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ВВЕДЕНИЕ
Малая лесная мышь (Sylvaemus uralensis Pallas, 1811) является од-

ним из широкоареальных видов грызунов, обитающих на территории 
Евразии в зонах широколиственных и смешанных лесов, степях и 
полупустынях. Этот вид довольно часто занимает доминантное или 
субдоминантное положение в сообществах мелких млекопитающих. 
В то же время, нет единого мнения относительно внутривидовой 
структуры малой лесной мыши. Принято выделять две хромосомных 
расы — азиатскую и европейскую, последняя подразделяется на вос-
точно- и южно-европейскую хромосомные формы (Богданов, 2004; 
Богданов и др., 2009; Карамышева и др., 2010). По мнению некоторых 
специалистов-генетиков (Челомина, Атопкин, 2010) азиатскую расу 
следует выделить в качестве отдельного вида — Sylvaemus tokmak Se-
vertsov, 1873. Однако, по данным других исследователей, генетиче-
ская дистанция недостаточна для такого выделения (Карамышева и 
др., 2010; Богданов и др., 2012). Особый интерес представляют сопо-
ставление молекулярно-генетических и морфологических данных и 
оценка морфологической обособленности данной группы животных. 
Такую возможность предоставляют современные методы геометри-
ческой морфометрии (Павлинов, 2000; Rohlf, Slice, 1990; Bookstein, 
1991; Zelditch et al., 2004; Klingenberg, 2011) в сочетании с модульным 
подходом (Cheverud, 1996; Klingenberg, 2005).

Модульность — это системное свойство всего живого. Организ-
мы как единое целое не полностью и не в равной степени интегри-
рованы во всем, они организованы в виде различных частей. Модули 
представляют собой скопление частей, которые тесно интегрирова-
ны между собой, но относительно независимы от других, с которы-
ми проявляют слабые взаимодействия (Cheverud, 1996; Klingenberg, 
2005). Модульный подход позволяет решить различные поставлен-
ные задачи, поскольку отдельные модули ведут себя различно при 
одних и тех же условиях и отлично от целостного объекта исследова-
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ния. С помощью модульного подхода, например, оценивается влия-
ние пищевой специализации на развитие нижней челюсти (Anderson 
et al., 2014). В ряде работ, выполненных на лабораторных животных 
и природных выборках, была показана правомерность выделения 
морфофункциональных модулей нижней челюсти при исследовании 
флуктуирующей асимметрии (Ялковская и др., 2014; Leamy, 1993; 
Klingenberg et al., 2001, 2003).

Таким образом, целью данной работы является описание морфо-
логической изменчивости и дивергенции хромосомных рас малой 
лесной мыши на основе методов геометрической морфометрии с ис-
пользованием модульного подхода к анализу формы нижней челюсти.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В работу включены выборки малой лесной мыши из восьми раз-

личных географических точек, охватывающих все три хромосомные 
группы вида, которые были выделены на основе молекулярно-генети-
ческих методов исследования филогении вида (рис. 1). Восточно-ев-
ропейская хромосомная форма представлена выборками со Среднего 
и Южного Урала (Шигаево, Уфа, Кувандык), южно-европейская хро-
мосомная форма — двумя выборками с Кавказа — Кавказский и Те-
бердинский заповедники, азиатская хромосомная раса представлена 
выборками с Алтая и Казахстана. В качестве внешней группы мы ис-
пользовали близкородственный вид — желтогорлую мышь Sylvaemus 
flavicollis Melchior, 1834, которая представлена тремя выборками из 
Удмуртии, Самарской и Оренбургской областей. В работе использо-
ваны однородные в возрастном отношении выборки — зрелые сего-
летки. Всего 112 особей малой лесной мыши и 39 — желтогорлой.

В качестве объекта для изучения методами геометрической мор-
фометрии выбрана нижняя челюсть грызунов, которая служит хо-
рошим модельным объектом для описания модульной структуры и 
морфологической изменчивости животных. Она состоит из двух сим-
метричных (левой и правой) половин, каждая из которых сформи-
рована зубной костью с четырьмя морфогенетическими областями, 
а именно, нижнечелюстным телом и тремя отростками (Atchley, Hall 
1991; Atchley, 1993; Klingenberg et al., 2003; Monteiro, dos Reis, 2005). 
Для описания формы правой нижней челюсти нами использована 
уже стандартная схема расстановки 16-ти меток-ландмарок, допол-
ненная 41-й полуметкой для более полного описания конфигурации 
нижней челюсти (рис. 2).

