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Резюме 
Установленные разными авторами закономерности полиморфизма (различных) видов 

наземных моллюсков (преимущественно из родов Cepaea и Bradybaena) были 
проанализированы с точки зрения термической селекции. Обычную интерпретацию этой 
селекции можно расширить. Более высокие частоты более светлых (темных) фенотипов 
соответствуют не только более теплым (холодным) или солнечным (затененным) 
местообитаниям. Более темные раковины должны, кроме того, иметь преимущество в 
более стабильных условиях внешней среды (леса, побережья и т.д.). Более светлые 
раковины кажутся особенно выгодными у более молодых улиток. Онтогенетические 
изменения окраски раковины, а также межвидовые различия в распределении морф у 
видов рода Cepaea дискутируются также в связи с термической селекцией. 

 
Введение 
Многие виды брюхоногих моллюсков полиморфны относительно окраски раковины, 

которая включает такие признаки, как основной цвет раковины, полосатость и т.д. Много 
дискутировалось о возможных причинах образования и поддержания определенной 
структуры окрасочного полиморфизма в популяциях или колониях наземных моллюсков 
и прежде всего у цепей (род Cepaea). Здесь можно упомянуть только более крупные и 
известные обзоры по этой теме (Cain, 1983; Cameron, 1997; Clarke et al., 1978; Jones et al., 
1977). Многие авторы пытались абсолютизировать или, как минимум, сильно переоценить 
отдельные факторы, обуславливающие полиморфизм, например, случайные 
популяционно-генетические факторы в работах Diver (1939), Lamotte (1951), Schilder & 
Schilder (1957). Этим стохастическим факторам часто противопоставляли визуальную 
селекцию хищниками (Cain & Sheppard, 1950, 1954; Sheppard, 1951; Clarke, 1960, 1962) 
или климатическую селекцию (Arnason & Grant, 1976; Arnold, 1968, 1969; Cameron, 1992; 
Richardson, 1974). Сегодня, однако, ясно, что в природных популяциях полиморфных 
наземных моллюсков должны взаимодействовать многие селективные и неселективные 
факторы (Cook, 1998; Jones et al., 1977; Yablokov, 1987 и др.), чтобы вызвать 
наблюдаемую, часто очень мозаичную картину структуры полиморфизма внутри 
популяции, биотопа или географического района. 

При большом количестве взаимодействующих факторов ясно, что некоторые 
факторы, влияющие на полиморфизм наземных моллюсков, могут остаться недостаточно 
учтенными или недооцененными. Это касается, по мнению автора, также термических 
свойств раковин моллюсков с различной окраской, даже если это находится в кажущемся 
противоречии с наличием многих экспериментальных работ (Heath, 1975; Hoтek, 1993; 
Jones, 1973; Staikou, 1999 и др.), а также обзоров (Cain, 1983; Clarke et al., 1978; Jones et al., 
1977). 

В данной работе делается попытка теоретически объяснить ряд установленных для 
видов и популяций наземных моллюсков закономерностей полиморфизма, исходя из 
физических оснований. Это не означает непризнание или недооценку других селективных 
и неселективных (стохастических) факторов. Работа должна только показать, что роль 
физических процессов в полиморфизме моллюсков может быть значимее, сложнее и 



разностороннее, чем это трактовалось до сих пор. Даже если в некоторых частях работы 
термические свойства раковин моллюсков кажутся рассматриваемыми как единственный 
влияющий на полиморфизм фактор, это базируется больше на стремлении, подчеркнуть 
важность именно этого фактора и подвергнуть критике его возможную недооценку рядом 
авторов. Работа должна показать также некоторые еще не разрешенные проблемы и 
перспективы дальнейших исследований в этой области и сделать таким образом 
теоретический вклад в проблему окрасочного полиморфизма у наземных моллюсков. 

 
Материал и методика 
Данная работа имеет преимущественно теоретический и дискуссионный характер и 

основывается на общих физических закономерностях (Heyer, 1977; Landsberg, 1986), а 
также многочисленных литературных данных об окрасочном полиморфизме наземных 
моллюсков. Большинство цитируемых работ посвящено следующим видам: Cepaea 
nemoralis, C.hortensis, C.vindobonensis, Bradybaena fruticum. Сюда относятся также 
собственные публикации автора о полиморфизме интродуцированных колоний C.hortensis 
во Львове, Западная Украина (Sverlova, 2001, 2002). В работе не преследуется цель 
сделать обзор всех публикаций по теме полиморфизма наземных моллюсков или хотя бы 
относительно климатической или термической селекции у этих животных. Упоминаются 
преимущественно только те данные, которые являются необходимыми или особенно 
наглядными для обоснования теоретических положений. 

