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РАЗМЕРЫ И ПРОПОРЦИИ ЧЕРЕПА ЗАПАДНО-ПАЛЕАРКТИЧЕСКИХ 
ЛЕСНЫХ МЫШЕЙ (SYLVAEMUS, MURIDAE, RODENTIA)

ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ. 1. ВИДОВЫЕ РАЗЛИЧИЯ
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На основе методов многомерной статистики изучены краниометрические особенности (промеры,
индексы) у следующих видов рода Sylvaemus: S. sylvaticus, S. flavicollis, S. uralensis из Восточной Евро-
пы и из некоторых соседних регионов, а также у S. ponticus и S. witherbyi с Кавказа. Краниометриче-
ские признаки р. Sylvaemus рассматриваются в связи с экологией питания видов. Всего исследова-
нием охвачено 614 черепов. На собственном материале разработаны дискриминантные ключи по
промерам черепа, пригодные для дифференциальной диагностики изученных видов, в т.ч. видов-
двойников. Показано, что наиболее крупные черепа характерны для S. flavicollis, а самые мелкие –
для малой лесной мыши. Кластерный анализ абсолютных промеров черепа совокупной выборки
выявил наибольшую обособленность S. flavicollis и сходство сосуществующих, но филогенетически
удаленных S. ponticus и S. witherbyi. Факторный анализ показал, что в пределах р. Sylvaemus общие
размеры менее существенны, чем признаки, связанные с раздроблением пищи (длина нижней че-
люсти, рострума, ширина затылочной части черепа, а возможно, и толщина резцов). Сравнитель-
ный анализ относительных промеров черепа (индексов, связанных с типом питания мышей: семе-
ноядностью или зеленоядностью) позволил заключить, что пищевые адаптации к семеноядному ти-
пу питания в структуре черепа и зубов нарастают в ряду S. uralensis, S. sylvaticus, S. witherbyi,
S. flavicollis, S. ponticus. Предполагается, что эволюция черепа у видов в пределах рода Sylvaemus шла
в направлении роста адаптаций в механизмах раскусывания оболочек и переработки семян.

Ключевые слова: Sylvaemus, виды-двойники, краниометрия, промеры, индексы, многомерный ана-
лиз, диагностика, экология питания, адаптивная стратегия, эволюция
DOI: 10.1134/S0044513418110065

Распространение лесных мышей рода Sylvae-
mus охватывает горные и равнинные ландшафты
Европы, Кавказа, Северной Африки, а также Пе-
редней, Средней и Юго-Западной Азии, где зача-
стую эти грызуны являются фоновыми видами
(Павлинов и др., 1995). До недавнего времени все
виды лесных мышей объединялись в единый
транспалеарктический род Apodemus Kaup 1829,
состоящий из 4 подродов: западно-палеарктиче-
ских лесных мышей Sylvaemus Ognev 1924 и Kars-
tomys Martino 1939, а также восточно-палеаркти-
ческих Apodemus Kaup 1829 и Alsomys Dukelski 1929
(Musser et al., 1996). Родовой статус Sylvaemus,
включающего подроды Sylvaemus и Karstomys, был
обоснован биохимическими данными (Bonhom-
me et al., 1985; Межжерин, Зыков, 1991; Межже-
рин, 1997), и в последующем он как поддерживал-
ся (Павлинов и др., 1995; Загороднюк, 1993; Заго-

роднюк и др., 1997; Картавцева, 2002; Челомина,
Сузуки, 2006 и др.), так и не признавался (Ворон-
цов и др., 1992; Лавренченко, Лихнова, 1995; Гро-
мов, Ербаева, 1995; Frynta et al., 2001; Баскевич и др.,
2004; Musser, Carleton, 2005 и др.). В последней
таксономической сводке (Павлинов, Лисовский,
2012) западно-палеарктическим лесным мышам
придается родовой ранг Sylvaemus Ognev 1924, и
эту точку зрения мы принимаем в настоящем со-
общении. Палеонтологические данные датируют
становление западно-палеарктического рода лес-
ных мышей плейстоценом (Громов и др., 1963).
По молекулярным (Michaux et al., 2002; Челоми-
на, Сузуки, 2006 и др.) и генетико-биохимиче-
ским данным (Межжерин, 1997), род Sylvaemus
появился ранее плейстоцена, Межжерин (1997)
датирует это событие плиоценом. Очевидно, что
последующие события привели к интенсивному
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формообразованию в таксоне, которое, как при-
нято считать, продолжается и в настоящее время.
В результате широкомасштабных генетических
исследований (Воронцов и др., 1989, 1992; Ме-
жжерин, Загороднюк, 1989; Межжерин, 1991,
1997а; Межжерин, Зыков, 1991; Орлов и др., 1996;
Michaux et al., 2002; Filippucci et al., 2002 и др.)
объем рода был существенно пересмотрен и до-
полнен, главным образом, за счет выделения ви-
дов-двойников Восточной Европы и Кавказа. В
настоящее время большинством исследователей
в составе рода Sylvaemus признается 9 видов:
обыкновенная лесная мышь (S. sylvaticus Linnaeus
1758), желтогорлая (S. flavicollis Melchior 1834),
альпийская (S. alpicola Heinrich 1952), малая лес-
ная (S. uralensis Pallas 1881), желтобрюхая (S. with-
erbyi Thomas 1902, =S. fulvipectus Ognev 1924, S. ar-
ianus Blanford 1881, S. hermonensis Filippucci, Sim-
son et Nevo 1989), гирканская (S. hyrcanicus
Vorontsov, Boeskorov et Mezhzherin 1992), кавказ-
ская (S. ponticus Sviridenko 1936), а также мало-
азийская (S. (Karstomys) mystacinus Danford et
Alston 1877) и балканская (S. (K.) epimelas Nehring
1902). До сих пор положение отдельных таксонов
в структуре рода вызывает противоречивые суж-
дения. Так, некоторые исследователи придают
видовой статус формам ciscaucasicus, vohlynensis
(Орлов и др., 1996), с чем выражают несогласие
другие зоологи (Загороднюк, 1993; Межжерин,
1997а; Богданов, 2001, 2004; Богданов и др., 2009,
2012). Не все териологи соглашаются (Громов,
Ербаева, 1995; Frynta et al., 2001) с признаваемым
большинством авторов видовым рангом S. ponti-
cus, который является видом-двойником S. flavi-
collis (Межжерин, 1991; Павлинов, 2003; Musser,
Carleton, 1993, 2005 и др.). До сих пор отсутствует
морфологическая и таксономическая интерпре-
тация генетически дискретных внутривидовых
группировок, выявленных в составе некоторых
видов (Богданов, 2001, 2004; Богданов и др., 2009,
2012, 2014; Michaux et al., 2002; Filippucci et al.,
2002; Klempa et al., 2008); неоднозначно, в зависи-
мости от используемого признака, оцениваются
межвидовые и внутривидовые родственные связи
Sylvaemus (Межжерин, 1997; Челомина, Сузуки,
2006; Богданов и др., 2012 и др.).

