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Landschnecken-Farbpolymorphismus aus physikalischen
Griinden (Gastropoda: Pulmonata: Stylommatophora)
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Abstract. Colour polymorphism of land snails on the physical grounds. — The regularity of the
land snail polymorphism (especially of Cepaea and Bradybaena species), established by various
authors, were analysed from the standpoint of thermal selection. Accepted interpretation of this
selection may be expanded. The higher frequencies of lighter (darker) phenotypes correspond not
only to warmer (colder) or sunny (shaded) habitats. More stable conditions of environment (woods,
coastal areas etc.) might be favourable for darker shells. Lighter shells appears to be the particular
advantageous for younger snails. Ontogenetic changing of the shell colour and interspecific dis-
tinction in morph distribution of Cepaea species are discussed also in connection with thermal
selection.

Kurzfassung. Die von verschiedenen Autoren festgestellten GesetzméBigkeiten des Polymorphis-
mus von Landschneckenarten (liberwiegend aus den Gattungen Cepaea und Bradybaena) wurden
vom Standpunkt einer thermischen Selektion aus analysiert. Die iibliche Interpretation dieser
Selektion ldsst sich erweitern. Hohere Frequenzen von helleren (dunkleren) Phénotypen
entsprechen nicht nur wirmeren (kilteren) oder sonnigen (schattigen) Habitaten. Dunklere Schalen
sollten auBerdem unter stabileren Umweltbedingungen (Wilder, Kiistengebiete etc.) begiinstigt
sein. Hellere Schalen scheinen bei jiingeren Schnecken besonders vorteilhaft zu sein. Die onto-
genetischen Anderungen der Schalenfirbung sowie die interspezifischen Unterschiede der
Morphenverteilung bei Cepaea-Arten werden auch in einem Zusammenhang mit der thermischen
Selektion diskutiert.
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Einleitung

Mehrere Schneckenarten sind polymorph nach der Schalenfarbung, die solche Merkmale wie
Schalengrundfarbe, Banderung etc. einschliefit. Es wurde viel tiber eventuelle Ursachen der
Bildung bzw. Aufrechterhaltung einer bestimmten Struktur des Farbpolymorphismus in den
Populationen bzw. Kolonien von Landschnecken und vor allem bei Binderschnecken
(Gattung Cepaea) diskutiert. Man darf hier nur einige groBere und bekanntere Ubersichten zu
diesem Thema erwihnen (CAIN 1983; CAMERON 1997; CLARKE et al. 1978; JONES et al. 1977).
Manche Autoren versuchten, die einzelnen den Polymorphismus beeinflussenden Faktoren zu
absolutisieren oder wenigstens stark zu iiberschitzen, z. B. zufillige populationsgenetische
Faktoren in den Arbeiten von DIVER (1939), LAMOTTE (1951), SCHILDER & SCHILDER (1957).
Diesen stochastischen Faktoren wurden oft visuelle Selektion durch Feinde (CAIN &
SHEPPARD 1950, 1954; SHEPPARD 1951; CLARKE 1960, 1962) oder eine klimatische Selektion
(ARNASON & GRANT 1976; ARNOLD 1968, 1969; CAMERON 1992; RICHARDSON 1974)
gegeniiberstellt. Heute ist aber klar, dass mehrere selektive und nichtselektive Faktoren in den
natiirlichen Populationen von polymorphen Landschnecken zusammenwirken miissen (Cook
1998; JONEs et al. 1977; YABLOKOV 1987 u. a.), um ein beobachtetes, oft sehr mosaikartiges
Bild der Struktur des Polymorphismus innerhalb einer Population, eines Biotops bzw. eines
geographischen Raums hervorzurufen.

© Malakologische Abhandlungen, ISSN 0070-7260, Dresden 15.06.2004



132 SVERLOVA: Landschnecken — Farbpolymorphismus aus physikalischen Griinden

Tab. 1: Vorkommen von Binderverschmelzungen an Schalen ausgewachsener Individuen von
C. hortensis in Lwow, Ukraine (insgesamt 153 Schalen). [Der Unterschied ist von der Morphen-
verteilung an der vorhergehenden Stelle des letzten Schalenumgangs berechnet].

Anzahl von Abstand von der Schalenmiindung
Béanderverschmelzungen 360° 90° 45° 0°
0 81.7 67.3 52.9 32.1
1 16.3 20.3 2585 229
2 2.0 9.8 11.1 20.9
8 0 2.0 59 10.4
4 0 0.6 4.6 13.7
Unterschied, x° 14.8 11.2 21.6
Wabhrscheinlichkeit, o <0.01 <0.05 <0.01

Bei eciner groflen Zahl von zusammenwirkenden Faktoren ist es klar, dass einige den
Landschnecken-Polymorphismus beeinflussende Faktoren ungeniigend beriicksichtigt oder
unterschitzt bleiben konnten. Dazu sollten nach der Meinung der Autorin auch die
thermischen Eigenschaften der Schneckenschalen mit unterschiedlicher Farbung gehdren,
wenn es auch in einem scheinbaren Widerspruch zum Vorhandensein mehrerer experi-
menteller Arbeiten (HEATH 1975; HONEK 1993; JoNES 1973; STAIKOU 1999 u. a.) sowie
Ubersichten (CAIN 1983; CLARKE et al., 1978; JONES et al. 1977) steht.

Die vorliegende Arbeit macht einen Versuch, manche fiir die Landschneckenarten bzw.
-populationen festgestellte GesetzmaBigkeiten des Polymorphismus aus physikalischen
Griinden theoretisch zu erldutern. Es bedeutet aber keine Ablehnung oder Unterschitzung
anderer selektiver und unselektiver (stochastischer) Faktoren. Die Arbeit sollte nur zeigen,
dass die Rolle der physikalischen Vorgidnge im Schnecken-Polymorphismus bedeutender,
komplizierter und vielseitiger sein diirfte als sie bisher gewohnlich gedeutet wurde. Wenn
auch die thermischen Eigenschaften von Schneckenschalen in einigen Teilen der Arbeit
als einziger auf den Polymorphismus einwirkender Faktor betrachtet zu werden scheinen,
liegt es mehr an einem Bestreben, die Wichtigkeit gerade dieses Faktors hervorzuheben und
seine eventuelle Unterschitzung bei manchen Autoren zu kritisieren. Die Arbeit sollte auch
einige noch ungeldste Probleme sowie weitere Forschungsaussichten auf diesem Gebiet offen
legen und also einen theoretischen Beitrag zum Problem des Farbpolymorphismus bei
Landschnecken leisten.

Material und Methodik

Die vorliegende Arbeit hat einen iiberwiegend theoretischen und Diskussionscharakter und
stiitzt sich auf allgemeine physikalische GesetzmiBigkeiten (HEYER 1977; LANDSBERG 1986)
sowie zahlreiche Literaturangaben iiber den Farbpolymorphismus von Landschnecken. Die
meisten zitierten Arbeiten sind den folgenden Arten gewidmet: Cepaea nemoralis (Linnaeus,
1758), C. hortensis (O. F. Miiller, 1774), C. vindobonensis (Férussac, 1821), Bradybaena
Sfruticum (O. F. Miiller, 1774). Dazu gehoren auch die eigenen Publikationen der Autorin zum
Polymorphismus der eingeschleppten Kolonien von C. hortensis in Lwow, Westukraine
(SverLova 2001, 2002). Die Arbeit versucht nicht, alle Publikationen zum Thema des
Landschnecken-Polymorphismus oder sogar zur klimatischen oder thermischen Selektion bei
diesen Tieren zu iiberblicken. Sie erwdhnt meist nur die Angaben, die fiir die Begriindung der
theoretischen Leitsdtze notwendig sind oder besonders anschaulich sein kénnten.

Fiir Ilustrationen (Abb. 1, 2; Tab. 1) werden auch einige unver6ffentlichte Daten der Autorin
benutzt. Tab. 1 zeigt die Héaufigkeit des Vorkommens der Binderverschmelzungen an den
Schalen von 153 ausgewachsenen Individuen von C. hortensis aus einer Parkanlage in Lwow
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(Westukraine). Die Tiere wurden im August 2002 in einem Biotop gesammelt, in dem
Strauch- und hohe Krautpflanzen vorherrschten (maximaler Beschattungsgrad durch Biaume
bis 50%). Die Bénderverschmelzungen wurden an 4 Stellen des letzten Schalenumgangs
registriert: an der Miindung, bei 45°, 90° und 360° vor der Miindung. Bei 2 verschmolzen-
gebanderten Schalen aus dieser Probe wurde die relative Breite von dunklen und hellen
Abschnitten an denselben Stellen gemessen und in Abb. 1 gezeigt. Fiir Abb. 2 wurde eine
Stichprobe von C. nemoralis aus Gdansk (Nordpolen) benutzt. 216 ausgewachsene Tiere
wurden im Juli 1999 an einem Straenrand gesammelt. Sie besiedelten iiberwiegend
Straucher bei einem maximalen Beschattungsgrad durch Baume gegen 25%.

Polymorphe Schalenmerkmale in der Regulierung der Wirme- und Wasser-
balance von Landschnecken

Die Regulierung der Wirme- und Wasserbalance bei den Landschnecken ist im ganzen
als ein Kompromiss darzustellen. Die Tiere sollen einerseits die fiir ihren Metabolismus
optimalen Korpertemperaturen erreichen und andererseits eine Uberhitzung und eine damit
verbundene Austrocknung vermeiden. Bei einer niedrigen Luftfeuchtigkeit konnten aber
sogar die optimalen K&rpertemperaturen durch eine Verdunstungszunahme gefahrlich sein.
Weiter werden als nachteilig nicht nur lebensgefihrliche Uberhitzung oder Austrocknung
(BanTOCK 1980; RICHARDSON 1974) sondern auch die eventuelle und fiir eine Selektion nicht
unbedeutende Wachstumsverzogerung bzw. Fortpflanzungsverspitung neben der Abnahme
der allgemeinen Lebensféhigkeit oder Fertilitdt (WoLDA 1967) angesehen. Neben physiolo-
gischen und Verhaltens-Anpassungen (JAREMOVIC & RoLLO 1979) sollten die physikalischen
Eigenschaften der Schale eine Hauptrolle bei der Regulierung des Wirmeaustauschs
zwischen einer Schnecke und ihrer Umwelt spielen. Zu diesen physikalischen Eigenschaften
sollten verschiedene konchologische Merkmale (Schalenfarbung, -grofle, -form, Dicke der
Schalenwand, Oberflachenstruktur usw.) beitragen.

Am Wirmetausch zwischen einer Schneckenschale und der Umwelt sind verschiedene
physikalische Vorginge beteiligt. Bei der Wirmeleitung spielt die Schalen- bzw. Korper-
farbung keine Rolle. Bei der Warmeiibertragung durch Strahlung absorbieren aber dunklere
Schneckenschalen wie andere dunklere Oberfliche mehr Strahlungsenergie. Die eigene
Ausstrahlung einer dunkleren Schale soll nach der verallgemeinerten Formulierung des
Kirchhofschen Gesetzes (LANDSBERG 1986) auch groler sein. Dunklere Phianotypen sollten
sich also bei den in ihrer Umwelt stets vorhandenen Temperaturschwankungen einerseits
etwas schneller erwirmen und andererseits etwas schneller abkiihlen als die Schnecken mit
helleren Schalen.

Dieser Unterschied sollte mit der Zunahme der Strahlungsintensitit auch steigen und
eine maximale und am besten zu registrierende (Stalkou 1999) Temperaturdifferenz
zwischen einer dunklen und einer hellen Schale bei direkter Sonnenbestrahlung verursachen.
Die meisten experimentellen Arbeiten (HEATH 1975; JONES 1973) sowie Ubersichten (CAIN
1983; CLARKE et al. 1978; JonEs et al. 1977) beriicksichtigten allein diesen Fall. Die
Sonnenstrahlung wurde manchmal durch eine Lampe ersetzt (BOETTGER 1954; HONEK 1993).
Das oben gesagte fiihrt zu 2 wichtigen Missverstindnissen. Erstens wird die Bedeutung der
Schalenfarbung fiir eine Thermoregulation allein in offenen Habitaten anerkannt. (Mehrere
groBe Landschnecken und darunter auch Cepaea-Arten besiedeln aber sogar in Waldbiotopen
oft lichtere Bestinde, Waldrander etc., wo eine direkte Sonnenstrahlung zeitweise von
Bedeutung sein kénnte). Als Hauptbestandteil einer natiirlichen Selektion in beschattenen
Biotopen sollten in diesem Fall die visuell orientierten Feinde betrachtet werden. Es konnte
also eine gewisse Uberschitzung der Rolle der visuellen Selektion verursachen.

Zweitens werden die erwarteten Ergebnisse einer klimatischen Selektion bei polymorphen
Landschneckenarten oft nicht ganz korrekt gedeutet. Nach diesen Ansichten sollten dunklere
(gebédnderte und besonders verschmolzen-gebidnderte im Gegensatz zu bdnderlosen, rote
und braune im Gegensatz zu gelben) Schalen in kilteren Teilen des Verbreitungsgebietes
sowie in kilteren Biotopen begiinstigt sein (BANTOCK 1980; CLARKE et al. 1978 u. a.). Die
nordlichen marginalen Populationen von C. hortensis auf Island (ARNASON & GRANT 1976;
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BENGTSON et al. 1976, 1979; OWEN & BENGTSON 1972), Finnland (VALOVIRTA & HALKKA
1976), Russland (ALEXANDROV & SERGIEVSKI 1980; SERGIEVSKI 1982) zeigen wirklich eine
deutliche Dominanz von Schnecken mit gebinderten Schalen. Fiir Island ist auch eine
relativ hohe Frequenz von verschmolzen-gebdnderten Schalen kennzeichnend. Einen
scheinbaren Widerspruch mit der Theorie der klimatischen Selektion zeigen aber folgende
Beobachtungen. Die insgesamt niedrige Frequenz von bianderlosen Individuen von
C. hortensis auf Island steigt etwas nicht in warmeren, sondern in kilteren Habitaten
(ARNASON & GRANT 1976). Schnecken mit banderlosen Schalen dominieren in nord-
norwegischen Populationen dieser Art (Rost 1952), die unter besonders ungiinstigen
Klimabedingungen zu leben scheinen. In Silbury Hill, England (WALL et al. 1980) wurden
die hochsten Frequenzen von verschmolzen-gebinderten Schalen in den Kolonien von
C. hortensis registriert, die die mit der Sonne am besten bestrahlten siidlichen Seite der
Hiigelspitze besiedelten. Andere dhnliche Tatsachen und scheinbare Widerspriiche sind in der
Ubersicht von CLARKE et al. (1978) gut beschrieben.

