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Введение 

Как известно, в результате морфологических, цитогенетических и генетических иссле-
дований последних десятилетий прежде монотипичные и широко распространенные в Пале-
арктике виды позвоночных в действительности оказались поливидовыми таксономическими 
системами с различной глубиной дифференцировки. Изучение их систематики и филогео-
графии позволяет раскрыть многие секреты видообразования, имевшие место в постледни-
ковый период (Загороднюк, 2005). В частности, несмотря на длительную историю исследо-
ваний мышей рода Apodemus, они по-прежнему остаются в центре внимания ввиду «размы-
тости» морфологических, генетических и пространственных меж- и внутривидовых границ. 
Например, в западной Палеарктике, в зависимости от предпринятых методических подходов, 
различные авторы выделяли от 2 до 15 видов только рода Sylvaemus (Corbet, 1978; Воронцов 
и др., 1989, 1992; Filippucci et al., 1989, 1996; Орлов и др., 1996; Загороднюк и др., 1997; 
Mezhzherin, 1997; Musser, Carelton, 1993, 2005; Michaux et al., 2002; Musser et al., 1996), а 
различные популяции или отдельные коллекционные экземпляры лесной мыши описаны или 
определены более чем 50 различными видовыми названиями (Musser, Carleton, 2005).  

Проблемы кроются в морфологическом крипсисе и ошибочном определении животных, 
в концептуальном понимании того, какие критерии являются достаточными для выделения 
нового вида и определения таксономического ранга. Современные технологии сравнительно-
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генетического анализа предоставляют возможность более взвешенно подойти к решению 
проблемы идентификации популяций и их географической структуры, они также должны 
разрешить споры о таксономии и систематике Apodemus. 

Для этих целей наиболее подходит метод анализа митохондриального цитохрома-b 
(МЦБ): и с позиции количественного анализа, и с позиции анализа филогенеза, и по стои-
мости, и по доступности. В настоящее время в генетическом банке GenBank1 доступно более 
700 известных частичных или полных последовательностей МЦБ, представляющих 18 видов 
рода Apodemus. Данные по МЦБ исключительно удобны для видовой идентификации, по-
скольку исключают внутри и межвидовое перекрывание за счет изменчивости и при этом 
включают филогенетический контекст (Bradley, Baker, 2001, Baker, Bradley, 2006). В частно-
сти, исследования Apodemus демонстрируют, что межвидовые различия по МЦБ в 3–4 раза 
превосходят внутривидовые (напр., Michaux et al., 2002). 

Внимание авторов данного сообщения к изучению мышей рода Sylvaemus на всей терри-
тории Украины продиктовано тем, что в 1994–2002 гг. в ходе популяционно-генетических 
исследований мелких млекопитающих в Чернобыльской зоне и на прилегающих территориях 
у мышей S. sylvaticus были обнаружены признаки более глубоких межпопуляционных отли-
чий, чем это характерно для внутривидового разнообразия. В то же время, согласно сводкам 
последних десятилетий (Baker et al., 1996; Mezhzherin, 1997; Гащак и др., 2000; Musser, 
Carleton 2005), на севере Киевской области может быть только два вида Sylvaemus (S. flavi-
collis =S. tauricus, S. sylvaticus) из 4 обитающих в Украине (S. arianus, S. flavicollis, S. sylvati-
cus, S. uralensis). Между тем, собственно генетических исследований данной группы на тер-
ритории Украины никто не проводил, все выводы базировались на анализе морфологиче-
ской, кариологической или аллозимной изменчивости. Кроме того, изучение литературной 
информации продемонстрировало не только разнообразие точек зрения на видовой состав 
этого рода (Воронцов и др., 1992; Musser, Carleton, 1993; Musser et al., 1996; Орлов и др., 
1996; Загороднюк и др., 1997; Межжерин, 1997; Michaux et al., 2002), но и противоречивость 
номенклатурных решений (напр., Krystufek, 2002 и Zagorodnyuk, Tkach, 1996). 

В настоящем сообщении изложено краткое и несколько измененное содержание работы 
того же авторского коллектива, опубликованной в начале 2007 г. в «Journal of Mammology» 
(Hoofer et al., 2007). Основными целями исследования были:  

1) идентификация видов Sylvaemus по последовательности МЦБ,  
2) проверка предыдущих гипотез о разнообразии Sylvaemus в Украине,  
3) изучение географического распространения Sylvaemus в Украине,  
4) обсуждение полученных результатов в контексте прошлых и нынешних знаний о сис-

тематике и таксономии Sylvaemus. 
 

