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Приведены результаты анализа 
изменчивости фрагмента гена 
1-й субъединицы цитохромок-
сидазы (COI) древесной улитки 
Arianta arbustorum в ленинград-
ской области. Показано, что на 
изученной территории наблюдается 
крайне низкий уровень как гапло-
типического, так и нуклеотидного 
разнообразия. комплекс прове-
денных анализов говорит в поль-
зу гипотезы инвазии по модели 
«плацдарма», когда небольшая 
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расселением.
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ВВЕДЕНИЕ

В широком смысле инвазии представляют собой частный случай расши-
рения ареала вида в результате квазиестественных перемещений и антропо-
генных изменений абиотических факторов окружающей среды, повлекших 
за собой соответствующие изменения ареала [1]. Таким образом, от естест-
венных процессов изменения границ видовых ареалов и расселения видов, 
к примеру в результате климатических и ландшафтных перестроек плейсто-
цена, инвазии отличаются лишь масштабом времени происходящих процес-
сов. Именно эта отличительная особенность инвазий и позволяет рассма-
тривать их как «эксперименты, поставленные самой природой», которые 
предоставляют уникальную возможность наблюдать экологические и эволю-
ционные процессы в реальном времени [24, 28]. В настоящее время многие 
виды успешно вселяются в новые места обитания, способствуя трансформа-
циям сообществ-реципиентов, в том числе частично занимая экологические 
ниши аборигенных видов [23], несмотря на то что они теоретически должны 
быть менее приспособлены к условиям новой среды, чем автохтонные виды. 
Поскольку инвазии представляют собой быстрые эволюционные события, 
данные по демографической истории (эффективный размер популяции) и ге-
нетической структуре популяции —  основателя инвазивного вида очень важ-
ны для ответа на один из ключевых вопросов биологии инвазий: что стоит 
за успешностью инвазивного чужеродного вида? Одна из загадок экологиче-
ской генетики инвазий —  так называемый «генетический парадокс»: каким 
образом новые популяции инвазивного вида преодолевают низкое генетиче-
ское разнообразие, связанное с «эффектом основателя», и вследствие этого 
низкий эволюционный потенциал? Ведь низкое генетическое разнообразие 
обычно связывают с риском вымирания, а не с успешным распространением 
и быстрой эволюцией за пределами естественного ареала, как это происхо-
дит с инвазивными видами. Небольшие популяции —  основатели интроду-
цированных видов, казалось бы, должны отличаться более низкой генети-
ческой изменчивостью в сравнении с популяциями в естественном ареале 
в результате так называемого «эффекта основателя». Исходя из опыта при-
родоохранных генетических исследований, следовало бы ожидать, что такие 
инвазивные популяции будут подвергаться высокому риску инбридинга и вы-
мирания [27]. Генетический дрейф вместе с «эффектом основателя» также 
должны ограничить в таких популяциях и способность к адаптации.

Среди видов наземных экосистем один из примеров чрезвычайно успеш-
ной инвазии, происходящей в последние годы в Северо-Западном регионе 
России, —  древесная улитка Arianta arbustorum (Linnæus, 1758). За первое 
десятилетие нынешнего века плотность поселения ариант в некоторых ме-
стах увеличилась до тысяч экземпляров на квадратный метр, они распростра-
нились практически по всей Ленинградской области.

Исторический ареал древесной улитки сравнительно невелик и занима-
ет преимущественно Северо-Западную и Центральную Европу, Восточные 
Пиренеи, Южную Европу, не заходя на Пиренейский полуостров, очень рас-
пространена она в Альпах, Карпатах [5]. На севере Европы A. arbustorum, 
по данным открытых источников [30], распространена до широты 66° N (при-
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брежные территории Южной Финляндии), тогда как 
восточная граница ареала указана как 27° Е. По данным 
Лихарева и Раммельмейера (1952), на северо-западе 
Европы вид встречен в Калининградской области, от-
дельные находки были сделаны в окрестностях Санкт-
Петербурга, в Латвии и прибрежных районах Эстонии.

