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Аннотация. В работе приведены результаты исследований популяций наземного моллюска СкопУги1а 
УпУеп8 Ми11. (хондрула трехзубая) из двух пунктов Жигулевских гор (Самарская обл.) и двух пунктов, располо
женных на равнине (Пензенская обл.), которые отличаются, как климатическими условиями, так и уровнем 
антропогенного воздействия. В ходе исследований, проведенных на основе анализа изменчивости конхиологи- 
ческих признаков и ДНК-маркеров (метод 188К), установлено, что самарские популяции Ск. УпУеп8 отличаются 
друг от друга, как по промерам раковин, так и по частотам аллелей, а пензенские группы, несмотря на значи
тельные фенотипические отличия между собой, оказались генетически близки. Отмечено также, что изменчи
вость параметров раковины Ск. УпУеп8 выше у  мелких улиток равнинных популяций, испытывающих значи
тельное антропогенное влияние. Кроме того, в таких группах выявлена частичная редукция зубов устьевой ар
матуры, что связано с их обитанием в условиях повышенной влажности. У  особей горных популяций устьевые 
зубы выражены лучше. Особенно хорошо развита устьевая арматура у моллюсков наиболее полиморфной по
пуляции Ск. УпУеп8, обитающей на горе Верблюд. Данное явление, вероятно обусловлено более ксеротермиче- 
скими и нестабильными условиями существования. Низкое генетическое разнообразие отмечено в популяции 
горы Попова, что, вероятно, является следствием значительного антропогенного воздействия, как в прошлом, 
так и в настоящем.

Ке8ите. 1п !Ье тоогк !Ье ге8и1!8 о! !Ье 8!иВу о! !Ье рори1айоп о! СкопУгиУа УпУеп8 Ми11 !г о т  !тоо р о т 18 т  
!Ье 2 ЫдиИ то и п 1а т 8 (8атага  гедюп) апВ !г о т  !тоо ротШ 1оса!еВ оп !Ье р1а т  (Репга гедюп) аге дтоеп. ТЬе8е 8Йе8 
В1!!егеВ Ъо!Ь т  сИтаЫ сопВШоп8 апВ аЫЬгородешс тйиепсе. 1п !Ье соиг8е о! 81иВ1е8 Ъа8еВ оп !Ье апа1у818 о! !Ье 
уаг1аЪШ1у о! сопЫо1од1са1 !еа!иге апВ ^NА тагкег8 (те!ЬоВ 188К) 1! тоа8 В е!егттеВ  !Ьа! 8а тага  рори1айоп8 Ск. 
УпУеп8 В1!!ег !г о т  еасЬ о!Ьег, Ъо!Ь оп шеа8игешеп^8 о! 8Ье118 апВ а11е1е !гедиепс1е8. Репга дгоир, Ве8рйе 81дЫйсап1 
рЬепо1урю В1!!егепсе8 тоеге депейсаПу с1о8е. I! тоаа а18о по!еВ !Ьа! !Ье уапаЫЫу о! рагате1ег8 о! !Ье 8Ье11 Ск. Уп- 
Уеп8 тоа8 ЫдЬег т  8ша11 8паЙ8 р1а1п рори1айоп8, ехрепепстд 81дпШсап1 аЫЬгороЫдю тйиепсе. 1п аВВШоп, !Ье8е 
дгоир8 8ЬотоеВ а рагйа1 геВисйоп о! !Ье !ее!Ь о! тое11ЬеаВ ецшртеп!, а88ос1а!еВ тойЬ 1Ье1г ВтоеШпд т  сопВШоп8 о! 
ЫдЬ Ьиш1В11у. 1пВ1у1Виа18 о! т о н ч а т  рори1айоп8 Ьауе Ъейег ехрге88еВ тое11ЬеаВ !ее!Ь . Е8рес1а11у тое11-Веуе1ореВ 
тое11ЬеаВ !ее!Ь а8 тое11 а8 ЫдЬ депейс уапаЫШу аге !оипВ т  т В 1\гВиа18 о! !Ье шо8! ро1ушогрЫс рори1айоп8 Ск. Уп- 
Уеп8, тЬаЫйпд Моип! УегЪ1иВ. ТЙ18 рЬепотепоп 18 Йке1у Вие !о то ге  хегоШегтю апВ ип8!аЪ1е сопВШоп8 о! ех18!- 
епсе. Ьото депейс В1уег811у 18 по!еВ т  !Ье рори1айоп о! Моип! Ророуа. ТЫ8 18 ргоЪаЪ1у а сопаедиепсе о! !Ье 81дпШ- 
сап! апШгородешс т р а с ^ , Ъо!Ь т  !Ье ра8! апВ т  !Ье рге8еп!.