Разделение целостной структуры нижней челюсти на два морфо-
функциональных модуля проводили, опираясь на работу Андерсон 
с соавторами (Anderson et al., 2014): передний модуль — альвеоляр-
ная область, и задний — восходящая ветвь, включающая в себя три 
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Рис. 1. Карта-схема ареалов малой лесной и желтогорлой мышей и раз-
мещения выборок.
S. uralensis: восточно-европейская хромосомная форма: 1 – Свердловская 
обл., Шалинский р-н, д. Шигаево (n = 24); 2 – Республика Башкортостан, 
г. Уфа (n = 11); 3 – Оренбургская обл., Кувандыкский р-н, г. Кувандык  
(n = 28); южно-европейская хромосомная форма: 4 – Краснодарский край, 
Кавказский заповедник, с. Красная Поляна (n = 20); 5 – Республика Ка-
рачаево-Черкессия, Тебердинский заповедник, г. Теберда (n = 11); азиат-
ская раса: 6 – Республика Алтай, Улаганский р-н, Алтайский заповедник,  
оз. Телецкое (n = 7); 7 – Казахстан, Карагандинская обл., Каркаралинский 
р-н, п. Каркаралинск (n = 4), 8 – Казахстан, Южно-Казахстанская обл., 
Толебийский р-н, заповедник «Аксу-Джабаглы» (n = 7);
S. flavicollis: 9 – Республика Удмуртия, Кизнерский р-н, с. Пыжман (n = 8); 
10 – Самарская обл., с. Богатое (n = 12); 11 – Оренбургская обл., Кувандык-
ский р-н, г. Кувандык (n = 19).

Рис. 2. Размещение меток-ландмарок (1–16) и семиландмарок, характе-
ризующих изменчивость формы лингвальной стороны нижней челюсти 
малой лесной мыши.
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отростка. Граница между модулями проведена по линии ландмарок 
5–4–13, которые входят в оба модуля, при рассмотрении их отдель-
но друг от друга. С помощью вычисления коэффициента ковариации 
RV в сочетании с перестановочным (permutation) тестом, гипотеза 
о структурном разделении нижней челюсти на 2 модуля была под-
тверждена на высоком уровне значимости (RV=0.45, p<<0.001).

Изображения лингвальной стороны нижних челюстей вводили 
в компьютер через планшетный сканер Epson V37 с разрешением 
1200 dpi. Оцифровку проводили с помощью экранного дигитайзера 
tpsDig2 (Rohlf, 2013), все расчеты проводили в программах MorphoJ 
(Klingenberg, 2011) и PAST 2.14 (Hammer et al., 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Для апробации модульного подхода были выбраны три выборки 

малой лесной мыши со Среднего и Южного Урала, относящихся к 
восточно-европейской хромосомной форме европейской расы. Для 
них был проведен канонический анализ по прокрустовым координа-
там 57 ландмарок, описывающих целостную конфигурацию нижней 
челюсти (рис. 3). Вдоль первой канонической оси (77.85% общей дис-
персии) была выявлена географическая изменчивость с юга на север. 
Вдоль второй оси (22.15% общей дисперсии) — обособленность вы-
борки из Уфы. На рис. 3 также представлены конфигурации фор-
мы нижней челюсти малой лесной мыши, характерные для данных 

Рис. 3. Результаты канонического анализа формы нижней челюсти малой 
лесной мыши на Среднем и Южном Урале. Вдоль осей показаны контурные 
конфигурации нижней челюсти.
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выборок. Видно, что северные особи (Шигаево) отличаются более 
грацильной формой нижней челюсти, удлиненными диастемой и 
зубным рядом, вытянутыми в дорзальном направлении отростками. 
Челюсти южных представителей (Кувандык), наоборот, имеют более 
робастный вид, укороченную диастему и зубной ряд, расширенные 
мощные отростки. Нижняя челюсть малой лесной мыши из Уфы име-
ет промежуточные черты и отличается сильно укороченным угловым 
отростком.

Затем канонический анализ был проведен раздельно для обоих 
модулей нижней челюсти малой лесной мыши (рис. 4). Изменения 
формы переднего модуля отражают географическую изменчивость с 
юга на север вдоль первой оси, вдоль второй также проявилась обосо-
бленность выборки из Уфы. Данная картина напоминает разброс вы-
борок для целостной конфигурации нижней челюсти. В пространстве 
первой и второй канонических осей CVA1–CVA2 для заднего модуля 
не выделяется закономерных различий. Таким образом, на внутрира-
совом уровне можно заключить, что изменчивость общей структуры 
нижней челюсти малой лесной мыши в большей степени задается из-
менчивостью переднего модуля, нежели заднего.

Рис. 4. Результаты канонического анализа, проведенного раздельно для 
переднего и заднего модулей нижней челюсти малой лесной мыши на Сред-
нем и Южном Урале.