Массовые поселения A. arbustorum регистрируются 
на территории Ленинградской области и в Санкт-Петер-
бурге по многочисленным персональным сообщениям 
со второй половины 2000-х гг. Имеются также сведения 
о ее недавнем и также массовом обнаружении в Псков-
ской и Тверской областях [4]. Флуктуации численно-
сти данного вида по типу экспансии в Северо-Запад-
ной Европе отмечаются с периодичностью в 50–60 лет 
с 1856 г. [30]. Для Северо-Западной и Центральной Рос-
сии быстрая экспансия A. arbustorum зарегистрирована 
впервые. Данные о расселении этого вида и в Европе 
и за ее пределами документированы фрагментарно, мо-
лекулярных исследований с целью установления проис-
хождения (источников) и путей инвазий на этом объекте 
не проводилось.

Задачи настоящей работы мы видим в исследовании 
генетической изменчивости инвазивных популяций дре-
весной улитки в Ленинградской области и сравнении ее 
уровня с автохтонными популяциями из Западной Ев-
ропы. Таким путем мы хотим выявить возможное гео-
графическое происхождение популяций, пути расселения 
и скрытые демографические параметры, а также наиболее 
вероятный сценарий инвазии. Для понимания успешности 
инвазии и вскрытия механизмов этого успеха необходимо 
в первую очередь выяснить, имеет ли место, и если есть, 
то каким образом преодолевается в данном случае «гене-
тический парадокс». Данные по генетической изменчиво-

сти мы используем для тестирования следующих возмож-
ных сценариев: 1) имело место неоднократное расселение 
из разных источников с последующим перемешиванием, 
повышающее генетическое разнообразие; 2) инвазия идет 
постепенно по модели «с камешка на камешек» (step and 
stone), в этом случае мы будем наблюдать постепенное 
уменьшение генетического разнообразия по ходу рассе-
ления вследствие последовательных «эффектов осно-
вателя»; 3) инвазия протекает по сценарию «плацдар-
ма» (bridgehead) —  в таком случае мы ожидаем низкую 
генетическую изменчивость в инвазивной популяции, 
но с уникальной генетической структурой. Поскольку, как 
уже было подчеркнуто выше, инвазии являются частным 
примером расселения видов, мы воспользовались об-
щепринятым арсеналом методов в рамках современного 
научного направления «филогеография», использующих 
по большей части в качестве молекулярного маркера ми-
тохондриальную ДНК животных.

матЕрИалы И мЕтоДы

Сбор образцов
Сбор образцов проводили в период с мая по октябрь 

2014 г. Все образцы хранились в 96 % этаноле при тем-
пературе 20 ˚С. Оригинальная выборка составила 250 
образцов из 7 точек сбора в Курортном районе г. Санкт-
Петербурга и в Ленинградской области по обоим бере-
гам восточной части Финского залива (рис. 1), макси-
мальное расстояние между которыми составило 80 км. 
Для каждой из них было произведено выделение ДНК 
не менее чем из 8 образцов. Список образцов, геогра-
фические координаты точек сбора, шифры проб в ге-
нетическом анализе и их номера в Genbank приведены 
в табл. 1. Помимо оригинального материала в работе ис-

Рис. 1. Карта сбора проб для анализа. Точками 
отмечены места сбора. GPS-координа-
ты точек указаны в таблице 1

fig. 1. Map with sampling localities. For GPS 
coordonates see table 1
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Точка 
сбора