Ein Missverstidndnis ldsst sich aber auf eine einseitige Auswertung der physikalischen
Bedeutung der Schalenfdrbung (s. o.) zuriickfiihren. Unter der Beriicksichtigung aller sicht-
baren und infraroten Strahlungen (eine diffuse Sonnenstrahlung in beschattenen Habitaten,
eine vom Boden ausgehende Wirmestrahlung sowie eigene Ausstrahlung der Schale
eingeschlossen) ist es dagegen vorauszusehen, dass hellere Schalen nicht nur unter den fiir
die Art extrem heiflen oder trockenen, sondern auch unter extrem kalten Umweltbedingungen
vorteilhaft sein sollten (ARNASON & GRANT 1976; ARNOLD 1968, 1969; CAMERON 1992;
LAMOTTE 1959). Dunklere Phéinotypen diirften dagegen unter gemaBigt kiihlen, aber relativ
stabilen Klimabedingungen begiinstigt sein, z. B. an der Meereskiiste oder im Wald (Kostin
& POKROVSKAYA 1953). Sie sind aber empfindlicher gegen ein plétzliches Sinken der dufleren
Temperatur, z. B. in der Nacht (ARNASON & GRANT 1976). Dunklere Schnecken kdonnten
dabei nicht nur schneller zu einem unaktiven Zustand iibergehen, sondern auch weniger Zeit
haben, um ein geeignetes Versteck zu erreichen.

Tégliche und ndchtliche Schwankungen der Schalen- und Korpertemperatur sollten bei
dunkleren Morphen im Ganzen besser ausgepragt sein. Es diirfte wahrscheinlich in manchen
Fillen die Periode verkiirzen, wenn die Schnecke die fiir ihren Metabolismus optimale
Korpertemperatur hat. GroBere Schwankungen der Korpertemperatur diirften auch fiir eine
allgemeine Lebensfahigkeit ungiinstig sein. Hellere Phinotypen haben deshalb einen Vorteil
in Biotopen bzw. Gebieten mit grofleren Schwankungen der Temperatur sowie Feuchtigkeit.
Sie dominieren in der Tat in offenen Habitaten (CLARKE 1960; RamMos 1984; SCHNETTER 1950
u. a.). Dies sollte auch fiir die Gebiete mit einem kontinentaleren Klima gelten. Die einge-
schleppten Kolonien von C. hortensis in Lwow (Westukraine), die dstlich von der natiirlichen
Arealgrenze dieser Art leben, zeigen meist eine gut ausgeprigte Dominanz von banderlosen
Schalen (SverLova 2001, 2002), die fiir Mitteleuropa im Ganzen nicht kennzeichnend ist
(SCHILDER & SCHILDER 1957).

Das Stadtklima ist im Ganzen etwas warmer als das der Stadtumgebung, ist aber durch die
Abschwichung des niachtlichen Temperaturminimums und demgemaif durch eine geringere
Tagesamplitude der Temperatur besonders gekennzeichnet (HEYER 1977). SCHILDER &
ScHILDER (1957) haben bei einem groflen Cepaea-Material gezeigt, dass die verschmolzen-
gebdnderten Schalen von C. hortensis und C. nemoralis in menschlichen Siedlungen und in
ihrer unmittelbaren Umgebung statistisch gesichert hdufiger auftreten. Dies gilt auch fiir die
Stadtpopulationen von C. vindobonensis in Lwow, Westukraine (unverdffentlichte Angaben
der Autorin) und in Nikolaew, Siidukraine (miindliche Mitteilung von Dr. S. Kramarenko).
Weiter wird meist ein Begriff ,thermische Selektion® statt ,klimatischer Selektion™ ver-
wendet. Er soll vor allem betonen, dass gerade die durch die polymorphe Firbung
hervorgerufenen thermischen Besonderheiten von Schneckenschalen als eine Basis fiir
solche Selektion betrachtet werden. Eine klimatische bzw. mikroklimatische Selektion diirfte
auch auf andere und mit der Schalenfirbung nicht direkt verbundene Eigenschaften
einwirken, z. B. auf die physiologischen Eigenschaften (ABDEL-REHIM 1984; KHOKHUTKIN
1997; STEIGEN 1979) sowie Verhaltensreaktionen (KAVALIERS 1992; WoLbpa 1965)
verschiedener Morphen. Diese lassen sich aber manchmal auch als Anpassungen inter-
pretieren, die im Zusammenhang mit den thermischen Eigenschaften der Schalen bestimmter
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Phdnotypen evolvieren sollten. Die Intensitit des Metabolismus von ungebanderten
Schnecken hangt stirker von der Temperatur ab (KHOKHUTKIN 1997; STEIGEN 1979), wihrend
die Schwankungen der Korpertemperatur bei dieser Morphe schwicher ausgeprigt sein
sollten (s. 0.). Dies diirfte wahrscheinlich eine geringere Absorption der Radiationsenergie
bei einer helleren Schale teilweise kompensieren. Andere Differenzen, z.B. die in der
Verhaltens-Thermoregulation (KAVALIERS 1992), tragen zur Auswahl der fiir diese Morphe
am besten geeigneten mikroklimatischen Bedingungen innerhalb des Habitats bei. Bei einem
unterschiedlichen Verhalten von zwei Morphen (BUrRLA & COSTELI 1993; CHANG 1991;
LivsHiTs 1981; SEDLMAIR 1956) ist es aber oft schwer zu entscheiden, ob dieser Unterschied
direkt durch die Schalenfiarbung verursacht wird oder mit dieser Farbung allein genetisch
gekoppelt ist. Es diirfte vielleicht teilweise mit den kiinstlich gefarbten Schalen (TILLING
1983) gepriift werden. Eine kiinstliche Farbung der Schalenoberflache sollte aber nicht ganz
einer natiirlichen Schalenférbung gleichen.

Die Ergebnisse der Laborexperimente mit den Landschnecken sind manchmal schwer
auszuwerten, da sie durch mehrere Faktoren beeinflusst sind. Das einfache Ersetzen der
Sonnenbestrahlung durch eine Lampe (BOETTGER 1954; HONEK 1993) wurde schon oben
erwidhnt. Nach den Resistenzversuchen von SEDLMAIR (1956) und dem Versuch 3 von
BOETTGER (1954) zeigen hellere Cepaea-Phinotypen keine groflere Resistenz gegen hohe
Temperatur sowie Austrocknung, die sich auf die thermischen Eigenschaften ihrer Schalen
nicht zuriickfiihren ldsst. In einem Thermostaten (BOETTGER 1954) haben alle Schnecken
und ihre Schalen gleiche Temperatur unabhingig von deren Firbung. An der im Labor
untersuchten Temperaturpriferenz unterschiedlicher Cepaea-Morphen (BERGSTROM &
WHELAN 1988; SEDLMAIR 1956) diirften aber mehrere Faktoren beteiligt sein (s. 0.), darunter
auch die Warmeleitung durch die FuBisohle. Deutlichere und eindeutigere Ergebnisse wurden
aber von SEDLMAIR (1956) erhalten, ein relativer Beitrag der Warmestrahlung sollte in diesem
Fall (bei einer groferen Temperaturdifferenz an den Enden der Temperaturorgel und einer
kiirzeren Versuchsdauer) auch grofer sein.

Die Rolle der polymorphen Schalenfiarbung bei der Regulierung der Warme- und Wasser-
balance bei Landschnecken ist in einem funktionellen Zusammenhang mit anderen
konchologischen Merkmalen exakter auszuwerten. Dazu gehdren die Schalendicke
(GEBHARDT-DUNKEL 1953; MACHIN 1967), -groBe und sehr wahrscheinlich auch die
Schalenform. Bei einer aktiven Schnecke diirfte auch die bei mehreren Landschneckenarten
variable Korperfirbung (BURKE 1989; VATER 1965) von Bedeutung sein. Eventuelle
Einwirkung der Schalendicke und -gréBe wird im folgenden Kapitel kurz behandelt, da sich
die groBten Unterschiede hinsichtlich dieser Parameter gerade in der Ontogenese beobachten
lassen. Einige Literaturangaben (BURLA & STAHEL 1983) sowie die vorldufigen Ergebnisse
eigener Untersuchungen an C. hortensis lassen aber eine funktionelle Wechselwirkung der
Schalenfiarbung und -grofe bei der Formierung der thermoregulatorischen Eigenschaften der
Schalen auch bei ausgewachsenen Individuen vermuten.

Schalenfiarbung in der Ontogenese

Eine Verdunkelung der Schalenfirbung erfolgt bei polymorphen Landschneckenarten auf
zweierlei Weise: durch eine Verdunkelung der Schalengrundfarbe und durch das Vorkommen
von dunkleren Bindern (seltener Flecken), ihre Erweiterung (ROTARIDES 1926; SCHILDER &
ScHILDER 1935) sowie Verschmelzung. Bei ausgewachsenen Schnecken gleicht z. B. eine
gelbe Schale mit 5 breiten verschmolzenen Béndern nach ihrem Dunkelheitsgrad einer bén-
derlosen braunen Schale (CLARKE 1960). Beide Varianten diirften aber in der Ontogenese fiir
eine thermische Selektion nicht gleichwertig sein. Bei Cepaea-Arten schliipfen alle
Individuen aus dem Ei mit einer banderlosen Schale. Die Schalenbénder treten erst spater und
meist in einer bestimmten Reihenfolge auf (ANDREASSEN 1978; LANG 1904; SVERLOVA 2002).
Die zum Vorschein kommenden Béander sind zuerst sehr schmal, ihre Gesamtbreite nimmt
nur einen kleinen Teil des entsprechenden Schalenumgangs ein. Die absolute und relative
Bénderbreite nimmt bei einer wachsenden Schale allmdhlich zu (Abb. 1). Die zur
Verdunkelung der Schale wesentlich beitragenden Binderverschmelzungen treten auch
erst ab einem gewissen Stadium der Schalenbildung auf (BOETTGER 1950; LANG 1904).
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Abb. 1. Relative Breite von hellen und dunklen Abschnitten an 2 Schalen von C. hortensis aus
Lwow, Westukraine, bei 360° (A), 90° (B), 45° (C) vor der Miindung und and der Miindung (D)
gemessen und von der Naht (oben) bis zum Nabel (unten) gezeigt. In Klammern steht der
Gesamtanteil von dunklen Abschnitten (Bénder, Banderverschmelzungen), %.

Dieses Stadium unterscheidet sich erheblich bei verschiedenen Schalen und sogar bei ver-
schiedenen Bandern an einer Schale (Tab. 1, Abb. 1).

Der Dunkelheitsgrad von gebédnderten Schalen nimmt also in der Ontogenese allméhlich zu.
Seine Zunahme ist am besten bei verschmolzen-gebianderten Schalen ausgeprégt und ldsst
sich als eine der wichtigsten Anpassungen der polymorphen Landschneckenarten an eine
thermische Selektion interpretieren. Jingere Schnecken sollten gegen Uberhitzung und
besonders gegen die damit verbundene Austrocknung empfindlicher sein, da diinnere
Schalen noch keinen sicheren Schutz gegen Verdunstung gewihrleisten. Fiir sie diirfte also
wichtiger sein, sich gegen eventuelle Austrocknung zu schiitzen, als eine zusitzliche Warme-
menge zu absorbieren. Bei einer wachsenden Schnecke nimmt das Verhiltnis Oberfliche/
Umfang ab. Altere und besonders ausgewachsene Tiere konnten deshalb verhdltnisméBig
mehr duflere Wiarmeenergie fiir die Erreichung einer optimalen Korpertemperatur brauchen.
Eine dunklere Schalengrundfarbe verursacht dagegen gleiche Verdunkelung der Schale an
allen Entwicklungsstadien. Sie verlangt deshalb spezifische mikroklimatische Bedingungen
(s. 0.), die z. B. in Waldbiotopen vorhanden sind.

Mehrere Beobachtungen in den Populationen von B. fruticum in Russland lassen diese theo-
retische Vermutungen bestitigen. Der Anteil von gebdnderten und braunen Schalen nimmt oft
bei élteren Schnecken zu (MAKEEvA 1988, 1989; SNEGIN 1999). Gleiche Tendenzen lassen
sich auflerdem in Biotopen mit einem unterschiedlichen Beschattungsgrad feststellen.
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Hellere Schalen scheinen also bei jiingeren Schnecken auch relativ unabhéngig von den
Umweltbedingungen begiinstigt zu sein. Eine natiirliche Selektion sollte bei &lteren Tieren
entgegengerichtet sein, um eine relative mehrjahrige Stabilitdt der Morphenverteilung inner-
halb der ganzen Population bzw. Kolonie (KHOKHUTKIN 1997; MAKEEVA & PAKHORUKOVA
2000; ZEIFerT 1985) aufrechtzuerhalten.

Bei einigen Steppen- oder Wiistenarten sehen die Schalen von juvenilen Schnecken dunkler
aus. Dies liegt aber an prinzipiell anderen Ursachen: an einem grofleren Gehalt von CaCO4
in den Schalen von ausgewachsenen Tieren (WARD & SLotow 1997), an einer Verbleichung
der stark exponierenden Schalen oder an einem Durchschimmern des dunklen Mantels durch
eine diinnere Schale (KHOKHUTKIN 1997). Juvenile Individuen von xerophilen Arten diirften
es teilweise durch eine verborgene Lebensweise (KHOKHUTKIN 1997) kompensieren.

Thermische Selektion als Alternative einer visuellen Selektion

Die Theorie der visuellen Selektion bei polymorphen Landschneckenarten (CAIN & SHEPPARD
1950, 1954; CAMERON 1997; CLARKE 1960, 1962) legt einen besonderen selektiven Wert auf
die kryptischen Eigenschaften der Schalenfirbung. Je ndher die Schalenfiarbung zum Biotop-
Untergrund ist, desto besser sollten die Schnecken vor Végeln oder anderen visuell orien-
tierenden Feinden geschiitzt sein.

Die Wirksamkeit dieser Selektionsform sollte meist auf eine direkte und auf eine indirekte
Weise nachgewiesen sein. Als ein direkter Nachweis sollten dabei die beobachteten
Differenzen in der Morphenverteilung unter lebenden und gefressenen Schnecken dienen
(CAIN & SHEPPARD 1950; SHEPPARD 1951). Letztere werden oft nach den neben den
sogenannten ,,Drosselschmieden” oder ,,Drosselsteinen® verbliebenen Schalenresten be-
rechnet. Die wichtigsten methodologischen Schwierigkeiten derartiger Untersuchungen
sollten aber an einer zu groflen Fangflache (CLARKE et al. 1978; SCHILDER & SCHILDER 1957),
an einer nicht immer visuellen Orientierung des Feindes (BENGTSON et al. 1976; BOETTGER
1931) sowie an einer geringen Gesamtzahl von gefundenen Schalenresten (SCHILDER &
ScHILDER 1957) liegen. Eine bedeutsame Vernichtung durch Vogel wurde auBlerdem in
mehreren Cepaea-Populationen gar nicht registriert (BENGTSON et al. 1976; MAZoON et al.
1989, 1990; OWEN & BENGTSON 1972; RaMOs 1984 u.a.).

