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Механизмы дивергенции остроухой (Myotis blythii) 
и большой (Myotis myotis) ночниц (Chiroptera, 
Vespertilionidae): оценка по мандибулярным 
признакам 

М.А. Гхазали, И.И. Дзеверин 

Определены масштабы дивергенции мандибулярных, в том числе одонтомет-
рических, признаков большой ночницы, Myotis myotis, и остроухой ночницы, 
M. blythii, из восточноевропейских популяций (Карпаты, Крым). Реальные раз-
личия двух видов по мандибулярным признакам оказались значительно ниже, 
чем теоретические оценки, основанные на предположении, что дивергенция 
этих близких видов была вызвана исключительно случайными процессами – 
мутациями, генетическим дрейфом или отбором с часто и произвольно изме-
няющимся направлением. По-видимому, одонтометрические признаки изучен-
ных видов ночниц в течение длительного времени поддерживаются в ос-новном 
стабилизирующим отбором. 
Ключевые  слова : Myotis blythii oxygnathus, Myotis myotis myotis, нижняя че-
люсть, зубы, дивергенция, стабилизирующий отбор. 

ВВЕДЕНИЕ 

Остроухая ночница Myotis blythii (Tomes, 1857) и большая ночница 
Myotis myotis (Borkhausen, 1797) – филогенетически близкие и морфологи-
чески сходные, трудноразличимые виды (Стрелков 1972; Arlettaz 1996; Ar-
lettaz et al. 1991, 1993, 1997; Benda 1994; Benda, Horáček 1994-1995, 1995; 
Ґхазалі 2004). Большая ночница крупнее, чем остроухая ночница, однако по 
большинству метрических признаков наблюдается значительная трансгрес-
сия. Поэтому идентификация этих видов основана на многомерных статис-
тических методах. 

По степени молекулярной дивергенции можно предположить, что оба 
вида произошли от общего предка примерно 1 млн лет назад (Ruedi, Mayer 
2001). По палеонтологическим данным время расхождения этих видов дати-
руется плейстоценом (Arlettaz et al. 1997). Цель настоящей работы – выяс-
нить, какие именно эволюционные механизмы могли сформировать разли-
чия между остроухой и большой ночницей по мандибулярным и, прежде 
всего, одонтометрическим признакам.  

Зубная система во многом является отображением пищевых приспособ-
лений животных. Например, для удержания и умерщвления крупной добычи 
необходимы острые большие клыки. Для употребления твердой пищи – вы-
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сокий венечный отросток, массивные челюсти, большие жевательные по-
верхности моляров (Freeman 1998). 

Морфогенез зубной системы и черепа различен. Прорезавшиеся посто-
янные зубы больше не растут, а с возрастом только уменьшаются по высоте 
(стираются), при этом у моляров стачивается рельеф коронки. Череп разви-
вается более длительное время. Рост черепа в длину у остроухой ночницы 
завершается в течение первого года жизни, у большой ночницы растягива-
ется на 2–3 года, хотя по поперечным промерам рост черепа у обоих видов 
сходен (Benda 1994). Сложности при определении этих видов заключаются 
в том, что M. myotis с не полностью сформировавшимся черепом могут на-
поминать взрослых M. blythii. Таким образом, пока череп продолжает расти, 
зубы уже окончательно сформированы и позволяют точнее определять меж-
групповые различия. 

Динамику количественных признаков в популяции определяют в осно-
вном естественный отбор и случайный генетический дрейф. Гипотезы о со-
отношении влияния этих факторов можно проверить, сравнивая реальные 
темпы эволюции с ожидаемыми теоретически. В настоящей работе темпы 
дивергенции были измерены по методу Линча (Lynch 1990). Этот исследо-
ватель предложил использовать в качестве показателя степени дивергенции 
двух видов (или иных таксонов) прирост межгрупповой дисперсии относи-
тельно внутригрупповой за одно поколение: D = VB ⁄ (VW · t), где VB – меж-
групповая дисперсия двух видов общего происхождения, VW – внутригруп-
повая дисперсия и  t – удвоенное число поколений с момента их отделения 
от общего предка. 

