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ИЗМЕНЧИВОСТЬ ФЕНЕТИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ CEPAEA HORTENSIS 

(GASTROPODA, HELICIDAE) НА ЗАПАДЕ УКРАИНЫ: В ПРОСТРАНСТВЕ И 

ВРЕМЕНИ 

 

Изменчивость фенетической структуры Cepaea hortensis (Gastropoda, 

Helicidae) на западе Украины: в пространстве и времени. Гураль-Сверлова, Н. 

В., Гураль, Р. И. – Проанализирована изменчивость фенетической структуры 

интродуцированной наземной улитки Cepaea hortensis в 6 группах выборок (в целом 

более 31 тысячи экземпляров), отличающихся пространственным расположением 

или временем сбора. Полученные результаты подтвердили значительное 

однообразие этой структуры, на которую еще не успели существенно повлиять 

относительно недавние повторные интродукции C. hortensis, связанные с 

деятельностью садовых центров и способствующие увеличению фенетического 

богатства на отдельных, еще очень пространственно ограниченных участках. Для 

западноукраинских популяций C. hortensis характерны низкие значения 

коэффциента инбридинга, связанные с общностью происхождения и, вполне 

вероятно, с климатической селекцией, благоприятствующей бесполосым раковинам. 

Ключевые слова: наземные моллюски, садовая цепея, полиморфизм, 

интродуцированные виды, Украина. 

 

Введение 

В последнее время появился ряд публикаций, пытающихся связать уровень 

фенотипической изменчивости в интродуцированных и/или городских популяциях 

наземных моллюсков рода Cepaea Held, 1838 со временем колонизации ими 

соответствующих территорий (Cameron et al., 2009, 2014; Cameron, von Proschwitz, 

2020; Gheoca et al., 2019). Было высказано предположение, что высокий уровень 

изменчивости, оценивающийся коэффициентом инбридинга Fst, характерен для 

недавно заселенных территорий, вне зависимости от того, находятся ли они в 

пределах природных ареалов видов или за их пределами (Cameron et al., 2009). 

Однако кроме времени колонизации тех или иных территорий на значения Fst могут 



влиять и другие факторы (Cameron, Proschwitz, 2020; Gural-Sverlova, Egorov, 2021), в 

частности, то, были ли эти территории заселены из одного или разных источников. 

В связи с этим особый интерес представляют западноукраинские популяции 

Cepaea hortensis (O.F.Müller, 1774), общее происхождение большинства из которых 

подтверждается не только большим сходством их фенетического состава, но и таким 

специфическим фенотипическим маркером, как полностью сцепленное наследование 

наличия полос и белым фоновым цветом раковины (Gural-Sverlova, Gural, 2021a). 

Только в последние годы на западе Украины начали выявлять иные варианты 

окраски раковин у C. hortensis (Gural-Sverlova, Gural, 2021a; Gural-Sverlova et al., 

2020), явно связанные с относительно недавними завозами этого вида, 

независимыми от его первичной интродукции, произошедшей не позднее 1970-х гг. 

(Gural-Sverlova, Gural, 2021a). 

Изучение полиморфизма окраски раковин C. hortensis в самом крупном 

населенном пункте запада Украины, г.Львове было начато нами в конце 1990-х гг. 

(Sverlova, 2001a, b), когда этот вид уже стал обычным представителем городской 

малакофауны (Sverlova, 2002), что позволяло собирать большие выборки на 

относительно небольших участках. За это время был накоплен значительный 

статистический материал (Gural-Sverlova, Gural, 2021a), позволяющий оценить 

изменчивость фенетической структуры C. hortensis как в разных частях Львова и за 

его пределами, так и в разные периоды времени. До сих пор была проанализирована 

лишь многолетняя динамика фенетической структуры на ряде исследованных 

участков Львова (Gural-Sverlova, Gural, 2018). 

Исходя из этого главной целью этой публикации стала оценка пространственной 

и временной изменчивости фенетической структуры C. hortensis на западе Украины 

и, прежде всего во Львове, особенно интересная сейчас, когда на отдельных 

участках уже наблюдается смешение особей, являющихся потомками первичной и 

более поздних интродукций. 

 

Материал и методы 

Фенетическую структуру C. hortensis во Львове исследовали с 1999 по 2021 г. с 

десятилетним перерывом (2005-2014 гг.). В 1999-2004 гг. были получены 

количественные данные для 18 участков, расположенных в северо-восточной части 

Львова (преимущественно вдоль улиц Гетмана Мазепы и В.Липинского), и для 18 

участков к югу от исторического центра города. В последнем случае было выбрано 



12 участков на территории Стрыйского парка и еще 4 участка в расположенном 

через улицу от него Парке культуры и отдыха им. Б.Хмельницкого. Две группы 

участков были обозначены как «Ia» и «IIa» (рис. 1A). 

В 2015-2021 гг. на территории Львова было количественно исследовано 38 

участков, объединенных в три группы (рис. 1B). В группу Ib попало 9 участков, 

иследованных повторно, и 5 новых участков, два из которых были расположены 

южнее основной территории сбора, но севернее исторического центра Львова. В 

группе IIb, состоящей из 13 участков, осталось только два участка, аналогичных 

группе IIa, по одному для каждого из упомянутых выше парков. Общая территория 

сборов была существенно расширена, преимущественно в северном и восточном 

направлениях. В группу III было объеднинено 11 оставшихся участков, 

расположенных на юге, юго-западе и западе Львова. Один из участков находился на 

северной окраине с. Зубра, непосредственно прилегающей к административной 

границе Львова (район Сихова). 

