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В работе представлены модели распространения девяти чужеродных видов наземных моллюсков 
(Mollusca, Gastropoda, Stylommatophora) на территории Восточной Европы, а именно на европейской 
территории России и сопредельных территориях. В качестве предикторов выбраны климатические 
переменные, тип землепользования и расширенный вегетационный индекс (EVI). Созданы модели 
потенциального распространения каждого вида, а также выявлены территории, пригодные для совмест-
ного обитания видов-вселенцев. Анализ перекрывания потенциальных ареалов показал, какие виды 
могут совместно заселить новые для них территории. Показано, что наиболее благоприятные условия 
обитания исследуемых видов определены в Причерноморье, Приазовье и на Кавказе, Подольской 
возвышенности, Среднедунайской и Нижнедунайской низменности. Подтверждена приуроченность 
наземных моллюсков-вселенцев к антропогенно измененным ландшафтам.
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Введение
В последние десятилетия достаточно ча-

сто наблюдаются новые случаи вселения чу-
жеродных видов наземных моллюсков в Вос-
точную Европу, в частности на Европейскую 
территорию России (ЕТР) и сопредельные 
территории [Egorov 2015, 2021; Kramarenko, 
2016; Gural-Sverlova, Gural, 2017; Adamova, 
2021; Adamova et al., 2022b]. Нередко мол-
люски-вселенцы образуют устойчивые попу-
ляции и продолжают свое распространение. 
Экспансия чужеродных наземных моллюсков 
идет по направлениям: с юга на север (кавказ-
ские, крымские, южноевропейские виды), с 
запада и северо-запада на восток (централь-
ноевропейские и западноевропейские виды) 
[Шиков, 2016]. Закономерно возникают вопро-
сы: насколько широко может распространить-
ся тот или иной моллюск-вселенец и какие 
территории наиболее уязвимы для экспан-
сии разных видов чужеродных моллюсков? 
Методы экологического моделирования 
успешно применяются для поиска ответов на 
подобные вопросы. В частности, методы мо-
делирования распространения видов (species 

distribution modeling, SDM) широко использу-
ются для определения подходящих местооби-
таний и территорий потенциального распро-
странения видов-вселенцев [Uden et al., 2015; 
Pěknicová, Berchová-Bímová, 2016; Srivastava 
et al., 2019]. Ввиду своей экологической, а не-
редко и хозяйственной значимости, моллюски 
становятся объектами таких исследований. 
Однако в настоящее время практически нет 
работ по оценке потенциальной экспансии 
наземных моллюсков на ЕТР и сопредельных 
территориях. Исключение составляют работы 
по моделированию распространения Arianta 
arbustorum Linnaeus, 1758 [Bondareva et al., 
2020], Brephulopsis cylindrica Menke, 1828 и 
Xeropicta derbentina Krynicki, 1836 [Adamova 
et al., 2022a]. Однако указанные работы имеют 
важные недостатки. Так при моделировании 
A. arbustorum в качестве предикторов авто-
ры использовали только климатические фак-
торы, причем не проводился отбор перемен-
ных; также не был проведен предварительный 
анализ точек находок для уменьшения про-
странственной автокорреляции и не было 
определено пороговое значение для оценки 
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пригодности территории. Кроме того, реги-
он исследования в данной работе не включа-
ет восточную часть потенциального ареала 
[Bondareva et al., 2020]. В опубликованной ра-
боте по моделированию потенциального аре-
ала B. cylindrica и X. derbentina не определено 
пороговое значение разделения территории 
на пригодную и непригодную для обитания, 
а также не проведена оценка перекрывания 
ареалов видов. Очевидно, возможно создание 
улучшенных моделей потенциального ареала 
этих видов-вселенцев с учетом важных мето-
дических рекомендаций, представленных в 
литературе [Guisan et al., 2017; Petrosyan et al., 
2023].

В качестве объектов представленного ис-
следования были выбраны девять видов на-
земных моллюсков, которые известны как 
вселенцы в разных регионах ЕТР и ближ-
него зарубежья, а именно: Arianta arbusto-
rum Linnaeus, 1758; Brephulopsis cylindrica 
Menke, 1828; Caucasotachea vindobonensis C. 
Pfeiffer, 1828; Harmozica ravergiensis Férus-
sac, 1835; Helix lucorum Linnaeus, 1758; He-
lix pomatia Linnaeus, 1758; Monacha cartu-
siana O.F.Müller, 1774; Xeropicta derbentina 
Krynicki, 1836; Xeropicta krynickii Krynicki, 
1833. Некоторые из перечисленных видов 
(А. arbustorum, C. vindobonensis, H. pomatia) 
проникли на ЕТР довольно давно, расселение 
других замечено в последние десятилетия (B. 
cylindrica, X. derbentina, X. krynickii, H. raver-
giensis, H. lucorum, M.  cartusiana). Выбор 
моллюсков-вселенцев для моделирования об-
условлен результатами полевых наблюдений 
автора при обследовании территории ряда 
регионов ЕТР и выявленных новых находок 
чужеродных популяций.

