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Аннотация. С целью выявления уровня морфологической дифференциации проведен фенетиче-
ский анализ неметрических признаков черепа двух генетически идентифицированных и симбиотопиче-
ских видов лесных мышей А. uralensis и A. ponticus Западного Кавказа. Выявленные между видами фене-
тические дистанции в 15 раз превысили уровень половых различий и составили между самцами 
MMD=0,3185 и самками MMD=0,4443. В целом, при сравнении А. uralensis и A. ponticus без учета пола 
дистанция составила MMD=0,389, что соответствует только уровню подвидовых различий (Васильев, 
1984; Васильев и др., 2000) [1, 2]. Тем не менее, уровень фенетического обособления А. uralensis и A. 
ponticus весьма высок, если учесть что сравниваемые виды обитают в сходных ландшафтно-
биотопических и климатических условиях, что способствует выработке фенотипического сходства и 
тем самым объясняет несколько меньшую величину различий. 
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Phenetical analysis of craniological characters in two cryptic species 
of common field mice from Sylvaemus subgenus in the sympatry zone 

of the Western Caucasus 
Abstract. The phenetical analysis of the cranium nonmetric characters in two genetically identified and 

symbiotopical species A. uralensis and A. ponticus of the Western Caucasus, has been performed to reveal the 
level of morphological differentiation. Phenetical distances between the species 15 times exceed the level of sex 
differences and make up MMD=0.3185 between the males, and MMD=0.443 between the females. All in all, 
under comparison of A. uralensis and A. ponticus without considering sex, the distance is MMD=0.389 that cor-
responds only to the level of subspecies differences (Vasilyev, 1984; Vasilyev et al., 2000) [1, 2]. Nevertheless, 
the level of phenetical isolation between A. uralensis and A. ponticus is high if to consider that the compared 
species inhabit under similar landscape-biotopical and climatic conditions, and as we suggest, that serves to 
development of phenotypical similarity, and thus explains the lesser value of differences. 

Keywords: phenetics, common field mice, cryptic species, craniological characters, variability, diversity, 
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Разработка критериев для разграничения криптических видов, сходных по морфо-
логии, кариологии и поведению с перекрывающимися ареалами, является одной из ак-
туальных проблем систематики. На Кавказе к числу таковых относятся представители 
подрода Sylvaemus. Не вдаваясь в длительную историю изучения данной группы, отме-
тим, что в фауне Кавказа было показано наличие видов-двойников группы «лесных 
мышей» [3-6]. А с применением молекулярно-генетических методов исследования ми-
тохондриального гена цитохрома b было установлено существование на Западном Кав-
казе двух таксонов видового уровня малой лесной A.(S.) uralensis и кавказской A.(S.) 
ponticus мышей [7-10]. Другие авторы второй вид относят к форме желтогорлой мыши 
A.(S.) flavicollis [11]. Однако, как справедливо отмечает Н.М. Окулова с соавторами 
[12], четких морфологических критериев разграничения этих видов в полевых условиях 
до сих пор не существует. В контексте изложенного в целях выявления морфологиче-
ской дифференциации видов-двойников проведен сравнительный анализ неметриче-
ских признаков черепа генетически идентифицированных A. uralensis и A. ponticus, 
мышей подрода Sylvaemus в симбиотических условиях Западного Кавказа. 

После работ Г. Грюнберга [13] и Р. Берри [14] данный метод нашел широкое при-
менение не только для внутривидового сравнения, но и для сравнения близких видов и 
надвидовых таксонов [15-19]. 

Материал и методы 
Использованный в работе материал включал сборы по лесным мышам Западного 

Кавказа (предгорные и среднегорные районы Республики Адыгея) известной видовой 
принадлежности. Сбор материала по обоим видам проводили в 2010-2013 гг. (в летний 
сезон) в следующих точках: окр. пл. Лагонаки (1756 м над ур.м.) и окр. п. Хамышки 
(604 м над ур.м.) (рис. 1). Всего изучено 104 черепа обоих видов лесных мышей. 