За исключением группы IIa, исследованные участки представляли собой 

преимущественно древесно-кустарниковые насаждения вдоль жилых домов или 

автомобильных трасс. Большинство из них были хотя бы частично затенены 

деревьями, высокими кустами, в ряде случаев – также домами или заборами. Лишь 

единичные участки можно было классифицировать как «открытые» (небольшие 

пустыри, газоны в парках). В парках улитки тяготели к декоративным кустарникам, 

высаженным отдельными группами или в виде живых изгородей, реже их можно 

было собрать в достаточном для подсчетов количестве на лесовидных участках или 

на высокой траве (крапива и проч.). 

 

В отдельную группу для сравнения были объединены 13 участков, 

обследованных в 2016-2021 гг. на западе Украины за пределами Львова: Ивано-

Франковская обл., г. Ивано-Франковск (2 участка, 48°55'30.7"N 24°43'39.6"E и 

48°56'51.3"N 24°41'47.8"E); Львовская обл., пгт Брюховичи (49°54'03.0"N 

23°57'36.6"E), г. Дубляны (49°53'59.0"N 24°05'22.4"E), г. Городок (2 участка, 

49°47'12.5"N 23°38'31.1"E и 49°46'40.2"N 23°38'19.2"E), пгт Оброшино (49°47'13.8"N 

23°52'24.6"E), с. Подборцы (49°50'30.5"N 24°09'04.8"E), г. Пустомыты (49°43'00.3"N 

23°54'04.7"E), с. Солонка (49°44'56.8"N 24°00'24.2"E), пгт Великий Любень 

(49°43'24.6"N 23°42'49.8"E),г. Жовква (2 участка, 50°03'13.4"N 23°59'11.4"E и 



50°03'12.5"N 23°58'48.3"E). Более детальные описания большинства перечисленных 

участков даны в предыдущей публикации (Gural-Sverlova, Gural, 2021a). 

Почти на всех участках было собрано не менее 100 половозрелых живых улиток. 

За пределами Львова в выборки иногда включали также пустые раковины 

половозрелых особей с хорошо сохранившейся окраской, позволяющей надежно 

определить фенотип (Gural-Sverlova, Gural, 2021a, table 1). Только на двух участках в 

Ивано-Франковске и на одном участке в Брюховичах было собрано менее 100 

экземпляров C. hortensis. Эти выборки содержали, соответственно, 86, 92 и 97 живых 

улиток. Всего в проведенный анализ было включено более 31 тыс. экземпляров C. 

hortensis. 

Длина участков обычно колебалась от 20-30 до 50-60 м. При низкой численности 

улиток, отсутствии действенных антропогенных барьеров, препятствующих их 

свободному перемещению (Sverlova, 20002), и отсутствии значительных 

пространственных изменений в частотах основных вариантов окраски раковин 

протяженность участка сбора в отдельных случаях могла быть увеличена до 100 м. 

Для сравнения: диаметр панмиктической единицы у Cepaea составляет, по одним 

данным, около 50-60 м (Jones et al., 1977), по другим – до 100 м (Schnetter, 1950). 

Если на одном участке было собрано несколько выборок, данные суммировались 

(Gural-Sverlova, Gural, 2021a). 

Фенотипы определяли по стандартной методике (Clarke, 1960) на основании 

фонового цвета раковин и характера расположения полос на их последнем обороте. 

Темные спиральные полосы обозначали арабскими цифрами от 1 до 5, считая от 

верхушки к основанию раковины. Отсутствие полосы (полос) обозначали “0” на 

месте соответствующей цифры (цифр). Слияние соседних полос обозначали 

круглыми скобками. Полосы считали слившимися, если они полностью или 

частично объединялись не позже, чем за четверть оборота до устья. Фоновый цвет 

раковин обозначали  как «A» (белый, без следов желтого или другого пигмента даже 

на верхушке), «Y» (желтый), «P» (розовый, включая оранжевые раковины) или «B» 

(коричневый). 

Кроме основных участков во Львове, использовавшихся для количественного 

учета фенотипов (рис. 1), в 2020-2021 гг. на территории города было дополнительно 

осмотрено еще 146 дополнительных участков, где были обнаружены большие или 

меньшие скопления C. hortensis, однако недостаточные для количественных сборов. 

На этих участках отмечали только присутствие основных вариантов окраски раковин 



(у половозрелых улиток и молодых особей достаточно крупного размера), 

обозначенных как «A-0» – белые бесполосые, «A-b» – белые полосатые, «Y-0» – 

желтые бесполосые, «Y-b» – желтые полосатые, «P-0» – розовые бесполосые, «P-b» 

–  розовые полосатые, «B-0» –коричневые бесполосые. Коричневые полосатые 

раковины у C. hortensis на западе Украины пока не обнаружены. 

При обнаружении редких для запада Украины вариантов окраски раковины у C. 

hortensis, прежде всего – раковин с темной губой, напоминающих C. nemoralis, 

видовую принадлежность таких особей проверяли анатомически. В качестве 

главного отличительного признака при этом использовали размер стилофора, 

значительно более короткого у C. hortensis (Schileyko, 1978). У половозрелых C. 

nemoralis, нередко встречающихся во Львове совместно с нетипично окрашенными 

C. hortensis (Gural-Sverlova, Gural, 2021a, table 5; Gural-Sverlova et al., 2020, 2021), 

длина стилофора обычно приблизительно равнялась длине пениса, как это показано 

в монографии Schileyko (1978, рис. 433), а у C. hortensis была вдвое короче 

(Schileyko, 1978, рис. 434). 