Eine visuelle Selektion sollte deshalb in manchen Fillen allein indirekt nachgewiesen
werden. Man vergleicht dabei die Schalenfiarbung von dominierenden Phénotypen mit dem
Biotoptyp (CLARKE 1960, 1962) bzw. mit optischen Eigenschaften des Biotop-Untergrunds.
Es gibt aber immer einige Nichtiibereinstimmungen in einzelnen Habitaten (CAMERON &
PANNETT 1985; CLARKE 1960) sowie innerhalb groflerer Riaume (MURrAY 1966). Ein
Tarneffekt konnte aulerdem bei mehreren Cepaea-Phinotypen nicht sehr wirksam sein, was
besonders im Vergleich mit anderen Tierarten auffallend ist (CAMERON 1997; CLARKE 1962).
Die Anhdnger der Theorie der visuellen Selektion beriicksichtigen keine Anderungen der
Schalenfarbung in der Ontogenese (s. vorangehendes Kapitel). Die Bildung einer gelben
Schale mit 5 verschmolzenen Bandern (CLARKE 1960) passiert aber wenigstens drei visuell
ungleichwertige Stadien: 1) bédnderlos, d. h. einfarbig hell; 2) relativ schmale unver-
schmolzene Bander, d. h. gestreift; 3) breite verschmolzene Bander, d. h. von einer helleren
Schalenspitze und einem gelben Nabelfeld abgesehen fast vollstindig einfarbig dunkel.
Eventuelle visuelle Selektion sollte in diesem Fall bei verschiedenen Entwicklungsstadien
entgegengerichtet sein.

Die visuelle Selektion durch Feinde diirfte also nicht immer mit der Sicherheit nachgewiesen
werden oder wenigstens nicht immer so wirksam sein, um als Hauptbestandteil einer natiir-
lichen Selektion betrachtet zu werden. Sogar die festgestellten Korrelationen mit Biotoptypen
(CAIN & SHEPPARD 1950, 1954; CLARKE 1960, 1962) lassen sich sowohl auf visuelle als auch
auf thermische Besonderheiten von Schneckenschalen zuriickfiihren. Gelbe Schalen bei C.
nemoralis (CAIN & CURREY 1963) bzw. gelbe ungebinderte bei C. hortensis (CLARKE 1960)
sollten nach der Theorie der visuellen Selektion auf einem griinen Untergrund, d. h. in einer
dichten Krautschicht begiinstigt sein. Diese ist aber fiir offene Habitate und lichtere Wilder
kennzeichnend, wo hellere Schalen auch wegen ihrer thermischen Eigenschaften vorteilhaft
sein sollten.
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Abb. 2. Zusammenhang zwischen der Schalengrundfarbe und Bédnderzahl in einer Population von
C. nemoralis aus Gdansk, Polen. In Klammern steht die Frequenz der Schalen mit einer bes-
timmten Grundfarbe unter allen Individuen.

Straucher, Hecken sowie “grobe Krduter” (,,rough herbage) bilden nach der Theorie der
visuellen Selektion einen heterogenen Untergrund, der fiir die Tarnung der Schneckenschalen
mit unverschmolzenen Béndern besonders effektiv sein sollte. Die thermische Selektion ldsst
es wohl anders erkldren. Die im Gebiisch lebenden Schnecken sollten vor direkter Sonnen-
bestrahlung sowie vor moglichen Schwankungen der mikroklimatischen Bedingungen besser
geschiitzt sein als in anderen offenen oder teilweise beschattenen Habitaten. Dieser Schutz ist
aber nicht so vollkommen, um die sehr dunklen Morphen dominieren zu lassen, z. B. ver-
schmolzen-gebénderte Schalen bei ausgewachsenen Schnecken oder die Schalen mit einer
dunkleren Grundfarbe bei jiingeren Tieren. Eine allméhliche Zunahme des Dunkelheitsgrads
der Schale (s. das vorangehende Kapitel) diirfte in diesem Fall optimal sein.

In Waldbiotopen kommen die Schnecken mit dunkleren (roten, braunen, verschmolzen-
gebanderten) und relativ einfarbigen (banderlosen, ,,effektiv ungebinderten®, verschmolzen-
gebénderten) Schalen haufiger vor (CAIN & SHEPPARD 1950; CAIN & CURREY 1963; CLARKE
1960). Sie sollten nach der Theorie der visuellen Selektion einen hoheren Tarnwert auf dem
unbedeckten Boden bzw. auf Falllaub oder an Baumstimmen gewihrleisten. Wilder schaffen
aber das relativ stabile, kiihle und feuchte Mikroklima (HEYER 1977; KOSTIN & POKROVSKAYA
1953), das die Schnecken mit dunkleren Schalen auch ohne ihre selektive Vernichtung durch
Riduber und in allen Entwicklungsstadien begiinstigen sollte. Hohere Frequenzen von roten
und braunen Schalen konnten aber eine Zunahme von binderlosen und “effektiv ungebin-
derten” Individuen verursachen, um der Bildung der zu dunklen Schalen vorzubeugen.
Ein Zusammenhang zwischen der Schalengrundfarbe und Bénderzahl bei C. nemoralis zeigt
Abb. 2. Es geht natiirlich um eine im Laufe der Evolution bzw. Mikroevolution entstandene
genetische Kopplung von 2 Farbungsmerkmalen (CLARKE et al. 1978).

Evolutiondr sollten aber alle “effektiv ungebénderten” Cepaea-Phanotypen primar mehr mit
den stark exponierten Habitaten verbunden sein. Eine mogliche adaptive Bedeutung des
Vorkommens von 3 unteren Biandern neben dem Fehlen von 2 oberen, das fiir C. nemoralis
und weniger fiir C. hortensis typisch ist (LAMOTTE & GUERRUCCI 1970; SCHILDER & SCHILDER
1957), lasst sich recht iiberzeugend allein vom Standpunkt einer thermischen Selektion aus
argumentieren. Diese Féirbung sollte eine schnellere Abkiihlung der Schale gewdhrleisten,
wenn ihr oberer banderloser Teil mit der Sonne bestrahlt ist. Bei der ndchtlichen bzw.
Dammerungsaktivitidt sollte diese Morphe umgekehrt fiir die vom Boden gehende
Wirmestrahlung empfinglicher als eine binderlose oder mittelbéndrige Schnecke sein. Der
Cepaea-Phinotypus mit 3 unteren Bindern gleicht in dieser Hinsicht manchen xerophilen
Arten, z. B. Xerolenta obvia (Menke, 1828).
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Ahnliche Differenzen in der Struktur des Polymorphismus lassen sich nicht nur in
verschiedenen Biotoptypen sondern auch in verschieden Teilen des Verbreitungsgebiets (d. h.
bei einem unterschiedlichen Makroklima) beobachten. MURRAY (1966) hat z.B. den
Polymorphismus von C. nemoralis an einer Gruppe von kleinen Inseln siidwestlich von
British mainland untersucht und dabei relativ hohe Frequenzen von ,effektiv ungebénderten®
sowie roten Schalen in offenen Habitaten festgestellt. Dies entsprach aber den Waldbiotopen
in den Umgebungen von Oxford (MURRAY 1966: Fig. 1, 2). Beide Gruppen von Fundorten
sind geographisch nicht so weit voneinander entfernt, ein stirkerer Meereseinfluss sollte aber
etwas kiihlere, feuchtere und stabilere Klimabedingungen auf kleinen Inseln verursachen, die
mit solchen in den Waldbiotopen innerhalb von British mainland zu vergleichen sind.

Thermische Selektion und Struktur des Polymorphismus bei verschiedenen
Cepaea-Arten

C. hortensis und C. nemoralis zeigen einen im ganzen homologen Polymorphismus
der Schalenfirbung. Die relative Haufigkeit des Vorkommens von einzelnen erblichen
qualitativen Merkmalen (Phinen) und ihren Kombinationen (Phdnotypen) unterscheidet
sich aber auffallend sowohl in einem Biotopentyp (CLARKE 1960) als auch innerhalb der
ganzen Arten (CLARKE 1962; CLESSIN 1884; SCHILDER & SCHILDER 1957). Bei
C. nemoralis treten die Schalen mit einer dunkleren Grundfarbe (rot, braun) sowie solche
mit einem Ausfall einzelner Biander hdufiger auf. Das letzte gilt besonders fiir 2 obere
Binder und fiihrt zur Bildung sogenannten ,,effektiv ungebédnderten Phanotypen.

Die meisten Arbeiten untersuchen und interpretieren diese interspezifischen Unterschiede
allein hinsichtlich einer Selektion in den gemischten Kolonien bzw. Populationen (ARTHUR
1978; BANTOCK et al. 1976; CARTER 1967; CLARKE 1962; MAZON et al. 1989), d. h. bei einem
gegenseitigen Einfluss beider Arten sowie ihrer Polymorphismen (durch eine apostatische
Selektion, Konkurrenz usw.). Derartige Wechselwirkung diirfte aber in der Evolution der
Cepaea-Arten nur eine Nebenrolle spielen, da C. nemoralis und C. hortensis aus verschiedenen
Teilen Europas stammen sollen (BOETTGER, 1926; SCHILDER & SCHILDER 1955; TAYLOR
1914). Sogar in den Gebieten, wo jetzt beide Arten vorkommen, sind gemischte Kolonien
relativ selten (CAIN 1983), sie zeigen aulerdem meist eine deutliche Dominanz einer Art
(SCHILDER & SCHILDER 1953, 1955). Als andere potentielle Ursache der interspezifischen
Differenz in der Struktur des Polymorphismus wurden einige genau nicht bestimmte und mit
der Schalenfarbung am wahrscheinlichsten nicht direkt verbundene Faktoren erwdhnt (CAIN
& SHEPPARD 1954; CLARKE 1962), z. B. unidhnliche physiologische Eigenschaften gleicher
Phinotypen von C. nemoralis und C. hortensis.

Man darf aber vermuten, dass die heutige Struktur des Polymorphismus beider Cepaea-
Arten die Besonderheiten ihrer Evolutionsgeschichte widerspiegeln sollte. Eine bedeutende
Ubereinstimmung der modernen Verbreitungsgebiete dieser Arten ist wohl auf spitere
Migrationen sowie Einschleppungen zuriickzufiihren (BOETTGER 1926; SCHILDER &
SCHILDER 1955). C. nemoralis stammt nach diesen Ansichten aus Westeuropa (ungeféhr aus
dem Territorium des heutigen Frankreichs), wihrend C. hortensis eine urspriinglich
mitteleuropdische Art ist. C. nemoralis ist demgemill eine wirmeliebendere Art im
Vergleich zu C. hortensis (CAMERON 1970). Rote und braune Morphen konnten wihrend
der Evolution in einem kalteren und kontinentaleren Klima Mitteleuropas infolge ihrer
thermischen Eigenschaften (s. 0.) weniger angepasst sein. Sie treten jetzt tatsdchlich in
den Populationen von C. hortensis relativ selten auf (SCHILDER & ScCHILDER 1957). Ein
hiaufigeres Vorkommen der Phidnotypen mit dem Ausfall einzelner Bander diirfte bei
C. nemoralis an einer hoheren Frequenz von roten und braunen Schalen liegen (s. o.).
Eine Dominanz der ,effektiv ungebianderten” Morphen unter den Phdnotypen mit einer
reduzierten Banderzahl (Abb. 3) ist bei C. nemoralis besser ausgeprigt. Es diirfte vielleicht
von Evolution bei groBerer Insolation (TAYLOR 1914) zeugen. C. nemoralis ist wirklich an
das Leben in offenen Habitaten mehr angepasst (BOETTGER 1950; CAMERON et al. 1980;
SCHILDER & SCHILDER 1955).
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Abb. 3. Relative Haufigkeit des Fehlens einzelner Bander an Schalen mit reduzierter Banderzahl
(Deutschland nach ScHILDER & ScHILDER 1957, Frankreich nach LAMOTTE & GUERRUCCI 1970).
Ziffern von 1 bis 5 bedeuten die von der Gehdusespitze bis zum Nabel nummerierten Bander. In
Klammern steht die Frequenz der Schalen mit reduzierter Binderzahl unter gebanderten Schalen.

Das Obengesagte lasst sich wohl auf eine andere Weise bestitigen. Die Populationen von
C. hortensis in Frankreich zeigen hohere Frequenzen von Schalen mit einer dunkleren
Grundfarbe einerseits (SCHILDER & SCHILDER 1957) und mit einer reduzierten Bénderzahl
andererseits (LAMOTTE & GUERRUCCI 1970), als es flir mitteleuropdische Populationen im
Durchschnitt kennzeichnend ist (SCHILDER & SCHILDER 1957). Die Ausbreitung der mittel-
europdischen Art C. hortensis nach Westeuropa fiihrte also zu einer grofleren Ahnlichkeit der
Struktur ihres Polymorphismus mit der der urspriinglich westeuropéischen Art C. nemoralis
(Abb. 3).

C. vindobonensis sollte phylogenetisch von C. nemoralis und C. hortensis weiter entfernt
sein. Davon zeugen die Struktur des Polymorphismus (SCHILDER & SCHILDER 1957),
anatomische Merkmale (SCHILEYKO 1978) und sogar eine andere Chromosomenzahl (RAINER
1967). Wihrend beide anderen Arten euryok sind und verschiedene Biotope von Sanddiinen
und Wiesen bis Buchenwilder besiedeln konnen, ldsst sich C. vindobonensis als eine
xerophile oder eine Steppenart bezeichnen (ALEXANDROWICZ 1987; SCHILDER & SCHILDER
1953). Der im Vergleich mit anderen Cepaea-Arten schwach ausgeprigte Polymorphismus
der Schalenfirbung (ROTARIDES 1926; SCHILDER & SCHILDER 1957) entspricht also einer
kleineren 6kologischen Nische von C. vindobonensis. Eine stark ausgepragte Dominanz der
Morphe mit fiinf unverschmolzenen Bindern in verschiedenen Populationen bzw. Teilen des
Verbreitungsgebiets (HONEK 1995; ROTARIDES 1926; SCHILDER & SCHILDER 1957; URBANSKI
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1933) sollte aber nicht unbedingt an den Umweltbedingungen liegen. Eine fiinfbdndrige
Schale ohne Biénderverschmelzungen ist als eine Urform bei Cepaea-Arten zu betrachten
(CLEsSIN 1884; SCHILDER & SCHILDER 1957; TAYLOR 1914). Dies gilt auch fiir eine hellere
Schalengrundfarbe: weiBlich bei C. vindobonensis, von weil} bis gelb bei C. hortensis und
C. nemoralis. Eine Verdunkelung der Schale erfolgt bei C. vindobonensis allein durch
Bindererweiterung und -verschmelzung, was sich als eine mogliche Anpassung auf die
unstabilen mikroklimatische Bedingungen in xerothermen Habitaten interpretieren ldsst
(s. 0.).

Zusammenwirkung der thermischen Selektion und anderer Faktoren

Die quantitative Morphenverteilung innerhalb einer Kolonie bzw. Population sollte durch
mehrere zusammenwirkende Faktoren selektiver sowie stochastischer Natur beeinflusst
sein (JONES et al. 1977; YaBLOKOV 1987 u. a.). Ein relativer Beitrag jedes Faktors zu dieser
Zusammenwirkung schwankt aber stark in jedem Einzelfall (CAMERON et al. 1980; YABLOKOV
1987) und ldsst sich deshalb gesondert schwer auswerten. Oben wurde gezeigt, dass eine
thermische und eine visuelle Selektion manchmal dhnliche Morphenverteilung verursachen
konnen. Dies sollte auch fiir thermische Selektion und stochastische populationsgenetische
Faktoren der Fall sein. Davon zeugt eine weitere Analyse des Farbpolymorphismus von
C. hortensis in der Westukraine (zum Druck vorbereitet).

