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ность полиморфизма, т.е. его одновременная зависимость от со­
вершено различных факторов, демонстрируется значительным 
числом исследований. Показано, что полиморфизм одного како­
го-либо вида связан во многих случаях с тем, встречается в этом 
месте другой вид рода или нет. От конкретных условий место­
обитания он может зависеть в гораздо меньшей степени 
(Schilder, Schilder, 1953а, в, с, 1954-1955; Clarke, 1960; Meeuse, 
1968; Sacchi, 1981; Goodfriend, 1983; Сергиевский, 1983 б, GI"een­
wood, Parkin, 1984). Другой пример: хотя белые раковины вида 
Т11еЬа pisana лучше отражают солнечные лучи и, следовательно, 
лучше адаптированы к открытым местообитаниям, но песчанки 
поедают в первую очередь особей, имеющих бесполосые рако­
вины белого цвета (Heller, Gadot, 1984). 

Следует отметить ряд работ, посвященных исследованию 
эффекта популяционного ареала. Под последним понимается 
резкая смена частот морф на внешне однообразной территории, 
занятой популяцией (Goodhart, 1963; Cain, Currey, 1963а, в, с; 
Carter, 1968). Разные авторы, разрабатывающие этот вопрос, по­
разному оценивали причины этого явления. К. Гудхарт считает, 
что "эффект ареала" может возникнуть в результате случайной 
колонизации и дальнейшей эволюции таких колоний под воздей­
ствием среды до популяционного ранга. В противовес ему авто­
ры эффекта ареала (А. Кэйн и др.) настаивают на том, что глав­
ная причина этого эффекта - естественный отбор, действую­
щий не обязательно в явной для исследователя форме. В частно­
сти, предполагается, что частоты фенотипов не показывают 
прямой связи с топографией района, но зависят от других микро­
географических условий. Приведем еще пример, характеризую­
щий чрезвычайную сложность оценки полиморфизма как адап~ 
тивной системы взаимоотношения популяции со средой. Попу­
ляция одного из видов Ceгion, часть которой обитала под редким 
пологом деревьев, на поляне, имела в своем составе тонкостен­

ные пятнистые раковины, дающие совершенный криптический 
эффект на фоне солнечных пятен, проникающих сквозь редкую 
листву. До этого было описано около 600 (!) видов- за них при­
нимались бесконечные морфатипы лишь нескольких видов 
(Woodruff, Gould, 1980). 

Ряд авторов приходит к выводу об отсутствии связи между 
полиморфизмом популяций и факторами биогеоценоза, т. е. о 
том, что полиморфизм не адаптивен (Lamotte, 1951, 1954, 1959; 
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Komai, Emura, 1955; Goodhart, 1962, 1963; Owen, 1965, 1969; 
Anadon, Anadon, 1976-1978; Heatwole, Clarke, 1980; Goodfriend, 
1983). Отчасти, вероятно, такой вывод делается из-за рассмотре­
ния относительно ограниченных ситуаций в тех или иных попу­
ляциях. В других случаях все материалы свидетельствуют имен­
но об отсутствии такой связи. Подчеркивается, например, что 
общая изменчивость вида не подтверждает гипотез о связи час­
тоты встречаемости морф с климатическими условиями и с вы­
еданием хищниками (Harvey, 1972). Разумеется, он полностью 
противоречит выводу работ, рассмотренных выше, о том, что 
полиморфизм обусловливается взаимодействующими силами 
отбора, несмотря на оговорки, допускающие ту или иную сте­
пень "присутствия" отбора. В итоге те же авторы в более позд­
них работах приходят к единственно, вероятно, верному реше­
нию: о взаимодействии разных форм отбора и эффекта основа­
теля (Ratel et al., 1988, 1989). 

В связи с изложенным отметим, что процессы приспособле­
ния организмов к факторам биогеоценоза протекают во времени 
не мгновенно. В этом плане важны работы, показывающие ста­
бильность полиморфизма в течение более или менее длительно­
го существования популяции. Именно такой характер полимор­
физма показан при сравнении ныне живущих моллюсков и выбо­
рок из этих же местообитаний плейстоценового времени (Diver, 
1929). В других работах этого плана показана значительная ус­
тойчивость популяционных комплексов: средняя частота гена 
практически не изменилась на протяжении тысяч поколений, не­
смотря на сильное давления отбора (Калабушкин, Алтухов, 1974; 
Калабушкин, 1976). Таким образом, показана стабильность сба­
лансированного полиморфизма в природных популяциях. Часто­
та типов окраски может существовать продолжительное время. 

Имеет место стабилизирующий отбор (Lang, 1912; Boettger, 1950; 
Lamotte, 1951; Schnetter, 1951; Cain, Sheppard, 1952, 1954; Schilder, 
Schilder, 1953а, в, с; Goodhart, 1956, 1973; Schilder, 1957; Cain, 
Currey, 1968; Сuпеу, Cain, 1968; Wolda, 1969; Алтухов, Калабуш­
кин, 1974; Алтухов, Лившиц, 1978; Макеева, 1988, Сергиевский, 
1988). Такая динамическая стабильность полиморфных структур 
наблюдается и на протяжении более коротких отрезков времени 
и обусловлена в первую очередь короткопериодными колебани­
ями климата. Интересно подчеркнуть при этом, что хронографи­
ческие изменения частот морф достигают максимальных разме­
ров в периферийных популяциях (Amason, Grant, 1976). 
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Генетическая и селекционная природа равновесного поли­
морфизма может быть различной (Тимофеев-Ресовский и др., 
1977). В первом случае устанавливается определенное количест­
венное соотношение между двумя (при диморфизме) фенотипа­
ми в зависимости от количественных соотношений относитель­
ных жизнеспособностей всех трех генотипов. Во втором- поли­
морфизм вызывается тем, что генетически различные формы 
обладают преимуществом в разных условиях. В результате раз­
нонаправленных давлений отбора на эти формы наблюдается их 
количественное динамическое равновесие. Подчеркнем также, 
что частоты морф, как бы случайно они ни были распределены 
и как бы ни реагировали на факторы биогеоценоза, в своей ос­
нове определяются всем генофондом популяции, составляющим 
кодоминантное единство (Goodhart, 1956, Guerrucci-Henrion, 1966; 
и др.). 

Остановимся кратко еще на одном типе окраски. В популя­
циях разных видоввнезначительном числе (около 5 %) встреча­
ются альбинистические особи, но в ряде случаев они в довольно 
большой доле могут составлять устойчивую часть популяции. 
Что касается меланизма, то у разных видов животных описаны 
так называемые меланистические островные расы. Главную 
роль при этом играют генетические изменения, являющиеся 

следствием ограниченной численности популяций. Меланизм и 
альбинизм - два крайних варианта одной системы окраски; во 
втором случае - проявление действия одного гена, блокирую­
щего в гомозиготнам состоянии синтез меланина (Lang, 1911; 
Rensch, 1928; Майр, 1968; Stelfox, 1969; Seidl, 1981). 