Для оценки изменчивости фенетической структуры C. hortensis во Львове был 

использован коэффициент инбридинга Fst, рассчитанный по частотам 

фенотипического проявления некоторых наследуемых признаков (Cameron et al., 

2009), в данном случае полосатых/бесполосых, желтых и белых раковин, или по 

частотам соответствующих аллелей (Gural-Sverlova et al., 2021). Частоты аллелей 

рассчитывались условно, по формуле Харди-Вайнберга для идеальной 

панмиктической популяции. 

К сожалению, нам не известны экспериментальные данные о наследовании 

белого фонового цвета раковин у Cepaea. Однако известно, что желтый фоновый 

цвет является рецессивным по отношению к более темным вариантам окраски 

(розовая или коричневая), а светло-желтая окраска – по отношению к темно-желтой 

(Murray, 1975). Поэтому можно предположить, что белая окраска раковины у C. 

hortensis является рецессивной по отношению к желтой (Gural-Sverlova, Gural, 

2021a). 

Из-за низких частот полосатых раковин на большинстве исследованных 

участков их количество в выборках часто было слишком малым для того, чтобы 

достоверно оценить встречаемость среди них фенотипов со слившимися полосами. 

Поэтому общую долю раковин со слившимися полосами, а также частоты отдельных 



фенотипов рассчитывли от общего количества полосатых раковин, собранных на 

всех участках одной группы. 

Для двух участков на краю Старого парка Городка и возле городского парка в 

Пустомытах было проведено сравнение частот полосатых раковин среди собранных 

живых улиток и пустых раковин. Оба участка полностью или почти полностью 

затенены деревьями, на обоих были отмечены не типично высокие для запада 

Украины (Gural-Sverlova, Gural, 2021a) частоты полосатых раковин. Протяженность 

участка в Городке составляла около 30 м, в Пустомытах – около 60 м. 

Часть собраных материалов хранится в малакологическом фонде 

Государственного природоведческого музея НАН Украины в г. Львове (Gural-

Sverlova, Gural, 2020). Различные варианты окраски раковин у C. hortensis, 

зарегистрированные на западе Украины, частично были проиллюстрированы в 

предыдущей публикации (Gural-Sverlova, Gural, 2021a). В большем объеме они 

показаны в иллюстрированной базе данных «Наземные моллюски Украины» (Gural-

Sverlova, Gural, 2012-2022). 

 

Результаты 

Хотя частоты трех обычных для запада Украины вариантов окраски раковины у 

C. hortensis (по частоте встречаемости – желтая бесполосая, белая полосатая, белая 

бесполосая) заметно варьировали в каждой из сравниваемых групп выборок, их 

соотношение, в среднем, оставалось относительно стабильным независимо от места 

и времени сбора (табл. 1). Ни в одной из групп средняя частота преобладающего 

фенотипа (желтый бесполосый) не опускалась ниже 70%. 

Соотношение участков с разными частотными интервалами этих трех вариантов 

окраски оставалось относительно стабильным во Львове в разные периоды времени 

(рис. 2). Однако в более поздних сборах было меньше выборок, в которых частота 

желтых раковин (всегда бесполосых в более старых выборках и почти всегда 

бесполосых в более поздних) превышала 80%, и больше участков, на которых 

частота этого признака находилась в интервале от 71 до 80%. 

Почти на всех участках во Львове, использовавшихся для количественного 

изучения полиморфизма окраски раковины у C. hortensis, были отмечены все три 

перечисленных выше варианта окраски, на отдельных участках отсутствовали белые 

бесполосые раковины, и только в одном случае – полосатые (табл. 2). Раковины с 

иной окраской (желтые полосатые, розовые) полностью отсутствовали в более 



старых сборах изо Львова (1999-2004 гг.), а в более поздних сборах были 

обнаружены только на 3 количественно исследованных участках из группы IIb. При 

осмотре дополнительных участков с меньшим количеством улиток, проведенном в 

2020-2021 гг., в 52% было зарегистрировано отсутствие одного из трех 

распространенных вариантов окраски и только в 4 случаях – наличие раковин с иной 

окраской. 

Несмотря на наши многолетние исследования полиморфизма окраски раковин у 

C. hortensis, до сих пор на западе Украины удалось обнаружить только 13 участков с 

наличием желтых полосатых и/или розовых раковин (табл. 3), из которых 7 

расположены во Львове (рис. 3B). Во всех случаях улиток с нетипичной для запада 

Украины окраской раковин находили на ограниченных территориях, размер которых 

не превышал размеров панмиктической единицы у Cepaea (см. Материал и методы). 

Во многих случаях речь шла всего о нескольких десятках метров или вообще о 

единичных особях. 

На двух участках во Львове и на одном участке в Подборцах все обнаруженные 

розовые раковины (как бесполосые, так и полосатые) имели темную губу (табл. 3). 

Еще на одном участке во Львове была обнаружена только единичная особь с розовой 

бесполосой раковиной и темной губой. Темная окраска губы у желтых бесполосых 

раковин пока была зафиксирована только у двух особей изо Львова и Подборцев. 