Zuféllige populationsgenetische Faktoren und vor allem ein Griindereffekt sollten das
Material fiir eine natiirliche Selektion liefern (YABLOKOV 1987). Eine Unterschitzung der
thermischen Selektion und dadurch aller selektiven Einwirkungen im Gegensatz zu
stochastischen Faktoren konnte manchmal an folgenden Mingeln der Forschungsmethodik
liegen:

1) Untersuchung der Schalenfirbung gesondert von anderen Schalenmerkmalen;

2) Untersuchung des Polymorphismus der Schalenfirbung gesondert von der quantitativen
Variabilitit dieser Farbung (Bandbreite, Intensitit der Grundfarbe etc.);

3) Gruppierung der thermisch und teilweise visuell ungleichwertigen Phinotypen nach
einzelnen polymorphen Merkmalen (z. B. ,,gelbe”, ,,ungebidnderte®, , effektiv ungebin-
derte®).

Auf Grund der allgemeinen physikalischen Gesetzméfigkeiten sowie zahlreichen Literatur-
und eigenen Angaben iiber den Landschnecken-Farbpolymorphismus wurde also gezeigt,
dass die tibliche Interpretation der Rolle einer thermischen bzw. klimatischen Selektion
erweitert werden diirfte. Manche von verschiedenen Autoren und fiir verschiedene
Landschneckenarten festgestellte Besonderheiten der Morphenverteilung innerhalb einzelner
Biotope sowie groflerer Raume, Kolonien sowie Arten lassen sich wohl von diesem
Standpunkt aus theoretisch begriinden. Thermische Eigenschaften der Schneckenschalen mit
der polymorphen Firbung konnten also eine groBere Rolle beim Zusammenwirken von
unterschiedlichen den Polymorphismus beeinflussenden Faktoren spielen, als man bisher
vermutet hat.
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OxpacoyHblil MOJIUMOPGU3M HA3EMHBIX MOJLIIOCKOB, UCX0AA U3 (PU3HYECKHUX
OCHOBAHMM.

ABTOpCcKkuii mepeBo, utonb 2004r.

Pesrome

YcraHOBJIEHHBIC Pa3HBIMU ABTOPaMH 3aKOHOMEPHOCTH MoJuMopdu3Ma (pa3iudHbIX) BUIOB
HA3eMHBIX MOJUTIOCKOB (mpeumyinecTBeHHO u3 poaoB Cepaea u Bradybaena) Obuin
MPOAHAIIM3UPOBAHBI C TOYKHU 3pEHUS TepMUUYeCKor ceiekinuu. OOBIYHYI0 MHTEPIPETALUIO ITON
CCNICKIIMU MOYKHO PaCIIUpUTh. bojiee BBICOKHE Y4acTOThI 0oJiee CBETIIBIX (TEMHBIX) (EHOTHUIIOB
COOTBETCTBYIOT HE TOJBKO Ooyiee TEIIbIM (XOJOAHBIM) WM COJHCYHBIM (3aT€HCHHBIM)
MecTooOuTaHusM. bolee TeMHBIE PaKOBHHBI JOJKHBI, KPOME TOTO, UMETh MPEUMYIIECTBO B
Ooiee cTaOMIBHBIX YCIOBHSAX BHEIIHEH cpensl (eca, modepekbs W T.I.). bojee cBeTibie
PAaKOBUHBI KaXYTCSI OCOOCHHO BBITOJHBIMH y 0OJiee MOJIOABIX YIUTOK. OHTOT€HETHYECKHE
U3MEHEHHS OKPAacKM PAaKOBWHBI, & TAaK)KE MEXKBHUIOBBIC pasziHuusl B pacmpeneiacHuu mMopd y
BUI0B pona Cepaea NuCKyTUPYIOTCS TAKXKE B CBSI3U C TEPMUYECCKOM CEIEeKITUEH.

BBenenue

MHorue BUIbl OPIOXOHOTHX MOJUIIOCKOB MOJMMOP(HBI OTHOCHUTEIHFHO OKPAaCKH PAaKOBUHBI,
KOTOpasi BKJIFOUAET TaKHe MPU3HAKU, KAK OCHOBHOM I[BET PAKOBUHBI, MTOJIOCATOCTh U T.J1. MHOTO
JTMCKYTHPOBAJIOCH O BO3MOXKHBIX TNPUYMHAX OOpa30BaHHMS M TOJCPIKAHUS ONpEACTICHHOM
CTPYKTYpPBI OKPaCOYHOTO MOJIMMOPGHU3MA B MOMYIISIIUIX MM KOJOHHUSX HAa3€MHBIX MOJUTFOCKOB
U npexae Bcero y uenei (pox Cepaea). 3nech MOXKHO YIOMSHYTh TOJIBKO Oojiee KPYITHBIC H
u3BecTHBIC 0030pHI 1o Toit Teme (Cain, 1983; Cameron, 1997; Clarke et al., 19083 et al.
1977).Muorue aBTOpBI MBITATKUCH a0COMIOTU3UPOBATEH MITH, KAK MUHHMYM, CHIIBHO ITEPEOIICHUTh
oThenbHble  (QakTOpbl,  OOyCIaBIMBAIOLIME  MOTUMOP(H3M,  Hampumep,  ClydaiHbIe
HOMYJISIIHOHHO-TeHeTHUecKue (akTopel B pabdorax Diver (1939), Lamotte (1951), Schilder &
Schilder (1957).Otum croxactuueckum (akropaM YacTO MPOTHUBOIOCTABISUIM BU3YaIbHYIO
ceneknuio xumuukamu (Cain & Sheppard, 1950, 1954; Sheppard, 1951;k€Jat960, 1962)
win knuMaTtrdeckyro ceneknuio (Arnason & Grant, 1976; Arnold, 1968, 1969; Camert092;
Richardson, 1974)Ceroansi, ogHaKo, SICHO, YTO B HPHUPOIHBIX MOMYJISAIHIX MOTUMOPPHBIX
HA3€MHBIX MOJUIIOCKOB JOJIKHBI B3aMMOJICHCTBOBATh MHOTHE CEICKTUBHBIC W HECEICKTHBHBIC
daktoper (Cook, 1998; Jones et al., 1977; Yablokov, 1987 np.), 4ToOBI BBHI3BaTh
HAOJII0IaeMYI0, YacTO OYEHb MO3aWYHYI KApTHHY CTPYKTYPbl ToJUMOpdu3Ma BHYTPHU
MOMYJISAIIUHA, OMOTOIA UK TeorpapuiecKoro paioHa.

[Ipn GONBIIOM KOJNHYECTBE B3aMMOJCHCTBYIOMNUX (AKTOPOB SICHO, YTO HEKOTOpHIE
(baxTOphl, BIUSIONINE HA TOTUMOP(U3M HA3EMHBIX MOJUTIOCKOB, MOTYT OCTAaThCsl HEIOCTATOYHO
YYTCHHBIMH WJIM HEJOOIICHEHHBIMU. DTO KacaeTcs, M0 MHCHHMIO aBTOPA, TAK)KE TEPMHUCCKUX
CBOIWCTB PaKOBHUH MOJUTIOCKOB C Pa3JIMYHON OKPACKOH, TaKe €CIIM 3TO HAXOAUTCSA B KaKYIIEMCS
NPOTUBOPEYMH C HAIWYMEM MHOTHX JKCIEepUMEHTalnbHbIX pador (Heath, 1975; Heek, 1993;
Jones, 1973; Staikou, 198%p.), a rakxe 0630pos (Cain, 1983; Clarke et al., 1978; Jones et al.,
1977).

B nmanHoOii paboTe nenaeTcsl MOMbITKA TEOPETUYECKH OOBSICHHUTH PsJl YCTAaHOBICHHBIX IS
BUJIOB U TOMYJISAIMI HA3eMHBIX MOJUTFOCKOB 3aKOHOMEPHOCTEH monuMopdu3ma, UCXOAs u3
(GU3nUeCKUX OCHOBaHWI. DTO HE O3HAYAET HEMPU3HAHKUE WM HEJOOICHKY APYTHX CEICKTUBHBIX
U HECEJCKTHBHBIX (cToXacThueckux) (hakropoB. Pabora JoKHA TOJNIBKO MOKa3aTh, YTO POJIb
(GU3UYECKUX TPOIIECCOB B MOIMMOpP(H3ME MOJUTFOCKOB MOXKET OBITh 3HAUYMMeEe, CIIOKHEE W



Pa3HOCTOPOHHEE, Ye€M ITO TPAKTOBAJIOCH J0 CUX MOp. Jlake eclii B HEKOTOPBIX YaCTAX PaOOTHI
TEPMUYECKUE CBOMCTBA PAaKOBHH MOJITIOCKOB KaXXyTCsl paCCMAaTPUBACMBIMH KaK €IMHCTBEHHBIM
BIMSIOMUI Ha moimuMophusM (aktop, 3To O6asupyercst Oosblie Ha CTPEMIICHUH, TOTYEPKHYTh
BKHOCTh UMEHHO 3TOT0 (haKTOpa M MOJABEPTrHYTh KPUTHUKE €r0 BO3MOXKHYIO HEJOOLICHKY PSJIOM
aBTOpoB. PaboTa JOMKHA MOKa3aTh TAaKKEe HEKOTOpHIE €Ile He pa3pelleHHbIe MpPOOIEeMBbI U
MEePCHEKTUBBl JAIBHEHIINX MCCICNOBAaHUM B JTOM 00JIacTM M clejaTh TakuM o0pazoM
TEOPETUYECKHI BKJIAJ B TPOOJIEMY OKPACOYHOTO MOTMMOPPU3MA y HA3EMHBIX MOJLUTIOCKOB.

Marepuaja 4 MeTOAUKA

JlanHas paboTa WMEET MPEUMYIIIECTBEHHO TEOPETUUYCCKUN W JAUCKYCCHOHHBIA XapakTep U
OCHOBBIBaeTCS Ha oOmmMXx (usmueckux 3akoHomepHoctsx (Heyer, 1977; Landsberg, 1986),
TaK)K€ MHOTOYHCIICHHBIX JUTEPATYPHBIX JTAHHBIX 00 OKPAacCOYHOM IOJUMOpPPHU3ME HA3EMHBIX
MOJUTIOCKOB. BONBIIMHCTBO IUTHPYEMBIX pabOT TOCBsIIEHO cheayrommM Buaam: Cepaea
nemoralis, C.hortensis, C.vindobonensis, Bradybaena fruticum. Cioma otTHOCATCS Takke
COOCTBEHHBIC ITYOJIMKAIIMU aBTOpa O MOJUMOp(hU3ME HHTPOIYIIMPOBaHHBIX KosoHuit C.hortensis
Bo JIbBoBe, BamagHas Ykpaumna (Sverlova, 2001, 2002)B pabGore He mpecieayercs Ieib
cienarb 0030p Bcex MyOsIMKauuil Mo TeMe MoIMMOop(pu3Ma Ha3eMHBIX MOJUTIOCKOB HJIM XOTS ObI
OTHOCHTEJIHO KIIMMATHYECKON HIIM TEPMHUYECKOW CENIEKIIUU Y ITUX KHUBOTHBIX. YTIOMUHAIOTCS
MPEUMYIIECTBEHHO TOJIbKO T€ JaHHBIC, KOTOPHIE SIBISIOTCS HEOOXOIMMBIMU WU OCOOCHHO
HarJSITHBIMU JIJTS 0OOCHOBaHUS TEOPETHUECKUX MTOJIOKCHH.

Jlns wonmroctparnmii (puc.1, 2,1a6:1.1) ncrnoab30BaHbI TAKKE HEKOTOPBIC HEOYOIIMKOBAHHBIC
JIaHHbIe aBTOpa. Tab.1 moka3pIBaeT YaCTOTY BCTPEYAEMOCTH CIIMSIHUH TMOJIOC Ha pakoBrHaX 153
noJjioBo3pensix ocobeit C.hortensis u3 oxgHoro mapkoBoro maccuBa Bo JIbBoBe (3amamHas
VYkpauna). JKuBoTHbie Obutd cobOpanbl B aBrycre 2002 r. B Ouortorme ¢ mpeodiagaHueM
KYCTapPHUKOB M BBICOKMX TPaBSIHUCTBIX pacTeHHi (MakCHMMaibHas CTENEHb 3aTCHECHHOCTU
nepesbsiMu — 10 50%). CnusiHus TOIOC OBLTH 3apErHCTPUPOBAHBl Ha 4 ydacTKaX pPaKOBHHBI.
BO3JIe YCThs, 3a 45, 90u 360rpax. nepen ycThsiM. Y ABYX PaKOBHH CO CIMBIIMMHMCS TOJIOCAMU
U3 3TOU MPOOBI ObLIa U3MEpEeHa OTHOCUTENIbHAS IIMPHHA TEMHBIX M CBETJIBIX HHTEPBAIOB Ha TEX
e ydJacTKax M mokazaHa Ha puc.l. s puc.2 Obuta ucnonb3oBaHa BeiOopka C.nemoralis u3
['manceka (ceBep Ilospmin). 216 mMomOBO3PENBIX KHBOTHBIX ObUTH coOpaHbl B mrone 1999 r.
BJOJb ynullbl. OHU HACENsUTH MPEUMYIIECTBEHHO KYCTApHUKH MPU MAKCUMAIBHON CTEIeHU
3aTEHEHHOCTH JIEPEBbsIMH 0K0JI0 25%).

MosmmopdHbIe NPU3HAKHA PAKOBHHBI B PeryJ/sillid TeIJIOBOr0 M BOAHOI0 0ajaHca y
HAa3eMHBIX MOJLTIOCKOB

Perynsiiuio TemioBoro u BOJHOTo OajlaHca y Ha3eMHBIX MOJITFOCKOB MOXKHO MPE/ICTABUTh, B
IIEJIOM, KaK KoMIpoMucc. JKUBOTHBIC JOJDKHBI, C OHONH CTOPOHBI, JOCTHYL ONTUMAIBLHOU IS
uX MeTaboJu3Ma TeMIIepaTyphl Tella, C IPYroi CTOPOHBI, H30eXkaTh MeperpeBa U CBSI3aHHOTO C
OTHM BBICBIXaHHs. [IpM HHU3KOW BIXXHOCTH BO3JyXa JaKe ONTHMAlbHAs TEMIIEpaTypa Tena
MOXeT OBITh OMAaCHOM W3-3a YyCWJCHHS wucnapeHus. Jlamee paccMaTpUBAKOTCS — Kak
oTpULATeIbHbIC (SIBICHHS) HE TOJIBKO ONAaCHBIC JJIS )KU3HU TeperpeB win Beickixanue (Bantock,
1980; Richardson, 1974}0 u BO3MOXHOE 3aMEJICHHE POCTa WIIM 3aJePXKKa Pa3MHOKEHHUS
PAIOM CO CHIDKEHHEM o01iel xusHecnocooHocT win mmonosuroctu (Wolda, 1967), #ce 310)
UMEeT 3HAYCHHWE /ISl CeNeKUUH. PsaaoM ¢ (QU3HOIOTMYECKMMH | MOBEJCHYCCKUMHU
npucnocodnenusmu (Jaremovic & Rollo, 1979)¢pu3udeckne cBOWCTBA PAaKOBHHBI JJOJDKHEI
UTpaTh TJIaBHYIO POJIb B PErYJISAIUH TEIIOBOrO OOMEHAa MEKAY YIUTKOW M OKpYXaromiehd ee
cpenoii. B aTM (¢usmueckue CBOMCTBA JOJDKHBI BHOCHTH (CBOM) BKJIAJ pa3iHuHBIC
KOHXOJIOTHYECKUe Tpu3Haku (OKpacka, pazmep, (opMa paKOBHUHBI, TOJIIUHA CTCHOK PAaKOBUHBI,
CKYJIBITYPa OBEPXHOCTHU U T.1.).

