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Получены данные по истории формирования степной малакофауны 
заповедного участка «Ямская степь» в позднем голоцене, которые 
свидетельствуют о снижении видового разнообразия моллюсков в современную 
эпоху, что может быть обусловлено изменением климатических и биотических 
факторов, а также факторов антропогенного происхождения. Проведен 
анализ внутри- и межпопуляционной изменчивости конхиологических признаков 
ксерофильных видов Helicopsis striata (Müller, 1774) и Chondrula tridens (Müller, 
1774) из современной фауны и почвенного горизонта возрастом 2 860±550 лет. 
Выявленные статистически значимые отличия конхиологических признаков 
ископаемых групп и современных популяций названных видов указывают на более 
высокую аридность климата в суббореальный период голоцена. Отмеченная 
временнáя стабильность ряда морфологических признаков у данных моллюсков 
говорит об устойчивости их популяционных генофондов. Выявленная изоляция 
между генофондами морфологических форм Ch. tridens var. galiciensis и var. 
albolimbata как в прошлом, так и в настоящем может свидетельствовать в 
пользу их видового статуса.
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голоцен; Ямская степь; Среднерусская возвышенность.

Введение

Познание исторического развития природных экосистем является клю-
чевым звеном в понимании путей их дальнейшей эволюции и определении 
механизмов устойчивого функционирования. Эти знания способствуют вы-
работке таких форм хозяйственной деятельности, которые позволяют гра-
мотно использовать природные ресурсы при сохранении естественного хода 
вещественно-энергетических процессов в живой природе. В этом аспекте 
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особого внимания заслуживают лесостепные экосистемы юга Среднерус-
ской возвышенности, к которым относится изучаемый нами участок «Ям-
ская степь» природного заповедника «Белогорье». Известно, что лесостепь 
Среднерусской возвышенности, являясь природным экотоном, характеризу-
ется высоким разнообразием фауны и флоры, обилием эндемичных и релик-
товых видов [1]. Однако высокая степень хозяйственной освоенности этой 
территории привела к трансформации природных ландшафтов, изоляции и 
дроблению естественных сообществ, что вызвало сокращение их биоразно-
образия. При этом наиболее выраженная депрессия характерна для луговых 
и степных ценозов.

Хорошими индикаторами состояния степных биоценозов считаются ксе-
рофильные моллюски [2]. Малоподвижность, узколокальность местооби-
тания, приуроченность к определенным фитоценотическим комплексам 
являются характерными признаками этой группы животных. Степные мол-
люски имеют прочную кальциевую раковину, способную сохраняться в от-
ложениях почвы. Несмотря на то, что параметры раковины большей частью 
генетически детерминированы, модифицирующее влияние среды приводит 
к определенным изменениям конхиологических признаков, по которым мы 
можем судить о характере экологических факторов в различных биотопах 
[3]. Все эти критерии позволяют использовать наземных моллюсков в ка-
честве модельных объектов в работах по изучению эволюции природных 
экосистем и реконструкции экологических условий прошедших историче-
ских эпох. Кроме того, исторический подход позволяет решать различные 
проблемы, связанные с систематикой моллюсков, адаптацией их популяций 
к изменчивым параметрам среды и роли в этом процессе внутривидовой из-
менчивости.

Цель работы – на основании данных по видовому составу и внутривидо-
вой изменчивости конхиологических признаков в выборках ископаемых и 
современных раковин наземных моллюсков изучить структуру малакофау-
ны заповедного участка «Ямская степь» в позднем голоцене.

Материалы и методики исследования

В исследовании использованы ископаемые и современные раковины 
наземных моллюсков, собранные на территории заповедного участка «Ям-
ская степь» и его охранной зоны (рис. 1). Район исследования расположен в 
южной части лесостепи Среднерусской возвышенности и характеризуется 
расчлененным ландшафтом с частым выходом мело-мергельных пород на 
дневную поверхность.

Ископаемый раковинный материал получен путем промывки проб грун-
та из семнадцати горизонтов почвенно-геологического разреза, расположен-
ного в днище основания балки «Вишняки» на границе заповедного участка 
«Ямская степь». Почвенно-геологический разрез выбран, заложен и описан 
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Е.В. и Д.С. Пономаренко, координаты разреза 51°10'31,26'' с.ш., 37°37'30,28'' 
в.д. Стратиграфия разреза характеризуется чередованием овражно-балоч-
ных наносов, отложенных в периоды эродирования склонов балки, и мало-
мощных почв, образовавшихся на этих наносах в периоды задерновывания 
склонов. Наносы и эмбриональные почвы расположены на погребенной 
лугово-черноземной почве, сформированной на мело-мергельных породах. 
Общая высота почвенного профиля разреза составляет более 2,5 м [4].

Радиоуглеродное датирование горизонтов разреза проводилось по угле-
роду захороненного почвенного гумуса и микрочастиц угля в Киевской 
радиоуглеродной лаборатории (Украина) и лаборатории Калифорнийского 
университета (США) соответственно. Возраст самого старого (семнадцато-
го) почвенного горизонта, расположенного на глубине 230–250 см и соот-
ветствующего погребенной почве, составляет 2 860±550 лет. Возраст самого 
молодого (первого) почвенного горизонта оценивается в 520±110 лет [4].

Всего отобрано и промыто 603,5 кг почвы. Промывка почвы осущест-
влена на ситах под струей проточной воды в почвоведческой лаборатории 
ФГБУ «Государственный природный заповедник «Белогорье». Полученный 
раковинный материал характеризуется различной степенью сохранности и 
представлен как целыми раковинами, так и их обломками. В последующих 
расчетах каждая отмытая раковина вне зависимости от степени ее повреж-
дения принималась за одну особь. Видовая принадлежность отмытых рако-
вин установлена по ключевым конхиологическим признакам [5, 6]. Всего 
отмыто и проанализировано 2 835 ископаемых раковин и их обломков. Рас-
считывали абсолютную массу раковинного материала по каждому почвен-
ному горизонту, а также относительную массу раковин в 10 кг почвы. Кроме 
того, вычисляли относительное число раковин в 1 кг почвы. Уровень видо-
вого разнообразия малакоценозов (I) оценивали по формуле Шеннона [7]:
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где pi – доля особей i-го вида.
Современную степную фауну моллюсков изучали в двенадцати пунктах 

из района исследования (см. рис. 1). Для этого с поверхности почвы осу-
ществляли сбор пустых раковин и затем устанавливали их видовую принад-
лежность.