Материалы и методы 

Образцы животных. Летом 2004 г. в 17 пунктах северной (n=3), западной (4), цент-
ральной (2) и южной (8) Украины были отловлены 211 особей, относящихся к роду 
Sylvaemus (Рис. 1). У каждой особи отбирали образцы печени и помещали в 5 мл раствора 
лизис-буфера (Longmire et al., 1997) для стабилизации ДНК.  

Шкурки и черепа животных после стандартной подготовки передавали на хранение в 
музей Техасского технологического университета (Лаббок, Техас, США) и в банк проб Меж-
дународной радиоэкологической лаборатории (Славутич, Украина). 

Для сравнения и оценки частоты распределения гаплотипов в Украине также использо-
вали данные о последовательности МЦБ в 224 образцах из GenBank (см. Hoofer et al., 2007). 
Из них 171 образец представлен S. flavicollis (98) и S. sylvaticus (73), отловленными возле 
Чернобыля в предыдущие годы (Dunina-Barkovskaya 2004; Makova et al. 2000), а также 

                                                           
1 Информация доступна по адресу: www.ncbi.nlm.nih.gov. 
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S. flavicollis (10) и S. sylvaticus (10) из других европейских стран. Кроме того использовали 
данные по другим видам рода Sylvaemus (3 alpicola, 4 epimelas, 2 hermonensis, 3 iconicus, 6 
mystacinus, 2 pallipes, 5 uralensis). Еще 8 образцов, относящихся к родам Gurkha (3 gurkha) и 
Apodemus (3 agrarius, 2 speciosus), использовали в филогенетическом анализе как внешнюю 
по отношению к Sylvaemus группу видов (Chelomina 1998; Serizawa et al., 2000; Michaux et al., 
2002; Filippucci et al. 2002; Liu et al., 2004). Описание последовательностей МЦБ, взятых из 
GenBank, принадлежит Jansa et al. (1999), Makova et al. (2000), Martin et al. (2000), Serizawa et 
al. (2000), Michaux et al. (2002, 2003, 2004, 2005a), Suzuki et al. (2003, 2004), Krystufek, 
Mozetic-Francky (2005). Список и подробное описание проанализированных животных мож-
но найти в каждой из этих публикаций. 

Молекулярные методы. ДНК экстрагировали из печени стандартным фенольным мето-
дом (Longmire et al. 1997). Для амплификации гена МЦБ использовали метод полимеразной 
цепной реакции (e.g., Liu et al., 2004) и праймеры L14724, H15915R (Irwin et al., 1991). Двой-
ные цепочки ПЦР-ампликонов очищали с использованием наборов QIAquick PCR Purification 
KiTM (Qiagen, Inc., Chatsworth, California), последовательность цепочки определяли с помо-
щью Big-DyTM ver.3.1 после электрофореза на анализаторе 3100-Avant Genetic Analyzer (Ap-
plied Biosystems, Inc., Foster City, California). В образцах определяли последовательность 
только первых 392 пар оснований с подходящим внешним праймером и праймером MVZ 04 
(Smith, Patton 1993), поскольку большинство данных, доступных из GenBank, соответствует 
первым 392–800 парам оснований. Полученные перекрывающиеся фрагменты собраны с 
помощью AssemblyLIGNTM 1.0.9 software (Oxford Molecular Group PLC 1998). 
 
 

 
 

Рис. 1. Пункты отловов животных в Украине (нумерация пунктов на схеме соответствует порядковому 
номеру пункта в табл. 1). 
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Филогенетический анализ. Множественная выверка последовательности выполнена с 
помощью Clustal X software (Thompson et al. 1997) и проверена с помощью MacClade software 
(ver.4.0; Maddison, Maddison 2002) для гарантии того, что вставки, делеции и стоп-кодоны 
отсутствуют как в наших образцах, так и в тех, что получены из GenBank. Нуклеотиды рас-
сматривались как неупорядоченные, дискретные характеристики, а множественные состоя-
ния – как полиморфизм. Уровень филогенетических сигналов оценен с помощью PAUP* 
software (4.0b10; Swofford 2002) и g1-statistic (Hillis, Huelsenbeck 1992) для 100 000 случайно 
построенных кладограмм. Количество и частота гаплотипов МЦБ определены с помощью 
Collapse 1.2 software (Posada 2004), исключив избыточность дальнейших анализов. 

