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Àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè íàçåìíîãî ìîëëþñêà Cepaea vindobonensis (Gastropoda,
Pulmonata, Helicidae) ñ èñïîëüçîâàíèåì RAPD-ìàðêåðà. Êðàìàðåíêî Ñ. Ñ. — Ïîêàçàíî, ÷òî äëÿ
èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè ìîëëþñêà Cepaea vindobonensis (Ferussac, 1821) ïðèñóù çíà÷èòåëüíûé
ïîëèìîðôèçì â îòíîøåíèè èñïîëüçîâàííîãî RAPD-ìàðêåðà (h = 0,236). Îäíàêî ãåíåòè÷åñêàÿ
ñòðóêòóðèðîâàííîñòü ïîïóëÿöèè (Gst = 0,3142) îïðåäåëÿåòñÿ íå ñòîëüêî ïðîñòðàíñòâåííîé
ðàçîáùåííîñòüþ âûáîðîê, ñêîëüêî ñëó÷àéíûìè ôàêòîðàìè. Ïðè ýòîì çíà÷èòåëüíóþ ðîëü â
ïîääåðæàíèè ãåíåòè÷åñêîé öåëîñòíîñòè ïîïóëÿöèè èãðàåò ïîòîê ãåíîâ (Nm = 1,288–2,345
îñîáåé çà 1 ïîêîëåíèå). Ïîñêîëüêó îöåíêà ýôôåêòèâíîé ÷èñëåííîñòè äàííîé ïîïóëÿöèè
C. vindobonensis äîñòàòî÷íî íèçêà (Ne = 34–571 îñîáåé), ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îíà ñóùåñòâóåò
â âèäå ìíîæåñòâà äèñêðåòíûõ, ïîëóèçîëèðîâàííûõ êîëîíèé, ÷òî îòâå÷àåò «îñòðîâíîé ìîäåëè»
Ñ. Ðàéòà.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà, RAPD-ìàðêåð, ýôôåêòèâíàÿ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè,
C. vindobonensis, Óêðàèíà.

Analysis of the Genetic Structure of the Land Snail Cepaea vindobonensis (Gastropoda, Pulmonata,
Helicidae) Population Based on RAPD-Marker. Kramarenko S. S. — Studied population of the land snail
Cepaea vindobonensis (Ferussac, 1821) is shown to be highly polymorphic at RAPD-marker (h = 0,236).
However, genetic subdivision of this population (Gst = 0,3142) is generally determined by random factors
rather than geographic distances between samples. The gene flow is significantly important
(Nm = 1.288–2.345) to support the population genetic uniformity. The studied population is assumed
to be represented by discrete half-isolated patches fitting the Wright’s “island model” as the population’s
land snail C. vindobonensis effective number is estimated to be low (Ne = 34–571).

Key  wo r d s: genetic structure, RAPD-marker, population effective number, C. vindobonensis, Ukraine.

Ââåäåíèå

Íàçåìíûé ìîëëþñê Cepaea vindobonensis (Ferussac, 1821) — øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé âèä
ìàëàêîôàóíû Ñåâåðî-Çàïàäíîãî Ïðè÷åðíîìîðüÿ. Îí íàñåëÿåò ïðàêòè÷åñêè âñå áåç èñêëþ÷åíèÿ ëåñíûå
ìàññèâû åñòåñòâåííîãî è èñêóññòâåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, çàðîñëè êóñòàðíèêà, àíòðîïîãåííûå áèîòîïû
ã. Íèêîëàåâà è äðóãèõ íàñåëåííûõ ïóíêòîâ Íèêîëàåâñêîé îáë. (Êðàìàðåíêî è äð., 2007). Çà ïðåäåëàìè
Óêðàèíû C. vindobonensis âñòðå÷àåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â Þãî-Âîñòî÷íîé Åâðîïå è íà Ñåâåðíîì
Êàâêàçå (Øèëåéêî, 1978).