Название 
образца

Локалитет Координаты Гаплотип
Номер 

Genbank
1 Aa1.1.1 Павловск 59.686039\30.430574 H4 KU127248
1 Aa1.1.2 Павловск 59.686039\30.430574 H2 KT031709
1 Aaa1.2.1 Павловск 59.686039\30.430574 H3 KT031710
1 Aa1.2.2 Павловск 59.686039\30.430574 H1 KT031711
1 Aa1.8.1 Павловск 59.686039\30.430574 H4 KT031712
1 Aa1.8.2 Павловск 59.686039\30.430574 H2 KT031713
2 Aa2.1 п. Ильичево, Выборгский район 60.26808\29.751591 H2 KT031714
2 Aa2.2 п. Ильичево, Выборгский район 60.26808\29.751591 H2 KT031715
2 Aaa2.3 п. Ильичево, Выборгский район 60.26808\29.751591 H1 KT031716
2 Aa2.4 п. Ильичево, Выборгский район 60.26808\29.751591 H2 KT031717
2 Aa2.6 п. Ильичево, Выборгский район 60.26808\29.751591 H2 KT031718
2 Aa2.7.1 п. Ильичево, Выборгский район 60.26808\29.751591 H3 KT031719
2 Aa2.7.2 п. Ильичево, Выборгский район 60.26808\29.751591 H1 KT031720
3 Aa3.1.1 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H3 KT031721
3 Aa3.1.2 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H1 KT031722
3 Aa3.2 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H1 KT031723
3 Aa3.3 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H1 KT031724
3 Aa3.4 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H1 KT031725
3 Aa3.5 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H1 KT031726
3 Aa3.6 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H1 KT031727
3 Aa3.7 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H1 KT031728
3 Aa3.8 п. Новая Ропша, Ломоносовский район 59.75563\29.861949 H2 KT031729
4 Aa4.1 Форт Тотлебен, Кронштадт 60.085909\29.849121 H1 KT031730
4 Aa4.2.1 Форт Тотлебен, Кронштадт 60.085909\29.849121 H3 KT031731
4 Aa4.2.2 Форт Тотлебен, Кронштадт 60.085909\29.849121 H1 KT031732
4 Aa4.3 Форт Тотлебен, Кронштадт 60.085909\29.849121 H1 KT031733
4 Aa4.4 Форт Тотлебен, Кронштадт 60.085909\29.849121 H2 KT031734
4 Aa4.7 Форт Тотлебен, Кронштадт 60.085909\29.849121 H2 KT031735
4 Aa4.8 Форт Тотлебен, Кронштадт 60.085909\29.849121 H2 KT031736
5 Aa5.2 Петергоф, парк Сергиевка 59.895563\29.835718 H1 KT031737
5 Aa5.3 Петергоф, парк Сергиевка 59.895563\29.835718 H1 KT031738
5 Aa5.4 Петергоф, парк Сергиевка 59.895563\29.835718 H1 KT031739
5 Aa5.5 Петергоф, парк Сергиевка 59.895563\29.835718 H1 KT031740
5 Aa5.6 Петергоф, парк Сергиевка 59.895563\29.835718 H1 KT031741
6 Aa6.1 Сестрорецк 60.123854\29.981339 H2 KT031742
6 Aa6.2 Сестрорецк 60.123854\29.981339 H1 KT031743
6 Aa6.3 Сестрорецк 60.123854\29.981339 H1 KT031744
6 Aa6.4 Сестрорецк 60.123854\29.981339 H1 KT031745
6 Aa6.6 Сестрорецк 60.123854\29.981339 H1 KT031746
6 Aa6.8 Сестрорецк 60.123854\29.981339 H1 KT031747
7 Aa7.1 Сестрорецк 60.085403\29.936276 H1 KT031748
7 Aa7.2 Сестрорецк 60.085403\29.936276 H2 KT031749
7 Aa7.3 Сестрорецк 60.085403\29.936276 H1 KT031750
7 Aa7.4 Сестрорецк 60.085403\29.936276 H1 KT031751
7 Aa7.5 Сестрорецк 60.085403\29.936276 H1 KT031752
7 Aa7.6 Сестрорецк 60.085403\29.936276 H1 KT031753
7 Aa7.7 Сестрорецк 60.085403\29.936276 H2 KT031754

Таблица 1
Географические координаты мест сбора образцов, шифры проб в генетическом анализе и номера в Genbank 
Coordinates of Localities, ciphers in genetic analyses and Genbank acession numbers
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пользовано 314 последовательностей COI A. arbustorum 
из Genbank.