Исследуемые виды моллюсков не только 
имеют разные регионы происхождения (табл. 
1), но и относятся к разным экологическим 
группам [Geyer, 1927; Шилейко, 1978]. За-
кономерно у них наблюдаются различные 
предпочтения к местообитаниям и перемен-
ным окружающей среды. B. cylindrica, X. der-
bentina, X. krynickii приурочены к открытым 
степным биотопам. Это ксерофильные мол-
люски, имеющие разнообразные адаптации 
к условиям засухи, повышенной инсоляции 
и высокой температуре [Крамаренко, 1997; 

Di Lellis et al., 2012; Troschinski et al., 2014]. 
Еще три вида (H.  ravergiensis, H. lucorum, 
M. cartusiana) можно отнести к ксеромезо-
фильным. Эти моллюски также населяют 
открытые биотопы, однако могут обитать в 
затененных биотопах с древесно-кустарнико-
вым покровом. Наконец, А. arbustorum и H. 
pomatia приурочены к затененным, влажным 
лесным биотопам.

Виды наземных моллюсков, которые вы-
браны в качестве объекта в представленном 
исследовании, известны как чужеродные не 
только на территории России, но и в стра-
нах ближнего и дальнего зарубежья. Виды 
X. derbentina и X. krynickii за последние де-
сятилетия распространились в северном и 
северо-западном направлении от естествен-
ного ареала: в частности, изучены популяции 
в Сербии, Хорватии, Черногории, Италии 
и во Франции [Aubry et al., 2005; De Mattia, 
2007; De Mattia, Pešić, 2014; Wagner, Bertrand, 
2021]. Популяции этих вселенцев обнаруже-
ны в Белгородской области России и в ряде 
регионов Украины [Gural-Sverlova, Gural, 
2017; Адамова и др., 2019]. Чужеродные по-
пуляции B. cylindrica известны на территории 
России, Украины и Белоруссии [Рабчук, Зе-
моглядчук, 2011; Снегин и др., 2017; Balashov 
et al., 2018а]. A.  arbustorum расселяется на 
территорию Русской равнины c севера-запада 
в восточном и южном направлении [Шиков, 
2016; Bondareva et al., 2020; Egorov, 2021]. 
C. vindobonensis распространяется в северном 
направлении по Русской равнине [Шиков, 
2016; Egorov, 2018]. Популяции кавказского 
вида H. ravergiensis обнаружены и изучены 
на территории Русской равнины, в том числе 
Среднерусской возвышенности, Приднепров-
ской возвышенности и Приднепровской низ-
менности [Balashov et al., 2013, 2018b; Ши-
ков, 2016; Adamova, 2021; Ostrovsky, 2022]. 
Распространение двух видов рода Helix (H. 
pomatia и H. lucorum) отмечено в центре и на 
юге Русской равнины [Balashov et  al., 2013; 
Egorov, 2015]. На этих же территориях, а так-
же на юго-западе Русской равнины известны 
чужеродные популяции M. cartusiana [Gural-
Sverlova, Gural, 2022; Шиков, 2016]. 

Цель исследования — создание моде-
лей пространственного распространения 
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Таблица 1. Количество точек находок с указанием нативного ареала видов

Вид и его на-
тивный ареал

Количество точек в наборе данных
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А. arbustorum
С-З, Ц Европа 3 47 6 17 177 250

Балашёв, Байдашников, 2012; Коцур, 2013; 
Островский, 2016; Муханов, Лисицын, 2017; 

Bondareva et al., 2020; Гураль-Сверлова, 
Гураль, 2020; Земоглядчук, 2020; Egorov, 
2021; 10.15468/qxy4mc; 10.15468/kllkyl; 

10.15468/bmk3ab; 10.15468/qn6223

B. cylindrica 
Крым 30 45 8 15 4 102

Крамаренко, Сверлова, 2001; Сверлова, 
Гураль, 2007; Вычалковская, 2008; Рабчук, 

Земоглядчук, 2011; Kramarenko, Dovgal, 2014; 
Balashov et al., 2018a; Гураль-Сверлова и др., 

2018; Хайленко, 2018; Zhukov et al., 2019; 
Коваленко, 2019; 10.15468/pnkuwh

C. vindobon-
ensis Ц, Ю-В 
Европа, Кавказ, 
Крым

18 121 10 68 2 219 Гураль-Сверлова, Гураль, 2020; Шиков, 2023;
10.15468/fsreqb

H. ravergiensis 
Кавказ 33 9 8 80 0 130

Гураль-Сверлова, Тимошенко, 2012; Balashov 
et al., 2018b; Гураль-Сверлова, Гураль, 2020; 

Ostrovsky, 2022

H. lucorum 
Ю Европа, 
Крым, Кавказ

15 19 15 39 0 88 Гураль-Сверлова, Гураль, 2020

H. pomatia 
Ц, Ю-В Европа 16 91 14 25 16 162

Стойко, Булавкина, 2008; Сачкова, 2009; 
Балашёв, Байдашников, 2010; Балашёв и др., 
2013; Коцур, 2013, 2015; Шиков, 2016; Сне-
гин, Артемчук, 2017; Алексанов и др., 2019; 