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé áûëî îáðàùåíî ïðåæäå âñåãî íà àíàëèç
ìåæïîïóëÿöèîííîé ôåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ìîëëþñêîâ C. vindobonensis â îòíîøåíèè îñîáåííîñòåé
îêðàñêè ðàêîâèíû è õàðàêòåðà åå îïîÿñàííîñòè (banding polymorphism) (Êðàìàðåíêî è äð., 2007), âïåðâûå
îïèñàííûå Äæ. Äæîíñîì (Jones, 1973). Îäíàêî íà ôîíå âñå âîçðàñòàþùåãî âíèìàíèÿ ê ñîáñòâåííî
ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ìîëëþñêîâ (ñòðóêòóðà ìîëåêóëû ÄÍÊ) çíà÷èòåëüíûé èíòåðåñ âûçûâàþò
êàê ìåæ-, òàê è âíóòðèïîïóëÿöèîííûå èññëåäîâàíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ
ìàðêåðîâ, íàïðèìåð, RAPD-ìàðêåðîâ. RAPD-ìàðêåðû (Random Amplification of Polymorphic DNA —
ïðîèçâîëüíî àìïëèôèöèðîâàííàÿ ïîëèìîðôíàÿ ÄÍÊ) áûëè îòêðûòû îòíîñèòåëüíî íåäàâíî (Welsh,
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McClelland, 1990), îäíàêî óæå ïîëó÷èëè çíà÷èòåëüíîå ðàñïðîñòðàíåíèå â ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêèõ
èññëåäîâàíèÿõ íàçåìíûõ ìîëëþñêîâ (Armbruster et al., 2007; Hille et al., 2003; Wirth et al., 1997). Êðîìå
îòíîñèòåëüíîé ïðîñòîòû è äåøåâèçíû, ýòè ìàðêåðû èìåþò ðÿä äðóãèõ ïðåèìóùåñòâ. Ïðåæäå âñåãî ïðè
èñïîëüçîâàíèè RAPD-ìàðêåðîâ â àíàëèç âêëþ÷àåòñÿ ñðàçó áîëüøîå êîëè÷åñòâî ëîêóñîâ (ïðè áîëüøîì
÷èñëå èñïîëüçóåìûõ ïðàéìåðîâ — äî 150–200) è îõâàòûâàåòñÿ ñðàçó âñÿ ãåíîìíàÿ ÄÍÊ, â òîì ÷èñëå
è åå íåêîäèðóþùèå ó÷àñòêè (Welsh, McClelland, 1990). Êðîìå òîãî, ïðè èñïîëüçîâàíèè RAPD-
ìàðêåðîâ ïîëó÷àåìàÿ èíôîðìàöèÿ îòíîñèòñÿ íåïîñðåäñòâåííî ê ñòðóêòóðå ÄÍÊ, à íå ê ïðîäóêòàì åå
áèîñèíòåçà, êàê â ñëó÷àÿõ ñ àëëîçèìíîé èçìåí÷èâîñòüþ.

Îäíèì èç íåäîñòàòêîâ RAPD-ìàðêåðîâ ÿâëÿåòñÿ èõ äîìèíàíòíûé òèï íàñëåäîâàíèÿ,
ò. å. íåâîçìîæíî îòëè÷èòü ãåòåðîçèãîòíûõ îñîáåé îò äîìèíàíòíûõ ãîìîçèãîò è ïîýòîìó àíàëèç
ïðèõîäèòñÿ ïðîâîäèòü íà îñíîâå ïðèñóòñòâèÿ/îòñóòñòâèÿ ïðîäóêòà àìïëèôèêàöèè äëÿ òîãî èëè èíîãî
ëîêóñà (Welsh, McClelland, 1990). Îäíàêî ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ðàçðàáîòàí îáøèðíûé ñòàòèñòè÷åñêèé
àïïàðàò äëÿ àíàëèçà ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïîäîáíûõ ìàðêåðîâ.

Òàêèì îáðàçîì, öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû ñòàë àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè
ìîëëþñêà C. vindobonensis ñ èñïîëüçîâàíèåì RAPD-ìàðêåðà. Êðîìå òîãî, áûëà ñäåëàíà ïîïûòêà
îáîáùèòü ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå è ïîïóëÿöèîííî-ýêîëîãè÷åñêèå äàííûå äëÿ àíàëèçà ñòðóêòóðû
èçó÷àåìîé ïîïóëÿöèè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû 

Èññëåäîâàíèÿ áûëè ïðîâåäåíû â ïðåäåëàõ îäíîé êîíòèíóàëüíîé ïîïóëÿöèè ìîëëþñêà
C. vindobonensis, íàñåëÿþùåé ïàðê Äóáêè (ã. Íèêîëàåâ, Óêðàèíà). Âñåãî ïðîàíàëèçèðîâàíî 80 æèâûõ
ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé C. vindobonensis èç ñåìè âûáîðîê. Ïðè ýòîì ìèíèìàëüíîå ðàññòîÿíèå ìåæäó ìåñòàìè
ñáîðà ìîëëþñêîâ (ìåæäó âûáîðêàìè ¹ 4 è ¹ 6) ñîñòàâëÿëî îêîëî 40 ì, à ìàêñèìàëüíîå (ìåæäó
âûáîðêàìè ¹ 1 è ¹ 7) — îêîëî 550 ì (ðèñ. 1). Ó÷àñòêè ñáîðà ìîëëþñêîâ èìåëè 8–10 ì â äèàìåòðå,
ò. å. èõ ïëîùàäü ñîñòàâëÿëà ïðèìåðíî 50–80 ì2.