Выделение ДнК, амплификация, секвенирование
ДНК выделяли из ножной мышцы улиток по стан-

дартной методике СТАБ [11]. В качестве молекулярного 
маркера использовали традиционный в подобных иссле-
дованиях фрагмент митохондриального гена цитохро-
моксидазы I (COI). Амплификацию проводили с исполь-
зованием универсальных праймеров, разработанных для 
получения фрагмента гена СOI беспозвоночных живот-
ных [13], по следующей программе: 2 мин начальная де-
натурация при 94 °С, 35 циклов: 95 °С —  30 с, 54 °С —  
30 с, 72 °С —  1 мин, окончательная элонгация —  10 мин 
при 72 °С. Все серии ПЦР включали в себя отрицатель-
ный контроль, который содержал все компоненты реак-
ции за исключением пробы ДНК. Визуальный контроль 
продуктов амплификации проводили в 1,5 %-м агароз-
ном геле.

Для подготовки образцов к секвенированию произ-
водили очистку с помощью раствора полиэтиленглико-
ля (PEG) 30/33 с последующим осаждением ДНК 70 % 
этанолом [3].

Автоматическое секвенирование проб проводили 
на секвенаторе ABI 3130 Avant с использованием ABI 
PRISM®BigDyeTM Terminator v. 3.1 в компании «Бигль» 
(http://www.biobeagle.com/).

Филогенетический и популяционно-генетиче-
ский анализы

Выравнивание последовательностей проводили при 
помощи модуля ClustalW [22] в программном пакете 
BioEdit 7.0 [17] с последующей проверкой и редакти-
рованием вручную. Максимальная выборка последова-
тельностей, использованных в анализе СОI, составила 
361 образец (47 оригинальных последовательностей 
и 314 из Genbank) из 117 точек.

Для построения филогенетического дерева исполь-
зовали последовательности 156 уникальных гаплотипов. 
Реконструкции филогении на основе метода максималь-
ного правдоподобия (ML) предваряли определением оп-
тимальной модели эволюции последовательности для ка-
ждой позиции кодона с помощью программы jModeltest 
2.1.1 [9] с использованием информационных критериев 
Акаике (AIK) и Байеса (BIC). Частота замен и переходов 
определялась эмпирически. В качестве лучшей опре-
делена модель TPM3uf + I + G со значением gamma = 
= 0,2830. Филогенетический анализ проводили с учетом 
данной модели в программе PHYML. Поддержку клад 
оценивали с помощью бутстрэп —  анализа на основе 500 
псевдореплик. Взаимосвязь отдельных гаплотипов выяв-
ляли с использованием метода медианных сетей в про-
грамме NETWORK, v. 4.6.1.3. Расчет расстояний между 
гаплотипами проводили методом среднего присоединения 
(median joining). Для популяций, в которых количество 

особей было более 5, рассчитывали следующие параме-
тры генетической изменчивости: количество гаплотипов, 
количество вариабельных и информативных сайтов, га-
плотипическое и нуклеотидное разнообразие. Для про-
верки гипотезы отклонения наблюдаемой изменчивости 
ДНК от модели нейтральной эволюции использовали 
тесты F*, D*, D [14, 15, 29] в программе DNASP 5.10 
[25]. Коэффициент D Таджимы учитывает разницу между 
ожидаемой величиной средних значений различий между 
последовательностями в выборке и количеством вариа-
бельных сайтов и наблюдаемой величиной. Отрицатель-
ные значения коэффициентов D Таджимы указывают 
либо на недавний экспансивный рост популяции, либо 
на очищающий (purifying) отбор, снижающий вариа-
бельность. Достоверные положительные значения могут 
указывать на недавнее прохождение популяцией через 
«горлышко бутылки», на резкое снижение численности 
или на балансирующий отбор по данному локусу в пользу 
конкретных гаплотипов. Статистические тесты D* of Fu 
и Li основаны на оценке разницы в количестве единичных 
замен и общем количестве замен (D*), тогда как коэф-
фициент F* основан на различии между количеством еди-
ничных замен и средним значением попарных нуклеотид-
ных различий между последовательностями. Так же как 
и в случае теста D Таджимы, позитивные значения этих 
коэффициентов говорят либо о снижении численности 
популяции после эффекта «горлышка бутылки», либо 
о балансирующем отборе [15].