Для иллюстраций (рис.1, 2, табл.1) использованы также некоторые неопубликованные 
данные автора. Табл.1 показывает частоту встречаемости слияний полос на раковинах 153 
половозрелых особей C.hortensis из одного паркового массива во Львове (Западная 
Украина). Животные были собраны в августе 2002 г. в биотопе с преобладанием 
кустарников и высоких травянистых растений (максимальная степень затененности 
деревьями – до 50%). Слияния полос были зарегистрированы на 4 участках раковины: 
возле устья, за 45, 90 и 360 град. перед устьям. У двух раковин со слившимися полосами 
из этой пробы была измерена относительная ширина темных и светлых интервалов на тех 
же участках и показана на рис.1. Для рис.2 была использована выборка C.nemoralis из 
Гданська (север Польши). 216 половозрелых животных были собраны в июле 1999 г. 
вдоль улицы. Они населяли преимущественно кустарники при максимальной степени 
затененности деревьями около 25%). 

 
Полиморфные признаки раковины в регуляции теплового и водного баланса у 

наземных моллюсков 
Регуляцию теплового и водного баланса у наземных моллюсков можно представить, в 

целом, как компромисс. Животные должны, с одной стороны, достичь оптимальной для 
их метаболизма температуры тела, с другой стороны, избежать перегрева и связанного с 
этим высыхания. При низкой влажности воздуха даже оптимальная температура тела 
может быть опасной из-за усиления испарения. Далее рассматриваются как 
отрицательные (явления) не только опасные для жизни перегрев или высыхание (Bantock, 
1980; Richardson, 1974), но и возможное замедление роста или задержка размножения 
рядом со снижением общей жизнеспособности или плодовитости (Wolda, 1967), (все это) 
имеет значение для селекции. Рядом с физиологическими и поведенческими 
приспособлениями (Jaremovic & Rollo, 1979), физические свойства раковины должны 
играть главную роль в регуляции теплового обмена между улиткой и окружающей ее 
средой. В эти физические свойства должны вносить (свой) вклад различные 
конхологические признаки (окраска, размер, форма раковины, толщина стенок раковины, 
скульптура поверхности и т.д.). 

В теплообмене между раковиной моллюска и внешней средой задействованы 
различные физические процессы. Для теплопроводности окраска раковины или тела не 
имеет значения. При переносе тепла излучением более темные раковины, как и другие 



темные поверхности, адсорбируют, однако, больше энергии. Собственное излучение 
более темной раковины должно, согласно обобщенной формулировке закона Кирхоффа 
(Landsberg, 1986), также быть больше. Таким образом, более темные фенотипы должны 
при постоянно присутствующих в окружающей их среде колебаниях температуры, с 
одной стороны, несколько быстрее нагреваться, с другой стороны, несколько быстрее 
остывать, чем улитки с более светлыми раковинами. 

Эти отличия должны увеличиваться с увеличением интенсивности излучения и 
вызывать максимальную и наиболее легко регистрируемую (Staikou, 1999) разницу 
температуры между темной и светлой раковиной при прямом солнечной излучении. 
Большинство экспериментальных работ (Heath, 1975; Jones, 1973), а также обзоров (Cain, 
1983; Clarke et al., 1978; Jones et al., 1977) рассматривали только этот случай. Солнечное 
излучение заменяли иногда лампой (Boettger, 1954; Hoтek, 1993). Сказанное выше 
приводит к 2 важным недоразумениям. Во-первых, признается значение окраски 
раковины для терморегуляции только в открытых биотопах. (Многие крупные виды 
наземных моллюсков и среди них виды рода Cepaea населяют, однако, даже в лесных 
биотопах часто более светлые насаждения, опушки леса и т.д., где прямое солнечное 
излучение временами может иметь значение). Как основная составляющая природной 
селекции в затененных биотопах рассматриваются в таком случае визуально 
ориентирующиеся хищники. Таким образом, это может обуславливать определенную 
переоценку роли визуальной селекции. 