Гураль-Сверлова, Гураль, 2020;
10.15468/qxy4mc; 10.15468/bmk3ab; 10.15468/

kllkyl; 10.15468/4f0bmt
M. cartusiana 
Ю Европа, 
Крым, Кавказ

14 41 13 27 0 95 Гураль-Сверлова, Гураль, 2020

X. derbentina 
Кавказ, Крым, 
Малая Азия

59 107 25 142 1 334

Балашёв, Байдашников, 2012; Gural-Sverlova, 
Gural, 2017; Balashov et al., 2018a; Гураль-

Сверлова и др., 2018; Гураль-Сверлова, 
Гураль, 2020; 10.15468/pnkuwh

X. krynickii 
Кавказ, Крым, 
Малая Азия

8 35 12 23 2 80 Гураль-Сверлова, Гураль, 2020;
10.15468/pnkuwh

чужеродных видов наземных моллюсков 
на территории Восточной Европы в усло-
виях текущего климата. Для достижения 
цели в работе решались следующие задачи: 
1)  оценка риска распространения исследу-
емых видов моллюсков на обозначенной 

территории с помощью методов экологиче-
ского моделирования (SDM); 2) оценка сте-
пени перекрывания потенциальных ареалов 
в рамках региона исследования; 3)  оценка 
пригодности территорий для совместного 
обитания разных видов.
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Материалы и методы
Источниками данных о находках видов 

послужили полевые сборы автора; малаколо-
гическая коллекция Зоологического институ-
та РАН и Зоологического музея МГУ; каталог 
Государственного природоведческого музея 
НАН Украины [Гураль-Сверлова, Гураль, 
2020]; литературные источники (см. табл. 
1); наборы данных, размещенные в GBIF – 
Global Biodiversity Information Facility [DOI: 
10.15468/qxy4mc; 10.15468/kllkyl; 10.15468/
bmk3ab; 10.15468/qn6223; 10.15468/pnkuwh; 
10.15468/fsreqb; 10.15468/4f0bmt].

Так как данные были получены из разных 
источников, в некоторых случаях по причи-
не близкого расположения точек находок 
возможно искажение распределения данных 
из-за неравномерности их сбора [Guisan, 
Zimmermann, 2000]. Для того чтобы этого из-
бежать, была проведена процедура простран-
ственного разреживания точек находок каж-
дого вида с использованием пакета spThin в 
среде R [Aiello-Lammens et al., 2015]. В зави-
симости от первоначального распределения 
точек расстояние прореживания составляло 
5–10 км [Petrosyan et al., 2023]. В качестве то-
чек отсутствия были сгенерированы случай-
ные фоновые точки, так называемые точки 
псевдоотсутствия в области обучения моде-
лей [Guisan et al., 2017; Petrosyan et al., 2023]. 
Территория исследования включала европей-
скую часть России и прилегающие террито-
рии от 66° с.ш. до 40° с.ш., от 20° в.д. до 60° 
в.д., в том числе нативные ареалы моллюсков.

Первоначальный набор предикторов вклю-
чал 19 биоклиматических переменных из на-
бора WorldClim 2.1 разрешением 2.5 угловой 
минуты (WorldClim.org) [Fick, Hijman, 2017], 
тип земельного покрова/землепользования 
(landcover/landuse) и расширенный вегетаци-
онный индекс EVI (enhanced vegetation index). 
Данные по типу земельного покрова (земле-
пользования) и EVI взяты из открытого доступа 
earthexplorer.usgs.gov и являются растровыми 
слоями, созданными на основе спутниковых 
снимков MODIS (Moderate Resolution Imaging 
Spectroradiometer). Типы земельного покрова 
выделены в соответствии с классификацией 
Международной геосферно-биосферной про-
граммы [Friedl et al., 2010].

Отбор предикторов для моделей проходил 
в два этапа. Вначале на основе расчета VIF 
(variance inflation factor, коэффициент инфля-
ции дисперсии) из первоначального набора 
биоклиматических переменных для модели-
рования было отобрано 8 (табл. 2). Биоклима-
тические переменные исключались по поро-
говому значению VIF = 10.

Далее была проведена оценка относитель-
ного вклада каждой переменной на основе ре-
зультатов корреляционного анализа с исполь-
зованием коэффициента Пирсона [Thuiller 
et al., 2009]. Эта процедура проводилась на 
наборе из 8 биоклиматических предикторов, 
EVI и 16 типов земельного покрова. В итоге 
для каждого вида был сформирован оконча-
тельный набор предикторов, каждый из ко-
торых имел значимый вклад в модель. Из 16 
типов земельного покрова в итоговые наборы 
предикторов вошли 11 переменных (см. табл. 
2) Относительный вклад переменных из ито-
говых наборов был рассчитан усреднением 
на основе всех моделей.

Для моделирования были использованы 
три метода: обобщенная линейная модель 
(Generalized Linear model, GLM), метод слу-
чайных лесов (Random Forest, RF) и метод 
максимальной энтропии (MaxEnt). При по-
строении моделей была применена простран-
ственная кросс-валидация выборки методом 
перегруппировки (k-fold cross validation) для 
получения независимых наборов данных об-
учения и тестирования пригодности моделей. 
Исходная выборка была разделена на обу-
чающую (75%) и тестовую (25%). Качество 
пригодности моделей оценивалось с помо-
щью площади под ROC-кривыми (area-under-
the-curve, AUC), а также TSS-статистики. На 
основе полученных моделей был создан ан-
самблевый прогноз по взвешенным результа-
там на основе моделей (GLM, RF, MaxEnt).