Розовые раковины со светло окрашенной губой были обнаружены на 4 участках 

запада Украины: во Львове, Львовской (Солонка, между Львовом и Давыдовым) и 

Закарпатской (Ужгород) областях (табл. 3). 

В трех случаях улиток с регионально редкими вариантами окраски раковины 

находили возле садовых центров: двух действующих в Подборцах и между Львовом 

и Давыдовом, одного недавно закрытого во Львове. Правда, в последнем случае нам 

удалось обнаружить только две особи с желтыми полосатыми раковинами. Возле тех 

же садовых центров был обнаружен и другой интродуцированный вид того же рода, 

C. nemoralis. В целом в 8 случаях из 13 нетипично окрашенные особи C. hortensis 

встречались совместно с C. nemoralis. 

Наибольшее разнообразие окраски раковин у C. hortensis было зарегистрировано 

возле садового центра в Подборцах, где, кроме изменчивости в окраске губы и 

наличия желтых полосатых, розовых бесполосых и полосатых раковин, было 

обнаружено также три бесполосые раковины с коричневой фоновой окраской и 

светлой губой (табл. 3). Цвет этих раковин варьировал от светло-коричневого до 



желтовато-коричневого (Gural-Sverlova, Gural, 2021-2022) и хорошо отличался от 

розовых раковин с того же самого или с других участков. Это является первой 

находкой коричневых раковин у C. hortensis на западе Украины. 

Среди полосатых раковин во всех группах выборок явственно преобладал 

фенотип 12345, доля которого опускалась ниже 70% только в группе IIb (табл. 4). 

Среди пятиполосых раковин со слившимися полосами обычно не менее явственно 

преобладал фенотип (12)345, доля которого оставалась очень стабильной в группах 

выборок Ia, Ib и III, варьируя от 64,2 до 64,8%, и увеличивалась до 74.6% за 

пределами Львова. Только на территории II, прилегающей с юга к историческому 

центру Львова (рис. 1), доля этого фенотипа от общего количества раковин со 

слившимися полосами уменьшалась до 45,2% в группе IIb и 28.8% в группе IIa. В 

обоих случаях это было связано с некоторым увеличением частоты встречаемости 

среди полосатых раковин фенотипа 1(23)45, которое в группе выборок IIb 

сопровождалось увеличением частот ряда других фенотипов со слившимися 

полосами, а в группе IIa – более редкой встречаемостью фенотипа (12)345 (табл. 4). 

Суммарная доля фенотипов со слившимися полосами колебалась от 11.9% за 

пределами Львова до 49.7% в группе IIb. На северо-востоке Львова соотношение 

фенотипов среди собранных полосатых улиток оставалось очень стабильным 

независимо от времени сбора (сравни группы выборок Ia и Ib в таблице 4). Для групп 

выборок IIa и IIb такого не наблюдалось, что могло быть связано с разным 

расположением исследованных участков (рис. 1), которые в 1999-2004 гг. были 

сосредоточены преимущественно в двух парковых массивах, а в 2017-2021 гг. – 

вдоль улиц (см. Материал и методы). 

Рассчитанные значения коэффициента инбридинга Fst приведены в таблице 5. 

Как и у C. nemoralis во Львове (Gural-Sverlova et al., 2021), они были выше при 

использовании в расчетах частот фенотипического проявления отдельных 

наследуемых признаков (фоновый цвет раковины, наличие/отсутствие темных 

спиральных полос на ней), а не аллелей соответствующих генов. Наибольший вклад 

в фенетическую и генетическую изменчивость C. hortensis во Львове и, в целом, на 

западе Украины вносит такой признак, как наличие/отсутствие полос. 

В 1999-2004 гг. генетическая подразделенность у C. hortensis, оцененная на 

основании частот фенотипов, была приблизительно вдвое выше в первой группе 

участков (Ia), представленной преимущественно уличными древесно-

кустарниковыми насаждениями (табл. 5). Это могло быть связано с меньшим 



количеством антропогенных барьеров, ограничивающих свободное перемещение 

улиток в парковых массивах (вторая группа участков – IIa). Значения Fst, 

рассчитанные по частотам соответствующих аллелей, отличались меньше, в 1,4-1,5 

раза. 

При повторных исследованиях на северо-востоке Львова (территория I), 

значения Fst уменьшились в 3,4-3,8 (расчет на основании частот фенотипов) или в 

2,4-3,0 раза (то же для аллелей). На территории II за тот же период времени значения 

Fst также уменьшились, но очень незначительно (табл. 5), что можно объяснить 

существенным увеличением площади, на которой располагались исследованные 

участки (рис. 1), а также их полной изоляцией друг от друга, в отличие от более 

ранних сборов в парковых биотопах. 

При сравнении всех выборок изо Львова, сделанных в 1999-2004 и в 2015-2021 

гг., значения Fst уменьшились в 1,4-1,5 раз (для фенотипов) или в 1,2-1,4 раза (для 

аллелей). Однако если принимать во внимание только те участки, на которых 

удалось собрать выборки в оба периода времени, значения Fst, во-первых, были 

намного ниже (табл. 5), во-вторых, они уменьшались только для полосатых раковин 

(соответственно в 1,4 и 1, 2 раза), и даже несколько увеличивались для фонового 

цвета (в 1, 2 и 1, 6 раза). 

Если сравнивать сборы последних лет, во Львове наибольшая генетическая 

подразделенность была отмечена для группы III (табл. 5), объединяющей наиболее 

пространственно удаленные участки (рис. 1). Однако при сравнении этой группы с 

выборками из других населенных пунктов Львовской и Ивано-Франковской 

областей видно, что значительное увеличение территории сборов не так сильно 

повлияло на значения Fst. 