Для решения спорных вопросов в построении
таксономической системы лесных мышей, а так-
же для диагностики видов и внутривидовых форм
исследователи использовали разные признаки:
аллозимы (Межжерин, 1987, 1990; Межжерин,
Зыков, 1991; Воронцов и др., 1989, 1992; Лаврен-
ченко, Лихнова,1995; Macholán et al., 2001; Богда-
нов, 2004 и др.), особенности дифференциальной
окраски хромосом и FISH (Козловский и др.,
1990; Bulatova et al., 1991; Воронцов и др., 1992; Бо-
ескоров и др., 1995; Орлов и др., 1996; Orlov et al.,
1996; Богданов, 2001; Богданов, Розанов, 2005;
Картавцева, 2002; Баскевич и др., 2004; Карамы-
шева и др., 2010; Рубцов и др., 2011), молекуляр-

но-генетические маркеры (Челомина, 1998, 2005;
Челомина и др., 1998, 1998а, 2007; Челомина, Сузу-
ки, 2006; Балакирев и др., 2007; Богданов и др.,
2009, 2012, 2014; Амшокова и др., 2015 и др.), а
также поведенческие (Stopka, 1999 – цит. по: Бас-
кевич и др., 2004), морфологические, основанные
на сравнительном анализе особенностей генера-
тивной системы самцов (Баскевич и др., 2004а), и
неметрические признаки черепа (Орлов, Окуло-
ва, 2001).

Использование преимущественно генетиче-
ских методов исследования позволило уточнить
границы ряда видов и внутривидовых групп жи-
вотных. В соответствии с этим возникают вопро-
сы – какие особенности строения и образа жизни
животных отличают выделенные группы? Какие
механизмы эволюции вызывают выявленные
различия? Имеют ли они адаптивное значение, и,
если да, то какое? Чем объясняется появление та-
ких групп? Ответы на эти вопросы можно полу-
чить, сравнивая морфологические особенности и
экологию групп. Однако работа по изучению эко-
логических и морфологических различий видов
рода идет медленно. Если экология прежних по-
литипических видов была изучена подробно, то с
учетом последних научных достижений – выявле-
ния видов-двойников (S. ponticus, S. flavicollis и др.),
а также внутривидовых хромосомных, аллозим-
ных, молекулярно-генетических форм – эта ра-
бота должна быть во многих отношениях прове-
дена заново. Краниометрические подходы с при-
влечением методов многомерной статистики до
сих пор имели ограниченное применение и каса-
лись, преимущественно, региональных выборок
отдельных видов в отдельных пунктах или райо-
нах ареалов, где виды симпатричны (Межжерин,
Михайленко, 1991; Боескоров, 1992; Загороднюк,
1993; Лавренченко, Лихнова, 1995; Rеutter еt al.,
1999; Frynta et al., 2001; Стахеев, 2009 и др.). Степень
же совпадения молекулярно-генетической измен-
чивости с морфологическими, морфометрически-
ми вариациями и с особенностями экологии выяв-
ленных видов-двойников и внутривидовых гене-
тически дискретных группировок до сих пор
практически не изучена. Не всегда разработаны
методы диагностики видов для целей практиче-
ского использования. В то же время, и краниомет-
рические исследования, безусловно, представляют
интерес, поскольку расширяют диапазон диагно-
стических признаков в идентификации видов-
двойников, внутривидовых форм Sylvaemus и от-
крывают новые возможности для изучения про-
блем эволюции и экологических зависимостей в
формировании морфологической изменчивости
Sylvaemus.

Цель настоящего сообщения – сравнить, на
основе привлечения методов многомерной стати-
стики, краниометрические особенности следую-
щих видов рода Sylvaemus: S. sylvaticus, S. flavicollis,
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S. uralensis из Восточной Европы, а также S. ponti-
cus и S. witherbyi с Кавказа.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использованы собственные данные
по представителям Sylvaemus (S. flavicollis, S. ponti-
cus, S. witherbyi, S. sylvaticus, S. uralensis) из Юго-
Восточной и Западной Украины, Северо-Запад-
ного Кавказа, Дагестана и Ивановской обл. Также
привлекаются краниометрические данные по на-
шим измерениям черепов из коллекций ЗМ МГУ и
ЗМ ЗИН РАН. В табл. 1 представлен материал по
этим видам. В работе использованы черепа взрос-
лых и полувзрослых особей обоего пола. Индиви-
дуальная лабораторная видовая диагностика про-
меряемых особей не проводилась, исключение
составляют животные из Дагестана (Лавренчен-
ко, Лихнова, 1995). Генетическое подтверждение
присутствия того или иного вида в районах работ

было получено для S. uralensis из Ивановской обл.
(белковый электрофорез – С.В. Межжерин), для
того же вида и S. ponticus из Краснодарского края
(кариологический анализ – В.Н. Орлов, М.И. Бас-
кевич; белковый электрофорез, молекулярно-гене-
тический анализ – А.Е. Балакирев, А.С. Богданов,
B. Klempa), для S. uralensis, S. witherbyi, S. ponticus из
Дагестана (белковый электрофорез – О.Н. Лих-
нова), для S. sylvaticus, S. uralensis из Днепровско-
Орельского заповедника (кариологический ана-
лиз – А.И. Козловский).

Промерено 309 черепов мышей рода Sylvaemus
из летне-осенних сборов авторов, 305 – из мате-
риалов ЗМ МГУ и ЗИН РАН, всего 614 черепов
(табл. 1). Наши сборы с Северо-Западного Кавка-
за относятся к району Большого Сочи, в том чис-
ле и окрестностям пос. Красная Поляна. Описа-
ние природных условий и фауны мелких грызу-
нов Днепровско-Орельского заповедника см. в
работах Окуловой и Антонец (2002, 2007) и Анто-

Таблица 1. Использованный в работе материал по краниометрии лесных мышей рода Sylvaemus

№ 
точки Место сбора материала

Виды рода Sylvaemus
Всего Коллекторы, 

коллекцииuralensis sylvaticus witherbyi ponticus flavicollis

1 Днепровско-Орельский запо-
ведник, 1998–2000 гг.