Âñå ìîëëþñêè áûëè ñîáðàíû â îêòÿáðå 2007 ã. è äîñòàâëåíû â ëàáîðàòîðèþ, ãäå áûëè
çàìîðîæåíû äî ïðîâåäåíèÿ èññëåäîâàíèÿ ÄÍÊ.

Ëàáîð à òîðíûå  è ñ ñ ë å äîâ àíèÿ

Ýêñòðàêöèþ òîòàëüíîé ÄÍÊ ïðîâîäèëè ñîãëàñíî ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå (Sambrook et al., 1989)
ñ èñïîëüçîâàíèåì èíñòðóêöèè êîìïëåêòà «ÄÍÊ-ñîðá-À» âàðèàíò 100 ôèðìû «ÀìïëèÑåíñ» (Ìîñêâà,
Ðîññèéñêàÿ Ôåäåðàöèÿ).

RAPD-PCR ïðîâîäèëè â ðåàêöèîííîé ñìåñè îáúåìîì 29 ìêë íà òåðìîöèêëåðå «Òåðöèê»
(«ÄÍÊ–Òåõíîëîãèÿ», ÐÔ) ñ èñïîëüçîâàíèåì ðåàêòèâîâ äëÿ ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè «ÀìïëèÑåíñ-
200–1» («ÀìïëèÑåíñ», Ìîñêâà, ÐÔ). Ðåàêöèîííàÿ ñìåñü îáúåìîì 29 ìêë ñîäåðæàëà: 5-õ PCR-áóôåð —
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Ðèñ. 1. Ñõåìà ïàðêà Äóáêè ñ ìåñòàìè îòáîðà âûáîðîê C. vindobonensis.

Fig. 1. A scheme of “Dubki” park with C. vindobonensis sample’s locality.
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5 ìêë; MgSO4, 50 Ìm — 1,5 ìêë; H2O MilliQ — 3 ìêë; dNTP-mix, 2 Mm — 2,5 ìêë; Taq-ïîëèìåðàçó,
5 åä/ìêë — 0,5 ìêë; ìèíåðàëüíîå ìàñëî — 10,5 ìêë; ïðàéìåð, À260 10 ÎÅ/ìë — 1 ìêë; ÒÅ-áóôåð ñ
èñëåäóåìîé ÄÍÊ — 5 ìêë.

RAPD-PCR ïðîâîäèëè â ðåæèìå: äåíàòóðàöèÿ 93°Ñ — 1 ìèí, îòæèã 35°Ñ — 1 ìèí, ñèíòåç
72°Ñ — 1 ìèí — 5 öèêëîâ; äåíàòóðàöèÿ 93°Ñ — 0,5 ìèí, îòæèã 35°Ñ — 0,5 ìèí, ñèíòåç 72°Ñ — 0,5 ìèí —
40 öèêëîâ. Òåðìèíàëüíóþ ñòàäèþ ñèíòåçà ïðîâîäèëè ïðè 72°Ñ — 3 ìèí.

Äëÿ ïðîâåäåíèÿ RAPD–PCR èñïîëüçîâàëè ïðàéìåð OPA–01 — 5’CAGGCCCTTC3’ («Operon
Technologies», ÑØÀ). Ïðîäóêòû àìïëèôèêàöèè ðàçäåëÿëè ìåòîäîì ýëåêòðîôîðåçà â 1,8% àãàðîçíîì
ãåëå (Sambrook et al., 1989) è ïîñëå îêðàøèâàíèÿ áðîìèñòûì ýòèäèåì àíàëèçèðîâàëè ïîä
óëüòðàôèîëåòîì. Â êà÷åñòâå ìàðêåðà èñïîëüçîâàëè DNA-markers M 100 («ÑèáÝíçèì», ÐÔ) ñ äëèíîé
ôðàãìåíòîâ 100, 200, 300, 400, 500, 600, 700, 800, 900 è 1000 ïàð íóêëåîòèäîâ. Äëÿ àíàëèçà
ýëåêòðîôîðåãðàìì è îïðåäåëåíèÿ äëèíû âûäåëåííûõ ôðàãìåíòîâ èñïîëüçîâàëè ïðîãðàììó CrossChecker
v. 2.91.

Ñ ò à òè ñ òè÷ å ñê àÿ  îáð àáî òê à

Äëÿ êàæäîé îñîáè C. vindobonensis áûëî îòìå÷åíî ñîãëàñíî áèíàðíîé ñèñòåìå íàëè÷èå èëè
îòñóòñòâèå ïîëîñû (ò. å. 1/0) íà ýëåêòðîôîðåãðàììå äëÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî ëîêóñà. Ïîëó÷åííóþ òàêèì
îáðàçîì ìàòðèöó äàííûõ îáðàáàòûâàëè ñòàíäàðòíûìè ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêèìè ìåòîäàìè,
ðàññ÷èòàííûìè íà ìàðêåðû ñ äîìèíàíòíûì òèïîì íàñëåäîâàíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàìì GenAIEx
v. 6.0 è PopGene v. 1.31.