Во-вторых, ожидаемые результаты климатической селекции у полиморфных видов 
наземных моллюсков трактуются часто не совсем корректно. Согласно этим воззрениям, 
более темные (полосатые и особенно со слившимися полосами в противоположность к 
бесполосым, розовые и коричневые в противоположность к желтым) раковины должны 
иметь преимущество в более холодных частях ареала, как и в более холодных биотопах 
(Bantock, 1980; Clarke et al., 1978). Северные маргинальные (краевые) популяции 
C.hortensis в Исландии (Arnason & Grant, 1976; Bengtson, 1976, 1979; Owen & Bengtson, 
1972), Финляндии (Valovirta & Halkka, 1976), России (Alexandrov & Sergievski, 1980; 
Sergievski, 1981), действительно, демонстрируют отчетливое доминирование улиток с 
полосатыми раковинами. Для Исландии характерна также относительно высокая частота 
раковин со слившимися полосами. Кажущееся противоречие с теорией климатической 
селекции демонстрируют, однако, следующие наблюдения. В целом низкая частота 
бесполосых особей C.hortensis в Исландии несколько возрастает не в более теплых, а в 
более холодных местообитаниях (Arnason & Grant, 1976). Улитки с бесполосыми 
раковинами доминируют в северно-норвежских популяциях этого вида (Rost, 1952), 
которые, кажется, обитают в наиболее неблагоприятных климатических условиях. В 
Silbury Hill, Англия (Wall et al., 1980) наиболее высокие частоты раковин со слившимися 
полосами зарегистрированы в колониях C.hortensis, населявших наиболее облучаемую 
солнцем южную сторону вершины холма. Другие похожие факты и кажущиеся 
противоречия хорошо описаны в обзоре Clarke et al. (1978). 

Недоразумение можно свести, однако, к односторонней оценке физического значения 
окраски раковины (см. выше). При учете всех видимых и инфракрасных излучений 
(включая рассеянное солнечное излучение в затененных биотопах, исходящее от почвы 
тепловое излучение и собственное излучение раковины) можно, напротив, предвидеть, 
что более светлые раковины должны иметь преимущество не только в экстремально 
жарких или сухих, но также в экстремально холодных для вида условиях окружающей 
среды (Arnason & Grant, 1976; Arnold, 1968, 1969; Cameron, 1992; Lamotte, 1959). Более 
темные фенотипы могут, наоборот, быть благоприятными в умеренно прохладных, но 
относительно стабильных климатических условиях, например, на морском побережье или 
в лесу (Kostin & Pokrovskaya, 1953). Они, однако, чувствительнее к резкому снижению 
внешней температуры, например, ночью (Arnason & Grant, 1976). Более темные улитки 



могут при этом, возможно, не только быстрее переходить в неактивное состояние, но и 
иметь меньше времени, чтобы достичь подходящего укрытия. 

Суточные колебания температуры раковины и температуры тела должны быть, в 
общем, лучше выражены у более темных морф. Это, вероятно, может сокращать период, 
когда улитка имеет оптимальную для ее метаболизма температуру. Бóльшие колебания 
температуры тела могут, очевидно, быть неблагоприятными также для общей 
жизнеспособности. Более светлые фенотипы имеют поэтому преимущество в биотопах 
или областях с бóльшими колебаниями температуры, а также влажности. Они, 
действительно, доминируют в открытых биотопах (Clarke, 1960; Ramos, 1984; Schnetter, 
1950 и др.). Это должно быть справедливым и для областей с бóльшей 
континентальностью климата. Интродуцированные колонии во Львове (Западная 
Украина), живущие восточнее границы природного ареала вида, демонстрируют чаще 
всего хорошо выраженное доминирование бесполосых раковин (Sverlova, 2001, 2002), не 
характерное, в общем, для Средней Европы (Schilder & Schilder, 1957). 

Городской климат, в целом, теплее климата в окрестностях города. Однако наиболее 
характерным для него является ослабление ночного температурного минимума и, 
соответственно, меньшая суточная амплитуда температуры (Heyer, 1977). Schilder & 
Schilder (1957) показали на большом материале Cepaea, что раковины C.hortensis и 
C.nemoralis со слившимися полосами статистически достоверно чаще встречаются в 
населенных пунктах и в их непосредственных окрестностях. Это справедливо также для 
городских популяций C.vindobonensis во Львове, Западная Украина (неопубликованные 
данные автора) и в Николаеве, Южная Украина (устное сообщение к.б.н. 
С.С.Крамаренко). 

Далее используется чаще всего термин «термическая селекция» вместо 
«климатическая селекция». Это должно прежде всего подчеркнуть, что именно 
термические особенности раковин моллюсков, вызванные полиморфной окраской, 
рассматриваются как основа такой селекции. Климатическая или микроклиматическая 
селекция может воздействовать также на другие свойства, не связанные непосредственно 
с окраской раковин, например, на физиологические свойства (Abdel-Rehim, 1984; 
Khokhutkin, 1997; Steigen, 1979) или поведенческие реакции (Kavaliers, 1992; Wolda, 1965) 
разных морф. Они, однако, также позволяют иногда интерпретировать себя как 
приспособления, которые могли эволюционировать в связи с термическими свойствами 
раковин определенных фенотипов. Интенсивность метаболизма бесполосых улиток 
сильнее зависит от температуры (Khokhutkin, 1997; Steigen, 1979), в то время как 
колебания температуры тела у этой морфы должны быть выражены слабее (см. выше). 
Это, вероятно, может частично компенсировать более слабое поглощение энергии 
излучений. Другие отличия, например, в поведенческой терморегуляции (Kavaliers, 1992), 
способствуют выбору наиболее подходящих для этой морфы микроклиматических 
условий внутри биотопа. При различном поведении двух морф (Burla & Costeli, 1993; 
Chang, 1991; Livshits, 1981; Sedlmair, 1956) часто, однако, трудно решить, обусловлены ли 
эти отличия напрямую окраской раковины или только генетически сцеплено с этой 
окраской. Возможно, это можно было бы частично проверить с помощью искусственно 
окрашенных раковин (Tilling, 1983). Искусственное окрашивание поверхности раковины 
должно, однако, не полностью соответствовать природной окраске раковины. 