На обоих проанализированных участках во Львовской области с нетипично 

высокой для запада Украины долей полосатых раковин частоты этого признака 

оказались меньшими среди живых улиток и большими среди собранных пустых 

раковин (табл. 6). Однако только в Городке это отличие достигало статистически 

значимого уровня. 

 

Обсуждение 

Несмотря на то, что первичная интродукция C. hortensis на запад Украины 

произошла, скорее всего, не ранее середины ХХ в. (Gural-Sverlova, Gural, 2021a), ее 

потомки успели достаточно широко расселиться по населенным пунктам Львовской 



области, о чем свидетельствуют как наши собственные наблюдения, так и некоторые 

сведения из баз данных (iNaturalist, 2022; UkrBIN, 2022), подтвержденные 

качественными фотографиями. Известны, хотя и не такие многочисленные, находки 

этого вида в других административных областях запада Украины: Ивано-

Франковской, Хмельницкой, Закарпатской, Волынской (Gural-Sverlova, Gural, 

2021a), а также в Ровенской и Черновицкой (iNaturalist, 2022), большинство из 

которых также, очевидно, имеют то же происхождение. 

Популяции, образованные потомками упомянутой выше первичной 

интродукции, отличает обедненный фенотипический состав, в наиболее полном 

варианте представленный только тремя вариантами окраски раковин: желтая 

бесполосая, белая полосатая и белая бесполосая (Gural-Sverlova, Gural, 2021a, fig. 

3A). Последний вариант окраски встречается реже всего (табл. 1) и чаще всего 

отсутствует в отдельных выборках (табл. 2). Однако наиболее характерной чертой 

таких популяций является наличие полосатых раковин только с белым фоновым 

цветом (Gural-Sverlova, Gural, 2021a). Поэтому выявление на отдельных участках 

хотя бы единичных особей с желтыми полосатыми раковинами, весьма обычных для 

других частей современного ареала C. hortensis, можно считать надежным 

свидетельством повторной интродукции, независимой от первичной. 

В то время как первичному расселению C. hortensis по Львову (Sverlova, 2002) и 

другим урбанизированным территориям на западе Украины (Gural-Sverlova, Gural, 

2021a) способствовало их плановое озеленение декоративными кустарниками, 

наблюдающиеся сейчас повторные завозы этого вида связаны, в основном, с 

деятельностью садовых центров, закупающими часть реализируемой продукции за 

рубежом. Аналогичный процесс отмечен сейчас и для родственного вида C. 

nemoralis (Gural-Sverlova et al., 2021). 

Разное происхождение C. hortensis, как обитающих сейчас возле садовых 

центров, так и занесенных из них в различные урбанизированные местообитания во 

Львове и его ближайших окрестностях (Солонка) наглядно показывает разная 

окраска губы у розовых раковин: только темная на одних участках, только светлая 

на других (табл. 3). Темная губа у C. hortensis является довольно редким 

наследственным признаком, лишь локально встречающимся даже в природном 

ареале этого вида (Ożgo, 2010; Schilder, Schilder, 1957). Нам удалось установить, что 

расселение таких улиток происходит из садового центра «Клуб Растений», 

открывшегося возле Львова (Подборцы) в 2008 г. и являющего сейчас одним из 



наиболее крупных садовых центров во Львовской области. На официальном сайте 

садового центра указано, что импортные сорта растений привозят из Германии, 

Голландии, Италии и Польши. 

Таким образом, на западе Украины имеется уже два фенотипических маркера, 

соответвующих двум разным интродукциям C. hortensis: полностью сцепленное 

наследование наличия полос и белого цвета раковины у потомков первичной 

интродукции и наличие темной губы у всех розовых особей (Gural-Sverlova, Gural, 

2021a, fig. 5C, D), расселение которых происходит из садового центра «Клуб 

Растений». 

Пока повторные интродукции C. hortensis на запад Украины, произошедшие 

через упомянутый выше «Клуб Растений» и другие садовые центры, обеспечили 

лишь небольшие «вливания» иных окрасочных признаков в популяции, 

образованные потомками первичной интродукции и часто отличающиеся высокой 

численностью. Даже во Львове, где зарегистрировано наибольшее количество таких 

случаев (табл. 3), они остаются пока «каплей в море» (рис. 3) и не влияют на общие 

закономерности фенетической изменчивости C. hortensis (табл. 1, рис. 2). 

Большое однообразие фенетического структуры C. hortensis во Львове и за его 

пределами, отмечавшееся нами и ранее (Gural-Sverlova, Gural, 2021a) и связанное, 

хотя бы частично, с общностью происхождения, влияет на низкие показатели 

коэффициента инбридинга, которые считают не характерными для относительно 

недавно колонизированных территорий (Cameron et al., 2009; Gheoca et al., 2019). В 

частности, значение Fst, рассчитанное для частот бесполосых раковин в румынском 

городе Sibiu, куда C. hortensis был интродуцирован более столетья назад, составило 

0,445 (Gheoca et al., 2019, table 5), что в 2,9-4.4 раза превышает аналогичные 

показатели, рассчитанные для всех участков во Львове в разные периоды времени 

(табл. 5). 