55 31 – – – 86 Окулова, Антонец

2 Северо-Западный Кавказ, 2001–
2005 гг.

23 – – 78 – 101 Окулова

3 Дагестан (окр. с. Дылым), 1988 г. 53 – 9 18 – 80 Лавренченко, Лих-
нова

4 Украина, Львовская обл., запо-
ведник Росточье, 2000 г.

– – – – 23 23 Окулова, Антонец

5 Швеция, окр. г. Мальмё, 1964–
1968 гг.

– – – – 12 12 ЗМ МГУ

6 Тверская обл., окр. Максатихи, 
1941 г.

– – – – 23 23 »

7 Башкирия, 1906, 1933–1937 гг. – – – – 35 35 »
8 Ленинградская обл., 1920–1970, 

1987, 1995 гг.
– – – – 40 40 ЗМ ЗИН РАН

9 Беларусь, заповедник Беловеж-
ская Пуща, 1948–1953 гг.

– – – – 58 58 ЗМ МГУ

10 Мордовия, Темниковский р-н, 
1936 г.

– – – – 19 19 »

11 Московская, Рязанская обл.,
1935–1946 гг.

– – – – 9 9 »

12 Ивановская обл., 1996–1993 гг. 19 – – – – 19 Окулова
13 Московская обл., 1926–1948 гг. 21 – – – – 21 ЗМ МГУ
14 Ярославская обл., 1930 г. 18 – – – – 18 »
15 Рязанская обл., 1973 г. 36 – – – – 36 »
16 Воронежская обл., Теллерма-

новское лесничество, 1948 г.
– – – – 34 34 »

Всего 225 31 9 96 253 614
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нец, Окуловой (2014), Северо-Западного Кавказа –
в публикации Окуловой с соавторами (2005), Да-
гестана – в статье Лавренченко и Лихновой (1995).
В Ивановской обл. сборы зверьков Н.М. Окулова с
помощниками проводили в Приволжском
(окрестности г. Плёс) и Заволжском (пос. Крас-
ногорье) районах, в подзоне хвойно-широко-
лиственных лесов (описание местности см. Оку-
лова, Хелевина, 1989). Места сбора материала
представлены на рис. 1.

Зверьков (кроме S. witherbyi) отлавливали в ос-
новном в конце лета – начале осени, обычно в те-

чение двух и более лет, что, по нашему мнению,
нивелирует изменчивость в половозрастном со-
ставе. Для полной оценки роли этого фактора в
краниометрической изменчивости необходимы
специальные исследования. Внутривидовая гео-
графическая изменчивость широко распростра-
ненных видов (главным образом, S. uralensis и
S. flavicollis) будет рассмотрена в Сообщении 2.

Измерение черепов в миллиметрах проводили
с помощью микроскопа МБС и окулярного мик-
рометра при увеличении ×04; ×7.5 или ×25 крат.

Рис. 1. Пункты сбора материала (их номера соответствуют табл. 1): 1 – Днепровско-Орельский заповедник (S. uralen-
sis, S. sylvaticus), 2 – Северо-Западный Кавказ, район Большого Сочи (S. ponticus и S. uralensis), 3 – Дагестан (S. uralensis,
S. ponticus, S. witherbyi), 4 – Украина, Заповедник Росточье (S. flavicollis), 5 – Швеция (S. flavicollis), 6 – Тверская обл.
(S. flavicollis), 7 – Башкирский заповедник (S. flavicollis), 8 – Ленинградская обл. (S. flavicollis), 9 – Беларусь, Беловеж-
ская Пуща (S. flavicollis), 10 – Мордовия (S. flavicollis), 11 – Московская обл. (S. uralensis), 12 – Ивановская обл. (S. ura-
lensis), 13 – Московская обл., ПТЗ (S. flavicollis, S. uralensis), 14 – Ярославская обл. (S. uralensis), 15 – Рязанская обл.
(S. uralensis), 16 – Воронежская обл., Теллермановская дубрава (S. flavicollis).
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Схема измерений представлена на рис. 2, а ре-
зультаты – в табл. 2. Был измерен 21 признак на
черепе: 1) Cbl – кондило-базальная длина, 2) Zyg –
скуловая ширина, 3) Hmax – высота верхней че-

люсти перед M1, 4) Lmd – длина нижней челюсти,
5) Iob – ширина межглазничного промежутка,
6) Lna – длина носовых костей, 7) Bna – ширина
носовых костей, 8) Lbull – длина слуховых бара-

Рис. 2. Схема промеров черепа мышей рода Sylvaemus: а – вид сверху и снизу, б – вид сбоку и нижняя челюсть.
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банов, 9) Lfi – длина резцового отверстия, 10) Bfi –
ширина резцового отверстия, 11) Lm1-3 – длина
верхнего зубного ряда, 12) Lm1-3 – длина нижнего
зубного ряда, 13) Lm1 – альвеолярная длина пер-
вого верхнего коренного зуба, 14) Bm1 – ширина
первого верхнего коренного зуба, 15) D1 – длина
верхней диастемы, 16) D2 – длина нижней диас-
темы, 17) M1-1 – минимальное расстояние между
первыми верхними коренными зубами, 18) Bcra –
ширина черепа в области слуховых барабанов,
19) Hcra – высота черепа в области слуховых ба-
рабанов, 20) Li – длина резца от альвеолы, 21) Bi –
ширина резца в латеральном направлении у кон-
ца зуба. В Дагестане измеряли 17 черепных при-
знаков (все, кроме Hmax, Li, Bi и D2).

На основе этих промеров было рассчитано по
24 индекса.

Статистическую обработку данных вели на
ЭВМ с помощью ППП Statisticа в модулях: описа-
тельная статистика, среднее арифметическое М,
его ошибка m, стандартное отклонение данных
σ2. При анализе различий индексов сравнивали
максимальные и минимальные видовые значения

по критерию Стьюдента (t ≥ 2). Использовали
также кластерный анализ (метод одной связи и
расчет эвклидовых расстояний), факторный и
дискриминантный анализы. Построение класте-
ров вели по средним значениям для всех призна-
ков или их отдельной группы, при факторном
анализе использовали вращение осей методом
varimax row. При дискриминантном анализе так-
же определяли Rcan – канонический коэффици-
ент корреляции в системе. Оценку достоверности
коэффициентов уравнений и канонических ко-
эффициентов корреляции в дискриминантном
анализе вели с помощью критериев Фишера F,
Wλ, χ2, F при p < 0.05. Считали достоверными
лишь те расчеты, которые имели достоверные ко-
эффициенты по всем членам уравнения при соб-
ственных значениях 2 и более. Стремились к
100% разделению видов, но в ряде случаев прихо-
дилось использовать и считать убедительными
результаты со средней точностью идентифика-
ции более 95%. По результатам расчетов зверька
относили к тому виду, для которого было получе-
но максимальное значение дискриминантной
функции.