Для идентификации 211 неизвестных особей Sylvaemus построена Neighbor Joining денд-
рограмма (PAUP software, v.4.0b10; Swofford 2002). Для сравнения с результатами предыду-
щих исследований проведен расчет расстояний Kimura 2-parameter distances для всех по-
парных сравнений гаплотипов. Затем был выполнен детальный филогентический анализ для 
проверки достоверности выделения групп в Neighbor-Joining дендрограмме, и соответствия 
между фенетическим (Neighbor-Joining) и филогенетическим методами. Для этого использо-
ваны следующие анализы: Bayesian (MrBayes v.2.01; Huelsenbeck, Ronquist 2001) и Maximum 
Likelihood and Parsimony (PAUP v.4.0b10; Swofford 2002). Модель обратного времени (GTR), 
допускающая гамма-распределение для скорости изменчивости (G) и для инвариантных уча-
стков (I) наилучшим образом подходит для данных по МЦБ при использовании теста Akaike 
Information Criterion в программе Modeltest 3.06 software (Posada, Crandall 1998). 

Исходя из предварительного анализа, исходный набор данных был уменьшен до тех, что 
включают 2–5 последовательностей на предполагаемый вид. Гаплотипы выбирали произ-
вольно, чтобы наилучшим образом представить диапазон разнообразия внутри вида (т.е. 
наиболее дивергировавшие гаплотипы). Целью методического подхода было уменьшение 
числа таксонов и размера гомоплазии для обеспечения bootstrap анализа (250 итераций) по 
критериям Parsimony и Maximum Likelihood (Felsenstein 1985), а не только оценка надежно-
сти кладограммы по критерию Bayesian. Для анализа Maximum Likelihood использованы 
модель GTR+G+I и параметры Modeltest, дендрограмма Neighbor Joining и двухсекционный 
обмен ветвями. Для анализа Parsimony – все равновероятные варианты характеристик и под-
становок, дендрограмма Neighbor Joining и двухсекционный обмен ветвями. Значения 
bootstrap анализа не менее 70 % и последующей вероятности ≥0,95 принято считать значи-
мыми. 

Более подробное описание исходных образцов, а также методов исследования и анализа 
изложено в предшествующей статье (Hoofer et al., 2007). Детальное описание первичных 
результатов и заключение о качестве выполненного анализа представлены в той же статье. 
 

Результаты и их обсуждение 

Филогеографические характеристики Sylvaemus. В ходе исследований установлено на-
личие 4-х видов мышей рода Sylvaemus: S. flavicollis, S. sylvaticus, S. uralensis и S. witherbyi 
(табл. 1, рис. 2). И, хотя применимость некоторых видовых названий остается предметом 
дискуссий (см. ниже), результаты исследований в целом согласуются с ранее опубликован-
ными данными о составе и географическом распространении этой группы в Украине 
(Zagorodniuk, 1996; Межжерин и др., 2002; Musser, Carleton, 2005). S. flavicollis (n=121) пой-
маны во всех пунктах, за исключением южной материковой части; S. sylvaticus (n=34) — 
везде, кроме Крыма; S. uralensis (n = 16) и S. witherbyi (n=40) — только на юге Украины, 
включая материковую часть и Крым. Наиболее высокий уровень разнообразия гаплотипов 
(n=30) установлен у S. flavicollis (табл. 1), что согласуется с данными других авторов 
(Michaux et al., 2004, 2005b). У остальных трех видов Sylvaemus (sylvaticus, uralensis, 
witherbyi) выявлено только 10, 4 и 4 гаплотипа, соответственно. При этом частота и состав 
гаплотипов в пределах вида варьировали от региона к региону (табл. 1). Показано наличие 
как уникальных, так и широко распространенных гаплотипов. 
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Таблица 1. Распределение гаплотипов МЦБ у 4-х видов Sylvaemus в 17 пунктах Украины. Показаны 
порядковые номера гаплотипов и в скобках — количество особей. Выделенным шрифтом показаны 
гаплотипы S. sylvaticus «северной» формы, остальные – «южной» формы. 