Îöåíêó ðàçìåðà ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè (Nn) ïðîèçâîäèëè íà îñíîâå àíàëèçà ìóëüòèëîêóñíûõ
ãåíîòèïîâ ïî ìåòîäèêå, ïðåäëîæåííîé Ì. Êîõ è ñîàâòîðàìè (Kohn et al., 1999) ñ èñïîëüçîâàíèåì
ïðîãðàìì PAST v. 1.82b è SPADE v. 3.1.

Îöåíêà ýôôåêòèâíîé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè âû÷èñëÿëè ïî ôîðìóëå (Cowie, 1984): 

,
(1) 

ãäå Vf — âàðèàíñà ðàçìåðà ñåìüè, êîòîðóþ ìîæíî ðàññ÷èòàòü ïî ôîðìóëå: 

,
(2)

ãäå M è V — ñðåäíåå è âàðèàíñà ÷èñëà ïðîäóöèðîâàííûõ ïîòîìêîâ (ÿèö); U — ñìåðòíîñòü þâåíèëüíûõ
îñîáåé.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Âñåãî â õîäå àíàëèçà áûëî âûÿâëåíî íàëè÷èå ñåìè ïðîäóêòîâ àìïëèôèêàöèè
(ëîêóñîâ), äëèíà êîòîðûõ ñîñòàâëÿëà ïðèìåðíî 185, 220, 265, 305, 380, 435 è 540 ïàð
îñíîâàíèé ñîîòâåòñòâåííî.

Â ðàçëè÷íûõ âûáîðêàõ C. vindobonensis áûëî îòìå÷åíî îò 0 äî 6 ïîëèìîðôíûõ
ëîêóñîâ. Òàêèì îáðàçîì, äîëÿ ëîêóñîâ, êîòîðûå áûëè ïîëèìîðôíûìè ó ðàçëè÷íûõ
îñîáåé, âàðüèðîâàëà îò 0 äî 85,7% è ñîñòàâëÿëà â ñðåäíåì 53,1% äëÿ èññëåäîâàííîé
ïîïóëÿöèè â öåëîì (òàáë. 1). Ó äðóãèõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ íàçåìíûõ ìîëëþñêîâ
äîëÿ ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ ïðè àíàëèçå RAPD-ìàðêåðîâ âàðüèðîâàëà îò 19,2%
(Balea biplicata; Hille et al., 2003) äî 75,0% (Chondrina avenacea; Armbruster et al., 2007).
Òàêèì îáðàçîì, C. vindobonensis õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðèìåðíî òàêèì æå óðîâíåì
ïîëèìîðôèçìà, ÷òî è äðóãèå íàçåìíûå ìîëëþñêè.

Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò òîëüêî âûáîðêà ¹ 2, âñå 13 îñîáåé êîòîðîé áûëè
ïîëíîñòüþ ìîíîìîðôíûìè. Ïîëíûé ìîíîìîðôèçì îñîáåé â ïðåäåëàõ èçó÷åííîé
ïîïóëÿöèè ðàíåå óæå áûë îòìå÷åí äëÿ íàçåìíîãî ìîëëþñêà Balea perversa (Wirth
et al., 1997).