Для анализа внутривидовой изменчивости в современных пунктах со-
браны репрезентативные выборки раковин Chondrula tridens (Müller 1774) 
и Helicopsis striata (Müller 1774), которые затем по морфометрическим 
признакам сопоставлялись с ископаемыми раковинами этих же видов из 
почвенного разреза. На целых раковинах подсчитывали число оборотов 
(ЧО) и проводили измерение основных морфометрических параметров 
на бинокуляре МБС-10 с окуляр-микрометром. Схема промеров раковин 
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представлена на рис. 2. Кроме того, для H. striata определяли такие инте-
гральные параметры раковины, как объем (Vр  = ШР2*ВР/2) и площадь устья 
(Sу  =  3,145*ВУ*ШУ/4), а также отношения ВР/ШР, ВЗ/ВР, ШУ/ВУ. Для 
Ch.  tridens рассчитывали степень развития устьевой арматуры (индекс за-
зубленности) по формуле Index = (ВУ + ШУ)/(а + b + с) [8] и морфометриче-
ские индексы ВЗ/ВР и ВР/ЧО. На территории Среднерусской возвышенно-
сти Ch. tridens представлен двумя морфологическими формами: galiciensis 
и albolimbata [9] (рис. 3). Раковины albolimbata отличаются более крупными 
размерами при равном количестве оборотов, относительно низкой высотой 
завитка, а также более развитой устьевой арматурой [8]. Кроме этого, диф-
ференциацию форм Ch. tridens мы проводили на основании индекса ВЗ/ВР, 
величин ВР и ШР с учетом ЧО.
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Рис. 1. Карта-схема овражно-балочного ландшафта района исследования. 
[Fig. 1. Schematic map of the gully landscape of the studied area]. 
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Рис. 1. Карта-схема овражно-балочного ландшафта района исследования
[Fig. 1. Schematic map of the gully landscape of the studied area]

Математическая обработка полученных данных проводилась с помощью 
программ Microsoft Excel и StatSoft STATISTICA 6.0 for Windows.
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Рис. 2. Раковины H. striata (а) и Ch. tridens (б) (промеры: ВР – высота раковины, ШР – ширина раковины, ВЗ – 
высота завитка, ВУ – высота устья, ШУ – ширина устья; расстояние между вершинами зубов: а – 

колумеллярного и париетального; b – колумеллярного и палатального; c – париетального и палатального). 
[Fig. 2. Shells of H. striata (a) and Ch. tridens (б) (measurements: BP - shell’s height, ШР - shell’s width, ВЗ - spire’s height, ВУ - 

mouth’s height, ШУ - mouth’s width; the distance between the tops of the teeth: a - columellar and parietal; b - columellar and 
palatal; c – parietal and palatal)]. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 3. Ch. tridens из палеогоризонта 230–250 см: 1–5 – albolimbata, 6–11 – galiciensis. 
[Fig. 3. Ch. tridens from the paleohorizon 230-250 cm: 1-5 – albolimbata, 6-11 - galiciensis]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

В ходе проведенных исследований установлено, что ископаемые раковины из почвенного разреза 
принадлежат к 8 видам наземных моллюсков: Ch. tridens, H. striata, Vallonia pulchella (Müller 1774), Euomphalia 
strigellа (Draparnaud 1801), Cochlicopa lubricella (Porro 1838), Succinea oblonga (Draparnaud 1901), Pupilla sterrii 
(Voith 1840), Vallonia tenuilabris (Al. Braun 1842) (рис. 4). Поскольку во всех почвенных горизонтах встречаются 
ксерофильные моллюски Ch. tridens и H. striatа [5, 10, 11 12], можно говорить о степном характере 
палеоэкосистем в районе расположения разреза на протяжении всего позднего голоцена. 

Наибольшее видовое разнообразие наземных моллюсков отмечается для самого старого почвенного 
горизонта №17 возрастом 2860±550 лет. Полученная датировка указывает на время его формирования в конце 
суббореального периода голоцена, характеризующегося относительно аридным и холодным климатом [13]. Для 
этого горизонта установлены все обнаруженные в разрезе виды моллюсков, за исключением E. strigellа. Из них 
P. sterrii и V. tenuilabris в настоящее время в районе исследования не встречаются [10, 14]. Причем, стоит 
отметить, что если P. sterrii обычен для среднеголоценовых отложений бассейнов рек Дона и Волги, то 
холодолюбивый вид V. tenuilabris характерен скорее для миндель-рисских отложенияй плейстоцена Европы [6]. 
При этом рядом исследователей отмечено его пребывание в восточной Европе вплоть до сухого и теплого 
атлантического периода голоцена (8000-4800 лет назад) [15]. Обнаружение V. tenuilabris в отложениях 
суббореального периода голоцена на территории Среднерусской возвышенности показывает, что в условиях 
балочного ландшафта, имеющего много локальных убежищ, долгое время могли сохраняться виды ледниковой 
эпохи. А их исчезновение могло быть вызвано как климатическими, так и биотическими изменениями, в 
частности возрастанием конкуренции со стороны более теплолюбивых видов моллюсков [15]. 
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Рис. 2. Раковины H. striata (а) и Ch. tridens (б) (промеры: ВР – высота раковины, 
ШР – ширина раковины, ВЗ – высота завитка, ВУ – высота устья, ШУ – ширина 

устья; расстояние между вершинами зубов: а – колумеллярного и париетального; 
b – колумеллярного и палатального; c – париетального и палатального)

[Fig. 2. Shells of H. striata (a) and Ch. tridens (б) (measurements: BP - shell’s height, ШР - shell’s 
width, ВЗ - spire’s height, ВУ - mouth’s height, ШУ - mouth’s width; the distance between the tops 

of the teeth: a - columellar and parietal; b - columellar and palatal; c – parietal and palatal)]
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площадь устья (Sу=3,145*ВУ*ШУ/4), а также отношения ВР/ШР, ВЗ/ВР, ШУ/ВУ. Для Ch. tridens рассчитывали 
степень развития приустьевой арматуры (индекс зазубленности) по формуле Index = (ВУ + ШУ)/(а + b + с) [8], а 
также морфометрические индексы ВЗ/ВР и ВР/ЧО. На территории Среднерусской возвышенности Ch. tridens 
представлен двумя морфологическими формами galiciensis и albolimbata [9] (рис. 3). Раковины albolimbata 
отличаются более крупными размерами при равном количестве оборотов, относительно низкой высотой 
завитка, а также более развитой устьевой арматурой [8]. Кроме этого, дифференциацию форм Ch. tridens мы 
проводили на основании индекса ВЗ/ВР, величин ВР и ШР с учетом числа оборотов (ЧО). 