Результаты лабораторных экспериментов с наземными моллюсками часто трудно 
оценить, поскольку на них влияет не один фактор. Простая замена солнечного излучения 
лампой (Boettger, 1954; Hoňek, 1993) уже упоминалась выше. Согласно опытам на 
устойчивость (Resistenzversuche) Sedlmair (1956) и опыту № 3 Boettger (1954) более 
светлые фенотипы Cepaea не показали более высокой устойчивости относительно 
высокой температуры и высыхания, которую нельзя было бы свести к термическим 
свойствам их раковин. В термостате (Boettger, 1954) все улитки и их раковины имеют 
одинаковую температуру независимо от окраски последних. На исследованный в 



лаборатории температурный преферендум разных морф Cepaea (Bergstrom & Whelan, 
1988; Sedlmair, 1956) могли, однако, влиять различные факторы (см. выше), среди них 
также теплопроводность через подошву ноги. Более четкие и однозначные результаты 
были получены, однако, Sedlmair (1956), относительный вклад теплового излучения 
должен был быть в этом случае (при большей разнице температур на концах 
«температурного органа» и более коротком времени эксперимента) также больше. 

Роль полиморфной окраски раковин в регуляции теплового и водного баланса у 
наземных моллюсков следует более точно оценивать в функциональной связи с другими 
конхологическими признаками. Сюда относится толщина (стенок) раковины (Gebhardt-
Dunkel, 1953, Machin, 1967), ее размер и, очень вероятно, также ее форма. У активной 
улитки, очевидно, может иметь значение также окраска тела, изменчивая у многих видов 
наземных моллюсков (Burke, 1989; Vater, 1965). Возможное влияние толщины (стенок) 
раковины и ее размера будет коротко рассмотрено в следующем разделе, поскольку 
максимальные отличия относительно этих параметров наблюдаются именно в онтогенезе. 
Некоторые литературные данные (Burla & Stahel, 1983), а также предварительные 
результаты собственных исследований на C.hortensis позволяют, однако, предполагать 
функциональное взаимодействие окраски и размеров раковины при формировании ее 
терморегуляторных свойств также у половозрелых особей. 

 
Окраска раковины в онтогенезе 
Потемнение окраски раковины происходит у полиморфных видов наземных 

моллюсков двумя путями: через потемнение фоновой окраски и через наличие темных 
полос (реже пятен), их расширение (Rotarides, 1926; Schilder & Schilder, 1935), а также 
слияние. У половозрелых улиток желтая раковина с 5 широкими, слившимися между 
собою полосами напоминает, например, по степени темноты (Dunkelheitsgrad) бесполосую 
коричневую раковину (Clarke, 1960). Оба варианта могут быть, однако, в онтогенезе не 
равноценными для термической селекции. У видов (рода) Cepaea все особи вылупляются 
из яйца с бесполосой раковиной. Полосы на раковине появляются только позднее и чаще 
всего в определенной последовательности (Andreassen, 1978; Lang, 1904; Sverlova, 2002). 
Появляющиеся полосы сначала очень узкие, их общая ширина занимает только 
небольшую часть соответствующего оборота раковины. Абсолютная и относительная 
ширина полос постепенно увеличивается у растущей раковины (рис.1). Вносящие 
существенный вклад в потемнение раковины слияния полос появляются также с 
определенной стадии образования раковины (Boettger, 1950; Lang, 1904). Это стадия 
существенно различается у разных раковин и даже у разных полос на одной раковине 
(табл.1, рис. 1). 