Ãåííîå ðàçíîîáðàçèå âûáîðîê C. vindobonensis âàðüèðîâàëî äëÿ ðàçëè÷íûõ
âûáîðîê îò 0 äî 0,389 è â ñðåäíåì ñîñòàâëÿëî h = 0,236 (òàáë. 1). Äàííàÿ âåëè÷èíà
áëèçêà ê àíàëîãè÷íîìó ïîêàçàòåëþ äëÿ B. biplicata (h = 0,150–0,226; Hille et al., 2003),
íî çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì ïîêàçàòåëü ðàçíîîáðàçèÿ, îòìå÷åííûé äëÿ Ch. avenacea
(h = 0,049–0,078; Armbruster et al., 2007). Îäíàêî ïðè ýòîì íå ñëåäóåò çàáûâàòü,
÷òî Ch. avenacea ÿâëÿåòñÿ âèäîì, ñïîñîáíûì ê ñàìîîïëîäîòâîðåíèþ, âñëåäñòâèå
÷åãî ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå åãî îñîáåé ìîæåò áûòü ñíèæåíî.
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Áîëåå ïîëíî óðîâåíü ðàçíîîáðàçèÿ âíóòðè è ìåæäó âûáîðêàìè ìîëëþñêîâ C. vin-
dobonensis ìîæíî îöåíèòü ñ ïîìîùüþ ïîêàçàòåëÿ ãåíåòè÷åñêîé ïîäðàçäåëåííîñòè ìåæäó
îòäåëüíûìè âûáîðêàìè (òàáë. 2). Óñòàíîâëåíî, ÷òî, íåñìîòðÿ íà îòíîñèòåëüíî
íåáîëüøèå ðàçìåðû ó÷àñòêà, çàñåëåííîãî C. vindobonensis (ìàêñèìàëüíîå ðàññòîÿíèå
ìåæäó íàèáîëåå óäàëåííûìè âûáîðêàìè ñîñòàâëÿåò îêîëî 550 ì; ñì. ðàçäåë «Ìàòåðèàë
è ìåòîäû»), îáíàðóæåí äîñòàòî÷íî âûñîêèé óðîâåíü âíóòðèïîïóëÿöèîííîé
ãåíåòè÷åñêîé ïîäðàçäåëåííîñòè (Gst = 0,3142 ± 0,0308). Ïðè ýòîì äëÿ ðàçëè÷íûõ
ëîêóñîâ RAPD-ìàðêåðà, âêëþ÷åííûõ â àíàëèç, îöåíêè äàííîãî ïîêàçàòåëÿ âàðüèðîâàëè
â î÷åíü øèðîêèõ ïðåäåëàõ — îò 0,1785 äî 0,4499 (òàáë. 2). Ýòî äîâîëüíî áîëüøàÿ
âåëè÷èíà, ïîñêîëüêó îíà â áîëüøåé ñòåïåíè ñîîòâåòñòâóåò ìàêðîãåîãðàôè÷åñêîìó
óðîâíþ ïðîñòðàíñòâåííîé äèôôåðåíöèàöèè (ðàññòîÿíèÿì ïîðÿäêà 100–150 êì),
ðàíåå îáíàðóæåííîìó äëÿ äðóãèõ âèäîâ íàçåìíûõ ìîëëþñêîâ, ïðîàíàëèçèðîâàííûõ
ñ èñïîëüçîâàíèåì RAPD-ìàðêåðîâ: B. biplicata: Gst = 0,123 ± 0,077 (Hille et al., 2003);
Ch. avenacea: Gst = 0,217 ± 0,007 (Armbruster et al., 2007).

Ïðè ýòîì óðîâåíü ãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè îêàçûâàåòñÿ íå ñâÿçàííûì
ñî ñòåïåíüþ ïðîñòðàíñòâåííîé óäàëåííîñòè ìåæäó âûáîðêàìè C. vindobonensis
(ðèñ. 2; òåñò Ìàíòåëÿ: RM = 0,042; n = 21; p = 0,298; N = 999 ïåðåñòàíîâîê). Òàêèì
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Òàáëèöà 1. Ïîêàçàòåëè ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ íàçåìíîãî ìîëëþñêà C. vindobonensis èç ïàðêà Äóáêè
(Íèêîëàåâ, 2007 ã.)
T a b l e 1. Genetic diversity of the land snail C. vindobonensis from Dubki park (Mykolaiv, 2007)

1 12 71,4 1,620 0,330
2 13 0,0 1,000 0,000
3 10 57,1 1,357 0,204
4 12 85,7 1,724 0,389
5 9 42,9 1,365 0,197
6 15 57,1 1,507 0,266
7 7 57,1 1,507 0,268

Xboot + SE — 53,1 ± 3,7 1,440 ± 0,084 0,236 ± 0,043
95% CI — 42,8 — 71,3 1,172 — 1,602 0,086 — 0,320

Âûáîðêà

Ïîêàçàòåëü

Îáúåì âûáîðêè (n)
Äîëÿ ïîëèìîðôíûõ

ëîêóñîâ, %
Ýôôåêòèâíîå ÷èñëî

àëëåëåé (Ae)
Ãåííîå ðàçíîîáðàçèå

(h)

Ïðèìå÷ àíèå. Ñðåäíåå çíà÷åíèå è åãî 95% äîâåðèòåëüíûé èíòåðâàë (95% CI) áûëè îöåíåíû
ñ ïîìîùüþ bootstrap-ïðîöåäóðû íà îñíîâå 1000 ðåïëèê.

Òàáëèö à 2. Ïîêàçàòåëè ãåíåòè÷åñêîé ïîäðàçäåëåííîñòè ïîïóëÿöèè íàçåìíîãî ìîëëþñêà C. vindobonen-
sis èç ïàðêà Äóáêè (Íèêîëàåâ, 2007 ã.)
T a b l e 2. Estimates of genetic subdivided population of the land snail C. vindobonensis from Dubki park
(Mykolaiv, 2007)

OPA1–1 80 0,4267 0,3458 0,1897 2,135
OPA1–2 80 0,0907 0,0635 0,3000 1,167
OPA1–3 80 0,4743 0,3272 0,3101 1,113
OPA1–4 80 0,2840 0,1919 0,3243 1,042
OPA1–5 80 0,2973 0,2442 0,1785 2,301
OPA1–6 80 0,3433 0,2069 0,3974 0,758
OPA1–7 80 0,4979 0,2739 0,4499 0,611