Таблица 2. Абсолютные значения (мм) размеров черепа и его частей у различных видов мышей рода Sylvaemus
(M ± m)

Объем данных см. табл. 1, нд – нет данных.

№ 
признака Показатель

Виды рода Sylvaemus

uralensis sylvaticus witherbyi ponticus flavicollis

1 Cbl 23.17 ± 0.11 24.73 ± 0.50 23.55 ± 0.16 24.35 ± 0.20 27.23 ± 0.16
2 Zyg 11.35 ± 0.10 12.21 ± 0.20 12.87 ± 0.15 14.23 ± 0.16 12.16 ± 0.11
3 Hmax 6.77 ± 0.07 6.22 ± 0.13 нд 7.20 ± 0.10 7.45 ± 0.10
4 Lmd 12.52 ± 0.10 13.54 ± 0.17 14.59 ± 0.15 14.60 ± 0.12 13.33 ± 0.11
5 Iob 3.63 ± 0.05 4.41 ± 0.04 4.33 ± 0.04 2.55 ± 0.09 3.86 ± 0.03
6 Lna 7.97 ± 0.06 8.61 ± 0.17 9.18 ± 0.01 8.85 ± 0.11 8.86 ± 0.09
7 Bna 2.65 ± 0.03 2.89 ± 0.05 2.94 ± 0.04 1.81 ± 0.07 2.83 ± 0.03
8 Lbull 5.11 ± 0.22 4.71 ± 0.11 4.55 ± 0.05 5.19 ± 0.05 5.94 ± 0.24
9 Lfi 4.68 ± 0.04 5.25 ± 0.09 5.06 ± 0.09 5.06 ± 0.05 5.04 ± 0.04

10 Bfi 1.50 ± 0.02 1.84 ± 0.06 1.67 ± 0.03 1.14 ± 0.04 1.83 ± 0.02
11 Lm1-3 3.39 ± 0.02 3.78 ± 0.03 3.79 ± 0.03 3.72 ± 0.04 3.92 ± 0.04
12 Lm1-3 3.71 ± 0.03 4.09 ± 0.08 нд 4.14 ± 0.04 4.72 ± 0.08
13 Lm1 1.64 ± 0.01 1.93 ± 0.04 1.84 ± 0.01 1.92 ± 0.02 1.87 ± 0.02
14 Bm1 1.13 ± 0.02 1.29 ± 0.02 1.23 ± 0.01 1.32 ± 0.01 1.25 ± 0.04
15 D1 6.35 ± 0.05 6.73 ± 0.13 7.02 ± 0.07 7.37 ± 0.06 6.60 ± 0.07
16 D2 3.77 ± 0.04 3.64 ± 0.07 нд 3.95 ± 0.04 4.24 ± 0.09
17 M1–1 2.70 ± 0.02 2.88 ± 0.04 2.83 ± 0.06 3.10 ± 0.05 2.70 ± 0.03
18 Bcra 10.22 ± 0.07 12.38 ± 0.20 11.21 ± 0.08 11.68 ± 0.07 10.72 ± 0.10
19 Hcra 7.54 ± 0.09 9.9 ± 0.26 8.05 ± 0.13 9.83 ± 0.11 7.40 ± 0.05
20 Li 2.73 ± 0.08 3.26 ± 0.18 нд 4.65 ± 0.07 2.40 ± 0.06
21 Bi 0.60 ± 0.01 0.61 ± 0.01 нд 0.81 ± 0.02 0.67 ± 0.01
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Видовые различия

Из табл. 2 видно, что среди 5 видов Sylvaemus
наиболее крупные черепа характерны для S. flavi-
collis, а самые мелкие – для S. uralensis. Соответ-
ственно, и зубные ряды (Lm1-3, Lm1-3) обычно бо-
лее крупные у первого и наиболее мелкие – у по-
следнего вида. Однако достоверно максимальные
значения Zyg, Lmd, D1, M1-1, Li, Bi отмечены не у
S. flavicollis, у которой череп наиболее длинен, а у
S. ponticus. 4 признака максимальны у S. sylvaticus
(Bfi, Lm1, Bсra, Hсra), и 2 признака – у S. witherbyi
(Lna и Bna). Минимальные значения признаков
по средним показателям для вида отмечены у са-
мой мелкой S. uralensis в 12 случаях из 21 (Zyg,
Lmd, Lna, Lfi, Lm1-3, Lm1-3, Lm1, Bm1, D1, M1-1,
Bcra, Bi), в одном случае – у S. sylvaticus (Hmax), в
трех случаях – у S. ponticus (Bna, Iob, Bfi) и в од-
ном случае – у S. flavicollis (Li).

Таким образом, по абсолютным величинам, у
желтогорлой мыши (S. flavicollis) максимальны
длина черепа и длины верхних и нижних зубных
рядов, но минимальна длина резцов. Кавказская
лесная мышь (S. ponticus) отличается довольно
крупным, но не максимальным по длине чере-
пом, со значимо максимальной шириной скуло-
вых дуг, длиной нижней челюсти, верхней диас-
темы, шириной резца и межглазничного проме-
жутка. При этом у этого вида наиболее узкое
рыльце (минимальны ширина носовых костей и
резцовых отверстий).

Желтобрюхая мышь (S. witherbyi) имеет сред-
нюю длину черепа, но вместе с тем удлиненные и
расширенные носовые кости. Обыкновенная
лесная мышь (S. sylvaticus) при более мелком че-
репе имеет максимальную ширину резцовых от-
верстий и черепа в области слуховых барабанов, а
также максимальную длину М1 при минимальной
высоте верхней челюсти перед началом зубного
ряда. У малой лесной мыши (S. uralensis) при ми-
нимальной длине черепа выявлена половина ми-
нимальных значений его частей, а максимальных
не обнаружено вовсе.