Таким образом, мы рассмотрели в этом разделе основные 
моменты приспособлений, связанных с взаимодействием особей 
в популяциях. Заключая раздел, важно подчеркнуть следующий 
момент. Внешний полиморфизм цвета и рисунка раковины, хотя 
и свойствен многим видам брюхоногих моллюсков, но не универ­
сален. Другие близкородственные виды моиаморфны по этим 
признакам. Вместе с тем они полиморфны по составу изофер­
ментов и другим неявным признакам. По мнению К. Гудхарта 
(1987), наиболее вероятно, что в принципе все виды имеют гене­
тическую основу внешнего разнообразия, но для большинства из 
них по ряду причин выгоден какой-то один фенотип или неболь­
тое их число, так что внешние эффекты генетического разно­
образия подавляются отбором на элистатические гены. К этому 
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можно лишь добавить, что еще Г. Крэмптон отметил сильную 
изменчивость одних видов и весьма незначительную других из 

близких местообитаний. 

IV.2. ГЕНЕТИКА И БИОХИМИЯ ОПОЯСАНИОСТИ 

Выяснение наследования определенных признаков в при­

родных популяциях животных является одной из наиболее важ­
ных и актуальных задач популяционной биологии. Первые опы­
ты по выяснению наследования опоясаниости у В г ji·uticum были 
поставлены К. Беттгером (Boettger, 1950). При разведении и 
скрещивании животных этого вида в террариумах он показал, 

что бесполосость доминирует над признаком одной спиральной 
полосы. В конечном эксперименте участвовало две пары живот­
ных. Автор не анализировал количественно полученные резуль­
таты или, во всяком случае, не привел никаких данных этого 

плана. 

Настоящий вид- гермафродит, но в популяциях преоблада­
ет перекрестное оплодотворение, поэтому особей, откладываю­
щих яйца, мы условно называем самками, а особей, с которыми 
они скрещивались, - самцами. Здесь важно подчеркнуть, что в 
природных популяциях других гермафродитных видов наземных 
раковинных моллюсков преобладает перекрестное оплодотво­
рение (Fisher, Diver, 1934; Wyatt, 1960; Murray, 1964; McCracken, 
Brussard, 1980), исключения довольно редки (Baur, Кlemm, 1989). 
В первоначальных опытах (Хохуткин, 1977, 1979) при анализе 
потомства животных двух морф, сидящих в разных террариумах 
по нескальку десятков в каждом, мы получили результаты, поз­

воляющие также считать морфу 1 гомозиготной по рецессивно­
му аллелю (а), а морфу О- представленной гетерозиготами и 
гомозиготами по доминантному аллелю (А). Требавались точ­
ные, количественно обоснованные данные. 

В 1976-1979 гг. из сарапульской популяции брались самки 
обеих морф. Каждое отдельно взятое животное помещали в изо­
лированныJ:i садок и после выхода молоди·из отложенных яиц 
подсчитывали количество животных обеих морф в потомстве. 
Результаты анализа приведеныв табл. 9. 

В потомстве самок морфы О .N2 24--26 преобладают живот­
ные с бесполосой раковиной, причем отношение их к количест-
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Таблица 9 
CoOTIIOШCIIИC морф В IIOTOMCТBC СЗМОК paЗIILIX ГCIIOTИIIOB Bradybaenafruticum 

No Кол-но молоных в 1ютомствс Про11с-

самки 
Морфа рясмая х' р 

о 1 Всего Морфа О,% ГИIIОТСЗа 

1 1 б 5 11 54,5 1:1 0,09 >0,75 
2 1 2б 24 50 52,0 1: 1 0,08 >0,75 
3 1 20 20 40 50,0 1: 1 0,00 1,00 
4 1 17 8 25 б8,0 1: 1 3,24 >0,05 
5 1 35 2б 61 57,4 1: 1 1,33 >0,25 
б 1 35 32 б7 52,2 1:1 0,13 >0,50 
7 1 30 20 50 бО,О 1: 1 2,00 >0,10 
8 1 20 15 35 57,1 1: 1 0,71 >0,25 
9 1 2б 22 48 54,1 1:1 0,33 >0,50 

10 1 52 41 93 55,9 1: 1 1,30 >0,25 
11 1 22 58 80 27,5 1: 1 1б,2 <0,001 
12* 1 87 б5 152 57,2 1: 1; 3,18 >0,05 

б3 28 91 б9,2 1: 1 13,5 <0,001 
13 1 5 5 10 50,0 1: 1 0,00 1,00 
14 1 8 2 10 80,0 1:1 3,б0 >0,05 
15 1 23 14 37 б2,1 1: 1 2,19 >0,10 
1б 1 12 7 19 б3,2 1:1 1,32 0,25 
17 1 4 б 10 40,0 1:1 0,40 >0,50 
18 1 5 5 10 50,0 1:1 0,00 1,00 
1\) 1 2 о 2 100 1:1 - -
20 1 27 5 32 84,4 1:1 15,1 0,001 
21 1 1 о 1 100 1:1 - -
22* 1 о 45 45 0,0 0:1 - -

о 8 8 0,0 0:1 - -

23 1 о 2б 2б 0,0 0:1 - -
24 о 2б 11 37 70,3 3:1 0,44 0,50 
25 о 8 2 10 80,0 3:1 0,13 0,50 
2б о 7 3 10 70,0 3:1 0,13 0,50 
27 о 102 о 102 100 1:0 - -
28 о 97 о 97 100 1:0 - -
29 о 48 о 48 100 1:0 - -
30 о 3 о 3 100 1:0 - -

31 о 10 о 10 100 1:0 - -

*Анализ потомст11а нз пвух кладок. 



ву молодых полосатой морфы соответствует распределению 3: 1. 
Такое распределение должно наблюдаться, если принять выска­
занную гипотезу и доминирование бесполосой морфы, в случае 
скрещивания гетерозиготной самки (Аа) с гетерозиготным же 
самцом. Характер распределения молоди в потомстве в случае 

скрещивания гомозиготной по рецессивному аллелю самки (аа) с 
гетерозиготным самцом должен соответствовать распределе­

нию 1: 1, т.е. должно наблюдаться равное число потомков обеих 
морф. Этот результат получен в потомстве самок морфы 1 за N!! 
1-10 и 13-18. Совершенно четкий отклик дают самки морфы 1 
N!! 22 и 23, в потомстве которых присутствуют только животные 
морфы I. Такой результат должен получиться в случае скрещи­
вания самок, рецессивных по гомозиготному аллелю, с такими 

же самцами. Наконец, в случае скрещивания самок, гомозигот­
ных по доминантному аллелю (АА) с любыми самцами, будем 
иметь полностью бесполосое потомство, что и наблюдалось у 
самок N!! 27-31. Аналогичный результат будет и при скрещива­
нии гетерозиготных самок с самцами, гомозиготными по доми­

нантному аллею. 

В нашем опыте нет довольно показательного варианта, ког­
да самка морфы 1 даст полностью бесполосое потомство, в слу­
чае скрещивания с доминантным самцом. Кроме того, самки 
морфы 1 N!! 11 и 12 (вторая кладка) не дали ожидаемого расщеп­
ления признака потомства (1:1). Отклонения, наблюдаемые 
здесь, связаны, вероятно, с самооплодотворением (Хохуткин, 
Лазарева, 1979). Нельзя также исключить оплодотворения каж­
дой из них разными самцами. Наконец, теоретически возможна 
избирательная элиминация животных определенной морфы до 
выхода из яиц. Несмотря на эти ограничения, мы с достаточной 
степенью уверенности можем считать доказанным моногенный 
характер наследования данного признака с доминированием бес­
полосости. Морфа 1 гомозиготна по рецессивному аллелю. Ниже 
мы остановимся на некоторых особенностях размножения мол­
люсков, имеющих отношение к расшифровке эффективной ве­
личины популяции. Речь пойдет о многократности спаривания 
отдельных особей. Она была показана отклонением в фенотипе 
потомства от предполагаемых к данному типу скрещивания и 

приближению к общепопуляционному. У одного из видов садо­
вых улиток из 35 выводков в 80 % случаев расщепление шло по 
менделевекому типу (Murray, 1964). Как показано выше, все от-
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клонения в фенотипе потомства в наших опытах точно фиксиру­
ются. 