Для каждого вида вся исследуемая терри-
тория была разделена на пригодную и непри-
годную для обитания. Пороговое значение 
пригодности территории было рассчитано для 
каждого вида методом максимизации суммы 
чувствительности и специфичности (maxSSS) 
[Liu et al., 2016; Guisan et al., 2017; Petrosyan et 
al., 2023]. В результате были получены бинар-
ные карты потенциальных ареалов с разделени-
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Таблица 2. Переменные, вошедшие в итоговые наборы предикторов

Переменная Описание, значение VIF для биоклиматических переменных

BIO1 Среднегодовая температура, VIF = 4.73
BIO2 Среднесуточный диапазон температур, VIF = 1.94
BIO4 Температура сезонная, VIF = 3.14
BIO8 Средняя температура самого влажного квартала, VIF = 1.49
BIO9 Средняя температура самого засушливого квартала, VIF = 4.45
BIO15 Коэффициент вариации осадков, VIF = 1.64
BIO18 Осадки самого теплого квартала, VIF = 5.42
BIO19 Осадки самого холодного квартала, VIF = 2.27
EVI Расширенный вегетационный индекс

LU1 Вечнозеленый хвойный лес. Преобладают вечнозеленые хвойные деревья (полог леса >2 м). 
Древесный покров >60%

LU4 Широколиственные леса. Преобладают широколиственные деревья (полог леса >2 м). Древес-
ный покров >60%

LU5 Смешанные леса. Нет преобладания ни лиственных, ни вечнозеленых хвойных (40–60% каждо-
го типа деревьев, полог леса >2 м, древесный покров >60%

LU8 Древесный покров 30–60% (полог >2 м)
LU9 Древесный покров 10–30% (полог >2 м)
LU10 Преобладают травянистые однолетники (<2м)
LU11 Постоянно затопленные земли с 30–60% покрытием воды и >10% растительного покрова
LU12 Не менее 60% площади занимают пахотные земли

LU13 Не менее 30% площади непроницаемой поверхности, включая строительные материалы, ас-
фальт и транспортные средства

LU14 Мозаика мелких приусадебных хозяйств с 40–60% с древесной, кустарниковой или травяни-
стой растительностью

LU16 Не менее 60% без растительности (песок, камни, почва), участки с растительностью менее 10%

ем территории по двум значениям: пригодная 
для обитания территория (1) и непригодная (0).

Помимо получения прогнозов для каждо-
го вида в отдельности, также были выявлены 
участки исследуемой территории, потенци-
ально пригодные для совместного вселения 
нескольких вдов. То есть места, наиболее 
пригодные не только для какого-либо одного 
вселенца, а сразу для нескольких. Для этого 
на основе суммирования бинарных растров 
была получена карта, отражающая количе-
ство видов, потенциально способных засе-
лить исследуемую территорию.

Оценка сходства пригодных территорий 
исследуемых видов была проведена на осно-
ве I-статистики (индекса) [Warren et al., 2008] 
в R-пакете «dismo» [Hijmans et al., 2022]. 
Значение индекса варьирует от 0 (полное от-
сутствие перекрывания) до 1 (полное пере-
крывание). Для расчета I-статистики были 
использованы полученные в результате моде-
лирования растры. Для видов, имеющих зна-
чение попарного перекрывания ареалов ≥ 0.5, 

были созданы карты потенциального распро-
странения пары видов-вселенцев на исследу-
емой территории.

Моделирование, основная часть подгото-
вительных работ с данными, оценка качества 
прогнозных моделей проведены в среде R 
версии 4.1.2 [R Core Team, 2021] с использо-
ванием пакетов: «sdm» [Naimi, Araújo, 2016], 
«usdm» [Naimi et al., 2014], «dismo» [Hijmans 
et al., 2022], «sp» [Pebesma, Bivand, 2005; 
Bivand et al., 2013], «raster» [Hijmans, 2022], 
«rgdal» [Bivand et al., 2022], «rgeos» [Bivand, 
Rundel, 2021]. Обработка растровых изобра-
жений, суммирование растров, а также под-
готовка итоговых карт и расчет площади тер-
риторий выполнялись в программе ArcGIS 
версии 10.7 [https://www.esri.com].