Пункт отлова S. sylvaticus  
(n=115) As 

S. uralensis  
(n=16) Au 

S. witherbyi  
(n=40) Aw 

S. flavicollis  
(n=220) Afl 

Запад 

1. Рахов 
   2 (1), 11 (1), 12 (1), 13 (4), 

15 (3), 16 (1), 17 (1), 18 
(2), 19 (1), 20 (1), 21 (1) 

2. Кельменцы 7 (2), 9 (1)   3 (4), 13 (1), 19 (1), 22 (1), 
23 (1) 

3. Теребовля    7 (2), 11 (5), 12 (1), 13 (1), 
14 (1) 

4. Изяслав 8 (1)   1 (2), 2 (1), 10 (1) 
Север 
5. Коростышев 7 (9)   1 (1), 9 (2) 

6. Чернобыль 1 (47), 2 (9), 3 (8), 
4 (1), 5 (7), 6 (1) 

  1 (56), 2 (29), 3 (5), 4 (1), 
5 (1), 6 (5), 7 (1) 

7. Неданчичи 1 (2), 7 (6), 9 (1), 10 
(1) 

  8 (1), 27 (5) 

Центр 

8. Печера 10 (1)   3 (2), 13 (2), 19 (9), 24 (4), 
25 (1) 

9. Смела 10 (1)   3 (1), 26 (1) 
Юг (материк) 

10. Гладковка  1 (5), 2 (4), 3 (2), 
4 (3) 

  

11. Красное 7 (12), 9 (3)  1 (2), 2 (2)  
12. Озерное 9 (2)  1 (1)  
Юг (полуостров) 
13. Оленевка   1 (10), 2 (1), 3 (1)  
14. Ключевое  4 (1) 1 (5), 2 (1) 3 (8), 28 (1) 
15. Насыпное   1 (12), 4 (1) 3 (3) 
16. Старый 
Крым 

 4 (1)  3 (20), 28 (3), 29 (1) 

17. Солнечная 
Долина 

  1 (4) 3 (13), 28 (4), 30 (1) 

 
 

Анализ (Neighbor-joining) установил наличие 11 кластеров видового уровня (рис. 2): 
S. agrarius, S. alpicola, S. epimelas, S. flavicollis, S. gurkha, S. mystacinus, S. pallipes, S. specio-
sus, S. sylvaticus, S. uralensis и S. witherbyi. Расстояние по критерию Kimura 2-parameter внут-
ри каждого из 11 кластеров в среднем составило 1,64 %, изменяясь от 0,00 % (alpicola) до 
3,55 % (sylvaticus), тогда как между кластерами — 13,9 %, варьируя от 5,43 % (pallipes–
uralensis) до 18,8 % (epimelas–speciosus) (табл. 2).  

Таким образом, расстояние между близкородственными видами в 5–6 раз превышает 
расстояние внутри каждого из них. Тем не менее, нижний предел межвидового сравнения 
был только в 1,3 раза больше дистанции между особями внутри видов: 6,35 % — максималь-
ная дистанция внутри S. sylvaticus, тогда как минимальная дистанция между S. sylvaticus и 
S. flavicollis составила 8,37 %. Bayesian анализ всей совокупности данных дал подобную 
структуру. 
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Таблица 2. Среднее генетическое расстояние (%) (Kimura 2-parameter) внутри (диагональ) и между 
видами рода Apodemus по результатам анализа гена цитохрома-b. 

Таксон 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
1. agrarius 0,59          
2. speciosus 13,47 1,81         
3. epimelas 17,45 18,79 0,89        
4. mystacinus 17,88 17,28 12,88 2,04       
5. alpicola 13,43 16,09 16,40 14,49 0,00      
6. pallipes 13,15 12,67 18,07 15,31 8,14 2,00     
7. uralensis 14,69 15,17 16,95 15,10 9,12 5,43 1,48    
8. flavicollis 16,68 16,28 18,06 16,61 8,08 7,88 10,01 1,01   
9. sylvaticus 17,01 17,12 18,67 17,39 12,94 11,27 14,12 10,91 3,35  
10. witherbyi 15,29 16,55 16,08 17,02 9,83 11,76 11,36 12,75 12,66 1,00 

 