Таким образом, степень темноты полосатой раковины постепенно увеличивается в 
онтогенезе. Это наиболее выражено у раковин со слившимися полосами и позволяет 
интерпретировать себя как одно из важнейших приспособлений полиморфных видов 
наземных моллюсков к термической селекции. Более молодые улитки должны быть 
чувствительнее к перегреву и особенно к связанному с ним высыханию, поскольку более 
тонкие раковины еще не обеспечивают надежной защиты от испарения. Таким образом, 
для них может быть важнее защитить себя от возможного высыхания, чем абсорбировать 
дополнительное количество тепла. У растущей улитки соотношение поверхность/объем 
уменьшается. Старшие и особенно взрослые животные могут поэтому нуждаться в 
относительно большем количестве внешней тепловой энергии для достижения 
оптимальной температуры тела. Более темная фоновая окраска раковины вызывает, 
напротив, равное потемнение раковины на всех стадиях развития. Она требует поэтому 
специфических микроклиматических условий (см. выше), присутствующих, например, в 
лесных биотопах. 

Ряд наблюдений, проведенных в популяциях B.fruticum в России, позволяет 
подтвердить эти теоретические предположения. Доля полосатых и коричневых раковин 



часто увеличивается у старших улиток (Makeeva, 1988, 1989; Snegin, 1999). Одинаковые 
тенденции наблюдаются, кроме того, в биотопах с разной степенью затененности. Таким 
образом, более светлые раковины, как кажется, оказываются предпочтительнее для более 
молодых улиток также относительно независимо от условий окружающей среды. 
Природная селекция у старших животных должна быть направлена противоположно, 
чтобы поддерживать относительную многолетнюю стабильность в распределении морф 
внутри целой популяции или колонии (Khokhutkin, 1997; Makeeva & Pakhorukova, 2000; 
Zeifert, 1985). 

У некоторых степных или пустынных видов раковины ювенильных улиток выглядят 
темнее. Это вызвано, однако, принципиально другими причинами: бóльшим содержанием 
карбоната кальция в раковинах половозрелых животных (Ward & Slotow, 1997), 
выцветанием сильно экспонированных раковин или просвечиванием темной мантии через 
более тонкую раковину (Khokhutkin, 1997). Ювенильные особи ксерофильных видов 
могут частично компенсировать это скрытым образом жизни (Khokhutkin, 1997). 

 
Термическая селекция как альтернатива визуальной селекции 
Теория визуальной селекции у полиморфных видов наземных моллюсков (Cain & 

Sheppard, 1950, 1954; Cameron, 1997; Clarke, 1960, 1962) приписывает особое значение 
криптическим свойствам окраски раковин. Чем ближе окраска раковин к фону биотопа, 
тем лучше должны быть защищены улитки от птиц или других визуально 
ориентирующихся хищников. 

Действенность этой формы селекции доказывают прямым и косвенным способом. 
Прямым доказательством при этом должны служить наблюдаемые отличия в 
распределении морф среди живых и съеденных улиток (Cain & Sheppard, 1950; Sheppard, 
1951). Последних подсчитывают часто по остаткам раковин, оставшимся возле так 
называемых «наковален» дроздов. Важнейшими методологическими трудностями таких 
исследований являются слишком большая площадь отлова (Clarke et al., 1978; Schilder & 
Schilder, 1957), не всегда визуальная ориентация хищников (Bengtson et al., 1976; Boettger, 
1931), а также незначительное общее количество найденных остатков раковин (Schilder & 
Schilder, 1957). Кроме того, существенное уничтожение птицами вообще не 
зарегистрировано во многих популяциях Cepaea (Bengtson et al., 1976; Mazon et al., 1989, 
1990; Owen & Bengtson, 1972; Ramos, 1984 и др.). 

Визуальная селекция может быть доказана поэтому во многих случаях только 
косвенно. При этом сравнивают окраску раковин доминирующих фенотипов с типом 
биотопа (Clarke, 1960, 1962) и с оптическими свойствами его фона. Однако всегда 
имеются некоторые несоответствия в отдельных местообитаниях (Cameron & Pannett, 
1985; Clarke, 1960), а также внутри больших пространст (территорий) (Murray, 1966). 
Кроме того, маскировочный эффект у многих фенотипов Cepaea не может быть особенно 
действенным, что особенно заметно при сравнении с другими видами животных 
(Cameron, 1977; Clarke, 1962). Сторонники теории визуальной селекции не учитывают 
никаких изменений окраски раковины в онтогенезе (см. предыдущую главу). Образование 
желтой раковины с 5 слившимися между собой полосами (Clarke, 1960) проходит, однако, 
как минимум через три визуально неравнозначные стадии: 1) без полос, т.е. однотонно 
светлая; 2) относительно узкие не слившиеся полосы, т.е. полосатая (раковина); 3) 
широкие слившиеся полосы, т.е., за исключением более светлой верхушки раковины и 
желтого поля вокруг пупка, почти полностью однотонно темная. Возможная визуальная 
селекция в этом случае должна была бы быть противоположно направленной на разных 
стадиях развития. 