Результаты
Полученные модели, включая ансамбле-

вые, характеризуются высокой предсказа-
тельной способностью, о чем свидетельству-
ют значения AUC и TSS (табл. 3). 
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Таблица 3. Оценка качества прогноза моделей

GLM RF MaxEnt Ансамбль
AUC TSS AUC TSS AUC TSS AUC TSS Порог

А. arbustorum 0.92 0.77 0.97 0.84 0.95 0.82 0.94 0.81 0.31

B. cylindrica 0.85 0.70 0.99 0.92 0.98 0.91 0.94 0.84 0.63

C. vindobonensis 0.92 0.75 0.95 0.80 0.93 0.75 0.93 0.77 0.42

H. ravergiensis 0.92 0.78 0.93 0.77 0.92 0.77 0.92 0.77 0.42

H. lucorum 0.94 0.80 0.96 0.84 0.95 0.84 0.95 0.82 0.39

H. pomatia 0.90 0.72 0.93 0.76 0.92 0.73 0.92 0.72 0.35

M. cartusiana 0.92 0.78 0.95 0.82 0.93 0.82 0.93 0.81 0.31

X. derbentina 0.93 0.76 0.96 0.81 0.95 0.82 0.94 0.80 0.42

X. krynickii 0.94 0.82 0.97 0.92 0.97 0.91 0.96 0.88 0.39

Таблица 4. Относительный вклад переменных (%) на основе корреляционных метрик
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bio1 4.5* 16.8* 27.9* 9.3* 10.8* 16.1* 10.8* 33.7* 34.1*
bio2 29.7* 14.4* 10.8* 0.6 9.8* 4.2* 2.6
bio4 27.8* 3.7* 3 11.6* 2.8 8.7* 1.8
bio8 7,0* 10.1* 2.4*
bio9 4.7* 8.5* 6.5* 5.4* 3.5*
bio15 1.3 3.4* 1.4 1.6 6.7*
bio18 6.6* 9.5* 6.2* 5.1* 8.5* 4.9* 9.9* 3.4*
bio19 7.9* 5* 0.8 2.2*
EVI 0.6 3.6* 5.1* 3.1* 0.8
LU1 7.2* 7.8* 8.7*
LU4 2* 1.4
LU5 4 9.9* 12* 16.5* 6.1* 5.4* 3.7* 16.4* 13.7*
LU8 2.6 0.9 0.5 2.2*
LU9 4.1*
LU10 1.8* 4.8* 0.7 2.9 2.4*
LU11 1.8* 0.6 1.5
LU12 2.9 3.2* 2.9* 2* 0.7 6.3*
LU13 14.0* 11.5* 11.8* 21.2* 18.2* 16.8* 12.2* 10.8*
LU14 0.8 3.3*
LU16 0.8

Итоговые наборы предикторов, которые 
были использованы для моделирования, 
включали от 14 (для M. cartusiana, X. krynickii) 
до 7 переменных (для X. derbentina). Относи-

тельный вклад каждого предиктора представ-
лен в таблице 4. Для всех видов моллюсков 
оказалась значимой среднегодовая темпера-
тура (bio 1). Причем для ксерофильных мол-
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люсков рода Xeropicta и ксеромезофильного 
вида C. vindobonensis вклад этой переменной 
в прогноз оказался наиболее высоким. А для 
мезогигрофильного вида А. arbustorum наи-
более значимыми оказались среднесуточный 
диапазон температур (bio 2) и сезонная тем-
пература (bio 4). Этот же вид отличается от 
прочих отсутствием значимых предикторов, 

характеризующих осадки. Но некоторый 
вклад в прогноз вносит средняя температура 
самого сухого квартала (bio 9), то есть вид за-
висит от определенного сочетания темпера-
туры и влажности.

Для остальных моллюсков осадки самого 
теплого квартала (bio 18) и в некоторых слу-
чаях осадки самого холодного квартала (bio 

Рис. 1. Пригодность территории для обитания исследуемых видов моллюсков.
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19) были включены в наборы предикторов 
на основе их значимого вклада в прогноз. Из 
типов землепользования значимыми практи-
чески для всех видов оказались смешанные 
леса (LU5) и урбанизированные территории 
(LU13). Вегетационный индекс EVI оказался 
значимым только для трех видов: B. cylindrica, 
H. ravergiensis и H. lucorum. Остальные пре-
дикторы внесли относительно равный вклад 
в прогноз.

Результаты моделирования представлены 
в виде картосхем, потенциально пригодных 
для обитания территорий (рис. 1). В грани-
цах региона исследования распространение 
моллюсков возможно на территориях, при-
легающих к нативным ареалам, а также на 
отдельных участках, рассредоточенных по 
исследуемой территории.

Таблица 5. Площадь потенциально пригодной для 
обитания территории

Вид Площадь, кв. км 
А. arbustorum 1 170 865
B. cylindrica 210 956
C. vindobonensis 982 045
H. ravergiensis 645 009
H. lucorum 628 528
H. pomatia 1 383 689
M. cartusiana 946 436
X. derbentina 988 462
X. krynickii 559 092

Таблица 6. Значения I-статистики для оценки перекрывания ареалов
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A. arbustorum 1

B. cylindrica 0.08 1

C. vindobonensis 0.24 0.35 1

H. ravergiensis 0.20 0.15 0.52 1

H. lucorum 0.08 0.35 0.30 0.34 1

H. pomatia 0.48 0.25 0.57 0.39 0.25 1

M. cartusiana 0.17 0.45 0.56 0.46 0.67 0.41 1

X. derbentina 0.10 0.40 0.56 0.62 0.59 0.37 0.69 1

X. krynickii 0.02 0.51 0.31 0.20 0.50 0.23 0.61 0.53 1

Из полученных оценок следует что мол-
люски с более широким естественным ареа-
лом имеют большую по площади территорию 
потенциального распространения (табл. 5). К 
таким видам относятся: H. pomatia, A. arbus-
torum, X. derbentina, C. vindobonensis, M. car-
tusiana.