 
Рис. 1. Места сбора материала на территории Западного Кавказа: 

1 – окр. пл. Лагонаки, 2 – окр. п. Хамышки 

Относительный возраст животных определяли по стертости коренных зубов. Для 
фенетического анализа (выделения, описания фенов, обработка результатов) использо-
вали методы, разработанные и предложенные А.Г. Васильевым [20, 21]. 

Работа проводилась с помощью микроскопа Carl Zeiss (Stemi 2000C). Большая 
часть фенов, используемых в работе, взята из литературных источников [22-24]. 

Связь проявления фенов с полом, возрастом, друг с другом оценивали на основе 
расчета непараметрических коэффициентов корреляции Спирмена, после чего неболь-
шую часть признаков, сильно коррелированных с указанными факторами, исключили 
из дальнейшего анализа [21]. 
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Таблица 1 

 

Частоты встречаемости фенов неметрических признаков черепа A. uralensis и A. ponticus на Западном Кавказе 

 

А. uralensis A. ponticus 
самцы (1) самки (2) самцы (3) самки (4) 

Номер и код 
признака 

K/N % K/N % K/N % K/N % 

Хи-квадрат 
(1-3) 

Хи-квадрат 
(2-4) 

1. FEtdu 7/73 9,6 3/44 6,8 2/50 4,0 0/40 0 1,24 3,30 
2. FEMs 57/72 79,2 43/44 97,7 49/49 100 39/39 100 99,73*** 120,1*** 
3. FHgsi 32/74 43,2 18/44 40,9 8/50 16,0 5/40 12,5 10,7** 8,76** 
4. FHgtr 2/74 2,7 0/44 0 6/50 12,0 4/40 10,0 3,99* 5,58* 
5. FRDtr 4/74 5,4 5/44 11,4 0/50 0 0/36 0 3,55 5,72* 
6. FLTIdu 13/74 17,6 7/44 15,9 1/50 2,0 1/40 2,5 8,66** 4,51* 
7. FMtlg 22/71 31,0 11/44 25,0 18/50 36,0 11/40 27,5 0,33 0,07 
8. FPC (M2) 29/69 42,0 15/44 34,1 11/50 22,0 12/40 30,0 5,25* 0,15 
9. FMbac 14/69 20,3 6/44 13,6 7/49 14,3 7/49 17,5 0,10 0,23 
10. FMbac (-) 1/69 1,5 1/44 2,3 3/49 6,1 1/40 2,5 1,73 0,01 
11. FBsme 2/35 5,71 3/21 14,3 7/25 28,0 3/20 15,0 5,39* 0,00 
12. FBsla 26/74 35,1 22/44 50,0 23/50 46,0 14/40 35,0 1,45 1,87 
13. FAsac 5/73 6,9 1/44 2,3 0/50 0 0/40 0 4,81* 0,78 
14. FMas 15/73 20,6 13/44 29,5 23/50 46,0 24/40 60,0 8,78** 7,84** 
15.FPmla 36/74 48,7 14/44 31,8 35/50 70,0 24/40 60,0 5,56* 6,65** 
16. FFsOcsi 24/74 32,4 11/44 25,0 13/50 26,0 8/40 20,0 0,56 0,28 

 
Примечание: К – суммарная частота проявления фена на обеих сторонах черепа; 

N – число изученных сторон черепа; 
уровень значимости межгрупповых различий по отдельным признакам: 
* – P<0,5;  ** – P<0,01;  *** – P<0,001 
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Перечень 16-ти признаков, оставшихся после первичной выбраковки, приведен в 
таблице 1 и на рисунке 2. 