Таким образом, визуальная селекция хищниками не всегда может быть достоверно 
доказана или хотя бы не всегда настолько действенна, чтобы рассматривать ее как 
основную составляющую природной селекции. Даже установленные корреляции с типами 
биотопов (Cain & Sheppard, 1950, 1954; Clarke, 1960, 1962) можно объяснить как 



визуальными, так и термическими особенностями раковин моллюсков. Желтые раковины 
у C.nemoralis (Cain & Currey, 1963) и желтые бесполосые у C.hortensis (Clarke, 1960) по 
теории визуальной селекции должны быть предпочтительнее на зеленом фоне, т.е. в 
густом травяном ярусе. Это, однако, характерно для открытых биотопов и светлых 
(редких) лесов, где более светлые раковины должны иметь преимущество также из-за их 
термических свойств. 

Кусты, (живые) изгороди, а также «грубые травы» (“rough herbage”) образуют, 
согласно теории визуальной селекции, гетерогенный фон, который должен быть особенно 
эффективным для маскировки раковин моллюсков с не слившимися между собою 
полосами. Термическая селекция, возможно, позволяет объяснить это иначе. Обитающие 
в кустах улитки должны быть лучше защищены от прямого солнечного излучения, а 
также от возможных колебаний микроклиматических условий, чем в других открытых или 
частично затененных биотопах. Эта защита, однако, не настолько совершенна, чтобы 
допустить доминирование очень темных морф, например, раковин со слившимися 
полосами у половозрелых улиток или раковин с более темной фоновой окраской у 
молодых животных. Постепенное увеличение степени темноты раковины (см. 
предыдущую главу) может в этом случае быть оптимальным. 

В лесных биотопах улитки с более темными (розовыми, коричневыми, со слившимися 
полосами) и относительно однотонными (бесполосыми, «эффективно бесполосыми», со 
слившимися полосами) раковинами встречаются чаще (Cain & Sheppard, 1950; Cain & 
Currey, 1963; Clarke, 1960). Согласно теории визуальной селекции, они должны 
обеспечивать более высокую степень маскировки на голой почве, листовой подстилке или 
стволах деревьев. Леса создают, однако, относительно стабильный, прохладный и 
влажный микроклимат (Heyer, 1977; Kostin & Pokrovskaya, 1953), который должен бы 
благоприятствовать улиткам с более темными раковинами на всех стадиях развития и без 
их селективного уничтожения хищниками. Но более высокие частоты розовых и 
коричневых раковин могут, возможно, вызывать увеличение количества бесполосых и 
«эффективно бесполосых» особей, чтобы воспрепятствовать образованию слишком 
темных раковин. Связь между фоновым цветом раковины и количеством полос у 
C.nemoralis демонстрирует рис.2. Речь идет, естественно, о возникшей в процессе 
эволюции или микроэволюции генетической сцепленности двух окрасочных признаков 
(Clarke et al., 1978). 

Эволюционно все «эффективно бесполосые» фенотипы у цепей должны были бы быть 
первично более связанными с сильно экспонированными биотопами. Возможное 
адаптивное значение присутствия трех нижних полос при отсутствии двух верхних, 
характерного для C.nemoralis и менее для C.hortensis (Lamotte & Guerrucci, 1970; Schilder 
& Schilder, 1957), можно аргументировать достаточно убедительно только с точки зрения 
термической селекции. Такая окраска должна, очевидно, обеспечивать более быстрое 
охлаждение раковины, если (когда) ее верхняя бесполосая часть облучена солнцем. При 
ночной или сумеречной активности эта морфа, наоборот, должна бы быть чувствительнее 
к идущему от земли тепловому излучению, чем бесполосая или с одной средней полосой. 
Фенотип с 3 нижними полосами походит в этом отношении на многие ксерофильные 
виды, например, Xerolenta obvia [в отечественных изданиях – Helicella candicans]. 

Сходные различия в структуре полиморфизма можно наблюдать не только в 
различных типах биотопов, но и в разных частях ареала (т.е. при разном макроклимате). 
Murray (1966), например, исследовал полиморфизм C.nemoralis на группе маленьких 
островов юго-западнее British mainland и выявил при этом высокие частоты «эффективно 
бесполосых» и розовых раковин в открытых биотопах. Это соответствует, однако, лесным 
биотопам в окрестностях Оксфорда (Murray, 1966, рис.1, 2). Обе группы местонахождений 
не очень далеко географически удалены друг от друга, но более сильное морское влияние 
должно обуславливать несколько более прохладные, влажные и стабильные 



климатические условия на маленьких островах, которые можно сравнить с таковыми в 
лесных биотопах внутри British mainland. 