B TemnooOMeHe Mexay pakOBHHOM MOJUIFOCKa M BHEIIHEW Cpenod 3aelCTBOBAaHbI
pasnuuHble pusnueckue mporecchl. Jas TEeronpoBOJHOCTH OKpacka paKOBHUHBI MM TEla HE
uMeeT 3HaveHus. [Ipu mepeHoce Teria W3aydeHHeM OoJice TEMHbIC PAKOBHHBI, KaK U JPYTUe



TEMHBIC TOBEPXHOCTH, aACOPOMPYIOT, oaHaKo, Oonbmie sHepruu. CoOCTBEHHOE H3IIyueHHE
OoJiee TEMHOUW pPaKOBHHBI JOJKHO, COTJIACHO 0000meHHon dhopmynupoBke 3akoHa Kupxodda
(Landsberg, 1986)raxxe O0biTh Gonbiie. Takum oOpa3om, Gojice TeMHbIC (EHOTHITBI JTOJKHBI
IpU TOCTOSIHHO TPUCYTCTBYIOIIMX B OKPYKAIOIIEH HMX Cpele KOJeOaHHsSX TEeMIIepaTyphl, C
OJTHOW CTOPOHBI, HECKOJIBKO OBICTpEE HArpeBaThCs, C JPYrod CTOPOHBI, HECKOJIBKO ObIcTpee
OCTBIBATh, YEM YJIUTKHU C 00JIee CBETIIBIMH PAKOBUHAMH.

OTH OTIMYMS JIOJDKHBI YBEJIMUYUBATHCS C YBEJIMYCHUEM HWHTCHCHBHOCTH H3JIYUYCHUS U
BBI3BIBATh MaKCHUMaJbHYI0 M Hambojee Jierko perucrpupyemyro (Staikou, 1999)pasuuiry
TEMIIEpaTypbl MEXKJIy TEMHOW M CBETJIOM PAaKOBHUHOM IIPU INPAMOM COJHEYHOM H3IIYy4CHHHU.
BonbIMHCTBO 3KCHIepuMeHTaNbHbIX padoT (Heath, 1975; Jones, 1973)raxxe o630opos (Cain,
1983; Clarke et al., 1978; Jones et al., 19afmarpuBanu ToabKO 3TOT ciiydaid. ConHedHoe
u3aydeHne 3aMmeHsuin wHorma sammnoin (Boettger, 1954; Heek, 1993). CkazanHoe BbIIIe
NOPUBOJUT K 2 BaKHBIM HEIOPAa3yMEHHUSAM. Bo-TIepBbIX, MPHU3HACTCS 3HAUYCHUEC OKPACKU
PaKOBUHBI JJISI TEPMOPETYJSIMUA TOJBKO B OTKPBITHIX OuoTonax. (MHOTrWE KPYITHBIC BHIbI
HA3eMHBIX MOJUIFOCKOB M cpelu HHMX BHIbI poja Cepaea HacensioT, OJHAKO, JaXKe B JICCHBIX
OmoTomax 4yacto 0oJjiee CBETJIble HACAKICHUS, OMYIIKH Jieca W T.A., IJIe MPSIMOE COJTHEYHOE
U3JIYyYCHUE BPEMCHAMH MOXXET MMETh 3HaucHHe). Kak OCHOBHAs COCTaBJISFOINAS MPUPOIHOU
CeNIEKIIMM B 3aTEHCHHBIX OHOTONAX pacCMaTPHBAIOTCA B TaKOM Cllydae BHU3YalbHO
OPUCHTUPYIOIIHMECS XHUIMHUKU. TakuMm 00pa3oM, 3TO MOXET OO0YCIIaBJIMBATh OMPEICICHHYIO
NIEPEOLICHKY POJIH BU3YAIbHOM CEJICKIINH.

Bo-BTOpBIX, OXKHJaeMble PE3yJIbTAaThl KIMMATHUCCKOW CEJICKIIUU y MOJUMOPGHBIX BHIOB
Ha3eMHBIX MOJUTFOCKOB TPaKTYIOTCS 4acTO HE COBCEM KOPPEKTHO. COrjlaCHO 3TUM BO33PEHUSIM,
Oosee TeMHbIe (MOJIOCAThIE M OCOOCHHO CO CIIMBIIMMHKCS TOJIOCAMH B TPOTHUBOIOJIOXHOCTh K
0eCIoIOChIM, PO30BbIE U KOPUYHEBBIC B MPOTHBOIMOJIOKHOCTh K KEATHIM) PAKOBUHBI JTOJIKHBI
UMETh MPEUMYIIECTBO B 00JIee XOJIOAHBIX YacTsAX apealiia, Kak U B OoJiee XOJOAHBIX OMOTOMaxX
(Bantock, 1980; Clarke et al., 1978y eBepHbic MapruHanbHble (KpacBbic) MOMYIISIIUN
C.hortensis B Ucnanauu (Arnason & Grant, 1976; Bengtson, 1976, 1979; O&eBengtson,
1972), Gunnsuguun (Valovirta & Halkka, 1976),Poccun (Alexandrov & Sergievski, 1980;
Sergievski, 1981)aelicTBUTENFHO, JAEMOHCTPHPYIOT OTYETIMBOE JIOMHUHHPOBAHHE YJIHTOK C
noJIocaThIMU pakoBrUHaMU. J[st cmanaum xapakTepHa TakkKe OTHOCHTENBHO BBICOKAs 4acTOTa
PaKOBHH CO CIIMBIIMMHUCS MMojiocaMu. Kaxyleecs NpoOTHBOPEYHE C TEOPUEH KIMMAaTHUYECKOM
CENIEKIIMU JIEMOHCTPHUPYIOT, OJHAKO, CIEAYIoUINe HaOmoaeHus. B 1eroM HU3Kas dYacTora
6ecronockix ocobeit C.hortensis B Mcinanauu HECKOJIbKO BO3pacTaeT He B OoJiee TEIUIBIX, a B
Oonee XxomomHbIX MecrooOuranusx (Arnason & Grant, 1976).Yautku ¢ 0OecrosockiMu
pakoBUHAMHU JIOMHUHHPYIOT B CEBEPHO-HOPBEKCKHUX momyisinusx 3toro Buaa (Rost, 1952),
KOTOpBIE, KaKETCsl, OOMTAIOT B HamOoiee HEOJAronpUsATHBIX KIMMATHYECKUX YCIOBUSAX. B
Silbury Hill, Aarmus (Wall et al., 1980}aun0osiee BbICOKHE YaCTOTHI PAKOBHH CO CIUBIIMMUCS
I0JI0OCAaMH  3apETUCTPUpPOBaHbl B KomoHusx C.hortensis, HacenmsBmmx HamOosee 00IydaeMyro
COJIHIIEM IOXHYIO CTOPOHY BEpHIMHBI xoiMa. JIpyrue moxokue (akTbl M KaKyIIHecs
pOTHBOpPEUHs Xoporio onucansl B 0030pe Clarke et al. (1978).

HenopazymeHnne MOKHO CBECTH, OJTHAKO, K OJJHOCTOPOHHEH OICHKE (PU3NIESCKOTO 3HAUCHUS
OKpacku pakoBUHBI (CM. Bbiie). [Ipu ydere BCeX BUAMMBIX M HHOPAKPACHBIX H3ITyICHHUIH
(BKJIFOYAsl pacCESTHHOE COJIHEYHOE M3JIYUYCHUE B 3aTCHEHHBIX OMOTOIAX, UCXOSIIEE OT TMOYBbBI
TEIJIOBOE M3JIyYEHHE W COOCTBCHHOE W3JIyYeHHE PAKOBHHBI) MOXHO, HAIPOTHUB, MPEIBHICTb,
410 0OO0Jiee CBETJIbIC PAKOBUHBI JOJDKHBI UMETh HPEUMYIIECTBO HE TOJBKO B IKCTPEMAIBHO
KAPKUX WIH CYXHX, HO TaKKe€ B AKCTPEMAIBHO XOJOIHBIX JJISi BHIAQ YCIOBHUSAX OKpPY)KaIOILICH
cpenst (Arnason & Grant, 1976; Arnold, 1968, 1969; Camerb992; Lamotte, 1959Fonee
TeMHbIE (PEHOTHITBI MOTYT, HA000pOT, OBITH OJATONMPHUATHBIMH B YMEPEHHO MPOXJIAJHBIX, HO
OTHOCHUTEJIBHO CTa0MIIbHBIX KJIMMATHUYCCKUX YCIOBUSX, HAIPUMED, HA MOPCKOM MOOEPEIKbE WIIH
B necy (Kostin & Pokrovskaya, 1953Y0uu, ogHako, 4yBCTBHTEIbHEE K PE3KOMY CHUKEHHUIO
BHEIIIHEH Temreparypsl, Hanpumep, Houbtlo (Arnason & Grant, 1976)bosnee TeMHbIC YIUTKA



MOTYT TIPH 3TOM, BO3MOKHO, HE TOJIBKO OBICTpEE MEPEXOAUTh B HEAKTUBHOE COCTOSIHUE, HO H
UMETh MEHbIIIE BPEMEHH, YTOOBI JOCTUYb TOIXO/SIIETO YKPBITHS.

CyrouHble KOJICOaHUS TEMIIEPAaTypbl PAKOBHHBI M TEMIIEPATyphl Telia JOJKHBI OBbITh, B
o01eM, JTydIne BeIpaXeHbI Y 00j1ee TEMHBIX MOP(d. DTO, BEPOSATHO, MOKET COKpPAIIATh MEPHOI,
KOT/Ia YJINTKA WMEET ONTHMAJIbHYIO Ui ee MeTabonu3Ma Temreparypy. bOmbiime komebaHust
TEMIIepaTypbl Tella MOTYT, OYEBHIHO, OBITh HEOJArONPUATHBIMH TakXke I  OOIIeH
KHU3HECTIOCOOHOCTH. bonee cBerible (PEHOTHNBI MMEIOT MO3TOMY MPEHMYILECTBO B OHOTOINAX
WM o0nacTax ¢ OONbIIMMHU KOJcOaHWSAMHU TEMIepaTypbl, a Takxke BiIaxHocTH. OHH,
JICHCTBUTENILHO, TOMUHUPYIOT B OTKpbIThIX Onotomax (Clarke, 1960; Ramos, 1984; Schnetter,
1950 u gap.). D10 [MOMWKHO OBITH CHOpaBeUIMBBIM W Uit obmactedt ¢ OOmbImei
KOHTHHEHTAJIBHOCThIO KiaMMara. MHTpomynupoBaHHble KoJIoHMH BO JIbBoBe (3amamHas
VYKpauHa), )KUBYIIME BOCTOYHEE TPAHUIIBI MPUPOTHOrO apeayja BUAA, JEMOHCTPUPYIOT Yallle
BCEr0 XOPOIIO BhIpAKEHHOE JTOMHHHUPOBaHUE Oecrosiockix pakoBuH (Sverlova, 2001, 2002ke
xapakrtepHoe, B oomeMm, it Cpenneit Esporsr (Schilder & Schilder, 1957).

['opoackoit KIMMar, B IIEJIOM, Terliee KIMMaTa B OKPECTHOCTSX ropona. OxHako Hanbosee
XapakTEepHBIM JUISI HETO SIBIISIETCS OCJIA0JICHHWE HOYHOTO TEMIIEpaTypHOrOo MHUHHMyMa W,
COOTBETCTBEHHO, MEHbBIIAs CyTOYHAas aMmIuiuTyna temmeparypsl (Heyer, 1977). Schilder &
Schilder (1957)nokazanu Ha GombioM MaTepuane Cepaea, uro pakosunsl C.hortensis u
C.nemoralis co ciaMBHIMMHUCS TOJOCAaMH CTATUCTUYECKH IOCTOBEPHO 4Yalle BCTPEYAIOTCS B
HACEJICHHBIX MyHKTaX M B MX HEMOCPEACTBEHHBIX OKPECTHOCTSAX. DTO CIPABEIUITMBO TAKXKE IS
ropozackux nonyssiuii C.vindobonensis Bo JIbBoBe, 3amagHas YkpanHa (HEONmyOJMKOBaHHbIC
JaHHble aBTopa) W B Hwukomaee, IOxwuast VYkpawmna (yctHoe cooOmieHre K.0.H.
C.C.KpamapeHko).

Jlanee WCIONB3yeTCs dYalle BCEro TEPMUH  «TEPMUYECKas  CEJCKIHSI» BMECTO
CKITMMAaTHYEeCKas CeJCeKHUs». JTO JODKHO NPEeXIEC BCErO IMOMYCPKHYTh, YTO HMEHHO
TEPMUYECKHE OCOOCHHOCTH pPAKOBUH MOJUIIOCKOB, BBI3BAHHBIC IOJMMOPGHONH OKPACKOHA,
paccMaTpUBAIOTCS KaK OCHOBa TaKOW cejekiuu. KiuMaTuueckas MM MHKPOKIMMaTHUYCeCKast
CEJIEKIUSI MOXKET BO3JICHCTBOBATh TaK)Ke Ha APYrHe CBOWCTBA, HE CBS3aHHBIC HEIOCPEACTBEHHO
C OKpacKoil pakoBuH, Hampumep, Ha ¢Qusnonorudyeckue cBoictBa (Abdel-Rehim, 1984;
Khokhutkin, 1997; Steigen, 1978)in nmosenenueckue peakuuu (Kavaliers, 1992; Wolda, 1965)
pasubix Mop®d. OHHM, OJHAKO, TaKKE IO3BOJIAIOT HWHOTJA HMHTEPIPETUPOBATh ce0sl Kak
pUCIIOCOOJICHUS, KOTOPBIE MOTJIH 3BOJIOIMOHUPOBATH B CBS3H C TEPMUYCCKHMHU CBOHCTBAMHU
pPaKoBUH OMpEACICHHBIX (PEHOTUNOB. MHTEHCUBHOCTH MeTa0ONIHM3Ma OECHONOCHIX YIUTOK
cunbHee 3aBucur oT Temmeparypel (Khokhutkin, 1997; Steigen, 1979k To Bpems Kak
KoJieOaHHs TeMIepaTypsl Tena y 3TOi MOP(BI JODKHBI OBITh BBIpaXKEHBI ciaabee (CM. BBILIE).
DT0, BEPOSTHO, MOXKET YAaCTHYHO KOMIICHCHPOBATh Oojiee ciaboe TOTIIOIIEHHE SHEPTHU
u3ydeHuid. J[pyrue otimuus, Harpumep, B oBeaeH4eckor Tepmoperymsinun (Kavaliers, 1992),
CIOCOOCTBYIOT BBIOOpPY HamOoJiee MOIXOMAIMIUX [JIi ATOM MOP(B MHUKPOKIMMATHYECKHUX
ycioBuii BHyTpu Ouotona. Ilpu pasznmynom moBenenuu nByx mop¢ (Burla & Costeli, 1993;
Chang, 1991; Livshits, 1981; Sedimair, 1986Jt0, oaHako, TpyIHO PEIINThH, 00OYCIOBICHBI T
9TH OTJIMYMS HANPSMYIO OKPAcKOW PaKOBHHBI WJIM TOJBKO TCHETHUECKH CIEIUICHO C 3TOU
OKpackoil. Bo3aM0OXHO, 3T0 MOXHO OBIJIO OBl YACTHYHO MPOBEPHUTH C IMMOMOIIBIO UCKYCCTBEHHO
okparieHHbix pakoBuH (Tilling, 1983). MckyccTBeHHOE OKpaIllMBaHUE MOBEPXHOCTH PAKOBUHBI
JIOJDKHO, OJTHAKO, HE MOJTHOCTHIO COOTBETCTBOBATH MPUPOIHON OKPACKe PAKOBUHBI.