При анализе полученных нами значений Fst для разных групп участков (табл. 5) 

прослеживалась также некоторая зависимость этого показателя от общего размера 

сравниваемых территорий и степени изолированности расположенных на них 

участков (см. Результаты). Большое влияние на результаты проведенных расчетов 

оказывало также наличие в некоторых группах единичных участков с нетипично 

высокой для запада Украины долей полосатых раковин. Например, на северо-

востоке Львова (территория I) в конце 1990-х – начале 2000-х гг. среди 

исследованных участков было два, частота полосатых раковин на которых 



превышала 80% и 40%. К началу повторных исследований в 2015 г. на первом 

участке моллюски этого вида полностью вымерли, на втором – присутствовали в 

небольшом количестве, не достаточном для проведения количественных сборов. В 

обоих случаях это не было вызвано уничтожением заселенных улитками городских 

местообитаний. 

Недавно было высказано предположение, что низкие значения Fst даже на 

недавно колонизированных цепеями территориях за пределами природного ареала 

могут быть связаны или с общностью происхождения, или с «a relatively uniform and 

rigorous selection regime (относительно однообразным и строгим режимом отбора)» 

(Cameron, von Proschwitz, 2020). Первое уже можно считать доказанным фактом для 

западноукраиснких популяций C. hortensis (Gural-Sverlova, Gural, 2021a), второе 

также весьма вероятно и может быть результатом климатической селекции в 

условиях более континентального по сравнению с природным ареалом C. hortensis 

климата (Gural-Sverlova, Gural, 2018). 

Ранее мы уже отмечали (Gural-Sverlova, Gural, 2021a), что средняя частота 

бесполосых раковин у C. hortensis на западе Украины, обычно превышающая 80% 

(табл. 1), превосходит аналогичные показатели в любой части природного ареала 

этого вида (Cameron, 2013, table 6). Это еще более показательно потому, что во 

Львове, например, улитки чаще всего встречаются на участках, хотя бы частично 

затененных деревьями, высокими кустами, домами и проч., в то время как более 

высокие частоты бесполосых, а следовательно и более светлых раковин должны 

быть более типичными для открытых биотопов. Преимущество, которое могут 

получать особи с более светлыми раковинами в условиях более континентального 

климата, уже обсуждалось нами ранее (Gural-Sverlova, Gural, 2021b).  

Согласно закону теплового излучения Кирхгофа, светло окрашенные раковины, 

как и любые другие светло окрашенные поверхности, должны не только медленнее 

нагреваться на солнце, но и медленнее остывать в результате собственного 

теплового излучения (Arnason, Grant, 1976; Sverlova, 2004). Поэтому предполагается, 

что темно окрашенные фенотипы у Cepaea должны иметь селективное 

преимущество в более прохладных, но одновременно относительно стабильных 

климатических условиях: в лесах, на морских побережьях и пр. (Sverlova, 2004). А 

более светлая окраска может предотвращать не только перегрев раковин на солнце, 

но и их слишком быстрое охлаждение при резком снижении температуры 

окружающей среды (Arnason, Grant, 1976). Поэтому улитки со светло окрашенными 



раковинами теоретически могут получать селективное преимущество и при более 

резких температурных колебаниях, характерных для более континентального 

климата. 

При проведенном нами недавно анализе многолетней динамики фенетической 

структуры C. hortensis во Львове (Gural-Sverlova, Gural, 2018) после 10-летнего 

перерыва в 2005-2014 гг. было отмечено статистически достоверное уменьшение 

частоты полосатых раковин на четырех участках из 10. Одновременно в городе 

наблюдалось связанное с глобальным потеплением увеличение среднесуточной 

температуры, суточных колебаний температуры и количества дней с максимальной 

температурой +30oC и более в летний период (Gural-Sverlova, Gural, 2018, табл. 3), 

что привело к еще большему усилению континентальности климата. 

Постепенное уменьшение частоты полосатых раковин может происходить в 

настоящее время и на двух исследованных нами участках во Львовской области, где 

чаще обычного встречаются такие особи (возможно, как случайное проявление 

эффекта основателя). Меньшая доля полосатых раковин среди живых улиток по 

сравнению с собранными на тех же участках пустыми раковинами (табл. 6), 

вероятно,  может свидетельствовать о повышенной смертности улиток с такой 

окраской раковин и/или о том, что в сменяющихся поколениях улиток происходит 

постепенное уменьшение частоты темно окрашенных раковин. Однако для 

подтверждения этого предположения необходимы дальнейшие наблюдения в 

Городке и, особенно, в Пустомытах, где пока не удалось собрать достаточно 

репрезентативную выборку живых улиток (табл. 6). 

Несмотря на  климатическую селекцию, которая может действовать против 

особей C. hortensis с темно-окрашенными раковинами на западе Украины, некоторое 

количество полосатых раковин сохраняется на большинстве участков (табл. 2), даже 

открытых с высоким уровнем инсоляции. Как известно, наличие темных спиральных 

полос на раковинах цепей – рецессивный признак, наследуемый моногенно (Murray, 

1975), что позволяет теоретически рассчитать частоты гомозиготных и 

гетерозиготых особей при отсутствии генетической подразделенности. На участках с 

низкой встречаемостью полосатых улиток не только меньше особей, несущих 

соответсвующий аллель, но и существенно изменяется количественное соотношение 

между его гомозиготными и гетерозиготными носителями (рис. 4). Например, на 

участках, где наблюдается от 5 до 10% полосатых улиток, теоретически около 40-

50% особей являются носителями рецессивного гена, однако он фенотипически 



проявляется только у 10-20% из них (Gural-Sverlova, Gural, 2018). Остальные 80-90% 

носителей представлены гетерозиготами с бесполосой раковиной, 

терморегуляционные свойства которой (Sverlova, 2004) ничем не отличаются от 

таковых у доминантных гомозигот. 