В разной степени потенциальные ареалы 
видов перекрываются (табл. 6). Карты пере-
крывания потенциальных ареалов видов (I 
≥0.45) представлены в Приложении. Распро-
странение A. arbustorum идет с северо-запада 
в южном направлении. H. pomatia распро-
страняется с запада на восток. От Прибал-
тики до Подольской возвышенности ареалы 
видов значительно перекрываются. Перекры-
вание с другими видами у A.  arbustorum не 
такое существенное. H. pomatia имеет пере-
крывание ареалов с южноевропейским ви-
дом C. vindobonensis. Помимо западной части 
региона исследования, у этих видов имеются 
общие участки потенциального распростра-
нения от Приазовья до Среднерусской возвы-
шенности.

Все остальные виды распространяются 
с юга на север. Перекрывание потенциаль-
ных ареалов среди этих видов выражено в 
большей степени. Это ожидаемо ввиду их 
общих нативных ареалов (Кавказ, Причерно-
морье, южная Европа, Малая Азия). В част-
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ности, наибольшее число попарных «совпа-
дений» с другими моллюсками оказалось у 
C. vindobonensis, M. cartusiana, X. derbentina, 
X. krynickii. Области перекрывания потенци-
альных ареалов в основном расположены на 
Кавказе, в Причерноморье, а также на Ниж-
недунайской низменности и Балканах.

Наименьшая площадь потенциального 
распространения оказалась у эндемика Кры-
ма и Северного Причерноморья, B. cylindrica. 
Этот вид имеет перекрывающийся ареал с M. 
cartusiana и X. krynickii.

На исследуемой территории были выделе-
ны участки, пригодные для обитания разного 
количества видов (рис. 2). 

Из рисунка 2 видно, что в районе исследо-
вания преобладают участки, пригодные для 
обитания одного-двух видов моллюсков. Зна-
чительная часть такой территории находится 
на северо-западе региона исследования. Это 
ареал A. arbustorum, который в наименьшей 

Рис. 2. Пригодность территории для обитания разного числа исследуемых видов.

мере пересекается с ареалами остальных ис-
следуемых видов. Территории, пригодные 
для обитания максимального числа видов, 
расположены в Причерноморье, Приазовье, 
на Кавказе, Подольской возвышенности, 
Среднедунайской и Нижнедунайской низ-
менности, а также разбросаны в виде неболь-
ших по площади участков, приуроченных к 
землям населенных пунктов. При этом для 
всех видов восточная часть региона исследо-
вания оказалась менее пригодной или вовсе 
непригодной для обитания.

Обсуждение
Температура и влажность окружающей 

среды являются ключевыми экологическими 
факторами для наземных моллюсков [Riddle, 
1983; Лихарев, Раммельмейер, 1952]. При из-
учении разнообразия сообществ моллюсков в 
широтном градиенте на северо-востоке Рос-
сии показано, что климатические переменные 
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является главными факторами, влияющими 
на пригодность территории для обитания на-
земных моллюсков в бореальной зоне [Horsák 
et al., 2013].

В настоящем исследовании рассматрива-
ется потенциальное распространение южных 
видов в северном направлении и северо-за-
падного вида (А. arbustorum) — в южном. 
Можно ожидать, что распространение назем-
ных моллюсков из одной климатической зоны 
в другую в первую очередь лимитировано 
климатическими условиями. Результаты мо-
делирования указывают, что существенный 
вклад в прогноз внесли климатические пере-
менные — температура и осадки. Изученные 
виды моллюсков можно подразделить на три 
экологические группы в зависимости от их 
отношения к температуре и влажности сре-
ды обитания. В том или ином сочетании во 
всех наборах предикторов присутствуют пе-
ременные, характеризующие исключитель-
но температурные переменные среды (bio1, 
bio2, bio4). Их вклад превышает вклад всех 
остальных переменных для всех видов. При 
этом для северо-западного мезогигрофильно-
го моллюска А. arbustorum основной вклад в 
прогноз внесли переменные, характеризую-
щие колебания температуры, а не среднего-
довая температура, как для остальных видов. 
Большинство изученных моллюсков распро-
страняются из южных регионов и приспо-
соблены к аридным условиям [Крамаренко, 
1997; Staikou, 1999; Dittbrenner et al., 2009]. 
Адаптации ксерофильных и ксеромезофиль-
ных моллюсков позволяют им аккумулиро-
вать влагу, противостоять высокой инсоляции 
и перегреву [Staikou et al., 2024]. Можно пред-
положить, что пониженные температуры для 
таких видов будут иметь негативное влияние. 
Возможно, это в какой-то степени объясняет-
ся наличием криопротекторных соединений 
в тканях моллюсков, как было показано в 
исследовании биохимического состава гемо-
лимфы мезофильного моллюска H. pomatia 
в состоянии гибернации [Nicolai et al., 2011]. 
Интересно, что этот вид, согласно получен-
ному прогнозу, имеет наибольшую площадь 
потенциального распространения.