Сходство видов и групп рода по размерам че-
репа и его частей было изучено методами кла-
стерного анализа. При этом использовали соб-
ственные материалы. Для оценки сходства ис-
пользовали абсолютные показатели размеров и
метод одной связи. Как дистанции связи приняты
эвклидовы расстояния. Результаты представлены
на рис. 3, который показывает, что S. flavicollis
резко отличается от других видов. От оставшихся
отделяется S. uralensis; из других видов наиболее
сходны S. ponticus и S. witherbyi, а S. sylvaticus не-

сколько отделен. Близкая к S. flavicollis альпийская
мышь (S. alpicola Heinrich 1952) (Reutter et al., 1999)
по размерам оказалась ближе всего к S. ponticus.

Пропорции (индексы) признаков у разных видов

Расчет пропорций (индексов) позволяет срав-
нивать размеры отдельных частей вне зависимо-
сти от размеров целого. Рассмотрение пропорций
черепа видов рода Sylvaemus (табл. 3) приводит к
следующим заключениям. S. flavicollis отличается
от остальных видов по ряду признаков. Более по-
ловины индексов (13 из 24: 3/1, 4/1, 6/1, 9/1, 14/1,
14/13, 11/1, 15/1, 15/11, 17/11, 13/12, 18/1, 19/1) у
этого вида отличается минимальными (в сравне-
нии с прочими видами рода) значениями.

Для черепа S. flavicollis характерны следующие
особенности: наиболее низкая верхняя и наибо-
лее короткая нижняя челюсть, максимально ко-
роткие носовые кости и резцовые отверстия от-
носительно кондило-базальной длины, наиболее
узкий М1 относительно его длины, наиболее ко-
роткие верхний зубной ряд и обе диастемы отно-
сительно Cbl (а верхняя диастема – и относитель-
но длины верхнего зубного ряда), зауженный
межзубный промежуток М1-1 и укороченный Lm1

относительно Lm1-3, суженная ширина Bcra/Cbl и
минимальная высота черепа в области слуховых
барабанов Hcra/Cbl. Максимальные значения
индексов у этого вида не выявлены.

Таким образом, череп у S. flavicollis максималь-
но удлинен, сужен, уплощен. Длина нижней челю-
сти, верхний зубной ряд, верхняя диастема, меж-
зубный промежуток, носовая кость и резцовые от-
верстия относительно коротки. M1 cужен, его доля в
длине верхнего зубного ряда минимальна.

Рис. 3. Результаты кластерного анализа краниомет-
рических признаков видов рода Sylvaemus.
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У S. ponticus выявлено 5 минимальных значе-
ний индексов (5/1, 10/9, 7/6, 21/20, 12/4) и 12 мак-
симальных (2/1, 4/1, 14/1, 14/13, 15/1, 15/11, 17/11,
13/12, 14/13, 12/1, 19/1, 20/1). Иными словами, у
кавказской лесной мыши максимальны скуловая
ширина и высота черепа, длина нижней челюсти
и верхней диастемы относительно Сbl и верхнего
зубного ряда, межзубный промежуток и длина 1-
го верхнего коренного зуба относительно верхне-
го зубного ряда. Резцы – наиболее длинные и уз-
кие относительно Сbl и Li соответственно, 1-й
верхний коренной зуб – наиболее широкий отно-
сительно его длины, а носовые кости, межглаз-
ничный промежуток и резцовые отверстия суже-
ны.

Таким образом, у S. ponticus череп несколько
короче, чем у S. flavicollis, но максимально высо-

кий, с максимально широкой скуловой частью
при минимальном межглазничном промежутке, с
максимально крупными верхней диастемой и
межзубным промежутком, широким M1 и макси-
мальной долей M1 в длине верхнего зубного ряда
при суженных носовых костях и резцовых отвер-
стиях. Череп S. ponticus по сравнению с черепами
других видов производит впечатление макси-
мальной массивности.

У S. witherbyi выявлено 5 минимальных значе-
ний индексов (5/1, 5/2, 8/1, 20/1, 14/13), т.е. у него
минимальна длина слуховых барабанов, минима-
лен межглазничный промежуток относительно
Cbl и скуловой ширины, а также самые малень-
кие резцы относительно длины черепа. Этот вид
имеет также минимальную ширину 1-го верхнего
коренного зуба относительно его длины. При

Таблица 3. Относительные значения (индексы) размеров черепа у разных видов мышей рода Sylvaemus

Значения индексов
Виды рода Sylvaemus

uralensis sylvaticus witherbyi ponticus flavicollis

2/1 Zyg/Cbl 0.490 ± 0.004 0.489 ± 0.005 0.434 ± 0.02 0.587 ± 0.005 0.446 ± 0.003
3/1 Hmax/Cbl 0.299 ± 0.004 0.267 ± 0.009 нд 0.296 ± 0.003 0.262 ± 0.003
4/1 Lmd/Cbl 0.536 ± 0.005 0.562 ± 0.010 0.619 ± 0.005 0.600 ± 0.004 0.486 ± 0.003
5/1 Iob/Cbl 0.157 ± 0.002 0.184 ± 0.006 0.184 ± 0.001 0.105 ± 0.004 0.141 ± 0.001
5/2 Iob/Zyg 0.317 ± 0.004 0.364 ± 0.007 0.151 ± 0.002 0.183 ± 0.007 0.317 ± 0.002
6/1 Lna/Cbl 0.343 ± 0.003 0.353 ± 0.011 0.390 ± 0.004 0.365 ± 0.004 0.322 ± 0.002
8/1 Lbull/Cbl 0.343 ± 0.007 0.356 ± 0.029 0.193 ± 0.002 0.214 ± 0.002 0.208 ± 0.002
9/1 Lfi/Cbl 0.201 ± 0.002 0.219 ± 0.009 0.215 ± 0.003 0.208 ± 0.001 0.184 ± 0.001

14/11 Bm1/Lm1-3 0.332 ± 0.004 0.343 ± 0.005 0.323 ± 0.015 0.357 ± 0.004 0.320 ± 0.011

14/1 Bm1/Cbl 0.048 ± 0.002 0.053 ± 0.002 0.052 ± 0.0004 0.054 ± 0.0004 0.045 ± 0.002

11/1 Lm1-3/Cbl 0.146 ± 0.001 0.157 ± 0.004 0.111 ± 0.02 0.153 ± 0.002 0.144 ± 0.001

15/1 D1/Cbl 0.273 ± 0.002 0.261 ± 0.006 0.298 ± 0.003 0.303 ± 0.002 0.242 ± 0.002
15/11 D1/Lm1-3 1.880 ± 0.012 1.778 ± 0.35 1.853 ± 0.024 2.004 ± 0.025 1.693 ± 0.012