 
Термическая селекция и структура полиморфизма различных видов (рода) 

Cepaea 
C.nemoralis и C.hortensis демонстрируют в целом гомологичный полиморфизм 

окраски раковины. Но относительная частота встречаемости отдельных наследственных 
качественных признаков (фенов) и их комбинаций (фенотипов) отличается существенно 
как в одном типе биотопов (Clarke, 1960), так и в пределах целых видов (Clarke, 1962; 
Clessin, 1884; Schilder & Schilder, 1957). У C.nemoralis чаще встречаются раковины с более 
темной фоновой окраской (розовая, коричневая), а также с отсутствием отдельных полос. 
Последнее особенно справедливо для 2 верхних полос и приводит к образованию так 
называемых «эффективно бесполосых» фенотипов. 

В большинстве работ эти внутривидовые отличия исследуются и интерпретируются 
исключительно с точки зрения селекции в смешанных колониях или популяциях (Arthur, 
1978; Bantock et al., 1976; Carter, 1967; Clarke, 1962; Mazon et al., 1989), т.е. при взаимном 
влиянии обоих видов, а также их полиморфизмов (через апостатическую селекцию, 
конкуренцию и т.д.). Однако такое взаимное влияние могло бы играть в эволюции видов 
(рода) Cepaea только второстепенную роль, так как, по мнению ряда авторов (Boettger, 
1926; Schilder & Schilder, 1955; Taylor, 1914) C.nemoralis и C.hortensis происходят из 
разных частей Европы. Даже в местностях, где встречаются сейчас оба вида, смешанные 
колонии относительно редки (Cain, 1983), кроме того, они демонстрируют чаще всего 
отчетливое доминирование одного вида (Schilder & Schilder, 1953, 1955). В качестве 
другой потенциальной причины межвидовых различий в структуре полиморфизма 
упоминались некоторые точно не определенные и, вероятнее всего, только косвенно 
связанные с окраской раковины факторы (Cain & Sheppard, 1954; Clarke, 1962), например, 
несходные физиологические свойства одинаковых фенотипов у C.nemoralis и C.hortensis. 

Можно, однако, предположить, что сегодняшняя структура полиморфизма обоих 
видов Cepaea должна отображать особенности их эволюционной истории. Существенное 
совпадение современных ареалов этих видов можно объяснить, очевидно, более поздними 
миграциями или заносами (Boettger, 1926; Schilder & Schilder, 1955). C.nemoralis, согласно 
этим представлениям, происходит из Западной Европы (приблизительно с территории 
современной Франции), в то время как C.hortensis является исходно среднеевропейским 
видом. C.nemoralis является, соответственно, более теплолюбивым видом по сравнению с 
C.hortensis (Cameron, 1970). Красные и коричневые морфы могли быть менее 
приспособленными во время эволюции в более холодном и континентальном климате 
Средней Европы из-за их термических свойств (см. выше). Они действительно 
встречаются сейчас относительно редко в популяциях C.hortensis (Schilder & Schilder, 
1957). Более частая встречаемость фенотипов с отсутствием отдельных полос могла бы 
быть связана у C.nemoralis с более высокой частотой розовых и коричневых раковин (см. 
выше). Доминирование «эффективно бесполосых» морф среди фенотипов с 
редуцированных количеством полос (рис.3) лучше выражено у C.nemoralis. Это может, 
вероятно, свидетельствовать об эволюции при бульшей инсоляции (Taylor, 1914). 
C.nemoralis, действительно, лучше приспособлена к жизни в открытых местообитаниях 
(Boettger, 1950; Cameron et al., 1980; Schilder & Schilder, 1955). 

Сказанное выше можно, вероятно, подтвердить другим способом. Популяции 
C.hortensis во Франции демонстрируют более высокие частоты раковин с более темной 
фоновой окраской (Schilder & Schilder, 1957) и с редуцированным количеством полос 
(Lamotte & Guerrucci, 1970), чем это характерно для среднеевропейских популяций 
(Schilder & Schilder, 1957). Распространение среднеевропейского вида C.hortensis в 
Западную Европу привело, таким образом, к бóльшему сходству структуры его 
полиморфизма с исходно западноевропейским видом C.nemoralis (рис.3). 



