництві вже варто зробити певну корекцію і доповнити його знач-
ною кількістю назв видів, яких описали вперше або виокремили із раніше 
широко трактованих видів у процесі друку вказаного видання. 

Постійна зважена ревізія наявного складу вітчизняної орнітофауни, а вод-
ночас і відображення у номенклатурі птахів найновіших таксономічних пог-
лядів на об’єм конкретних видів має значення для з’ясування, вид чи лише 
певний його підвид має офіційний охоронний статус на території країни. 

Пов’язаність вирізнення у побутово-природничих обставинах певних ви-
дів птахів і закріплення за ними чітко визначених назв з науковим сприйнят-
тям виду, а також зміна, здавалося, усталених видових назв залежно від того, 
в яких просторових межах науковець звик вивчати фауну, доволі наочно мо-
жна дослідити саме за етапами формування сучасної вітчизняної номенкла-
тури птахів. 
 
Матеріал і методи 

Основними джерелами опрацювання слугували збірки українських назв 
птахів, що вийшли друком протягом понад півтора століття. Серед них най-
першими стали праці Івана Верхратського (1864, 1869 а–б, 1872 а–б), а також 
спеціалізовані видання Миколи Шарлеманя (1927) і О. П. Маркевича та 
К. І. Татарка (1983). Значний вплив на розвиток національної орнітономенк-
латури у ХХ ст. мали й доробки відомих науковців, які можна вважати прак-
тикою вжитку пропонованих у спецвиданнях назв, а саме: визначник для ка-
мерального користування М. А. Воїнственського та О. Б. Кістяківського 
(1952, 1962) і польовий визначник І. В. Марисової та В. С. Талпоша (1984). 
Обидва визначника містили на той час найвичерпніші переліки видів птахів 
сучасної орнітофауни України. 

Упродовж двох перших десятиліть поточного століття розвиток українсь-
кої номенклатури птахів відображено в кількох виданнях (Фесенко & Боко-
тей 2000, 2002 а–б, 2007; Фесенко 2018). Переліки назв птахів з усіх зазначе-
них джерел, а також з інших, більш вузькорегіональних, використано у здій-
сненому дослідженні. 

Латинські назви видів птахів наведено за класифікаційною системою, 
схваленою Міжнародним союзом орнітологів (IOC) за підсумками роботи 
Міжнародного орнітологічного конгресу в 2018 р. (IOC World Bird List 2021). 
Двічі на рік проводять уточнення і доповнення в цій системі на відповідній 
інтернет-сторінці. Перелічування видів у тексті, що нижче, зроблено відпо-
відно до їхньої послідовності в ній. 
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Напрацювання та обговорення 
Народні витоків зоологічного називництва 

Початкові знання з різних напрямків люди здобували в результаті осмис-
лення явищ в навколишньому просторі, взаємовідносин між ним та собою і 
одного з одним. Певні уявлення про сутність речей в природі сформувалися у 
спільнотах людей задовго до появи власне наукових знань (Куйбіда 2017). 
Обмін накопиченими знаннями відбувається переважно завдяки мовному 
спілкуванню, тож у лексиці будь-якої мови зрештою виникли назви тих чи 
інших природних об’єктів, зокрема птахів. 

За «Міжнародним кодексом...» (2003), науковими назвами тварин є ті, що 
подані латиною, а їхні відповідники в інших мовах багато хто вважає не нау-
ковими, або простомовними. У зв’язку з цим варто наголосити, що в різних 
об’ємах народні орнітоніми властиві для будь-якої мови — живої, котра фун-
кціонує в певній спільноті донині, і неживої, зокрема латини, яку наразі за-
стосовують тільки для потреб біологічної номенклатури і медичної терміно-
логії. На початках її вжитку за цими призначеннями автори описів видів пта-
хів використали для їх означення саме народні латинські назви. Такі назви, як 
alcedo, anas, aquila, buteo, falco, fulica, hirundo, luscinia, passer, sturnus, turdus 
(Дворецкий 1976; Литвинов 1998) і безліч інших, без сумніву були у народ-
ному вжитку тоді, коли латинська мова ще була живою. В українській мові 
відповідниками до них нині є назви рибалочка, качка, орел, канюк, сокіл, лис-
ка, ластівка, соловейко, горобець, шпак, дрізд. Тож для формування системи 
назв принаймні в наукових класифікаціях тварин в обох мовах витоки були 
однаковими — народними. 

Увібравши в себе масу еллінізмів з давньогрецької мови, класична латина 
врешті втратила, так би мовити, народну підтримку, але ще тривалий час за-
лишалася виключно мовою вищої освіти, власне схоластичною. У цих обста-
винах й виник нинішній підхід утворення назв біологічних видів для науко-
вих потреб на основі латинської лексики. Для дотримання вимог, аби назву 
роду подавати лише у формі іменника в однині, а біномінальна назва виду 
була видоспецифічною в рамках усієї біоти, самої латини, зрозуміло, вияви-
лося не достатньо. Через це до академічної латини все частіше почали залу-
чати іншомовну лексику. Так, у класифікаціях птахів є рід Ara, назва якого 
походить з мови тупі-гуарані; рід Colibris — від нині загальновідомого слова 
колібрі, котре є запозиченням з карибської; вид Opisthocomus hoazin, видове 
прикметникове слово-означення, що на постпозиції, у назві якого походить з 
індіанських мов (Словник… 1975). Залишиться без відповіді, чи сприйняла б 
латина ці запозичення, якби вона залишалися живою? 

Жорсткому випробуванню в латинській мові, в період її живого існуван-
ня, мабуть, піддали би такі нинішні біномінальні назви птахів, як Apus apus, 
Coturnix coturnix, Grus grus, Phoenicurus phenicurus, Spinus spinus тощо. У 
кожній з них одне слово слугує й іменником, і прикметником одночасно. Ви-
ди під цими назвами спочатку описали як представників інших родів, і перше 
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слово-іменник у них і подібних назвах було іншим (Степанян 2003). Згодом 
ці види включили у пізніше виокремлені нові роди, для означення яких з лег-
кістю взяли другу частину попередньої назви, і, за правилами зоологічної 
номенклатури, їхні латинські означення стали саме такими. Вони тавтологіч-
ні, утворені за зразком «масло масляне», тому в живій мові є неприйнятними, 
але в якості маркерів видів у неживій мові виявилися задовільними. 

Значення латинських назв біологічних видів іноді доводять до абсолюту, 
мало не фетишизують їх. Декотрі вельмидипломовані фахівці стверджують, 
що зоологічну статтю або інший доробок можна вважати науковими лише 
тоді, якщо в їх викладі вжито латинські назви видів або інших таксонів. Вла-
сне, зважаючи на те, що для наукових публікацій нині використовують пере-
важно англійську як мову міжнародного спілкування, за логікою щойно на-
веденої думки, науковими слід вважати публікації тільки англійською мовою. 
Звісно, таке визначення науковості праці, як і абсолютизація латинських назв 
видів, є антинауковими, оскільки незмінні хіба що закони класичної фізики і 
математики, а в решті напрямків науки догм не може бути. Тож національні 
назви видів, уживані в наукових працях, функціонують в якості наукових. 
 

Специфічність назви кожного таксону — головний принцип 
укладання природничої номенклатури 

Певна система, у тому числі класифікація біологічних видів, лише тоді за-
лишається стійкою, коли ґрунтується не на чомусь штучному, а на природних 
законах і зв’язка, або логічних засадах. Головним для укладання класифіка-
ційної номенклатури живих створінь варто вважати принцип специфічності, 
неповторюваності назв на всіх її рівнях. Стосовно видів — це видоспецифіч-
ність назв, використання для означення певного виду лише назви, невживаної 
для інших видів. За цією якістю нинішні латинська і українська системи назв 
птахів є однаковими. У латинській номенклатурі для деяких видів існує ряд 
синонімів, що однак є видоспецифічними, одні з яких валідні, тобто чинні в 
одній класифікації, інші — в інакшій, а решта залишаються невалідними. В 
українській номенклатурі птахів вітчизняної фауни вжитковими є два склади 
назв видів, які багато в чому схожі, але в одному переліку з поясненням об-
рання певних назв пріоритетнішими визнано автентичні українські означення 
(Фесенко & Бокотей 2000, 2002 а, 2007), а в іншому перевагу надано значною 
мірою іншомовним запозиченням (Grishchenko 2004). Врешті це не завадило 
укладанню національного називництва птахів світу з використанням значно-
го обсягу саме української лексики. 

Нинішні латинська і українська номенклатури птахів функціонують одна-
ково, а відрізняються поширенням: перша — в міжнародному загалі зоологів, 
друга — в колі україномовних дослідників незалежно від країни проживання. 
Власне, національна науково обґрунтована номенклатура будь-якої мови мо-
же бути цілком самодостатньою в межах певної мовної спільноти, що можна 
побачити на прикладі європейських мов. У працях, написаних не англійсь-
кою, а іншою з цих мов можна було б навіть не використовувати латину, і це 
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не завадило б носіям цієї мови все доладу́ зрозуміти. Латина найчастіше лише 
маркує об’єкт дослідження для привернення уваги іншомовного читача. Але 
чи так вже часто це спрацьовує? Однак було б помилкою применшувати важ-
ливість неангломовних зоологічних праць хоча б для пізнання регіональних 
аспектів різних фауністичних питань. 

Як вище продемонстровано на прикладах назв птахів латинської мови, 
вживаних колись у побуті, та нинішніх відповідників для них в українській 
мові, народні назви стосуються переважно видів регіональної фауни і за фо-
рмою є іменниками в однині. Такі назви значно переважають за кількістю як 
в переліках народної номенклатури, укладених понад півтора століття тому 
Іваном Верхратським (1864, 1869 а–б, 1872 а, 1872), так і в подібних новітніх 
працях (Книш 2014; Ільчук 2020). Зрозуміло, чому саме так — вони прості 
для вжитку. Чимала частина з них є водночас видоспецифічними. Причому 
нерідко певні народні назви доволі мало відрізняються одна від одної, але 
стосуються таксономічно дуже віддалених видів. Так, назвою білогру́дець 
позначають вид, який нині в наукових джерелах відомий як прону́рок біло-
во́лий (Cinclus cinclus), а назвою білогру́дик — крячка річкового (Sterna hi-
rundo) (Шарлемань 1927). Інші однослівні назви є спільними для кількох ви-
дів: означення іва́нчик може стосуватися сорокопуда тернового (Lanius 
collurio), мухоловки сірої (Muscicapa striata), трав’янки лучної (Saxicola 
rubetra) і кам’янки звичайної (Oenanthe oenanthe); назва рибалка — мартина 
звичайного (Chroicocephalus ridibundus), крячка річкового, крячка чорного 
(Chlidonias niger) і рибалочки блакитного (Alcedo atthis) тощо. 
 

Відмінності між латинською та українською номенклатурами 
птахів 

Перетворення в минулому живої латинської мови у схоластичну і задум 
Карла Ліннея скористатися нею в середині XVIII ст. для утворення видоспе-
цифічних назв безлічі біологічних видів, які поширені у світі, зумовили їхню 
обов’язкову двослівну форму і вжиток не тільки латинської, але й великого 
обсягу латинізованої лексики. На відміну від цього на початку становлення 
українського орнітологічного називництва для наукових потреб, яке розпоча-
лося лише сто років тому, вітчизняні науковці зосереджували свою увага пе-
реважно на фауні обмеженого регіону — нашої країни і навколишніх терито-
рій, тож коло видів, для яких обирали місцеві національні назви, було значно 
вужчим, порівняно з усією фауною світу.  

Логічним результатом цієї обмеженості стало не тільки доволі часте підс-
відоме «відсікання» фауни регіону від світової і розгляд поширених у ньому 
видів відірвано від інших, навіть близькоспоріднених з ними. Через це мож-
ливим стало і введення у науковий вжиток не лише двослівних або й трислів-
них українських назв птахів, які значною мірою є книжними, але й однослів-
них, дуже властивих живій мові. Використання крім двослівних також одно-
слівних видоспецифічних назв істотно відрізняє українську номенклатуру 
птахів від латинської, в якій двослівність назв видів є обов’язковою. У пер-
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шому спеціалізованому словнику з номенклатури птахів Миколи Шарлеманя 
(1927) частка обраних в якості основних однослівних видоспецифічних укра-
їнських назв є значною. 

Інша відмінність українського називництва птахів від латинського полягає 
в тому, що в назвах видів одного роду може бути використано одночасно 
кілька іменників. Так, в роді Качка (Anas) у наукових джерелах були широко 
вживаними однослівні назви крижень, не́розень, свищ, шилохвіст, широконі-
ска тощо (Воїнственський & Кістяківський 1952, 1962; Марисова & Талпош 
1984; Фесенко & Бокотей 2000, 2002 а–б, 2007). Різні іменники використано і 
для означення видів у таких родах, як рід Галагаз (Tadorna), рід Сокіл 
(Falco), рід Крук (Corvus) тощо. Вадою української номенклатури птахів цю 
особливість назвати не можна. Навпаки — вона посприяла розвитку націона-
льної номенклатури на тлі сучасних уявлень про ступінь спорідненості низки 
філогенетично близьких видів птахів. За класифікацією IOC, до роду Anas 
нині належить значно менше видів, ніж раніше, тобто частину видів віднесли 
до інших виокремлених родів, яким, маючи різні означення видів качок, було 
легко дати прості українські назви: рід Чирянка-квоктун (Sibirionetta), рід 
Широконіска (Spatula), рід Свищ (Mareca).  
 

Потреба перетворення частини українських однослівних назв видів 
птахів на двослівні 

Відмежування від фауни світу, власне регіональний підхід в укладанні ві-
тчизняного називництва птахів виявився неповноцінним. Зокрема, іменник 
фламінго у видоспецифічних назвах можна вжити для кількох дуже схожих 
видів світової фауни, а не лише стосовно виду, що трапляється в Україні. Та-
ке саме можна сказати про означення бугай, вивільга, косар, лиска, попелюх, 
ремез, свищ, шилохвіст, широконіска тощо. Тож для укладання українського 
називництва птахів світу із 120 раніше широковживаних однослівних видо-
вих назв біноменізовано дві третини, а однослівними залишено 44 (Фесенко 
2013 в). Причому тільки у 13 із 76 біноменізованих назвах прикметникові 
означення є нововведеними. У більшості інших такі означення раніше пропо-
нували попередні дослідники номенклатури (Шерлемань 1927, 1938; Марке-
вич & Татарко 1983), але вітчизняні орнітологи на практиці їх не використо-
вували. Решта назв перетворено на двослівні завдяки перекладу прикметни-
кових означень з відповідних англійських назв (Mullarney et al. 2001). 

До слова варто зазначити, що до праці О. П. Маркевича та К. І. Татарка 
(1983) «Російсько-українсько-латинський зоологічний словник» у більшості 
наших орнітологів побутує дуже упереджене ставлення. А даремно. У ній 
таки є чимало такого, що не задовольнить науковця на практиці. Наприклад, 
вона містить до сотні нововведених трислівних назв птахів, якими навряд чи 
хтось скористається. Але завдяки представленню в ній майже повного складу 
видів птахів Західної Палеарктики та деяких інших, а не тільки України, ця 
праця дала багато необхідного для формування української називничої сис-
теми фауни птахів світу. 
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Здійснена біноменізація не мала на меті змінити назви видів лише задля 
двослівності. На недоцільність штучної, навмисної біноменізації у вітчизня-
ному називництві вказував в ще Олександр Яната (1928). Утім відповідно до 
результатів останніх досліджень філогенії птахів нині з кількох видів, щодо 
яких досі вживали однослівні назви (Фесенко 2018), виокремлено дуже схожі 
види-двійники, тому ці назви також доцільно зробити двослівними. Йдеться 
про п’ять видів: синьгу євразійську (Melanitta nigra), джека східного (Chla-
mydotis macqueenii), султанку сіроголову (Porphyrio poliocephalus), скопу за-
хідну (Pandion haliaёtus), одуда євразійського (Upupa epops). У перших двох 
випадках прикметникові означення в перекладі не трапляються в поєднанні з 
відповідними іменниками ні в латинській, ні в англійській мовах. У решті 
цих назв зроблено переклад з англійської (IOC World Bird List 2021). 

Однослівні видоспецифічні назви не є завадою для розвитку українського 
називництва птахів. Ймовірно, однослівними залишаться назви таких видів 
вітчизняної фауни, як каменярка (Histrionicus histrionicus), морянка (Clangula 
hyemalis), хохітва (Tetrax tetrax), бри́жач (Calidris pugnax), ло́патень (Calidris 
pygmaea), жовтоволик (Calidris subruficollis) тощо, оскільки таксономісти їх 
вважають монотипними видами. Не були відхилені в укладанні вітчизняного 
називництва птахів світу й однослівні специфічні назви видів, які поширені 
далеко за межами нашої країни: ма́лео (Macrocephalon maleo) і го́ко (Notho-
crax urumutum) (Galliformes), кума́й (Gyps himalayensis) (Accipitriformes), хі-
махім́а (Milvago chimachima) та хіма́нго (Milvago chimango) (Falconiformes), 
арака́нга (Ara macao) й араура́на (Ara ararauna) (Psittaciformes) тощо. Залу-
чення до наукового вжитку фонетично прийнятних для української мови іно-
земних назв з місць поширення екзотичних видів лише посилить національну 
природничу номенклатуру. 
 

Обрання деяких народних назв для означення певних видів птахів 
У неспеціалізованих, загальнолексичних словниках зазвичай не наводять 

латини в поясненнях слів, якими позначають біологічні види або групи видів. 
На відміну від цього у виданні «Словарь української мови», упорядником 
якого на початку ХХ ст. став Борис Грінченко, в немалій кількості випадків 
вказано латинські назви видів або родів. Завдяки такому представленню зна-
чення слів нині можна зрозуміти, які українські назви птахів були первинні 
щодо певних латинських назв.  

Наприклад, наприкінці ХХ ст. в обранні національних назв видів місцевої 
фауни точилася дискусія стосовно назви норець, яку вирішило пояснення у 
вказаному словнику: «Норець. 2) Родъ утки: нырокъ Mergus albellus», ... «Пі-
рникоза. ... чомга, Podiceps cristatus» (Словарь... 1908, 1909). Уміння пірникі́з 
пірнати і «ріжки» із пер у шлюбному оперенні, що надають птахові подобу 
кози, зумовили виникнення їхньої назви, а пояснення у словнику повернуло її 
до наукового вжитку. Окрім виду, латинська назва якого є у словнику, до 
складу нашої фауни входять інші три види відповідного роду, у яких у шлю-
бному оперенні на голові також є довші або коротші пучки видовжених 
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пер — подоба «ріжок». В англійській мові одного з них називають Horned 
Grebe (Podiceps auritus) — рогата пірни́коза (IOC World Bird List 2021). 