Математическая обработка полученных данных проводилась с помощью программ Microsoft Excel и 
STATISTICA 6. 
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высота завитка, ВУ – высота устья, ШУ – ширина устья; расстояние между вершинами зубов: а – 
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[Fig. 2. Shells of H. striata (a) and Ch. tridens (б) (measurements: BP - shell’s height, ШР - shell’s width, ВЗ - spire’s height, ВУ - 

mouth’s height, ШУ - mouth’s width; the distance between the tops of the teeth: a - columellar and parietal; b - columellar and 
palatal; c – parietal and palatal)]. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 3. Ch. tridens из палеогоризонта 230–250 см: 1–5 – albolimbata, 6–11 – galiciensis. 
[Fig. 3. Ch. tridens from the paleohorizon 230-250 cm: 1-5 – albolimbata, 6-11 - galiciensis]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

В ходе проведенных исследований установлено, что ископаемые раковины из почвенного разреза 
принадлежат к 8 видам наземных моллюсков: Ch. tridens, H. striata, Vallonia pulchella (Müller 1774), Euomphalia 
strigellа (Draparnaud 1801), Cochlicopa lubricella (Porro 1838), Succinea oblonga (Draparnaud 1901), Pupilla sterrii 
(Voith 1840), Vallonia tenuilabris (Al. Braun 1842) (рис. 4). Поскольку во всех почвенных горизонтах встречаются 
ксерофильные моллюски Ch. tridens и H. striatа [5, 10, 11 12], можно говорить о степном характере 
палеоэкосистем в районе расположения разреза на протяжении всего позднего голоцена. 

Наибольшее видовое разнообразие наземных моллюсков отмечается для самого старого почвенного 
горизонта №17 возрастом 2860±550 лет. Полученная датировка указывает на время его формирования в конце 
суббореального периода голоцена, характеризующегося относительно аридным и холодным климатом [13]. Для 
этого горизонта установлены все обнаруженные в разрезе виды моллюсков, за исключением E. strigellа. Из них 
P. sterrii и V. tenuilabris в настоящее время в районе исследования не встречаются [10, 14]. Причем, стоит 
отметить, что если P. sterrii обычен для среднеголоценовых отложений бассейнов рек Дона и Волги, то 
холодолюбивый вид V. tenuilabris характерен скорее для миндель-рисских отложенияй плейстоцена Европы [6]. 
При этом рядом исследователей отмечено его пребывание в восточной Европе вплоть до сухого и теплого 
атлантического периода голоцена (8000-4800 лет назад) [15]. Обнаружение V. tenuilabris в отложениях 
суббореального периода голоцена на территории Среднерусской возвышенности показывает, что в условиях 
балочного ландшафта, имеющего много локальных убежищ, долгое время могли сохраняться виды ледниковой 
эпохи. А их исчезновение могло быть вызвано как климатическими, так и биотическими изменениями, в 
частности возрастанием конкуренции со стороны более теплолюбивых видов моллюсков [15]. 
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Рис. 3. Ch. tridens из палеогоризонта 230–250 см: 1–5 – albolimbata, 6–11 – galiciensis
[Fig. 3. Ch. tridens from the paleohorizon 230-250 cm: 1-5 – albolimbata, 6-11 - galiciensis]

Результаты исследования и обсуждение

В ходе проведенных исследований установлено, что ископаемые рако-
вины из почвенного разреза принадлежат 8 видам наземных моллюсков: 
Ch.  tridens, H. striata, Vallonia pulchella (Müller 1774), Euomphalia strigellа 
(Draparnaud 1801), Cochlicopa lubricella (Porro 1838), Succinea oblonga 
(Draparnaud 1901), Pupilla sterrii (Voith 1840), Vallonia tenuilabris (Al. Braun 
1842) (рис. 4). Поскольку во всех почвенных горизонтах встречаются ксе-
рофильные моллюски Ch. tridens и H. striatа [5, 10–12], можно говорить о 
степном характере палеоэкосистем в районе расположения разреза на про-
тяжении всего позднего голоцена.
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Наибольшее видовое разнообразие наземных моллюсков отмечается для 
самого старого почвенного горизонта № 17 (возраст 2 860±550 лет). Полу-
ченная датировка указывает на время его формирования в конце субборе-
ального периода голоцена, характеризующегося относительно аридным и 
холодным климатом [13]. Для этого горизонта установлены все обнаружен-
ные в разрезе виды моллюсков, за исключением E. strigellа. Из них P. sterrii 
и V. tenuilabris в настоящее время в районе исследования не встречаются 
[10, 14]. Стоит отметить, что если P. sterrii обычен для среднеголоценовых 
отложений бассейнов рек Дона и Волги, то холодолюбивый вид V. tenuilabris 
характерен скорее для миндель-рисских отложенияй плейстоцена Европы 
[6]. При этом рядом исследователей отмечено его пребывание в восточной 
Европе вплоть до сухого и теплого атлантического периода голоцена (8 000–
4 800 лет назад) [15]. 
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Рис. 4. Структура наземной малакофауны в горизонтах почвенного разреза и уровень их видового 
разнообразия (I): 1 – Ch. tridens var. albolimbata, 2 – Ch. tridens var. galiciensis, 3 – H. striata, 4 – V. pulchella, 5 – 

E. strigellа, 6 – C. lubricella, 7 – S. oblonga, 8 – P. sterrii, 9 – V. tenuilabris. 
[Fig. 4. Structure of the ground malacofauna in the horizons of the soil profile and the level of their species diversity (I): 1 - Ch. 

tridens var. albolimbata, 2 - Ch. tridens var. galiciensis, 3 - H. striata, 4 - V. pulchella, 5 - E. strigellа, 6 - C. lubricella, 7 - S. 
oblonga, 8 - P. sterrii, 9 - V. tenuilabris. On the ordinate axis - species number; on the abscissa axis - profile horizons]. 

 
Присутствие в конце суббореального периода голоцена характерного обитателя сухих слабозадернованных 

склонов балок с меловыми почвами H. striata, представителя каменистых горных биотопов P. sterrii, а также 
обитателя хорошо дренируемых биотопов C. lubricella дает основание предположить относительно 
разреженное состояние растительного покрова и наличие меловых обнажений на склонах балок того времени 
[5, 6, 10]. Вероятно, низкая задернованность склонов приводила к относительно свободному стоку 
поверхностных вод, усилению водной эрозии и аллювиальных процессов, формированию в понижениях 
рельефа временных водоемов. В пользу этих рассуждений говорят находки в палеогоризонте раковин 
пресноводного моллюска Anisus dazuri (Mörch 1868) и мезофильного моллюска S. oblonga. Таким образом, 
сухой климат и пересеченный ландшафт приводили к формированию разнокачественных биотопов: на склонах 
балок находились аридные разреженные биотопы, а в днищах балок существовали мезофильные и 
гидрофильные сообщества. 