Особо следует остановиться на вопросе о самооплодотворе­
нии у данного вида, поскольку в случае большой доли таких осо­
бей встает вопрос о правомочиости расчетов частот аллелей в 
панмиктичной популяции (Березкина, Старобогатов, 1989). Бу­
дем исходить из следующих посылок. 1. Доля самооплодотво­
ренных яиц в свободно скрещивающихся популяциях пульмонат 
может колебаться от 7 до 41 %. 2. Самооплодотворение- суть 
простейший и самый крайний случай инбридинга. 3. Другой ис­
точник инбридинга - возврат аутоспермы. 4. Имеются много­
летние данные по структуре полиморфизма и по наследованию 
морф у В г. fгuticum. 5. Требуется доказать, что инбридинг в изу­
ченных колониях популяционной системы вида или не играет ни­
какой роли, или его влиянием можно пренебречь. Иными слова­
ми, можно ли считать паимиксию существенно преобладающей 
в данных колониях и на этом основании вести расчеты соотно­

шения частот морф и генов? 
При самооплодотворении в отношении одной пары генов 

возможны только три родительские комбинации (ААхАА, 
АахАа, аахаа) в отличие от шести при случайном скрещивании. 
Если гомозиготные формы самооплодотворяются, то все их по­
томки будут гомозиготными формами родительского типа. Если 
гетерозиготные формы самооплодотворяются, то их потомство 
будет: 1/4АА + 1/2Аа + 1/аа. Другими словами, гетерозиготы при 
самооплодотворении дают половину гетерозигот и половину го­

мозигот, среди которых АА и аа имеют одинаковую числен­
ность. В конечном итоге исходная популяция (D, Н, R) превра­
титься в популяцию (D + 1/2Н, О, 1/2Н + R), т.е. в р, О, q, где р и 
q - частоты соответствующих генов. Поскольку при самоопло­
дотворении каждый гетерозиготный индивидуум дает 50 % таких 
же гетерозигот, как и он сам, а остальные 50 % потомства пред­
ставлены двумя соответствующими гомозиготами, величина Н 

(т.е. доля гетерозигот) будет уменьшаться наполовину в каждом 
поколении. Соответственно, на 1/4 часть будет возрастать доля 
каждой из гомозигот. Однако абсолютные доли различных гено­
типов зависят от состава соответствующей исходной популяции, 
а также от числа поколений, на протяжении которых в ней под­
держивается определенная система инбридинга. При этом, если в 
популяции с инбридингом в любое время возможен возврат к 
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случайному скрещиванию, то уже в следующем поколения она 

превратится в популяцию р2 + 2pq + q2 независимо от долей го­
мо- и гетерозигот перед началом случайного скрещивания. 

Взяв исходные данные для изученных колоний (табл. 10), 
имеем соответственно р2, 2pq, q2 в 1 колонии- 0,27; 0,50; 0,23; во 
11- 0,31; 0,49; 0,20; в III- 0,43; 0,45; 0,12; в IV- 0,50; 0,42; 0,09. 

В случае самооплодотворения во втором поколения (т.е. на 
следующий год наблюдений) доля гетерозигот была бы равна в 
1-IV колониях 0,25; 0,25; 0,23; 0,21 с соответствующим возрас­
танием доли гомозигот. Ни в одном случае это условие не вы­
полняется. Здесь взяты данные по структуре колоний в целом, 
без выделения тех или иных возрастных групп. Сделано это на 
том основании, что соотношение частот морф не имеет сущест­
венных различий в разных группах. Полностью аналогичный ре­
зультат получается и при отдельном анализе половозрелых и ре­

продуктивных групп животных. Разумеется, можно говорить о 
какой-то небольшой доле инбредности, могущей присутствовать 
в той или иной колонии (допустим, те же 7 %). Возьмем для при­
мера первую колонию. За все годы наблюдений (исключая 1969 
и 1982 гг.) частота Н составляет 0,50. Падение доли гетерозигот 
с 0,50 в 1968 г. до 0,46 в 1969 г. в принципе может соответство­
вать 7% "степени инбридинга"; но гораздо более вероятно пред­
положить адаптацию популяционной структуры полиморфизма 
к изменениям микроклиматических услов:ий. Неравноценность 
морф по отношению к температурным воздействиям доказана 
биохимически, о чем подробнее речь пойдет ниже. В последую­
щих поколениях после "возмущающих" воздействий мы наблю­
даем возвращение стр_уктуры к исходному равновесному состоя­

нию. В других колониях колебания полиморфной структуры хо­
тя и более сильны, но не столь значительны, какими должны 
быть при постоянном давлении инбридинга. Принципиально та­
кие же результаты можно получить и для колоний талицкой по­
пуляции (табл. 11). 

Теперь имеет смысл остановиться на результате анализа со­
отношения частот морф в потомстве самок разных генотипов 
(табл. 12). 

Возьмем для примера "подозрительных" животных N2 11, 12 
(вторая кладка), 20- морфы 1 и "неподозрительных"N2 б, 12 
(первая кладка) морфы 1 N2 24 морфы О. Анализ приведеиных 
данных свидетельствует о том, что потомство самки N2 11 - ре-
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Таблица 1 О 
Соотноше1шс частот морф и rcJJoo в колониях сарапульской популяции 