Пригодность анализа МЦБ для оценки филогенетических связей. Несмотря на надеж-
ность идентификации мышей посредством анализа последовательности МЦБ, он пока не 
позволяет оценить филогенетические связи внутри рода (более подробно об этом в: Hoofer et 
al., 2007). Вполне возможно, что это будет по силам с помощью анализа оставшихся 2/3 гена 
МЦБ (напр., Liu et al., 2004). Тем не менее, установленные кластеры видового уровня имеют 
более чем в 2,7 раз большее генетическое отличие, чем между особями внутри кластеров 
(Табл. 2). Это значение включает по крайней мере 1 близкородственную связь, отмеченную в 
предыдущих исследованиях (напр., pallipes–uralensis (Darviche et al., 1979) или sylvaticus–
uralensis (Межжерин, Зыков, 1991; Mezhzherin, 1997). 
 

Распространение S. sylvaticus  

Как ранее уже обсуждалось (Michaux et al., 2003, 2005b), континентальная европейская 
популяция S. sylvaticus характеризуется высоким уровнем внутривидового полиморфизма 
МЦБ, и состоит из 2 генетических форм, разделение которых, по-видимому, произошло 1,5–
1,6 млн лет назад (5,4% maximum Kimura 2-parameter distance). Согласно этим авторам, ареал 
«северной» формы (названная «подкластером 2b») охватывает значительную часть Европы, 
от юга Испании до Швеции на севере и Украины на востоке, тогда как «южная» форма 
(«подкластер 1a») встречается только в Италии, Балканах и западной части Турции (рис. 3).  

Michaux et al. (2003, 2005b) сделали вывод, что эти две формы представляют собой по-
пуляции одного вида, дивергировавшие в результате изоляции в 2 рефугиумах (Иберийский 
полуостров и Итало-Балканский регион) в течение ледникового периода кайнозоя. Авторы 
выдвинули гипотезу, что существующая ныне «северная» форма — результат послеледни-
ковой реколонизации и быстрой экспансии вида с юго-запада Европы через почти всю за-
падную Палеарктику, тогда как «южная» форма — результат более медленного, возможно, 
ограниченного Альпами и Карпатами, восстановления ареала из Итало-Балканского центра 
на восток до Турции. Этими авторами (Michaux et al., 2003, 2005b) проанализированы только 
4 образца с Восточной Европы (взятые из GenBank), полученные от животных из района 
Чернобыля в конце 90-х годов. Все они относились к «северной» форме и представляли 
наиболее восточный установленный предел ее распространения в Европе. Michaux et al. 
(2003, 2005b) заключили, что ареалы «северной» и «южной» форм, по имеющимся на тот 
момент времени данным, нигде не перекрываются. 

Настоящее исследование не только подтвердило существование ранее описанной гене-
тической структуры S. sylvaticus, но и установило присутствие в Украине как «северной» 
формы (гаплотипы As 1–6), так и «южной» (гаплотипы As 7–10). Нами установлено, что все 
73 особи из района Чернобыля относятся к «северной» форме. В то же время особи из юж-
ных, центральных и западных регионов Украины, а также из одного пункта северной Украи-
ны (Коростышев), принадлежат к «южной» форме (табл. 1, рис. 2, 3). 
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Рис. 2. Кладограмма генетических дистанций (Kimura 2-parameter) у мышей рода Apodemus, включая 
данные по животным, отловленным в Украине (указаны названия гаплотипов), и взятые из GenBank 
(указаны регистрационные номера гаплотипов). Звездочкой (*) обозначены вероятности Bayesian 
posterior probabilities ≥0,95. Группы 1a, 1b, 2a, и 2b соответствуют генетическим формам S. sylvaticus 
(Michaux et al., 2003, 2005b), из которых «северная» (2b) и «южная» (1a) континентальные формы при-
сутствуют в Украине. 
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Более того, в одном и том же пункте: возле с. Неданчичи (северный регион), в 3 км от 
Днепра и 40 км на северо-восток от Чернобыля, отловлены особи, принадлежащие как к «се-
верной», так и к «южной» форме. Таким образом обнаружена зона симпатрии двух форм. 

Возникает естественный вопрос: а не являются ли эти генетические формы самостоя-
тельными «хорошими» видами или, по крайней мере, «малыми» видами? Michaux et al. 
(2003) пришли к такому выводу на основе сравнения других значений генетической дивер-
генции, представленных в литературе (Bradley, Baker, 2001; Michaux et al., 2002). Существу-
ют и другие свидетельства в пользу этого вывода. Например, «южная» форма может соответ-
ствовать A. vohlynensis Migulin, 1938, описанному несколько десятилетий назад на основе 
морфологических признаков (типовое местонахождение в Житомирской области).  