 

Выводы 

В настоящее время на западе Украины (как в наиболее исследованном в этом 

отношении Львове, так и за его пределами) наблюдается значительная однородность 

фенетической структуры у интродуцированной наземной улитки C. hortensis. Это 

определяет относительно низкие значения коэффициента инбридинга, которые 

считаются нехарактерными для относительно недавно колонизированных 

территорий. Наблюдаемая картина обусловлена общностью происхождения 

большинства западноукраинских популяций C. hortensis, образованных потомками 

первичной интродукции этого вида на запад Украины, произошедшей скорее всего 

во второй половине ХХ в. Кроме того, в последние годы на западе Украины начали 

отмечаться особи с иной окраской раковин, свидетельствующие о наличии более 

поздних и независимых интродукций этого вида, связанных с деятельностью 

различных садовых центров. Пока они не оказывают существенного влияния на 

общую картину пространственной изменчивости фенетической структуры 

изученного вида, хотя могут значительно увеличивать фенетическое богатство на 

отдельных, пока еще сильно ограниченных пространственно участках. 
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Табл. 1. Частоты распространенных (обычных) вариантов окраски раковин C. 

hortensis на исследованных участках, в % 

Варианты 

окраски 

Львов-Ia Львов-Ib Львов-IIa Львов-IIb Львов-3 Вне 

Львова 

A-0 M±m 4.9±1.50 4.0±0.86 7.8±1.72 11.2±2.87 5.5±2.53 4.6±1.79 

Min-Max 0–27.0 0.5–12.2 1.0–26.4 0–36.9 0–26.9 0–18.6 

A-b M±m 19.7±4.30 15.8±2.31 15.2±2.66 13.8±2.41 18.2±4.96 21.5±5.69 

Min-Max 0–81.1 3.4–37.8 1.3–39.5 1.9–29.4 3.9–59.3 1.9–68.9 

G-0 M±m 75.4±4.19 80.2±2.41 77.0±2.90 70.1±3.65 76.3±5.19 72.1±5.24 

Min-Max 18.9–94.5 59.5–94.9 54.0–95.9 41.5–98.1 39.8–96.1 31.1–95.3 

Nt 8230 6852 10098 2314 1291 2978 

Ns 457.2 489.4 561.0 178.0 117.4 229.1 

Примечания: M – арифметическое среднее; m – ошибка арифметического среднего; 

Min – минимальное значение; Max – максимальное значение; Nt – общее количество 

экземпляров со всех участков одной группы; Ns – среднее количество экземпляров, 

собранных на одном участке. Остальные обозначения см. в разделе «Материал и 

методы». 

 

Табл. 2. Количество исследованных участков во Львове с разными комбинациями 

окраски раковины у C. hortensis 

Окраска 

раковины 

Старые 

выборки 

(1999-2004) 

Выборки или наблюдения 

Основные 

участки 

(2015-2021) 

Дополнительные 

участки 

(2020-2021) 

Все участки 

(2015-2021) 

Только распространенные (обычные) варианты окраски раковины 

A-0, A-b, Y-0 31 31 66 97 

A-b, Y-0 4 4 56 60 

A-0, Y-0 1 – 14 14 

Only Y-0 – – 6 6 

С желтыми полосатыми и/или розовыми раковинами 

Все комбинации – 3 4 7 

Количество 

участков 

36 38 146 184 



Табл. 3. Известные находки C. hortensis с регионально редкими вариантами окраски 

раковины, сделанные на западе Украины в последние годы 

Локации и координаты N Фенотипы или группы фенотипов 

обычные редкие 

A-0 A-b Y-0 Y-b P-0 P-b B-0 

Львовская обл., 2019-2021 гг. 

Львов, 49°50'06.2"N 24°01'34.6"E 159 14 17 66 30 9* 23* – 

Львов, 49°49'38.7"N 24°02'48.8"E 107 – 10 70 7 16 4 – 

Львов, 49°48'42.3"N 24°01'24.6"E 375 76 15 282 2 – – – 

Там же, дополнительный сбор 

полосатых раковин 

11 – 11 – – – – – 

Львов,  49°50'09.6"N 24°02'29.8"E 20 – – 6** 10 2* 2* – 

Львов, 49°49'47.8"N 24°01'32.2"E SO – + + + – – – 

Львов,  49°49'19.9"N 23°59'59.0"E SO – – + – +* – – 

Львов,  49°49'47.2"N 23°57'50.5"E SO – – + + – – – 

Солонка, 49°44'57.5"N 

23°59'40.5"E 

SO – – + + – + – 

между Львовом и Давыдовым, 

49°45'57.3"N 24°06'29.2"E 

14 – 2 5 6 1 – – 

Подборцы (Підбірці), 

49°50'30.5"N 24°09'04.8"E 

110 4 3 77** 18 1* 4* 3 

Жовква, 50°03'20.8"N 23°58'36.3"E 21 – 1 11 9 – – – 

возле Жовквы, 50°04'30.4"N 

23°59'28.6"E 

SO – – + + – – – 

Закарпатская область, 2015-2018 гг. 