C.vindobonensis должен быть филогенетически более удален от C.nemoralis и 
C.hortensis. Об этом свидетельствует структура полиморфизма (Schilder & Schilder, 1957), 
анатомические признаки (Schileyko, 1978) и даже другое количество хромосом (Rainer, 
1967). В то время как два других видах эвриойкны и могут заселять различные биотопы от 
песчаных дюн до буковых лесов, C.vindobonensis можно охарактеризовать как 
ксерофильный или степной вид (Alexandrowicz, 1987; Schilder & Schilder, 1953). Слабо 
выраженный по сравнению с другими видами Cepaea полиморфизм окраски раковины 
(Rotarides, 1926; Schilder & Schilder, 1957) соответствует, таким образом, меньшей 
экологической нише C.vindobonensis. Но сильно выраженное доминирование морфы с 5 
неслившимися между собой полосами в различных популяциях или частях ареала (Honek, 
1995; Rotarides, 1926; Schilder & Schilder, 1957; Urbanski, 1933) не обязательно связано с 
условиями окружающей среды. Пятиполосую раковину без слияний полос следует 
рассматривать как исходную форму у видов (рода) Cepaea (Clessin, 1884; Schilder & 
Schilder, 1957; Taylor, 1914). Это справедливо и для более светлой фоновой окраски 
раковины: беловатая у C.vindobonensis, от белой до желтой у C.hortensis и C.nemoralis. 
Потемнение раковины происходит у C.vindobonensis почти исключительно за счет 
расширения и слияния полос, что можно интерпретировать как возможное 
приспособление к нестабильным микроклиматическим условиям в ксеротермных 
местообитаниях (см. выше). 

 
Взаимодействие термической селекции и других факторов 
Количественное распределение морф внутри колонии или популяции должно быть 

вызвано многими (несколькими) взаимодействующими факторами селективной и 
стохастической природы (Jones et al., 1977; Yablokov, 1987 и др.). Но относительный вклад 
каждого фактора в это взаимодействие сильно колеблется в каждом отдельном случае 
(Cameron et al., 1980; Yablokov, 1987), поэтому его трудно оценить отдельно. Выше было 
показано, что термическая и визуальная селекция могли бы в ряде случаев вызывать 
сходное распределение морф. Это могло бы быть справедливым и для термической 
селекции и стохастических популяционно-генетических факторов. Об этом 
свидетельствует дальнейший анализ окрасочного полиморфизма C.hortensis на западе 
Украины (подготовлено к печати). 

Случайные популяционно-генетические факторы и прежде всего эффект основателя 
должны поставлять материал для природной селекции (Yablokov, 1987). Недооценка 
термической селекции и поэтому всех селективных воздействий в противоположность к 
стохастическим факторам в ряде случаев может быть вызвана следующими недостатками 
методики исследований: 

1) исследование окраски раковины отдельно от других признаков раковины; 
2) исследование полиморфизма окраски раковины отдельно от количественной 

изменчивости этой окраски (ширина полос, интенсивность фоновой окраски и 
т.д.); 

3) группировка термически и частично визуально неравнозначных фенотипов по 
отдельным полиморфным признакам (например, «желтые», «бесполосые», 
«эффективно бесполосые»). 

 
Таким образом, на основании общих физических закономерностей, а также 

многочисленных литературных и собственных данных об окрасочном полиморфизме 
наземных моллюсков было показано, что обычная (принятая) интерпретация роли 
термической, или климатической селекции может быть расширена. С этой точки зрения 
можно теоретически обосновать многие установленные разными авторами и для разных 
видов наземных моллюсков особенности распределения морф внутри отдельных биотопов 
или бóльших территорий, колоний или видов. Итак, термические свойства раковин 
моллюсков с полиморфной окраской могут, очевидно, играть бóльшую роль во 



взаимодействии различных факторов, влияющих на полиморфизм, чем это 
предполагалось до сих пор. 
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Табл. 1. Встречаемость слияния полос на раковинах взрослых особей C.hortensis во 

Львове, Украина (в целом 153 раковины). [Различие рассчитано от распределения морф на 
предыдущем месте последнего оборота раковины]. 

 
Количество слияний полос 
Расстояние от устья раковины 
Различие 
Вероятность 
 
Рис. 1. Относительная ширина светлых и темных участков на 2 раковинах C.hortensis 

изо Львова, Западная Украина, измеренная за 360 (А), 90 (В) и 45 (С) град. перед устьем и 
возле устья (D) и показанная от шва (сверху) до пупка (внизу). В скобках стоит общая 
доля темных участков (полос, слияний полос), %. 

 
Рис. 2. Связь между фоновой окраской раковины и количеством полос в популяции 

C.nemoralis из Гданська, Польша. В скобках стоит частота раковин с определенной 
фоновой окраской, (рассчитанная) от всех особей. 

 
бесполосые 
1 полоса 
от 2 до 5 полос 
 
Рис. 3. Относительная частота отсутствия отдельных полос на раковинах с 

редуцированным количеством полос (Германия по Schilder & Schilder, 1957, Франция по 
Lamotte & Guerrucci, 1970). Цифры от 1 до 5 означают полосы, пронумерованные от 
верхушки раковины к пупку. В скобках стоит частота раковин с редуцированным 
количеством полос среди полосатых раковин. 
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