BradyЬaena fruticum 

Гон 

1968 
1969 
1972 
1973 
1974 
1975 
1976 
1977 
1978 
1979 
1980 
1981 
1982 

Среднее 

1968 
1969 
1972 
1973 
1974 
1975 
1976 
1977 
1978 
1979 
1980 
1981 
1982 

Среднее 

1968 
1969 
1972 

0,23 
0,12 
0,26 
0,23 
0,22 
0,25 
0,21 
0,22 
0,22 
0,25 
0,26 
0,21 
0,10 

0,23 

0,20 
0,11 
0,21 
0,18 
0,20 
0,15 
0,15 
0,16 
0,15 
0,17 
0,18 
0,21 
0,13 

0,18 

0,12 
0,05 
0,12 

q 

0,48 
0,35 
0,51 
0,47 
0,47 
0,50 
0,46 
0,47 
0,47 
0,50 
0,51 
0,46 
0,31 

0,48 

0,45 
0,34 
0,46 
0,43 
0,45 
0,39 
0,38 
0,39 
0,39 
0,41 
0,42 
0,45 
0,35 

0,42 

0,34 
0,22 
0,34 

1 колония 

0,52 
0,65 
0,49 
0,53 
0,53 
0,50 
0,54 
0,53 
0,53 
0,50 
0,49 
0,54 
0,69 

0,52 

11 колония 

0,55 
0,66 
0,54 
0,57 
0,55 
0,61 
0,62 
0,61 
0,61 
0,59 
0,58 
0,55 
0,65 

0,58 

111 колония 

0,66 
0,78 
0,66 

0,27 
0,42 
0,24 
0,28 
0,29 
0,25 
0,29 
0,29 
0,28 
0,;2.5 
0,24 
0,29 
0,47 

0,27 

0,31 
0,44 
0,29 
0,33 
0,31 
0,37 
0,38 
0,37 
0,37 
0,35 
0,33 
0,30 
0,42 

0,33 

0,43 
0,61 
0,43 

2pq 

0,50 
0,46 
0,50 
0,50 
0,50 
0,50 
0,50 
0,50 
0,50 
0,50 
0,50 
0,50 
0,43 

0,50 

0,49 
0,45 
0,50 
0,49 
0,49 
0,48 
0,47 
0,48 
0,48 
0,48 
0,49 
0,50 
0,46 

0,49 

0,45 
0,34 
0,45 

11 

493 
106 
784 
258 
174 
107 
285 
411 
162 
200 
110 
100 
93 

3293 

105 
106 
935 

2348 
601 
159 
154 
817 
402 
156 
195 
169 
95 

6542 

729 
107 
354 



Окон•rанис табл. 10 

Год q' q т? р 2pq 11 

1973 0,11 0,33 0,67 0,45 0,44 852 
1974 0,14 0,37 0,63 0,40 0,47 564 
1975 0,15 0,39 0,61 0,38 0,47 174 
1976 0,11 0,33 0,67 0,45 0,44 223 
1977 0,18 0,43 0,57 0,33 0,49 365 
1978 0,10 0,32 0,68 0,46 0,43 245 
1979 0,14 0,37 0,63 0,39 0,47 123 
1980 0,13 0,36 0,64 0,42 0,46 103 
1981 0,12 0,34 0,66 0,43 0,45 110 

Среднес 0,12 0,35 0,65 0,42 0,46 3949 

IV колония 

1969 0,09 0,30 0,70 0,50 0,42 104 
1972 0,10 0,32 0,68 0,47 0,34 238 
1973 0,09 0,29 0,71 0,50 0,41 209 
1974 0,08 0,29 0,71 0,51 0,41 109 
1975 0,10 0,31 0,69 0,48 0,43 52 
1976 0,08 0,28 0,72 0,51 0,41 100 
1977 0,07 0,27 0,73 0,54 0,39 201 
1978 0,11 0,33 0,67 0,45 0,44 113 
1979 0,18 0,43 0,57 0,33 0,49 105 
1980 0,11 0,33 0,67 0,45 0,44 85 
1981 0,00 0,00 1,00 1,00 0,00 26 
1982 0,24 0,49 0,51 0,26 0,50 38 

Среднее 0,10 0,31 0,69 0,47 0,43 1380 

зультат самооплодотворения; расчет и реальные цифры практи­
чески полностью совпадают для "степени инбредности" 41-
50 %. Нет никакого совпадения в соотношении частот морф в 
потомстве самок N'!! 24 и 12 (первая кладка) в предположении са­
мооплодотворения. Совершенно незначительное совпадение на­
блюдается в потомстве особей N'!! б и, возможно, 20 и 12 (вторая 
кладка). Таким образом, даже в "подозрительных" случаях мы 
не всегда с уверенностью можем говорить, что произошло само­

оплодотворение. При другой раскладке частот морф потомства 
можно совершенно однозначно констатировать скрещивание 

особей с известным генотипом. Результаты этого последнего про-
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Таблица 11 
Доля животпых морфы 1 в талицких колопиих Bradybaena fruticum, % 

Колония 
Город 

1 11 111 IV v 

1976 18,6(365)* - - 23,3(56) -
1977 20,7(615) - - 32,7(462) 30,8(26) 
1978 19,4(504) - - 40,2(366) 36,6(123) 
1979 22,7(608) 27,2(92) 50,0(28) 37,9(391) 27,4(114) 
1980 21,8(871) 20,1(164) 35,3(102) 38,3(1078) 24,7(77) 

Среднее 21,0(2963) 22,7(256) 38,5(130) 37,3(2353) 30,4(340) 

*8 СКОбКОХ- КОЛ-110 ЖИIЮl'НЫХ, ЭКЗ. 

цесса мы и фиксируем в популяционной структуре полиморфизма. 
Таким образом, можно с уверенностью говорить о значительной 
степени паимиксии в колониях единого популяционного комплек­

са. Инбридинг, если и имеет место, то влиянием его можно прене­
бречь. 

Полученные данные далее могут быть проанализированы 
следующим образом: 

11ИСЛО ЖИIЮ1'НЫХ, Общее •шсло Среднес число 
Дисперсия 

Фенотип ДOЖIIIIJIIИXДO ЖIШЫХ IIOTOMKOIJ 

самки рспроnукпшного 1101'0MKOII на ОДНОГО 

иозраста родителя 

1 23 1010 43,9 1232 
о 7 314 44,9 1616 

При этом мы исключили данные по самкам, где число потом­
ков было меньше 10. При анализе выводков у других видов ис­
ключались таковые с числом меньше 25 (Murray, 1964). Связано 
это с тем, что у нас есть все основания полагать, что часть жи­

вотных, собранных в природе, уже отложила яйца. Так как вы­
ход яиц растянут во времени, то в террариумах они откладыва­

ют, скорее всего, остатки яиц от основных порций. 
Из анализа данных видно, что в среднем на одну самку обеих 

морф приходятся довольно близкое число потомков. Эти числа 
ненамного различаются и в случае учета всех самок - соответ­

ственно 44,0 и 39,6 экз. молоди. Другой вариант расчета связан с 
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Таблица 12 
"Степень и••бредпости" в потомстве ряда самок, % 

М саМКИ И II(IOIIOpЦИII 
Пршюрция 

МОрф 11 ПOTOMCI'IIC 
При 50% При41% При7% 

N2 11 22-0 40--1 33-1 6--1 
58-1 20--1 24-I 37-1 
80 20--0 23-0 37-0 
22:58 20:60 23:57 37:43 

м 12 63-0 46--1 37-1 6--1 
28-1 23-I 27-1 43-1 

Кладка 2 91 22-0 27-0 42-0 
63:28 22:69 27:64 42:49 
27-0 13-1 2-1 

М20 
5-1 10--1 15-1 

32 9-0 15-0 
27:5 9:23 15:17 

N2 12 87-0 76--1 11-1 
65-1 38-1 71-1 

Кладка 1 152 38-0 70--0 
87:65 38:114 70:82 
35-0 5-1 

N26 32-1 31-1 
67 31-0 
35:32 31:36 
26-0 19-1 3-1 

N224 11-1 9-1 17-1 
37 9-0 17-0 
26:11 9:28 17:20 

Таблица 13 
Расчет числа живоТIIЫХ по возмож11Ым типам скрещивапия 

Число жшютных, по~ Общее •шсJю Сре!tнее 'IIICЛO 
TИII СКf>С11\И113НИЯ ЖИIШIИХ 1\0 рспродук- ЖИIIЫХ IIOTOMKOIJ, IIO'I'OMKOJJ 113 Дlla 

ТИIIНОГО IIOЗfJ3CT3, ЭКЗ. экз. родителя, экз. 

