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on the basis of analysis of odontological characteristics of the Apodemus (A. uralensis Pallas, 1811 and A. pon-
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Процесс маммализации териодонтов включал в себя формирование сложных же-

вательных коронок с многочисленными придаточными бугорками и маммального при-
куса со смыканием верхнего и нижнего рядов заклыковых зубов [1]. У большинства из-
вестных примитивных грызунов, как и у большинства травоядных млекопитающих, на-
блюдается трехбугорчатая основная схема коренных зубов [2]. Специализация зубной 
системы Muridae в направлении усложнения бугорчатой структуры зуба напрямую свя-
зана с основной тенденцией их эволюции – переход от белкового и белково-
клетчаткового к клетчатковому питанию [3] и, соответственно, адаптивное значение 
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строения жевательной поверхности коренных зубов грызунов не вызывает сомнений. 
Жевательная поверхность коренных зубов представителей рода лесных мышей состоит 
из бугорков, расположенных в три продольных ряда (внутренний, средний, наружный), 
в результате стирания которых образуются поперечные эмалевые петли. Изменчивость 
строения жевательной поверхности Apodemus описана Н.И. Лариной, И.В. Ереминой 
[4]. По характеру питания представители рода лесных мышей относятся преимущест-
венно к семеноедам. Помимо семян пища лесных мышей включает другие пищевые 
объекты растительного и животного происхождения: травы, листья, ягоды, побеги и 
насекомые [5-9]. В высокогорных селах Грузии лесные мыши обычны в жилых и иных 
постройках, где питаются всевозможными продуктами населения [10]. При детальном 
изучении пищеварительной системы представителей Apodemus нельзя отнести к спе-
циализированным потребителям белковых кормов, что показано в монографии Н.Н. 
Воронцова «Эволюция пищеварительной системы грызунов» [3]. В результате нерав-
номерности темпов преобразования органов пищеварительной системы за счет компен-
сации их функций представители Apodemus, в монографии рассмотрены A. agrarius и A. 
sylvaticus, могут переходить от белково-липоидного к клетчатковому типу питания, чем 
и объясняется такой широкий спектр пищевого рациона группы «лесных мышей». Из 
всех органов пищеварительной системы у «лесных мышей» наиболее соответствуют 
семеноядности только строение жевательной поверхности коренных зубов и соотноше-
ние рогового и железистого эпителия желудка. Таким образом, «лесных мышей» более 
правильно отнести ко всеядным [11]. С использованием геометрической морфометрии 
рядом автором проведено сравнение контура первого верхнего моляра современных 
murines, что позволило им сделать заключение об экологическом предпочтении в пита-
нии на основе морфологии зуба [12]. Таким образом, в изученной литературе рассмат-
риваются различные звенья пищеварительной системы в связи с основным фактором – 
питанием, определяющим их морфологию, в том числе зубной системы, зеркально ото-
бражающей этот тип питания. В контексте изложенного нам представляется актуаль-
ным выяснение процесса эволюционного расхождения близкородственных видов груп-
пы «лесных мышей» в симбиотопических условиях, в частности Западного Кавказа. 

Цель работы – изучить морфологическую (одонтометрическую) изменчивость 
представителей рода лесных мышей (Apodemus Kaup, 1829) – малой лесной мыши 
(Apodemus uralensis Pallas, 1811) и кавказской мыши (Apodemus ponticus Sviridenko, 
1936) – в природных условиях Северного Кавказа для выяснения возможного механиз-
ма расхождения близкородственных видов в зоне симпатрии. 

Материал и методы 

Работа является разделом исследования морфологии генотипически датирован-
ных представителей рода в условиях выявленной зоны симпатрии Западного Кавказа 
(северный макросклон). Мы полагаем, что для объяснения механизмов расхождения 
симпатрических, а в некоторых биотопах симбиотопических, близкородственных видов 
Apodemus более целесообразно рассмотреть площадь жевательной поверхности корен-
ных зубов. 

Одонтологическую изменчивость видов Apodemus изучали с использованием 25 
абсолютных, а именно рассчитывались длины зубных рядов и зубов (по жевательной 
поверхности), площадь жевательной поверхности коренных зубов и 53 относительных 
параметров зубной системы. При исследовании площади использовались оцифрован-
ные изображения жевательной поверхности M1, М2, М3, М1, М2, М3 представителей 
Apodemus. Зубные ряды были оцифрованы камерой Nikon Coolpix 4500 при постоянном 
увеличении (х4,0) под стереомикроскопом «Carl Zeiss» Stemi 2000-С, далее измерения 
проводились в программе AxioVision. Промеры зубной системы и подходы к их изме-
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рению разработаны авторами, рисунок 1 со схемой промеров выполнен на основе ори-
гинальной фотографии. Изучены одонтологические параметры: 1) длины верхнего и 
нижнего зубного ряда по жевательной поверхности; 2) длины верхних и нижних зубов 
по жевательной поверхности (M1, M2, M3; M1, M2, M3); 3) ширины верхних и нижних 
коренных зубов; 4) площади жевательных поверхностей верхних и нижних коренных 
зубов (SМ1, SМ2, SМ3; SМ1, SМ2, SМ3); 5) общая площадь двух зубов на обеих челю-
стях (M1+М2, М1+М2); 6) общая площадь трех зубов на обеих челюстях (M1+М2+М3, 
М1+М2+М3). 