 
Рис. 2. Расположение фенов неметрических признаков на черепе лесной мыши: 

1 – удвоенное решетчатое отверстие; 2 – окно на сосцевидной кости; 3 – одиночное подъ-
язычное отверстие; 4 – утроенное подъязычное отверстие; 5 – утроенное отверстие в об-
ласти круглого отверстия; 6 – удвоенное отверстие на перегородке между овальным и 
круглым отверстиями; 7 – одиночное отверстие с лингвальной стороны альвеолы М1; 8 – 
одиночное отверстие в области М2 на внутренней поверхности; 9 – дополнительное ниж-
нечелюстное отверстие в области сочленовно-угловой вырезки; 10 – отсутствие основно-
го нижечелюстного отверстия, расположенного в области сочленовно-угловой вырезки; 
11 – медиальное клиновидное отверстие; 12 – боковые отверстия на вентральной поверх-
ности основной клиновидной кости; 13 – двойное крылоклиновидное отверстие; 14 – 
одиночное отверстие на массетерной площадке нижней челюсти выше linea oblicua; 15 – 
одиночное боковое предчелюстное отверстие; 16 – одиночное отверстие на затылочной 
кости в сочленовной ямке 

Фенетические дистанции (MMD) между выборками и их средние стандартные от-
клонения (MSD) рассчитывали по С. Хартману [25]. Различия статистически значимы 
на уровне Р<0,05 при MMD>2MSD. Для сравнения выборок также использовали пока-
затель средней уникальности выборок (MMU) – усредненная дистанция данной выбор-
ки со всеми остальными [24]. 

Для статистической оценки фенетического разнообразия использовались предло-
женные Л.А. Животовским [26, 27] показатели: внутрипопуляционного разнообразия 
(µ), сходства (r), критерий идентичности (I), соответствующий распределению χ2 с m–1 
степенями свободы, где m – число исследуемых признаков. Также рассчитывались со-
ответствующие статистические ошибки Sµ  и Sr. Расчеты перечисленных параметров 
проведены с использованием пакета прикладных программ PHEN 3.0 [21] и программы 
Statistica. 10. 

Результаты и их обсуждение 

По каждому виду поиск признаков проводился отдельно. Большинство из выде-
ленных признаков встречается как у малой лесной, так и у кавказской мышей, но обна-
ружены и видоспецифичные. 

Непараметрическая корреляция Спирмена позволила выявить признаки, связан-
ные с полом, возрастом, стороной тела и друг с другом. Связь проявления встречаемо-
сти признаков с возрастом оценена при сравнении животных трех возрастных групп: 
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subadultus, adultus и senex. Возрастные различия у A. uralensis проявились по восьми, а 
у A. ponticus по девяти признакам. У первого вида связь с полом выявлена для четырех, 
а у второго для семи признаков. Различия выявлены и по встречаемости фенов на левой 
и правой сторонах черепа (направленная асимметрия): у A. uralensis по одному, а у A. 
ponticus по четырем признакам. Интересно, что набор признаков, связанных с возрас-
том, полом и стороной черепа, практически не совпадает у обоих видов. После исклю-
чения коррелирующих друг с другом признаков, анализ проводили по 16-ти оставшим-
ся (рис. 1). 

Учитывая, что материал по обоим видам происходит с разных высотных уровней, 
было проведено сравнение среднегорных (окр. пл. Лагонаки) и предгорных выборок 
(окр. п. Хамышки). Несмотря на то, что высотная разница между изученными выбор-
ками составляет около 1100 м при абсолютном расстоянии 9,59 км, фенетические дис-
танции между выборками как у малой лесной, так и кавказской лесной мыши оказались 
статистически недостоверными и составили у первого вида MMD=0,0059±0,0132 (Хи-
квадрат=19,77; d.f.=16; Р>0,05) и MMD=0,0104±0,0358 (Хи-квадрат=16,91; d.f.=16; 
Р>0,05) у второго вида. В связи с отсутствием значимых различий, выборки с разных 
высотных уровней по каждому виду были объединены для дальнейшего анализа. 

Следующим этапом выявлено, что у малой лесной мыши самцы и самки стати-
стически достоверно различаются только по частоте встречаемости одного признака – 
FEMs, чаще встречающегося у самок, нежели у самцов (табл. 1). У кавказской лесной 
мыши таких признаков не выявлено. 