Для выявления морфологических особенностей изменчивости 
нижней челюсти на меж- и внутривидовом уровнях был проведен 
канонический анализ для трех хромосомных групп малой лесной 
мыши и желтогорлой мыши, которая была выбрана в качестве внеш-
ней группы. При рассмотрении целостной конфигурации нижней 
челюсти на первую каноническую ось CVA1 выходят межвидовые 
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различия — обособляется желтогорлая мышь (рис. 5). Вдоль второй 
канонической оси CVA2 проявляются внутривидовые межрасовые 
различия в выборках малой лесной мыши. Видно, что восточно-ев-
ропейская и южно-европейская хромосомные формы близки между 
собой, а азиатская раса расположена в отдалении от них. Это соот-
ветствует известной молекулярно-генетической филогении хромо-
сомных групп S. uralensis.

Рис. 5. Результаты канонического анализа формы нижней челюсти трех 
хромосомных групп малой лесной мыши и желтогорлой мыши.

Также, как и для уральских выборок, была рассмотрена изменчи-
вость переднего и заднего модулей нижней челюсти по отдельности 
для хромосомных групп малой лесной мыши и желтогорлой мыши. 
Расположение выборок в пространстве канонических осей CVA1-
CVA2 для заднего модуля сходно с таковым для целостной структу-
ры нижней челюсти — проявляется обособление желтогорлой мыши 
(рис. 6). По переднему модулю, имеющему большой размах внутри-
групповой изменчивости по форме, не проявляется четкая морфоло-
гическая дифференциация выборок, даже на межвидовом уровне.

Таким образом, можно предположить, что передний модуль ниж-
ней челюсти мышей отражает в большей степени внутривидовую, 
даже внутрирасовую, изменчивость, например, географическую или 
биотопическую. Изменчивость формы заднего модуля нижней че-
люсти отражает межвидовые различия малой лесной и желтогорлой 
мышей и предполагает больший филогенетический сигнал, заклю-
ченный в исследуемых морфологических признаках.
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Более отчетливо обнаруженная закономерность проявляется 
при кластерном анализе, проведенном по каноническим ординатам 
по трем осям на индивидуальном уровне, как для целостной морфо-
структуры нижней челюсти, так и отдельно для переднего и заднего 
модулей (рис. 7). При рассмотрении результатов анализа целостной 
конфигурации видно, что исследуемые выборки четко расходятся 
на межвидовые и межрасовые группировки. Различия между ними 
иерархически выстраиваются в ряд внутрирасовые, межрасовые, 
межвидовые, и соответствуют молекулярной филогении. S. flavicol-
lis имеет наибольшее удаление. Представители азиатской расы зани-
мают промежуточный уровень морфологической дифференциации, 
который, однако, недостаточен для выделения данной группы в каче-
стве самостоятельного вида — S. tokmak.

При анализе, проведенном отдельно по переднему и заднему мо-
дулям, получены различные результаты. По переднему модулю не 
выявлено закономерной иерархии, видны включения представите-
лей одних групп в кластеры других, а кластер желтогорлой мыши 
оказался вложен в кластер малой лесной мыши. Это подтверждает 
высказанное ранее предположение о широком размахе изменчиво-
сти переднего модуля нижней челюсти, который, вероятно, отража-
ет экологические особенности исследуемых животных. Для заднего 
модуля, напротив, характерно разделение на отдельные кластеры на 
межвидовом уровне. Видно, что картина та же, что и для целостной 
морфоструктуры. Таким образом, именно задний модуль несет ос-
новную филогенетическую нагрузку.

Рис. 6. Результаты канонического анализа, проведенного раздельно для 
переднего и заднего модулей нижней челюсти трех хромосомных групп 
малой лесной мыши и желтогорлой мыши. Обозначения как на рис. 4.
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Рис. 7. Результаты кластерного анализа по каноническим ординатам 
CVA1-CVA3 для целостной конфигурации и двух модулей нижней челюсти 
малой лесной и желтогорлой мышей.
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ВЫВОДЫ
1. Морфологическая дивергенция представителей трех хромосом-

ных групп малой лесной мыши Sylvaemus uralensis и близкого вида 
— желтогорлой мыши Sylvaemus flavicollis, оцененная по целостной 
морфоструктуре нижней челюсти соответствует известной молеку-
лярной филогении, т.е. морфологические данные содержат филоге-
нетический сигнал.

2. Модульный подход к анализу изменчивости формы нижней 
челюсти позволяет выявить вклад разных модулей в формирование 
филогенетического сигнала целостной морфоструктуры.

3. Передний модуль нижней челюсти малой лесной мыши, вклю-
чающий ее тело и резцовую часть, у восточно-европейской хромо-
сомной формы проявляет географическую изменчивость и другие 
формы внутривидовой изменчивости, но при межвидовом сравнении 
не отражает филогенетические отношения.

4. Задний модуль нижней челюсти, характеризующий изменчи-
вость ее ветви, несущей сочленовный, венечный и угловой отростки, 
при оценке межвидовых отношений вносит основной вклад в про-
явление межвидовой и межрасовой дивергенции, соответствующей 
молекулярной филогении.
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