В качестве нулевой гипотезы принимается предположение, что наблю-
даемые межгрупповые различия сформированы случайными процессами, то 
есть мутациями и генетическим дрейфом или отбором с произвольно изме-
няющимся направлением. Тогда D находится в пределах от 10–4 до 10–2. Эта 
оценка основана на прямых измерениях увеличения дисперсии скелетных 
структур млекопитающих за счет новых мутаций, происходящих в течение 
одного поколения (Turelli et al. 1988; Lynch 1990). Если D > 10–2, то следует 
предположить, что доминирующим фактором эволюции был движущий от-
бор. Если же D < 10–4, то можно полагать, что дивергенция была замедлена 
действием стабилизирующего отбора. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Исследованы выборки из восточноевропейских популяций рассматрива-
емых ночниц. M. blythii представлена сборами из Карадага (Крым, 47 особей) 
и Закарпатской области (22 особи): 28 самцов (преимущественно из Закарпа-
тья) и 41 самка (большинство из Карадага). Особи M. myotis представлены 
сборами из западных регионов Украины (4 из Львовской и Тернопольской 
областей, 20 из Закарпатья), среди них 13 самцов и 11 самок. Остроухих 
ночниц, обитающих в этих регионах, относят к подвиду M. b. oxygnathus 
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(Monticelli, 1885), а больших ночниц – к подвиду M. m. myotis (Borkhausen, 
1797). Всего в работе исследовано 93 черепа взрослых ночниц: 69 M. blythii 
и 24 M. myotis. Обе выборки были достаточно гомогенными, и анализ для 
каждого вида проводился по всей совокупности особей. 

С правой стороны каждого черепа было снято по 17 зубных и 14 ниж-
нечелюстных промеров (табл. 1). Промеры зубов выполнялись по стандарт-
ным методикам (Sigé 1968). Все промеры трансформированы в десятичные 
логарифмы. 

Оценки VW и VB, необходимые для расчета степени дивергенции, бы-
ли рассчитаны по стандартной методике дисперсионного анализа (Афифи, 
Эйзен 1982; Lynch 1990) по формулам VW = MSR  и  VB = (1 ⁄n0) (MSF – MSR), 
где VW – несмещенная оценка внутригрупповой дисперсии, VB – несмещен-
ная оценка межгрупповой дисперсии, MSF и MSR – соответственно фактори-
альный и остаточный средний квадрат в модели однофакторного одномер-
ного дисперсионного анализа межвидовых различий, n0 – коэффициент, 
определяемый объемами выборок изучаемых видов. 

Если сравнение идет по двум видам, то 
2
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где N1 и N2 – объемы выборок двух видов; M1, M2 и S1, S2 – средние значения 
и стандартные отклонения выборок (Афифи, Эйзен 1982; Lynch 1990). В ка-
честве показателя общей изменчивости был использован коэффициент вари-
ации Q = (S ⁄ M)·100%. 

Для определения средней продолжительности поколения были исполь-
зованы данные о численности и участии в размножении самок разного воз-
раста в летних колониях одной из популяций M. myotis (Horáček 1985). Сред-
ний возраст рожающих самок равен в этой популяции 4.4 года; это значение 
было принято нами в качестве приблизительной оценки средней продолжи-
тельности поколения. То есть современные популяции остроухой и боль-
шой ночниц разделяет примерно t = 2·(106 ⁄ 4.4) ≈ 4.44·105  поколений. 

Для проверки гипотезы мы использовали коэффициент корреляции 
Спирмана (RS). Уровни значимости p были определены путем трансформа-
ции значений этого коэффициента в величины Z, имеющие распределение 
Стьюдента с K степенями свободы. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Измеренные темпы дивергенции приведены в табл. 2. Значения статис-
тики Линча оказались порядка 10–5 – 10–7, то есть меньше (для многих приз-
наков – на порядки меньше) теоретически ожидаемых для дивергенции, вы-
званной исключительно мутациями и генетическим дрейфом. 

В то же время полученные значения примерно одного порядка у разных 
признаков – челюстных и зубных (табл. 2). Вероятно, эволюционные изме-
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нения происходили более или менее сбалансированно у всего комплекса 
признаков нижней челюсти. 
 
Таблица 1. Список промеров нижней челюсти и нижних зубов. 
Table 1. A list of jaw and lower tooth measurements.  
 