PesynbTaThl J1a0OpPaTOPHBIX SKCHCPUMEHTOB C HA3€MHBIMH MOJUTIOCKAMH YacTO TPYIAHO
OLICHUTb, TIOCKOJIbKY Ha HUX BIHSET HE OfuH (akTop. [IpocTas 3aMeHa COIHEYHOTO M3ITyUYCHUS
nammoit (Boettger, 1954; Htek, 1993) yxxe ynomuHanach Bbimie. COrjlaCHO OIbITaM Ha
ycroituuBocth (Resistenzversuche) Sedlmair (1956)onsiry Ne 3 Boettger (1954)0m¢ce
ceemibie ¢eHotunbl Cepaea He mokazanu Oojee BBICOKOW YCTOMYHUBOCTH OTHOCHUTEIHHO
BBICOKOW TEMIEepaTypbl W BBICHIXaHUS, KOTOPYIO HENb3s ObLIO OBl CBECTH K TEPMUYECKUM
cBOlicTBaM MX pakoBuH. B Tepmocrare (Boettger, 1954)Bce ynuTku U MX PaKOBUHBI UMEIOT
OJIMHAKOBYIO TEMIIEpaTypy HE3aBUCUMO OT OKpacKH TocieqHux. Ha wuccrnemoBaHHBI B



nmaboparopun TemmeparypHbelii npedepennym pasusix mMopd Cepaea (Bergstrom & Whelan,
1988; Sedlmair, 1956yornu, ogHaKO, BIHATH pa3indHbie (akTopbl (CM. BBIIIE), CPEIU HHUX
TaK)Ke TEIUIOMPOBOJHOCTh Yepe3 MOJOIIBY HOTH. Boiee YeTKHe W OJHO3HAYHBIC PE3yJIbTAThI
Obuti TOJy4eHsl, ogHako, Sedlmair (1956),0THOCHTENbHBIH BKJIAJ TEIUIOBOTO H3IyYEHUS
JOIDKeH ObUT OBITh B 3TOM citydae (mpu Oojbliel pasHUIIE TeMIeparyp Ha KOHIAx
«TEMITEPaTyPHOTO OpraHa» u 00Jjice KOPOTKOM BPEMEHH KCIIEPUMEHTA) TaK)Ke OOJIbIIIE.

Ponbs momumop(hHON OKpackd PakOBMH B PETYIIMHM TEIJIOBOTO M BOJHOrO OanaHca y
HA3eMHBIX MOJUTIOCKOB CJIeAyeT 00Jiee TOYHO OIICHUBATh B (PYHKIIMOHAJIBHOW CBSI3U C JIPYTUMH
KOHXOJIOTHYECKUMHU Tpu3Hakamu. Crofa oTHOcUTCs ToimuHa (creHok) pakoBuubl (Gebhardt-
Dunkel, 1953, Machin, 1967} pasmep u, odeHb BEpOATHO, Takke ce (opma. Y aKTHBHOM
YAWTKH, OYEBHIHO, MOYKET MMETh 3HAUYCHHE TAK)Ke OKPAacKa Tejla, HU3MCHUYMBAs Y MHOTHX BHIOB
Ha3zeMHBIX MoJutiockoB (Burke, 1989; Vater, 1965B03Mo0kHOE BIMSHHE TOIIIUHBI (CTEHOK)
PaKoBHHBI M €€ pa3Mepa OyAeT KOPOTKO PacCMOTPEHO B CICAYIONIEM pasfelie, MOCKOJIbKY
MaKCHMAaJIbHbIC OTJIMYUSI OTHOCUTEIBHO 3TUX MapaMeTPOB HAOIIOAAI0TCSI KMEHHO B OHTOTCHE3E.
Hexotopeie nurtepatypubie nannbie (Burla & Stahel, 1983),a takxe mnpenBapurtenbHbie
pe3ynbTaThl COOCTBEHHBIX HcchenoBanuii Ha C.hortensis mos3BossOT, OJHAKO, Mpeanosarath
(GYHKIIMOHAIBHOE B3aWMOICHCTBHE OKPACKH M Pa3MEpPOB PAKOBHHBI MPH (HOPMHUPOBAHUH €€
TEPMOPETYJIATOPHBIX CBOMCTB TAK)KE Y TIOJIOBO3PEIIBIX OCOOEH.

Oxpacka pakOBHHBI B OHTOT€He3e

[ToreMHeHME OKpAcCKH pAKOBHHBI TMPOUCXOAUT Yy TOJIMMOP(HBIX BHIOB HA3EMHBIX
MOJUTIOCKOB JIByMSI IYTSIMH: 4epe3 MOTEMHEHHE (POHOBOH OKpacKH W 4Yepe3 HaJIudhe TEMHBIX
nojoc (pexxe msareH), ux pacmupenue (Rotarides, 1926; Schilder & Schilder, 193&)raxxe
ciusiHue. Y TIOJOBO3PEJIBIX YIMTOK JKENTash PaKOBHHA C 5 HNIMPOKUMH, CIMBIIUMUCS MEKIY
c00010 ToJI0caMK HAaTIOMHHAET, HallpuMmep, 1o crerneHu TeMHoTHl (Dunkelheitsgradpecmonocyro
kopuuHeByro pakoBuny (Clarke, 1960)0O6a BapuanTa MOTryT OBITh, OHAKO, B OHTOI'€HE3€ HE
PaBHOIIEHHBIMH JJIs1 TEpPMUYECKOU cenekiuu. Y BuaoB (poaa) Cepaea Bce 0coOM BBUTYILISIOTCS
u3 siina ¢ 6ecrnonaocoi pakoBuHOM. [1070CH Ha paKOBUHE MOSBIISIOTCS TOJIBKO MO3AHEE U Yallle
BCEr0 B OmpeeicHHol mocnenoBareabHocTH (Andreassen, 1978; Lang, 1904; Sverlova, 2002).
[MosiBnsitonMecsT TOJNOCHI CHAa4yalla OYEHb Yy3KWE, WX OoOmas IIHpHHA 3aHUMAeT TOJIBKO
HEOOJIBIITYI0 YacTh COOTBETCTBYIOIIEIO 00OpOTa PAaKOBHHBI. AOCONIOTHAasS W OTHOCHTEJIbHAsS
IMIMPUHA TOJIOC TIOCTENICHHO YBEJIMYMBACTCS y pacTymieid pakoBuHbl (puc.l). BHocsmue
CYIICCTBEHHBIH BKJIaJ B MOTEMHCHHE PAKOBHHBI CIHUSHHUS TIOJOC TMOSBISIOTCS TaKXkKe C
ompeneneHHol craaun obpasoBanust pakoBuusl (Boettger, 1950; Lang, 1904Pto craaus
CYIIIECTBEHHO PA3JIMYacTCs Y Pa3HbIX PAKOBHH W JIaXKe y pasHBIX IMOJIOC HA OJHON paKOBHHE
(tabma.1, puc. 1).

Takum 00pa3oM, CTEMEHb TEMHOTHI MOJOCATONW PAKOBHUHBI MOCTEIICHHO YBEIHUYMBACTCS B
OHTOreHe3e. JTO HambOoyiee BBIPAKEHO Y PAKOBUH CO CIMBIIUMUCS ITOJIOCAMH M TO3BOJISET
UHTEPIPETHPOBATh ce0sl KaK OJHO M3 BAXHEUIIMX NPUCHOCOOICHUH MOIMMOP(HBIX BUIOB
Ha3eMHBIX MOJUTIOCKOB K TEPMHUYECKOW CEJeKIMH. bojee Moioaple YIUTKH IOJDKHBI OBITh
YYBCTBUTEIbHEE K TIEPErPEBY U OCOOCHHO K CBS3aHHOMY C HHM BBICBIXaHHIO, TOCKOJIBKY OoJiee
TOHKHE PAKOBHHBI €Ile He 00ECIeUnBalOT HA/ICKHON 3alllUTHl OT UCMapeHus. Takum oOpa3om,
JUTSE HUX MOJKET OBITh Ba)KHEE 3alIUTHTH CeOsi OT BO3MOXKHOTO BBICHIXaHUS, YeM abcopOupoBaTh
JIONIOJTHUTEIIbHOE KOJIUYECTBO Teria. Y PacTyIIed yIMTKH COOTHOIICHHE MOBEPXHOCTH/00bEM
yMmeHbIaercs. Crapiime ¥ OCOOCHHO B3POCIHBIC JKUBOTHBIE MOTYT IMOJTOMY HYXKIAThCsS B
OTHOCHUTEJIEHO OOJbIIIEM KOJMYECTBE BHEIIHEH TEIUIOBOW JHEPIWU IS JIOCTHIKCHHS
ONTUMAJILHOW TeMIeparypbl Tena. boyiee TemHas (OHOBas OKpacka pPaKOBUHBI BBI3BIBACT,
HANpOTHB, PaBHOE MOTEMHEHHE PAKOBHHBI Ha BCeX CTausax pa3ButTs. OHa TpeOyeT mosTomy
crenuPUIecKX MUKPOKIMMATHYCCKUX YCIOBUN (CM. BBIIIC), IPUCYTCTBYIONIUX, HAIIPUMED, B
JIECHBIX OMOTOMAaxX.

Psn waOnromenuit, mpoBeneHHpix B mnonyismusx B.fruticum B Poccuum, mosBossier
MOJATBEPANTh 3TH TEOPETHUYECKUE MPEANOIOXKEeHU. [0S MoIocaThiX U KOPUYHEBBIX PAKOBHH



yacTo yBenuuuBaercs y crapmux ynutok (Makeeva, 1988, 1989; Snegin, 1999)mHakoBbic
TCHJICHIIUHM HAOIOJA0TCS, KPOME TOrO, B OMOTOMAX C Pa3sHOW CTENEHBIO 3aTeHEHHOCTH. Takum
o0pa3omM, 0oJjiee CBETJIbIC PAKOBHHBI, KaK KaXKETCs, OKa3bIBAIOTCS MPEANOUTHTEIbHEE IS Oojiee
MOJIOJIBIX YJIMTOK TaK)Ke OTHOCHTEIBHO HE3aBHCUMO OT YCIOBHUH OKPYXKAIOUICH Cpebl.
[IpupoaHasi cenekius y CTapIiuX >XHBOTHBIX JIOJKHA OBITH HAIpaBlieHa MPOTUBOIOIOXKHO,
4TOOBI TOAICPKUBATh OTHOCHTEIBHYIO MHOTOJETHIO CTAOMJIBHOCTh B paclpeeicHUd MOpd
BHYTpH 1ienoi nonymsuuu win koionun (Khokhutkin, 1997; Makeeva & Pakhorukova, 2000;
Zeifert, 1985).

Y HEKOTOPBIX CTCMHBIX MM MYCTHIHHBIX BUIOB PAKOBHUHBI FOBEHWIBHBIX YJIUTOK BBITJISISAT
TeMHee. DTO BBI3BAaHO, OJJHAKO, MPUHIIUIMUAAIBLHO APYTHMHU TpUYMHAMHA: OONBIIAM COCPKAaHHEM
kapOoHaTa KaJbIlMs B pakoBUHaX mosioBo3penbix jkuBoTHbIX (Ward & Slotow, 1997),
BBII[BETAHUEM CHIIbHO SKCIIOHMPOBAHHBIX PAKOBHUH WIIH MPOCBECUYNBAHUEM TEMHON MaHTHU Yepes3
6onee toukyro pakoBuHy (Khokhutkin, 1997).FOBeHunbHbie 0COOM KCEPOPHIBHBIX BHIOB
MOTYT YaCTHYHO KOMIIEHCHPOBATh 3TO CKPBIThIM 0Opa3om xwu3uu (Khokhutkin, 1997).

Tepmuueckas cejieKIUs KaK aJbTEPHATUBA BU3YAJIbHOM CeJIeKIIUN

Teopust BU3yallbHOM CENEKIMM Yy TOJIUMOP(HBIX BUAOB Ha3eMHBIX MoiumockoB (Cain &
Sheppard, 1950, 1954; Cameron, 1997; Clarke, 19862) npumnucsiBaeT 0co00e 3HaYeHHE
KPHUIITHYCCKMM CBOWCTBAM OKPACKH pakoBWH. Uem Oinke OKpacka pakoBHH K (oHY OmoTora,
TEM JIydllle JO/DKHBI OBITh 3alMINCHBI YAMTKA OT MTHII HWIH APYIHX BH3YaJbHO
OPHEHTHPYIOIINXCS XUIIHHUKOB.

JIeficTBEHHOCTh 3TOU (HOPMBI CENEKIIMU JOKA3bIBAIOT MPSMBIM M KOCBEHHBIM CIIOCOOOM.
ITpssMBIM ~ TOKA3aTENLCTBOM IPH 3TOM JIOJDKHBI  CIOYKHTh HAOJIOJacMble OTIMYHMS B
pacnpenenenund Mopd cpeau *KuUBBIX U cheaeHHbIX yauTok (Cain & Sheppard, 1950; Sheppard,
1951). INocienHUX MOJACYMTHIBAIOT YacTO IO OCTAaTKaM PAaKOBUH, OCTAaBIIMMCS BO3JIE TaK
Ha3bIBACMBIX <«HAKOBAJICH» J[PO3/0B. BaKHEHWIIIMMH METOMOJOTHYSCKMMHU TPYAHOCTSIMH TaKHUX
HCCIICIOBAHMM SIBIISIOTCS CIMIIKOM OoJbimnas rmiomiaas otioa (Clarke et al., 1978; Schilder &
Schilder, 1957)we Bcerna BusyanbHas opuenTanus xumuukos (Bengtson et al., 1976; Boettger,
1931),a Taxxe HE3HAYUTEIBHOE 00IIee KOJMYSCTBO HAICHHBIX OCTaTKOB pakoBuH (Schilder &
Schilder, 1957). Kpome TOro, CymecTBEHHOE YHHYTOKEHHE MTHIIAMHA BOOOIIE HE
3aperucTpupoBaHo Bo MHorux nonyrsinusx Cepaea (Bengtson et al., 1976; Mazon et al., 1989,
1990; Owen & Bengtson, 1972; Ramos, 188%.).

