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В памятнике природы «Бекарюковский бор» обитает одна из самых многочисленных в северо-восточной ча-
сти ареала периферических популяций охраняемого наземного моллюска Cepaea vindobonensis. За послед-
ние 20 лет были проанализированы изменения в морфогенетической структуре его популяции и ее связь с 
микроклиматическими факторами среды. Результаты проведенного теста Краскела-Уоллиса конхиометриче-
ских признаков показали достоверную (�����������������������������������������������������������p���������������������������������������������������������� < 0.05) дифференциацию по всем промерам между исследуемы-
ми годами. Наряду с этим была выявлена достоверная корреляция между параметрами раковины адультных 
особей и некоторыми климатическими характеристиками как средними, вычисленными за четыре года, так и 
данными по климату в период формирования раковин на ювенильной стадии. Подобная зависимость, веро-
ятно, указывает на эпигенетическую природу адаптации популяции к среде обитания. Расчет среднего числа 
фенотипов (по Животовскому) показал наименьший уровень в 2020 г. (µ = 1.44 ± 0.20), а наибольший – в 2002 
г. (µ = 2.19 ± 0.21). Для выяснения степени жизнеспособности популяции нами также был проведен анализ 
ее генетической структуры на основе локусов изоферментов эстераз. Согласно полученным результатам, наи-
большие изменения частот аллелей наблюдались в локусе EST8, где отмечено достоверное снижение частоты 
аллеля EST8-2 в период с 2006 г. по 2011 г. (p < 0.05) и его отсутствие в популяции в 2012–2020 гг. При этом 
исследуемая популяция в 2020 г. стала мономорфной по аллелю EST8-3. Предполагается, что переход в гомо-
зиготное состояние по указанному локусу помимо генетико-автоматических процессов, вероятно, вызван и 
биотопическими изменениями. Кроме того, в 2020 г. был также отмечен существенный дефицит гетерозигот 
(коэффициент инбридинга F = 0.517 ± 0.395). Оценка эффективной численности, рассчитанная на основе 
темпорального метода, оказалась равной ��������������������������������������������������������������Ne������������������������������������������������������������ = 13.52. Проведенный прогноз длительности существования по-
пуляции на основе генетических данных показал значение около 100 лет. Полученные результаты говорят о 
низкой степени жизнеспособности исследуемой краевой популяции C. vindobonensis, что может привести 
к ее вымиранию, особенно в случае изменений условий среды. Вместе с тем сохранение природоохранных 
мероприятий в районе исследования позволит избежать подобного сценария развития событий. 

Ключевые слова: генетическая структура, конхиометрические признаки, периферическая популяция, по-
пуляционная динамика, уязвимый вид, эффективная численность

Введение
Известно, что живые организмы чутко 

реагируют на различные изменения, проис-
ходящие в среде их обитания, поэтому часто 
используются в качестве индикаторов состо-
яния окружающей среды (Parmar et al., 2016). 
Хорошими маркерами состояния природных 
популяций являются полиморфные признаки 
различной природы, наличие которых обеспе-
чивает материал для эволюционной адаптации 
к изменяющимся условиям существования 
(Thomas et al., 2001; Barrett & Schluter, 2008; 
Harmon et al., 2009). На практике наиболее 
удобными объектами для изучения эволюцион-
ных явлений являются организмы с коротким 
жизненным циклом, частой сменой генераций 
и тесно связанные с микроклиматическими 
и микробиотопическими характеристиками 
(Hoffmann & Sgrò, 2011). В этом отношении 

перспективными объектами являются назем-
ные моллюски. Относительно малоподвижный 
образ жизни, легкость индивидуальной мар-
кировки, высокая локальная плотность, поли-
морфизм биохимических и ДНК-маркеров, а 
также конхиологических признаков у некото-
рых видов позволяет получить достоверную 
информацию о структуре и состоянии их попу-
ляций (Kramarenko, 2016). Наземный легочный 
моллюск Cepaea vindobonensis (Férussac, 1821) 
является одним из таких видов. Ареал этого 
вида простирается от Балканского полуостро-
ва, Крыма и Северного Кавказа на юго-вос-
токе, до Австрии, Польши и Чехии на западе. 
Локальные и относительно изолированные по-
пуляции (островные группы) достигают запад-
ной Померании (Pokryszko et al., 2004; Kajtoch 
et al., 2017). Территория Среднерусской возвы-
шенности и ее южная часть (Белгородская об-

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2021. 6(3): 58–72		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2021.038

https://orcid.org/0000-0002-7574-6910
https://orcid.org/0000-0003-1838-7816


59

ласть, Россия), где проводились исследования, 
является северо-восточным краем естествен-
ного ареала. 

Известно, что по вариациям количествен-
ных признаков, наблюдаемых в природных 
популяциях, можно судить о векторах есте-
ственного отбора, которые могут значительно 
меняться с течением времени. Наряду с этим, 
наиболее существенными факторами, лежащим 
в основе временных изменений популяционной 
структуры, являются климатические флуктуа-
ции (Siepielski et al., 2009; Johnson, 2011). При 
этом популяции, находящиеся на границе ареа-
ла вида, обладают пониженным генетическим 
разнообразием и, соответственно, будут более 
чутко реагировать на такие изменения (Arnaud-
Haond et al., 2006; Provan & Maggs, 2011). 

Стоит отметить, что рядом авторов были 
проведены долгосрочные исследования тем-
пов изменений и интенсивности отбора у мол-
люсков, в частности у рода Cepaea (Murray & 
Clarke, 1978; Wall et al., 1980; Cain & Cook, 
1989; Cameron, 1992; Cameron & Pokryszko, 
2008; Ożgo & Schilthuizen, 2012). Однако в 
большинстве исследований период наблюде-
ний не превышал 10 лет. При этом если ох-
ватывался больший промежуток времени, то 
сравнивались данные между конечными точка-
ми временного периода, а не между последо-
вательными годами или поколениями. Исклю-
чение составляют немногочисленные работы, 
например, многолетние исследования популя-
ций Theba pisana (Müller, 1774) (Johnson, 2011).