В веден и е

Внутривидовая структура ксеромезофильного вида СкопУги1а УггУепр (Ми11ег, 1774), а 
также его реакция на экологические условия до сих пор продолжает вызывать интерес у иссле
дователей. Морфометрические параметры раковины этой улитки детально исследованы на 
территории Украины [Крамаренко, Сверлова, 2оо3, 2оо6] и Среднерусской возвышенности 
[Николаев, 1974; Ермаков, Снегин, 2оо2; Снегин, Присный, 2оо8; Снегин, 2о11]. В восточной 
части ареала конхиологические признаки этого вида были исследованы в Поволжье [Матекин, 
1950; Сачкова, 2оо6; Стойко, Комарова, 2о11] и на Урале [Снегин, Гребенников, 2о11]. Популя
ционную структуру этого вида с помощью молекулярно-генетических маркеров стали изучать 
сравнительно недавно [Снегин, 2о11а; Снегин, 2о11б; Снегин 2о13; Снегин, Гребенников, 2о11].
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Указанные методы, позволили исследовать, как особенности эволюционных процессов, так и 
ответные реакции вида на антропогенное воздействие.

Цель исследования -  изучить морфогенетические особенности популяций Ск. УпУепя в 
четырех различных биотопах лесостепного Поволжья.

М атер и ал и  м етоды

Для морфометрических исследований были взяты выборки по 3 о особей Ск. УггУеп8 из 
четырех популяций. В с. Ухтинка (далее У), расположенной в окрестностях г. Пензы улиток со
бирали на участке, изрезанном балками и оврагами, где представлены различные стации тип- 
чаково-разнотравной степи с обедненной травянистой растительностью на черноземных поч
вах. Вторая пензенская популяция, из которой была взята выборка, населяет южный склон 
надпойменной террасы р. Сердоба с маломощными супесчаными черноземами в г. Сердобске 
(далее С).

Еще две исследованные популяции моллюсков обитают на правом берегу Волги в Ж и
гулях. Первая популяция обитает в верхней части каменистых склонов горы Верблюд (Нацио
нальный парк Самарская Лука), покрытых смешанным лесом (далее Вг), а вторая -  в средней 
части склона горы Попова (Жигулёвский государственный заповедник) (далее Пг). В верхней 
части склонов горы Верблюд преобладают дерново-карбонатные типичные (карбо-литоземные 
темногумусовые типичные) почвы. При движении вниз по склону горы Попова карболитоземы 
сменяются буроземами темными (подтип остаточно-карбонатные). Эти почвы были сформи
рованы под влиянием специфичных климатических условий, включающих более мягкий и 
влажный климат, терморегулирующее влияние Волги и более длительное сохранение снегово
го покрова.

Морфометрический анализ

Под бинокуляром МБС-9  измеряли четыре основных параметра: высоту раковины (ВР), 
её ширину (ШР), высоту и ширину устья (ВУ, ШУ), и определяли индексы: ВР/ШР; И1 = 
(ВУ+ШУ)/(а+в+с); И2 = (ап§и1аг+8иргара1+со1и т ) /3  (рис. 1). Степень развития устьевой арма
туры характеризовали в баллах (о -  зуб не развит, 1 -  зуб развит плохо, 2 -  зуб развит нор
мально).