BusyanbpHast CelneKIiss MOKET OBbITh JO0Ka3aHa IO3TOMY BO MHOTHX CIy4asX TOJBKO
KOcBeHHO. [Ipu 3TOM CpaBHHBAIOT OKPACKy PAKOBHH JTOMHHHPYIOIIUX (EHOTHUIIOB C THUIIOM
ouortona (Clarke, 1960, 1962y c onrtudeckumu cBoiicTBamu ero ¢ona. OJHAKO Bceraa
HUMCIOTCS HEKOTOpPbIE HECOOTBETCTBHS B OTHAECNBHBIX MecrooOuranusx (Cameron & Pannett,
1985; Clarke, 1960)a Taxxe BHyTpu Oonbmimx mpoctpanct (tepputopuii) (Murray, 1966).
Kpome toro, mackupoBounbiii 3pdekt y mHOoTHX (peHoTunoB Cepaea He MoKeT ObITh 0COOCHHO
JICUCTBEHHBIM, YTO OCOOCHHO 3aMETHO IIPH CPaBHEHHHM C JAPYITMMH BHJIAMH JKHBOTHBIX
(Cameron, 1977; Clarke, 1962)TopOHHHKHM TEOPHUH BU3YaJbHOW CEIIEKIIMH HE YYHUTHIBAIOT
HUKAKMX M3MEHCHHUI OKPACKH PAaKOBHMHBI B OHTOTeHE3e (CM. MpeapIAyInyto riaBy). O0pa3zoBanue
JKEIITOH PaKoBHHBI ¢ 5 cruBImMucs Mexay codoii momocamu (Clarke, 1960)poxoaur, ogHako,
KaKk MUHHMYM Yepe3 TPH BH3yallbHO HEpPaBHO3HAYHbIC cTaguu:. 1) 6e3 Mojoc, T.e. OJHOTOHHO
cBeTNast; 2) OTHOCHTEIbHO Yy3KHE HE CIHUBIIMECS IOJIOCH, T.€. MMojiocatass (pakoBuHa); 3)
IIHPOKUE CIIMBIINNECS TOJIOCHI, T.€., 32 MCKIIOUCHHEM 00jiee CBETJION BEPXYIIKH PAKOBHHBI W
JKEJITOTO TOJIsT BOKPYT IMyIKa, MOYTH MOJHOCTHIO OJHOTOHHO TeMHas. Bo3MokHas BU3yaibHasI
CEJICKIIMSI B 3TOM CJIydae JOJDKHA Oblia ObI OBITH MTPOTHBOIOJIOXKHO HANPABICHHON Ha Pa3sHBIX
CTaIMSIX Pa3BUTHUS.

Takum 00pa3oM, BuU3yaibHas CEIEKIUS XHIHUKAMH HE BCETa MOXET OBbITh JOCTOBEPHO
JI0Ka3aHa WM XOTs Obl HE BCErja HACTOJBKO JCHCTBEHHA, 4TOOBI paccMaTpUBaTh €€ Kak
OCHOBHYIO COCTABJISIFOIYIO TIPUPOIHOM ceeKiuu. Jlaxke yCcTaHOBICHHbBIE KOPPEISIMH C TUITAMU

ouotoroB (Cain & Sheppard, 1950, 1954; Clarke, 1960, 196@)xHo OOBICHHUTH Kak



BU3YaIbHBIMHU, TaK U TEPMUYECKHUMH OCOOCHHOCTSIMU PAKOBUH MOJUTIOCKOB. JKeNThie paKOBUHBI
y C.nemoralis (Cain & Currey, 1963y xentsie 6ecrionoceie 'y C.hortensis (Clarke, 1960)0
TEOPUU BU3YAIBHOW CEJNEKIIMHM JIOJDKHBI OBITH IMPEANOYTHTEIbHEE Ha 3eleHOoM (oHe, T.e. B
TYCTOM TpPaBsIHOM sipyce. DTO, OJIHAKO, XapaKTePHO [UISI OTKPBITBIX OHOTOIOB W CBETIBIX
(penkux) snecos, rae OoJiee CBETIIbIC PAKOBUHBI JOJDKHBI UMETh MPEUMYIIECTBO TAKXKE U3-3a MX
TEPMHYECKUX CBOMCTB.

Kyctel, (xuBBIC) M3ropoau, a Takke <«rpyoObie TpaBel» (‘rough herbage”)oo6pasyror,
COTJIACHO TEOPHH BU3yaTbHOH CENIEKIIUH, TETEPOTCHHBIH ()OH, KOTOPBIA TOHKEH OBITH 0COOEHHO
G (GEeKTUBHBIM I MAaCKHPOBKHM PAKOBHH MOJUTFOCKOB C HE CIHMBIIUMHUCA MEXKIY COOOI0
nojocamu. TepmMudeckasi CeJeKIHs, BO3MOYKHO, TIO3BOJISIET OOBSICHUTH 3TO MHa4Ye. OOuraronme
B KyCTax YJIHTKHU JIOJDKHBI OBITH Jy4lll€ 3alIUIICHBI OT MPSMOTO COJHEYHOTO W3Iy4YCHHs, a
TaKXe OT BO3MOKHBIX KOJICOaHHII MUKPOKITMMATHICCKUAX YCIIOBHIA, YeM B IPYTHX OTKPBITHIX HIIH
YaCTMYHO 3aTCHEHHBIX OHMOTOMAax. JTa 3alluTa, OAHAKO, HE HACTOJIBKO COBEPIICHHA, YTOOBI
JOMYCTUTh JTOMUHUPOBAHHE OYCHb TEMHBIX MOp(Q, HampuMep, PaKOBUH CO CIMBIIUMUCS
[I0JIOCAaMH Y TIOJIOBO3PENBIX YJIUTOK WM PAaKOBHH C Oosee TeMHOW (POHOBOH OKpackoil y
MOJIO/IBIX KMBOTHBIX. [loCTelneHHOE yBENMYEHHUE CTEMEHH TEMHOThI PAaKOBUHBI  (CM.
NPEBIAYIIYIO T1aBY) MOXKET B 3TOM CJIydae ObITh ONTHMAJIbHBIM.

B necHpIx 6MOTOMAX YIUTKH € 00Jiee TEMHBIMU (PO30BBIMH, KOPUUHEBBIMH, CO CITUBITUMHUCS
M0JIOCAMH) ¥ OTHOCHTEIBHO OAHOTOHHBIMHU (O€CIIONOChIMH, OPHEKTUBHO OECIOIOCHIMUY», CO
CIIMBIIMMHUCS IOJIOCAaMHU) pakoBHHaMu Bcrpevarorcs damie (Cain & Sheppard, 1950; Cain &
Currey, 1963; Clarke, 1960)CormacHO TEOpHUHM BH3YaJbHOH CEJICKIUH, OHH JOJKHBEI
oOecrieunBaTh 0o0Jiee BRICOKYIO CTETIEHbh MAaCKMPOBKH Ha TOJIOW MOYBE, IUCTOBOW MOJICTHIIKE WA
CTBOJIaX JepeBbeB. Jleca co3maroT, OJHAKO, OTHOCUTEIBHO CTAaOWIBHBINA, MPOXJIATHBIA U
BiaxHbelii Mukpokiaumar (Heyer, 1977; Kostin & Pokrovskaya, 1953htopslit 1omkeH Obl
OJIaronpusATCTBOBATH YIUTKaM ¢ 00Jiee TEeMHBIMH PAaKOBHHAMH Ha BCEX CTAAMSIX Pa3BUTHS U 0e3
UX CEJIEKTHBHOTO YHWYTOXXEHHsI XWIIHWKaMu. Ho Oosee BBICOKME 4YacTOTHI PO30BBIX U
KOPHYHEBBIX PAaKOBHH MOTYT, BO3MOXXHO, BBI3BIBATh YBEIMYCHHE KOIUYECTBAa OECIIONIOCHIX U
«(deKTUBHO 0eCcronochIX» 0c00ei, 4YTOOBl BOCHPEISITCTBOBATH OOPAa30BAHHUIO CIIUIIKOM
TEMHBIX pakoBUH. CBs3b MeXay (POHOBBIM IIBETOM PAKOBHHBI M KOJHMYECTBOM TIOJOC Y
C.nemoralis nmemoHcTpupyeT puc.2. Peub HAET, €CTECTBEHHO, O BO3HHUKIIEH B MpoIecce
ABOJIIOIMUA WU MUKPOIBOJIIOINH T€HETUYECKON CIEIUICHHOCTH JIBYX OKPAaCOYHBIX MPU3HAKOB
(Clarke et al., 1978).

DBOIIOLMOHHO Bce «a((EeKTUBHO Oecrionochie» PeHOTHIIBI Y LeTeil TOMKHbBI ObLITH OBl OBITH
NEepBUYHO 0OoJiee CBSI3aHHBIMH C CHIIBHO OJKCIIOHUPOBaHHBIMH OuoromaMu. Bo3mokHOe
aJalTUBHOE 3HAYCHHE MPUCYTCTBUS TPEX HIKHUX TOJOC TPHU OTCYTCTBHH JIBYX BEPXHUX,
xapakrepuoro a1 C.nemoralis u menee st C.hortensis (Lamotte & Guerrucci, 1970; Schilder
& Schilder, 1957)M0xHO apryMeHTUPOBAThH JOCTATOYHO YOSTUTEIHHO TOJBKO C TOYKH 3PEHHUS
TEPMUYECKON celeKknuu. Takas Ookpacka JOJDKHA, OYEBHUIHO, oOecreunBaTh Oosiee OBICTpoe
OXJIQXKJICHUE PAKOBHHBI, eciin (KOTJa) ee BepXHsisi Oecrosocas 4acTh oOiydeHa conHieM. [Ipu
HOYHOU WJIM CyMEPEYHOW aKTHBHOCTH 3Ta Mopda, Hao00poT, T0KHA OBl OBITH YyBCTBUTEIbHEE
K MIyIIeMy OT 3€MJIM TEIUIOBOMY M3JIy4EHHIO, YeM Oecrionocast WM ¢ OJHOM CpefHel MOJI0COi.
®eHoTHN ¢ 3 HIKHUMH TIOJIOCAMH TTOXOJUT B 3TOM OTHOIICHWH Ha MHOTHE Kcepo(HUIIbHBIC
BU b1, HanIpuMep, Xerolenta obvia [B oreuectBennbix n3nanusx — Helicella candicans).

CxonHble pasznuuusi B CTPYKType MoimuMoppu3Ma MOKHO HaOIogaTh HE TOJBKO B
pa3IMYHBIX TUIAX OMOTOIOB, HO M B Pa3HBIX 4YacTAX apeaja (T.e. IPU pa3HOM MaKpOKIUMATe).
Murray (1966), nanpumep, uccienoBan noaumopdusm C.nemoralis Ha Tpymnne MaleHbKHX
OCTpPOBOB loro-3amaanee British mainlanda BeisiBUI pr 3TOM BBICOKHE YaCTOTHI <O (PEKTHBHO
0ECITONIOCHIX» U PO30BBIX PAKOBUH B OTKPBITBIX OMOTONAaX. TO COOTBETCTBYET, OJJHAKO, JIECHBIM
ouoTomnam B okpectHocTsX Okcdopaa (Murray, 1966 puc.1, 2).06e rpymnibl MECTOHAX 0K ICHHUH
HE OYCHb JTAIIEKO reorpauuecKy yIaleHbl IpyT OT JApyra, HO 0ojee CHIbHOE MOPCKOE BIUSHHE
JIOJKHO  OOyCllaBIMBaTh HECKOJIBKO Ooliee MpOXJAJHBIE, BIAXHbIE U  CTAaOUIIbHBIC



KIIMMAaTUYCCKUC YCJIOBUSA HAa MAJICHBKUX OCTPOBAX, KOTOPBLIC MOKHO CPABHUTHL C TAKOBBIMHU B
JecHbIX Onotomnax BHyTpu British mainland.

Tepmuueckasi cejleKIUsl W CTPYKTypa NoJuMOp(gu3Ma pa3iM4HBIX BHIOB (pojaa)
Cepaea

C.nemoralis u C.hortensis 1eMOHCTPHUPYIOT B IEIOM TOMOJOTHYHBIA MOJUMOP(H3M
OKpacKku pakoBWHBI. HO OTHOCHTENIbHAs Y4acTOTa BCTPEYACMOCTH OTACIbHBIX HACICICTBECHHBIX
Ka4eCTBEHHBIX MpU3HAKOB (peHoB) u mx koMOMHAaIHi ((EHOTHUIIOB) OTIUYAETCS CYIIECTBEHHO
kak B ogHoMm tune ouotonoB (Clarke, 1960)rak u B npenenax meinsix BuaoB (Clarke, 1962;
Clessin, 1884; Schilder & Schilder, 195Y)C.nemoralis gaiie BcTpeuaroTcs pakOBUHBI ¢ OoJiee
TeMHOUN (JOHOBOM OKpackoii (po30Basi, KOPUUHEBAs), & TAKKE C OTCYTCTBHEM OT/ACIBHBIX MOJIOC.
[Tocnennee 0coOEHHO CIpaBEUTMBO ISl 2 BEPXHUX IOJIOC U TMPHUBOJUT K OOpa30BaHUIO TaK
Ha3bIBAEMBIX <O(PPEKTUBHO O€CIOIOCHIX>» (PEHOTHUIIOB.