Изучение внутривидовой изменчивости по частоте встречаемости фенов у обоих 
видов с учетом пола показало, что средняя фенетическая дистанция между самцами и 
самками A. uralensis недостоверна и составила 0,0188, как и у A. ponticus MMD= -0,0189. 

При сравнении обоих видов по частоте встречаемости фенов выявлены достовер-
ные различия у самцов по 9 признакам из 16. При этом признаки 2, 4, 11, 14, 15 досто-
верно чаще встречаются у A. ponticus, таковыми у А. uralensis являются признаки 3, 6, 
8, 13. Аналогичное сравнение самок выявило значимые различия в частотах встречае-
мости 7 признаков, из которых 4 (2, 4, 14, 15) чаще отмечаются у кавказской лесной 
мыши, а 3 признака (3, 5, 6) – у малой лесной мыши. Из полученных результатов видно, 
что признаки 2, 4, 11, 15 достоверно чаще встречаются у A. ponticus, а признаки 3 и 6 – 
у А. uralensis. 

К числу признаков, маркирующих особей А. uralensis и A. ponticus, можно отнести 
признаки 5 (утроенное отверстие в области круглого отверстия) и 13 (двойное крылок-
линовидное отверстие), которые встречаются у первого вида с низкой частотой, а у 
второго отсутствуют. Важно отметить, что данные признаки не встречаются у кавказ-
ской лесной мыши как в условиях предгорий, так и среднегорий. Выборка кавказской 
лесной мыши характеризуется 100% встречаемостью признака – 2 (окно на сосцевид-
ной кости), что характерно для животных обоих полов. 

Фенетические дистанции между А. uralensis и A. ponticus оказались статистически 
достоверными (табл. 2). При этом средняя фенетическая дистанция между самцами со-
ставляет 0,3185±0,0130, несколько выше дистанция между самками 0,4443±0,0183. 
Средняя уникальность выборок варьировала от 0,213 до 0,309 (табл. 2). Наиболее свое-
образными в фенетическом отношении оказались самки А. uralensis (MMU=0,309). Раз-
личия у самцов и самок A. ponticus по данному показателю выражены слабее. 

Примерно такого же уровня дистанции были получены Мироновой Т.А. с соавто-
рами [17] при сравнении четырех кариологически датированных форм кустарниковых 
полевок Кавказа, принадлежащих трем видам подрода Terricolla. Так, по данным авто-
ров, фенетическая дистанция между M.(T.) majori и M.(T.) daghestanicus составила 
0,313, тогда как при сравнении кавказских представителей Terricolla с 52 и 54 хромо-



ISSN 2074-1065   Рецензируемый, реферируемый научный журнал «Вестник АГУ».   Выпуск 4 (147) 2014 

- 67 - 

сомными формами M.(T.) subterraneus дистанции варьировали от 0,544 до 0,613, что, по 
мнению авторов, объясняется географической удаленностью сравниваемых выборок. 
Также авторы высказывают предположение, согласно которому фенотипическое сход-
ство сосуществующих видов-двойников может объясняться как явление вторичное, 
возникшее после перекрывания их ареалов и как адаптация к сходным условиям обита-
ния [19]. 

Таблица 2 
Фенетические дистанции (MMD) (верхняя треугольная матрица), 

среднее стандартное отклонение (MSD) (нижняя треугольная матрица) 
и средняя уникальность (MMU) между А. uralensis и А. ponticus Западного Кавказа 

Вид A. uralensis 
♂♂ 

A. uralensis 
♀♀ 

A. ponticus 
♂♂ 

A. ponticus 
♀♀ MMU 

A .uralensis 
♂♂ - 0,0188* 0,3185 0,3022 0,213 

A. uralensis 
♀♀ 0,0140 - 0,4644 0,4443 0,309 

A. ponticus 
♂♂ 0,0130 0,0164 - -0,0189* 0,267 

A. ponticus 
♀♀ 0,0149 0,0183 0,0173 - 0,255 

Как видно из рисунка 3, величина фенетического разнообразия как самцов, так и 
самок выше у А. uralensis, чем у A. ponticus. При этом фенетическое разнообразие сам-
цов достоверно выше, чем самок (Р<0,001), что справедливо для обоих видов. Резуль-
таты межвидового сравнения также статистически высоко достоверны. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 3. Фенетическое разнообразие (µ) А. uralensis и A. ponticus на Западном Кавказе 
 