Рис. 1. Схема измерения раковины Ск. УггУепя: ВР -  
высота и ШР -  ширина раковины, ВУ -  высота и ШУ -  
ширина устья. Зубы: ангулярный -  апди1аг, супрапала- 
тальный -  8иргара1а!а1. Буквами обозначено расстоя
ние между: а -  колумелярным (со1и т е 11аг) и парие

тальным (рапе1а1), в -  колумелярным и палатальным 
(ра1а!а1), с -  париетальным и палатальным зубами 

Ргд. 1. ТЬе т е а 8игетеп! 8сЬ ете 8Ье11 Ск. УпУеп$: ВР -  
Ье1дЬ{ апВ ШР -  адВШ о! !Ье 8Ье11, ВУ -  Ье1дЬ{ апВ ШУ -  
■тВШ о! !Ье то и 1Ь. Тее!Ь: апди1аг -  апди1аг, 8иргариЫ- 
са11у -  8иргара1а!а1. ТЬе 1е!!ег8 т В 1са1е !Ье В18!апсе Ъе- 
!тоееп: а -  со1и т е 11ап8 (со1и т е 11аг) апВ рапе{а1 (раг1е- 
!а1), в -  со1ише11аг^8 апВ р1айпит (ра1а!а1), с -  раг1е!а1 

апВ р!айпит !ее!Ь

Анализ ДНК

Для выявления полиморфизма ДНК из шести опробованных нами праймеров были 
выбраны три наиболее информативных: 18 8К-3  [(САС)9С], 18 8К-5  [(АСС^С], 1 8 8 К-6  [(АСС)6С].

Для выделения ДНК использовали фрагмент тела моллюска, зафиксированный в 96% 
этаноле. ДНК выделяли по стандартной методике, включающей обработку додецилсульфатом 
натрия (8 Б 8 ) и протеиназой К при 5 о°С с последующими фенольно-хлороформной очисткой и 
осаждением охлажденным абсолютным этиловым спиртом в сильно солевой среде [8 атЪгоок 
е! а1., 1989].
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Рис. 2. 18 8К-РСК спектры ДНК Ск. {гМепз при использовании маркера 18 8К-6  
Р1д. 2. 18 8 К-РСК зрес1га оГ БЛА Ск. {гМепз теЬеп изтд 1 8 8К тагкег-6

РСК-реакцию проводили в стандартной реакционной смеси (50 мМ трис-НС1 (рН 8.9), 
20 мМ сульфата аммония, 20 мкМ ЭДТА, 150 мкг/мл бычьего сывороточного альбумина, смесь 
дезоксинуклеозидтрифосфатов (200 мкМ каждого), 2 мМ хлористого магния, 15 пмолей прай
мера и 2 ед.акт. Тад-полимеразы) в течение 30 циклов в режиме: 94°С -  1 мин, 55°С -  1 мин, 
72°С -  2 мин.

Продукты амплификации разделяли в ходе электрофореза в 6 % полиакриламидном 
геле с использованием 1х ТВЕ буфера. Гели окрашивали бромистым этидием и фотографиро
вали в проходящем ультрафиолетовом свете в системе Се1-Бос ХК («Вю-Кай», США). Для ком
пьютерной обработки полученные результаты были представлены в виде матрицы бинарных 
данных, где наличие полосы обозначали как «1» (аллель р), а отсутствие -  как «0» (аллель д). 
По полученным данным рассчитывали индекс Р1С (Ис), исходя из представлений о том, что по 
каждому локусу исследованная группа находится в состоянии, соответствующем равновесию 
Харди-Вайнберга. Для индивидуальных локусов значения индекса рассчитывали по формуле, 
предложенной для диаллельных локусов Р1С = 2Г (1-Г), где Г -  частота одного из двух аллелей 
[Во181ет е1 а1., 1980]. Ее вычисляли исходя из доли носителей рецессивных гомозигот по фор
муле -  корень квадратный из К/Л, где К -  количество носителей рецессивных гомозигот, Л -  
количество исследованных животных. Все расчеты производили при помощи пакета программ 
М8 Ехсе1 2002, 81аЙ8Йса 6.0.