Целью настоящей работы явилось провести 
анализ динамики морфогенетической струк-
туры популяций C. vinbobonensis в памятнике 
природы «Бекарюковский бор» (Белгородская 
область, Россия) с учетом микроклиматических 
и биотопических особенностей для понимания 
микроэволюционных изменений, происходя-
щих на границе естественного ареала. Актуаль-
ность исследований состояния популяций дан-
ного вида на указанной территории диктуется 
также тем, что вид занесен в Красную книгу 
Белгородской области (2019) как уязвимый.

Материал и методы
Для исследования использовались выбор-

ки из популяции, обитающей на особо охра-
няемой природной территории (ООПТ) «Бе-
карюковский бор». Исследуемый памятник 
природы расположен недалеко от населенного 
пункта Маломихайловка Шебекинского района 

Белгородской области (Европейская Россия), 
на правом берегу р. Нежеголь (50.254393°  N, 
37.041207°  E). Он является самым большим 
из восьми сохранившихся естественных фраг-
ментов сосновых лесов на меловых скло-
нах, сформированных Pinus sylvestris L. var. 
сretacea, внесенной в Красную книгу Россий-
ской Федерации (2008). Подлесок преиму-
щественно представлен Caragana frutex L., 
Euonymus verrucosus Scop., Genista tinctoria L., 
Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. ex Wol.) Klásk., 
Crataegus sanguinea Pall. В окрестностях нахо-
дятся низкоствольные дубравы, посадки Acer 
negundo L. и Malus sylvestris (L.) Mill. Стоит 
отметить, что в указанном пункте обитает одна 
из самых больших популяций С. vindobonensis 
на юге Среднерусской возвышенности.

Сбор моллюсков осуществляли в летний 
период в 2002, 2006, 2011, 2016 и 2020 гг. В 
пределах исследуемой территории обыскива-
ли почву, растительность, стволы и ветки де-
ревьев. Видовую принадлежность определяли 
по конхиологическим признакам и по поло-
вой системе (Шилейко, 1978). По наблюдени-
ям Э.А. Снегина (неопубликованные данные), 
способность к размножению у С. vindobonensis 
на территории юга Среднерусской возвышен-
ности наступает к 3–4 году жизни, и онтогенез 
заканчивается к пятому году. Таким образом, 
можно говорить о том, что выборка осущест-
влялась из последовательных поколений. 

Для проведения морфометрического ана-
лиза отбирали половозрелых особей, у кото-
рых образовался отворот краев устья. Измере-
ния проводили при помощи штангенциркуля. 
Промеры осуществляли по стандартной схеме 
(Шилейко, 1978) (рис. 1). 

Количество оборотов (КО) высчитали со-
гласно методу, описанному Хлус (2004) с точ-
ностью до 1/8 оборота. Мы рассчитывали от-
ношение ширины раковины к ее высоте (ШР/
ВР), условный объем раковины (V), условную 
площадь устья (S), и отношение последних 
двух параметров (V/S). Условный объем рако-
вины (������������������������������     ������ V�����������������������������     ������ ) и условную площадь устья (������� S������ ) рас-
считывали по следующим формулам:

где ШР – ширина раковины, ВР – высо- 
та раковины;

где ВУ – высота устья, ШУ – ширина устья.
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Для каждого измерения и индекса были рас-
считаны средние величины (M) и их ошибки (SE). 
Ввиду того, что характер распределения конхи-
ологических признаков достоверно отклонялся 
от нормального (установлено с использованием 
критерия χ2), оценку степени дифференциации 
проводили с помощью аналога однофакторного 
дисперсионного анализа – критерия Краскела-
Уоллиса. Для расчетов использовали надстройку 
к MS Excel программу AtteStat.

Мы учитывали композиции продольных ко-
ричневых лент на раковине. Каждой ленте при-
сваивали номер от 1 до 5 (всего для данного вида 
характерно пять спиральных лент). При написа-
нии формулы присутствие ленты обозначалось 
цифрами от 1 до 5, отсутствие – 0, слияние лент 
обозначали круглыми скобками (например, (12)) 
(Гураль-Сверлова, Мартынов, 2007; Kramarenko 
et ���������������������������������������������al�������������������������������������������., 2007). На основе полученных данных, рас-
считывали частоты встречаемости тех или иных 
морф, а также показатели структуры популяци-
онного разнообразия – среднее число фенотипов 
(µ) и долю редких морф (h) (Животовский, 1991). 
Оценку различий между частотами проводили с 
помощью критерия χ2. 

С помощью коэффициента корреляции 
Спирмена для непараметрических данных оце-
нивали уровень корреляции между метрически-
ми показателями раковин и погодными харак-
теристиками среды обитания в теплые месяцы 
года. Значения климатических показателей были 

Рис. 1. Схема промеров раковины Cepaea vindobonensis. Обозначения: 1–5 – номера лент, ВЗ – высота завитка, ВР – 
высота раковины, ВУ – высота устья, ШУ – ширина устья, ШР – ширина раковины (большой диаметр), МД – малый 
диаметр, ШПП – ширина предпоследнего оборота, ШП – ширина последнего оборота.
Fig. 1. The scheme of measurements on the Cepaea vindobonensis shell. Designations: 1–5 – numbers of bands, ВЗ – the 
spira height, ВР – the shell height, ВУ – the aperture height, ШУ – the aperture width, ШР – the shell width (large diameter), 
МД – small diameter, ШПП – the penultimate spira width, ШП – the ultimate spira width.

предоставлены Белгородским центром по ги-
дрометеорологии и мониторингу окружающей 
среды. Учитывались средняя температура и ко-
личество осадков с апреля по октябрь (период 
активности моллюсков). Ввиду того, что погод-
ные условия оказывают наибольшее влияние на 
характер формирования раковины моллюсков в 
первые годы их жизни, корреляционный анализ 
был выполнен между конхиометрическими при-
знаками взрослых животных и данными погод-
ных условий за четыре года до каждого времени 
сбора материала. Кроме того, для корреляцион-
ного анализа использовали усредненные значе-
ния погодных условий, наблюдаемых в течение 
четырех лет до каждого из сборов. 