В почвенно-геологических горизонтах №15 и 16, расположенных на глубине 205–230 см и датируемых 
началом субатлантического периода голоцена (около 2300 лет назад), наблюдается снижение видового 
разнообразия малакофауны. В частности, в отложениях этого времени нами не найдены раковины V. tenuilabris 
и P. sterrii, а число раковин ксерофильного вида H. striata и мезофильной улитки S. oblonga значительно 
сокращается. Также происходит уменьшение численности особей Ch. tridens var. galiciensis относительно var. 
albolimbata. Описанные изменения в малакофауне могли быть следствием снижения биотопического 
разнообразия палеоландшафта. Так, повышение влажности климата, отмеченные для этого периода [16], могли 
привести к задерновыванию склонов, снижению водного стока, гумидизации склоновых биотопов и аридизации 
понижений ландшафта. Данное предположение подтверждается низким содержанием меловой крошки в 
отложениях на глубине 215–230 см.  

Известно, что между 1950±150 и 1540±90 лет назад имело место потепление и снижение влажности климата 
[17]. Сообщества моллюсков этого периода (горизонты №11–14, расположенные на глубине 143–202 см) 
представлены степными видами. Однако стоит отметить, что, несмотря на существование столь 
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Обнаружение V. tenuilabris в отложениях суббореального периода голоцена 
на территории Среднерусской возвышенности показывает, что в условиях ба-
лочного ландшафта, имеющего много локальных убежищ, долгое время могли 
сохраняться виды ледниковой эпохи. А их исчезновение могло быть вызвано 
как климатическими, так и биотическими изменениями, в частности возрас-
танием конкуренции со стороны более теплолюбивых видов моллюсков [15].

Присутствие в конце суббореального периода голоцена характерного 
обитателя сухих слабозадернованных склонов балок с меловыми почвами 
H. striata, представителя каменистых горных биотопов P. sterrii, а также 
обитателя хорошо дренируемых биотопов C. lubricella дает основание пред-
положить относительно разреженное состояние растительного покрова и 
наличие меловых обнажений на склонах балок того времени [5, 6, 10]. Ве-
роятно, низкая задернованность склонов приводила к относительно свобод-
ному стоку поверхностных вод, усилению водной эрозии и аллювиальных 
процессов, формированию в понижениях рельефа временных водоемов. 
В пользу этих рассуждений говорят находки в палеогоризонте раковин пре-
сноводного моллюска Anisus dazuri (Mörch 1868) и мезофильного моллюска 
S. oblonga. Таким образом, сухой климат и пересеченный ландшафт приво-
дили к формированию разнокачественных биотопов: на склонах балок на-
ходились аридные разреженные биотопы, а в днищах балок существовали 
мезофильные и гидрофильные сообщества.

В почвенно-геологических горизонтах № 15 и 16, расположенных на глу-
бине 205–230 см и датируемых началом субатлантического периода голоце-
на (около 2 300 лет назад), наблюдается снижение видового разнообразия 
малакофауны. В частности, в отложениях этого времени нами не найдены 
раковины V. tenuilabris и P. sterrii, а число раковин ксерофильного вида 
H. striata и мезофильной улитки S. oblonga значительно сокращается. про-
исходит также уменьшение численности особей Ch. tridens var. galiciensis 
относительно var. albolimbata. Описанные изменения в малакофауне могли 
быть следствием снижения биотопического разнообразия палеоландшафта. 
Так, повышение влажности климата, отмеченное для этого периода [16], 
могло привести к задерновыванию склонов, снижению водного стока, гуми-
дизации склоновых биотопов и аридизации понижений ландшафта. Данное 
предположение подтверждается низким содержанием меловой крошки в от-
ложениях на глубине 215–230 см. 

Известно, что в период между 1 950±150 и 1 540±90 лет назад имело ме-
сто потепление и снижение влажности климата [17]. Сообщества моллюсков 
этого периода (горизонты № 11–14, расположенные на глубине 143–202 см) 
представлены степными видами. Однако стоит отметить, что, несмотря на 
существование столь продолжительного периода времени с благоприятны-
ми условиями для развития ксерофильной группы малакофауны, появления 
новых, ранее не отмечаемых сухолюбивых видов нами не зафиксировано.

Период между 1  440±10 и 520±110 лет назад характеризуется самым 
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низким видовым разнообразием наземных моллюсков (горизонты № 1–10, 
глубина 35–143 см). Малакофауна этого периода представлена регулярно 
встречающимся видом V. pulchella, а также временно исчезающими и вновь 
появляющимися H. striata, Ch. tridens var. galiciensis и var. albolimbata, что, 
вероятно, связано либо с их периодическим исчезновением/появлением в 
биоценозе, либо с уменьшением/увеличением численности популяций. При 
этом форма galiciensis, начиная со второго горизонта (670±30 лет назад, глу-
бина 53–59 см), полностью исчезает из отложений балки «Вишняки» и в 
настоящее время в ней не встречается. Основной причиной описанных явле-
ний можно считать характерное для данного исторического периода увлаж-
нение и похолодание климата [18]. Причем несмотря на некоторое потепле-
ние и аридизацию климата в период 1 200–700 лет назад (так называемый 
«малый климатический оптимум») [19], соответствующего горизонтам раз-
реза № 4–7 (глубина 67–116 см), увеличения видового разнообразия малако-
фауны мы не наблюдаем. В наступившую затем эпоху «малого ледникового 
периода» около 700 лет назад нами отмечено появление нового для фауны 
района исследования вида E. strigella (горизонт № 3, глубина 59–67  см), 
предпочитающего относительно влажные и холодные биотопы.

 
 

5

продолжительного периода времени с благоприятными условия для развития ксерофильной группы 
малакофауны, появления новых, ранее не отмечаемых сухолюбивых видов нами не зафиксировано. 