17/11 M1-1/Lm1-3 0.803 ± 0.005 0.760 ± 0.010 0.747 ± 0.014 0.843 ± 0.015 0.693 ± 0.005

13/11 Lm1/Lm1-3 0.484 ± 0.002 0.511 ± 0.012 0.486 ± 0.004 0.522 ± 0.007 0.480 ± 0.003

14/13 Bm1/Lm1 0.688 ± 0.008 0.674 ± 0.015 0.669 ± 0.007 0.689 ± 0.006 0.675 ± 0.021

12/1 Lm1-3/Cbl 0.159 ± 0.002 0.160 ± 0.006 нд 0.171 ± 0.002 0.162 ± 0.005

10/9 Bfi/Lfi 0.305 ± 0.005 0.354 ± 0.013 0.302 ± 0.063 0.223 ± 0.007 0.360 ± 0.002
7/6 Bna/Lna 0.314 ± 0.004 0.338 ± 0.006 0.319 ± 0.054 0.200 ± 0.006 0.324 ± 0.002

18/1 Bcra/Cbl 0.442 ± 0.003 0.498 ± 0.012 0.476 ± 0.004 0.481 ± 0.004 0.396 ± 0.003
20/1 Li/Cbl 0.111 ± 0.004 0.132 ± 0.015 0.08 ± 0.01 0.192 ± 0.003 0.090 ± 0.002
21/20 Bi/Li 0.241 ± 0.006 0.218 ± 0.020 0.302 ± 0.06 0.175 ± 0.004 0.290 ± 0.005
19/1 Hcra/Cbl 0.326 ± 0.004 0.373 ± 0.010 0.284 ± 0.03 0.406 ± 0.004 0.274 ± 0.002
11/4 Lm1-3/Lmd 0.271 ± 0.001 0.280 ± 0.004 0.260 ± 0.003 0.255 ± 0.002 0.294 ± 0.002
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этом 4 признака максимальны: 4/1, 6/1, 10/9, 12/4,
т.е. носовые кости и нижняя челюсть имеют наи-
большую длину относительно кондило-базаль-
ной длины черепа, а резцовые отверстия – самые
широкие относительно их длины. Кроме того,
максимален индекс длины верхнего зубного ряда
относительно длины нижней челюсти. В целом,
при средних размерах черепа у S. witherbyi удлине-
ны нижняя челюсть, носовые кости, верхний зуб-
ной ряд относительно длины нижней челюсти, но
сужен межглазничный промежуток относительно
длины черепа и его скуловой ширины, укорочены
скуловые барабаны и резцы.

У S. sylvaticus при довольно мелких размерах
черепа минимальные индексы не обнаружены, а
максимальных относительно средних значений
выявлено 6: 5/1, 7/1, 9/1, 18/1, 5/2 и 7/6. В целом,
это значит, что для S. sylvaticus характерны расши-
ренный межглазничный промежуток (в двух про-
порциях) и носовые кости, максимально длин-
ные слуховые барабаны и резцовые отверстия,
максимальная ширина черепа в области слуховых
барабанов относительно кондило-базальной дли-
ны черепа.

У S. uralensis выявлены 1 минимальный индекс
(11/1) и 1 максимальный (3/1), т.е. при минималь-
ных размерах череп S. uralensis отличается мини-
мальным зубным рядом и максимально высокой
верхней челюстью перед коренными зубами.

Ранее (Лебёдкина, 1949; Воронцов, 1967; Оку-
лова, 2000) было показано, что зубные индексы
(соотношение верхнего зубного ряда, диастем,
пропорции зубов) в семействах грызунов количе-
ственно связаны с питанием: некоторые индексы
возрастают с ростом зеленоядности, другие – с
ростом семеноядности. Для Днепровско-Орель-
ского заповедника (Окулова, Антонец, 2002; Ан-
тонец, Окулова, 2014) мы отмечали связь некото-
рых зубных индексов с питанием мышей. Одна-
ко, будучи четко выраженными при сравнении
грызунов разных родов или видов, в пределах ро-
да Sylvaemus эти закономерности оказываются не
существенными. Оказалось, что доля семенных
кормов в осеннем питании изученных нами мы-
шей не соответствует средним для видов значени-
ям индексов, связанных с питанием.

Не исключено, что в питании рассматривае-
мых видов заметную роль играет также степень
прочности оболочек семян, которые им прихо-
дится раздроблять. В этом случае различия в пи-
тании могут проявляться и в других показателях,
таких как ширина черепа (чем шире череп, тем
больше площадь для прикрепления жевательных
мышц), крепость костей и толщина резцов. Воз-
можно, что по этой причине желтогорлые мыши

(S. flavicollis) имеют наиболее узкий и плоский че-
реп, поскольку в основном питаются желудями
дуба с относительно мягкими оболочками, а для
раскалывания орехов лещины, как и других оре-
хов, может быть важна толщина резцов, которую
мы, к сожалению, у большинства видов не изме-
ряли. Наиболее широкий в скуловой части череп
(Zyg/Cbl), по-видимому, из-за большого объема
связанных с резцами мышц, отмечен у S. ponticus,
в пище которого часто встречаются орехи граба,
бука с очень прочными оболочками.

Факторный анализ

Чтобы получить представление о признаках,
имеющих наибольшее значение в дивергенции
мышей изучаемого рода, мы провели факторный
анализ на основе собственных данных. Выделены
две группы факторов (оси): 1-я ось имеет соб-
ственное значение 5.365 и объясняет 67.06% дис-
персии признаков, а 2-я ось – соответственно
1.09 и 12.61%; в целом система объясняет 79.67%
дисперсии. Из табл. 4 видно, что наибольшие на-
грузки несут признаки, связанные с увеличением
продольных размеров ростральной части черепа и
нижней челюсти при отсутствии тенденций к уве-
личению общих размеров черепа (фактор 1, длина
нижней челюсти, носовых костей, резцовых от-
верстий и верхней диастемы) и зубной системы
(верхнего зубного ряда и 1-го верхнего коренного
зуба); кроме того, происходит увеличение заты-
лочной ширины черепа (фактор 1) и ширины ме-
жглазничного промежутка (значительно более
слабый фактор 2). Удлинение нижней челюсти и
диастемы свидетельствует о преобладании грызу-
щего типа переработки пищи (Воронцов, 1967) и
увеличении семеноядности; в то же время имеет

Таблица 4. Результаты факторного анализа черепных
признаков лесных мышей рода Sylvaemus

Переменные 
(промеры 

черепа)

Факторные нагрузки 
(метод главных компонент)

фактор 1 фактор 2

Lmd 0.9128 0.08834

Iob 0.0909 0.9791

Lna 0.8047 0.3839

Lfi 0.7786 0.3899

Lm1-3 0.8012 0.3285

D1 0.8966 0.0041

Lm1 0.8107 0.1291

Bcra 0.8793 0.1075
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место, хотя и более слабая, тенденция к увеличе-
нию верхнего зубного ряда, что может говорить о
росте зеленоядности у некоторых видов. Ширина
межглазничного промежутка, скорее всего, свя-
зана с возрастной изменчивостью признаков.