Зі словника Бориса Грінченка дізнає́мося про послідовність того, як деякі 
українські назви поступово закріплювалися за певними видами або групами 
видів птахів. У ньому бачимо таке: «Волове очко. а) Птица крапивникъ, Trog-
lodytes parvulus» і «Кропив’янка. Птица: крапивникъ, Troglodytes parvulus» 
(Словарь... 1907, 1908). Вид, про який йдеться, нині має латинську назву 
Troglodytes troglodytes. Із двох наведених у словнику назв Микола Шарле-
мань (1927) обрав першу — волове о́чко, яка є ідіомою, а назву кропив’янка 
закріпив за родом Sylvia з використанням її у назвах видів цього роду.  

Плутанина в пов’язаності латинських назв деяких видів з певними україн-
ськими існувала ще доволі недавно. Виникла вона в назвах двох видів си-
ниць — Poecile montanus і Poecile palustris. До першого з них є невалідний 
синонім Parus atricapillus (Степанян 2003), прямий переклад якого — синиця 
чорноголова. У першій третині ХХ ст. цей вид спочатку було позначено як 
пухля́к чорноголовий, пізніше — як га́їчка чорноголова (Шарлемань 1927, 
1938). Другу з цих назв потім використали у камеральному визначнику (Во-
їнственський & Кістяківський 1952, 1962). Але у словнику зоологічної номе-
нклатури, виданому наприкінці ХХ ст. (Маркевич & Татарко 1983), цей вид 
має назву синиця буроголова, пухляк, а другий вид — Poecile palustris — там 
названо синиця чорноголова, відповідно до російської номенклатури (Флинт 
et al. 1968; Кузнецов 1974). Власне, у птахів обох видів верх голови чорний, 
відмінності у забарвленні оперення дуже незначні, за розмірами вони одна-
кові, тож їх можна вважати видами-двійниками. Недоладність у вживанні 
означень чорноголова і буроголова стосовно цих видів виправлено шляхом 
присвоєння виду Poecile montanus назви гаїчка-пухляк, а виду Poecile palustris 
— назви гаїчка болотяна, прикметник в якій є прямим перекладом з латини 
(Фесенко & Бокотей 2000, 2002 а–б, 2007). 
 

Щодо принципу пріоритетності вперше вжитої для виду назви 
У латинській природничій номенклатурі діє принцип пріоритетності тієї 

назви, яку використано в першоописі виду, інколи навіть у випадках, коли в 
них є лексикографічні неточності. Так, для означення куріпки даурської 
(Perdix dauurica) і ластівки даурської (Cecropis daurica) використано однако-
вий прикметник, але по різному написаний — з подвоєнням літери u у пер-
шому випадку і лише з однією у іншому. Якийсь з двох варіантів є більш 
правильним. Можна зробити порівняння з подібними словами: tauricus — у 
перекладі таврійський, caucasicus — кавказький. Тож сполучення латинських 
літер au у вимові звучить як ав. Аби прозвучало у в латинській назві куріпки, 
літеру u подвоїли. Принцип пріоритетності в латині стосується прикметника 
в назві виду. Іменник у ній обов’язково змінюють, якщо вид виводять з роду, 
в якому його описали, і включають до іншого роду. Необізнаний користувач 
латини може навіть сприйняти, що змінена таким способом назва присвоєна 
зовсім іншому виду, хоча це не так. 
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Із вище наведених прикладів обрання в українській номенклатурі назв пі-
рникоза, волове очко, кропив’янка, котрі містяться у виданні «Словарь укра-
їнської мови» (1907, 1908, 1909), зрозуміло, що і в ній використано принцип 
пріоритетності тих назв, яких першими ввели до наукового вжитку. Проте у 
вітчизняній номенклатурі він не абсолютизований такою мірою, як в латин-
ській. 
 

Автономність української назви виду при переведенні його до іншого 
роду 

На відміну від латини, у якій перше слово-іменник у двослівній назві виду 
обов’язково є назвою роду, до якого цей вид включають, в українському на-
зивництві такої вимоги немає. Можна сказати, що українські видові назви є 
більш автономними порівняно з латинськими — іменник, що входить до їх-
нього складу не змінюють в разі переведення виду до іншого роду.  

Так, у минулому вид качок з донедавна однослівною вітчизняною назвою 
огар мав латинську назву Casarca casarca або Casarca ferruginea (Шарлемань 
1927; Марисова & Талпош 1984), але згодом його включили до роду Галагаз 
(Tadorna). Внаслідок цього іменник у його латинській назві змінили, а в укра-
їнській ні (Воїнственський & Кістяківський 1952, 1962). Через потребу пере-
творення однослівної назви у двослівну, що зумовлено причинами, про які 
йшлося вище, нині зазначений вид у науковому вжитку позначають як огар 
рудий (Tadorna ferruginea) (Фесенко 2013 в, 2018). Вид чапель під назвою 
чепура велика донедавна належав до роду Чепура (Egretta) і мав латинську 
назву Egretta alba (Шарлемань 1927; Фесенко 2018), але наразі його включе-
но до роду Чапля (Ardea) (IOC World Bird List 2021). Хоча латинську назву 
виду змінили, в українській нічого змінювати не потрібно. Нині вид слід 
представляти як чепура велика (Ardea alba). Як означення чапля, так і чепура 
є характерними для родини Чаплевих (Ardeidae), тож види з відповідними 
назвами таксономічно споріднені.  

У випадках переведення виду до іншого роду кількість його синонімів у 
латині збільшується, тоді як в українській не виникає їх надлишку. Жива мо-
ва може не тільки мати значні синонімічні ряди назв, але й уникати їхнього 
збільшення завдяки існуючим у ній логічним зв’язкам. 
 

Потреба змін у деяких назвах з такими іменниками, які є маркерни-
ми в таксономічних родинах, до яких відповідні види не належать 

Утім є кілька випадків, коли в певних назвах видів фауни України заміна 
іменника таки є необхідною. Зокрема, це стосується назви рудохвоста кро-
пив’янка, котру вперше було вжито для позначення рідкісного залітного виду 
(Шидловський 1993). Іменник, що у ній, слугує назвою типового роду Кро-
пив’янка (Sylvia), і він є маркером, означальним для всієї родини Кро-
пив’янкових (Sylviidae). Згодом виявилося, що цей вид належить до родини 
Мухоловкових (Muscicapidae), тож наведена назва виду вносила плутанину у 
розуміння його таксономічної належності. У назві змінили іменник, і вид ни-
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ні відомий як соловейко рудохвостий (Cercotrichas galactotes) (Фесенко & Бо-
котей 2000, 2002 а–б, 2007). Зміна у назві відбулася безболісно, оскільки пе-
рший варіант ще не встиг закріпитися в користуванні орнітологів. 

Схожі зміни мають відбутися ще у п’яти назвав, хоча до їхнього вживання 
науковці й звикли. Так, назва в’юрок сніговий не є правильною тому, що 
представленим у ній іменником позначають типовий рід В’юрок (Fringilla), 
тобто він є маркером родини В’юркових (Fringillidae), а вид, позначений нею, 
належить до родини Горобцевих (Passeridae). Отже, його варто наводити як 
горобець сніговий (Montifringilla nivalis), і цей варіант вже пропонували ра-
ніше (Маркевич & Татарко 1983). Некоректними є й назви синиця довгохвос-
та та синиця вусата, оскільки відповідні види не є власне синицями, а рід 
Синиця (Parus) є типовим, маркерним саме у родині Синицевих (Paridae). 
Стосовно першої назви вже вживали замінник ополо́вник (Марисова & Тал-
пош 1984), тому в цьому випадку вид доречно представляти як ополовник 
звичайний (Aegithalos caudatus), що належить до типового роду Ополовник 
(Aegithalos) родини Ополовникових (Aegithalidae) (Фесенко 2018). Крім того, 
так можна відійти від іншої назви цієї родини — довгохвостосиницеві, котра 
утворена на основі старих назв виду і роду за принципом типіфікації, який 
застосовують як у латинській, так і українській номенклатурах птахів. Наве-
дену другу двослівну назву доведеться також модифікувати не лише через 
помилковість вживання у ній слова синиця щодо пов’язаного з нею виду, але 
й тому, що цей вид визнано єдиним представником окремої родини, для якої 
за згаданим принципом типіфікації слід утворити прийнятну назву. Тож за-
значений вид можна наводити як вуса́тка (Panurus biarmicus), що входить до 
моновидового роду Вусатка (Panurus) родини Вусаткових (Panuridae). Назву 
вусатка стосовно цього виду нерідко вживають у простомові фахівці. 

Якщо раніше ряд Папугоподібних (Psittaciformes) мав у своєму складі дві 
родини, то нині виокремили й таку, до якої включено вид, що траплявся в 
природному довкіллі України і отримав назву папуга Крамера. Він належить 
до роду Psittacula, що відомий під українською назвою афро-азійський папу-
га і є типовим родом нової родини. Прикметник, утворений за принципом 
типіфікації від цієї складної назви для означення родини, є надто громіздким 
і незвичним, тому простіше змінити назву роду і разом з тим дещо видозмі-
нити іменник у назві виду. Неологізм папу́жець може стати таким замінни-
ком, оскільки дуже схожий на звичне слово папуга. У разі такої заміни вид 
можна подавати як папужець Крамера (Psittacula krameri) з роду Папужець 
(Psittacula) родини Папу́жцевих (Psittaculidae).  

Корегування потребує і назва очеретянка середземноморська. У ранішо-
му виданні для роду, до якого належить відповідний вид, вжито означення 
широкохві́стка (Фесенко 2018). Нині цей рід є типовим у вперше виділеній 
родині. Водночас визнано окремою родину Очере́тянкові (Acrocephalidae), у 
якій саме слово очеретянка є маркерним. Тож згаданий вид варто наводити 
як широкохвістка середземноморська (Cettia cetti), який належить до роду 
Широкохвістка (Cettia) родини Широкохві́сткових (Cettiidae).  
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Потреба заміни іменника або двослівних назв на іменник в українських 
означеннях видів може виникати лише в дуже обмеженій кількості випадків. 
 

Складні іменники як спеціальні зоологічні терміни 
Українська номенклатура птахів вирізняється такою своєрідністю, якої 

немає в латинській: при поєднанні дефісом у спеціальний орнітологічний 
термін двох назв-іменників, котрими позначають певні групи таксономічно 
дуже віддалених птахів, виникає назва третьої групи або іншого окремого 
виду, зокрема кулик-сорока, сичик-горобець, дрізд-омелюх, вівсянка-ремез. 
Усіма цими назвами спочатку позначили певні види вітчизняної фауни, та 
перші дві з них згодом стали не тільки видовими, а й родовими означеннями: 
рід Кулик-сорока (Haematopus) та рід Сичик-горобець (Glaucidium) (Воїнст-
венський & Кістяківський 1952, 1962). 

Щойно наведені назви є прикладковими іменниками, вживання дефісу в 
яких визначено правилами, наведеними у одному з останніх видань «Україн-
ський правопис» (2012). Одне з них вказує: «якщо прикладкою виступає ви-
дова назва, то дефіс між означуваним іменником не ставлять», а інше: «як-
що прикладка входить до складу терміна, вона втрачає атрибутивне зна-
чення, перетворюючи словосполучення на складний іменник…». Власне, атри-
бутивність прикладки — це її функція означення першого іменника.  

Як приклад втрати цієї функції і відповідності другому правилу в право-
писі наведено, зокрема, назву заєць-русак. Справді, ця назва є зоологічним 
терміном і стосується лише одного виду звірів, але при цьому, на нашу дум-
ку, друге слово в ній не втратило атрибутивної функції, оскільки назву можна 
легко перетворити на словосполучення з означенням у формі прикметника — 
заєць русий, тобто зі світло-світло-бурим забарвленням хутра, що є реальною 
характеристикою виду. Прикладами, що дійсно відповідають другому прави-
лу, але яких немає у згаданому виданні правопису, можуть бути словосполу-
чення жар-птиця, або жар-птах, оскільки з ними не вдасться вчинити так, 
як із попереднім прикладом. У цих словах саме перший іменник можна 
сприйняти як означення другого: птах, або птиця, пір’я яких сяє, наче жар. З 
одного із наведених словосполучень легко утворити неологізм жаропта́х. 
Подібно сформовано однослівну назву дивопта́х зі слів дивовижний птах як 
синоніму до райський птах, аби уникнути складностей з утворенням назви 
для цілої групи птахів — родина Дивоптахові (Paradisaeidae) (Фесенко 2018). 
Наведені приклади свідчать про, ймовірно, доволі умовний характер регла-
ментації вживання дефіса у словосполученнях із двох іменників. 

Першому наведеному правилу правопису відповідають такі назви, як орел 
беркут, сокіл балаба́н, журавель антіго́на, дрізд чи́котень тощо. Коли б їх 
писали з дефісом в якості спеціальних зоологічних термінів, то великої по-
милки не було б. Навпаки, ці словосполучення містили б додаткову інформа-
цію, оскільки у пересічного користувача назви орел, сокіл, журавель і дрізд 
однозначно пов’язані з визначенням птах. Утім позаяк друга частина в кож-
ній із цих назв є видоспецифічною, то на практиці вживають тільки її, без 
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родового слова. Функціонування живої мови значною мірою саме цим відріз-
няється від суто книжної латини. 

Деякі дослідники в минулому все ж надавали перевагу в ролі основних 
саме тим назвам видів, що їх було складено з двох непоєднаних дефісом 
іменників, хоча на той час другий іменник у цих назвах був видоспецифіч-
ним, а перший — назвою роду, наприклад: в’юрок зяблик, качка свищ, орел 
могильник тощо (Маркевич & Татарко 1983). Нині також інколи пропонують 
до вжитку цю форму назв, мотивуючи її використання укладанням електрон-
них баз даних видорізноманіття, у яких інформацію подають за таксономіч-
ними рангами, тож заповнювати слід усі «віконця» (Загороднюк & Харчук 
2017). Однак через таку форму видових назв національне називництво надто 
формалізувалося б, його жива основа була би знекровленою, і воно широким 
кроком наблизилося б до неживої латини, оскільки видоспецифічні однослів-
ні назви в україномовних наукових працях наводять за традицією живої мови 
без назви роду. Для формування електронних баз даних кожен дослідник сам 
може формалізувати необхідний йому склад назв, але не наполягати на тако-
му підході для повсякденної практики усіх. 

На тлі можливого вживання видоспецифічних однослівних назв птахів у 
формі двох сполучених дефсом іменників, варто звернути увагу на значно 
більшу кількість випадків, коли для утворення назви виду використовують 
лексику, вживану ширше, ніж для суто зоологічних потреб, зокрема означен-
ня велетень, довгоніг, карлик, крихітка, малюк, пігмей, чубань тощо.  

Наприклад, в українському називництві птахів є рід Фаза́н-вуха́нь (Cros-
soptilon) з трьома видами, в назвах яких використано також термін фазан-
вухань (Фесенко 2013 а). Водночас у зоологічних працях трапляється і проста 
назва вухань, якою позначають рід Plecotus, що належить до рукокрилих (За-
городнюк & Харчук 2017). Якщо наведена назва птахів є самодостатньою як 
для спеціаліста, так і пересічного користувача, поза як лексема фазан недво-
значно вказує на птаха, то у другому випадку такої достатності немає. Можна 
здогадатися, що однослівне вухань є перекладом російської назви уша́н, тож 
стосується кажанів. Якби було використано термін кажан-вухань, то украї-
номовний читач одразу зрозумів би, про яку тварину йдеться.  

Використання прикладкових іменників як спеціальних термінів для озна-
чення родів, а слідом і видів птахів виявилося доволі продуктивним способом 
урізноманітнення національного природничого називництва (Фесенко 
2013 б). Зокрема, в українських назвах птахів неодноразово вжито прикладку 
крихітка: рід Колібрі-крихітка (Polihierax), рід Сокіл-крихітка (Selasphorus), 
рід Нільта́ва-крихітка (Muscicapella), нотура-крихітка (Nothura minor), пого-
нич-крихітка (Pozsana pusilla), вівсянка-крихітка (Enberiza pusilla). Тож озна-
чення крихітка, як і вухань, не може бути використано без означеного імен-
ника, і писати їх слід саме через дефіс, тому що у цих випадках в парі вони 
складають зоологічні терміни. Образно кажучи, серед тварин крихіток бага-
то, тому у таких і назви відповідні, та й вуханів може виявитися немало. 
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Не обминемо увагою те, що поміж назв птахів є деякі, котрі взято з лекси-
ки, вживаної значно ширше, ніж зоологічна термінологія, зокрема рід Косар 
(Platalea) і рід Чоботар (Recurvirostra) з видами, що належать до них і в назва 
яких вжито ці іменники. Означення косар та чоботар принаймні стосовно 
птахів використано виключно для цих родів і утворення назв їхніх видів, то-
му донині вони залишаються специфічними як родові означення, а у поєд-
нанні з певними прикметниками і видоспецифічними. Утім зважмо, що, на-
приклад, для ткачикових птахів дуже властивим є майстерно мостити гнізда, 
дзьобом, наче чоботарським шилом, сплітати будматеріал в єдине ціле. Тож 
цілком ймовірно, що якийсь новий виявлений вид ткачиків через це назвуть 
також чоботарем і утворять нову орнітологічну назву-термін ткачик-чобо-
тар. У такому разі, можливо, одну із раніше вказаних назв доведеться перет-
ворити на складний іменник кулик-чоботар. 
 
Назви-патроніми 

Патронімні назви — це назви, що містять ім’я або прізвище якоїсь особи, 
тобто утворені для її вшанування, наприклад вид птахів дрізд Наумана (Tur-
dus naumanni). Найчастіше патронімну функцію надають прикметнику, дру-
гому слову в латинській назві. Трапляються і назви родів тварин, що їх укла-
дено на основі власного імені людини. У переліку вітчизняної фауни птахів є 
лише чотири видові назви-патроніми, і стосуються вони рідкісних залітних 
видів. В укладеній українській номенклатурі птахів світу таких назв не біль-
ше тридцяти. Найбільше їх у ряді Буревісникоподібних (Procellariiformes) 
через те, що значна частина його видів є морськими або океанічними птаха-
ми, які зовні відрізняються дуже незначними деталями забарвлення, подібні 
за розмірами і поширені в одних і тих самих регіонах світового океану. Деякі 
інші з цих назв вже усталилися в колі аматорів або й професійних орнітоло-
гів. Зазвичай в українських патронімних назвах вказано прізвища тих дослід-
ників, що й у відповідних латинських означення видів або підвидів. 

Зрештою слід визнати, що окрім антропоцентричності патроніми не міс-
тять додаткової інформації про позначений ними вид птахів. Обираючи наці-
ональну назву для виду тварин, на нашу думку, патронімів варто уникати, 
тобто утворені видові означення мають бути характеристичними У них доці-
льно зробити наголос на котрійсь із характерних особливостей власне певно-
го виду — регіоні або біотопі поширення, рисах зовнішнього вигляду, особ-
ливостях поведінки тощо. Важливо, щоб українська двослівна назва виду 
давала дослідникам уявлення про природний характер його відмінності від 
інших, споріднених з ним видів. 
 