Анализ проводили с использованием встро-
енных функций программы ���������������������Statistica����������� 13.3. Кри-
тическое значение коэффициента корреляции 
рассчитывали по формуле, приведенной в работе 
(Лакин, 1990).

Анализ генетической структуры популяции 
проводился с помощью аллозимов. В качестве 
молекулярных маркеров использовали три ло-
куса неспецифических эстераз: EST1 – димер с 
двумя аллелями, EST2 – димер с двумя аллеля-
ми и EST8 – мономер с тремя аллелями) (����Sne-
gin, 2012). Экстракцию ферментов проводили 
в 0.05 М буфере трис-HCl (pH  6.7) из тканей 
моллюсков, предварительно замороженных при 
-80°��������������������������������������    C�������������������������������������    , путем измельчения тефлоновым пести-
ком. Диск-электрофорез и окрашивание неспец-
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ифических эстераз проводили по методике, опи-
санной в работах Gaal et al. (1980), Richardson еt 
al. (2012). Электрофорез ферментов проводили в 
10% ПААГ геле, на основе трис-НСl буфера, в 
камере VE-3 («Helicon»). Для улучшения каче-
ства разделения молекул использовали верхний 
(концентрирующий) гель (����������������������pH�������������������� 6.7) и нижний (раз-
деляющий) гель (�������������������������������pH����������������������������� 8.9). В качестве электродно-
го буфера был задействован трис-глициновый 
буфер (pH 8.3). Блоки геля окрашивали в смеси 
субстратов: трис-HCl (pH 7.4), α-нафтилацетат, 
прочный красный TR.

Обработку данных аллозимного анализа про-
водили с использованием программы GenAlEx 
(Peakall & Smouse, 2006). Прогноз оставшегося 
времени существования популяции (������������t�����������) рассчиты-
вали по формуле, предложенной Soulé (1980):

где t – количество поколений, Ne – эффектив-
ная численность популяций. Расчет эффектив-
ной численности популяции (Ne) был проведен с 
помощью так называемого «темпорального» ме-
тода (Krimbas & Tsakas, 1971; Nei & Tajima, 1981) 
по формулам:

где t – время между моментами сбора (в ге-
нерациях), N0, Nt – объемы выборок в моменты 
времени 0 и t, Fk – стандартизированная варианта 
изменения частот аллелей:

где A – число аллелей в данном локусе, 0
ip , 

t
ip  – частоты i-й аллели в момент времени 0 и t.

Расчет стандартизированной варианты для 
нескольких локусов был проведен по формуле: 

где Fk(ML) – оценка стандартизированной 
варианты, полученная для нескольких локусов, 
Fk(j) – оценка стандартизированной варианты, 
полученная для j-го локуса, Aj – число аллелей 
по j-му локусу.

Это наиболее часто используемый генетиче-
ский метод оценки эффективной численности. 
Он позволяет оценивать дисперсию эффективной 
численности популяции на основе изменения ча-
стоты аллелей между выборками, взятыми в два 
или более моментов времени, и предполагает, 
что наблюдаемые изменения в частоте аллелей 
являются результатом только случайного генети-
ческого дрейфа и ошибки выборки. Для расчета 
нами использовались данные за 2006 и 2020 гг.

Процесс убыли гетерозиготности (Ht) за t по-
колений рассчитывали согласно Crow & Kimura 
(1970) по следующей формуле:

где H0 – уровень гетерозиготности в начальной 
точке, Ne – эффективная численность популяции.

Результаты
Результаты проведенного морфометрическо-

го анализа раковин C. vindobonensis с 2002 по 
2020 г. представлены в табл. 1. Согласно полу-
ченным данным наибольшие размеры раковин 
в ООПТ «Бекарюковский бор» были отмечены в 
2016 и 2020 гг., наименьшие – в 2011 г. Для 2011 г. 
также были характерны наименьшие показатели 
соотношения V/S. 

Таблица 1. Оценки промеров и индексов раковины Cepaea vindobonensis на ООПТ «Бекарюковский бор» в раз-
личные года (M ± SE)
Table 1. Measurements and indices of Cepaea vindobonensis shells in the Bekaryukovsky Bor Natural Monument during 
studied years (M ± SE)

Год КО ВР,
мм

МД,
мм

ШР,
мм

ВУ,
мм

ШУ,
мм

ВЗ,
мм

ШПП,
мм

ШП,
мм

ШР/ВР, 
мм

V,
мм3

S,
мм2 V/S

2002 
(N = 63) 5.12 ± 0.02 18.69 ± 0.10 18.41 ± 0.12 21.39 ± 0.11 12.40 ± 0.07 11.74 ± 0.07 11.11 ± 0.15 2.87 ± 0.03 7.27 ± 0.13 1.15 ± 0.01 4291.28 ± 56.93 114.59 ± 1.21 37.45 ± 0.33

2006 
(N = 71) 5.16 ± 0.02 19.00 ± 0.10 18.42 ± 0.21 21.7 ± 0.11 12.20 ± 0.06 11.88 ± 0.1 11.33 ± 0.17 3.04 ± 0.03 7.65 ± 0.1 1.14 ± 0.01 4489.80 ± 61.74 114.09 ± 1.28 39.45 ± 0.43

2011 
(N = 87) 5.05 ± 0.02 18.20 ± 0.09 18.08 ± 0.14 20.89 ± 0.09 11.69 ± 0.07 12.27 ± 0.07 10.54 ± 0.12 2.71 ± 0.03 7.35 ± 0.13 1.15 ± 0.01 3982.02 ± 45.78 112.82 ± 1.09 35.34 ± 0.33

2016 
(N = 31) 5.14 ± 0.02 19.72 ± 0.25 18.76 ± 0.28 21.91 ± 0.12 12.72 ± 0.08 12.13 ± 0.09 11.43 ± 0.11 2.9 ± 0.02 6.79 ± 0.13 1.12 ± 0.01 4747.18 ± 88.35 121.49 ± 1.52 39.07 ± 0.52