Таким образом, череп западно-палеарктиче-
ских лесных мышей, без направленного измене-
ния общего размера имеет тенденцию к сужению
ростральной и расширению затылочной части
при увеличении межглазничного промежутка и
преобладающем развитии признаков, характери-

зующих семеноядный тип питания; в то же время,
у части форм, по-видимому, наблюдается тенден-
ция к увеличению зеленоядности.

Дискриминантный анализ

При дискриминантном анализе использовали
материалы собственных промеров черепов 5 ви-
дов Sylvaemus по всему комплексу признаков (аб-
солютные значения). Результаты представлены в
табл. 5, 6. 

При составлении уравнений для идентифика-
ции пяти видов в единой системе потребовалось
12 признаков при собственном значении 26.4 и
каноническом коэффициенте корреляции 0.98.
Из рис. 4 видно, что наилучшим образом выделя-
ются S. flavicollis, S. sylvaticus и S. ponticus, тогда
как S. uralensis больше всего пересекается с други-
ми видами.

При парном сравнении видов было использо-
вано от 2 до 9 признаков, чаще около 5 (табл. 5).
Во всех парных сравнениях результаты распола-
гались на одной канонической оси. Собственные
значения не достигали 2 в двух случаях (S. flavicol-
lis–S. witherbyi, S. sylvaticus–S. uralensis), в тех же
случаях получены минимальные канонические
коэффициенты корреляции (0.72–0.75).

Большинство сочетаний пар видов существует
в природе симпатрично: S. sylvaticus и S. flavicollis
или S. uralensis и S. flavicollis в разных биотопах
Ростовской области (Стахеев, 2009; Стахеев и др.,
2011), S. uralensis и S. flavicollis в лесах Черноземья
и юга Нечерноземья (Окулова и др., 2007а), S. ura-
lensis и S. ponticus на Северо-Западном Кавказе
(Окулова и др., 2005, 2007) и т.д. Для трех видов
мышей в Дагестане была разработана система

Таблица 5. Результаты дискриминантного анализа видов Sylvaemus в общей системе (по всем нашим данным для
каждого вида)

* в.и. – верной идентификации.

Вид Уравнение % в.и.*

sylvaticus –271.608 – 10.586Zyg + 26.519Iob – 5.416Lbull + 30.815Lm1-3 + 31.659M1-1 + 
+ 50.434Lm1 + 8.245Lm1-3 – 7.868Bfi – 2.211Bna + 18.657Bcra + 7.174Li + 2.17Hcra

100

uralensis –221.144 – 8.324Zyg + 18.746Iob – 4.003Lbull + 32.182Lm1-3 + 28.656M1-1 + 
 + 40.841Lm1 + 9.083Lm1-3 – 17.635Bfi + 1.184Bna + 16.666Bcra + 6.992Li + 1.009Hcra

100

flavicollis –418.647 – 11.011Zyg + 29.948Iob – 11.505Lbull + 46.576Lm1-3 + 43.831M1-1 + 
 + 65.004Lm1 + 10.622Lm1-3 – 13.509Bfi + 8.951Bna + 23.768Bcra + 12.817Li – 8.283Hcra

100

ponticus –71.608 – 10.586Zyg + 26.519Iob – 5.416Lbull + 30.815Lm1-3 + 31.659M1-1 + 
 + 50.434Lm1 + 8.245Lm1-3 – 7.868Bfi – 2.211Bna + 18.657Bcra + 7.174Li + 2.17Hcra

96.9697

witherbyi –271.608 – 10.586Zyg + 26.519Iob – 5.416Lbull + 30.815Lm1-3 + 31.659M1-1 + 
 + 50.434Lm1 + 8.245Lm1-3 – 7.868Bfi – 2.211Bna + 18.657Bcra + 7.174Li + 2.17Hcra

100

Рис. 4. Размещение особей видов рода Sylvaemus в
пространстве двух канонических осей. МЛМ – малая
лесная мышь S. uralensis, КЛМ – кавказская лесная
мышь S. ponticus, СМ – желтобрюхая мышь S. with-
erbyi, ЛМ – обыкновенная лесная мышь S. sylvaticus,
ЖМ – желтогорлая мышь S. flavicollis.
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определения видов по краниометрическим при-
знакам с помощью дискриминантных уравнений
(Лавренченко, Лихнова, 1995). Для пар видов в
двух других пунктах работы – в Днепровско-
Орельском заповеднике и на Северо-Западном
Кавказе – были разработаны такие же системы
(табл. 7). Поэтому эти уравнения могут быть ис-
пользованы для создания местных диагностиче-
ских систем и практического определения видов.

Эколого-морфологическая интерпретация 
полученных данных

В целом в пределах рода Sylvaemus, судя по
данным факторного анализа, общие размеры че-
репа менее существенны, чем признаки, связан-
ные с раздроблением пищи: длина нижней челю-
сти и рострума (как рычаг давления резцов) и ши-
рина затылочной части черепа (как площадки для
прикрепления мышц, увеличение объема кото-
рых обуславливает возрастание давления резцов).
Дисперсия признаков происходит в соответствии
с изменением, главным образом, типа питания.
Не исключено также, что изменения дисперсии
будут заметны при сравнении толщины резцов,
которая способствует увеличению прочности и
силы их раскусывающих движений; к сожале-
нию, данными о толщине резцов в полном объе-
ме мы не располагаем.

В экологии позвоночных животных разделе-
ние экологических ниш по размерам тела нередко
констатировалось исследователями (Джиллер,
1988). В частности, это было отмечено в работе
Дикман (Dickman, 1988) для землероек-бурозу-
бок рода Sorex (отряд Lipothyphla). Аналогичное
явление наблюдалось нами для мышей Muridae в
Днепровско-Орельском заповеднике (Окулова,
Антонец, 2002). Там совместно обитали те виды

мышей, отношение размеров которых соответ-
ствует пропорциям, определяемым правилом
Хатчинсона. Аналогичное явление отмечено для
Sylvaemus Ростовской области Стахеевым (2009).