Висновки 

Незважаючи на те, що латинську природничу номенклатуру нерідко про-
тиставлять українській, вважаючи першу науковою, а другу ненауковою, во-
ни обидві, принаймні стосовно птахів, беруть свій початок з народної приро-
дничої термінології. Тож в цьому між ними немає жодної різниці. 
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Для обох номенклатурних систем притаманні спільні риси, зокрема голо-
вний із принципів їх укладання — специфічність назв, тобто таких означень, 
які виступають у ролі власного імені кожного таксона, і стосовно видів вони 
є видоспецифічними. Спільним є й принцип пріоритетності першої викорис-
таної назви виду: у латині тієї, що наведено в його першоописі, і стосується 
він прикметникової частини назви-біномену, поза як іменник в певних випа-
дках може бути змінено; в українському називницві тих назв, що їх вперше 
залучили до наукового вжитку, але акцент незмінності зроблено переважно 
на іменниковій частині назви виду, хоча в цілому цей принцип в національній 
номенклатурі не настільки непохитний, як в латині. Однаково важливими для 
обох називничих систем є принцип типіфікації, за яким назви вищих таксонів 
утворюють від назви типового роду, що входить до них, а також принцип 
уніфікації, а саме дотримання однакової форми назв таксонів одного рівня. 
Перший із цих принципів може, зокрема, зумовлювати в українській номенк-
латурі заміну у назвах видів тих іменників, які є маркерними — назвами ти-
пових родів інших родин, а не тих, до яких ці види належать. 

Найголовніша відмінність між латинською і українською номенклатурами 
виражається в тому, що в другій поряд із двослівними назвами видів чинни-
ми є й однослівні видоспецифічні назви, які характерні для живої мови. Уни-
кати їх не варто хоча б з тієї причини, що їх можна використати для утво-
рення нових, вже двослівних назв у разі розділення відповідного виду на кі-
лька окремих видів. Відмінністю українського називництва птахів, порівняно 
з латинським, також є певна автономність видової назви, оскільки її не змі-
нюють у випадку включення виду до іншого роду тієї самої родини. 

Особливою формою назв, якими позначено як види, так і роди в українсь-
кому називництві птахів, є двоскладові, або прикладкові іменники. Власне, 
вони виконують функцію однослівної іменникової назви і є спеціальними 
зоологічними термінами, що передбачає подавання їх на письмі через дефіс. 

Кількість патронімних назв видів у національному називництві навряд чи 
варто збільшувати, оскільки вони не містять інформації про котрусь із особ-
ливостей виду. Назви видів мають бути характеристичними. 
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ФЕСЕНКО, Г. В. Значення уявлення про вид у формуванні вітчизняного зоологічного на-
зивництва. — У статті продемонстровано, що латинська й українська номенклатури птахів 
світу засновані на народних назвах, властивих живій мові. В обох називничих системах го-
ловним принципом їх укладання є специфічність назви кожного таксона, зокрема видоспе-
цифічність назв, якими позначають види птахів. Обидві системи ґрунтуються також на 
принципах типіфікації й уніфікації назв кожного таксономічного рівня. В них діє й принцип 
пріоритетності назв, вжитих вперше стосовно видів у наукових працях, але з деякими особ-
ливостями в кожній з цих називництв систем, що зумовлює певні відмінності між ними. На-
ведено приклади обрання деяких українських назв видів. На відміну від латини в українській 
номенклатурі використовують не тільки двослівні назви птахів, але й однослівні. Крім того, 
українські назви видів мають певну автономність порівняно з латинськими, оскільки їх не 
змінюють у випадку переведення виду в інший рід. Значну увагу приділено й використанню 
складних іменників, властивих українській номенклатурі птахів, та зроблено висновок, що 
оскільки вони виконують функцію спеціального терміна, то два іменника кожної пари слід 
писати через дефіс. Зроблено пояснення щодо кількох видів з двослівними українськими на-
звами, іменники в яких варто змінити, тому що вони є маркерними для інших родин птахів, а 
не тих, до яких ці види належать. Висловлено думку, що у вітчизняній номенклатурі патро-
німні назви не є доцільними, поза як вони не містять інформації про види, означені ними. 
Варто обирати характеристичні назви, тобто ті, в яких вказано на певну особливість птаха. 
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SHIYAN, N. M. Type collections of plants and fungi in Ukraine: realities and prospects. — For 
the stability of the nomenclature of biological organisms an important condition is the presence and 
preservation of type specimens of the described taxa. The type specimens of plants and fungi typi-
cally are accumulated and stored in herbaria of specialized scientific institutions (e.g. botanical gar-
dens and universities) or natural history museums. In Ukraine, there are nearly 80 herbaria of vari-
ous volumes of collections but only 22 of them have type materials of taxa of different ranks, which 
were described from the territory of Ukraine and the world. The article includes a quantitative as-
sessment of type materials of Ukrainian herbaria and emphasizes their role in regional and global 
biodiversity surveys. On the basis of own research of the Ukrainian herbarium fund, the estimation 
of preservation conditions of type specimens of plants and fungi and their collections in Ukraine is 
given, and the prospects of functioning of these collections are considered. 

 
Вступ 

Згідно з останнім звітом Index Herbariorum (ІН), у світі нараховується 
3 324 зареєстрованих гербаріїв із загальним фондом у 392 353 689 зразків 
(Thiers 2019). Всі ці колекції є основним достовірним науковим джерелом ін-
формації про флору окремих територій та світу. Гербарні матеріали широко 
використовуються в систематиці рослин та грибів, зокрема із залученням мо-
лекулярних методів для встановлення філогенетичних зав’язків між видами 
та окремими групами організмів, а також є основою для дослідження еколо-
гічних змін і збереження фіто- та мікорізноманіття. Гербарні колекції кожної 
країни є унікальними науковими збірками, але не завжди доступними для 
широких досліджень. Так, натепер із 79 українських гербаріїв лише 27 колек-
цій зареєстровані на сайті IH. Тож в умовах сучасної глобалізації важливим 
завданням є кількісна та якісна оцінка гербарного фонду окремих країн, і в 
першу чергу тих, які не мають достатньої кількості інтернет-ресурсів або ін-
формація у таких базах як ІН про гербарії окремої країни є не повною. 

Одним із важливих показників в оцінці наукової значущості тієї чи іншої 
гербарної колекції є наявність історичних матеріалів та типових зразків. Саме 
типи таксонів різного рангу, які є невід’ємною умовою стабільності ботаніч-
ної номенклатури, останніми десятиріччями потрапили у фокус систематиків 
через низку змін і вдосконалень Міжнародного кодексу номенклатури водо-
ростей, грибів та рослин (International Code of Nomenclature for algae, fungi, 
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and plants) (Turland et al. 2017). Це відобразилося у збільшенні частки науко-
вих робіт, що стосуються типіфікації таксонів, в основі якої лежить опрацю-
вання гербарних колекцій з метою пошуку та категоризації типових матеріа-
лів у їх фондах.  

В Україні цей напрям досліджень набув підйому з 1997 року, коли науко-
вцями Інституту ботаніки ім. М. Г. Холодного розпочато критичну ревізію 
номенклатури судинних рослин флори країни. У рамках цієї роботи здійсне-
но типіфікацію багатьох таксонів, описаних з території України, у відповід-
ності до новітніх вимог Міжнародного кодексу номенклатури водоростей, 
грибів та рослин (Turland et al. 2017). У результаті вітчизняними науковцями 
опрацьовано низку українських (CHER, CWU, DNZ, DSU, KHER, KW, 
KWHA, LW, LWKS, LWS, MSUD, SIMF, UU, YALT, ін.) та зарубіжних (BP, 
K, KRA, KRAM, KTU, LE, MO, MW, PR, WA, WRSL, ін.) гербарних колек-
цій, віднайдено та категоризовано тисячі автентичних зразків, що відобрази-
лося на сторінках понад 200 наукових публікацій. Серед них роботи присвя-
чені як родинам (Крицька et al. 2000; Федорончук et al. 2004; Шиян et al. 
2010; Шиян 2013, та ін.), так і окремим родам і видам (Шиян 2017; Антонен-
ко & Шиян 2018; Olshanski et al. 2016; Mosyakin et al. 2019 та ін). 

У результаті поглибленого дослідження фондів у Гербаріях почали фор-
муватися спеціалізовані колекції типів, що сприяло кращому збереженню 
цінних зразків та їх інвентаризації, а також прискорило доступ до них. На-
приклад, якщо на 1970 р. в Національному гербарії України (KW) — Гербарії 
Інституту ботаніки НАН України було відомо 516 типових зразків (Барбарич 
et al. 1970), на 2002 р. їхня кількість становила 1 500 (Крицька et al. 2002), на 
2011 р. — 3 565 (Шиян 2011), то на тепер їх налічується понад 8 000. Причо-
му щороку ця кількість зростає по мірі вивчення фондів KW. 

Отже, оскільки типові матеріали є важливою складовою гербарних зіб-
рань, що визначають їх наукову цінність, то їх облік, встановлення кількісно-
го і систематичного складу, умов зберігання та умов доступу до них, є актуа-
льним з огляду на оцінку наукового потенціалу вітчизняного гербарного фо-
нду, перспектив співпраці Гербаріїв з іншими установами та спеціалістами як 
в Україні, так і за її межами, а також визначення можливих напрямків розви-
тку колекцій. 
 
Матеріали та методи 

В основу роботи покладено дослідження фондів 79 українських Гербаріїв 
(CHER, CSAU, CWU, KW, LW, LWS, LWKS, MSUD, PHEO, SOF, UU, YALT 
та ін.) та 6 колекцій, що формуються. Крім цього враховані вивчення фондів 
та менеджмент 10 закордонних колекцій (CAI, IRK, IRKU, KRA, KRAM, LE, 
MA, MO, MW, WA), які здійснено впродовж 2001 по 2020 рр.  

Ряд статистичних даних наведено за відкритими інтернет-ресурсами: 
JSTOR (https://plants.jstor.org/), Index Herbariorum (https://bit.ly/3n6zoMJ), Гер-
барії України (http://herbarium.org.ua/), Virtual Herbaria (https://bit.ly/3eGcngG), 
Mycobank (https://bit.ly/3eGq8w0), ін.  

https://plants.jstor.org/
https://bit.ly/3n6zoMJ
http://herbarium.org.ua/
https://bit.ly/3eGcngG
https://bit.ly/3eGq8w0
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Таблиця 1. Типові матеріалу в гербарних колекціях України* 

№ Назва Рік за-
снування 

Акро-
нім 

Кількість ти-
пових зразків 

1. Національний гербарій України (KW) — Гербарій 
Інституту ботаніки ім. М. Г. Холодного НАН України 

1921 KW 8093 

2. Гербарій Львівського національного університету 
імені Івана Франка 

1783 LW 2000 

3. Гербарій Харківського національного університету 
імені В.Н. Каразіна (incl. CWB, CWU(Myc)) 

1825 CWU 204 

4. Гербарій Державного природознавчого музею НАН 
України у Львові 

1832 LWS 193 

5. Гербарій макрофітів Світового океану Інституту біо-
логії південних морів ім. О. О. Ковалевського НАН 
України 

1891 SIBS 100 

6. Гербарій Чернівецького національного університету 
імені Юрія Федьковича 

1877 CHER 80 

7. Гербарій Херсонського державного університету 1945 KHER 69 
8. Гербарій Донецького ботанічного саду НАН України 1964 DNZ 62 
9. Гербарій Інституту екології Карпат НАН України 2004 LWKS 64 
10. Гербарій Дослідної станції лікарських рослин 

Інституту агроекології і економіки 
природокористування НААН Ураїни 

1946 LBE 30 

11. Гербарій Нікітського ботанічного саду — Національ-
ного наукового центру 

1914 YALT 28 

12. Гербарій Уманського національного університету 
садівництва 

1844 UM 24 

13. Гербарій Херсонського обласного краєзнавчого му-
зею 

1897 KHEM 13 

14. Гербарій Ботанічного саду імені академіка О.В. Фо-
міна Київського національного університету імені 
Тараса Шевченка 

2007 KWHU 9 

15. Гербарій Дніпропетровського національного універ-
ситету імені Олеся Гончара 

1918 DSU 9 

16. Гербарій Одеського національного університету іме-
ні І. І. Мечникова 

1865 MSUD 9 

17. Гербарій Національного ботанічного саду ім. 
М. М. Гришка НАН України 

1948 KWHA 5 

18. Гербарій Криворізького ботанічного саду НАН Укра-
їни 

1985 KRW 3 

19. Гербарій Ужгородського національного університету 1947 UU 3 
20. Гербарій Південного філіалу Національного універ-

ситету біоресурсів і природокористування України 
«Кримський агротехнологічний університет» 

1974 CSAU 2 

21. Гербарій Чорноморського біосферного заповідника 
НАН України 

1947 GP 1 

22. Науковий гербарій державного дендрологічного пар-
ку «Олександрія» НАН України 

1946 BCK 1 

 Всього  11002 
* Назви гербарних колекцій окупованих територій наведені на момент 2014 р.; типові зразки 
DNZ та YALT тепер тимчасово зберігаються в колекції KW. 



 

Вид в біології • Species in Biology 361 

Для опрацювання інформації застосовувався комплекс методів гербарної 
справи та статистики. Акроніми гербарних колекцій наведені за Index Herba-
riorum (https://bit.ly/32r623N) та «Гербарії України. Index Herbariorum Ukraini-
cum» (Шиян 2011). 
 
Результати та обговорення 

Гербарний фонд України на сьогодні складається з 79 функціонуючих ко-
лекцій та низки довідкових зібрань зразків при природничих відділах музеїв, 
навчальних установ, заповідників тощо. За нашими оцінками всі вони разом 
володіють майже 5 000 000 зразків флори України та світу і фіксують період 
ботанічних досліджень починаючи з XVIII ст. до тепер. Згадані колекції сфо-
рмувалися у різний час, в залежності від мети та завдань, що стояли перед 
ними. Тому типи новоописаних видів накопичувались не рівномірно, а у пе-
ршу чергу в гербаріях при наукових центрах (університетах, науково-дослід-
них інститутах, ботанічних садах), природничих музеях або в приватних ко-
лекціях дослідників. Будучи по суті державними колекціями, існуючі Герба-
рії з часом поглинули приватні колекції, які тепер в Україні відсутні. 

Дослідження гербарного фонду України показало, що нині типові зразки 
зберігаються в 22 Гербаріях України (серед них і в колекціях окупованих те-
риторій: CSAU, DNZ, SIBS, YALT) (табл. 1). Зважаючи на оприлюднені в лі-
тературі дані про типові зразки, які зберігаються в колекціях, можна ствер-
джувати що гербарний фонд країни володіє 11 002 автентичними зразками 
різних категорій. 

Згадані гербарії сформувалися при наукових центрах, де концентрувалися 
матеріали досліджень флори України та світу багатьох поколінь ботаніків і 
природознавців. Натепер переважна більшість цих колекцій підпорядковані 
класичним університетам МОН (10) та науково-дослідним установам НАН 
України (9). На відміну від країн Європи в Україні лише дві колекції з наяв-
ними типовими матеріалами входять до складу природничих музеїв. Найбі-
льша кількість типів різних таксонів сконцентрована у двох гербарних зіб-
раннях — Національному гербарії України (KW) та Гербарії Львівського на-
ціонального університету імені Івана Франка (LW) (табл. 1). Це пов’язано з 
тим, що обидва гербарії належать провідним науковим установам країни, де 
зібрані унікальні польові матеріали вітчизняних спеціалістів, історичні збірки 
зразків, гербарії, отримані з різних ботанічних установ за обміном.  

Національний гербарій України (KW) лише за сто років свого функціону-
вання сформував фонди у понад 2 263 000 одиниць зберігання. П’ята частина 
цих матеріалів (близько 310 000 зразків) — це 13 історичних колекцій XVIII–
XX ст., насичених типами видів, описаних з різних куточків світу. Найвідо-
мішими з цих зібрань є гербарії М. Турчанінова (150 000 зразків), В. Бессера 
(60 000 зразків), В. Черняєва (37 000 зразків), І. Шмальгаузена (21 827 зраз-
ків), П. Роговича (12 260 зразків) та Ж. Е. Жілібера (7 627 зразків). Форму-
вання колекції KW розпочалося в 1921 р. при Ботанічному кабінеті ВУАН, 
шляхом накопичення зборів працівників установи, обміну та дарунків.  

https://bit.ly/32r623N
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Коли ж в 1931 р., у результаті відповідних реорганізацій, на основі згада-
ної установи був створений Інститут ботаніки АН УРСР, розпочалось актив-
не формування його науково-технічної бази. З цією метою упродовж наступ-
них років, окрім іншого, держава сприяла передачі низки університетських та 
музейних гербарних колекцій Києва та Харкова до KW. Остаточно цей про-
цес був завершений в повоєнний час (до 1950 р.).  

Перші відомості про наявні у фондах Гербарію KW 516 типових зразків 
різних категорій, виокремлених у спеціалізовану колекцію, оприлюднено 
1970 р. (Барбарич 1970). Це були типи видів, які описали науковці Інституту 
ботаніки (М. Клоков, М. Котов, Ю. Клеопов, М. Попов, Є. Бордзиловський, 
О. Вісюліна, Д. Доброчаєва, Б. Заверуха, ін.), та відомі на той час автентики, 
вилучені з історичних гербаріїв (наприклад, Sorbus pikoviensis Besser (lecto-
typus), Aster amelloides Besser (lectotypus), Rhodiola gelida Schrenk (syntypus), 
ін.) (Драпайло et al. 2003). Всі вони склали основу нинішньої «Колекції типів 
судинних рослин KW», яка нині налічує 3 011 зразків різних категорій (holo-, 
iso-, lecto-, syn-, para-, neotypi, ін.). Серед них, Gagea artemczukii A. Krasnova 
(holotypus), Gypsophila stepposa Klokov (lectotypus), Herniaria kotovii Klokov 
(neotypus), Thymus muscosus Zaverucha (holo- та paratypi), ін.  

Другою спеціалізованою колекцією типових матеріалів у KW є «Колекції 
типів гербарію М. Турчанінова». Її основу склали типи видів описані власне 
М. Турчаніновим, виявлені під час першого масштабного опрацювання коле-
кції наприкінці 1970-х років (М’якушко et al. 1979). У подальшому до цієї 
збірки долучилися сотні віднайдених у гербарії М. Турчанінова типів інших 
дослідників (G. Bentham, P. E. Boissier, L. K. A. Chamisso, J. Drummond, 
C. F. Ecklon, N. Funck, H. G. Galeotti, W. J. Hooker, J. D. Hooker, G. S. Karelin, 
I. P. Kirilov, C. G. T. Kotschy, C. F. Ledebour, C. A. Meyer, T. Nuttall, J. A. 
Schultes, N. Wallich, K. L. P. Zeyher, H. Zollinger, ін.), виявлених при опрацю-
ванні матеріалів колекції вітчизняними та зарубіжними спеціалістами.  