2020 
(N = 58) 5.19 ± 0.04 19.86 ± 0.13 19.05 ± 0.10 22.1 ± 0.12 12.98 ± 0.08 12.89 ± 0.19 11.56 ± 0.13 2.67 ± 0.03 6.43 ± 0.08 1.11 ± 0.01 4865.85 ± 70.66 130.55 ± 1.48 37.28 ± 0.33

Примечание: КО – количество оборотов, ВР – высота раковины, МД – малый диаметр, ШР – ширина раковины (большой диаметр), ВУ – высота устья, ШУ – ширина 
устья, ВЗ – высота завитка, ШПП – ширина предпоследнего оборота, ШП – ширина последнего оборота, ШР/ВР – отношение ширины раковины к ее высоте, V – ус-
ловный объем раковины, S – условная площадь устья, V/S – отношение условного объема раковины к условной площади устья.
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Проведенный тест Краскела-Уоллиса мор-
фометрических признаков показал достоверную 
дифференциацию (p <   0.05) по всем промерам 
между исследуемыми годами (табл. 2). Вероят-
но, это может быть следствием влияния микро-
климатических факторов в исследуемом пункте 
в различные временные отрезки. 

Для подтверждения данного предположе-
ния нами был проведен корреляционный анализ 
между исследуемыми промерами раковины и по-
годными условиями (табл. 3, табл. 4). 

Исходя из полученных данных видно, что 
результат влияния погодных условий на юве-
нильные стадии отличался от усредненных 
данных, полученных за все годы роста ракови-
ны. Наибольшее влияние на параметры рако-
вины за четыре года до сбора оказала средняя 
температура в октябре, а из усредненных зна-
чений за весь период роста раковины – среднее 
количество осадков в мае.

Следующим этапом работы был анализ 
фенетической структуры С. vindobonensis. Ре-
зультаты анализа динамики фенетического раз-
нообразия представлены в табл. 5. В ходе ка-
меральной обработки на исследуемом участке 
было выделено три морфы по характеру опоя-
санности раковины. Однако морфа 12045 была 
отмечена только в 2002 г. и позднее не встреча-
лась. Морфа pallescens (раковины зеленоватого 
цвета со слабо пигментированными лентами) в 
изученной популяции С. vindobonensis не отме-
чена. Во все годы наблюдений в популяции зна-
чительно преобладала морфа со всеми пятью 
лентами (12345), за исключением 2011 г., когда 
частота этой морфы оказалась фактически рав-
ной частоте морфы 10345 (0.51 и 0.49 соответ-

ственно). Указанное соотношение частот досто-
верно (p < 0.05) отличалось от остальных лет. 
В целом, соотношение частот отдельных морф 
достоверно отличалось в разные моменты сбо-
ра материала (критерий χ2 Пирсона: χ2 = 57.21; 
df = 8; p < 0.001).

Количественный анализ фенетического 
разнообразия, выраженный средним числом 
фенотипов и долей редких морф (по Живо-
товскому, 1991), показал, что самый высо-
кий уровень разнообразия отмечался в 2002 г. 
(µ = 2.19 ± 0.21), а самый низкий уровень был 
зарегистрирован в 2020 г. (µ  =  1.44  ±  0.20). 
Доля редких морф изменялась обратно про-
порционально уровню разнообразия.

Для более подробного изучения генетиче-
ских процессов, происходящих в популяции 
Сepaea vindobonensis, был проведен анализ изо-
ферментов. Частоты аллелей и показатели гене-
тической изменчивости по используемым локу-
сам представлены на рис. 2 и в табл. 6.

Согласно полученным результатам, наи-
большее изменение частот аллелей наблюдалось 
в локусе EST8 (p < 0.05). Здесь было отмечено 
снижение частоты аллеля EST8-2 за период с 
2006 г. по 2011 г. и его отсутствие в популяции 
в 2012–2020 гг. Частота аллеля EST8-1 со време-
нем постепенно увеличивалась, однако в 2020 г. 
резко снизилась до нуля. Одновременно в 2020 
г. популяция оказалась мономорфной по аллелю 
EST8-3. Что касается локуса �������������������EST����������������2, то здесь так-
же наблюдалось достоверное (������������������p����������������� < 0.05) увеличе-
ние частоты аллеля EST2-2 близкое к фиксации 
в период с 2011 по 2016 гг., а затем его снижение 
к 2020 г. В локусе EST3 достоверных изменений 
частот аллелей нами не выявлено. 

Таблица 2. Результаты теста Краскела-Уоллиса конхиометрических параметров Cepaea vindobonensis на ООПТ «Бе-
карюковский бор» (Европейская Россия)
Table 2. Results of Kruskal-Wallis test for conchiometric parameters of Сepaea vindobonensis in the Bekaryukovsky Bor 
Natural Monument (European Russia)

Конхиометрические признаки Значение критерия Краскела-Уоллиса, H Уровень значимости, p
КО 31.02 < 0.001
ВР 82.92 < 0.001
МД 49.64 < 0.001
ШР 20.55 < 0.001
ВУ 105.59 < 0.001
ШУ 78.00 < 0.001
ВЗ 37.51 < 0.001

ШПП 73.27 < 0.001
ШП 54.82 < 0.001

ШР/ВР 9.56 0.048
V 91.29 < 0.001
S 71.88 < 0.001

V/S 68.75 < 0.001
Примечание: КО – количество оборотов, ВР – высота раковины, МД – малый диаметр, ШР – ширина раковины (большой диаметр), ВУ – высота 
устья, ШУ – ширина устья, ВЗ – высота завитка, ШПП – ширина предпоследнего оборота, ШП – ширина последнего оборота, ШР/ВР – отноше-
ние ширины раковины к ее высоте, V – условный объем раковины, S – условная площадь устья, V/S – отношение условного объема раковины к 
условной площади устья.
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Таблица 3. Значения парного рангового коэффициента 
корреляции Спирмена, полученные для усредненных 
значений погодных условий за четырехлетний период, 
предшествующий сбору (показаны только достоверные 
значения: p ≤ 0.05)
Table 3. The Spearman paired rank correlation coefficient 
values obtained for the averaged weather conditions in the 
four-year period preceding the sampling (only statistically 
significant (p ≤ 0.05) values are shown)