АахАа 3 57 19,0 
аахАа 16 576 36,0 
аахаа 2 79 39,5 

ААх любой из вариан-

тов (АА, Аа, аа) 4 257 64,3 



Таблица 14 
Даш1ые о смертtшсти животпых по годам 

Кол-но ювснис 
Кол-rю рс11родуктиннr.rх 

Смсртностr •. % 
Год Год 

особей 

о 1 Всего о 1 Всего о 1 Всего 

1972 1310 282 1592 1975 45 9 54 96,6 96,8 96,6 
1973 2080 447 2527 1976 161 22 183 92,3 95,1 92,8 
1974 821 177 998 1977 271 76 347 67,0 57,1 65,2 
1975 279 60 339 1978 130 24 154 53,4 60,0 54,6 
1976 643 114 757 1979 59 13 72 90,8 88,6 90,5 

Итого 5133 1080 6213 Сумма 666 144 810 87,0 86,7 87,0 

учетом повторных кладок, произведенных одной и той же осо­

бью (N!! 12 и 22) по отдельности. Получаем 43,9 и 44,9 экз. на сам­
ку, с чуть меньшим коэффициентом вариации (0,8 против 0,9). В 
табл. 13 приведены данные по типам скрещивания. 

Таким образом, наши данные не позволяют с уверенностью 
говорить о каких-либо различиях в приспособленности геноти­
пов, требуются дополнительные исследования. 

В приведеиных таблицах отсутствуют сведения о числе жи­
вотных, которые конкретно дожили до репродуктивного возра­

ста. Однако имеющиеся данные о размерно-возрастной структу­
ре популяционных выборок и вылуплении в террариумах позво­
ляют (с определенным приближением) рассчитать смертность 
(табл. 14). 

Как видим, она близка у животных обеих морф. До репродук­
тивного возраста доживает в среднем 13 % особей. Соответству­
ющие показатели для природной популяции Северной Греции 
(Staikou et al., 1990): смертность животных между первым и вто­
рым годами жизни составила 73,4 %, между третьим и четвер­
тым - 95 %. У садовых улиток ежегодное выживание взрослых 
особей в популяциях составляет 60--70 %, т.е. их смертность со­
ставит в среднем 35 % (Williamson, 1976). Для Helicella сарегаtа 
отмечается значительная смертность молоди в раннем постэмб­
риональном периоде. Численность же взрослых особей колеб­
лется незначительно (Baker, 1968). Однако весьма высока смерт­
ность у особей, отложивших яйца. 

102 



)(арактер наследования опоясаниости в популяциях других 
исследованных нами видов неизвестен. Есть основания полагать, 
что и для Вг. sch1·encki будут те же закономерности. У Вг. lantzi 
мы обнаруживаем мономорфное проявление данного признака. 
Таким образом, популяции рассматриваемых видов полиморф­
ны по признаку опоясанности. С достаточной степенью уверен­
ности признак выраженности полос у наших видов можно отне­

сти к разряду полиморфизма (то же касается и окраски тела). 
Вопрос с другими окрасочными признаками у этих видов остает­
ся открытым. 

Генетика окрасочных признаков раковины и ее частей у Вг. 
ji·uticum неизвестна. Они довольно сильно отличаются от тако­
вых у хорошо изученных представителей Сераеа; аналогию про­
вести затруднительно. Несколько иначе обстоит дело с окраской 
тела, хотя эти данные по садовым улиткам разных авторов про­

тиворечивы. В целом серая окраска тела (вплоть до черной) до­
минантна по отношению к бледной (вплоть до белой). Применим 
эту схему к нашему виду. По соотношению этих типов окраски 
сарапульские колонии существенно различались в ряде случаев 

лишь при сравнении взрослых животных (данные 1973 г., I ~ 18 
при DF = 1). Соответствующие данные по частотам гена белой 
окраски в I-III колониях: 0,47; 0,22; 0,48 для всех и 0,22 и 0,57-
для взрослых (n = 549 экз.). В отдаленной популяции из Горного 
Урала (ст. Мурзинка) частота гена белой окраски составила 0,24 
(106 экз.). 

Биохимическими исследованиями данного вида (Рункова и 
др., 1974) установлено, что полосатая и бесполосая морфы ис­
ходно различаются по активности окислительных ферментов в 
диапазоне температур от -8° до 16 ос. Изменчивость активности 
окислительных ферментов при колебаниях температуры ярче 
выражена у бесполосой морфы, тогда как ход температурной 
кривой у однополосой морфы сглажен. Иными словами, перест­
ройка системы окислительных ферментов морфы О в большей 
степени, чем у морфы I, направлена на приспособление к варьи­
рованию температурного режима. В пределах температурного 
диапазона от О до -8 ос у животных морфы I наблюдается увели­
чение активности оксидаз, у морфы О оно отсутствует. В диапа­
зоне температур от О до 16 ос у морфы I активность оксидаз рав­
номерна, у морфы О вначале наблюдается резкое уменьшение их 
активности, затем увеличение. Таким образом, у морфы I мета-
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болический ответ на снижение температуры больше, чем у морфы 
О. В целом у морфы I активность оксидаз не в такой степени зави­
сит от температуры, как у морфы О. Для получения дополнитель­
ной информации в опыте было использовано добавление тирокеи­
па- гормона, регулирующего термоадаптацию. У животных мор­
фы О добавление тироксина увеличивает активность оксидаз, у 
морфы I реакция на тироксин менее выражена. Иными словами, 
при низкой окислительной активности тироксин вызывает ее ак­
тивацию, при высокой- эффект практически отсутствует. Таким 
образом, у морфы I рост окислительной активности ферментов 
при снижении температуры позволяет адаптироваться к холодово­

му воздействию с минимальными энергетическими затратами, по­
скольку в области положительных температур колебания этих 
ферментов и их реакция на введение гормона незначительны. 
Морфа О обладает более лабильной системой окислительных фер­
ментов. Можно констатировать, что имеется определенный меха­
низм адаптации к холоду, по-разному выраженный.у животных с 
разными генотипами. В целом энергетика животных морфы I бо­
лее совершенна, т.е. реакция ферментов на градиент температур 
осуществляется с меньшими энергетическими затратами. Анало­
гичные закономерности отмечены и у других видов (Steigen, 1979). 

В заключение раздела приведем еще несколько кратких на­
блюдений. На нашем материале показана физиологическая не­
равноценность морф В1·. ji·uticum и В1·. t~·ansbaca/ia, несмотря на 
то что в этих опытах нам не удавалось полностью исключить 

действие эффекта группы (Хохуткин, 1976). У этих же видов 
был измерен пульс (сокращение сердца хорошо видно через ра­
ковину). У первого вида (30 экз.) число сердечных сокращений 
не различались у двух морф и составило 77,8 (50-107) ударов в 
минуту. У второго вида (30 экз.) средние значения для морф О и 
I также недостоверно различались, составляя соответственно 
75,2 и 67,3 удара в минуту. 