Поза межами цих двох спеціалізованих зібрань в KW багато автентичних 
зразків зберігаються в інших історичних зібраннях, а також у бріологічному, 
ліхенологічному, мікологічному гербаріях і альготеці. За приблизними підра-
хунками на тепер оприлюднено відомості про 8 093 типові зразки Гербарію 
KW. Переважна більшість цих матеріалів є зразками судинних рослин. Дос-
лідження історичних зібрань KW останніх років демонструють, що при пог-
либленому опрацюванню фондів кількість типів може збільшитися тут при-
наймні удвічі. 

Гербарій Львівського національного університету імені Івана Франка 
(LW) — найстаріша гербарна колекція України, яка бере свій відлік з 1783 р. 
Особливістю її формування є те, що основу фонду склали приватні колекції 
професорів університету B. S. Schivereck, E. Whitman A. Zawadzki, до яких з 
часом долучалися збірки зразків інших колекторів, а також подаровані при-
ватні гербарії. Незважаючи на втрати Гербарію LW через пожежу 1848 р., на 
тепер серед матеріалів фонду в майже 302 000 зразків зберігається 20 істори-
чних зібрань XIX–ХХ ст. Серед них меморіальні гербарії, наприклад, колек-
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ція судинних рослин Карпат P. J. F. Shur (8 000 зразків), колекція мохів Пів-
денної Африки A. Rehman (650 зразків), колекція мохів R. Wilczek (1881 зра-
зок), ліхенологічні ексикати G. L. Rabenhorst (800 зразків), мікологічний гер-
барій H. Sydow (750 зразків), ін. Переважна більшість з 2 000 відомих на сьо-
годні типів колекції LW знаходяться у межах історичних зібрань. Наприклад, 
в колекції P. J. F. Shur виявлено 550 типів; в спеціалізованій колекції роду 
Hieracium, зібраній A. Rehman — 184 типи; в мікологічній ексикаті М. Raci-
borski «Phycotheca polonica» — 6 типів; ін. (Тасєнкевич et al. 2014).  

Перші кроки до створення спеціалізованої колекції типів LW зроблені на 
початку 2000-х років її куратором М. Загульським, який на той час виявив у 
фондах 47 автентиків 42 видів з 14 родин (Загульський 2001). В останні роки 
у результаті упорядкування фондів та пожвавлення опрацювання матеріалів 
LW, до цієї збірки типів додалися кілька сот зразків різних категорій, серед 
них: Achillea carpatica Błocki ex Dubovik (lecto- та isolectotypi, sp. authent.), 
Adonis perramosa Schur (holotypus), Cytisus kerneri Błocki (syntypus), Galium 
polonicum Błocki (syntypus), Gentiana doerfleri Ronniger (syntypus), Anomodon 
robustus Rehm. (holotypus), Leucoloma woodii Rehm. Et Mac Owan (syntypes), 
ін. Підкреслимо, що унікальністю композиції колекції типів LW є помітна 
частка автентичних зразків мохів, лишайників та грибів. Саме увага до істо-
ричних колекцій цих груп рослинних організмів в LW дасть можливі виявити 
нові типові зразки різних категорій. 

Інші гербарні колекції країни володіють значно меншою кількістю типів 
(див. табл. 1). Цьому є кілька причин, і вони не завжди пов’язані з відсутніс-
тю кваліфікованого персоналу, чи рівнем наукового опрацювання колекцій. 
Динаміка фондів Гербаріїв часто демонструє дію непереборних чинників, як 
то реорганізації установ, стихійні лиха, війни тощо.  

Яскравим прикладом цього може слугувати Гербарій Харківського націо-
нального університету імені В. Н. Каразіна (CWU). Створений у 1825 р. при 
ботанічному кабінеті, він бере початок від приватної колекція в 600 зразків 
першого завідувача кафедри ботаніки університету проф. Ф. Делявіня. До 
кінця ХІХ ст. CWU поповнювався не тілький зборами студентів, викладачів 
та природознавців того часу, а й унікальними меморіальними зібраннями 
відомих ботаніків, зокрема, В. Черняєва та М. С. Турчанінова.  

Незважаючи на буремні роки початку ХХ ст. до CWU надходили тисячі 
зразків місцевої флори, серед них і типи нових таксонів, описаних М. Кло-
ковим, Є. Лавренко, М. Котовим, П. Опперманом, Н. Десятовою-Шостенко, 
ін. Через низку об’єктивних обставин, як то реорганізації та створення у 
1930-х роках нових установ у відповідності до ідеологічних потреб СРСР, 
перенесення столиці УРСР з Харкова до Києва (1934 р.), переведення у 
зв’язку з цим спеціалістів-ботаніків з Харкова до нещодавно створеного київ-
ського Інституту ботаніки НАН УРСР (див. вище), відбулося переміщення 
значної частини харківських гербарних колекцій до фондів KW.  

Втрата значної частки історичного надбання CWU сталася в роки війни в 
наслідок спроби вивезення окупантами до Німеччини ціних зібрань в 1943 р. 
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Віднайдені гербарні матеріали (зокрема, колекція Н. Турчанінова) за рішен-
ням радянської влади були повернуті, але не до Харкова, а до Києва (KW).  

У повоєнні роки нові покоління ботаніків університету відновлювали 
фонд CWU, додавши до наявних матеріалів нові зразки, серед них і типи но-
вих описаних таксонів. Так результатом роботи агростологічної школи 
Ю. Прокудіна стала унікальна історична колекція «Гербарій злаків України 
та суміжних територій» (CWU).  

Колекція типів судинних рослин Гербарію CWU почала своє формування 
останнім десятиріччям, як результат цілеспрямовано пошуку відповідних ма-
теріалів у фондах колекції, а також завдяки типіфікації таксонів низки систе-
матичних груп вітчизняними та зарубіжними науковцями. Через це на тепер 
оприлюднено відомості про 204 типових зразки, що зберігаються в CWU. 
Переважна більшість цих матеріалів (185 зразків) є автентиками судинних 
рослин, наприклад, низка видів родів Agropyron P. Gaertn., Elytrigia Desv., 
Festuca L., Tragopogon L., Thymus L., Tulipa L., ін. (Гамуля et al. 2011; Гамуля 
2016; Начичко et al. 2019). Крім того, в CWU типи зберігаються і серед мате-
ріалів ліхенологічної, мікологічної (CWU(Myc)) та альгологічної колекцій 
(інформація про їхню кількість потребує уточнення).  

Наприклад, колекція лишайників містить лектотип Coniangium krempel-
huberi (Körb.) A.Massal., изотипи Biatora diaphana Körb., Buellia occulta Körb., 
Coniangium glaucofuscum Körb., ін., а серед мікологічних зборів зберігаються 
голотип Rosellinia akulovii L.E. Petrini, ізотоп Xylaria sibirica Y.-M. Ju, 
H. M. Hsieh, Lar. N.Vassiljeva & Akulov, неотип Sphaeria atrovirens Alb. & 
Schwein. var. visci Alb. & Schwein., ін. (Yu-Ming et al. 2009; Voglmayr et al. 
2016; Громакова et al. 2015). Пошук типів та вивчення фондових зібрань збі-
льшує кількість відомих автентиків CWU щорічно. 

Ще одна колекція з потужним потенціалом щодо наявності у фондах ти-
пових зразків — Гербарій Державного природознавчого музею НАН України 
у Львові (LWS). Її фонди мають унікальну композицію історичних і сучасних 
матеріалів. Це пов’язано з тим, що в основу колекції покладено приватну 
гербарну збірку відомого зоолога, етнографа, археолога, члена-кореспон-
дента Академії наук у Кракові графа В. Дідушицького.  

Маючи помітну частку власне зборів клектора, до неї в різний час уві-
йшли придбані та даровані матеріали відомих ботаніків того часу — F. Her-
bih, А. Rehman, E. Wołoszczak, J. Borbás, F. Schur, B. Błocki, T. Kotschy, R. Ho-
henacker, M. Hackel, F. Porcius та ін. Після приєднання Західної України до 
СРСР, у 1940 р. тодішній “Zielnik Muzeum im. Dzieduszyckich we Lwowie” 
(LWD), перейшов у підпорядкування АН УРСР, і був злитий із гербарною 
колекцією розформованого Наукового товариства ім. Тараса Шевченка (Кли-
мишин 1997; Шиян 2011). З того часу утворена в такий спосіб колекція 
змінила акронім на LWS, поступово збільшуючись за рахунок зборів пере-
важно співробітників Музею (М. Бедея, Й. Берка, І. Вайнагія, Я. Іваницького, 
Г. Козія, В. Коліщука, А. Лазебної, К. Малиновського, М. Попова, В. Хржа-



 

Вид в біології • Species in Biology 365 

новського, М. Слободяна, К. Данилюк, О. Кузяріна, Л. Тасєнкевич, ін.). Нате-
пер колекція типів LWS перебуває у процесі формування.  

У результаті інвентаризації фондів LWS у 1987–2010 рр. виявлено і виок-
ремлено в самостійну збірку 193 номенклатурні типи судинних рослин (holo-
typі — 30, isolectotypі — 2, isoneotypus — 1, isotypi — 136, lectotypus — 1, 
paratypi — 2, syntypus — 1, sp. authent. — 20) (Климишин et al. 2006; Дани-
люк 2012). В першу чергу це типові матеріали таксонів, описаних B. Błocki, 
А. Rehman, E. Wołoszczak, F. Herbih, J. Borbás, В. Хржановським, С. Стойком, 
Л. Тасєнкевич, ін., а також автентики виділені в результаті опрацювання 
родів Crataegus L., Rosa L., Aconitum L., ін. (Лазебна et al. 1990; Шиян 2011). 
Практика показує, що типів у фондах LWS значно більше зазначеної кілько-
сті, оскільки поглиблене опрацювання низки родів (Hieracium, Gentiana, 
Rosa, Galium, ін.) продемонструвало наявність невідомих дотепер автентиків. 
Крім того, при детальному вивченні колекцій мохів та лишайників LWS, без 
сумніву будуть виявлені нові типові зразки. 

Переважна більшість українських гербарних колекцій володіють від кіль-
кох до сотні типових зразків. Як правило, більша кількість типів спосте-
рігається в Гербаріях віком понад 100 років, і які зараз є базовими регіо-
нальними зібраннями для дослідження флори країни, крупних географічних 
або адміністративних одиниць тощо.  

Типовим прикладом таких колекцій є Гербарій Чернівецького національ-
ного університету імені Юрія Федьковича (CHER) та Гербарій Одеського на-
ціонального університету імені І. І. Мечникова (MSUD). Засновані у другій 
половині ХІХ ст., ці університетські Гербарії увібрали цінні історичні збори 
(наприклад, матеріали B. Błocki, F. Graf, M. Guşuleac, F. Herbich, E. Ţopa, 
І. Артемчука, З. Горохової, Ю. Шеляг-Сосонка, ін. в колекції CHER) або при-
ватні зібрання відомих флористів та систематиків (наприклад, гербарії E. Lin-
demann, Й. Пачоського, П. Шестерикова в фондах MSUD). Слугуючи осно-
вою для таксономічних та флористичних досліджень не одного покоління 
ботаніків, їхні фонди неодноразово опрацьовувалися спеціалістами, в резуль-
таті чого обидві колекції містять типові зразки таксонів, описаних переважно 
з прилеглих територій, а також ізотипи, що розповсюджувалися у складі ек-
сикат. Саме такими є ізотип Dianthus pseudoserotinus Błocki (CHER0200015), 
лектотип Gentiana bucovinensis Herbich (CHER0200010), синтипи Cerastium 
schmalhausenii Pacz. (MSUD01691–MSUD01694), ін., а також ізотипи Hieraci-
um rauzense Murr ssp. ciceuense Nyár. (CHER0200034), Juncus filiformis L. f. 
prostratus Freiberg (CHER0200053), Rosa dumalis Bechst. var. suberiostyla 
Prodán (CHER0200042), ін. 

У той самий час у Гербаріях, колекції яких формувалися при наукових 
центрах з середини ХХ ст., типові зразки нечисельні. Як правило, це матеріа-
ли окремих науковців-систематиків, що працювали в тій чи іншій установі; 
або ізо-, пара-, синтипи, видані в ексикатах; чи типові зразки, отримані в дар 
та за обміном. Так, завдяки роботі спеціалістів наукової школи під керівниц-
твом вітчизняного бріолога П. Бойка описані десятки нових для науки таксо-
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нів мохів, лишайників та ліхенофільних грибів. Типові зразки цих видів, різ-
новидів, форм складають колекцію типів Гербарію Херсонського державного 
університету (KHER). Серед них — голо- та ізотипи мохів Leptobryum pyri-
forme (Hedw.) Wils. f. multigemmiferum Boiko, Pseudoleskeella nervosa (Brid.) 
Nyh. f. emarginata Boik., Amblystegium riparium (Hedw.) B., S. et G. f. bifidi-
nervium Boiko, ін.; лишайників Caloplaca geleverae Khodosovtsev et S. Kondr., 
C. wasseri Khodosovtsev et S. Kondr., Candelariella boykii Khodosovtsev et 
S. Kondr., Xanthoria ukrainica S. Kondr., ін. (Бойко et al. 2003; Шиян 2011).  

Іншим прикладом може слугувати Гербарій Інституту екології Карпат 
НАН України (LWKS), офіційно створений шляхом злиття кількох зібрань 
спеціалістів установи лише у 2004 р. Переважна більшість оприлюднених 
широкому загалу типів LWKS є матеріалами поглибленого таксономічного 
дослідження роду Alchemilla L. (Rosaceae), проведеного Н. Сичак. Тому тут 
зберігаються ізотипи A. bucovinensis Sytschak (LWKS0030022, LWKS-
0030034-LWKS0030037), A. dasycrater Juz. (LWKS0029978), A. imberbis Juz. 
(LWKS0029982), паратипи A. hirsutissima Juz. (LWKS0029984, LWKS-
0029985), A. exuens Juz. (LWKS0029971), A. dombaica Juz. (LWKS0029974), 
ін. Лише деякі інші систематичні групи вищих рослин представлені типами 
новоописаних таксонів (напр., голотип Festuca polovina Bednarska (LWKS-
0030041)) або виданими в ексикатах автентиками Allium tuvinicum (N. Friesen) 
N. Friesen (LWKS0029990, isotypus), Jurinea brachycephala Klokov (LWKS-
0022126, isotypus) тощо). Окрім цих матеріалів, LWKS володіє типовими зра-
зками мохів (кількість уточнюється), що зберігаються в бріологічній колекції. 
В першу чергу це типи родів, видів та форм описаних вітчизняним бріологом 
А. Лазаренком (Шиян 2011; Лобачевська et al. 2015).  

У той же час Гербарій Чорноморського біосферного заповідника НАН 
України (GP) та Науковий гербарій державного дендрологічного парку «Оле-
ксандрія» НАН України (BCK) володіють одиничними типовими зразками 
видів, описаних співробітниками цих установ. Так в GP зберігається ізотип 
Helichrysum tenderiense Umanets, описаний О. Уманець з території Чорно-
морського біосферного заповідника (Уманец 2000), а в фондах BCK знахо-
диться изотип Sedum borissovae Balkovsky, описаний Б. Балковським з Кіро-
воградщини (Балковський 1953). 

У практиці гербарної роботи типи є найбільш затребуваною категорією 
зразків. Поширена раніше практика передачі гербарних матеріалів (серед них 
і типових) у тимчасове користування для дослідження (herbarium loan) в да-
ний час утруднена внаслідок небезпеки втрати або пошкодження їх при пере-
силанні, недосконалості митних правил, а також значної вартості пересилки, 
особливо за кордон. З цієї причини в світі все ширше використовуються ком-
п'ютеризовані бази даних, які дозволяють попередньо ознайомитися зі скано-
ваними копіями гербарних зразків, особливо якщо ці матеріали розміщені в 
Інтернеті. Це є позитивною практикою щодо самих зразків, оскільки скоро-
чується час їх безпосередньої експлуатації, а отже покращується їх збере-
ження. Значні переваги у швидкому доступі до гербарних даних та їх викори-
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стання дають сучасні комп'ютерні технології, зокрема, різноманітні інформа-
ційні бази, створені на основі різноманітних систем управління базами даних 
(СУБД).  

Вибір типу СУБД визначається, серед іншого, її поширеністю серед кори-
стувачів, широтою експортно-імпортних можливостей конвертації даних, 
гнучкістю системи запитів і трансформації даних в легкодоступні для сприй-
няття форми, а також простим інтерфейсом, інтуїтивно зрозумілим для рядо-
вого користувача. Натепер в Україні жодна з гербарних колекцій не має пов-
ної бази даних своїх зразків з оцифрованими копіями. Лише частина вітчиз-
няних Гербаріїв мають внутрішні електронні каталоги колекцій або видані 
паперові каталоги історичних зібрань (наприклад, Хміль et al. 2013; Шиян et 
al. 2013; Коваленко et al. 2017; ін.).  

Практика ведення інвентаризації музейних фондів дала можливість, на-
приклад, Гербарію LWS створити потужні каталоги колекцій, до яких вклю-
чені дані типів. За відсутності достатнього фінансування, технічних потуж-
ностей, а часто і постійних штатних працівників, жоден з українських Герба-
ріїв не має відкритих інтернет-баз даних сканованих зразків. Лише завдяки 
співпраці з іноземними організаціями та закордонній грантовій підтримці по-
чинаючи з 2008 р. українські гербарії отримали можливість частково інтегру-
вати накопичені дані щодо типів та інших цінних зразків до міжнародних баз 
даних, зокрема JSTOR Plant Science (http://plants.jstor.org) та Virtual Herbaria 
(https://bit.ly/3n1RzmP).  

Завдяки цьому широкому науковому загалу стали доступні дані та зобра-
ження 4 095 зразків із 9 гербарних колекцій України — CHER, CWU, DNZ, 
KW, LW, LWS, LWKS, MSUD, YALT. Це сприяло залученню матеріалів цих 
гербаріїв до ширшого кола досліджень як в Україні, так і за її межами. Тож 
для створення вітчизняних інтернет-платформ, необхідних для оприлюднен-
ня даних українських гербарних колекцій, необхідна цілеспрямована підтри-
мка держави, подібно до досвіду інших країн світу (напр., Virtual Herbaria, 
доступний за адресою https://bit.ly/2StVOOk; The Australian Virtual Herbarium, 
доступний за адресою https://avh.chah.org.au; Virtual Herbaria: Botanical Survey 
of India, доступний за адресою https://bit.ly/3iGZuqD). 
 
Висновки 

Отже, в Україні з 79 функціонуючих Гербаріїв лише 22 колекції сумарно 
зберігають 11 002 типових зразки таксонів, описаних з території країни та 
світу. Натепер з метою покращення умов зберігання типів у більшості згада-
них колекцій їх виокремлено з фондів до спеціалізованих збірок з підвище-
ним рівнем захисту. На жаль, недостатнє фінансування вітчизняних гербаріїв, 
яке часто виражається в слабкому матеріально-технічному забезпеченні та 
нечисельному (а часом повністю відсутньому) штаті, призвело до того, що 
тепер існуючі електронні каталоги колекцій ведуться не регулярно і вони ро-
зраховані виключно на внутрішнє використання.  

http://plants.jstor.org/
https://bit.ly/3n1RzmP
https://avh.chah.org.au/
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Завдяки міжнародним проектам наразі лише 40 % відомих на сьогодні ав-
тентиків з українських гербарних зібрань представлені в Інтернеті.  