Период между 1440±10 и 520±110 лет назад характеризуется самым низким видовым разнообразием 
наземных моллюсков (горизонты №1–10, глубина 35–143 см). Малакофауна этого периода представлена 
регулярно встречающимся видом V. pulchella, а также временно исчезающими и вновь появляющимися H. 
striata, Ch. tridens var. galiciensis и var. albolimbata, что, вероятно, связано, либо с их периодическим 
исчезновением/появлением в биоценозе, либо с уменьшением/увеличением численности популяций. При этом 
форма galiciensis, начиная со второго горизонта (670±30 лет назад, глубина 53–59 см), полностью исчезает из 
отложений балки «Вишняки» и в настоящее время в ней не встречается. Основной причиной описанных 
явлений можно считать характерное для данного исторического периода увлажнение и похолодание климата 
[18]. Причем, несмотря на имевшее место некоторое потепление и аридизацию климата в период 1200–700 лет 
назад в так называемый «малый климатический оптимум» [19], соответствующего горизонтам разреза № 4-7 
(глубина 67–116 см), увеличения видового разнообразия малакофауны нами не наблюдается. В наступившую 
затем эпоху «малого ледникового периода» около 700 лет назад нами отмечено появление нового для фауны 
района исследования вида E. strigella (горизонт №3, глубина 59–67 см), предпочитающего относительно 
влажные и холодные биотопы. 

В целом с конца суббореального периода голоцена по настоящее время на территории «Ямской степи» для 
фауны наземных моллюсков отмечается уменьшение индекса Шеннона (рис. 4). Выявлено экспоненциальное 
снижение, как относительного числа раковин (коэффициент корреляции r=0,88, tst=15,6, p<0,01), так и 
относительной массы раковинного материала моллюсков с уменьшением возраста почвенного горизонта 
(r=0,77, tst=7,6, p<0,01) (Рис. 5).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 5. Относительная масса раковин моллюсков в мг/1 кг почвы (А) и их количество в ед/10 кг почвы (В) по 
горизонтам почвенного разреза. 
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шение индекса Шеннона (см. рис. 4). Выявлено экспоненциальное снижение 
как относительного числа раковин (коэффициент корреляции r = 0,88, tst = 15,6, 
p  <  0,01), так и относительной массы раковинного материала моллюсков с 
уменьшением возраста почвенного горизонта (r = 0,77, tst = 7,6, p < 0,01) (рис. 5). 

Обеднению малакофауны, наряду с изменением климатических и биотиче-
ских факторов, могла способствовать и хозяйственная деятельность человека. 
Дело в том, что в горизонтах изученного почвенного разреза, датированных воз-
растом 2 000 лет и более поздним временем, обнаружены пыльца и фитолиты 
культурных злаков, что говорит о периодическом возникновении на склонах и 
в днище изучаемой балки пахотных угодий населения археологических культур 
раннего железного века, раннего, развитого и позднего средневековья.

Данные по видовому составу современной наземной малакофауны пред-
ставлены в табл. 1. В настоящее время в балке присутствуют 10 видов на-
земных моллюсков. Из них 4 вида не обнаружены в горизонтах почвенно-
го разреза: C. lubricella, Truncatellina cylindrica (Ferussac 1807), Perpolita 
petronella (Pfeiffer 1853), Pupilla muscorum (Linnaeus, 1758). Это можно объ-
яснить несколькими причинами: быстрым разрушением пустых раковин, 
низкой численностью моллюсков, а также аккумуляцией раковин в почвен-
ных горизонтах с ограниченной площади балки, куда виды с локальными 
популяциями могли не попасть. 

Для сопоставления конхиологических признаков отобраны целые рако-
вины взрослых особей Ch. tridens и H. striata из горизонта 230–250 см (па-
леовыборки) и современных биотопов района исследования. Полученные 
средние значения представлены в табл. 2 и 3.

Сравнение выборок раковин из современных популяций H. striata с по-
мощью критерия Стьюдента не выявило значимых отличий (p  ≤  0,05) по 
большинству анализируемых признаков. При этом сравнение палеовыборки 
с пулом современных раковин этого моллюска из района исследования по-
зволило определить статистически значимые отличия между ними по боль-
шинству параметров, что связано с более мелкими размерами ископаемых 
раковин при равном количестве оборотов. Ранее нами установлено [20], что 
уменьшение среднего размера половозрелых особей в популяциях H. striata 
тесно связано с повышением плотности населения особей. Кроме того, для 
палеовыборки доля раковин с числом оборотов ≥4,75 составляет 31%, в то 
время как для современных групп – 56%. Наблюдаемое уменьшение доли 
крупных особей в демографической структуре палеопопуляции также сви-
детельствует о более высокой плотности населения и, вероятно, более бла-
гоприятных условиях существования в прошлом [20]. Поскольку H. striata 
является ксерофильным моллюском, то ухудшение условий обитания в по-
следующие периоды могло быть вызвано повышением влажности климата. 
Таким образом, полученные данные подтверждают предположение о том, 
что в конце суббореального периода голоцена условия были более аридны-
ми, чем в настоящее время. Стоит также отметить, что по индексу ВР/ШР 

А.А. Сычев, Э.А. Снегин, А.С. Шаповалов и др.



155К вопросу о структуре фауны наземных моллюсков 

значимых отличий между палеовыборкой и пулом современных раковин 
H. striata нами не выявлено. Это указывает на стабильность общей консти-
туции раковины моллюска во времени.

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Виды наземных моллюсков в современных биотопах заповедного 

участка «Ямская степь» и его охранной зоны 
[Species of land snails in modern habitats of the protected 

area "Yamskaya steppe" and its buffer zone]
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1 – + + + + + + + – + 1,9
2 + + + + + – + + – – 1,9
3 – + + + + – – + – + 2,1
4 + + + – + – – + – – 0,7
5 + – + + + + – + – – 1,3
6 + – – + + – – + – – 1,6
7 + + – + + + – + – + 1,6
8 + – + + – – – – – + 1,1
9 + – + + + – – + – + 1,6

10 + – – + + + – – + + 1,8
11 + – – + + + – + – + 1,7
12 + – + + + – – + – + 2,2

Примечание: «+» – присутствие; «–» – отсутствие [Note: + presence, - absence].