Пары сравнения R
КО – сумма осадков за все теплые месяцы 0.9
КО – количество осадков в июле 0.9
ВР – количество осадков в мае 0.9
МД – количество осадков в мае 0.9
ШР – количество осадков в мае 0.9
ШУ – количество осадков в июне -0.9
ВЗ – количество осадков в мае 0.9
ШПП – средняя температура в июне -0.9
V – количество осадков в мае 0.9
V/S – количество осадков в августе 0.9
Примечание: R – коэффициент корреляции Спирмена, КО – количество 
оборотов, ВР – высота раковины, МД – малый диаметр, ШР – ширина 
раковины, ШУ – ширина устья, ВЗ – высота завитка, ШПП – ширина 
предпоследнего оборота, V – условный объем раковины, V/S – отноше-
ние условного объема раковины к условной площади устья.

Таблица 4. Значения парного рангового коэффициента 
корреляции Спирмена, полученные для значений погод-
ных условий за четыре года до времени сбора (показаны 
только достоверные значения, при p ≤ 0.05)
Table 4. The Spearman paired rank correlation coefficient 
values obtained for the values of weather conditions in the 
four-year period before data sampling (only statistically sig-
nificant (p ≤ 0.05) values are shown)

Пары сравнения R
ВР – средняя температура в октябре -0.9
МД – средняя температура в октябре -0.9
ШР – средняя температура в октябре -0.9
ВУ – количество осадков в апреле 0.9
ВЗ – средняя температура в октябре -0.9
V – средняя температура в октябре -0.9
S – количество осадков в апреле 0.9
V/S – средняя температура в июле 0.9
V/S – количество осадков в мае -0.9
Примечание: ����������������������������������������������������R��������������������������������������������������� – коэффициент корреляции Спирмена, ВР – высота ра-
ковины, МД – малый диаметр, ШР – ширина раковины, ВУ – высота 
устья, ВЗ – высота завитка, V – условный объем раковины, �������  S������   – ус-
ловная площадь устья, V/S – отношение условного объема раковины к 
условной площади устья.

Таблица 5. Динамика фенотипического разнообразия Сepaea vindobonensis на ООПТ «Бекарюковский бор» (Россия)
Table 5. Dynamics of the Сepaea vindobonensis phenotypic diversity in the Bekaryukovsky Bor Natural Monument (Russia)

Год Частоты фенотипов µ ± Sµ h ± Sh12345 10345 12045
2002 (N = 63) 0.81 0.16 0.03 2.19 ± 0.21 0.27 ± 0.05
2006 (N = 71) 0.86 0.14 0.00 1.70 ± 0.16 0.43 ± 0.05
2011 (N = 87) 0.51 0.49 0.00 2.00 ± 0.15 0.33 ± 0.05
2016 (N = 31) 0.81 0.19 0.00 1.79 ± 0.26 0.40 ± 0.09
2020 (N = 58) 0.95 0.05 0.00 1.44 ± 0.20 0.52 ± 0.07

Примечание: N – объем выборки, µ – среднее число фенотипов, h – доля редких морф, Sµ, Sh – стандартные ошибки.

Таблица 6. Показатели генетической изменчивости в популяции Сepaea vindobonensis на ООПТ «Бекарюковский 
бор» (Европейская Россия)
Table 6. Indicators of genetic variability in the population of Сepaea vindobonensis in the Bekaryukovsky Bor Natural Monu-
ment (European Russia)
Год Локус Число аллелей Ae Hʹ H0 He F

2006 
(N = 265)

Est2 2.000 1.145 0.248 0.113 0.127 0.106
Est3 2.000 1.066 0.142 0.064 0.062 -0.033
Est8 3.000 1.343 0.508 0.185 0.256 0.277
среднее 2.333 ± 0.333 1.185 ± 0.082 0.299 ± 0.109 0.121 ± 0.035 0.148 ± 0.057 0.016 ± 0.090

2011 
(N = 40)

Est2 1.000 1.000 0.000 0.000 0.000 -
Est3 2.000 1.105 0.199 0.100 0.095 -0.053
Est8 3.000 1.447 0.529 0.375 0.309 -0.213
среднее 2.000 ± 0.577 1.184 ± 0.135 0.242 ± 0.154 0.158 ± 0.112 0.135 ± 0.091 -0.133 ± 0.066

2016 
(N = 35)

Est2 1.000 1.000 0.000 0.000 0.000 -
Est3 1.000 1.000 0.000 0.000 0.000 -
Est8 2.000 1.849 0.652 0.543 0.459 -0.182
среднее 1.333 ± 0.333 1.283 ± 0.283 0.217 ± 0.217 0.181 ± 0.181 0.153 ± 0.153 -0.182 ± 0.155

2020 
(N = 58)

Est 2 2.000 1.399 0.460 0.276 0.285 0.033
Est 3 2.000 1.071 0.150 0.000 0.067 1.000
Est 8 1.000 1.000 0.000 0.000 0.000 -
среднее 1.667 ± 0.333 1.157 ± 0.123 0.203 ± 0.135 0.092 ± 0.092 0.117 ± 0.086 0.517 ± 0.395

Среднее за все годы 1.833 ± 0.207 1.202 ± 0.075 0.241 ± 0.069 0.138 ± 0.051 0.138 ± 0.044 0.117 ± 0.112
Примечание: Ае – эффективное число аллелей, Hʹ – индекс Шеннона, H0 – наблюдаемая гетерозиготность, He – ожидаемая гетеро-
зиготность, F – коэфицент инбридинга.
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Рис. 2. Частоты аллелей в популяции С�������������� epaea���������  ��������vindobo-
nensis в различные годы на ООПТ «Бекарюковский бор» 
(Европейская Россия).
Fig. 2. Allele frequencies in the Сepaea vindobonensis popu-
lation in the studied years in the Bekaryukovsky Bor Natural 
Monument (European Russia).