Ужгород, 48°37'28.3"N 

22°17'48.1"E 

24 – – 11 – 13 – – 

Примечания: * – все с темной губой; ** – среди них одна раковина с темной губой; 

SO – единичные наблюдения. Остальные обозначения см. в разделе «Материал и 

методы». 

 



Табл. 4. Проценты фенотипов среди полосатых раковин, независимо от их фонового 

цвета 

Фенотипы Львов-Ia Львов-Ib Львов-IIa Львов-IIb Львов-III Вне Львова 

12345 72.6 72.4 75.9 50.3 78.5 86.2 

(12)345 17.4 17.6 6.8 22.5 13.3 8.8 

1(23)45 2.0 2.4 6.9 7.3 3.0 0.3 

(123)45 3.2 3.0 2.0 5.9 1.7 0.2 

(12)3(45) 2.3 2.3 1.9 5.9 0.9 1.2 

(123)(45) 1.3 0.5 1.2 2.5 0.4 0.3 

123(45) 0.6 1.0 1.8 2.5 0.9 0.7 

(12345) – 0.3 1.1 1.4 0.4 0.1 

1(234)5 <0.1 0.1 0.6 0.3 – 0.1 

1(23)(45) – 0.1 0.7 1.1 – – 

(1234)5 – 0.1 0.1 – – – 

12(34)5 0.1 – – 0.3 – – 

1(2345) – – 0.6 – – – 

12(345) – – – – – 0.1 

12045 0.4 0.1 0.3 – 0.4 1.5 

(12)0(45) <0.1 0.1 – – – – 

(12)045 – 0.1 – – – – 

10345 <0.1 – – – 0.4 0.4 

103(45) – – – – – 0.1 

Все со 

слияниями 

27.0 27.5 23.8 49.7 20.6 11.9 

Nb 2047 1054 2089 356 233 1001 

Частоты слияния пар полос,  

рассчитанные от количества 5-полосых раковин со слившимися полосами 

1-я и 2-я 90.0 86.8 54.9 76.8 81.3 89.8 

2-я и 3-я 24.1 23.6 55.7 37.3 27.1 8.5 

3-я и 4-я 0.5 1.7 10.3 4.0 2.1 2.5 

4-я и 5-я 15.6 15.3 30.6 27.1 12.5 20.3 

Nfb 551 288 497 177 48 118 

Примечания: Nb – общее количество полосатых раковин для группы участков; Nfb – 

то же самое для 5-полосых раковин со слившимися полосами. 



Табл. 5. Изменчивость фенетической структуры C. hortensis 

Группа 

участков 

(количество 

участков) 

Период 

времени 

Коэффициент инбридинга Fst,  

рассчитанный по частотам 

фенотипов аллелей 

полосатые/ 

бесполосые 

белые желтые полосатые/ 

бесполосые 

белые желтые 

Львов-Ia (18) 1999-

2004 

0.198 0.161 0.161 0.137 0.098 0.098 

Львов-Ib (14) 2015-

2021 

0.052 0.047 0.047 0.045 0.041 0.041 

Львов-IIa 

(18) 

1999-

2004 

0.094 0.081 0.081 0.090 0.071 0.071 

Львов-IIb 

(13) 

2017-

2021 

0.090 0.060 0.049 0.085 0.067 0.059 

Львов-III (11) 2019-

2021 

0.165 0.149 0.149 0.121 0.112 0.112 

Львов–все 

(36) 

1999-

2004 

0.154 0.122 0.122 0.116 0.085 0.085 

Львов–все 

(38) 

2015-

2021 

0.101 0.085 0.084 0.081 0.072 0.071 

Львов–часть* 

(11) 

1999-

2004 

0.035 0.033 0.033 0.036 0.024 0.024 

Львов–часть* 

(11) 

2015-

2018 

0.025 0.041 0.041 0.029 0.039 0.039 

Вне Львова 

(13) 

2016-

2021 

0.202 0.187 0.175 0.146 0.141 0.136 

Примечание: * – только для участков, исследованных в оба периода времени. 
 



Табл. 6. Отличия в частотах полосатых среди пустых раковин и живых улиток на 

двух участках с необычно высокой долей полосатых раковин 

Тип выборки Годы N Процент 

полосатых 

Отличие 

Городок, Львовская область 

Пустые 

раковины 

2018-2019 484 72.3  

Живые улитки 2021 112 53.6 t=3.86, p<0.001, 

достоверно 

Пустомыты, Львовская область 

Пустые 

раковины 

2021 156 40.4  

Живые улитки 2021 61 29.5 t=1.49, p>0.1, 

недостоверно 

 



 

 

Рис. 1. Расположение участков во Львове, использованных для количественного 

изучения изменчивости окраски раковин C. hortensis в 1999-2004 гг. (A) и в 2015-

2021 гг. (B). 
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Рис. 2. Количество исследованных участков во Львове с разными частотами 

полосатых, желтых и белых бесполосых раковин. По оси абсцисс цифрами 

обозначены интервалы частот: 0 – отсутствие, 1 – до 10%. 2 – от 11 до 20% и т.д. 

 



 

 

Рис. 3. Расположение всех (основных и дополнительных) участков во Львове, на 

которых в 2015-2021 гг. были зарегистрированы только обычные для запада 

Украины варианты окраски раковин (A) или любые другие варианты окраски (B). 
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Рис. 4 Теоретическое соотношение частот генотипов среди носителей рецессивного 

аллеля (наличие полос) в зависимости от доли полосатых особей на участке. 

 