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Средние значения морфометрических признаков раковин H. striata 

[The mean values of morphometric features of H. striata shells]

Пункты сбора 
материала 

[Points of material 
collection]

N ЧО ШР ВР ВЗ ВУ ШУ Vр Sу

Горизонт 
230–250 см

[Horizon 230-250 cm]
19 4,6±0,1 9,6±0,6 6,6±0,5 2,3±0,3 4,8±0,3 4,7±0,2 322,1±69,6 18,2±1,9

С
ов

ре
ме

нн
ы

е
[M

od
er

n]

1 20 4,6±0,1 10,3±0,3 7,1±0,3 2,5±0,2 5,1±0,2 4,9±0,2 382,2±40,6 19,9±1,3
2 41 4,8±0,1 10,9±0,3 7,4±0,3 2,7±0,2 5,3±0,1 5,2±0,1 453,0±40,3 21,9±1,2
3 41 4,9±0,1 10,8±0,3 7,6±0,2 3,0±0,2 5,2±0,1 5,1±0,1 454,4±36,2 21,1±1,0
4 83 4,8±0,1 10,9±0,2 7,5±0,2 2,9±0,1 5,3±0,1 5,2±0,1 457,6±27,9 21,7±0,8
5 23 4,9±0,1 10,9±0,4 7,7±0,3 2,9±0,2 5,4±0,2 5,2±0,2 466,3±49,9 22,3±1,8
8 40 4,8±0,1 10,6±0,3 7,5±0,3 3,0±0,2 5,2±0,1 5,1±0,1 431,7±40,4 21,0±1,2
12 30 4,9±0,1 10,9±0,3 7,7±0,2 3,2±0,2 5,3±0,1 5,2±0,1 470,1±36,3 21,8±1,1
X 278 4,8±0,1 10,8±0,3 7,5±0,3 2,9±0,2 5,3±0,1 5,1±0,1 449,6±38,8 21,5±1,2

Примечание. N – объем выборки, X – взвешенная средняя. Остальные обозначения 
приведены в тексте. Указаны абсолютные значения признаков в миллиметрах c 
доверительными интервалами (M±∆, р = 0,95)
[Note. N is the sample size, X - weighted average. Other designations are given in the text. Absolute feature 
values in millimeters and their confidence intervals (M±∆, р = 0.95) are given].
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Ch. tridens, как уже говорилось выше, в фауне района исследования пред-
ставлен морфологическими формами galiciensis и albolimbata, которые на 
данной территории встречаются как раздельно, так и совместно (см. табл. 1). 
Однако форма galiciensis предпочитает биотопы с островной растительно-
стью на выходах мела и распространена только в верховьях балки, образуя 
популяции в пунктах № 1, 3, 4, 2 и 7 (в двух последних пунктах обнаружены 
лишь единичные раковины этого моллюска, поэтому в анализе конхиологи-
ческих признаков они не использовались). 

Сравнение выборок раковин galiciensis из современных популяций с по-
мощью критерия Стьюдента выявило их достоверные отличия по большин-
ству анализируемых параметров, за исключением признаков ЧО, ВЗ, индек-
са зазубленности (Index) и ВЗ/ВР. Аналогичные отличия по большинству 
параметров зафиксированы между палеовыборкой и совокупной выборкой 
современных раковин из района исследования, что связано с меньшими 
размерами палеораковин (табл. 3). Так, расчет индекса ВР/ЧО, определя-
ющего интенсивность нарастания высоты раковины, показал, что выборка 
из палеопопуляции характеризуется более низким темпом роста раковин 
по сравнению с современными популяциями. Поскольку рост ксерофиль-
ных моллюсков происходит во влажные и теплые периоды вегетационного 
сезона, более аридный и холодный климат конца суббореального периода 
мог способствовать сокращению благоприятного для роста Ch. tridens var 
galiciensis времени и уменьшению размеров раковины (примечательно, что 
для формы albolimbata такой закономерности не выявлено). Стоит также от-
метить, что средние значения конхиологических признаков galiciensis из го-
ризонта 230–250 см наиболее близки к популяции из пункта № 1.

Форма Ch. tridens var. albolimbata распространена во всех современных 
пунктах исследования, кроме первого и третьего. Сравнение выборок рако-
вин albolimbata из современных биотопов выявило статистически значимые 
отличия популяций моллюсков по всем анализируемым параметрам. Это 
указывает на высокий уровень дифференциации конхиологических призна-
ков в различных пунктах района исследования. Столь же высокая степень 
отличий зафиксирована между совокупной выборкой раковин из современ-
ных популяций albolimbata и палеовыборкой, характеризующейся более 
крупными раковинами. Однако между выборками albolimbata из палеогори-
зонта 230–250 см и современной популяции моллюска в балке «Вишняки» 
(пункт  5, место почвенного разреза) по большинству морфометрических 
признаков значимых отличий не обнаружено, что говорит о временной ста-
бильности морфологической структуры раковин моллюсков в данном био-
топе. Это позволяет говорить о высокой роли наследственной компоненты 
в формировании конхиологических признаков и стабильности популяцион-
ных генофондов у Ch. tridens.

Известно, что у Ch. tridens одним из способов адаптации к засушливо-
му климату является усиление устьевой арматуры [21]. По нашим данным, 
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значение индекса зазубленности у формы galiciensis из палеогоризонта не 
отличается от современных популяций (см. табл. 3). 

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Средние значения морфометрических признаков 

раковин и их индексов у Ch. tridens 
[Mean values of morphometric features of shells and their indexes in Ch. tridens]

Пункты 
сбора 

материала 
[Points of 
material 

collection] 

N ЧО ВР ВЗ ШР ШУ ВУ ВЗ/ВР ВР/ЧО Index

gal. 
230–250 74 6,5±0,1 8,8±0,2 3,8±0,2 4,0±0,1 2,9±0,1 3,3±0,1 0,43±0,01 1,35±0,02 2,19±0,04

alb. 
230–250 19 7,0±0,1 13,0±0,4 5,3±0,3 5,7±0,1 4,2±0,1 5,0±0,1 0,41±0,01 1,84±0,04 2,12±0,07

С
ов

ре
ме

нн
ы

е [
M

od
er

n]

1 gal. 32 6,6±0,1 9,0±0,2 3,9±0,1 3,9±0,1 2,9±0,1 3,2±0,1 0,43±0,01 1,36±0,02 2,16±0,07

3 gal. 25 6,7±0,1 9,4±0,2 4,1±0,1 4,1±0,1 3,0±0,1 3,4±0,1 0,43±0,01 1,40±0,02 2,22±0,10

4 gal. 76 6,6±0,1 9,5±0,2 4,1±0,1 4,1±0,1 3,0±0,1 3,5±0,1 0,43±0,01 1,42±0,02 2,10±0,05

X gal. 133 6,7±0,1 9,3±0,2 4,0±0,1 4,1±0,1 3,0±0,1 3,5±0,1 0,43±0,01 1,40±0,02 2,14±0,07
2 alb. 27 7,0±0,1 12,1±0,3 5,1±0,2 5,2±0,1 3,8±0,1 4,7±0,1 0,42±0,01 1,73±0,02 2,31±0,08
4 alb. 23 6,8±0,1 12,4±0,3 4,9±0,2 5,7±0,1 4,3±0,1 5,1±0,2 0,39±0,01 1,82±0,03 2,14±0,15