№ Промеры / Measurements 

  1 длина нижней челюсти / length of mandible 
  2 длина зубного ряда / lower toothrow 
  3 расстояние между угловыми отростками / width across angular processes 
  4     суставными отростками / width across condyloid processes 
  5     венечными отростками / width across coronoid processes 
  6     угловым и суставным отростками / angular-condyloid distance 
  7     угловым и венечным отростками / angular-coronoid distance 
  8     суставным и венечным отростками / condyloid-coronoid distance 
  9 высота венечного отростка / hight of coronoid process 
10 расстояние от С до углового отростка / C-angular distance 
11     от С до суставного отростка / C-condyloid distance 
12     от С до венечного отростка / C-coronoid distance 
13 расстояние между Р4 / width across P4

14 расстояние между M3 / width across M3

15 длина С / length of C 
16 ширина С / width of C 
17 длина P2 / length of P2

18 ширина P2 / width of P2

19 длина P3 / length of P3

20 ширина P3 / width of P3

21 длина P4 / length of P4

22 ширина P4 / width of P4

23 длина M1 / length of M1

24 ширина тригонида M1 / trigonid width of M1

25 ширина талонида M1 / talonid width of M1

26 длина M2 / length of M2

27 ширина тригонида M2 / trigonid width of M2

28 ширина талонида M2 / talonid width of M2

29 длина M3 / length of M3

30 ширина тригонида M3 / trigonid width of M3

31 ширина талонида M3 / talonid width of M3

32 отношение талонид/тригонид M3  /  talonid-trigonid ratio of M3
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Таблица 2. Статистические оценки изменчивости мандимбулярных признаков 
M. myotis и M. blythii. Нумерация промеров как в табл. 1. 
Table 2. Statistical estimates for variation of mandibular characters in M. myotis and 
M. blythii. Measurement numbers are as in Table 1. 
 

Q, % 
№ VB VW D 

M. blythii M. myotis 
  1 1.06·10-3 1.46·10-4 1.60·10-5 2.75 2.70 
  2 1.42·10-3 1.42·10-4 2.19·10-5 2.80 2.69 
  3 1.21·10-3 8.42·10-4 3.16·10-6 5.61 7.70 
  4 8.03·10-3 4.61·10-4 3.83·10-6 2.80 6.42 
  5 4.63·10-3 3.18·10-4 3.21·10-6 2.92 5.10 
  6 1.17·10-3 3.49·10-4 7.39·10-6 4.54 4.06 
  7 1.17·10-3 4.01·10-4 6.40·10-6 4.84 4.05 
  8 9.25·10-4 3.87·10-4 5.26·10-6 5.05 3.89 
  9 1.84·10-3 1.46·10-4 2.76·10-5 2.48 3.29 
10 9.30·10-4 1.91·10-4 1.07·10-5 3.33 2.92 
11 1.10·10-3 1.56·10-4 1.56·10-5 2.49 3.07 
12 1.63·10-3 3.14·10-4 1.14·10-5 3.61 4.33 
13 1.85·10-4 1.38·10-3 2.95·10-7 6.72 10.22 
14    –4.51·10-5 1.43·10-3    –6.94·10-8 5.67 11.61 
15 1.07·10-3 1.42·10-3 1.66·10-6 8.43 8.29 
16 8.74·10-4 3.81·10-4 5.05·10-6 4.66 4.00 
17 2.82·10-3 7.75·10-4 8.00·10-6 6.51 5.91 
18 3.21·10-3 7.94·10-4 8.88·10-6 6.74 5.41 
19 1.20·10-3 1.39·10-3 1.90·10-6 8.37 8.56 
20 4.46·10-3 7.42·10-4 1.32·10-5 6.02 6.94 
21 3.60·10-3 6.87·10-4 1.15·10-5 6.12 4.12 
22 3.79·10-3 6.92·10-4 1.21·10-5 6.42 4.81 
23 9.51·10-4 2.68·10-4 7.82·10-6 3.89 3.29 
24 2.38·10-3 1.04·10-3 5.05·10-6 7.61 7.36 
25 1.65·10-3 5.74·10-4 6.31·10-6 5.40 6.30 
26 1.48·10-3 2.12·10-4 1.53·10-5 3.54 2.81 
27 2.29·10-3 9.19·10-4 5.49·10-6 6.71 8.15 
28 1.74·10-3 4.72·10-4 8.13·10-6 4.66 6.11 
29 9.07·10-4 2.79·10-4 7.15·10-6 3.41 4.89 
30 2.51·10-3 7.20·10-4 7.67·10-6 5.69 7.63 
31    –3.49·10-5 1.67·10-3    –4.59·10-8 9.60 8.96 
32 2.87·10-3 1.54·10-3 4.11·10-6 8.73 9.88 
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Наименьшая скорость дивергенции наблюдается для расстояния между 
Р4 (№ 13 в табл. 1 и 2, значение порядка 10–7). Для расстояния между треть-
ими молярами и ширины талонида третьего моляра (№№ 14 и 31 в табл. 2) 
были получены отрицательные значения скорости дивергенции. Это арте-
факт, вызванный тем, что для данных признаков MSR больше, чем MSF (то 
есть разброс значений признака у особей одного вида больше, чем различие 
между видами). Можно предположить, что скорость дивергенции этих приз-
наков близка к нулю; по-видимому, они практически не изменялись в ходе 
дивергенции остроухой и большой ночниц. Скорость эволюции отношения 
талонид/тригонид М3 (№ 32), то есть показателя формы этого зуба, находит-
ся в общих пределах, порядка 10–6. 
 