Р езул ьтаты  и  обсуж ден и е

Выбранные для исследования пензенские популяции испытывают различную антропо
генную нагрузку. В окрестностях с. Ухтинка (У) территория изрезана оврагами и балками, на 
ней ежегодно выпасают скот и совершают весенние палы. На территории г. Сердобска (С) ме
стообитание Ск. {гМепз расширилось за счет заброшенного участка, где лет пять назад, выра
щивали картофель. Средняя температура в г. Сердобске, расположенном южнее с. Ухтинка, 
выше на два градуса. В то же время по сравнению с более высокой частью города, в пойме реки 
температура немного ниже. Самарские популяции Жигулевских гор обитают на менее доступ
ных для посещения туристами каменистых склонах горы Верблюд (Вг), а также в средней части 
горы Попова (Пг), испытывающей значительную антропогенную нагрузку. На Пг расположена 
смотровая площадка и проходит экскурсионный маршрут. Кроме того, в этой горе располага
ются Ширяевские штольни, в которых добывался известняк. Из-за интенсивных горных разра
боток, проводимых в 30-х годах прошлого века, связанных с массированными взрывами внут
ри ее, а также обширными по всему склону горы отвалами пустой породы, гора подверглась 
сильному изменению. В результате этого ранее обитавшая на ней популяция могла деградиро
вать, а затем вновь сформироваться, либо в ходе вселения особей из близ лежащих гор, либо из 
оставшихся немногочисленных особей.

Из исследованных популяций раковины улитки Ск. 1гЫепз (С) самые крупные 
(12.0±0.11), что можно объяснить более высокой температурой в городской среде, несмотря на 
обитание этого поселения в пойме реки, и повышенной влажностью (табл.). По остальным па
раметрам габитуса они похожи на улиток из г. Верблюд (рис. 3). Самые мелкие улитки Ск. 1п -  
йепз отмечены нами в популяции из с. Ухтинка. К ним близки по большинству параметров са
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марские моллюски из г. Попова. При этом в популяции окрестностей с. Ухтинка отмечена са
мая высокая изменчивость показателей ВР (СУ=8.62), ШР (СУ=7.70), ВУ (СУ=8.32).

Таблица
ТаЫе

И зм енчивость конхиологических парам етров СК. ЬпДепз 
УапаЪШТу сопсЬо1о§Дса1 р агатеТ егв СК. 4пДепз