Оскільки сучасні ботанічні дослідження вимагають швидкого доступу до 
гербарної інформації, то це завдання можна частково вирішити шляхом ши-
ршої інтеграції в міжнародні бази даних. Для цього колекції України мають 
спрямувати свою роботу на створення електронних каталогів на основі 
СУБД, які широко використовуються в роботі міжнародних платформ. Опри-
люднення в такий спосіб даних щодо типів та інших фондових матеріалів да-
дуть можливість не лише отримати необхідні консультації спеціалістів сто-
совно зразків, але й розширити поле використання колекційних матеріалів у 
дослідженнях.  
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Резюме 

ШИЯН, Н. М. Колекції типів рослин та грибів в Україні: реалії та перспективи. — Для 
стабільності номенклатури біологічних організмів важливою умовою є наявність та збере-
женість типових зразків описаних таксонів. У практиці ботанічної науки типи рослин і гри-
бів накопичуються та зберігаються в Гербаріях спеціалізованих наукових установ (включа-
ючи ботанічні сади та університети) та природничих музеїв. В Україні на сьогодні функціо-
нує близько 80 Гербаріїв різного обсягу фондів, причому лише у 22 з них наявні типи таксо-
нів різного рангу, описані як з території України, так і світу. В роботі дана кількісна оцінка 
обсягу типових зразків у гербарних фондах України, проведено якісний аналіз цих матеріа-
лів та підкреслено їх значення для світової науки. На основі власних досліджень гербарних 
колекцій дана оцінка стану збереженості типових матеріалів рослин і грибів в українських 
Гербаріях, розглянуто питання перспектив функціонування колекцій типів у теперішніх реа-
ліях, можливі шляхи поліпшення доступу для спеціалістів до зразків та інтеграції гербарних 
даних вітчизняних колекцій у світові ботанічні ресурси з метою розширення обігу наукової 
інформації. 
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ARTEMIEVA, E. Modern evolutionism and the views of A. A. Liubishchev on the problem of 
species. — With the advent of Darwinism, historical, functional, and adaptive approaches began to 
dominate in the theory of form. According to A. A. Lyubishchev: "Historical morphology devoured 
constructive”. The tasks of morphology and taxonomy are closely related. Both disciplines should 
strive to identify the laws governing the diversity of the organic world. The nomogenetic compo-
nent of evolution, the laws underlying the system, are reflected in morphology. And vice versa, the 
similarity of organs of different origins, facts of incomplete homology, pre-adaptation of forms, a 
huge number of parallelisms and many other morphological factors prove not only the existence of 
laws of form, but also the nomogenetic component of evolution. Despite the heterogeneity and ex-
ceptional complexity in the structure of organisms, there is a recurrence of similar forms that pene-
trates the entire systematics, suggesting that the forms of organisms are not epiphenomenons of a 
complex structure. An excellent example of regular variability is the Law of homologous series of 
hereditary variability by N. I. Vavilov: "knowing what mutational changes occur in individuals of 
any species, one can foresee that the same mutations in similar conditions will arise in related spe-
cies and genera." For A. A. Lyubishchev, the main components of evolution were: 1) tychogenetic 
(evolution based on random, unforeseen mutations); 2) nomogenetic (the presence of firm laws of 
development and limited form formation); 3) ectogenetic (factors external to organisms); and 
4) telogenetic (active adaptation of organisms). At present, the study of architectonics and promor-
phology is coming to the fore, i.e. symmetry of organisms. 

 
Бороться и искать, найти и не сдаваться  
(В. Каверин, «Два капитана») 

До сих пор не потеряли своей актуальности в теории эволюции такие про-
блемы, как: роль дарвинизма и антидарвинизма в развитии эволюционной 
идеи; роль СТЭ (синтетической теории эволюции) в развитии эволюционного 
учения; проблемы соотношения микро- и макроэволюции в формировании 
органического мира; проблема миметизма; проблема адаптаций и преадапта-
ций; проблема целесообразности; биологического прогресса и его эволюции; 
влияние ламаркизма, платонизма и лысенкоизма на эволюционное учение 
(Назаров 2005; Артемьева 2007).  

Теория эволюции — это, пожалуй, самая актуальная и динамично разви-
вающаяся область человеческого знания (Артемьева & Воронов 2016). От 
трактовки эволюционного учения как теоретического базиса во многом зави-
сит развитие всей биологии, что показано в работах А. В. Яблокова и А. Г. 
Юсуфова (1980, 2006), А. В. Яблокова и Н. И. Лариной (1985), А. С. Север-
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цова (1998, 2005), которые основаны на обширном современном материале. 
Однако все эти работы построены на полной гегемонии единственного уче-
ния — дарвинизма. Никто не собирается умолять достоинства учения 
Ч. Дарвина и синтетической теории эволюции, однако в XXI веке речь идёт о 
новом синтезе теории эволюции, и чтобы его достичь, требуется расширить 
рамки единственной и непререкаемой теории.  

Данные современной науки демонстрируют, что кроме естественного от-
бора на основные факторы эволюции претендуют и другие, например, 
«агрессивный симбиоз», «трансгенный перенос», «генетический поиск» и т.д. 
В современной литературе явно недооценивается роль вирусов в эволюции 
жизни на Земле. Кроме этого, вся история эволюционных идей в биологии 
часто рассматривается как победа материалистических концепций над идеа-
листическими. В такой трактовке говорить о новом синтезе в теории эволю-
ции вообще не приходится. Однако современный синтез в теории эволюции 
все же возможен только при равноправном участии всех известных теорий и 
концепций, а также на философском фундаменте как Демокрита, так и Пла-
тона (Артемьева & Воронов 2016). 

Обычно под теоретической биологией понимают эволюционную концеп-
цию Чарльза Дарвина или её современную интерпретацию (синтетическую 
теорию эволюции), хотя это не совсем так. 

Из-за долгой гегемонии дарвинизма среди биологов возникают совсем уж 
причудливые взгляды на развитие эволюционного учения. Некоторые счита-
ют, что дарвинизм выполнил свою миссию в биологии и можно его уже не 
использовать, а витализм не получил широкого распространения в биологии, 
так как сторонникам этого учения не удалось раскрыть ни подлинной причи-
ны, ни механизма эволюции (Афанасьев 1986). В конце концов, все искания 
опять сводятся к теологическим воззрениям на развитие мира. Закономерно-
сти эволюционного процесса выявляются в ходе анализа трех проблем:  
 

1. Как возникает многообразие живого — из одного источника (монофи-
лия) или из многих (полифилия)?  
2. Каков характер возникновения этого многообразия — складывается ли 
оно медленно и постепенно (градуалистическая концепция) или внезапно 
и быстро (сальтационная концепция)?  
3. Имеют ли эволюционные события случайный, ненаправленный, нецеле-
сообразный характер (тихогенез) или они идут направленно, к определен-
ной цели (номогенез)? 

 

Триады Ламарка и Дарвина, касающиеся закономерностей эволюционно-
го процесса, будут выглядеть следующим образом: 
 

Закономерности эволюции по Ламарку: 
Монофилия → Постепенность → Элементы направленности 
Закономерности эволюции по Дарвину: 
Монофилия → Постепенность → Случайность (ненаправленность) 
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На начальных этапах развития эволюционной теории ламаркизм и дарви-
низм не противостояли друг другу, противостояние их возникло позднее. Но 
им обоим противостояла генетика в ранний период своего становления (Лима 
де Фариа 1991; Корочкин 1999). 

Модели концепций эволюции по Ламарку и Дарвину можно представить 
следующими схемами: 
 

Схема эволюция по Ламарку: 
Изменения среды → Адекватные изменения → Наследование приобретённых при-
знаков → Новый вид организма 

 

Схема эволюция по Дарвину: 
Адекватные изменения → Сохраняется отбором 
Изменения среды → Адекватные изменения → Наследование приобретённых при-
знаков → Новый вид 
Неадекватные изменения → Устраняются отбором 

 

Составная триада номогенеза антиномична составной триаде классиче-
ского дарвинизма. В концепции номогенеза существенное значение придаёт-
ся скачкообразным внезапным изменениям органических форм (Корочкин 
1999). Для концепции номогенеза характерны доминирование явления поли-
филии, резкого разграничения форм, скачкообразности процессов и их 
направленности в пространстве и времени. Также придается большое значе-
ние явлениям преформизма и развертыванию задатков, их массовому харак-
теру. Эта триада нашла отражение в эволюционных построениях Л. С. Берга 
(1922, 1977), М. Д. Голубовского (2000) и др. (Лима де Фариа 1991; Корочкин 
1999). 

По мнению А. С. Северцова, в отечественной эволюционной науке необ-
ходима «смена парадигмы», потому что, «концепция дарвинизма, накопив 
огромный банк данных об изменчивости организмов и на их основе утвердив 
эволюционизм как форму научного мышления, не справилась с обобщением 
собранных материалов, так как не обладает необходимой объяснительной ба-
зой». Одна из главных причин кризиса, по мнению А. Г. Зусмановского 
(1999), связана с абсолютизацией синтетической теории эволюции, понятия 
случайной изменчивости, которая в представлении Ч. Дарвина рассматрива-
лась как относительная. «Хотя каждое изменение, — писал Дарвин, — долж-
но иметь собственную возбуждающую причину и, хотя каждое из них подчи-
няется закону, мы всё-таки редко можем проследить в точности соотношение 
между причиной и следствием, что нам хочется говорить о вариациях, как о 
проявляющихся произвольно. Мы даже можем назвать их случайными». 
Ю. В. Чайковский (2008) утверждает, что Дарвин имел в виду поиск законо-
мерности там, где на первый взгляд есть только случайности.  

А. А. Любищев (1982) также отмечает: «При всём разнообразии совре-
менных теоретических взглядов в биологии, наиболее распространённое 
убеждение, унаследованное от классического дарвинизма таково: самой три-
ады проблем «система–эволюция–форма» не существует. 
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Всё сводится к единственной проблеме — эволюционной. Эволюция тво-
рит форму, из эволюции и только из неё вытекает и система. Дарвинизм 
утверждает, что естественные группы организмов не более, чем ветви фило-
генетического древа. Форма организмов — всего лишь внешний результат, 
чистый продукт эволюции, определяемый средой и функцией, а через них — 
естественным отбором. Поэтому вне теории эволюции не может быть теории 
системы организмов. То же относится и к форме организмов. Если и обнару-
живается в ней нечто независимое от физиологии и среды, то это обычно 
считается уже не биологической проблемой (Загороднюк 2019).  

Скорее всего, в системе организмов нашла отражение их эволюция. Одна-
ко, не одна лишь историческая общность ответственна за существование 
естественных групп организмов. Конечно, в форме организма запечатлелись 
следы прошлой истории, эта форма не безразлична к функции и среде, но 
есть в ней и нечто самостоятельное, нечто такое, чего мы никогда не поймём 
и не объясним, обращаясь лишь к физиологии, экологии и истории развития. 
Да и сама эволюция — не просто сумма утилитарных приспособлений. Это 
сложный процесс, ход которого контролируется множеством факторов, не 
сводимых друг к другу и не выводимых друг из друга. Но совокупность их 
рождает нечто новое — собственные законы эволюции или номогенез. Стало 
быть, связь между членами триады теснейшая, но от этого не исчезает само-
стоятельность каждого его члена, т.е. необходимо выявить независимые за-
коны системы, законы эволюции и законы формы (Мейен 1974, 2001). 
 
Законы естественной системы 

Естественной следует считать такую систему, где все признаки объекта 
определяются его положением в ней. Поэтому идеальным представляется 
случай, когда объекты размещаются в системе по немногим признакам, с ко-
торыми другие признаки связаны коррелятивно. Именно такова система хи-
мических элементов, где положение элемента определяется одним парамет-
ром и где свойства закономерно связаны с положением элемента в периоди-
ческой таблице. В биологии подобного типа естественная коррелятивная или 
параметрическая система может быть реализована в ближайшем будущем. 

По мнению А. А. Любищева (1982), важно отметить несколько положе-
ний, характеризующих свойства живых систем: 1) система не обязательно 
должна быть иерархической, она может иметь форму лестницы, сети и т.д.; 
2) естественная система не обязательно является отображением филогенеза; 
3) проблема системы организмов может быть решена лишь с учётом принци-
пов систематики любых объектов, в том числе и неживых. 

В силу многофакторности эволюции в форме системы организмов соче-
таются иерархичность и комбинативность, а поскольку имеется корреляция 
признаков, то нужно предположить присутствие и параметрического компо-
нента. Видимо, чем меньше признаков, характеризующих данную группу ор-
ганизмов, тем свободнее они комбинируются. Имеются запрещённые сочета-
ния признаков, причём количество запрещений растёт быстрее, чем количе-
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ство самих признаков. Поэтому если у низших групп система имеет вид ре-
шётки свободно комбинирующихся признаков, то с усложнением организмов 
решётка начинает вырождаться (Мейен 1974).  

А. А. Любищев высказал мысль, что комбинативная система в свою оче-
редь может рассматриваться как вырождающаяся форма параметрической, 
если параметры последней приобретают независимость. Сущность ключевых 
положений Любищева описывают так:  

«Разрабатывая проблему редукционизма в биологии, Александр Любищев настаи-
вал, что: «систематика не сводится к филогении; природная система не сводит-
ся к иерархии; макроэволюция не сводится к микроэволюции» и пр. Одна из из-
вестных дискуссий, развитых им, — о реальности таксонов и о соотношения 
трех разных доктрин в природоведении — идеализма, номинализма (реальны 
только индивиды) и эволюционизма…» (Загороднюк 2019: 12). 

 
Законы эволюции органического мира 

Сергей Мейен (1974, 2001) считает, что слово «эволюция» настолько при-
вычно, что чаще всего мы даже не задумываемся над его точным смыслом. 
Сейчас оно стало почти синонимом «исторического развития». Однако тер-
мин «эволюция» не исчерпывается только этим. Смысл этого понятия 
А. А. Любищев выявляет через указание противоположных терминов, выдви-
гая четыре пары основных антитез эволюционного учения: 
 

1) эволюция (или трансформизм) — постоянство; 
2) эволюция (или преформация, развёртывание зачатков, уже имевшихся 
заранее, — эпигенез (т.е. развитие с новообразованием); 
3) эволюция — революция; 
4) эволюция — эманация (т.е. регрессивное развитие). 

 

Из этих антитез только первая окончательно решена в пользу трансфор-
мизма, хотя и в общих чертах. С чем связано ограничение многообразия ор-
ганического мира, вытекающее из многочисленных параллелизмов, — с вли-
янием внешних условий и сужением возможностей преобразования (как счи-
тает селекционизм) или с тем, что эволюция следует твёрдым законам (как 
утверждает номогенез)? Скорее всего, считает А. А. Любищев, эволюцию 
нельзя считать полностью неадаптивной, но и неверно рассматривать орга-
низм лишь как комплекс адаптаций. Роль неприспособительного (ателиче-
ского) компонента в эволюции гораздо больше, чем считал Ч. Дарвин, и счи-
тают его последователи, необходимо различать целесообразность (как сино-
ним полезности) и активное приспособление, граничащее с целеполаганием. 
В природе есть и то, и другое. 

Итак, в эволюции, по Любищеву, сочетаются самые различные, в том 
числе прямо противоположные факторы: борьба и взаимопомощь, номогенез 
и тихогенез, ателия и истинное целеполагание и т.д. 
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Законы формы живых объектов 
В основу теории номогенеза положен ландшафтный подход. Согласно 

теории номогенеза (Берг 1922, 1977), развитие организмов есть закономер-
ный, идущий в определенном направлении процесс на основе автономиче-
ских (белковых) и хорономических (влияние географического ландшафта) 
причин. Л. С. Берг (1977) отмечает, что географический ландшафт воздей-
ствует на организмы принудительно, заставляя всех особей варьировать в 
определенном направлении, поэтому направления изменчивости и ее резуль-
таты сходны. 

Однако при резком изменении ландшафта может включиться движущий 
или дизруптивный отбор, тогда противоречие «вид — среда» будет преодо-
лено в пользу вида. Это хорошо прослеживается на исторических связях ви-
дов чешуекрылых с тем или иным биотопом (Мазохин-Поршняков 1952). 
Так, Aglais urticae и Inachis io, преследуемые в поле, стараются как можно 
быстрее улететь, а в лесу, наоборот, сразу садятся на стволы деревьев. Они — 
исконные обитатели леса, хотя и освоили впоследствии открытые ландшаф-
ты. Они сохранили древесный тип покровительственной окраски и соответ-
ствующий инстинкт поиска защиты на стволе дерева. Раскрывая причинность 
пространственной структуры окраски чешуекрылых, Л. С. Берг (1977) приво-
дит примеры господства определенной окраски бабочек для того или иного 
географического региона. Так, среди бабочек Явы преобладают виды темной 
окраски, а в лесах бассейна Амазонки — синей, в северной Бразилии — 
красной, на Цейлоне — зеленой. Целый ряд Papilionidae и Pieridae с Целебеса 
объединяет своеобразная форма крыльев: передний край дуговидно расши-
рен, верхушки крыльев выдаются. В Южной Америке Heliconidae и 
Neotropidae имеют стройные формы, вытянутые узкие крылья с рисунком из 
параллельных полос. Подобная окраска свойственна и многим другим южно-
американским чешуекрылым. В Центральной Америке встречается крыловой 
рисунок, общий для многих Heliconini, Ithomiini, Nymphalini, Pieridae. В во-
сточной Бразилии те же бабочки имеют другой крыловой рисунок, но тоже 
общий для них. В верховьях Амазонки найден третий тип крылового рисун-
ка, свойственный тем же родам. Наконец, четвертый тип рисунка встречен у 
этих групп на территории Эквадора, Перу и Боливии. 

Модель эволюции признаков, по представлениям Берга, имеет центро-
стремительный характер. Она предполагает существование некой наиболее 
общей и целесообразной нормы признаков, характерной для данного региона.  

Необходимы популяционные исследования, как географических законо-
мерностей развития признаков, приводящих к возникновению в разных си-
стематических группах сходного направления развития признаков при оби-
тании этих групп в пределах одного и того же географического ландшафта на 
плоскости ареала, так и эколого-генетических закономерностей при помощи 
комплексного подхода. 

Исследование популяционной структуры признаков может оказать суще-
ственную помощь в определении и корректировке границ зоогеографических 
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выделов, в установлении их филогенетических и исторических связей в раз-
ных группах организмов. К недостаткам ландшафтного подхода можно отне-
сти отсутствие генетической и популяционной базы, а также преувеличение 
роли среды, прямо действующей на особь. При этом не учитываются воз-
можности противостояния генотипа стрессирующему влиянию среды и по-
тенциальные возможности реализации фенотипа в конкретных условиях сре-
ды (креоды развития). 