 
Рис. 1. Зависимость между коэффициентом Линча (D) и внутригрупповой дис-
персией мандибулярных признаков M. myotis и M. blythii. Треугольники – зубные 
промеры, квадраты – челюстные промеры. Нумерация промеров как в табл. 1. 
Fig. 1. Dependence between Lynch's statistics (D) and within-group variance for 
mandibular characters in M. myotis and M. blythii. Triangles indicate dental characters, 
and squares indicate jaw characters. Measurement numbers are as in Table 1. 
 

Значения D и VW связаны отрицательной корреляцией (рис. 1; RS = –0.71, 
Z = –5.48; K = 32; p<0.0001). Между D и VB обнаружена небольшая положи-
тельная зависимость (рис. 2; RS = 0.51, Z = 3.29; K = 32; p<0.003). Зубные 
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признаки заметно отличаются по характеру изменчивости от челюстных. В 
основании групп находятся как челюстные, так и зубные признаки с низкой 
VB, но высокой VW. Таким образом, сюда попадают признаки с высокой внут-
ривидовой изменчивостью. Более стабильные признаки (многие челюстные 
и № 26) имеют низкие VB и VW, поэтому они отделяются от более изменчи-
вых зубных признаков (с высокими VB и VW). Корреляции между VB и VW не 
обнаружено (RS = 0.13, Z = 0.72; K = 32; p<0.479). 
 

 
Рис. 2. Зависимость между коэффициентом Линча (D) и межгрупповой диспер-
сией мандибулярных признаков M. myotis и M. blythii. Обозначения как на рис. 1. 
Fig. 2. Dependence between Lynch's statistics (D) and between-group variance for 
mandibular characters in M. myotis and M. blythii. The notation is as in Fig. 1. 
 

По характеру соотношения меж- и внутривидовой изменчивости все 
изученные признаки можно разделить на две группы (рис. 3). Для большин-
ства признаков VB возрастает с возрастанием VW, и отношение VB ⁄ VW мало 
увеличивается. Часть признаков (на рисунке обведены пунктирной линией: 
№№ 13, 14, 15, 19, 31) отличается, напротив, весьма значительными величи-
нами VW при невысоких значениях VB. Эти промеры характеризуют структу-
ры с явно пониженной функциональной нагрузкой. Внутригрупповая измен-
чивость у таких рудиментарных структур увеличена, а межгрупповые раз-
личия примерно такие же, как и у остальных признаков. 
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Рис. 3. Зависимость между внутри- и межгрупповой дисперсией мандибулярных 
признаков M. myotis и M. blythii. Группа рудиментарных структур выделена пунктир-
ной линией. Обозначения – как на рис. 1. 
Fig. 3. Dependence between within- and between-group variance for mandibular 
characters in M. myotis and M. blythii. A group of rudimentary structures is outlined with 
dotted line. The notation is as in Fig. 1. 
 

Выявлена отрицательная корреляция между значениями D и коэффи-
циентами вариации признаков (для M. blythii RS = –0.53, Z = –3.46; K = 32; 
p<0.002; для M. myotis RS = –0.76, Z = –6.42; K = 32; p<0.0001). 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Масштабы дифференциации двух видов по мандибулярным признакам 
оказались значительно ниже теоретических оценок, исходящих из того, что 
дивергенция двух близких видов была вызвана генетическим дрейфом или 
даже движущим отбором. Поэтому мы предполагаем, что основным факто-
ром, который способствовал установлению наблюдаемого уровня изменчи-
вости, был стабилизирующий отбор. Это предположение подтверждается 
палеонтологическими данными, согласно которым уже в плиоцене сущест-
вовали морфотипы настолько сходные с современными остроухими ночни-
цами, что их можно отнести к одному с ними виду (Popov 2004). 