Наибольший показатель индекса Шеннона 
(Hʹ), отражающий генетическое разнообразие, 
был отмечен в 2006 г. (0.299  ±  0.109). Среднее 
значение коэффициента инбридинга в исследуе-
мые годы близко к нулю. Исключением стала вы-
борка 2020 г. (F = 0.517 ± 0.395). В этот период 
наблюдался существенный дефицит гетерозигот. 
При этом основной вклад в повышение степени 
гомозиготности вносил локус EST3. 

Также был проведен расчет эффективной 
численности популяции (Ne), отражающий ми-
нимальный размер популяции, необходимый для 
ее длительного сохранения и поддержания жиз-
неспособности. Она оказалась равной Ne = 13.52. 
Учитывая, что продолжительность жизни одного 
поколения на юге Среднерусской возвышенности 
в среднем составляет пять лет, на основе получен-
ного значения ��������������������������������Ne������������������������������ был сделан прогноз длительно-
сти существования популяции C. vindobonensis 
на исследуемой территории в годах, что является 
важным моментом для природоохранных меро-
приятий. Время дальнейшего существования 20 
поколений составило 100 лет (табл. 7). При этом 
уровень гетерозиготности снизится по сравне-
нию с оценкой для 2020 г. почти в два раза.

Обсуждение
В ходе наших исследований было установ-

лено, что морфометрические признаки раковины 
C. vindobonensis, могут меняться в зависимости 
от погодных факторов в определенные месяцы 
жизненного цикла моллюска. В апреле – мае 
наблюдается активный рост С.  vindobonensis 
(Staikou, 1998). Вероятно, в связи с этим именно 
в эти месяцы погодные условия играют наиболее 
важную роль в становлении раковин. В осталь-
ные месяцы, особенно в июле и августе, в лесо-
степном ландшафте территории исследования 
наступает период засухи (Мильков, 1950) и рост 
моллюсков замедляется. 

Представляется интересным, что температу-
ра в октябре за четыре года до сбора оказывала 
значительное влияние на характер формирова-
ния раковины. Предположительно, это связано 
тем, что именно в этот период заканчивается 
рост молодых особей, вылупившихся в апреле – 
мае (Staikou, 1998), и особи переходят в зимнюю 
спячку. Отрицательные значения коэффициента 
корреляции, вероятно, свидетельствует о том, что 
повышение температуры в этот переходный пери-
од ведет к отбору особей с наследственно-закре-
пленным замедленным ростом, что в дальнейшем 
ведет к формированию более мелких раковин.

Многие авторы рассматривали влияние кли-
матических факторов на параметры раковин, в 
том числе и в хронологическом варианте. Однако 
результаты зависели от исследуемого вида. На-
пример, для популяции Discula turricula (Lowe, 
1831), обитающего в Порту-Санту (Португалия), 
Pettitt (1977) показано постепенное уменьшение 
высоты завитка с 1900 г. до нового стабильного 
состояния. Причем это изменение сопровожда-
лось временным увеличением дисперсии фор-
мы раковины. Согласно предположению Pettitt 
(1977), подобное изменение было вызвано ми-
кроклиматическими изменениями, связанными с 
антропогенной деятельностью. 

Cain & Cook (1989) при изучении популяции 
Cepaea nemoralis (Linnaeus, 1758) отмечали ко-
лебания среднегодового значения большого диа-
метра раковины около общей средней. При этом 
за период восемнадцатилетнего исследования 
Cain & Cook (1989) отмечали как клинальное по-
вышение, так и клинальное снижение размеров 
раковины. Одной из возможных причин было на-
звано влияние характера погоды.

Полевые исследования вариабельности 
морфологической структуры наземных моллю-
сков были проведены Johnson (2011) на примере 

Таблица 7. Прогноз времени существования популяции 
Сepaea vindobonensis в ООПТ «Бекарюковский бор» (Ев-
ропейская Россия)
Table 7. The forecast of the lifetime of the Сepaea vindobo-
nensis population in the Bekaryukovsky Bor Natural Monu-
ment (European Russia)

Показатель Значение
Эффективная численность популяции (Ne) 13.52
Время существования популяции в поколениях (t) 20
Время существования популяции (годы) 100
Уровень гетерозиготности популяции в конце 
срока существования 0.043
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Theba pisana (O.F. Müller, 1774). Была показана 
положительная связь частоты морфы EUB (по-
лосы отсутствуют в верхней половине каждого 
завитка) в течение 34 лет исследования с жарким 
солнечным летом в течение двух лет, предше-
ствовавших выборке.

Вычалковской (2012) был оценен характер 
распределения частот размерно-возрастных 
классов Brephulopsis cylindrica (Menke, 1828) 
из трех популяций в зависимости от погодных 
условий предыдущего года. Выявлены значи-
тельные различия этого показателя в одни и те 
же месяцы разных лет.

У вида Cepaea nemoralis размеры раковин 
с повышением количества осадков увеличива-
лись (Rensch, 1932). В то же время, у видов из 
родов Diplommatina и Palaina повышение ко-
личества осадков вызывает уменьшение рако-
вин (Berry, 1963; Tillier, 1981). При повышении 
температуры для Cepaea nemoralis и C. hortensis 
(O.F. Müller, 1774) характерно увеличение разме-
ров раковин (Rensch, 1932; Bengtson et al., 1979), 
а для Arianta arbustorum (Linnaeus, 1858) и видов 
рода Diplommatina отмечена обратная тенден-
ция (Peake, 1973; Buria & Stahel, 1983). Следует 
также учитывать, что изменения одних конхио-
логических признаков может компенсироваться 
развитием других, особенно в неблагоприятных 
условиях. Например, за счет определенной фор-
мы и размера раковины моллюск может избежать 
перегрева при слишком темно окрашенной рако-
вине (Гураль-Сверлова, 2013).