IV.3. ВНУГРИПОПУЛЯQИОННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
ОПОЯСАНИОСТИ 

Как отмечалось, полиморфизм в популяциях наземных 
моллюсков - явление довольно распространенное, и поли­

морфные виды служат удобной моделью для изучения многих 
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вопросов микроэволюции. Исследование полиморфизма раз­
ных видов животных имеет сравнительное значение для анали­

за генетики популяций. Наиболее полно в этом отношении 
изучены виды отряда Ceophila подотрядов Achatinina и 
Helexina. Существуют обзорные публикации (Jones et al., 1977; 
Clarke et al., 1978) и ряд работ, не вошедших в них, главным об­
разом по видам семейства Bradybaenidae (Хохуткин, 1971, 1983; 
Новоженов и др., 1973; Бадави, 1977; Иванькова, 1977, 1985; 
~атекин.~акеева, 1977;~акеева, 1980,1988, 1989;~атекини 
др., 1981; Хохуткин, Лазарева, 1985а, б; Зейферт, 1987, 1991; 
Токобаев, ~оисеева, 1987). Цель настоящего раздела- выра­
ботка целостного взгляда на пространственпо-временной ас­
пект популяционной структуры отдельных видов и сравнение 
на единой основе фенетической структуры ряда видов отряда. 
Имеющиеся как собственные, так и литературные данные под­
готовили для этого почву. 

Несмотря на большое количество работ, посвященных изу­
чению популяционных структур, многие вопросы далеки от 

окончательного решения. К таковым в первую очередь отно­
сится вопрос о границах популяций в природе. Трудности вы­
явления этих границ связаны с двумя моментами. Во-первых, в 
подавляющем большинстве случаев неизвестна генетика изу­
чаемых признаков: признаки, трактуемые как элементарные, 

зачастую достаточно сложны, что затрудняет их анализ. Во­
вторых, многие исследования относительно кратковременны, 

и из поля зрения выпадают колебания (сезонные, хронографи­
ческие и т.п.) тех или иных показателей, способных сущест­
венно изменить перйоначальную характеристику структуры. 

Проанализируем данные многолетних наблюдений внутрипо­
пуляционных параметров сарапульской популяции Br.fruticum. 
Это позволит выработать подход к динамической оценке попу­
ляций вида в целом. 

Вначале рассмотрим распределение морф по территории на 
примере выборки из колонии 1 сарапульской популяции (июль 
1968 г.). Было заложено 12 площадок по 1 м2. Соотношение ча­
стот морф дает следующие значения q: 0,45; 0,58; 0,50; 0,71; 0,00; 
0,56; 0,53; 0,41; 0,45; 0,39; 0,52; 0,00. При нанесении этих величин 
на сетку координат получаем кривую нормального распределе­

ния в том случае, если исключены значения q, равные нулю. Ни­
же мы остановимся подробнее на данной закономерности. При 
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суточной миграции отмечена более высокая активность живот­

ных бесполосой морфы: их меньше, чем полосатых, остается 

днем на растениях (Зейферт, 1985). 
Перейдем далее к анализу сезонной изменчивости опоясан­

иости (Лазарева, Хохуткин, 1974). Соотношение частот морф на 
одних и тех же площадках сбора могло существенно меняться, 

или, напротив, оставалось постоянным в течение вегетационно­

го сезона (табл. 15). 
В целом за весь период наблюдений (по всем колониям сум­

марно) распределение q довольно равномерно. Средневзве­
шенные оценки показывают определенное увеличение этого 

показателя в июле и уменьшение к концу вегетационного сезо­

на до исходного значения. В начале лета (май-июнь) его вели­

чина составляет 0,40, в июле - 0,45, в августе-сентябре -
вновь 0,40. Эти отличия достоверны (1 ~ 5,17 при DF = 1). 

Наблюдения за хронографическими изменениями структуры 

постоянно вели на пограничных площадках сарапульской и та­

лицкой популяций. Остановимся подробнее на анализе данных 

по первой из них (см. табл. 10, рис, 14). Среднее многолетнее со­
отношение частот двух морф не различалось между площадками 

6-8 колонии 11, как и между площадками 1-3 колонии 1. Эти 
соотношения различались при сравнении площадок 1-3 в целом 
с площадками 6-8, так же как последних с площадкой 1 коло­
нии 111. Соотношение частот морф в колонии IV отличалось от 
такового колоний 11 и 111, но было ближе к последней, из кото­
рой, вероятно, в большей мере происходит пополнение этого по­

селения. 

При исследовании популяций разных видов, в том числе и В г. 

ji·uticum, в некоторых случаях не отмечено изменение частоты 
встречаемости отдельных морф с возрастом (Andreassen, 1978; 
Зейферт, 1985). Наши предварительные расчеты показали, что 
соотношение частот морф в разных размерно-возрастных груп­

пах меняется по годам в одинаковой степени, поэтому сравнива­

лись между собой выборки в целом (табл. 16). 
Во всех колониях хронографические колебания нашего по­

казателя существенны. Анализ выявил наибольшие отклонения 

каждого из значений от среднего в 1969, 1972 и 1982 гг. в коло­
нии 1; в 1972 г.- в колонии 11; в 1969 и 1977 гг.- в колонии 111. 
Не исключено, что эти колебания могут быть определенным об­
разом связаны с флюктуациями численности, зависящей в свою 
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Таблица 15 
CooтitoШCIIИe частот двух морф в колоiiИЯХ сарапульской популяции 

Bradybaenafruticum в течеJJИе вегетациоiiitого ceзOJJa, %морфы 1 

Колоння 

Гоп МССЯI\ 1 11 111 IV 

1-3 11 6 7 н 1 -

1968 Июль 22,9 - 20,0 - - 9,8 -
(493) (105) (112) 

1969 Июнь 12,3 - 11,3 - - 4,7 8,6 
(106) (106) (107) (104) 

1972 Июнь 29,6 - 13,3 24,8 - 9,8 10,9 
(203) (105) (298) (112) (101) 

Июль 29,5 17,6 20,4 24,8 - 11,7 11,0 
(346) (34) (103) (11 3) (128) (100) 

Се н- 27,0 11,9 21,0 20,2 10,3 13,2 5,4 
тябрь (100) (101) (100) (119) (97) (114) (37) 

1973 Июнь 17,8 23,1 17,5 18,4 24,8 11,2 7,5 
(101) (52) (804) (309) (101) (542) (107) 

Август - 26,7 18,6 21,9 14,8 10,0 9,9 
(105) (624) (260) (250) (310) (102) 

1974 Июнь 22,4 - 19,8 15,8 22,3 13,7 8,3 
(174) (338) (101) (162) (564) (109) 

1975 Май 27,5 21,1 - - 15,1 14,9 9,6 
(69) (38) (159) (174) (52) 

1976 Июнь 27,5 19,6 12,5 5,9 21,2 7,1 8,0 
(101) (51) (104) (34) (66) (112) (100) 

Август 15,7 23,3 - - - 14,4 -
(70) (60) (111) 

1977 Май - - 8,4 - - 14,6 4,1 
(107) (123) (49) 

Июль 25,7 18,5 27,6 11,9 17,0 17,3 11,0 
(101) (108) (105) (101) (100) (104) (100) 

Август 25,0 17,3 19,6 15,5 14,7 22,5 1,9 
(104) (98) (112) (97) (102) (138) (52) 

1978 Май 27,8 - 15,8 - - 11,1 20,0 
(54) (184) (144) (10) 

Август 19,4 - 22,0 8,5 - 8,9 9,8 
(108) (100) (118) (101) (103) 



Окончание табл. 15 

Колония 

Гоа МССЯI\ 1 11 111 IV 

1-3 11 6 7 8 1 -

1979 Июнь 24,0 26,0 16,7 - - 13,8 18,1 
(100) (100) (156) (123) (105) 

1980 Август 26,4 10,7 10,7 - - 12,6 10,6 
(110) (103) (103) (103) (85) 

1981 Август 21,0 - 18,3 - - 11,8 0,0 
(100) (109) (110) (26) 

1982 Август 9,7 - 12,6 - - - 28,9 
(93) (95) (38) 

Примс•rанис. 1-3,6--8, 11 -площадки; н мае 1978 г.- rюказатсш. нычислсн но IШОЩЩ\­

кам 6---1! со11мссrно, 11 anrycrc 1978 г. - сопмссrно но площаакам 7 и 8; 11 скобках - кол-110 живот­
ных, экз. 