 
Рис. 1. Промеры жевательной поверхности верхнего ряда коренных зубов вида рода 

Apodemus (для нижнего ряда зубов промеры снимаются аналогично): 
1, 2, 3, 4 – общая длина и длины соответствующих зубов; 

5, 6, 7 – ширины соответствующих зубов; 
контуром отмечены измерения площадей – общих для двух, трех и единичных зубов 

При изучении индексов использованы ряд стандартных промеров черепа: конди-
лобазальная длина, длина верхней диастемы, длина нижней челюсти. Изучены сле-
дующие отношения: 1) длин верхнего и нижнего рядов зубов к кондилобазальной и 
длине нижней челюсти; 2) длины мандибулярных и максиллярных зубов к длинам 
верхнего и нижнего ряда зубов; 3) диастемы к кондилобазальной длине; 4) ширины 
мандибулярных и максиллярных зубов к длинам верхнего и нижнего зубного ряда; 5) 
площадей жевательных поверхностей M1, М2 к M1+М2, M1+М2 к M1+М2+М3; тоже на 
нижней челюсти; 6) площадей жевательных поверхностей M1, М2, М3 к площади 
M1+М2+М3; тоже на нижней челюсти; 7) площади жевательной поверхности М1 к М1, 

М
2 к М2, М

3 к М3 (индекс окклюзии). 
Введенное нами понятие «индекс окклюзии» дает представление о перекрываю-

щейся площади двух стыкующихся максиллярных и мандибулярных зубов, вычисляет-
ся как отношение меньшей площади жевательной поверхности к большей. 

Признаки имеют нормальное (или близкое к нему) распределение, данные анали-
зировались с использованием параметрического однофакторного дисперсионного ана-
лиза. Для графической визуализации результатов и статистических расчетов использо-
вался пакет программ «Statistica-10.0». 

Результаты и их обсуждение 

У грызунов, в том числе сем. Muridae, различия в питании можно выявить по пре-
обладающим типам жевательных движений нижней челюсти, которые определяют в 
том числе морфологические и метрические особенности жевательной поверхности ко-
ренных зубов. 

Воронцовым Н.Н. [3, 13] показано в том числе преобразование типов жеватель-
ных движений и структуры перетирающих поверхностей зубной системы в ряду от се-
меноядных хомяков к зеленоядным. Автор выделяет 3 типа движений челюсти: 
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1. «Давящий» доминирует при обработке семенного корма у бугорчатозубых гры-
зунов, раздавливание зерен сочетает как приведение челюсти, так и ее незначительные 
смещения в горизонтальной плоскости. 

2. «Перетирание в поперечном направлении» развито в основном у семеноядных, 
реже – у зеленоядных форм. 

3. «Перетирание в продольном направлении» преобладает у зеленоядов. 
Окуловой Н.М. [14] отмечены ряд особенностей морфометрии зубной системы 

«зеленоядов» по сравнению с «семеноядами»: 1) М3 редуцируется сильнее, откуда от-
ношение длины М1 к длине верхнего зубного ряда (М1/LM1-3) оказывается у «зеленоя-
дов» больше, чем у «семеноядов»; 2) длина LM1-3 увеличена; 3) зубы уже; 4) диастема 
(D) короче. Автором предложены индексы: 1) длина зубного ряда к длине челюсти 
(LM1-3/Lman); длина зубного ряда к кондилобазальной (LM1-3/KBL) выше у семеноя-
дов; 2) длина диастемы к длине зубного ряда (D/LM1-3) будет расти с уменьшением 
зеленоядности. 

Зыков С.В. [15] высказал предположение, что увеличение относительной длины 
М

1 и редукция М3 у домовой мыши связаны с преобладанием продольных перети-
рающих жевательных движений (характерно для зеленоядов). Более выраженную се-
меноядность автор связывает с преобладанием в группе «Apodemus-Sylvaemus» попе-
речных движений (подтверждается наличием дополнительных боковых бугорков), с 
более вытянутой формой черепа и увеличенными размерами диастемы верхней и 
нижней челюстей. 