Xboot + SE – – – 0,3142±0,0308 1,288±0,021
95% CI – – – [0,2634 –0,3739] [0,972–1,670]

Ëîêóñ/àëëåëü

Ïîêàçàòåëü

Îáúåì âûáîðêè
(n)

Îáùåå ðàçíîîáðà-
çèå (Ht)

Ðàçíîîáðàçèå
ìåæäó âûáîðêàìè

(Hs)

Ïîêàçàòåëü
ïîäðàçäåëåí-
íîñòè (Gst)

Ïîòîê ãåíîâ (Nm)

Ïðèìå÷ àíèå. Ñðåäíåå çíà÷åíèå è åãî 95% äîâåðèòåëüíûé èíòåðâàë (95% CI) áûëè îöåíåíû
ñ ïîìîùüþ bootstrap-ïðîöåäóðû íà îñíîâå 1000 ðåïëèê.



îáðàçîì, ïðîñòðàíñòâåííî-ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ìîëëþñêà C. vindobonensis â
ïðåäåëàõ èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè íîñèò íåóïîðÿäî÷åííûé, ñëó÷àéíûé õàðàêòåð.

Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóþò è ïîëó÷åííûå îöåíêè ïîòîêà ãåíîâ êàê ìåæäó
îòäåëüíûìè âûáîðêàìè, òàê è äëÿ âñåé èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè. Â öåëîì
ñòåïåíü îáìåíà ìèãðàíòàìè ìåæäó îòäåëüíûìè ëîêàëüíûìè âûáîðêàìè ìîëëþñêà
C. vindobonensis ñîñòàâëÿåò Nm = 1,288 îñîáåé çà 1 ïîêîëåíèå, õîòÿ äëÿ îòäåëüíûõ
ëîêóñîâ äàííàÿ âåëè÷èíà ìîæåò çíà÷èòåëüíî âàðüèðîâàòü — îò 0,611 äî 2,135 îñîáåé
çà 1 ïîêîëåíèå (òàáë. 2). Àíàëèç ìîëåêóëÿðíîé èçìåí÷èâîñòè (AMOVA), ïðîâåäåí-
íûé íà îñíîâå òîé æå ìàòðèöû èñõîäíûõ äàííûõ, äàåò äàæå áîëåå âûñîêóþ
îöåíêó ïîòîêà ãåíîâ (Ôst = 0,1757; Nm = 2,345 îñîáåé çà 1 ïîêîëåíèå).

Îòñóòñòâèå óïîðÿäî÷åííîñòè â ïðîñòðàíñòâåííî-ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðå
ïîïóëÿöèè C. vindobonensis åùå ðàç ïîäòâåðæäàåòñÿ ôîðìîé äåíäðîãðàììû ãåíå-
òè÷åñêîãî ïîäîáèÿ ìåæäó îòäåëüíûìè âûáîðêàìè, ïîñòðîåííîé íà îñíîâå
ãåíåòè÷åñêèõ äèñòàíöèé Ì. Íåÿ (Nei, 1972). Êàê âèäèì, â îäíè êëàñòåðû ïîïàäàþò
âûáîðêè ïðîñòðàíñòâåííî óäàëåííûå äðóã îò äðóãà (íàïðèìåð, âûáîðêè ¹ 1 è ¹ 6,
¹ 1 è ¹ 5), òîãäà êàê áëèçêîðàñïîëîæåííûå âûáîðêè (íàïðèìåð, ¹ 1 è ¹ 2 èëè
¹ 6 è ¹ 7) ïîïàäàþò â ðàçíûå êëàñòåðû (ðèñ. 3).

Êðîìå ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà C. vindobonensis, îñíîâàííîãî íà èñïîëüçîâàíèè
ñåìè ëîêóñîâ ïî RAPD-ìàðêåðó, íàìè òàêæå áûëà ïðèìåíåíà ìåòîäèêà, îñíîâàííàÿ
íà îäíîâðåìåííîì ðàññìîòðåíèè âñåãî ìóëüòèëîêóñíîãî ãåíîòèïà â öåëîì. Ðàíåå
îíà óæå áûëà èñïîëüçîâàíà äëÿ àíàëèçà íàçåìíîãî ìîëëþñêà B. perversa (Wirth et
al., 1997).