Суммарные годовые осадки (bio12) не 
оказали никакого влияния на распростране-

ние видов. Но переменные, которые отража-
ют соотношение температуры и влажности 
(bio9, bio18, bio19), оказались важны. Для 
всех видов, кроме А. arbustorum, значимый 
вклад в прогноз внесла переменная bio18 — 
осадки самого теплого квартала, что можно 
объяснить происхождением этих видов из 
южных климатических зон.

Помимо климатических факторов, в каче-
стве предикторов использовались перемен-
ные, характеризующие тип земного покрова. 
Эти переменные были представлены растро-
выми бинарными слоями. Данные, которые 
содержатся в значениях пиксела такого слоя, 
отражают результат классификации земной 
поверхности, в которой были учтены основ-
ные распознаваемые покрытия земли [Sulla-
Menashe et al., 2019]. Оригинальные наиме-
нования типов земного покрова [Friedl et al., 
2010] не означают буквально тот или иной 
тип биомов. Так, переменные LU8 и LU9 обо-
значены в оригинальной классификации как 
«Woody savanna» и «Savanna», однако точнее 
эти типы земельного покрова можно обозна-
чить как редколесье (см. табл. 2). Причем тер-
ритории с этим типом покрова присутствуют 
в разных климатических зонах. Относитель-
но высокий вклад в большинство моделей 
внесли переменные, содержащие данные о 
распределении антропогенно измененных 
территорий (LU13) и смешанной древесной 
растительности (LU5). Вклад переменной 
«смешанный лес» выше у степных видов: их 
распространение приурочено к отсутствию 
лесного покрова. Приуроченность виноград-
ной улитки к лесным биотопам тоже отрази-
лась на прогнозе: участки лесных массивов в 
лесостепи показаны пригодными для обита-
ния вида.

Антропогенно измененные территории 
пригодны для обитания всех исследуемых 
вселенцев, что следует обсудить отдельно. 
Часто по причине неравномерно обследо-
ванной территории точки находок, которые 
используются для моделирования ареала, 
оказываются сконцентрированы вокруг на-
селенных пунктов, дорог и других подобных 
объектов [Лисовский и др., 2020]. Однако в 
настоящем исследовании это обстоятельство 
было учтено: на этапе подготовки данных 
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было проведено пространственное разрежи-
вание точек. В случае с исследуемыми видами 
приуроченность к антропогенно измененным 
территориям, по всей видимости, является 
экологической особенностью. Известно, что 
чужеродные виды в первую очередь успеш-
но осваивают урбанизированные ландшаф-
ты, которые могут стать плацдармом для 
дальнейшей экспансии [Cadotte et al., 2017; 
Marques et al., 2020; Borden, Flory, 2021]. На 
примере Центральной Европы показано, что 
малакофауна городов имеет существенный 
инвазионный компонент [Horsák et al., 2016]. 
Важно заметить, что все исследуемые виды 
являются обычными для своих нативных аре-
алов, о чем давно известно [Geyer, 1927; Ли-
харев, Раммельмейер, 1952; Шилейко, 1978]. 
В своих естественных ареалах все исследу-
емые моллюски успешно освоили, помимо 
природных биотопов, антропогенно изменен-
ные территории. Пожалуй, самым известным 
примером является виноградная улитка. Д. 
Гейером описаны типичные местообитания 
вида: сады, парки, кладбища и т.п. Здесь же 
замечено, что распространение H. pomatia в 
Восточной Европе связано с интродукцией 
и культивированием вида [Geyer, 1927]. При 
этом для H. pomatia и C. vindobonensis пока-
зано естественное распространение в Европе 
из рефугиума последнего ледникового мак-
симума (Last Glacial Maximum) предположи-
тельно из юго-восточных Карпат [Korábek et 
al., 2022]. Однако в нашей работе рассматри-
вается только распространение видов в усло-
виях текущего климата.

Антропохория и приуроченность к антро-
погенно измененным территориям описаны 
для B. cylindrica, H. ravergiensis, M. cartusi-
ana, X. derbentina, X. krynickii на территории 
Украины [Son, 2010; Gural-Sverlova, Gural, 
2017, 2022; Zhukov et al., 2019]. Распростра-
нение турецкой улитки H. lucorum в Цен-
тральной и Западной Европе в последнее де-
сятилетие ограничено урбанизированными 
территориями [Doležal, 2021]. Европейский 
вид A. arbustorum в нативном ареале населяет 
как равнинные, так и горные территории, при 
этом моллюск проявляет широкую морфоло-
гическую изменчивость [Kleewein, 1999]. Ти-
пичные местообитания в Центральной Европе 

для этого вида – овраги, луга и другие увлаж-
ненные биотопы, преимущественно с круп-
нолистовой растительностью [Geyer, 1927]. 
На территории вторичного ареала выявлена 
приуроченность A. arbustorum к антропогенно 
измененным биотопам и постепенное распро-
странение в населенных пунктах, в том числе 
в крупных городах [Шиков, 2016; Муханов и 
Лисицын, 2017; Egorov, 2021].

Зоны перекрывания потенциальных аре-
алов большей частью включают территории 
естественных ареалов. В пределах потенци-
ального распространения перекрывание на-
блюдается на тех же участках, которые наи-
более пригодны для обитания большинства 
исследуемых вселенцев.