очередь от климатических факторов, прежде всего температуры 
и влажности. Так, наибольшая численность моллюсков (до 90 
экз/м2) отмечена в июле 1967 г. Количество осадков за апрель­
июль составило 144, 163 и 196 мм, а сумма положительных тем­
ператур за вегетационный период 2488, 2617 и 2142 ос соответ­
ственно в 1966-1968 гг. Таким образом, изменения этих факто­
ров могли существенно повлиять на изменение структуры той 

или иной колонии. Впоследствии происходило возвращение ее к 

исходному состоянию, которое вновь могло быть нарушено, как, 
например, в 1977 г. в колонии III. Разумеется, эта связь не стро­
го пропорциональна -так, корреляция между численностью на 

площадках в 1 м2 и частотой q недостоверна (см. табл. 6). Тем не 
менее, как можно видеть из табл. 17, намечается связь между ча­
стотой q в колониях и популяции в целом и фазами численности: 
на подъеме и на пике численности количество животных морфы 

I (за одним исключением) всегда несколько больше, чем в проти­
вофазах. 

Позднее анализ материала в данном направлении по сара­
пульской и талицкой популяциям произвел Д. В. Зейферт (1991). 
Он приходит к выводу, что хронографические изменения в соот­
ношении частот морф в первой популяции определяются коле-
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Рис. 14. Хронографическая изменчивость частоты рецессивного гена (q) 
в колониях (1-IV) сарапульской популяции Вl"adybaenafгuticum 

баниями температуры воздуха в периоды образования устой­
чивого снежного покрова, а также в время выхода улиток из 

спячки. При этом в старших возрастных группах имеет место 
дифференциальная выживаемость фенотипов. Во второй по­
пуляции эти соотношения связаны в основном с количеством 

осадков. Причем в Предуралье климатические факторы влия­
ют на данный показатель преимущественно в начале периода 
активности (в мае), тогда как в Зауралье-в конце (III декада 
августа - II декада сентября). Сравнение соотношения частот 
морф одновременно на всех участках показало, что вклад в из­
менчивость морфы I несравнимо больше, чем морфы О (Х2 = 
239 и 47 соответственно при DF = 3). Сравнение междJ собой 
колоний подтвердило существенность их различий (Х = 286, 
DF = 3) и, следовательно, специфичность каждой из них. От­
клонения от среднего (Х2 = 72) для всех колоний соответствен­
но равны 47; 41; 4,3 и 11. 

Таким образом, относительно небольшие по амплитуде и за­
частую однонаправленные колебания изученного параметра за­
ставляют предполагать существование в данном местообитании 
единой популяционной системы в виде полуизолированных пан­
миктичных колоний. 
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Таблица 16 
ЗпачеiiИЯ х2 для аtlализа ОД110рОД110СТИ выборки в каждой 
из колоtшй сарапульской популяции Bradybaenafruticum 

Колония Возмож1юст1. 
Год 11р1111ЯТИЯ 

1 11 111 IY О·ГШЮ'I'СЗI·I 

1968-1969, 24,9 
1972-1982 DF= 12 Отвергается 
1968-1969, 23,6 
1972-1982 DF= 12 Отвергается 

1968-1969, 24,7 
1972-1981 DF= 11 Отвергается 
1969, 22,6 
1972-1982 DF= 11 Отвергается 

Таблица 17 
Распределеttие частоты встречаемости q в сарапульской популяции 

Bradybaena fruticum в зависимости от фазы числе•••• ост•• 

Зна••сния q н колониях 
Фаза •шслснности Годы 

1 11 111 IY Среднес 

Пик 1972- 0,51 0,46 0,34 0,32 

J 

1974, 0,47 0,43 0,33 0,29 
0,40* 1980 0,47 0,45 0,37 0,29 

0,51 0,42 0,36 0,33 
Среднее 0,49 0,44 0,35 0,31 

Подъем 1976- 0,46 0,38 0,33 0,28 

} 1979 0,47 0,39 0,43 0,27 0,40 
0,50 0,41 0,37 0,43 

Среднее 0,44 0,39 0,38 0,33 
Депрессия 1975 0,50 0,39 0,39 0,31 

} 1981 0,46 0,46 0,34 0,00 0,36 
1982 0,31 0,36 - 0,49 
Среднее 0,42 0,40 0,37 0;27 

Спад 1968 0,48 0,45 0,34 0,29 

} 1969 0,35 0,34 0,22 0,33 0,36 
1978 0,47 0,39 0,32 -
Среднее 0,43 0,39 0,29 0,31 

Подъем, пи·к (среднее) 0,48 0,42 0,36 0,32 0,40 
Спад, депрессия (среднее) 0,43 0,40 0,32 0,28 0,36 

*Вклю•1сно значение q.= 0,47 за 1967 г.,11 котором сбор нро113nсдсн без разгранii'IСIШЯ кшюн11й. 



IV.4. МЕЖПОПУЛЯIJИОННАЯ И М.f:ЖВИДОВАЯ 
ИЗМЕНЧИВОСТЬ ПОЛИМОРФНОИ СТРУКТУРЫ 

В популяционной генетике существует понятие "числен­
ность репродуктивной группы (breeding size)"- число особей, 
являющихся фактическими предшественниками следующего по­
коления. Иными словами, это особи, непосредственно вносящие 
вклад в генетический состав следующего поколения (Ли, 1978). 
В случае с В1·. ft·uticum на материале, взятом из природы, в лабо­
раторных террариумах с достаточной степенью точности опре­
деляется относительное количество как скрещивавшихся живот­

ных, так и тех из них, которые оставляют после себя потомство. 
Дальнейшим шагом была оценка эффективной величины попу­
ляции, иначе - эффективной численности (Ne). Эта величина 
значительно варьирует в связи с разной структурой популяций, 
тем не менее она достаточно надежно отражает то или иное со­

стояние популяции в определенном цикле поколений (Ли, 1978; 
Яблоков, 1987; Cain et al., 1990). Ne расчитывается как среднегар­
моническая численностей скрещивающихся особей (Wright, 
1931; Ли, 1978). Существуют три основных типа распределения 
q, отвечающих определенной эффективной численности популя­
ции. В случае малой численности кривая распределения имеет U­
образный характер, в случае средней- "волнообразный" с од­
ним небольшим гребнем. При большой численности- это !-об­
разная кривая нормального распределения с очень узким основа­

нием и высокой вершиной (Ли, 1978). В наших опытах Ne коле­
балась от 10 до 20 экз. при максимальном числе скрещивающих­
ся особей до 146. Эти величины можно было бы оценить как не­
большие. Однако в популяциях гастропод существуют механиз­
мы, в силу которых значения Ne должны быть увеличены как 
минимум в 1,5-2 раза. Это множественные спаривания и про­
цессы длительного хранения спермы животными (Murray, 1963, 
1964; Clark, 1978; Cook, Cain, 1980), что свойственно и данному 
виду. Они являются адаптациями к резкому снижению численно­
сти репродуктивной группы. Так, при размножении С. nemoгa/is 
в 5-10% случаев используется сперма, запасенная с прошлого 
года. 