Â òàáëèöå 3 ïðèâåäåíî ðàñïðåäåëåíèå ìóëüòèëîêóñíûõ ãåíîòèïîâ ìîëëþñêà
C. vindobonensis íà îñíîâå RAPD-ìàðêåðà â îòäåëüíûõ âûáîðêàõ. Êàê âèäíî,
ïðàêòè÷åñêè ïîëîâèíà (39 èç 80) èññëåäóåìûõ îñîáåé õàðàêòåðèçîâàëàñü
îäèíàêîâûì ìóëüòèëîêóñíûì ãåíîòèïîì, äëÿ êîòîðîãî áûëî õàðàêòåðíî ïðèñóòñòâèå
ïðîäóêòîâ àìïëèôèêàöèè ïî âñåì ñåìè èçó÷åííûì ëîêóñàì. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
14 âàðèàíòîâ ìóëüòèëîêóñíûõ ãåíîòèïîâ áûëè ïðåäñòàâëåíû ëèøü ïî îäíîìó
ðàçó. Äëÿ ìîëëþñêà B. perversa âñåãî áûëî îáíàðóæåíî 27 âàðèàíòîâ ìóëüòèëîêóñíûõ
ãåíîòèïîâ ïðè àíàëèçå 131 óëèòîê (Wirth et al., 1997).
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Ðèñ. 2. Çíà÷åíèÿ ïîêàçàòåëåé äèôôåðåíöèàöèè (Ôst) ìåæäó ïàðàìè âûáîðîê ìîëëþñêà C. vindobonensis
â çàâèñèìîñòè îò ãåîãðàôè÷åñêîé äèñòàíöèè ìåæäó íèìè.

Fig. 2. The pairwise differentiation value’s (Ôst) between samples in relation to geographic distance for snail
C. vindobonensis.



Èñïîëüçóÿ ìåòîäèêó «ðàçðåæåíèÿ» (rarefaction) íà îñíîâå ïîëó÷åííîãî
ðàñïðåäåëåíèÿ ÷àñòîò ìóëüòèëîêóñíûõ ãåíîòèïîâ äëÿ ïîïóëÿöèè â öåëîì, ìîæíî
îöåíèòü ðàçìåð äàííîé ïîïóëÿöèè ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäèêè, ïðåäëîæåííîé â
ðàáîòå Ì. Êîíà è ñîàâòîðîâ (Kohn et al., 1999). Ïîëó÷åííàÿ äëÿ ýìïèðè÷åñêîãî
íàáîðà ÷àñòîò êðèâàÿ ðàçðåæåíèÿ (rarefaction curve) îïèñûâàåò çàâèñèìîñòü
êóìóëÿòû âûÿâëåííûõ ãåíîòèïè÷åñêèõ âàðèàíòîâ (âàðèàíòîâ ìóëüòèëîêóñíûõ
ãåíîòèïîâ) â çàâèñèìîñòè îò êîëè÷åñòâà èññëåäîâàííûõ îñîáåé. Òàêèì îáðàçîì,
àñèìïòîòà ýòîé êðèâîé ìîæåò áûòü îïðåäåëåíà àíàëèòè÷åñêèìè ìåòîäàìè è
îáåñïå÷èâàåò îöåíêó ëîêàëüíîé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé (Kohn et al., 1999). Äëÿ
èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè ìîëëþñêà C. vindobonensis çíà÷åíèå àñèìïòîòû äëÿ
êðèâîé ðàçðåæåíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìîäåëè ðåãðåññèè y = (a · x)/(b + x)
ñîñòàâëÿåò: Nn = 44,9 îñ.
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Òà á ë è ö à 3. Ðàñïðåäåëåíèå ìóëüòèëîêóñíûõ ãåíîòèïîâ äëÿ ïðàéìåðà OPA-1 â îòäåëüíûõ âûáîðêàõ
íàçåìíîãî ìîëëþñêà C. vindobonensis èç ïàðêà Äóáêè (Íèêîëàåâ, 2007 ã.)
T a b l e 3. The distribution of the primer’s OPA-1 multilocus genotypes in the samples of the land snail C. vin-
dobonensis from Dubki park (Mykolaiv, 2007)

1 0000111 1 1
2 0100111 1 1
3 0101101 1 1
4 0101010 1 1
5 0101111 1 1
6 0101110 1 1
7 0110000 1 1
8 0110110 1 1
9 0111010 1 1 2
10 0111111 1 1
11 1100111 1 1
12 1101101 1 1
13 1101111 2 2 3 1 8
14 1101110 1 1
15 1101100 1 1
16 1111111 5 13 1 3 6 6 5 39
17 1111100 1 3 4
18 1111110 4 4 2 3 13
19 1111000 1 1

¹
ï/ï

Ìóëüòè-
ëîêóñíûé
ãåíîòèï

Âûáîðêà
Âñåãî

1 2 3 4 5 6 7

Ðèñ. 3. Äåíäðîãðàììà, ïîñòðîåííàÿ äëÿ ñåìè àíàëèçèðîâàííûõ âûáîðîê ìîëëþñêà C. vindobonensis íà
îñíîâå ãåíåòè÷åñêèõ äèñòàíöèé Ì. Íåÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà íåâçâåøåííîé ïàðíîé ãðóïïîâîé
ñðåäíåé (UPGMA). Ïðèâåäåíû bootstrap-îöåíêè äëÿ êàæäîé «âåòâè» (node).