Орлов и соавторы (1996), приняв во внимание существенные отличия хромосомного ге-
терохроматина у лесных мышей, обитающих в южной части Восточной Европы (Болгария, 
Украина, Брянская область России), и у мышей из центральной Европы (Германия), пришли 
к выводу о видовом уровне их дифференциации, разделив на A. vohlynensis и A. sylvaticus. 
Географически, точки, для которых получено описание «vohlynensis», совпадают с областью 
распространения «южной» генетической формы лесных мышей, тогда как «sylvaticus» — с 
«северной». Вместе с тем в работе С. В. Межжерина (Mezhzherin, 1997) представлено прямо 
противоположное распределение «vohlynensis» и «sylvaticus» на карте Восточной Европы. 
Правда в этой работе автор не указывает почему он отнес проанализированные популяции к 
данным гетерохроматиновым формам. 
 
 

 
Рис. 3. Географическое распределение «северной» (2b, кружок с точкой) и «южной» (1a, черный тре-
угольник) генетических форм Sylvaemus sylvaticus (по: Michaux et al., 2003, 2005b) на территории Евро-
пы. На территории Украины — эти же формы по материалам данного исследования. Пунктирными 
окружностями указаны места возможного нахождения древних рефугиумов этих форм, а стрелками — 
возможные направления их постледниковой реколонизации. Кружками без точек указаны места опи-
сания гетерохроматиновой формы «sylvaticus», а белыми треугольниками — формы «vohlynensis» (по: 
Орлов и др., 1996). 
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Это исследование также поставило другие важные вопросы, независимо от проблемы 
видового и конспецифичного статуса двух форм. Какие пределы распространения вида в це-
лом, и какова природа и размеры зон интеграции? До какой степени скрещиваются особи 
разных форм? Представляет ли «южная» форма популяции, распространившиеся в послелед-
никовый период с Итало-Балканского региона (Michaux et al., 2003, 2005b) или из рефугиу-
мов на юге, юго-востоке от Украины (Bilton et al., 1998)? Для разрешения этих и других во-
просов необходимы дополнительные исследования, включающие анализ полиморфизма 
ядерной ДНК, параллельный кариологический анализ, тщательную ревизию существующих 
типовых экземпляров и предыдущих номенклатурных решений. 
 

Таксономия 

В таксономии мышей рода Sylvaemus, несмотря на длительную историю ее исследо-
ваний, остается еще немало поводов для продолжающихся дискуссий. В связи с этим данные 
о МЦБ могли бы помочь в поиске возможных решений. 

Один пример — это кластер, определенный в наших исследованиях как S. witherbyi 
(Thomas, 1902), внутри которого присутствует четыре гаплотипа (40 особей) из южной мате-
риковой Украины (n=5) и Крымского полуострова (n=35), и пять гаплотипов из GenBank 
(рис. 2): 2 ранее идентифицированы как A. hermonensis (Michaux et al. 2002; из Турции, 
AJ311156–AJ311157); три — как A. iconicus (Krystufek, Mozetic Francky 2005; о. Родес, Гре-
ция, DQ000288–DQ000289; о. Босцаада, Турция, DQ000290). 

В XX веке S. witherbyi рассматривали в основном как синоним других видов Sylvaemus, 
или как подвид S. sylvaticus (Ellerman 1941) или S. arianus (Musser, Carleton, 1993). Сейчас 
(Musser, Carleton, 2005) это название рассматривается как наиболее старое известное для 
мелких Sylvaemus из юго-восточной Европы и Ближнего Востока и соответствующее по ди-
агностическим признакам S. hermonensis (Storch: в Filippucci et al., 1996) и S. iconicus (Kry-
stufek, 2002). Эти признаки включают характерный стефанодонт M1 (и M2, но с меньшей 
частотой), форму задненебной вырезки, длины ушных барабанов и зубных рядов, а также 
форму грудного пятна. 