С использованием этих ранее выявленных закономерностей нами предпринята 
попытка определить по морфологическим и метрическим особенностям жевательной 
поверхности коренных зубов преобладающий тип жевательных движений нижней че-
люсти и, соответственно, тип питания криптических видов рода Apodemus. 

Все изученные абсолютные параметры достоверно преобладают у кавказской 
мыши в сравнении с малой лесной, в связи с чем дифференцировать тип питания и, со-
ответственно, обработки пищи возможно при сравнительном анализе индексов. 

Характеристика длин зубов. Относительные длины (к длине верхнего ряда зубов) 
M1, М2 у видов не отличаются, примерно 48 и 34% соответственно. Зубы нижнего ряда 
(отнесенные к длине нижнего ряда зубов) также имеют близкие значения – M1≈46%, 
М2≈32%. М3 

не редуцируется у обоих видов, составляет 1/4 часть длины верхнего ряда 
зубов, М3 также хорошо развит – 1/4 часть длины нижнего ряда зубов. 

Характеристика ширины зубов. Использование принятых промеров – длина, ши-
рина коренных зубов, общая длина зубного ряда показывает: 1) коренные обеих челю-
стей двух видов более длинные, чем широкие; 2) у малой лесной мыши M1=M1, M

2=M2, 
M3<M3 (t= –7,452; Р=0,000), у кавказской мыши M1<M1 (t= –2,463; Р=0,021), M2<M2 (t= 
–3,436; Р=0,002), M3<M3 (t= –6,368; Р=0,000); 3) индексы ширина/длина зубов верхнего 
ряда у видов не отличаются, M1 более вытянут, по форме ближе к прямоугольнику, М2 
и М3 – к квадрату; 4) индексы ширина/длина зубов нижнего ряда, а также отношение 
ширины зубов к длине зубного ряда у видов отличаются, для M1, М2 они преобладают у 
малой лесной, форма сходна с зубами верхней челюсти. Исходя из этих данных можно 
было бы заключить, что M1, М2 малой лесной мыши относительно шире. 

Характеристики длин зубных рядов и диастемы. Как следует из литературы, у 
грызунов-зеленоядов длины зубного ряда увеличены, диастема короче. Отношение 
длин верхнего ряда зубов и кондилобазальной выше у семеноядов, индекс диастемы 
будет расти с уменьшением зеленоядности. В нашем случае (табл. 1) эти положения 
мало информативны, преобладающие значения индекса у кавказской мыши связаны с 
ее более крупными абсолютными параметрами, например, кондилобазальная длина че-
репа малой лесной мыши 23,4 мм, кавказской мыши – 24,2 (t=–4,564; Р=0,000). 
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Таблица 1 
Индексы коренных, достоверно отличающиеся у кавказской 

и малой лесной мышей Северо-Западного Кавказа 

Индексы коренных зубов Mean 
A. uralensis 

Mean 
A. ponticus t-value P 

1. Площадь жевательной поверхности M1 к общей 
площади жевательной поверхности M1+М2+М3 60,3 61,1 -2,541 0,014 

2. Площадь жевательной поверхности M2 к общей 
площади жевательной поверхности M1+М2+М3 33,6 32,9 2,164 0,036 

3. Площадь жевательной поверхности M3 к общей 
площади жевательной поверхности M1+М2+М3 16,7 17,5 -1,949 0,058 

4. Площадь жевательной поверхности M2 к пло-
щади жевательной поверхности M2 

99,9 97,3 2,085 0,043 

5. Площадь жевательной поверхности M3 к пло-
щади жевательной поверхности M3 

81,6 86,7 -2,447 0,019 

6. Площадь жевательной поверхности M2 к общей 
площади жевательной поверхности M1+М2+М3 

33,3 34,1 -2,989 0,004 

7. Ширина к длине M1 64,1 61,6 3,173 0,003 
8. Ширина к длине М2 88,7 85,5 2,559 0,014 
9. Ширина M1 к длине нижних коренных зубов по 
жевательной поверхности  29,5 28,4 3,039 0,004 

10. Ширина M2 к длине нижних коренных зубов 
по жевательной поверхности 28,5 27,8 2,695 0,009 

11. Длина верхних коренных зубов по жеватель-
ной поверхности к длине челюсти 28,3 29,3 -2,475 0,017 

12. Длина нижних коренных зубов по жеватель-
ной поверхности к длине челюсти 30,1 31,6 -4,154 0,000 

17. Нижнего ряда зубов к кондилобазальной дли-
не черепа 15,7 17,0 -6,701 0,000 

18. Верхней диастемы к кондилобазальной длине 
черепа 26,0 27,0 -4,283 0,000 

Характеристики площадей жевательной поверхности. Распределение нагрузки 
между зубами у видов выявляется при изучении площадей жевательных поверхностей. 