B GosbmirHCTBE pabOT 3TH BHYTPHBHIOBBIC OTIMYHS HCCICAYIOTCS W WHTEPIPETUPYIOTCS
UCKJTFOUUTENILHO C TOUKH 3PCHUsS CEJICKIIMH B CMEIIAHHBIX KOJOHUsX mim nomyssiusax (Arthur,
1978; Bantock et al., 1976; Carter, 1967; Clarlgg2t Mazon et al., 1989j,e. npu B3auMHOM
BIMSSHUM OOOMX BHJOB, a TaKXe HX HOJUMOP(OU3MOB (dYepe3 amoCTaTHYECKYHO CENCKIIHIO,
KOHKYpPEHIIHIO ¥ T.1.). OJHAKO TaKoe B3aMMHOE BJIMSHHUE MOTJIO Obl UTPATh B 3BOJIIOIUH BUJIOB
(pona) Cepaea ToNbKO BTOPOCTENCHHYIO pOJb, TaK Kak, 10 MHEHHUIO psna aBTopoB (Boettger,
1926; Schilder & Schilder, 1955; Taylor, 191@)nemoralis u C.hortensis mpoucxoasr u3
pa3Hbix yacteil EBpormbl. Jlaxke B MECTHOCTSIX, TJIe BCTpeyaroTcs ceifuac 006a Buaa, CMEUIaHHbIe
KoJIOHMH oTHOocHuTenbHO peaku (Cain, 1983),kpoMe TOro, OHM JEMOHCTPUPYIOT dallleé BCETO
oT4yeTyIMBOe JoMuHUpoBaHue onxHoro Buna (Schilder & Schilder, 1953, 1955B kauectBe
JPYrofl TOTCHIMATBHON MPUYMHBI MEXKBHUIOBBIX pa3IM4YMii B CTPYKType moaumMopdusma
YIIOMUHAIIUCh HEKOTOPBIE TOYHO HE ONpENENCHHBIC M, BEPOSATHEE BCETO, TOJIBKO KOCBEHHO
CBsI3aHHBIE C OKpackoil pakoBuHbl (pakropsl (Cain & Sheppard, 1954; Clarke, 19623npumep,
HECXO/HbIC (PM3HOIOTHUECKHE CBOICTBA oinHaKoBhIX GeHorunoB y C.nemoralisu C.hortenss.

MOXHO, OIHAKO, MPEINOJIOKHTh, YTO CETOIHAIIHSS CTPYKTypa HOJUMOpdH3Ma 000MX
BunoB Cepaea nomkHa 0TOOpaxaTh OCOOEHHOCTH MX IBOJIONHOHHONW UcTOpuU. CyIIECTBEHHOE
COBIIQ/ICHHE COBPEMEHHBIX apeajioB 3TUX BUIOB MOKHO OOBSICHUTH, OYEBUIHO, 00JICE TIO3THUMH
murpanusMu wim 3anocamu (Boettger, 1926; Schilder & Schilder, 1958)nemoralis, cornacuo
9THM MPEJCTABJICHHUIM, MPOUCXOAUT U3 3amaaHoi EBpombl (MPHOIU3UTEIHHO C TEPPUTOPHU
coBpeMenHoi ®Ppanmmu), B To Bpems kak C.hortensis sisisiercst ncxomaHO cpeqHEeBPONCHCKUM
BugoMm. C.nemoralis siBisieTcsi, COOTBETCTBEHHO, O0JIee TEILUTONIOOMBBIM BHIOM 110 CPaBHEHHIO C
C.hortensis (Cameron, 1970).KpacHble u KOpUYHEBBIE MOP(BI MOIIM OBITh MEHEe
HPUCIIOCOOJICHHBIMU BO BPEMsl IBOJIONUU B 0OJiee XOJOJHOM M KOHTHHEHTATBHOM KIMMATE
Cpenneit EBpombl u3-3a MX TepMHUYECKHX CBOWUCTB (cM. Bbimie). OHHU JCHCTBUTEIBHO
BCTPEYAIOTCS ceiiuac oTHOcUTensHO peako B momyisiiusx C.hortensis (Schilder & Schilder,
1957). bonee wacras BcTpeyaeMoCTh ()EHOTHIIOB C OTCYTCTBHUEM OTHENBHBIX IOJIOC MOTJa ObI
ObITh cBs3aHa y C.nemoralis ¢ 6ojiee BBICOKON 4acTOTOM PO30BBIX U KOPHUYHEBBIX PAKOBUH (CM.
Boiie). JlomuHHpOBaHUE <PPEKTHUBHO OECHoJOChIx» Mopd cpeau  (HEHOTUIIOB ¢
PEAYLMPOBAHHBIX KOJIMYECTBOM moiioc (puc.3) mydiie Boipaxkeno y C.nemoralis. Dto Moxer,
BEPOSITHO, CBHUJICTENILCTBOBATh 00 dBoytonMu mpu Oynbined uHcossimuu (Taylor, 1914).
C.nemoralis, nefcTBUTENBHO, JIyUllle MPHUCIOCOOJICHA K KU3HU B OTKPBITBIX MECTOOOMTAHHSIX
(Boettger, 1950; Cameron et al., 1980; Schilderchil8er, 1955).

Cka3zaHHOE BBIIIE MOXHO, BEPOSTHO, MOATBEPAUTH IPYrHM crocobom. [lomymsiuu
C.hortensis Bo ®paHuun AeMOHCTPUPYIOT OOJiee BHICOKHE YacTOTHI PAKOBHH C 00jee TEMHOI
donoBoii okpackoit (Schilder & Schilder, 1957 ¢ peayuupoBaHHBIM KOJIHYECTBOM IIOJIOC
(Lamotte & Guerrucci, 1970)dem 3TO XapakTepHO A CPEAHEEBPONEHCKHX IOMYJISIHNA
(Schilder & Schilder, 1957)Pacnpocrpanenue cpeaneesponeiickoro Buma C.hortensis B
Bamagnyo EBpomy mpuBeno, Takum 00pa3oMm, K OOmbiieMy CXOICTBY CTPYKTYPBI €ro
noauMopdu3Ma ¢ KCX0IHO 3amaanoeBporneiickum Bugom C.nemoralis (puc.3).



C.vindobonensis nomxen ObiTh (uioreHeTnueckn Oonee ynaneH ot C.nemoralis u
C.hortensis. O6 3ToM cBHIETENLCTBYET CTPYKTYypa monmmopdusma (Schilder & Schilder, 1957),
aHaromuueckue npusHaku (Schileyko, 1978w naxe npyroe komudectBo xpomocoMm (Rainer,
1967).B 1o Bpems Kak [Ba APYTUX BHIAX S9BPHONKHBI U MOTYT 3aCEJIATh Pa3IMYHBIC OHOTOIBI OT
NecYaHbIX JIOH J0 OykoBbeiXx JiecoB, C.vindobonensis MoxHO oOXapakTeph30BaTh Kak
kcepodwmibHbli win crenHoi Buz (Alexandrowicz, 1987; Schilder & Schilder, 1958)a6o
BBIPAKCHHBIN 110 CPaBHEHHUIO ¢ APyrMMHU Buaamu Cepaea momuMop(u3M OKpackd PaKOBHHEI
(Rotarides, 1926; Schilder & Schilder, 195é)otsercTByer, Takum 00pa3oM, MeEHbIIEH
skosoruueckoit Humie C.vindobonensis. Ho cuiibHO BBIpaKEHHOE HOMHHHpOBaHUE MOPQBI ¢ 5
HECJIMBIIMMUCS MEXy COOO MOJI0CaMH B pa3IMYHbBIX MOMYJISAIUAX WK dacTsax apeana (Honek,
1995; Rotarides, 1926; Schilder & Schilder, 1957hdhski, 1933He 00s3aTenbHO CBSI3aHO C
YCIIOBHSIMU OKpYXKaromie cpeapl. llsTumonocyro pakoBuHy ©O€3 CIMSHUN TIOJOC CIEAyeT
paccmarpuBaTh Kak ucxonaHyio ¢opmy y BuumoB (poma) Cepaea (Clessin, 1884; Schilder &
Schilder, 1957; Taylor, 1914910 crnpaBeaiuBo W aias Ooyiee CBETIONH (OHOBOW OKpACKH
pakoBuHbl: OenoBatas y C.vindobonensis, or Genoii no xenroit y C.hortensis u C.nemoralis.
[Toremuenne pakoBuHBl mpoucxoaut y C.vindobonensis mouTd MCKIIYHUTENBHO 3a CYET
paclIMpeHdsi ¥ CAMSHHS TO0JIOC, YTO MOJKHO HHTEPIPETHPOBATh KAk BO3MOKHOE
NPUCIIOCOOJICHHE K HECTaOMJIbHBIM MHKPOKIMMATHYECKUM YCJOBHUSIM B  KCEPOTEPMHBIX
MECTOOOMTAHUAX (CM. BBIIIE).

B3auMoaeiicTBHe TEpMUYECKOM CeJIeKIMU U APYTUX (PAaKTOPOB
KonuuectBeHHOe pactipesiesicHne MOpGd BHYTPH KOJOHHM WM TOMYJSIUH JODKHO OBITh
BBI3BAHO MHOTHMH (HECKOJILKUMH) B3aUMOJCHCTBYIONIMMH (aKTOpaMH CCJICKTHBHOW |
croxactuueckoit mpupossl (Jones et al., 1977; Yablokov, 1987p.). Ho oTHocuTeIbHBIN BKJIa
K010 (akTopa B 3TO B3aWMOJICHCTBHE CHIILHO KOJECOJIETCS B KaXIOM OTICIBHOM CiIydac
(Cameron et al., 1980; Yablokov, 198#&p3ToMy €ro TpyaHO OLIEHUTH OTACIBHO. Bhile ObLTO
MI0Ka3aHO, YTO TEPMHUYECKas M BH3yallbHas CEJICKIHsS MOTJIM Obl B DsIE CIyd4aeB BBI3bIBATH
cXomHOe pacmpeaeneHue Mopd. ITo Morio Obl OBITH CHPAaBEMJIUBBIM M [JISI TEPMUUYECKOU
CENCKIIMA WM CTOXACTHYECKHX  MOMYJIAIMOHHO-TeHeTHUeCKHX  (pakropoB. 006  3TOM
CBHJICTEIbCTBYET NAbHCHIIMN aHaIu3 OoKpacodHoro momumopdusma C.hortensis na 3amane
YkpauHbl (IOJTOTOBJICHO K IEYATH).
CryuaifHble MOMYJSAIMOHHO-TeHETHYeCKHE (DAaKTOPhI U mpexkae Bcero 3GGeKT OCHOBATEIIs
JOJDKHBI TIOCTABJIATh MaTepuan uisi npupoanoit cenekuuu (Yablokov, 1987).Hemoornenka
TEPMHUYCCKOI CEJICKIIMU M MO3TOMY BCEX CEJICKTHBHBIX BO3JCHCTBUII B MPOTHBOMOIOKHOCTh K
CTOXaCTHYECKUM (haKTOpaM B PsIZIC CIIydaeB MOKET ObITh BbI3BaHA CIIEAYIONIMMH HEIOCTATKAMH
METOJIUKU UCCIEIOBAHUN.
1) wuccrnenoBaHne OKPACKH PAKOBUHBI OTAEIBHO OT APYTHUX MPU3HAKOB PAKOBHHBI;
2) wuccrienoBaHue MONUMOP(H3Ma OKPACKM DPAKOBHHBI OTACIBHO OT KOJHYECTBEHHOM
U3MCHUYMBOCTH 3TOW OKPAacKd (IIMpHHA MOJOC, MHTCHCHBHOCTH (DOHOBOM OKpAcKu H
T.1.);

3) IpynmupoBKa TEPMHYECKH W YACTUYHO BH3YaJbHO HEPABHO3ZHAYHBIX (DEHOTHIIOB IO
OTACTBbHBIM TMOJUMOP(HBIM TMpH3HAKaM (HAPUMEp, ©KENIThIE», <OeCroIochie,
<3P (HEKTUBHO OECIIOIOCHIE).

Takum oOpa3oMmM, Ha OCHOBaHMM OOIMX (UINYECKUX 3aKOHOMEPHOCTEH, a Takke
MHOT'OYMCIIEHHBIX JIUTEPATYpHBIX U COOCTBEHHBIX JAHHBIX 00 OKpPaco4yHOM HOJIMMOpduzMe
Ha3eMHBIX MOJUIIOCKOB OBUIO IOKa3aHO, 4YTO OObIYHAS (IpUHSTAs) WHTEPIPETAlHs pPOJH
TEPMUYECKOHN, WU KIMMATHUYECKOM CEJICKIIMA MOXET ObITh pacmmpeHa. C 3TOW TOYKH 3pEHUS
MOYKHO TE€OPETUYECKH O0OOCHOBATh MHOTHE YCTAHOBJICHHBIC PA3HBIMH aBTOPAaMHU U JJISI PAa3HBIX
BUJIOB Ha3€MHBIX MOJUIFOCKOB OCOOEHHOCTH pacrpeaeaeHus Mop¢ BHYTPU OTIIEIbHBIX OMOTOIIOB
Wik OONBIINX TEPPUTOPHIA, KOJOHHHA WM BHIOB. MTak, TEpPMHUYECKHE CBOWCTBA PAKOBUH
MOJUTIOCKOB C TIOJIMMOP(HOH OKpPacKOH MOTYT, OYEBHIHO, Hrparth OONBIIYIO pOJb BO



B3aUMOJICHICTBUM  pPa3IMUYHBIX  (DAKTOpOB, BIMAIOMIMX Ha HOAMMOP(U3M, UYeM 3TO
MPEIONarajioch 10 CUX mop.
baarogapuoctu

IMoanucu K TA0JIMIAM M PUCYHKAM

Ta6n. 1. BerpedaeMocTh camsiHUSI TIOJIOC Ha pakoBHWHaX B3pocibix ocobeit C.hortensis Bo
JIsBOBe, YKpauHa (B 1ieiom 153 pakoBunsl). [Pasinune paccuuTano OT pacmnpeaeiaeHus Mmopd Ha
IpeAbITyIIeM MECTe OCICAHEro 000poTa paKOBUHBI].

KomnyecTBO CIMAHUM 1TOJ0C
PaccTosiHue OT yCTh pakOBHUHBI
Paznuune

BepositHOCTB

Puc. 1. OtHOCHTENbHAS IMPUHA CBETIBIX U TEMHBIX y4acTKOB Ha 2 pakoBuHax C.hortensis
u30 JIbBOBa, 3amagHas YkpauHa, uamepentas 3a 360 A), 90 B) u 45 (C) rpax. nepesn ycTbeM u
Bo3sie ycThst (D) m mokaszannas ot mBa (CBepxy) a0 mynka (BHH3Y). B ckoOkax cTouT oOImas
JI0JIS1 TEMHBIX YYacTKOB (I10J10C, CAMSIHUN T10J10C), %0.

Puc. 2. CBsi3p Mexay (HPOHOBOM OKpacKoW PakOBHUHBI U KOJMYECTBOM IOJIOC B MOMYNISALUU
C.nemoralis u3 I'manceka, IlTonpma. B ckoOKkax CTOMT dYacTOTa PaKOBHH C OMpPEICICHHOMN
(OHOBOI OKpACKOM, (pacCCUMTaHHAs) OT BCEX OCOOCH.

Oecroocele
1 mostoca
ot 2 no 5 nosoc

Puc. 3. OtHocHTenbHAas dYacTOTa OTCYTCTBUSI OTICIBHBIX I[OJOC HA pPAaKOBHHAX C
penyuupoBanHbiM KosnmdectBoM mojioc ('epmanust mo Schilder & Schilder, 1957Ppantms mo
Lamotte & Guerrucci, 1970)udpsr ot 1 10 5 03HAYAIOT MOJOCH], MPOHYMEPOBAaHHBIE OT
BEPXYIIKA PAKOBHHBI K MyNKy. B CKOOKax CTOMT YacToTa PakOBUH C PEIYIHPOBAHHBIM
KOJMYECTBOM TIOJIOC CPE/IH TOJIOCATHIX PAKOBHH.

I'epmanus
Opanuus