Присутствие этого вида на территории Украины установлено еще в 80-х годах (Межже-
рин, 1987; Межжерин, Загороднюк, 1989), однако под иным именем — Apodemus falzfeini. В 
последующем, после исследований аллозимной и морфологической изменчивости украин-
ской популяции и популяций кавказского, ближневосточного и среднеазиатского регионов, а 
также после изучения типовых экземпляров и первых описаний, авторы пришли к выводу, 
что это — Sylvaemus arianus, с младшими синонимами fulvipectus, hermonensis и chorassani-
cus (Загороднюк и др., 1997; Межжерин, 1997). Тем не менее, использование названия 
«arianus», по-видимому, вызвано ошибкой при изучении типовых экземпляров.  

Позднее Б. Криштуфек (Krystufek, 2002) на основе сравнения 365 черепов от 3 видов из 
Турции (flavicollis, hermonensis, uralensis) и типовых экземпляров Sylvaemus (arianus, 
iconicus, sylvaticus, witherbyi) показал, что: (1) S. arianus (Blanford, 1881) не является частью 
S. uralensis или S. hermonensis (а следовательно, не относится к степной мыши с юга Украи-
ны) и возможно является младшим синонимом S. flavicollis; (2) S. hermonensis ранее был опи-
сан под несколькими именами и не является новым видом; (3) S. witherbyi из Ирана «близок 
и возможно идентичен S. hermonensis» (а следовательно, и степной мыши с юга Украины, а 
также S. iconicus), немного отличаясь более короткими слуховыми барабанами и более ко-
роткими нижними зубными рядами; если они идентичны, то тогда S. witherbyi — валидное 
имя, имеющее приоритет перед S. hermonensis и S. iconicus. В последующем генетическая 
идентичность S. hermonensis и S. iconicus установлена посредством анализа МЦБ в трех об-
разцах с островов Греции и Турции, морфологически определенных как S. iconicus (все они 
использованы в нашем исследовании), а также при сравнении их с пятью образцами 
S. hermonensis и четырьмя другими видами Sylvaemus (Krystufek, Mozetic Francky, 2005). 
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Таблица 3. Метрические признаки немолодых Sylvaemus, мм (среднее± стандартная ошибка, в скобках 
– диапазон значений. Пять внешних характеристик измерены в полевых условиях у всех животных (121 
S. flavicollis, 34 S. sylvaticus, 16 S. uralensis, 40 S. witherbyi), характеристики черепа — в музее, с точно-
стью 0,1 мм (29 S. flavicollis, 13 S. sylvaticus, 13 S. uralensis, 27 S. witherbyi). 

Таксон Морфологическая 
характеристика S. flavicollis S. sylvaticus S. uralensis S. witherbyi 

L+Ca 214,67 ± 1,40 
(178–246) 

177,42 ± 1,92 
(155–200) 

181,25 ± 2,55 
(172–203) 

181,35 ± 1,86 
(148–200) 

Ca 107,42 ± 0,83 
(83–130) 

84,13 ± 1,07 
(72–97) 

87,25 ± 2,01 
(73–98) 

89,70 ± 1,20 
(68–101) 

Pl 25,03 ± 0,09 
(22–27) 

21,65 ± 1,36 
(17–24) 

20,67 ± 0,31 
(18–22) 

21,28 ± 0,14 
(19–23) 

Au 17,46 ± 0,15 
(11–22) 

15,45 ± 1,18 
(12–18) 

13,83 ± 0,52 
(11–16) 

14,38 ± 0,24 
(12–17) 

CbL 25,85 ± 0,25 
(22,8–28,3) 

21,91 ± 0,28 
(20,3–23,5) 

21,64 ± 0,17 
(20,9–22,9) 

21,90 ± 0,20 
(19,8–23,4) 

M1-3 
4,22 ± 0,02 
(4,0–4,5) 

3,66 ± 0,02 
(3,5–3,8) 

3,48 ± 0,02 
(3,3–3,6) 

3,64 ± 0,02 
(3,4–3,9) 

LBul 5,05 ± 0,03 
(4,7–5,3) 

4,34 ± 0,03 
(4,2–4,5) 

4,06 ± 0,05 
(3,8–4,2) 

4,27 ± 0,01 
(3,9–4,6) 

 