Микропопуляции* У С Вг Пг
1 2 3 4 5

ВР
Ы т 7.8-0.50 10.6-13.0 10.1-12.7 9.1-11.4

М±8Е 9.1±0.14 12.0±0.11 11.3±0.10 9.6±0.09
СУ 8.62 5 .03 4 .78 5.22

ШР
Ы т 3.8-4.60 4 .8 - 5.3 4 .6 - 5.5 4 .2 - 4 .6

М±8Е 4.о±о.о6 5.0±0.02 5.0±0.03 4.7±0.02
СУ 7.70 2.36 3.74 2.24

ВУ
Ы т 2.9-3.70 4.5-4.90 3 .9 - 4.7 3 .1- 4.3

М±8Е 3 .4 ±0 .0 5 4 .3 ±0 .0 4 4 .3 ±0 .0 3 3 .9 ±0 .0 3
СУ 8.32 5.35 4.35 5 .05

1 2 3 4 5

ШУ
Ы т 2.6-3.10 3 .5 - 3 .9 0 3 .5 - 4.1 2 .4 - 3.7

М±8Е 2.8±0.04 3.6±0.03 3 .7±0 .0 3 3 .5 ±0 .0 3
СУ 6.51 3.95 3.81 4.28

ВР/ШР
Ы т 1.8-2.56 2.1-2.63 2.0-2.5 2.0 -2.7

М±8Е 2.3±0.03 2.4±0.02 2.3±0.02 2.1±0.02
СУ 6.64 5.18 4.57 4 .32

Индекс 1 (И1)
Ы т 1.2-2.82 1.7-2.26 1.6-2.4 1.5-2.2

М±8Е 1.9±0.04 1.9±0.03 2.2±0.03 1.8±0.03
СУ 11.29 8 .44 7.58 9.33

Индекс 2 
(И2)

Ы т 0.00-0.67 0 .7- 1.33 1.0-2.0 0.1-1.6
М±8Е 0.1±0.04 0.7±0.03 1.1±0.05 1.1±0.0б

СУ 37.26 19.65 23.22 31.7

Примечание: * Ы т  -  колебания минимальных и максимальных значений, М -  среднее арифме
тическое, 8Е -  ошибка средней, СУ -  коэффициент вариации. Обозначения популяций: У  -  степной уча
сток в окрестностях с. Ухтинка, С -  в г. Сердобск, Вг -  скальный участок на г. Верблюд, Пг -  каменистая 
степь на г. Попова.

Значения индекса И1, характеризующего зазубленность устья, больше у хондрул из 
г. Верблюд (2.2±0.03) и самые низкие у моллюсков из г. Попова (1.8±0.03). У  пензенских ули
ток этот параметр имеет промежуточное значение (У = 1.9±0.04 и С = 1.9±0.03). Большую за
крытость устья улиток на горе Верблюд можно объяснить изменчивыми условиями обитания, 
вызванными постоянными ветрами и колебаниями температуры. П.В. Матекин (1950) показал, 
что функция устьевых зубов «... морфофункциональное приспособление, позволяющее виду 
существовать в местообитаниях, где резкие колебания температуры и относительной влажно
сти вполне возможны».

У ---------

П г

с

В г

0.5 1.0 1.5 2.0  2.5
Эвклидово расстояние

Рис. 3. Дендрограмма сходства популяций 
Ск. {гМепз по параметрам (ВР, ШР, ВУ, 

ШУ) раковины 
Ид. 3. ТЬе йепйгодгат оГ згтИагйу оГ рори- 
1айоп8 Ск. {пёепз рагате!ег8 (ВР, ШР, ВУ, 

ШУ) зЬе11
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Индекс И2 показывает изменчивость ангулярного, супрапалатального и колумеллярно- 
го зубов, развитие которых зависит от внешних факторов. Известно, что в условиях более сухо
го и теплого климата эти зубы хорошо выражены [Крамаренко, Сверлова, 2006]. Украинские 
малакологи предлагают использовать его для выделения форм и подвидов у Ск. {гЫепз [Кра
маренко, Сверлова, 2003, 2006]. В наших исследованиях значения индекса И2 в самарских по
пуляциях оказались выше (1.1±0.05; 1.1±0.06), чем у пензенских (рис. 4). Самое низкое значе
ние этого индекса у моллюсков из с. Ухтинка (0.1±0.04), у них полностью отсутствует супрапа- 
латальный и практически не представлен ангулярный зуб. Обусловлено это тем, что на северо- 
западе Приволжской возвышенности выше влажность и ниже средние температуры [Мильков, 
1 9 5 3]. Следовательно, наблюдаемые нами отличия популяций по степени развития устьевой 
арматуры, вероятно, обусловлены различными условиями обитания.