Рассматривая регион исследования в це-
лом (см. рис. 2), можно заключить, что чем 
более континентальный климат на террито-
рии, тем для меньшего числа исследуемых 
видов моллюсков она наиболее пригодна. Это 
объясняет «серую зону» на карте в восточной 
ее части. Территории, которые оказались при-
годны для обитания всех видов, в основном 
расположены в Причерноморье, Приазовье, 
на Кавказе, Подольской возвышенности, 
Среднедунайской и Нижнедунайской низ-
менностях. Кавказ и Причерноморье характе-
ризуются высоким биоразнообразием, в том 
числе разнообразием малакофауны [Лихарев, 
Раммельмейер, 1952; Walther et al., 2014]. Для 
большинства исследуемых видов эта область 
входит в нативный ареал, но для А. arbustorum 
и H. pomatia — это потенциально пригодная 
для обитания территория. Кроме того, ввиду 
приуроченности вселенцев к антропогенным 
биотопам территории населенных пунктов 
так же пригодны для обитания большинства 
исследуемых моллюсков. Так, в северной и 
северо-восточной части потенциального аре-
ала H.  ravergiensis пригодные для обитания 
территории разбросаны точечно из-за приу-
роченности к населенным пунктам. Перекры-
вание потенциальных ареалов между парами 
исследуемых видов в основном происходит 
либо в пределах нативных ареалов, либо на 
территориях, пригодных для обитания всех 
видов. 

В качестве предположения можно отме-
тить, что при заселении исследуемыми вида-
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ми антропогенно измененных территорий, в 
частности территорий населенных пунктов, 
маловероятен негативный эффект в отноше-
нии местной флоры и фауны. Такое предпо-
ложение обусловлено тем, что вселенцы, по 
всей видимости, заполняют некий «вакуум» 
в нарушенных экосистемах [Алимов, Богуц-
кая, 2004]. Распространение же этих видов в 
естественные экосистемы определяется еще 
и биотическими факторами. По этой причине 
можно предложить более строгий контроль за 
потенциальными инвайдерами на территори-
ях, показанных в данной работе как наиболее 
пригодных для их экспансии. При этом оцен-
ка потенциального влияния на нативную био-
ту видов-вселенцев требует дополнительного 
исследования.

Заключение
Все исследуемые виды наземных мол-

люсков имеют потенциал для дальнейшей 
экспансии на новые территории в условиях 
текущего климата. Результаты моделирова-
ния подтвердили роль климата в распростра-
нении чужеродных наземных моллюсков. В 
восточной части региона исследования те-
кущие климатические условия не подходят 
для обитания рассматриваемых видов. При-
уроченность моллюсков-вселенцев к антро-
погенным биотопам достаточно ясно отрази-

лась в результатах моделирования. Но важно 
отметить, что, хотя территории населенных 
пунктов могут служить плацдармами для 
дальнейшей инвазии, распространение вида 
в естественные экосистемы на территории, 
не имеющей подходящих климатических ус-
ловий, маловероятно. 
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Приложение

Рис. П1. Перекрывание потенциальных ареалов H. pomatia и A. arbustorum.

Рис. П2. Перекрывание потенциальных ареалов B. cylindrica и M. сartusiana.
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Рис. П3. Перекрывание потенциальных ареалов B. cylindrica и X. krynickii.

Рис. П4. Перекрывание потенциальных ареалов C. vindobonensis и H. ravergiensis.
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Рис. П5. Перекрывание потенциальных ареалов C. vindobonensis и H. pomatia.

Рис. П6. Перекрывание потенциальных ареалов C. vindobonensis и M. cartusiana.
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Рис. П7. Перекрывание потенциальных ареалов C. vindobonensis и X. derbentina.

Рис. П8. Перекрывание потенциальных ареалов H. ravergiensis и X. derbentina.
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Рис. П9. Перекрывание потенциальных ареалов H. ravergiensis и M. cartusiana.

Рис. П10. Перекрывание потенциальных ареалов M. cartusiana и H. lucorum.
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Рис. П11. Перекрывание потенциальных ареалов X. derbentina и H. lucorum.

Рис. П12. Перекрывание потенциальных ареалов X. krynickii и H. lucorum.
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Рис. П13. Перекрывание потенциальных ареалов M. cartusiana и X. derbentina.

Рис. П14. Перекрывание потенциальных ареалов M. cartusiana и X. krynickii.
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Рис. П15. Перекрывание потенциальных ареалов X. derbentina и X. krynickii.
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The paper presents a prediction of the spread of nine alien land snail species (Mollusca, Gastropoda, Sty-
lommatophora) in the European part of Russia and adjacent territories. Climate variables, land use type and 
extended vegetation index were selected as predictors. The potential spread of each species was modeled. 
The habitat suitability for different numbers of alien species was identified on the study area. An analysis of 
the potential ranges overlap has shown which species can co-colonize new territories for them. In general, 
the most favorable habitat conditions for the studied species are determined in the Black Sea region, the Azov 
region, the Caucasus, the Podolsk Upland, the Middle Danube and Lower Danube lowlands. The association 
of alien land snail species with modified landscapes by man impact has been confirmed.
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