5 alb. 68 6,9±0,1 13,0±0,2 5,2±0,1 5,8±0,1 4,2±0,1 5,0±0,1 0,40±0,01 1,87±0,02 2,03±0,04

6 alb. 33 6,8±0,1 11,9±0,2 4,8±0,2 5,2±0,1 3,9±0,1 4,5±0,1 0,41±0,01 1,74±0,02 2,19±0,09

7 alb. 38 6,7±0,1 11,5±0,2 4,4±0,1 5,4±0,1 4,0±0,1 4,6±0,1 0,38±0,01 1,72±0,02 2,07±0,09

8 alb. 11 6,8±0,2 11,7±0,4 4,7±0,3 5,3±0,1 4,0±0,1 4,5±0,1 0,40±0,01 1,70±0,04 2,01±0,09

9 alb. 37 6,9±0,1 11,8±0,2 4,7±0,2 5,4±0,1 4,0±0,1 4,6±0,1 0,40±0,01 1,71±0,02 2,06±0,05

10 alb. 30 6,9±0,1 11,9±0,3 4,8±0,2 5,4±0,1 4,1±0,1 4,5±0,1 0,41±0,01 1,73±0,03 2,17±0,06

11 alb. 34 6,6±0,1 11,2±0,2 4,5±0,1 5,4±0,1 3,9±0,1 4,4±0,1 0,40±0,01 1,69±0,02 2,17±0,06
12 alb. 31 6,6±0,1 11,2±0,2 4,4±0,2 5,2±0,1 3,9±0,1 4,4±0,1 0,39±0,01 1,69±0,02 1,93±0,06
X alb. 332 6,8±0,1 12,0±0,2 4,8±0,1 5,4±0,1 4,0±0,1 4,7±0,1 0,40±0,01 1,75±0,02 2,14±0,08

Примечание. gal. – var. galiciensis, alb. – var. albolimbata, N – объем выборки, 230–250 – 
почвенный горизонт 230–250 см, X – взвешенная средняя. Остальные обозначения 
приведены в тексте. Представлены абсолютные значения признаков в миллиметрах с 
доверительными интервалами (M±∆, р = 0,95)
[Note. gal. - var. galiciensis, alb. - var. albolimbata, N is the sample size, 230-250 - soil horizon 230-250 
cm, X - weighted average. Other designations are given in the text. Absolute feature values in millimeters 
and their confidence intervals (M±∆, р = 0.95) are given].

А палеопопуляция формы albolimbata по данному индексу статистически 
значимо превзошла только современную популяцию из пункта 12, при этом 
уступая популяции из пункта 2. Отсутствие видимых различий по данно-
му признаку между ископаемыми и современными популяциями моллюска, 
несмотря на явное отличие конца суббореального периода голоцена от со-
временного времени по степени аридности климата, можно объяснить высо-
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кой наследственной детерминацией этого признака. Кроме того, вследствие 
гетерогенности ландшафта в биотопах разных эпох могли формироваться 
благоприятные для обитания Ch. tridens микронишы со схожими условиями, 
сглаживающими различия климата и способствующими схожему развитию 
устьевой арматуры.

 
 

8

Форма Ch. tridens var. albolimbata распространена во всех современных пунктах исследования, кроме 
первого и третьего. Сравнение выборок раковин albolimbata из современных биотопов выявил достоверные 
отличия популяций моллюсков по всем анализируемым параметрам. Это указывает на высокий уровень 
дифференциации конхиологических признаков в различных пунктах района исследования. Столь же высокая 
степень отличий зафиксирована между совокупной выборкой раковин из современных популяций albolimbata и 
палеовыборкой характеризующейся более крупными раковинами. Однако между выборками albolimbata из 
палеогоризонта 230-250 см и современной популяции моллюска в балке «Вишняки» (пункт 5, место почвенного 
разреза) по большинству морфометрических признаков значимых отличий не обнаружено, что говорит о 
временной стабильности морфологической структуры раковин моллюсков в данном биотопе. Это позволяет 
говорить о высокой роли наследственной компоненты в формировании конхиологических признаков и 
стабильности популяционных генофондов у Ch. tridens. 

Известно, что у Ch. tridens одним из способов адаптации к засушливому климату является усиление 
устьевой арматуры [21]. По нашим данным, значение индекса зазубленности у формы galiciensis из 
палеогоризонта не отличается от современных популяций (табл. 3). А палеопопуляция формы albolimbata по 
данному индексу достоверно превзошла только современную популяцию из пункта 12, при этом уступая 
популяции из пункта 2. Отсутствие видимых различий по данному признаку между ископаемыми и 
современными популяциями моллюска, несмотря на явное отличие конца суббореального периода голоцена от 
современного времени по степени аридности климата, можно объяснить высокой наследственной 
детерминацией этого признака. Кроме того, вследствие гетерогенности ландшафта, в биотопах разных эпох 
могли формироваться благоприятные для обитания Ch. tridens микронишы со схожими условиями, 
сглаживающими различия климата и способствующими схожему развитию устьевой арматуры. 

При анализе раковин Ch. tridens двух форм, несмотря на их совместное обитание как в прошлом, так и в 
настоящем времени, между ними не выявлено промежуточных морфологических вариантов. Так, кластерный 
анализ морфометрических признаков раковин Ch. tridens показал, что вся совокупность исследованных 
популяций распадается на два четких кластера, один из которых включает выборки galiciensis, а другой – 
albolimbata (рис. 6). Последующее исчезновение galiciensis из малакосообщества в балке «Вишняки» около 670 
л.н. не затронуло albolimbata, что, вероятно, свидетельствует о разной реакции этих форм на действия одних и 
тех же экологических факторов. Все это косвенно подтверждает выдвинутое ранее предположение о видовом 
статусе форм galiciensis и albolimbata [22]. 

Рис. 6. Дендрограмма сходства популяций Ch. tridens по морфометрическим признакам раковины (gal. – 
galiciensis; alb. – albolimbata, 230–250 см. – палеогоризонт из почвенного разреза, 1–12 – номер пункта сбора в 

современной фауне). 
[Fig. 6. Dendrogram of similarity of Ch. tridens populations according to shell morphometric characteristics (gal. - galiciensis alb. - 

albolimbata, 230-250 cm - paleohorizon from the soil profile, 1-12 - collection point number in the modern fauna)]. 
 