рЕзультаты И обсужДЕНИЕ

гаплотипическая и нуклеотидная изменчи-
вость

Длина окончательного выравнивания из 361 после-
довательности, включающего исследованные образцы 
и образцы, депонированные в Genbank ранее, составила 
350 п. н., из них 145 вариабельных сайтов и 113 инфор-
мативных. Общий набор последовательностей в вырав-
нивании содержит 156 уникальных гаплотипов.

В нашей выборке, включающей всех исследованных 
улиток по разным берегам Финского залива (выборка 
«Санкт-Петербург»), наблюдается крайне низкое нук-
леотидное и гаплотипическое разнообразие (табл. 2). 
Низкие показатели гаплотипического разнообразия на-
блюдаются также и в выборке из Италии, но, в отличие 
от выборки «Санкт-Петербург», она характеризуется 
высоким нуклеотидным разнообразием. У всех исследо-
ванных популяций в Австрии наблюдается крайне высо-
кое нуклеотидное разнообразие, для сравнения: на пло-
щади в 5 км2 в Альпах было обнаружено 119 гаплотипов 
[16], в то время как в нашем исследовании на площади 
почти в 100 км2 —  только 4. Следовательно, для попу-
ляции из окрестностей Санкт-Петербурга характерен 
аномально низкий уровень генетической изменчивости. 
Следует также подчеркнуть, что гаплотипы, обнаружен-
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ные в районе Санкт-Петербурга, уникальны и в Запад-
ной Европе, по имеющимся на данный момент в Genbank 
данным, не встречаются. Это свидетельствует, скорее, 
в пользу модели инвазии по «эффекту плацдарма». Как 
правило, между периодом колонизации и экспансии 
наблюдается временная задержка, в течение которой 
инвазивные популяции вырабатывают определенные 
механизмы адаптации к новой среде, происходит так 
называемый «эволюционный сдвиг» (adaptive shift). 
Несмотря на то что концепция «плацдарма» достаточ-
но новая в биологии инвазий, это потенциально очень 
широко распространенный феномен. Выявление таких 
популяций-плацдармов имеет большое практическое 
значение. При сценарии «плацдарма» «эволюционный 
сдвиг» происходит в одной популяции, когда источни-
ком инвазии является одна небольшая наиболее успеш-
ная популяция, которая довольно долго присутствовала 
в регионе [10]. Уникальные гаплотипы улиток из Ле-
нинградской области как раз свидетельствуют о том, что 
они достаточно давно появились на данной территории, 
так что мутации смогли накопиться и зафиксироваться, 
но эффективная численность популяции все время была 
очень низкой и только в последнее время произошел 
экспансивный рост численности. О последнем свиде-
тельствует очень низкое гаплотипическое и нуклеотид-

ное разнообразие. В пользу такой модели говорят также 
и имеющиеся литературные данные, и наблюдения. Еди-
ничные находки этого вида отмечались в окрестностях 
Ленинграда в начале прошлого века, а также на остро-
вах и в прибрежных районах Эстонии, одна находка из-
вестна в Латвии [2], но экспансия этого вида на восток 
и на север Ленинградской области и в Карелию отме-
чена в самом конце ХХ в. и продолжается в настоящее 
время.