Анализ попарного сходства выборок, приведенный в таблице 3, показывает, что 

показатель r имеет наибольшие значения при сравнении самцов и самок кавказской 
лесной мыши. Затем следуют самцы и самки малой лесной мыши. И наименьшие зна-
чения данного показателя отмечаются при межвидовом сравнении самцов. 

Внутривидовое сходство между полами высокое (табл. 3). При межвидовом срав-
нении выявлены статистически высоко достоверные различия (по критерию идентич-
ности I). 

Как видно из таблицы 3 критерий идентичности I существенно превышает таб-
личное χ2, тогда как значения, полученные при сравнении самцов и самок A. uralensis, 
соответствует критическому, а в пределах вида A. ponticus оно ниже стандартного и со-
ответственно не достоверно. 

A. uralensis ♂♂ A. uralensis ♀♀ A. ponticus ♂♂ A. ponticus ♀♀
1,45

1,5

1,55

1,6

1,65

1,7

1,75
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Таблица 3 
Показатели сходства (верхняя треугольная матрица) и критерий идентичности 

(нижняя треугольная матрица) лесных мышей A. uralensis и A. ponticus 
Западного Кавказа (табличные значения χ2 равны 24,97 для 5%, 

30,58 для 1% и 37,70 для 0,1% уровней значимости) 

Вид A. uralensis 
♂♂ 

A. uralensis 
♀♀ 

A. ponticus 
♂♂ 

A. ponticus 
♀♀ 

A. uralensis 
♂♂ - 0,992±0,003 0,972±0,005 0,971±0,005 

A. uralensis 
♀♀ 

26,91 
P<0,05 - 0,978±0,005 0,978±0,005 

A. ponticus 
♂♂ 

78,85 
P<0,001 

50,61 
P<0,001 - 0,995±0,002 

A. ponticus 
♀♀ 

70,97 
P<0,001 

46,14 
P<0,001 

9,99 
- 

- 

Заключение 

Сравнение морфологии черепа А. uralensi и A. ponticus Западного Кавказа показа-
ло, что фенетическая дистанция по неметрическим признакам как между самцами, так 
и самками оказалась весьма существенной и более чем в 15 раз превысила выявленный 
уровень половых различий. При этом самки фенетически удалены друг от друга в 
большей степени (MMD=0,4443), чем самцы (MMD=0,3185). В целом, при сравнении А. 
uralensis и A. ponticus без учета пола дистанция составила MMD=0,389±0,0076; (Хи-
квадрат=327,65; d.f.=16; Р<0,001), что, согласно данным Васильева с соавторами [1, 2], 
соответствует уровню подвидовых различий. 

Однако уровень фенетического обособления А. uralensis и A. ponticus весьма вы-
сок, учитывая то, что близкородственные виды обитают симбиотически как в условиях 
среднегорий, так и предгорий, т.е. в сходных ландшафтно-биотопических и климатиче-
ских условиях, что, по нашему предположению, способствует выработке фенотипиче-
ского сходства и тем самым объясняет несколько меньшую величину различий. Следу-
ет также отметить, что материал по обоим видам собирался параллельно в одно и то же 
время, что исключает влияние хронографической изменчивости. 

Полученные результаты следует считать предварительными, т.к. исследования 
проводились на сравнительно небольшом участке ареала исследуемых видов, что, без-
условно, требует продолжения дальнейших исследований с вовлечением в анализ 
большего числа выборок из разных географически удаленных пунктов Кавказа. Прове-
денный фенетический анализ согласуется с данными молекулярно-генетического ана-
лиза и указывает на обособленность двух исследуемых видов А. uralensis и A. ponticus. 
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