Номогенетический компонент эволюции, законы, лежащие в основе си-
стемы, отражаются в морфологии. Автор видит во взглядах А. А. Любищева 
следующие ключевые моменты составляющих механизм эволюции: 
 

1) тихогенетический (эволюция на основе случайных, непредвидимых му-
таций); 
2) номогенетический (наличие твёрдых законов развития и ограниченно-
сти формообразования); 
3) эктогенетичекий (внешние по отношению к организмам факторы); 
4) телогенетический (активная адаптация организмов).  

 

Эволюция с точки зрения номогенеза рассмотрена Ю. В. Чайковским 
(2006). Основными свойствами живых объектов, которые обусловливают 
возможность существования феномена эволюции, являются целостность, ак-
тивность, фрактальность, диссипативность и эмерджентность. 

Таким образом, на современном этапе развития эволюционного учения 
необходимо изучать законы природы, которые существуют и выявлены в хи-
мии, физике и отчасти в биологии, а не уповать только на мифический есте-
ственный отбор великого Ч. Дарвина (Чайковский 2003, 2006). 
 

«Темы исследований, поднимаемые А. А. Любищевым, находятся на стыке разных 
направлений общей биологии и теории эволюции. В таких случаях всегда есть 
риск, что адепты одного из направлений, которые всегда найдут основания для 
недовольства, будут выступать с критикой подобных работ. Первопроходцам 
это придется пережить, утешая себя тем, что история науки убедительно до-
казывает, что прогресс в науке и прорывы в нашем познании всегда осуществля-
лись на стыке дисциплин, прежде развивающихся отдельно» (А. В. Яблоков, 
личн. сообщ., 15.02.07). 

 

Без влияния А. А. Любищева разработка современной теории эволюции 
была бы просто невозможна. Такие люди, как А. А. Любищев нужны всякому 
народу, чтобы стимулировать духовное развитие общества. Это что-то вроде 
пробирного камня, о который можно потереть металл и определить по харак-
теру следа, из чего он сделан. В спорах с А. А. Любищевым очень ясно вы-
ступали сильные и слабые стороны любой научной гипотезы или концепции 
(Яблоков 2001). А. А. Любищев сумел зажечь факел не только отечествен-
ной, но и мировой биологической науки, который светит нам до сих пор и 
будет еще настоящим маяком в научном пути многих исследователей (Арте-
мьева 2007). 
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Сегодня мы имеем возможность наблюдать конфликт двух направлений в 
изучении феномена эволюции и одного из его проявлений — внутриводой 
изменчивости признаков: традиционно типологического (в центре внима-
ния — тип), которого придерживаются таксономисты и систематики и попу-
ляционного подхода (в центре внимания — популяция и градиент изменчи-
вости по ареалу), который характерен для представителей популяционной 
биологии и прикладной экологии. Кто же прав? «Правы и Ламарк и Дар-
вин!», как справедливо заключил в своей работе А. Г. Зусмановский (2003). 
Истина всегда находится на линии горизонта, она всегда впереди, так как 
процесс развития биологической науки не зависит от чьего-то желания или 
нежелания видеть одно и не замечать другого, развитие науки бесконечно и 
объективно, многопланово и в этом ее главная ценность как части обще-
ственного сознания. Диалог продолжается… 
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Резюме 

АРТЕМ’ЄВА, Є. Сучасна еволюціоністика та погляди О. Любищева на проблему виду. —
З появою дарвінізму, у вченні про форму стали домінувати історичний, функціональний та 
адаптивний підходи. За словами О. Любищева, «Історична морфологія пожерла конструкти-
вну». Завдання морфології та систематики тісно змикаються. Обидві дисципліни повинні 
скеровуватися на виявлення законів, які керують різноманіттям органічного світу. Номоге-
нетичний компонент еволюції, закони, що лежать в основі системи, відображаються в мор-
фології. І, навпаки, схожість органів, що мають різне походження, факти неповної гомології, 
преадаптованість форм, величезна кількість паралелізмів та багато інших морфологічних 
чинників доводять не тільки наявність законів форми, але і номогенетичного компонента 
еволюції. Незважаючи на гетерогенність і виняткову складність у будові організмів, є про-
никаюча через всю систематику повторюваність подібних форм, що наводить на думку, що 
форми організмів не є епіфеноменом складної структури. Прекрасним прикладом закономір-
ної мінливості є «Закон гомологічних рядів спадкової мінливості» М. І. Вавилова: «знаючи, 
які мутаційні зміни виникають у особин певного виду, можна передбачити, що такі ж мутації 
в подібних умовах будуть виникати у споріднених видів та родів». Для О. Любищева голов-
ними компонентами еволюції були: 1) тихогенетичний (еволюція на основі випадкових, не-
передбачених мутацій); 2) номогенетичний (наявність твердих законів розвитку і обмежено-
сті формоутворення); 3) ектогенетичний (зовнішні по відношенню до організмів фактори); 
4) телогенетичний (активна адаптація організмів). У даний час на перший план виходить ви-
вчення архітектоніки та проморфології, тобто симетрії організму.  
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ZAGORODNIUK, I. Theodosius Dobrzhansky’s scientific work in Kyiv: key milestones and col-
leagues (a story of one photograph). — Details of the development of studies, the circle of com-
munication and the subsequent fate of colleagues of Th. Dobrzhansky during his work in Kyiv in 
1920–1924 are considered. Information is given on the stages of professional growth and affilia-
tions of the young scientist (5 key positions) and his main scientific achievements during his work 
in Kyiv (5 positions), which became the basis for further rise to worldwide recognition. The only 
known collective photo of the Kyiv period is analysed in detail with attention to the location and 
colleagues showed on the photo. The photo was unambiguously taken in the Zoological Laboratory 
of Kyiv Polytechnic Institute. This is evidenced by the details of the entourage and comparison of 
images of stuffed animals in the photo of 1924 and 1902. Detailed information is given about each 
of Dobrzhansky’s colleagues showed in the photo: M. Greze, S. Ivanov, Y. Kerkis, L. Kossa-
kovsky, O. Lebedev, M. Levitt, and G. Shpet. With the exception of Dobrzhansky, Prof. Lebedev 
and M. Greze, the team in the photo can be identified as a group of zoologists, most of whom just 
planned to became or already were students. Among Dobrzhansky’s students or junior colleagues, 
only Y. Horoshchenko is absent in the photo. All of them remained in contact with Dobrzhansky 
after his departure to Petrograd and New York. 

 
Вступ 

Феодосій Добржанський — всесвітньо відомий еволюційний біолог, по-
пуляційний генетик, дослідник різноманіття низки груп комах, надто родини 
сонечок, один із творців найбільш визнаної наразі еволюційної парадигми — 
синтетичної теорії еволюції. Його дослідження широко відомі завдяки дороб-
кам «колумбійського» періоду, який почався на межі 1927–1928 років з отри-
мання дослідником стипендії від фонду Рокфеллера для роботи в лабораторії 
Моргана (Adams 1994). 

Побутує хибна думка про те, що це американський науковець із російсь-
ким корінням, що його старт як фахівця стався в Ленінграді, без належної 
уваги або зі зневажливим згадуванням його українського походження й київ-
ських стартів — цим просочені історичні розвідки наших північних сусідів 
(напр., Захаров-Гезехус 2010; Krementsov 2014). Тільки в окремих працях 
знаходимо належне визнання київського старту й доробку, як от: «Ведущим 
сотрудником Филипченко был Ф. Г. Добржанский, приехавший из Киева 
сложившимся зоологом» (Бабков 2007: 466). 

http://doi.org/10.53452/nt1262
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У біографії дослідника чільне місце займають наукові школи Києва, його 
власні наукові доробки київського періоду і співпраця з такими відомими фа-
хівцями, як В. Лучник, С. Кушакевич, В. Вернадський, О. Лебедєв, Г. Леви-
цький, а так само й навчання у Першій київській гімназії, Університеті св. 
Володимира й Київській Політехніці, робота в Українському науковому то-
варистві, на кафедрі зоології КПІ та в Зоологічному музеї ВУАН. Все це було 
дуже важливим, і це не можна вилучити з його й нашої історії, як би це не 
«забували» інші (Загороднюк 2019b, 2021). 

Мета цієї роботи — узагальнити головні доробки науковця в його київсь-
кий період та розшифрувати єдине відоме фото київського періоду, включно 
з аналізом місця зйомки та персонажів, зображених на ньому — зіркового 
складу кафедри зоології КПІ, якою керував Лебедєв. 
 
Київські афіліації й доробки науковця 

Становлення дослідника і його наукових задатків пов’язують з поперед-
німи кількома періодами його зростання, серед яких виразно виокремлюють-
ся п’ять етапів (стисло, за: Загороднюк 2021):  

1) навчання в Першій київській чоловічій гімназії, де дослідник під керів-
ництвом доц. Віктора Лучника (1892–1936) розпочав власні ентомологічні 
дослідження; навчання тривало протягом 1909–1917 рр.;  

2) навчання в Університеті св. Володимира (надалі Київському універси-
теті) під науковим керівництвом проф. Сергія Кушакевича (1878–1920), де 
дослідник провчився три роки (1917–1920), до закриття університету більшо-
виками, після чого змушений був перейти до іншого вишу;  

3) продовження навчання (1920–1921) і подальша робота асистентом на 
кафедрі зоології Київського політехнічного інституту (КПІ) під керівництвом 
проф. Олександра Лебедєва (1874–1936), за активної взаємодії (слухання ле-
кцій, проживання в гуртожитку) з Григорієм Левицьким (1878–1943); робота 
в КПІ тривала, найімовірніше, до кінця 1923 р.; 

4) участь у роботі Природничої секції Українського наукового товариства 
(1918–1921) й надалі як «член Зоологічної секції [ВУАН]» (1922) (за: Список 
1993), яка по суті була продовженням діяльності УНТ; у 1922 р. також як се-
кретар Першої та Другої київських зоологічних конференцій, проведених 
спільними зусиллями УНТ та ВУАН; 

5) робота в Зоологічному музеї ВУАН у найперший період його форму-
вання — з середини 1921 до кінця 1922 р., у т. ч. на посадах «зоолог серед-
нього складу Зоологічного музею [ВУАН]» (1921) та «постійний співробіт-
ник Зоологічного Кабінету [ВУАН]» (1922). Є свідчення про роботу на Київ-
ській (1917) та Мліївській (1921) ентомологічних станціях. 

Цей «доамериканський» перелік місць навчання й роботи молодого нау-
ковця засвідчує визначну роль київських вишів, наукових товариств та інсти-
туцій у становленні науковця (Загороднюк 1919a, 2021). 
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Звісно, що зведення «доамериканського» періоду роботи до короткотер-
мінового перебування Добржанського в Петербурзі, де він був у постійних 
суперечках і фактично конфліктних стосунках із керівником лабораторії 
Ю. Філіпченком, не може відображати ключові етапи його зростання. Не мо-
же вже тому, що ключові етапи становлення були в Києві, у тому числі осно-
вними автор вважає такі п’ять (за: Загороднюк 2021): 
 

1) перші 16 наукових праць написані ним саме в період роботи в Києві; всі 
вони самостійні, і всі вони показують вміння дослідника шукати аудито-
рію і писати різними мовами — у переліку публікацій 1917–1924 років є 
праці, опубліковані трьома мовами (українська, російська, німецька) в 
10 різних виданнях України, Росії та Німеччини; 

 

2) дослідником зроблено велику кількість наукових доповідей, у тому чи-
слі тільки протягом 1922 р. — п’ять доповідей на засіданнях Зоологічної 
секції УНТ, а ще були доповіді на «Другій конференції київських зооло-
гів», проведеній УНТ та ВУАН 20–30 жовтня 1922 р., де Добржанський 
був секретарем конференції, а також на Першому з’їзді зоологів, анатомів 
та гістологів 15–21 грудня 1922 р. в Петрограді; 

 

3) у працях київського періоду, присвячених вивченню мінливості соне-
чок, Добржанський сформулював низку ключових положень про геогра-
фічну та внутрішньо-популяційну мінливість морфологічних ознак видів 
та їхнє значення для розвитку геногеографії й уявлень про зміщення час-
тот поліморфних ознак в географічних популяціях модельних видів, зок-
рема сонечок (напр. Добржанский 1924); 

 

4) розвиток досліджень репродуктивних систем комах, завдяки чому дос-
лідник зміг порівнювати мінливість екстер’єрних та генеративних ознак 
та оцінювати роль і значення репродуктивної ізоляції у формуванні між-
видових бар’єрів, що стало ключовим при аналізі мутантних ліній дрозо-
філ і врешті дало досліднику найбільше визнання; 

 

5) початок порівняльно-морфологічних досліджень мутантних ліній дро-
зофіл, отриманих влітку 1922 р. з лабораторії С. Четверикова (в минулому 
відомого київського зоолога — карцинолога та лепідоптеролога), які були 
доставлені Г. Меллером з лабораторії Моргана; підготовка перших публі-
кацій, в яких показано, що міжлінійна гібридизація або стерильність ви-
значаються відмінностями статевої системи, які так само маркують мута-
ції, як і колір чи розміри очей та тіла. 

 

Ці п’ять напрямів роботи та доробків дослідника в його Київський період 
визначили всі подальші його успіхи і разом із доброю вдачею, гарними збіга-
ми обставин і надзвичайною цілеспрямованістю й наполегливістю дослідни-
ка визначили його подальший злет до вершин наукової слави. Ця важлива де-
таль опускається дослідниками історії науки. 
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Колективна фотографія 1923/1924 року 
Існує кілька версій однієї фотографії, на якій зображено групу людей, се-

ред яких позначено й Добржанського. Серед інших це фото міститься у статті 
М. Голубовського (Голубовский 2000), у підручнику «Еволюція» М. Рідлі 
(Ridley 2004) та у монографії М. Адамса про Ф. Добржанського (Adams 
2014). Підпис у М. Голубовського: «Феодосий Добжанский (сидит, второй 
слева) со своими коллегами-зоологами Киевского университета перед отъез-
дом в Петроград, 1924 г.» (і додано інформацію про ще одну персону — 
«крайний справа в верхнем ряду — юный Ю. Керкис»); фактично те саме 
вказано у книзі М. Рідлі: «Figure 1.9. Theodosius Dobzhansky (1900–75) in a 
group photo in Kiev in 1924; he is seated second from the left at the front, in the 
great boots» (Ridley 2004: 16). 

Існує також версія російських «добржанознавців» Я. Галла й М. Конашева 
(1990) з «1923» роком і позначенням місця як «Київський університет», її ва-
жливим компонентом є перелік імен (хоча частина й під питанням: «На кафе-
дрі зоології Київського університету: сидять — М. Левітт, Ф. Добржанський, 
А. Лебедєв, (?) Грезе, Г. Шпет; стоять — (?) Іванов, (...?), Ю. Керкіс. Київ, 
1923 р.» (с. 82). 

З можливих місць розглядалися зоологічні музеї КПІ, КНУ, НУБіП та 
ВУАН. Позначення місця як Київський університет (Галл & Конашев 1990; 
Голубовский 2000) неправдоподібно: університет тоді не діяв. 
 

 
Рис. 1. Феодосій Добржанський серед колег та учнів на кафедрі зоології КПІ; за реконструкцією 
автора, фото зроблено в Зоологічній лабораторії Київської політехніки 31 січня 1923 р., відтво-
рене у багатьох виданнях; тут редаговано. 
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Першим, окрім Добржанського, ідентифікованим персонажем став Олек-
сандр Лебедєв (у центрі), який працював і в КПІ (з 1900 до принаймні почат-
ку 1924 р.), і в сільгоспінституті (з 1922 до 1930 р.1). Тому говорити про місце 
зйомки складно, хоча ясно, що це мала бути кафедра Лебедєва.  

Важливі деталі додано у спогадах дочки Добржанського, Софії (Dob-
zhansky Coe 2014), яка навела те саме фото з розлогим підписом: «Fig. 3. The 
photo given to Dobzhansky in Kiev as a going-away present, inscribed "to dear 
ThD from his colleagues" («Дорогому Т.Д. від колег»). Top row, left to right: 
Sergei Ivanov, Longin Kosakovsky, Iulii Kerkis. Bottom row, left to right: 
Μ. M. Levit, Dobzhansky, A. G. Lebedev, N. S. Greze, and G. I. Shpet.» (с. 17). 
Тобто фото підписане на пам’ять про колег у зв’язку з від’їздом, але чому са-
ме такий «набір» колег, де і коли це було — не ясно. 

Реконструкція повних імен така: стоять — Сергій Іванов, Лонгін Косса-
ковський, Юлій Керкіс; сидять — Михайло Левітт, Феодосій Добржанський, 
Олександр Лебедєв, Микола Грезе, Георгій Шпет. Всі ці імена є відомими; 
докладніше про кожного з зображених далі. Звертає на себе увагу артистизм 
героїв фото: всі вони розташовані невипадково (в центрі Лебедєв) і у всіх уз-
годженим способом перехрещені руки і ноги. 

Щодо складу «команди», то на фото немає тих, хто був на той час викла-
дачами, зокрема й у Добржанського. Зокрема, там немає Григорія Левицько-
го, який працював на кафедрі Лебедєва і викладав у Добржанського (ще й 
жили вони в одній кімнаті), і працював в Києві до 1925 р. Немає і Миколи 
Вагнера (викладач КПІ з вересня 1918 р.), ентомолога й ботаніка, з яким До-
бржанський чимало спілкувався і жив у гуртожитку КПІ в одній кімнаті2. Ди-
вною є й відсутність С. Оболенського, з яким Ф.Д. дружив, і який увів його в 
колектив. Немає там і колег із Зоологічного музею ВУАН, та й всі названі у 
підписі прізвища, окрім Добржанського, жодного разу не згадані в нарисах 
про цей зоомузей (Караваєв 1926; Шарлемань 1932). І ще звертає на себе ува-
гу вікова однорідність команди. 

Однією з гіпотез є те, що на фотографії — О. Лебедєв та Ф. Добржанський 
з групою своїх учнів, можливо, й не студентів. Фото, судячи з одягу, напевно 
осіннє або зимове. Оскільки подібні фото робили не часто, можна припусти-
ти, що учні приходили з якоїсь помітної нагоди. Цією нагодою міг бути пере-
їзд кафедри до сільськогосподарського інституту або й від’їзд Ф. Добржансь-
кого з Києва3. Переїзд кафедри — найімовірніша подія, яку прокоментовано 
далі. Проте й друга причина (від’їзд) є реальною, але ще й третя причина 
майже на поверхні — зібрання з учнями. 