Со сценарием инвазии по модели «плацдарма» 
хорошо согласуются и данные тестов на отклонение 
от модели нейтральности. Все коэффициенты тестов 
(табл. 2) для интересующей нас популяции из Ленин-
градской области имеют позитивные значения. Как 
правило, положительные коэффициенты теста Таджи-
мы (D) принято трактовать в пользу либо балансиру-
ющего отбора, либо внезапного резкого сокращения 
численности («горлышко бутылки»). Другие тесты 
на нейтральность Fs, F* также показали не проти-
воречащие тесту Таджимы положительные значения 
на пороге достоверности (см. табл. 2). Существенный 
недостаток этих тестов в том, что статистически нет 
критериев, позволяющих различить эффект отбора 
от демографических процессов при анализе только од-
ного локуса. В нашем случае все имеющиеся наблю-

Страна
Название 
популяции

Количество 
образцов

S h Hd Pi D* F* D

Австрия Burgenland 6 29 5 0,933 0,06400
0,34952  

(p > 0,10)
0,33575 

(p > 0,10)
0,14694 

(p > 0,10)

Австрия Kummer 7 44 5 0,905 0,07891
0,79964  

(p > 0,10)
0,76936 

(p > 0,10)
0,33269 

(p > 0,10)

Австрия Oberösterreich 32 62 14 0,875 0,07031
–0,13077  
(p > 0,10)

–0,03725 
(p > 0,10)

0,16293 
(p > 0,10)

Австрия Rotkogelsattel 18 34 12 0,935 0,03582
0,20382  

(p > 0,10)
0,02578

(p > 0,10)
–0,41821  
(p > 0,10)

Австрия Salzburg 23 73 11 0,905 0,07817
1,32116

(0,10 > p > 0,05)
1,22564

(p > 0,10)
0,43755

(p > 0,10)

Австрия Steiermark 162 77 104 0,9695 0,05225
–2,69398
(p < 0,05)

–2,24155
(0,10 > p > 0,05)

–0,91889
(p > 0,10)

Герма-
ния

Bayern 12 39 5 0,667 0,03619
1,20821

(p > 0,10)
0,86439

(p > 0,10)
–0,50428
(p > 0,10)

Италия Bolzano 15 5 3 0,257 0,00879
–2,88592
(p < 0,02)

–3,08333
(p < 0,02)

–2,15604
(p < 0,01)

Нидер-
ланды

Zuid-Holland 14 37 5 0,791 0,05234
1,50554

(p < 0,02)
1,98200

(p < 0,02)
2,31341

(p < 0,05)

Россия
Санкт-Петер-

бург
47 2 4 0,572 0,00192

1,17948  
(p > 0,10)

1,70832
(p < 0,05)

2,06731 
(p < 0,05)

S — количество информативных сайтов, h — количество гаплотипов, Hd — гаплотипическое разнообразие, Pi — нуклеотид-
ное разнообразие, D*, F*, D — тесты на нейтральность

Таблица 2
Показатели гаплотипической, нуклиотидной изменчивости и коэффициенты тестов на нейтральность в различных 
популяциях Европы 
haplotype, nucleotide diversity and neutrality tests results in European populations
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дения не поддерживают гипотезу резкого сокращения 
численности («горлышко бутылки»), а скорее говорят 
об обратном, в пользу экспансивного роста от неболь-
шого числа основателей. Однако, согласно теорети-
ческим расчетам, в случае экспансивного роста при 
условии нейтральной модели следует ожидать отрица-
тельных значений тестов вследствие избытка редких 
гаплотипов [14, 15, 29]. Достоверные отрицательные 
значения тестов на нейтральность характерны для по-
пуляции из Австрии, что однозначно указывает на эк-
спансивный рост популяции, в пользу такого объясне-
ния свидетельствует и четко выраженная звездчатая 
структура медианной сети для этой популяции (рис. 3). 
Таким образом, несмотря на предварительный харак-
тер наших результатов и необходимость дальнейшего 
тестирования по другим локусам, они косвенно могут 
свидетельствовать в пользу адаптивного сдвига. Ха-
рактер медианной сети гаплотипов (см. рис. 3) также 
скорее свидетельствует в пользу балансирующего от-

бора. Все вышеизложенные факты хорошо согласуют-
ся со сценарием инвазии по типу «плацдарма».