Для мышей данного рода характерно совмест-
ное обитание нескольких видов, причем разделе-
ние экологических ниш происходит в соответ-
ствии с правилом Хатчинсона по размерам осо-
бей: среди совместно обитающих видов общие
размеры или части тела более мелкого вида при-
мерно составляют 0.7–0.8 длины более крупного.
Кроме того, для структуры сообществ млекопита-
ющих важно, что виды совместно используют
биотопы, будучи приурочены к тем или иным ти-
пам ландшафта, корма, абиотическим условиям
среды. Местами к видам Sylvaemus присоединя-
ются еще более мелкие домовая мышь (Mus mus-
culus) или мышь-малютка (Micromys minutus). По-
следние имеют меньшие потребности в пище, до-
вольствуются мелкими семенами, требования к
абиотическим условиям у них также иные (Оку-
лова и др., 2016). Обитающие в одном районе лес-
ные и домовые мыши нередко конкурируют друг
с другом за ресурсы, что отмечено, например, в
лесах и лесополосах северных предгорий Кавказа
(Тарасов, 1989) или в низкогорьях Северо-Запад-
ного Кавказа (Окулова и др., 2005, 2007). Преиму-
щество получают те виды, потребности которых
лучше удовлетворяются природными ресурсами
региона. Так, по данным Линдемана с соавтора-
ми (2005), в лесных посадках на западе Казахста-
на долгое время доминировали домовые мыши,
пока посадки были молоды и не давали должного
количества семян, но по мере взросления расте-
ний и увеличения плодоношения малые лесные
мыши все более вытесняли домовых из этого био-
топа. В годы пиков численности S. uralensis в Се-

Таблица 7. Дискриминантные уравнения для идентификации видов Sylvaemus в конкретных участках: 1 – Дне-
провско-Орельский заповедник, 2 – Район Большого Сочи

* в.и. – верной идентификации.

Район Пары 
видов Уравнение F (d.f) Собств. 

значение
Rcan Wλ χ2

(d.f.)
%

в.и.*

1 sylvaticus–
uralensis

–340.597 + 4.890Hmax + 18.057Lbull + 
+ 20.299Lm1-3 + 10.361Lm1 + 44.624Hcra

194.35
(5.37)

26.2636 0.981 0.0367 127.3
(5)

100

–298.597 + 14.433Hmax + 8.040Lbull + 
+ 45.96Lm1-3 + 39.202Lm1 + 16.896Hcra

100

2 ponticus–
uralensis

–150.246 + 51.255Iob –13.85Bfi + 2.775Bna + 
+ 16.983Bcra

311.60
(4.87)

14.33 0.967 0.0652 240.2 100

–159.324 + 23.413Iob + 43.76Bfi + 32.29Bna + 
+ 10.475Bcra
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верном Предкавказье домовых мышей почти нет,
а в годы депрессий малой лесной мыши домовая
мышь доминирует. То же отмечается и в низкого-
рьях Северо-Западного Кавказа для S. ponticus и
S. uralensis. Можно полагать, что в процессе эво-
люции видов в пределах рода Sylvaemus происхо-
дило количественное возрастание различий в ме-
ханизмах раскусывания оболочек семян и их пере-
работки, а также изменение характера питания –
увеличение доли вегетативных кормов и семян
деревьев или нижних ярусов леса. В таком случае
более древней следует считать группу крупных
потребителей древесных семян, которые более
тесно связаны с древесным ярусом растительно-
сти. Известно, что травянистый ярус в лесной зо-
не эволюционно возник значительно позже дре-
весного.
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SKULL SIZES AND PROPORTIONS IN WEST-PALAEARCTIC WOOD MICE 
(SYLVAEMUS, MURIDAE, RODENTIA) FROM EASTERN EUROPE.

1. INTERSPECIFIC VARIABILITY
a, A. S. Bogdanovb, *, M. I. Baskevicha, **, V. N. Orlova, 

N. V. Antonetsc, ***, Yu. V. Popovaa, L. A. Lavrenchenkoa

aSevertsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow 119071, Russia
bKoltzov Institute of Developmental Biology, Russian Academy of Sciences, Moscow 119334, Russia

cDnieper and Orelsky Reserve, Dniepropetrovsk 49054, Ukraine
*е-mail: bogdalst@yahoo.com

**е-mail: mbaskevich@mail.ru
***е-mail: antonetz@ua.fm

Craniometric features (measurements, indexes) in several species of the genus Sylvaemus (S. sylvaticus, S. fla-
vicollis, S. uralensis from Eastern Europe and some adjacent territories, as well as S. ponticus and S. witherbyi
from the Caucasus) have been studied using multivariate statistical analysis. For the first time, craniometric
characters of the genus Sylvaemus are considered in relation to the feeding ecology of species. A total of
614 skulls were studied. Based on original material, discriminant keys have been developed using skull measure-
ments. The keys appear to be suitable for the diagnostics of the studied Sylvaemus species, including sibling ones.
The largest skulls are shown to be characteristic of S. flavicollis and the smallest ones of S. uralensis. Cluster analysis
of absolute measurements of a skull cumulative selection has revealed the greatest isolation of S. flavicollis and a
similarity of coexisting, but phylogenetically remote S. ponticus and S. witherbyi. Factor analysis showed that, with-
in the genus Sylvaemus, general sizes are less essential than characters related to food smashing (the length of the
lower jaw and rostrum, the width of the occipital part of the skull), possibly also to the thickness of the cutters.
Comparative analyses of relative skull measurements (the indexes related to the type of food: a seed folder type or
a green folder one) allow us to conclude that the food adaptations to the seed folder type of food in the structure of
the skull and teeth increase in the series S. uralensis–S. sylvaticus–S. witherbyi–S. flavicollis–S. ponticus. The cra-
nial evolution in species within the genus Sylvaemus is suggested to have been directed to increased adapta-
tions in the mechanisms in seed cover cleavage and seed processing.

Keywords: Sylvaemus, sibling species, craniometry, measurements, indexes, multivariate statistical analysis,
diagnostics, feeding ecology, adaptive strategy, evolution

N. M. Okulova

View publication stats

https://www.researchgate.net/publication/329105020


<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