                                                           
1 До 1918 р. як аграрне відділення КПІ, до 1922 р. — як агрономічний факультет КПІ, з вересня 
1922 р. — як Київський сільськогосподарський інститут імені Раковського, на базі якого згодом 
сформовано Українську сільськогосподарську академію, нині НУБіП України. 
2 Відомо, що у 1921 р. Микола Юлійович був ентомологом Акліматизаційного саду (Список 
1993). Більше про нього — в нарисі «Вагнер Микола Юлійович...» (Карамат 2019). 
3 Версія з днем народження Лебедєва нереальна: у 1923 і 1924 рр. в Києві було +8–9 °С.  
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Місце виготовлення фото 
Історія розшифровування фото включала не лише ідентифікацію персон, 

але й приміщення та елементів інтер’єру. У колекції давніх фотографій з зоо-
логічними інтер’єрами, зібраними автором для реконструкцій місць і подій 
«зоологічного життя», є дві світлини 1902 р. з архіву музею історії КПІ4. 
Особливістю обох фото є гарна деталізація і те, що вони стосуються просто-
рих приміщень з надвисокими стелями і дверима. 

Реконструйоване автором місце фотозйомки — Зоологічна лабораторія 
Київської політехніки (КПІ), що з’ясовано за збігами деталей інтер’єра та 
опудал, наявних на фото, з фотографіями Зоологічної лабораторії та Зоологі-
чного музею КПІ, зробленими у 1902 р. Фото колективу зроблено у Зоологіч-
ній лабораторії в її дальній частині (рис. 2), в районі останніх трьох столів. 
Це з’ясовано за 16-ма збігами окремих деталей, що наявні на світлинах 
1902 р., та на світлині з колективом зоологів 1923 р. 

Фото Зоологічної лабораторії. Очевидно, що у 1902 р. музей знаходився 
за дальніми дверима (рис. 2), над якими був напис «Зоологическій музей», 
напис відсутній на фото 1923 р. (проте на світлині виглядає медальйон, який 
був над написом). Ключовими інтер’єрними деталями є: високі двері, у понад 
1,5 зрости людини, розташований у кутку дугоподібний елемент (ймовірно, 
труба опалення) і над ним — вимикач із трьома дротами, однаково спрямова-
не на обох фото праве освітлення кімнат, характерні деталі стільців, парапет 
перед центральною дошкою, шафа з характеристичними сегментами, верхом 
та елементами оздоблення стоїть на тому самому місці, що й на колективно-
му фото 1923 р. (див. рис. 1). 

Фото Зоологічного музею. На фото 1923 р. музей виглядає зліквідова-
ним — напису «ЗМ» немає, опудала перенесені до Зоологічної лабораторії, 
проте вони пізнавані: опудало свині з купою гілок під ним (ліворуч на фото 
1902 р.) на фото 1923 р. розташоване на дальній шафі праворуч (видно част-
ково); рись із птахом у лапах розташована на фото 1923 р. ліворуч; поруч ри-
сі ліворуч на фото 1923 р. є дрохва, ідентична дрохві, що на дальній шафі на 
фото 1902 р.; те саме стосується близько розташованого опудала сипа на ха-
рактерній з пап’є-маше сірій підставці. Величезний пелікан, ледь помітний на 
фото 1902 р. через пересвітлення, на фото 1923 р. стоїть біля Керкіса. На обох 
світлинах є людський кістяк з конусоподібною (розширеною донизу) груд-
ною кліткою, що буває нечасто. 

Про музей і колекції. З порівнянь фото 1902 та 1923 років очевидно, що на 
початок 1924 року Зоологічний музей КПІ був розформований. Судячи з пе-
ренесених у клас (у колишню Зоологічну лабораторію) окремих розтиканих 
по шафах опудал і відсутнього напису «Зоологічний музей», музею вже не 
було. Окрім того, і сам клас вже був без столів та плакатів, видимих на фото 
1902 року. Оскільки з 1922 р. кафедра Лебедєва обслуговувала сільськогос-
подарський інститут, та й Зоологічний музей ВУАН від середини 1921 р. та-
                                                           
4 Обидва фото вміщено на вебсайті КПІ http://museum.kpi.ua/lib/photo/kpi-1902/ 
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кож почав свою активну діяльність, можна припустити, що більшість зразків 
було перевезено на нові місця. Зокрема, подібне (очевидно, те саме) опудало 
сипа, що сидить на шафі на «камені», є в нинішньому відділі зоології ННПМ. 
Інші об’єкти ідентифікувати з наявними у сучасних зоологічних колекціях 
Києва не вдалося. Понад те, шукати збіги з музеями КНУ та НУБіП тепер не-
можливо: обидва вони згоріли під час лихоліть 1942–1943 років, і світлини з 
експозиціями не збереглися. 
 

 
 

 
Рис. 2–3. Дві світлини «зоологічної» тематики з сайту музею КПІ: фото Зоологічної лабораторії 
(вгорі) та Зоологічного кабінету (внизу), виготовлені 1902 року. Аналіз збігів з колективним фо-
то (рис. 1) представлено у тексті. Обидві світлини обрізано по висоті. 
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Про колектив зоологів на фото 
Інформацію зібрано маленькими порціями з різних джерел, включно з 

оглядом історії зоологічних досліджень в Україні Б. Мазурмовича (1972), іс-
торії УНТ (Онопрієнко & Щербань 2008), спогадами дочки Добржанського 
(Dobzhansky Coe 2014), низці зоологічних оглядів (Караваєв 1926; Мешкова 
2009 та ін.), а також на основі аналізу різноманітних бібліографічних оглядів, 
зокрема й давніх зоологічних видань України (Загороднюк & Пархоменко 
2017) та історії УНТ (Онопрієнко & Щербань 2008). На фото колеги розмі-
щені особливим порядком — у центрі Лебедєв, поруч асистенти, далі студен-
ти, а другим рядом стоять майбутні студенти. 

Грезе, Микола Самуїлович (1886–1942) (внизу перший праворуч від Лебе-
дєва) — зоолог, ентомолог. Після закінчення Московського університету 
працював асистентом на кафедрі зоології у штаті Зоологічного музею того ж 
університету, брав участь у створенні його експозицій5. Разом із сім’єю пере-
їхав до Києва у 1918 р., працював викладачем (ймовірно, саме в КПІ), зго-
дом — науковим співробітником на Дарницькій дослідній лісовій станції (то-
гочасний центр лісової ентомології), де підготував і захистив дисертацію. Пі-
сля переводу станції до Харкова і створення там Інституту лісового госпо-
дарства та лісомеліорації працював там (з 1931 р.) завідувачем сектору; заги-
нув 1942 року в окупації. Син Володимир (1915–1988) став відомим гідробіо-
логом, директором Інституту біології південних морів (1968–1977), чл.-кор. 
АН УРСР (1967), віце-президентом Всесоюзного гідробіологічного товарист-
ва (1976–1981) (Сивцова 2006). 

Добржанський, Феодосій Григорович (1900–1975) (внизу другий ліво-
руч) — герой цього дослідження, ентомолог, морфолог, популяційний біолог. 
Випускник Київського університету (1920) та Київського політехнічного ін-
ституту (1921), співробітник кафедри зоології КПІ та Зоологічного музею 
ВУАН (1921–1924), член Зоологічної секції Природничого відділу Українсь-
кого наукового товариства та секретар зоологічних конференцій зоологів Ки-
єва 1922 року; з січня 1924 р. — переїзд до Петрограду. Про доробки київсь-
кого періоду див. вище; аналіз доробків є й в оглядах Ф. Аяли та М. Адамса 
(Ayala 1985; Adams 1994). 

Іванов, Сергій Петрович (1906–1938) (вгорі перший ліворуч) — зоолог, 
еколог, ентомолог. Дослідника називають першим, хто почав вивчати в Укра-
їні екологію комах (Долин et al. 1985). Один з постійних співробітників ка-
федри Лебедєва, з яким згодом (приблизно з 1930–1934 р.) працював у відділі 
екології Зообіну; вивчав як цикад (Іванов 1928), так і ґрунтову фауну (Іванов 
& Кришталь 1933). Кандидат наук з принаймні 1934 р. (Онищенко 2003a: 
513). Автор керівництва «Методи кількісного обліку наземної фауни»» 
(1930), теоретичних основ прогнозу шкідників (Іванов 1936), один з авторів 
монографії «Масові розмноження тварин і теорії градацій», підготовленої ра-
зом з М. Левіттом та Є. Ємчуком (Іванов et al. 1938). Роботу в Зоологічному 
                                                           
5 За Вікіпедією: https://bit.ly/35rgvOb. Там само є фото харківського періоду (1932 р.). 
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музеї [ВУАН] С. Іванов поєднував з роботою на «Київській обласній сільсь-
когосподарській дослідній станції» (Долин et al. 1985). Пішов з життя 1936 р. 
(Долин et al. 1985); за іншими даними був старшим науковим співробітником 
Інституту зоології та біології у 1934–1938 рр. (Онищенко 2003a: 513; Онище-
нко 2003b: 590). 

Керкіс, Юлій Якович (1907–1977) (вгорі праворуч) — генетик, селекціо-
нер. Давній приятель Добржанського, спільно з ним захоплювався ентомоло-
гією. У 1925–1927 рр. — «нештатний постійний співробітник Зоологічного 
музею (кабінету)» ВУАН (Онищенко 1998: 617)6. Поїхав до Ленінграда слі-
дом за Добржанським, працював препаратором у Зоомузеї РАН, у 1926 р. 
вступив до природничого відділення фізико-математичного факультету Ле-
нінградського університету. За прикладом старшого колеги підготував свою 
першу працю про статеву систему водяного клопа; спеціалізувався на кафед-
рі генетики у Ю. Філіпченка, згодом працював у нього7 в Лабораторії генети-
ки АН СРСР. Співпрацював з О. Ляпуновим з питань моделювання процесів 
успадкування ознак (Керкис & Ляпунов 1941). Неодноразово зазнавав репре-
сій радянської влади, «мічурінізм» пережив у Таджикистані. Непростий шлях 
завершився 1967 р. посадою професора кафедри загальної біології Новоси-
бірського університету. 

Коссаковський, Лонгін В. (вгорі по центру) — зоолог, гідробіолог. Єди-
ний, про кого не знайдено подробиць. Відома спільна праця з Добржанським 
у матеріалах Всеросійського гідрологічного з’їзду, про мінливість ставковика 
великого у різних типах водойм (Добржанский & Коссаковский 1925). У цій 
публікації афіліація авторів вказана як «Київська гідробіологічна станція». В 
ННПМ збереглося 6 серій (32 екз.) молюсків, зібраних Добржанським [напе-
вно з Коссаковським] у Пущі-Водиці 1918 р. (Загороднюк 2021). В Зоологіч-
ному інституті РАН є кілька серій зразків різних груп комах, зібраних 
«Коссаковским» у 1918–1919 р. у Бірську (Башкортостан): листоїдів (Chryso-
melidae), пластинчастовусих (Scarabeidae), клопів (Hemiptera), мух-зеленяків 
(Dolichopodidae). З цього можна припустити, що дослідник був родом із Бір-
ська і там починав свою кар’єру, а потім переїхав до Києва. Невдовзі помер 
від пухлини мозку (Land 1962). 

Лебедєв, Олександр Георгійович (1874–1936) (внизу по центру) — енто-
молог, еколог, вчитель фактично всіх згаданих тут науковців. Випускник Ка-
занського університету (1899), з 1900 р. викладає у Київському політехніч-
ному інституті та у відділеному від нього у 1922 р. Київському сільськогос-
подарському інституті. У 1930 р. при реорганізації Біологічного інституту і 
створення на його основі біо-зоологічного інституту ВУАН, надалі відомого 
як «Зообін», перейшов до останнього. Фундатор і керівник відділу екології 
Зообіну у 1934–1936 р. Паралельно з роботою в ВУАН у 1935 р. очолив ка-
федру зоології безхребетних на Біологічному факультеті Київського універ-
                                                           
6 Згідно з описом поточного штату ВУАН за 1924–1927 рр. у цьому томі «Історії НАНУ» Юлій 
Керкіс — єдиний згаданий для того періоду зоолог із числа наведених тут. 
7 Після смерті Ю. Філіпченка (травень 1930) лабораторією завідував М. Вавилов. 
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ситету. Ініціатор, упорядник і редактор «Збірника праць сектору екології на-
земних тварин ІЗБ» (1933, надалі — «відділу...»), яких вийшло три числа (Ле-
бедєв 1933, 1935, 1936). Помер 27.01.36. 

Левітт, Михайло Михайлович (1903–1938) (внизу ліворуч) — зоолог, еко-
лог, ентомолог, учень О. Лебедєва. З 27 червня 1934 р. — вчений секретар 
Інституту зообіології (Онищенко 2003a: 405). Приділяв увагу спалахам чисе-
льності комах: 1935 р. спільно з С. Івановим підготував працю «Про вивчен-
ня плідності комах...», а згодом і монографію «Масові розмноження тварин і 
теорії градацій» (Іванов et al. 1938). Як широко ерудований еколог, М. М. Ле-
вітт у цій книзі написав розділ, пов'язаний з проблемою градацій, розібрав 
питання термінології та мінливості плідності (Мазурмович 1972). Він перший 
у Київському університеті читав курс екології тварин. Пішов з життя 1936 р. 
(Долин et al. 1985), 21.07.1936 (Шаповал 2016: 298); за іншими даними був 
заступником директора з наукової частини Зообіну в 1934–1938 рр. і (після 
смерті Лебедєва) завідував відділом екології (Онищенко 2003a: 523; Онище-
нко 2003b: 601). 

Шпет, Георгій Йосипович (1905–1978) (внизу праворуч) — зоолог, гідро-
біолог, морфолог, доктор біологічних наук (1958), професор (1964). У 1925 р. 
закінчив київський ВІНО за фахом «біологія». У 1929–1934 рр. був співробі-
тником «Катедри експериментальної зоології з Біологічним інститутом, Зоо-
логічним музеєм та Дніпрянською біологічною станцією», де в рамках тема-
тики Біологічного інституту «ізоляцію вивчали на різних мутаціях <...> 
Drosophila melanogaster (Ю. Шпет)» (Сохань 1998: 217). Науковий співробіт-
ник Інституту зоології та біології (1934–1935) (Онищенко 2003a: 555)8. Пра-
цював у Київському університеті в НДІ біології (1937–1941) і Зоологічному 
музеї (1941–1942), в Інституті захисту рослин (1942–1943), Українському 
НДІ рибного господарства (1945–1977) (Грициняк et al. 2015). У колекції 
ННПМ є збори риб 1930 р. з Байкалу (Романь 2017). Докторська дисертація 
(1958) — «Про зв’язки між онтогенезом і філогенезом у членистоногих», ві-
дома монографія — «Збільшення темпу росту і продуктивності в еволюції 
тварин» (Шпет 1971). Працював над виведенням культур дафній, приділяв 
значну увагу вивченню продуктивності ставкових господарств (Мазурмович 
1972). За його керівництва захищено 19 кандидатських, він був опонентом 
60 кандидатських і 4 докторських дисертацій, опублікував 199 праць та 
2500 рефератів для РЖ «Біологія» та «Географія» (Грициняк et al. 2015). 

Ще один учень Добржанського — Юрій Горощенко (1906–1995) — на 
світлині відсутній. Можливо, він був автором пам’ятного фото. 
 

Про «команду» Добржанського 
Аналіз складу групи на фото засвідчує, як відмічено вище, її своєрідний 

склад. На фото немає частини викладачів — ні Григорія Левицького, ні Сер-
                                                           
8 За іншими даними, працював в Інституті зоології у 1928–1942 (Грициняк et al. 2015) або 1929–
1932 рр. (Романь 2017), що не узгоджується з історією ВУАН: до 1930 р. існував Біологічний 
інститут, з якого через низку інституцій 1939 р. виник Інститут зоології. 
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гія Оболенського, ні Миколи Вагнера, щоправда, є Микола Грезе: він в трійці 
центрових» на стільцях (Дображанський, Лебедєв, Грезе). Навколо них — ті, 
хто був або планував бути студентом, у т.ч. Г. Шпет (закінчив ВІНО 1925 р.), 
Ю. Керкіс (з 1926 р. в Ленінградському університеті); М. Левітт (на три роки 
молодший за Добржанського і в листах до нього 1934–1935 рр. звертався на 
«Ви»; див.: Конашев 2014). Отже, на фото — якийсь клуб, пов’язаний з кафе-
дрою і Добржанським. 

Пояснення щодо клубу дають спогади Ф. Добржанського (Land 1962), що 
відмічав і М. Конашев: Ф. Добржанський організував при кафедрі школу мо-
лодих зоологів з чотирьох осіб: M. Левітта, Г. Шпета, С. Іванова та Ю. Кер-
кіса; у його спогадах є характеристика кожного. Згодом до них приєднався 
Ю. Горощенко (Конашев 1991: 59). Кожний «отримав» для досліджень окре-
му групу тварин, і це була спільна робота, від збору матеріалу до його ви-
вчення9. Надалі, перебуваючи в Ленінграді, Добржанський докладав зусиль 
до того, щоби перевезти до себе своїх учнів, зокрема Ю. Керкіса, Н. Медве-
дєва, Ю. Горощенка (Конашев 2000). 

Пізніші ленінградські фото виглядають дуже по-київськи, наче то був не 
склад кафедри генетики ЛУ, а десант київських зоологів, як от на колектив-
ному фото кафедри в січні 1927 р. (напр.: Конашев 1991: 61), де в підписі на-
звані: «сидять Е. Гагейзель, Ю. Філіпченко, Н. Сіверцова; стоять Ю. Керкіс, 
Г. Шпет, С. Іванов, Ф. Добржанський, Т. Лепін, Ю. Горощенко, M. Левітт». 
Тобто з 10 осіб 7 — кияни й колишні кияни (курсив), один пітерський і 
два невідомого мені походження. Троє з них — Шпет, Іванов та Левітт — й 
надалі продовжували працювати в Києві. 

Отже, варто прийняти, що на фото — молода команда, що діяла при кафе-
дрі зоології і була пов’язана з Добржанським як на той момент, так і надалі, 
коли він виїхав до Ленінграду. Згодом троє переїхали за ним10, ще троє приї-
жджали, відомо листування Левітта й Шпета з ним вже під час роботи в Нью-
Йорку. З киян пережив сталінізм лише Г. Шпет. 
 
Про роботу поза КПІ, перегини в історії та від’їзд 

Збір матеріалів про Добржанського показав, що існує величезна кількість 
суперечностей і помилкових трактувань окремих фактів та ситуацій. Звісно, 
після періоду тривалого забуття, фактично вже по смерті науковця та на хви-
лі «гласності» й повернення до істин почався період відновлення історичних 
картин, і Добржанський став одним із героїв.  