Филогенетический анализ
На дереве (рис. 2) выявляется 9 крупных клад, ка-

ждая из которых далее делится на более мелкие класте-
ры. Большая часть клад имеет статистическую поддер-
жку (бутстреп-значения больше 65). В большинстве 
из них присутствуют гаплотипы из Австрии, что, с од-
ной стороны, свидетельствует об очень сильном ге-
нетическом полиморфизме популяций в Австрии, 
с другой —  о недостаточной изученности материала 
в остальных странах, из которых в Genbank представ-
лены лишь единичные последовательности. Последо-
вательности образцов из России образуют одну общую 
кладу, в которую также попадает и гаплотип из Дании. 
Достаточно близок к этой группе один из австрийских 
гаплотипов. Совместная клада России, Дании и Авс-
трии на филогенетическом дереве может косвенно 

Рис. 2. Филогенетическое дерево, построенное по данным последовательностей СОI по алгоритму максимального правдоподо-
бия. Ширина прямоугольника соответствует количеству последовательностей в данной точке сбора. Для упрощения вос-
приятия на дереве в качестве названий точек сбора указана только страна происхождения материала. Указана бутстреп-
поддержка со значением больше 50

fig. 2. Maximum likelihood phylogenetic tree based on COI  dataset. The width of the rectangle corresponds to the number of se-
quences in locality, that given as country name. Parsimony bootstrap frequencies that are greather than 50% are labelled on 
the tree
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указывать на возможный путь заселения улиткой Рос-
сии с помощью водного транспорта через Данию. Про-
яснить эти вопросы помогут более подробные иссле-
дования, включая сбор и дальнейший анализ образцов 
из Дании и Прибалтики для уточнения путей и источ-
ников инвазии.

Анализ сети гаплотипов
На медианной сети (рис. 3, a), в отличие от филогене-

тического дерева, можно проследить взаиморасположе-
ние и количественное распределение гаплотипов. В этот 
анализ включен весь набор последовательностей (361). 
В Австрии можно выделить по меньшей мере три круп-
ные самостоятельные группы гаплотипов, генетически 
сильно различающиеся (более 40 нуклеотидных замен), 
в состав каждой из которых входит несколько популяций. 
Две из этих групп имеют четкую звездообразную струк-
туру. Образцы из Германии, входящие в состав одной по-

пуляции, оказываются в значительной степени удалены 
друг от друга на медианной сети. Ту же самую картину мы 
наблюдаем и для образцов из Франции и Нидерландов.

Уже отмеченное крайне низкое генетическое разно-
образие выборки из России подтверждается и графиче-
ски, на сети она образует единую плотную группу. Рядом 
с этой группой располагается только гаплотип из Дании, 
а все остальные образцы находятся на значительном рас-
стоянии, наглядно демонстрируя, что гаплотипы, обна-
руженные в Ленинградской области, уникальны.

Отдельно проанализировав выборку из России и по-
строив сеть только для них (рис. 3, b), мы выявили раз-
биение четырех гаплотипов на две группы: H2 и H4, 
H1 и H3. Различие внутри групп при этом составляет 
одну нуклеотидную замену. Такой паттерн сети, так же 
как и тесты на нейтральность, говорит о балансирующем 
отборе.

Рис. 3. (a) Сеть гаплотипов, построенная по собранным образцам с учетом материала, имеющегося в Genbank. Цифрами 
обозначено количество замен между  гаплотипами. Площадь  круга соответствует количеству идентичных гаплотипов. 
Все источники происхождения образцов (страны), кроме Австрии, подписаны (b). Рисунок сети, построенный по собран-
ным образцам в Ленинградской области. Цифрами обозначено количество замен между гаплотипами. Площадь круга 
соответствует количеству идентичных  гаплотипов 