Следует также отметить, что весьма вероятно Ch. tridens var galiciensis в районе исследования в прошлом 

был распространен шире, чем в настоящее время, а изменение его ареала происходило путем смещения в 
сторону верховьев балки. Об этом же косвенно свидетельствует отмеченное сходство конхиологических 
признаков в популяциях этого моллюска из пункта №1 и палеопопуляции. В данном аспекте примечательно 
современное распространение популяций реликтового вида H. striata в бассейнах рек Верхнего Поосколья (к 
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Рис. 6. Дендрограмма сходства популяций Ch. tridens по морфометрическим признакам
раковины (gal. – var. galiciensis; alb. – var. albolimbata, 230–250 см – палеогоризонт

из почвенного разреза, 1–12 – номер пункта сбора в современной фауне)
[Fig. 6. Dendrogram of similarity of Ch. tridens populations according to shell morphometric 

characteristics (gal. - var. galiciensis alb. - var. albolimbata, 230-250 cm - paleohorizon 
from the soil profile, 1-12 - collection point number in the modern fauna)]

При анализе раковин Ch. tridens двух форм, несмотря на их совмест-
ное обитание как в прошлом, так и в настоящем времени, между ними не 
выявлено промежуточных морфологических вариантов. Так, кластерный 
анализ морфометрических признаков раковин Ch. tridens показал, что вся 
совокупность исследованных популяций распадается на два четких класте-
ра, один из которых включает выборки galiciensis, а другой – albolimbata 
(рис. 6). Последующее исчезновение galiciensis из малакосообщества в бал-
ке «Вишняки» около 670 лет назад не затронуло albolimbata, что, вероятно, 
свидетельствует о разной реакции этих форм на действия одних и тех же 
экологических факторов. Все это косвенно подтверждает выдвинутое ранее 
предположение о видовом статусе форм galiciensis и albolimbata [22]. 

Следует также отметить, что весьма вероятно Ch. tridens var. galiciensis 
в районе исследования в прошлом распространен шире, чем в настоящее 
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время, а изменение его ареала происходило путем смещения в сторону вер-
ховьев балки. Об этом же косвенно свидетельствует отмеченное сходство 
конхиологических признаков в популяциях этого моллюска из пункта № 1 
и палеопопуляции. В данном аспекте примечательно современное распро-
странение популяций реликтового вида H. striata в бассейнах рек Верхнего 
Поосколья (к которым относится район исследования), где они также на-
ходятся преимущественно в верховьях балок. Это может быть частным, 
характерным для Среднерусской возвышенности случаем общего правила, 
согласно которому сохранение вымирающих видов чаще происходит в изо-
лированных экосистемах [23]. В условиях гористого ландшафта Среднерус-
ской возвышенности распространение ксерофильных наземных моллюсков 
происходит только по склонам балок и долинам рек. В данном случае вер-
ховья балок являются наиболее изолированными территориями с низким 
потоком мигрантов, способных вытеснить представителей аборигенной фа-
уны. Нельзя исключать также того, что сохранение популяций реликтовых 
моллюсков Ch. tridens var. galiciensis и H. striata в верховьях балок может 
быть вызвано не только биотическими изменениями, но и более благопри-
ятными для них микроклиматическими условиями обитания.

Заключение

Таким образом, полученные данные по истории формирования степной 
малакофауны заповедного участка «Ямская степь» в позднем голоцене сви-
детельствуют о снижении видового разнообразия моллюсков в современную 
эпоху, что может быть обусловлено изменением климатических и биотиче-
ских факторов, а также влиянием человека. Отмеченная временная стабиль-
ность ряда морфологических признаков у индикаторных видов говорит в 
пользу устойчивости их популяционных генофондов. Выявленная изоляция 
между генофондами морфологических форм Ch. tridens может свидетель-
ствовать в пользу их видового статуса, что требует дальнейшего исследова-
ния с привлечением молекулярно-генетических методов.
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On the history of forming the steppe malacofauna in the 
south of the mid-russian upland in the late holocene

Basing on the analysis of shells of land snails found in seventeen horizons of the soil 
profile and modern steppe ecosystems on the territory of the “Yamskaya steppe” and its 
buffer zone (the nature reserve “Belogorie”), we obtained data on changes in species 
composition and mollusks’ abundance in the steppes in the South of the Mid-Russian 
Upland from the end of the Subboreal period of the Holocene to the present. In the fossils 
we detected 2835 shells and their fragments which belong to eight species of land snails. 
The obtained data showed that there was an increase in species diversity of land snails, 
the relative number of fragments of shells and their weight with increasing age of the soil 
horizon which is associated with climate, biotope and biocenosis environmental factors. 
We marked maximum species diversity for the end of the Subboreal period and associated 
it with the quality of existing habitats. We showed that the onset of the wet and cold 
periods of the Holocene resulted in decreased species diversity of xerophilous snails, and 
dry and warm periods - only to preserve their diversity without the emergence of new 
species. For the end of the Subboreal period of the Holocene we noted the presence of 
Pupilla sterrii V. and Vallonia tenuilabris Al., species of the glacial epoch now extinct in 
the studied area. We proved that under the conditions of a mountainous landscape of the 
Mid-Russian upland there is an increase in the likelihood of preserving the indigenous 
fauna and relics of past eras due to the semi-isolated state of its hills and river valleys.
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We examined modern steppe fauna of mollusks in twelve points of the studied 
area. Only in the modern steppe ecosystems of the protected area "Yamskaya steppe" 
and its buffer zone we found nine species of land snails. We considered inter - and 
intrapopulation variability conchiological traits of xerophilous species Chondrula 
tridens (Müller, 1774) and Helicopsis striata (Müller, 1774) from modern fauna and 
2860±550-year-old soil horizon. Modern populations of H. striata did not significantly 
differ among themselves according to most conchiological traits, however, are 
significantly different from the sample of the soil horizon by larger shells and a large 
number of their whorls. This indicates the existence of more arid conditions at the end 
of the Subboreal period of the Holocene than at present. In the analysis of morphometric 
characteristics of Ch. tridens shells all investigated populations split into two clusters, 
one of which includes samples of morphological form galiciensis, and the other form 
- albolimbata. We showed the absence of significant gene flow between galiciensis 
and albolimbata forms. The reproductive isolation between Ch. tridens galiciensis and 
albolimbata forms is pronounced and requires taxonomic revision of this species with 
the involvement of molecular-genetic methods.

The article contains 6 Figures, 3 Tables, 23 References.
Key words: land snails; conchiological variability, Holocene; Yamskaya steppe; 

the Mid-Russian Upland.
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