Проте повернення його в європейські контексти проходило під гаслом 
відновлення історії російської науки, через що і Київ підкреслено подають 
провінцією, і рідну йому Вінниччину підкреслено називають «Подільською 

                                                           
9 Помилкова інтерпретація спогадів — «Кожен отримав від Добржанського тему дослідження 
сонечок» (Конашев 1991: 59). Добржанський не використовував учнів під свої задачі, а, навпаки, 
сприяв їхньому власному росту і спеціалізації. 
10 Одна — Наталія Сіверцева — влітку 1924 р. стала його дружиною. 
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губернією Російської імперії». І звісно, це «великий русский ученый». Ясно, 
що для відновлення тих сторінок історії, які були забуті, викривлені або й не-
написані, потрібні час та зусилля. Проте сумно стає й від зворотних переги-
нів. Так, в історії кафедри генетики Київського університету, до якої До-
бржанський не мав жодного стосунку, знаходимо раптом таке: 
 

«У 1923 р. у Києві при АН УРСР було створено Комісію з експериментальної біо-
логії та генетики з метою координації всіх генетичних досліджень в Україні. Очо-
лив її І. І. Шмальгаузен. <...> Шмальгаузен не тільки був науковим керівником до-
слідницької роботи, а й сформував школу генетиків-еволюціоністів (Ф. Г. Добр-
жанський, П. О. Ситько, Г. І. Шпет, М. І. Драгомиров, Б. І. Балінський, М. М. Си-
ницький)...» (Голда et al. 2005)11. 

 

Ясно, що у 1923 р. академія наук мала іншу назву — «ВУАН». Але справа 
в іншому: Добржанський не був учнем Шмальгаузена і не працював під його 
керівництвом. І Шмальгаузена дотепер не називали засновником генетичної 
школи в Україні та кафедри генетики КНУ. 

Контраверсійна інформація йде від російських колег з посиланнями на 
спогади Добржанського. Так, є інтерпретація спогадів Добржанського про те, 
як він 1923 року ходив до «провідного націоналіста Омельченка» на співбе-
сіду для заміщення вакансії професора зоології, і той відмовив через те, що 
«Добржанський не показав себе великим українським патріотом» (Konashev 
2014: 70). Насправді, у цих спогадах мова про інше: його гріла перспектива 
отримати (у 23 роки) посаду професора, проте все це пересилювало бажання 
потрапити до Петербурга. Дослівно так: 
 

«... Тож мене покликали на співбесіду з директором Ветеринарного інституту, або 
президентом чи як його там називали, який був одним із лідерів українського на-
ціоналізму, на прізвище Омельченко. Професор Омельченко прийняв мене вдома; 
ми мали приємну розмову українською мовою, в якій він сказав щось на зразок: 
"Звичайно, ти не полишив би рідний край і не поїхав би до Петрограда, адже все-
таки це Мати Україна, і тут наше місце".  
Я сказав, що не бачу причини, чому б мені цього не зробити. Зрештою, я цікавлю-
ся біологією, і, мабуть, краще працювати біологом там, ніж тут. На що він сказав 
щось на кшталт того, що ми ніколи не повинні дотримуватися такої точки зору, і 
він зацитував на це класичною латиною — "ubi bene ibi patria", тобто "де добре, 
там моя країна"12.  
Нетактовно я відповів: "О, я й справді думаю, що в цьому щось є. Чому б і не ubi 
bene ibi patria?". Підозрюю, що моя кандидатура завершилася у той самий момент, 
і це було великою удачею. 

                                                           
11 Внесок колег у відновлення історії науки визначний, проте ці відомості неоднозначні. 
12 Ця латинська сентенція — гасло багатьох емігрантів. Як видно, нічого про брак патріотизму 
Омельченко йому не закидав, і Добржанський сам визначився з тим, що його мучило, — їхати чи 
не їхати [на північ]. Понад те, текст спогадів такий [читаймо уважно], наче Добржанський вгово-
рював його відпустити, чому врешті сам і зрадів. 
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Тож, я мав прощатися зі своїми численними київськими друзями, студентами, ко-
легами. 31 грудня 1923 року ми влаштували вечірку з нагоди Нового року на квар-
тирі професора Лебедєва. Це була подвійна вечірка, новорічна та прощальна для 
мене, на якій ми добряче напилися.» (Land 1962: 143–145). 

 

Отже, фото було зроблено напевно перед самою вечіркою 31.12.1923. 
І, отже, Добржанський не шукав роботу у Шмальгаузена (див. вище) і, очеви-
дно, не мав наміру або можливості працювати надалі у Лебедєва. Його ціка-
вив ріст, і між професорством у ветеринарному інституті та посадою асисте-
нта кафедри генетики у Петербурзі вибрав останнє. Не можна виключати, що 
подальші його конфлікти з Ю. Філіпченком на ґрунті ветеринарно-зоотех-
нічного напрямку робіт кафедри (Колчинский 2002: 226) були відлунням ки-
ївських вагань між професорством у ветеринарно-зоотехнічному інституті та 
еміграцією до генетиків.  

Наведені спогади засвідчують, що дослідник не надто цінував своє похо-
дження і можливість розвивати себе та свої дослідження на батьківщині, а 
вибрав емігрантську стезю: як це буває і в природі, інвайдери в соціумах час-
то отримують більший успіх, бо вміють за це боротися. 

Напевно, негативне сприйняття Добржанським українських реалій було 
накопиченим. Це слідує і з його спогадів, коли в умовах кризи 1919–1923 
(а надто 1922–1923) років він по суті не мав вибору. Ці спогади засвідчують 
і виразні переживання в межах трикутника «білі» (яким симпатизував) — 
«червоні» (яких люто не сприймав) — «зелені» (в яких не вірив). А якщо вра-
хувати ранню смерть батька (1918) і матері (1920), переховування від призо-
ву в поїзді Червоного хреста (1919), спробу втечі пароплавом разом із Ку-
шакевичем, еміграцію і смерть С. Кушакевича (помер 1920), поїздку до про-
відних наукових центрів Петербурга й Москви (1922, 1923), плани на виїзд до 
Петербурга іншого свого вчителя (Г. Левицького, виїхав 1925) — все це стає 
однією великою причиною втечі.  

Врешті, його виїзд до Петербурга в січні 1924 р. став виходом для люди-
ни, яка прагнула роботи у наукових центрах і з розумом оцінювала оголошені 
1922 р. заходи до 200-річчя Петербурзької АН (Александров 1996), що озна-
чало значні внески у розвиток столичної науки та розвиток міжнародних кон-
тактів. Все це його гріло і все це сталося. 
 
Післямова 

Київський період життя й наукової діяльності Феодосія Добржанського  
 
Подяки 

Моя подяка М. Біляшівському, Л. Маніло, О. Мельнику, С. Тайковій, В. Тищенку 
за консультації щодо давніх колекційних зразків та деталей антуражу колишніх зоо-
логічних музеїв та колишніх приміщень сучасних зоологічних музеїв Києва. Моя по-
дяка М. Конашеву за важливі консультації та надіслані статті й посилання. Дякую 
З. Баркасі, К. Очеретній та С. Харчуку за вичитку тексту. 
 



Вид в біології • Species in Biology 393 

Література  
Александров, Д. А. 1996. Почему советские ученые перестали печататься за рубежом: становле-

ние самодостаточности и изолированности отечественной науки, 1914–1940. Вопросы исто-
рии естествознания и техники, № 3: 3–24.  

Бабков, В. В. 2007. Путевые письма и микроэволюция Ф. Г. Добржанского. Информационный 
вестник ВОГИС, 11 (2): 463–469.  

Галл, Я. М., М. Б. Конашев. 1990. Классик. Природа, № 3: 79–87.  
Голда, Д. М., Т. В. Мариненко, С. В. Демидов. 2005. До 70–річчя кафедри генетики. Вісник Київ-

ського національного університету імені Тараса Шевченка: Біологія, 45: 6–8.  
Голубовский, М. 2000. Добжанский в двух мирах. Информационный вестник ВОГиС, № 12. 

online: https://bit.ly/381hyVC  
Грициняк, І. І., С. А. Кражан, О. О. Олексієнко. 2015. Видатний вчений-біолог. До 110-ї річни-

ці від дня народження Шпета Георгія Йосиповича. Рибогосподарська наука України, № 2: 
104–105. https://bit.ly/3s70fvt  

Добржанский, Ф. Г. 1924. Географическая и индивидуальная изменчивость Adalia bipunctata L. и 
Adalia decempunctata L. (Coleoptera, Coccinellidae). Русское энтомологическое обозрение, 18 
(4): 201–212.  

Добржанский, Ф. Г., Л. В. Коссаковский. 1925. Изменчивость Limnaea stagnalis в водоемах 
окрестностей Киева. Труды Первого Всероссийского Гидрологического С'езда (Ленинград, 7–
14 мая 1924 г.). Ленинград, 481–483. 

Долин, В. Г., В. А. Мамонтова, А. Ф. Крышталь. 1985. Класс Насекомые (Insecta). В кн.: Разви-
тие биологии на Украине: В трех томах. Том 3. Под ред. К. М. Сытника и др. Наукова думка, 
Киев, 28–39.  

Загороднюк, І. 2019a. Початки академічної зоології в Україні: документи Українського нау-
кового товариства 1919–1921 років. Природнича музеологія. Випуск 5. Національний науково-
природничий музей НАН України, Київ, 296–306.  

Загороднюк, І. 2019b. Концепції виду в біології: розвиток ідей в Україні. Науковий вісник Ужго-
родського університету. Серія Біологія, 46–47: 7–36.  

Загороднюк, І. 2021. Феномен Феодосія Добржанського: до 100-річчя зачину його наукових дос-
ліджень у Києві (1921–1924). Вісник НАН України, № 2: 49–68. 
https://doi.org/10.15407/visn2021.02.049  

Захаров-Гезехус, И. А. 2010. Феодосий Григорьевич Добржанский — русский биолог в Америке 
(препринт). Зоологический Институт РАН (вебсайт), СПб, 1–23.  

Іванов, С. П. 1928. Список Homoptera — Auchenorrhyncha Київщини. Труди Фізико-Матема-
тичного відділу, 6 (3): 185–199. (Серія: Збірник праць зоологічного музею; Вип. 5).  

Іванов, С. П., А. Ф. Кришталь. 1933. Матеріали до пізнання шкідливої ентомофауни ґрунту на 
полях правобережного Лісостепу та Полісся України (родини Elateridae, Alleculidae, Tenebrio-
nidae, Scarabaeidae). Збірник праць Сектору екології наземних тварин ІЗБ АН УРСР. Київ, 97–
133.  

Іванов, С. П. 1936. Масові розмноження шкідників і методи їх прогнозу. Вісті АН УРСР, № 4: 
101–106.  

Іванов, С. П., М. М. Левітт, Є. М. Ємчук. 1938. Масові розмноження тварин і теорії градацій. 
Вид-во АН УРСР, Київ, 1–252.  

Караваєв, В. 1926. Короткий нарис розвитку й сучасного стану Зоологічного Музею У.А.Н. Збір-
ник праць зоологічного музею, 1: 21–30. (Серія: Труди Фіз.-Мат. Відділу Укр. АН; Том 4, 
вип. 2). 

Карамат, С. 2019. Вагнер Микола Юлійович — учений-зоолог, виплеканий КПІ. КПІ ім. Ігоря 
Сікорського (вебсайт). https://kpi.ua/vagner  

Керкис, Ю. Я., А. А. Ляпунов. 1941. О расщеплении гибридов. Доклады АН СССР, 31 (1): 43–46.  
Колчинский Э. И. (ред.). 2002. У истоков академической генетики в Санкт-Петербурге. Инсти-

тут истории естествознания и техники им. С. И. Вавилова (Москва). Наука, Москва, 1–558. 
ISBN: 5-02-024932-7.  

https://bit.ly/381hyVC
https://doi.org/10.15407/visn2021.02.049
https://kpi.ua/vagner


Novitates Theriologicae, 12 (2021) 394 

Конашев, М. Б. 1991. Ф. Г. Добржанский — генетик, эволюционист, гуманист. Вопросы истории 
естествознания и техники, № 1: 56–71.  

Конашев, М. Б. 2000. Ученый в разделенном мире: Ф. Г. Добржанский и становление биологии в 
начале века. Науковедение, № 3. online: https://bit.ly/39S86oe 

Конашев, М. Б. 2014. Письма Ф. Г. Добржанскому из СССР. 1930–1934 гг. Исторический архив, 
6: 32–41.  

Конашев, М. Б. 2018. Реакция людей на революцию зависела в значительной степени от соци-
ального происхождения (Из интервью и дневника генетика Ф. Г. Добржанского 1962 г.). Ис-
торический архив, № 2: 141–161.  

Лебедєв, А. Г. (ред.). 1933. Збірник праць сектору екології наземних тварин. Ч. 1. Інститут зоо-
логії та біології УАН, Київ, 1–144.  

Лебедєв, А. Г. (ред.). 1935. Збірник праць відділу екології наземних тварин. Ч. 2. Київ: Вид-во АН 
УРСР, 1–264. (Труди Інституту зоології та біології УАН, Том 2).  

Лебєдєв, А. Г. (ред.). 1936. Збірник праць відділу екології наземних тварин. Ч. 3. Вид-во АН 
УРСР, Київ, 1–168. (Труди Інституту зоології та біології УАН, Том 9).  

Мазурмович, Б. М. 1972. Розвиток зоології на Україні. Вид-во Київського університету, Київ, 
1-229. 

Мешкова, В. Л. 2009. Развитие идей A. И. Ильинского в лесной энтомологии Украины. Чтения 
памяти Андрея Игнатьевича Ильинского (18 марта 2008 г., ВНИИЛМ). Москва, Пушкино, 
18–33.  

Онищенко, О. С. (ред.). 1998. Історія Національної академії наук України. 1924–1928: Докумен-
ти і матеріали. Упоряд. В. А. Кучмаренко [та ін.]; НАН України. Національна бібліотека Ук-
раїни ім. В. І. Вернадського. Київ, 1–762.  

Онищенко, О. С. (ред.). 2003a. Історія Національної академії наук України (1934–1937): Докуме-
нти і матеріали. Упоряд. В. А. Кучмаренко [та ін.]. НБУВ, Київ, 1–831. ISBN 966-02-2979-8. 

Онищенко, О. С. (ред.). 2003b. Історія Національної академії наук України (1938–1941): Доку-
менти і матеріали. Упоряд. В. А. Кучмаренко [та ін.]. НБУВ, Київ, 1–920.  

Онопрієнко, В. Л., Т. О. Щербань. 2008. Джерела з історії Українського наукового товариства в 
Києві. ДП «Інформ.-аналіт. агентство», Київ, 1–352.  

Романь, А. М. 2017. Іменні збори риб кінця XIX та початку XX ст. в колекції Національного нау-
ково-природничого музею НАН України. Вісник Національного науково-природничого музею, 
15: 133–140.  

Сивцова, А. Г. 2006. Грезе Володимир Миколайович. Енциклопедія Сучасної України. Online: 
https://bit.ly/3oqOzBC  

Список... 1993. Список співробітників Академії наук України [1919–1923]. В кн.: Шмельов, В. Г. 
[та ін.] (упоряд.). Історія Академії наук України. 1918–1923: Документи і матеріали. Відп. 
ред. П. С. Сохань. Наукова думка, Київ, 513–544.  

Сохань, П. С. (ред.). 1998. Історія Національної академії наук України. 1929–1933 (упоряд. Т. В. 
Вересовська [та ін.]). Документи і матеріали. Київ, 1–544.  

Шарлемань, М. 1932. Деякі завдання Зоологічного музею Зоо-біологічного інституту при ВУАН 
в добу реконструкції. Журнал Біо-Зоологічного циклу ВУАН, 1–2: 101–104.  

Шаповал, А. І. 2016, Документи С. Я. Парамонова у фондах Національної бібліотеки України ім. 
В. І. Вернадського: джерелознавче дослідження. НБУВ НАН України. Київ, 1–352.  

Шпет, Г. И. 1971. Увеличение темпа роста и продуктивности в эволюции животных. Урожай, 
Киев, 1–112.  

Dobzhansky Coe, S. 2014. Theodosius Dobzhansky: a family story. In: M. B. Adams (ed.). The Evolu-
tion of Theodosius Dobzhansky. Princeton Univ. Press, Princeton, 13–28. https://bit.ly/35dekNM 

Ayala, F. J. 1985. Theodosius Dobzhansky (1900–1975). Biographical Memoirs. National Academy of 
Sciences, Washington D.C., 163–213. https://bit.ly/2Njr65f 

Adams, M. B. (Ed.). 1994. The Evolution of Theodosius Dobzhansky: Essays on His Life and Thought 
in Russia and America. Princeton University Press, 1–262. (Collections: Princeton Legacy Library, 
226). ISBN: 978-1-4008-6380-8. https://doi.org/10.1515/9781400863808 

https://bit.ly/35dekNM
https://bit.ly/2Njr65f


Вид в біології • Species in Biology 395 

Land, B. 1962. Columbia Oral History Interview, part 1. Theodosius Dobzhansky. Interview 4. 
7 February 1962. Amer. Philosoph. Society Library, New York, 120–161. https://bit.ly/2TrH8PQ 

Konashev, M. B. 2014. From the Archives: Dobzhansky in Kiev and Leningrad. In: M. B. Adams (ed.). 
The Evolution of Theodosius Dobzhansky. Princeton University Press, Princeton, 63–84. 
https://doi.org/10.1515/9781400863808.63 

Krementsov, N. L. 2014. Dobzhansky and Russian Entomology: The Origin of His Ideas on Species and 
Speciation. In: M. B. Adams (ed.). The Evolution of Theodosius Dobzhansky. Princeton University 
Press, Princeton, 31–48. doi:10.1515/9781400863808.31 

Ridley, M. 2004. Chapter 1. The rise of evolutionary biology. In: Ridley, M. 2004. Evolution. 3rd ed. 
Blackwell Science Ltd., 3–20. 

 
Резюме 

ЗАГОРОДНЮК, І. Київський період наукової роботи Феодосія Добржанського: ключові 
віхи та колеги (історія однієї фотографії). — Розглянуто деталі розвитку досліджень, кола 
спілкування і подальшої долі колег Ф. Добржанського у його київський період досліджень 
протягом 1920–1924 років. Наведено відомості про етапи зростання та афіліації молодого 
науковця (5 ключових подій) та його ключові наукові доробки київського періоду (5 пози-
цій), що стало основою подальшого злету до вершин світового визнання. Проаналізовано в 
деталях єдину відому колективну світлину київського періоду з увагою до місця зйомки і 
колективу колег, що потрапили на це фото. Світлина однозначно зроблена у зоологічній ла-
бораторії Київського політехнічного інституту. Про це свідчать деталі антуражу та порів-
няння зображень опудал на фото 1924 та 1902 років. Наведено детальні довідки про кожного 
з колег, що були на фото (за абеткою): М. Грезе, С. Іванов, Ю. Керкіс, Л. Коссаковський, 
О. Лебедєв, М. Левіт, Г. Шпет. За винятком самого Добржанського, проф. Лебедєва та М. 
Грезе, колектив на фото є групою, яку можна ідентифікувати як гуртківців-зоологів, біль-
шість з яких планували стати або були студентами. З відомих учнів чи молодших колег До-
бржанського на фото немає тільки Ю. Горощенка. Всі вони перебували в контакті з Добржа-
нським після його від’їзду до Петрограду і Нью-Йорку, частину їх Добржанський «перема-
нив» до Ленінграду. 
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