Результаты настоящего исследования подтверждают морфологическую и генетическую 
идентичность S. hermonensis и S. iconicus (1,18–1,48 % Kimura 2-parameter distance), а также 
этих животных и тех, что пойманы в Украине (40 особей, 4 гаплотипа) (табл. 1, рис. 2). По 
окраске шкурок (13) и краниальным признакам (27) (табл. 3), находящихся в музее Техас-
ского Технологического университета, они все соответствуют диагностическим морфологи-
ческим признакам S. hermonensis – S. iconicus – S. witherbyi (Filippucci et al., 1996; Krystufek, 
2002), включая стефанодонт M1, конфигурацию задненебной вырезки и вид грудного пятна. 
Аналогично тому, как это отмечено ранее (Filippucci et al., 1996), частота стефанодонта M1 
была немного меньше 100 %, этот признак отсутствовал только у 2 из 27 изученных нами 
черепов. Кроме того, длина слуховых барабанов у животных из Украины в среднем состави-
ла 4,3 мм (3,9–4,6), а нижнего зубного ряда — 3,6 мм (3,4–3,9) (табл. 3), попадая в диапазон 
значений типовых экземпляров и топотипов hermonensis, iconicus, witherbyi (Storch в: Filip-
pucci et al., 1996; Krystufek, 2002; Krystufek, Mozetic Francky, 2005; Musser, Carleton, 2005). 
Таким образом, на основе морфологического и филогенетического анализов, мы вслед за 
Musser, Carleton (2005) рассматриваем S. hermonensis, S. iconicus и S. fulvipectus как младшие 
синонимы S. witherbyi.  

Окончательную точку в этой проблеме могла бы поставить проверка ДНК от всех типо-
вых экземпляров, и простой сравнительный анализ результатов наших исследований с дан-
ными по иранским животным, у которых есть стефанодонт M1 (т. е. топотипов S. witherbyi). 

Еще один таксономический вопрос связан с результатами анализа кластера S. uralensis, 
содержащего 4 гаплотипа (16 особей) с южной (материковой) Украины (n=14) и Крымского 
полуострова (n=2), и 5 — из генетического банка (рис. 2): три из них ранее идентифици-
рованы как S. uralensis (Michaux et al., 2002, Чехия, AJ311154; Турция, AJ311155; и Suzuki et 
al., 2003, Казахстан, AB096837), а два — как S. microps (Makova et al., 2000, Челябинск, Рос-
сия, AF127541; Martin et al., 2000, Турция, AF159393). S. uralensis ныне рассматривают как 
валидное название мышей мелкого размера рода Sylvaemus, ранее имевших название S. mic-
rops и S. mosquensis (Musser, Carleton, 2005).  

Синонимия S. microps и S. uralensis неоднократно отмечалась в морфологических и мо-
лекулярных исследованиях мышей этой группы (Межжерин, Михайленко, 1991; Межжерин, 
Зыков, 1991; Межжерин и др., 1992; Filippucci et al., 1996; Mezhzherin, 1997; Bellinvia et al., 
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1999; Macholán et al., 2001; Reutter et al., 2003). Орлов с соавторами (1996) при рассмотрении 
экземпляров с юга Украины и Крыма рассматривал S. mosquensis как отличную форму от 
S. uralensis, но классифицировал ее как вид в пределах «надвида S. uralensis». 

Настоящее исследование поддерживает идею идентичности S. microps и S. uralensis, по-
скольку включает образцы из Челябинска, Россия (AF127541, обозначенные как S. microps), 
которые являются топотипом S. uralensis («Россия, Южный Урал»), образцы из Чехии (неда-
леко от типового местонахождения S. microps), а также — из Украины (Крым и левобереж-
ная Украина), Казахстана и Турции. Все вместе они различаются не более чем на 1,0 % (Ki-
mura 2-parameter distance), что характерно для типичных конспецифичных вариаций (Bradley, 
Baker, 2001). Морфологические характеристики шкурок (n=5) и черепов (n=15) от этих жи-
вотных, соответствуют ранее приведенным описаниям S. microps и S. uralensis (Filippucci et 
al., 1996), включая полное отсутствие стефанодонта M1, конфигурацию задненебной вырезки 
и отсутствие грудного пятна. В нашей коллекции нет ничего, что бы указывало на симпатри-
ческое обитание в южной Украине каких-либо двух мелких видов Sylvaemus с подобной ком-
бинацией признаков. Более того, S. mosquensis характеризуется теми же морфологическими 
признаками, что и S. microps и S. uralensis (Storch в: Filippucci et al., 1996). 
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