В целом наши оценки соответствуют средним для млекопитающих 
плейстоцена (Lynch 1990). Уточнить количественную характеристику меха-
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низмов эволюционного преобразования можно путем изучения зависимости 
между оценками темпов эволюции и временными интервалами, для которых 
эти оценки были получены (Gingerich 1993). Такой анализ может быть про-
веден, в частности, на палеонтологических данных. 

Полученные в настоящей работе результаты отчасти зависят от точнос-
ти оценки продолжительности поколения. Принятое нами значение может 
оказаться несколько смещенным, т.к. в исходных демографических данных 
отсутствовала информация о возрасте самцов и части яловых самок (Horáček 
1985). Кроме того, не исключено, что продолжительность поколения могла 
измениться в процессе эволюции и стать различной у разных видов и даже в 
разных популяциях одного вида. Оценки этого параметра у разных видов 
ночниц варьируют в широких пределах. Это может быть связано как с мето-
дами определения демографических характеристик, так и с реальными раз-
личиями видов. Например, у длинноухой ночницы (M. bechsteinii) продол-
жительность поколения приблизительно 2–3 года (Kerth et al. 2000), а у бу-
рой ночницы (M. lucifugus) – 4.76 года (Humphrey, Cope 1976, цит. по Hep-
pell et al. 2000). 

Ночницы начинают размножаться на первом или втором году жизни и 
далее размножаются, за редким исключением, ежегодно до 10 лет и более, 
то есть практически до конца жизни. Доля животных слишком старых, что-
бы участвовать в размножении, невелика и едва ли существенно влияет на 
демографические показатели. Можно предполагать поэтому, что средняя 
продолжительность поколения будет несколько больше среднего возраста 
животных в популяции. У остроухой ночницы средний возраст составляет 
примерно 3.5 года (Рахматулина 1980), что хорошо согласуется с принятым 
нами значением продолжительности поколения. В целом, как представляет-
ся, это значение может быть использовано как первое приближение до по-
лучения более надежных оценок. 

Некоторые молекулярно-генетические данные позволяют предполагать, 
что между остроухой и большой ночницами возможна (или была возможна 
в прошлом) межвидовая гибридизация (Berthier et al. 2006). Если данная ги-
потеза подтвердится, то фактором, замедляющим дивергенцию, окажется 
интрогрессия генов от одного вида к другому. Этот фактор может действо-
вать наряду со стабилизирующим отбором, однако выяснение того, насколь-
ко реальны подобные процессы в популяциях остроухой и большой ночниц 
и насколько они влияют на их эволюционные изменения, – дело будущего. 
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SUMMARY 

Ghazali M.A., Dzeverin I.I. 2007. Mechanisms of divergence between the lesser (Myotis 
blythii) and greater (Myotis myotis) mouse-eared bats (Chiroptera, Vespertiliuonidae): 
assessment by mandibular characters. – Plecotus et al. 10: 3–13. 

The extent of divergence between sibling species of big mouse-eared bats M. blythii 
and Myotis myotis from the East European populations (the Carpathians, Crimea) has been 
determined by Lynch's method (1990). Right side mandibular measurements (Table 1) 
were taken from 69 M. blythii and 24 M. myotis, and then log-transformed prior to calcu-
late Linch's coefficient D = VB ⁄ (VW ·t), where VB is between-group variance, VW is within-
group variance, and t  is a double number of generations that separate the species from their 
common ancestor. On the base of demographic data (Horáček 1985) we accepted that lon-
gevity of generation in M. myotis was 4.4 year. Statistical estimates of variation in mandi-
bular characters and real differences between species (Table 2) proved to be much lesser 
than the theoretical estimations based on the assumption, that the divergence of these two 
species has been caused exclusively by random processes (mutation, genetic drift or ran-
domly varying selection). Apparently, the stabilizing selection was the principal factor that 
has been maintaining the odontometric characters of the studied Myotis species for a long 
time. 
Key  words : Myotis blythii oxygnathus, Myotis myotis myotis, mandible, teeth, divergence, 
stabilizing selection. 
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