fig. 3. (a) Median-joining haplotype network of COI mitochondrial sequences of A. arbustorum. The numbers indicate the number of 
mutational. steps between haplotypes. The size of the circles is proportional to the number of individuals with that haplotype.
Name represent the geographical region of sampled specimens with exeption of Austria (b). Median-joining haplotype network 
of COI mitochondrial sequences of A. arbustorum from Leningrad region. The numbers indicate the number of mutational steps 
between haplotypes. The size of the circles is proportional to the number of individuals with that haplotype

b

a
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Одним из основных результатов молекулярно-ге-
нетических исследований источников и путей инвазии 
на примерах целого ряда видов стало понимание того, 
что множественные интродукции —  самое обычное яв-
ление, и это в какой-то мере объясняет, каким образом 
популяции инвазивного чужеродного вида преодолевают 
описанный «генетический парадокс». В итоге такие ин-
вазивные популяции по уровню генетической изменчи-
вости могут оказаться сравнимыми или даже превышать 
таковой в исходных популяциях (подобные факты описа-
ны для целого ряда видов растений и животных [7, 8, 18, 
20, 21, 26]. Подобные исследования, проведенные на 29 
инвазивных наземных и водных животных, показали, что 
в интродуцированных популяциях сохраняется и поддер-
живается в среднем до 80 % от генетической изменчи-
вости, наблюдаемой в исходных условиях [6]. В случае 
древесной улитки, однако, феномен «генетического па-
радокса» проявляется очень явственно. В то же время, 
как было показано, даже в случае сильного «бутылочно-
го горлышка», инвазии могут приводить к быстрым адап-
тивным изменениям [12, 19], примиряя наблюдаемую 
низкую генетическую изменчивость с феноменом  высо-
кой численности инвазивной популяции.

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ-15-
29-02526 офи-М; плановой темы 01201376804 и проек-
та 2011-022-SE 511 (TOPCONS) программы соседства 
Юго-Восточной Финляндии и Российской Федерации 
(ENPI CBC 2007-2013).
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thE GENEtIC VArIAtION IN PuLMONAtE  
MOLLuSK (ArIAntA ArBustOrum L.)  
IN LENINGrAd rEGION

O.V. Bondareva, M.I. Orlova, N.I. Abramson
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 ` SuMMArY: Background. One of the most mysterious phenomenon 

related to biological invasions is the so-called “genetic paradox”. It is 

supposed that invasive species population starts from a small number of 

individuals and thus should possess low genetic variation, and then what 

mechanisms provide it successive distribution instead of lower survivor-

ship in front of native species is not clear. It has been shown that there 

are several scenarios of invasion that may help to overcome this paradox. 

Here, we investigate genetic variation within and between the invasive 

populations of land snail in Leningrad region aimed to test the various 

probable invasion scenarios. materials and methods. Samples were 

collected in Leningrad region in May-October 2014 at both shores of the 

Gulf of Finland with maximal distance between the sites in 80 km and 

stored in 96% ethanol. As a molecular marker to study genetic varia-

tion a sequence of DNA fragment of mitochondrial cytochrome oxidase 

1 was used. results. We revealed abnormally low haplotype and nucleo-

tide diversity in the snail populations under study. Therewith four haplo-

types uncovered among 47 specimens from the territory of approximately 

100 km2 were unique for Leningrad area. Phylogenetic analysis showed 

one sample from Denmark in the same cluster with samples from Len-

ingrad region. This indirectly point on colonization route from Central 

Europe through Denmark, but this assumption should be confirmed by 

enlarge sampling. Conclusions. The data obtained suggest the ‘bridge-

head’ model of the land snail invasion in Leningrad region. In favor of this 

evidence that all haplotypes recovered in Leningrad area were unique, 

differing from the closest haplotype from Denmark by several mutations. 

This fact together with extremely low haplotype and nucleotide diversity 

most likely points that snails first accumulated at a small territory dur-

ing a rather long period. Neutrality test are in accordance with balancing 

selection.

 ` KEYwOrdS: invasions; Arianta  arbustorum; genetic of popula-
tions; models of invasion.
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