Fig. 3. The UPGMA dendrogram based on Nei’s genetic distance constructed for seven analyzed samples of
C. vindobonensis. Bootstrap-values indicated for each node.



Ñ äðóãîé ñòîðîíû, äëÿ àíàëèçà íàáîðà ÷àñòîò ìóëüòèëîêóñíûõ ãåíîòèïîâ ìû
èñïîëüçîâàëè íåïàðàìåòðè÷åñêèå ìåòîäû, ðàíåå ïðåäëîæåííûå äëÿ îöåíêè âèäîâîãî
ðàçíîîáðàçèÿ (Chao, 2005). Â ýòîì ñëó÷àå ïîëó÷åííàÿ îöåíêà ëîêàëüíîé
÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè C. vindobonensis ñîñòàâèëà: Nn = 117,0 îñ. (ñ 95%
äîâåðèòåëüíûì èíòåðâàëîì: 35,4–604,1 îñ.).

Êàê áûëî ïîêàçàíî íàìè ðàíåå (Êðàìàðåíêî, Ïîïîâ, 1997), ñðåäíåå êîëè÷åñòâî
ÿèö â îäíîé êëàäêå ìîëëþñêà C. vindobonensis ñîñòàâëÿåò M = 85,6 ñ âàðèàíñîé
V = 786,5. Åñëè ïðèíÿòü, ÷òî âåëè÷èíà U ïðèìåðíî ðàâíà äëÿ ìîëëþñêîâ Cepaea
nemoralis è C. vindobonensis, òî çà åå îöåíêó ìîæíî ïðèíÿòü âåëè÷èíó U = 0,3
(Greenwood, 1974). Â ýòîì ñëó÷àå îöåíêà âàðèàíñû ðàçìåðà ñåìüè äëÿ ìîëëþñêîâ
C. vindobonensis áóäåò ñîñòàâëÿòü Vf = 2,23, à ýôôåêòèâíàÿ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè —
Ne = 110 îñ. (ñ 95% äîâåðèòåëüíûì èíòåðâàëîì: 34–571 îñ.).

Äëÿ íàçåìíîãî ìîëëþñêà C. nemoralis ýôôåêòèâíàÿ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè
áûëà îöåíåíà ïðèìåðíî â 95–6000 îñ. (Greenwood, 1976), òîãäà êàê äëÿ Helix asper-
sa, îáèòàþùåãî â âèäå ìàëåíüêèõ, äèñêðåòíûõ êîëîíèé — â 15–215 îñ. (Crook, 1980,
öèò. ïî: Cowie, 1984).

Âûðàæàþ áëàãîäàðíîñòü Àííå ×àî (Anne Chao, National Tsing Hua University, Òàéâàíü) çà ëþáåçíî
ïðåäîñòàâëåííóþ âîçìîæíîñòü èñïîëüçîâàòü íàïèñàííóþ åþ ïðîãðàììó SPADE (Species Prediction And
Diversity Estimation). Îòäåëüíóþ áëàãîäàðíîñòü õî÷ó âûðàçèòü Â. Îáåðåìîêó (Òàâðè÷åñêèé íàöèîíàëüíûé
óíèâåðñèòåò èì. Â. È. Âåðíàäñêîãî, ëàáîðàòîðèÿ ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè) çà ïîìîùü, îêàçàííóþ ïðè
ëàáîðàòîðíîì èññëåäîâàíèÿ ïî RAPD-ìàðêåðó. Òàêæå õî÷ó ïîáëàãîäàðèòü È. Â. Äîâãàëÿ è Ñ. Â. Ìåææåðèíà
(Èíñòèòóò çîîëîãèè èì. È. È. Øìàëüãàóçåíà ÍÀÍ Óêðàèíû, Êèåâ), Í. Â. Ãóðàëü-Ñâåðëîâó
(Ãîñóäàðñòâåííûé ïðèðîäîâåä÷åñêèé ìóçåé ÍÀÍ Óêðàèíû, Ëüâîâ), È. Ì. Õîõóòêèíà è
Ì. Å. Ãðåáåííèêîâà (Èíñòèòóò ýêîëîãèè ðàñòåíèé è æèâîòíûõ ÓðÎ ÐÀÍ, Åêàòåðèíáóðã, ÐÔ), Ý. À. Ñíåãèíà
(Áåëãîðîäñêèé ãîñóäàðñòâåííûé óíèâåðñèòåò, ÐÔ) çà êîíñòðóêòèâíóþ êðèòèêó ðóêîïèñè ñòàòüè.
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