Рис. 4. Параметры средних зна
чений индексов устья раковины 

Ск. {тМет 
Ид. 4. ТЬе рагате!ег8 оГ 1Ье атег- 
аде уа1иев оГ т й 1се8 оГ 1Ье тои!Ь 

оГ 1Ье 8Ье11 Ск. {пёепз

Результаты генетических исследований с помощью 1 8 8К-маркеров представлены на 
рисунке 5. Проанализированы спектры фрагментов, включающие 8 локусов (18 8К-3 , 18 8К-5 , 
1 8 8 К-6 ), у семи особей из каждой популяции. Уровень гетерозиготности улиток по всем трем 
маркерам оказался наибольшим у Ск. {гЫепз с г. Верблюд. Однако эти отличия не всегда до
стоверны. По праймеру 1 8 8 К-3  гетерозиготность популяции Ск. {гМепз на г. Верблюд достовер
но отличается от популяции из рядом расположенной г. Попова (Пг) и от пензенской город
ской популяции (С), а по праймеру 18 8К-6  -  от популяции Пг. Различия средних значений ге- 
терозиготности по трем праймерам между пензенскими популяциями с. Ухтинка (0.19±0.03) и 
г. Сердобск (0.1б±0.04) не достоверны. В тоже время в Жигулях популяции горы Верблюд 
(0.2б±0.04) и горы Попова (0.08±0.03) достоверно отличаются, как между собой, так и от пен
зенских популяций.

Рис. 5. Показатели индекса гетеро
зиготности (Р1с) из разных 

популяций Ск. {гМепз 
Ид. 5. ТЬе тй е х  оГ Ье1его2удо8Ьу 

(Йс) Ггот йШегеп! рори1аЬоп8 
Ск. {гЫет,

Пониженная гетерозиготность популяции из г. Попова, вероятно, вызвана генетиче
ским дрейфом из-за резкого снижения численности. Согласно исследованиям Э.А. Снегина 
[2011а], на уровень аллельного и фенотипического разнообразия популяций Ск. {гМепз влияют 
не только современные геоморфологические процессы, но и исторические аспекты. Например, 
в период расселения данного вида по Среднерусской возвышенности происходило дробление 
населения на изолированные группы. При этом усиливалась их мономорфность вследствие 
«эффекта бутылочного горлышка» и «эффекта основателя». Можно предположить, что на 
формирование генофонда популяции Ск. {гМепз из г. Попова повлияли масштабные горные 
разработки, проводимые здесь в 30-х годах прошлого века, когда большая часть особей (в ос
новном более крупных) была уничтожена, а вместе с ними из генофонда была утрачена значи
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тельная часть аллелей. Оставшиеся в живых немногочисленные мелкие особи, после прекра
щения разработок, сформировали новую, но более мономорфную популяцию.

Результат кластерного анализа, проведенного на основе генетических расстояний [№1, 
1987], показал, что наиболее мономорфная популяция из г. Попова дистанцируется от других 
популяций. Кроме того, по совокупности всех ДНК-локусов популяция Ск. {гМепз из г. Вер
блюд оказалась ближе к пензенским популяциям, чем к расположенной рядом группе, обита
ющей на г. Попова (рис. 6).

Рис. 6. Дендрограмма генетических рас
стояний по Неи (N01, 1972) (ИРСМА) 

Ид. 6. ТЬе йепйго§гаш оГ §епейс 
Й18!апсе8 оГ №1 (№1, 1972) (ЦРОМА)

З акл ю чен и е

Таким образом, в результате проведенного исследования установлены различия кон- 
хиологических показателей и генофондов двух горных и двух равнинных популяций 
Ск. 1гЫепз, обитающих в условиях, различающихся как микроклиматическими особенностями 
(ксеротермностью, непостоянством температуры и влажности биотопов), так и уровнем антро
погенной нагрузки их местообитания. Установлено, что генофонд горных популяций более ва
риабельный, чем равнинных групп. Показана высокая значимость устьевых параметров в из
менчивости от микроклиматических условий, а габитуальных характеристик и аллельных ча
стот также и от антропогенного влияния.
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