Проведенный нами анализ фенетического 
разнообразия выявил три морфы по характеру 
опоясанности раковины. Однако следует отме-
тить, что редкая морфа 12045 зафиксированная 
нами в 2002 г. могла являться модификацией от 
морфы 12345, в наследовании которой у ули-
ток С. nemoralis и С. hortensis сомневался ряд 
ученых (Lang, 1906; Diver, 1939; Wolda, 1969). 
Есть мнение (Gural-Sverlova & Gural, 2021), что 
фенотипическое проявление этой морфы может 
зависеть от неблагоприятного воздействия окру-
жающей среды. Весьма интересным является 
факт резкого изменения соотношения двух морф 
12345 и 10345, отмеченный в 2011 г. О причинах 
такого изменения судить довольно сложно. В ка-
честве рабочей гипотезы можно предположить, 
что косвенной причиной этого могло быть ано-
мально жаркое лето, которое было отмечено на 
Среднерусской возвышенности в 2010 г. Высо-
кая инсоляция могла спровоцировать изменение 
вектора отбора в сторону сохранения моллюсков 

с более светло окрашенными раковинами с мень-
шим количеством полос.

Известно, что в большинстве случаев цен-
тром генетического разнообразия является зона 
оптимума вида (Ivanter, 2017). По мере удаления 
от центра ареала набор оптимальных условий 
значительно уменьшается, и такие популяции 
становятся более подверженными колебаниям 
численности. На границе ареала может увели-
чиваться количество редких для вида фенотипов 
и генетических факторов по сравнению с цен-
тральными популяциями. При этом каждая мест-
ная краевая популяция, вероятно, будет обладать 
гораздо меньшей изменчивостью, чем любая ло-
кальная, находящаяся в центре видового ареала. 
Это позволяет говорить об уникальности крае-
вых популяций и важности их сохранения.

Полученные нами значения µ и h указывают 
на обедненный фенетический состав. Вероятно, 
это связано с тем, что указанная популяция на-
ходится на границе видового ареала и являет-
ся более чувствительной к действию факторов 
внешней среды, в связи с небольшим запасом ге-
нетической прочности. В то же время, дифферен-
циальным поведением брюхоногие моллюски 
могут компенсировать свои морфологические и 
физиологические ограничения в адаптации к сре-
де обитания. Например, исследования, проведен-
ные на Сepaea nemoralis, показали, что разные 
морфы существенно отличались поведенчески-
ми реакциями в ответ на изменения окружающей 
среды (Rosin et al., 2018). Розовые улитки с одной 
центральной лентой и желтые с пятью лентами 
при низкой температуре и отсутствии пищи под-
нимались на деревья реже и прятались в укрытии 
чаще, чем желтые и розовые бесполосные особи. 

Зависимость фенетической структуры по-
пуляции от условий среды была подробно рас-
смотрена рядом ученых. Так, Staikou (1999) было 
показано, что особи C. vindobonensis со сла-
бо полосатыми раковинами (форма pallescens) 
лучше переносят засушливые периоды. Ożgo 
& Komorowska (2009) наблюдали повышенную 
встречаемость слабо окрашенного фенотипа в 
открытых и полуоткрытых местообитаниях по 
сравнению с затененными участками. 

Согласно Гураль-Сверловой и Мартынову 
(2007), редкая встречаемость фенотипов со слив-
шимися лентами считается характерной для попу-
ляций C. vindobonensis, приуроченных к степной 
зоне. Это является следствием «климатической 
селекции», так как более темная окраска ракови-
ны способствует ее большему прогреву. Кроме 
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того, в некоторых работах отмечено, что светлая 
окраска раковин связана с меньшей чувствитель-
ностью моллюска к воздействию высокой темпе-
ратуры и ее колебаний во внешней среде в целом, 
что, возможно, дает таким особям преимущество 
в более континентальных условиях (Sverlova, 
2004; Сверлова, 2007). Kramarenko et al. (2007) 
при изучении фенетической структуры природ-
ных и урбанизированных популяций C. ��������v�������indobo-
nensis отмечали, что для моллюсков, населяющих 
местообитания искусственного происхождения, 
характерен более высокий уровень внутрипопу-
ляционного разнообразия в отношении характе-
ра опоясанности раковин. Напротив, природные 
популяции характеризуются более выровненной 
частотной фенетической структурой.

Согласно Снегину (2012), популяция, изуча-
емая на ООПТ «Бекарюковкий бор», по уровню 
фенетического разнообразия уступает группам, 
обитающим, например, в западных районах 
Украины, где среднее число фенотипов µ варьи-
ровало от 2.52 до 3.59.

Таким образом, наземный легочный моллюск 
Cepaea vindobonensis может чутко реагировать на 
изменения среды обитания. Это позволяет пред-
положить эпигенетическую природу приспосо-
бленности популяции к условиям биотопа. Одна-
ко подобное предположение требует для своего 
подтверждения проведения дальнейших исследо-
ваний на большем количестве популяций, в том 
числе с проведением лабораторных эксперимен-
тов. Однако нельзя отрицать, что на состояние по-
пуляции могут оказывать влияние и другие фак-
торы, например, давление хищников, плотность 
популяции и другие (Goodfriend, 1986).

Обычно центр разнообразия генов строго со-
ответствует зоне оптимума вида (Ivanter, 2017), 
что для моллюсков было подтверждено исследо-
ваниями Синявской (2009) на Cepaea nemoralis. 
Как правило, периферическим популяциям в 
силу «эффекта основателя» или «эффекта бу-
тылочного горлышка», а также изоляции харак-
терен более низкий поток генов и уменьшенное 
генетическое разнообразие (Mayr, 1965; Eckert 
et al., 2008). В связи с этим возникает опасность 
их деградации при изменении условий среды 
обитания. Это подтверждается нашими иссле-
дованиями. В изученной нами популяции С. ����vin-
dobonensis во все годы исследования отмечались 
весьма низкие показатели фактической и ожи-
даемой гетерозиготности на фоне перехода ряда 
локусов в гомозиготное состояние. Для сравне-
ния, в популяциях C. vindobonensis из западных 