Относительная площадь SМ1 у видов равна, составляет 50% общей, при этом доля 
SМ1 в SМ1+SМ2 значительно больше у кавказской мыши. Доля SМ2 у видов в среднем 
33%, но значительно больше у малой лесной мыши, как и поверхность окклюзии 
(SМ2/SМ2 – 99,9%, у кавказской мыши – 97,2%). М3 составляет 1/6 общей жевательной 
площади, М3 также хорошо развит, площадь жевательной поверхности больше, чем у 
М

3, составляет 1/5 общей площади нижних моляров. Отношение жевательных площа-
дей М3 и М3 показывает, что у кавказской мыши значительно больше поверхность окк-
люзии (86,7%, у малой лесной – 81,6%), то есть область стыка зубов. 

Отношение SМ1/SМ
1 у видов не отличается, составляет в среднем 93%, SМ2/SМ2 – 

99% (значительно больше у малой лесной мыши – 99,9%, у кавказской мыши – 97,2%), 
SМ3/SМ3 – 84% (значительно больше, наоборот, у кавказской мыши – 86,7%, у малой 
лесной мыши – 81,6%). Как видно, и по параметрам площади третий коренной зуб обе-
их челюстей не редуцируется у обоих видов. Площадь окклюзии коренных зубов, вы-
раженная через отношение площадей смыкающихся супротивных зубов, показывает, 
что основная нагрузка приходится на второй коренной зуб, хотя стандартные линейные 
размеры преобладают у первого. 

Соотношение жевательных поверхностей стыкующихся максиллярных и манди-
булярных зубов (к общей площади соответствующих зубов): 1) кавказская мышь – 
50/47:33/34:17/20; 2) малая лесная мышь – 50/47:34/33:17/20 (выделенные показатели 
отличаются достоверно между видами, см. табл. 1). 
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Отношение жевательных площадей стыкующихся максиллярных и мандибуляр-
ных зубов дает прежде всего представление о степени развития жевательной поверхно-
сти. В случае с первым коренным площадь жевательной поверхности верхнего зуба 
значительно больше, чем у нижнего, для второго и третьего – наоборот. В процентах: 
1) кавказская мышь – 108: 97:87; 2) малая лесная мышь – 106:99,9:82. 

При вычислении отношения меньшей площади жевательной поверхности к боль-
шей получаем индекс площади окклюзии коренных зубов, показывающий статичный 
момент смыкания зубов: 1) кавказская мышь – 93:97:87; 2) малая лесная мышь – 
93:99,9:82. 

Как видно, относительная площадь окклюзии второго коренного зуба, который 
связывают с продольными перетирающими движениями, характерными для зеленоя-
дов, преобладает у малой лесной мыши. Несмотря на то, что третий коренной зуб по 
длине и площади жевательной поверхности уступает первым двум, индекс площади 
окклюзии вполне сопоставим. Это говорит о роли поперечных перетирающих движе-
ний, связанных с обработкой семян. 

Отношения SМ2/SМ2, SМ
3/SМ3 можно предложить в качестве индикаторов типа 

питания: 
– бóльшие значения индекса окклюзии вторых коренных зубов (SМ2/SМ2) свиде-

тельствуют о преобладания зеленоядности; 
– бóльшие значения индекса окклюзии третьих коренных зубов (SМ3/SМ3) пока-

зывают преобладание семеноядности. 

Заключение 

В контексте литературных данных [3, 13] более высокие значения индекса сты-
кующейся жевательной поверхности вторых коренных зубов (SМ2/SМ2) у A. uralensis, 
SМ3/SМ3 – у A. ponticus свидетельствуют о преобладании у малой лесной мыши «зеле-
ноядного» питания, у кавказской мыши – «семеноядного». Соответственно, отношения 
SМ2/SМ2, SМ

3/SМ3, которые мы называем индексами окклюзии, можно предложить в 
качестве индикаторов типа питания для всеядных мышевидных грызунов: 

– бóльшие значения индекса окклюзии вторых коренных зубов (SМ2/SМ2) свиде-
тельствуют о преобладания зеленоядности; 

– бóльшие значения индекса окклюзии третьих коренных зубов (SМ3/SМ3) пока-
зывают преобладание семеноядности. 

Предварительные данные объясняют гипотезу расхождения видов рода лесных 
мышей (Apodemus Kaup, 1829) по пищевым предпочтениям, что позволяет двум близ-
кородственным видам A. uralensis и A. ponticus обитать симпатрично, а в некоторых 
биотопах – симбиотопично. 
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