районов Украины (г. Житомир) средние значения 
гетерозиготности составили: Но = 0.342 ± 0.092, 
He����������������������������������������������� = 0.358 ± 0.072 (�����������������������������Snegin����������������������� & ��������������������Snegina�������������, 2018). Кро-
ме того, значительное смещение частот аллелей 
по локусу EST8, помимо генетико-автоматиче-
ских процессов, вероятно, связано с биотопи-
ческими изменениями. К 2020 г. было отмечено 
сильное зарастание поймы р. Нежеголь инвази-
онным видом Acer negundo L., не отмечавшим-
ся здесь ранее. Вероятно, это спровоцировало 
изменения условий обитания С. vindobonensis 
и способствовало появлению иных источников 
пищи. Известно, что эстеразы отвечают за рас-
щепление сложных эфиров в клетке (Carr & Ollis, 
2009). Поэтому изменение их аллельного соста-
ва, вероятно, связано с изменением химическо-
го состава пищевых объектов. Фиксация аллеля 
EST8-3 в 2020 г. косвенно указывает на то, что 
в описанных условиях он поддерживается от-
бором и обладает селективным преимуществом 
перед EST8-1 и EST8-2. 

Необходимо отметить, что переход популя-
ции в гомозиготное состояние может являться 
физиологически оптимальным при обитании в 
узком диапазоне колебаний условий внешней 
среды. Однако опасность такого явления заклю-
чается в возможном низком уровне приспосо-
бленности при изменении этих условий, в част-
ности, при антропогенном воздействии (Snegin, 
2011). Так, проведенный нами прогноз длитель-
ности существования популяции на основе ге-
нетических данных показал значение около 100 
лет. Если сравнивать эти результаты с анало-
гичными данными, полученными для наземной 
улитки Fruticicola fruticum (O.F. Müller, 1774), то 
такой срок жизни популяции вызывает опреде-
ленную обеспокоенность, т.к. диапазон времени 
существования популяций 25–100 лет характе-
рен для промышленных и урбанизированных 
территорий (Makeeva et al., 2005; Snegin, 2011). 
В отношении результатов, полученных в насто-
ящем исследовании, низкие показатели генети-
ческого разнообразия и увеличение инбридинга 
в 2020 г. указывают на снижение жизнеспособ-
ности и эволюционного потенциала популяции. 
В случае изменения условий внешней среды это 
может привести к ее вымиранию. В то же вре-
мя следует учесть, что подобный сценарий мо-
жет наблюдаться в случае дальнейшего освоения 
территории района исследования и повышения 
степени изоляции исследуемой группы улиток. 
Вероятно, что избежать такой ситуации позволит 
соблюдение строгих природоохранных меропри-
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ятий, в частности сокращение негативного влия-
ния со стороны человека (контроль выпаса скота, 
недопущение палов сухой травы и т.д.), а также 
сохранение биокоридоров. 

Заключение
Периферические популяции, обитающие на 

границе распространения вида, характеризуют-
ся значительной экологической и эволюционной 
ценностью. Однако при различных сценариях из-
менения климата они подвергаются наибольшей 
угрозе. Учитывая полученные данные по морфо-
метрии и фенетике и их связи с микроклимати-
ческими условиями, закономерно предположить, 
что основной вклад в приспособленность попу-
ляции к среде обитания вносят эпигенетические 
факторы. В то же время, по данным аллозимного 
анализа, в популяции C. vindobonensis на иссле-
дованной территории наблюдается тенденция к 
снижению генетического разнообразия. В связи 
с этим, считаем необходимым продолжение си-
стематического исследования состояния популя-
ции С. vindobonensis в памятнике природы «Бе-
карюковский бор», в том числе с использованием 
иных генетических маркеров (например, SSR 
или SNP). Полученные результаты могут быть 
использованы в качестве исходной информации 
для будущих программ генетического монито-
ринга популяций на ООПТ.
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Cepaea vindobonensis (Gastropoda, Pulmonata, Helicidae) is a terrestrial mollusk, protected in the Belgorod 
Region (European Russia). In the Bekaryukovsky Bor Natural Monument, its peripheral population is known 
considering to be one of the most abundant in the north-eastern part of its range. In this paper, changes in the 
morphogenetic structure of C. vindobonensis population and its relationships with microclimatic environ-
mental factors were analysed for the last 20 years. The results of the Kruskal-Wallis test of conchiometric 
features showed statistically significant (p < 0.05) differences between the studied years for all measurements. 
We found a statistically significant correlation between the parameters of the adult shell and some climatic 
characteristics, including both the average values for a four-year period and values recorded during the shell 
formation at the juvenile life cycle stage. This correlation apparently indicates the epigenetic nature of this 
population adaptation to the environment. The calculation of the average number of phenotypes (identified 
according to Zhivotovsky) showed the lowest level in 2020 (µ = 1.44 ± 0.20), and the highest level in 2002 
(µ = 2.19 ± 0.21). To determine the population vitality degree, we analysed the genetic structure of the C. 
vindobonensis population on the basis of esterase izozyme loci. The highest changes in allele frequencies 
were observed in EST8 locus, where there was a statistically significant (p < 0.05) decrease in the EST8-
2 allele frequency in 2006–2011, while being absent in the population in 2012–2020. At the same time, in 
2020 the studied population became monomorphic for the EST8-3 allele. It is assumed that the transition 
to the homozygous state in this locus was caused not only by the genetically automatic process, but also 
by changes in habitats. In addition, there was a considerable lack of heterozygotes (inbreeding coefficient 
F = 0.517 ± 0.395) in 2020. The effective population size (Ne), calculated using the temporal method, was 
equal to 13.52. The forecast of the lifetime of the С. vindobonensis population based on genetic data demon-
strated the value of about 100 years. The obtained results show a low vitality degree of the studied peripheral 
C. vindobonensis population. This may lead to its further extinction, especially in the case of changes in 
environmental parameters. However, the maintaining of nature conservation measures in the study area may 
allow avoiding this event.

Key words: conchiometric features, effective population size, genetic structure, peripheral population, popu-
lation dynamics
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