При дальнейшем анализе мы рассмотрели все колонии сум­
марно. Данные по колонии IV здесь не анализировались, по­
скольку, как было сказано, это поселение не самостоятельно. 
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Рис. 15. Распределение частоты рецессивного гена (q) в сарапульской популя­
ции Bradybaena ft·uticum: 

/, 2 -теоретические распределения q n репродуктивной и поло1юзрслой группах; 1 ~ 2 '- соотJJстст­
IIУЮП~ис им эмпирические точки 

Рис. 16. Распределение частоты рецессивного гена (q) в географически удален­
ных популяциях Bl'adybaenaft·uticum: 

1- сарапулr.ская популяция, 2- талиt1кая; а- из Свердловекой и Курганской областей, б- из Уд­
муртии и Татарии 

Эмпирическое распределение q в репродуктивной, а также и в 
скрещивающейся группе животных приближается к теоретичес­
кому, отвечающему большой эффективной численности 
(рис. 15). Лишь в одном случае q =О, что соответствовало точке 
U-образного распределения. При !-образном распределении 
группировка частот генов происходит вокруг точки устойчивого 
равновесия, которая определяется противодействующими систе-
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матячеекими давлениями мутаций, отбора и миграции (Wright, 
1931; Dob~hansky, 1970; Ли, 1978). Такое состшщие популяции 
возникает щ:>и динамически постоянных факторах биогеоцено­
за. В случае панмиктического единства популяции частоты зигот 
в ней были бы равны р2, 2pq, q2• В сарапульской и талицкой по­
пуляциях мы наблюдем увеличение доли каждой из гомозигот на 
величину cr/ за счет уменьшения доли гетерозигот (табл. 18, 19). 

Это свидетельствует о подразделенности популяции по данной 
системе признаков (Ли, 1978; Хохуткин, 1984). Величина диспер­
сии q для разных групп является мерой степени дифференциации 
(гетерогенности или изменчивости). Ее можно использовать как 
меру дифференциации в популяции. Ей прямо пропорциональна 
величина F. Из свойств функции распределения q можно сделать 
вывод: когда F > 0,33, то популяция в целом очень сильно диффе­
ренцирована. Высокая степень дифференциации сохраняется при 
F > 0,005. С другой стороны, если F ~ 0,005, дифференциация бу­
дет весьма невелика. Большая, непрерывно распределенная на 
значительной площади популяция, в которой скрещивание инди­
видуумов ограничено "соседством" (heighЬorhood), так что две от­
даленные особи практически не могут скреститься друг с другом, 
демонстрирует нам неявно выраженную форму подразделеннос­
ти, известную как изоляция расстоянием (isolation Ьу dystance ). Это 
же показано и для популяций других видов моллюсков (RoЬert, 
1984; Сергиевсю~й, 1988). Тюrnм образом, крупн,ые популядни Br. 
jruticum существуют в виде подразДеЛенных 'попуЛяцИй; состоя-
щих из полуизолированных панмиктических колоний. 

Распределение q в группе половозрелых особей и во всей по­
пуляционной выборке аналогично распределению его в репро­
дуктивной группе. Поэтому сравнительный анализ изменчивос­
ти был проведен через распределение q в популяциях в целом. В 
сарапульской популяции q колеблется от О до 0,6, в талицкой -
от 0,2 до 0,8. Большой диапазон перекрывания показателей не 
изменяет достоверных различий двух популяций по средневзве­

шенным значениям для каждой из них - 0,40 и 0,48. соответст­
венно (I > 83 при DF = 1). В других популяциях вида из Удмуртии 
и Татарии, с ОДНОЙ стороны, и из Свердловекой и Курганской об­
ластей- с другой, колебания q также велики (рис. 16). В этих 
последних проводились одноразовые сборы. Таким образом, 
только длительные наблюдения позволили выявить изменчи­
вость полиморфной структуры поnуляций близких географичес-
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Таблица 18 

Подразделе1шосrь сарапуЛьской популяции Bradybaenafruticum 

Колония р q р2 2pq q2 11 

1 0,52 0,48 0,27 0,50 0,23 3293 

11 0,58 0,42 0,33 0,49 0,18 6542 

111 0,65 0,35 0,42 0,465 0,12 3949 

IV 0,69 0,31 0,47 0,43 0,10 1380 

Среднее 0,61 0,39 0,37 0,47 0,16 15164 

Теоретические частоты геноти-
пов в отсутствие подразделен- 0,37 0,48 0,15 
н ости 

Разность (aJ) 0,00 -0,01 +0,01 
1 

Примс•1а11ис. Зnсс1. 1111 табл. 19: F = 0,04. 

Таблица 19 

Подразделе1шость талицкой популяции Bradybaena fruticum 

Колония р q р2 2pq q2 11 

1 0,55 0,45 0,30 0,50 0,21 2963 

11 0,52 0,48 0,27 0,50 0,23 256 

111 0,35 0,65 0,12 0,46 0,42 130 

IV 0,41 0,59 0,17 0,48 0,35 353 

v 0,45 0,55 0,20 0,50 0,30 340 

Среднее 0,46 0,54 0,21 0,49 0,30 4042 

Теоретические частоты геноти-
пов в отсутствие подразделен- 0,21 0,50 0,29 
н ости 

Разность (aJ) 0,00 -0,01 +0,01 



Таблица 20 
Соотпоше11ие частот двух морф в популяциях раэ••ых видов Bradybaena 

ПОIIУ.ЧЯI\ИЯ 
Кол·JЮ однополосых 

11 
fШKOПI-IH,% 

в,-adybaena fгuticum 

Франция, г. Лион к 5,6 18 
Германия** к 13,6 22 
Балтика, о-в Лонгернц к 100 6 
г. Архангельск (1) к 14,6 41 
г. Архангельск (11) к 20;8 24 
Республика Коми, р. Большая 

Сын я к 7,0 57 
ЛеJJИ11rрадская обл. 

ст. Поповка 1969 64,4 101 
д. Красный Бор 1969 0,0 29 
г. Петергоф к 54,5 22 
г. Павловск (1) к 40,7 27 
г. Павловск (11) к 33,3 21 
г. Павловск (III) к 5,0 20 
г. Луга (1) к 4,5 22 
г. Луга (11) к 12,5 40 
г. С.-Петербург к 21,6 37 
Ярославская обл. 

г. Переславль-Залесский к 18,1 83 
с. Купанекое к 6,7 30 
Московская обл. 

г. Звенигород (1) л 57,6 368 
г. Звенигород (II) л 38,1 470 
с. Манихино л 32,2 745 
д. Мешково л 12,4 550 
Курская обл. 

г. Курск к 23,3 43 
г. Новый Оскол к 23,3 30 
Ерянекая обл. ** к 23,9 88 
Центральноевропейская •1асть 
СССР (1)** к 11,8 34 
Центральноевропейская часть 
СССР (11)** к 45,3 53 
Полтавская обл.** к 8,9 34 
Кавказ 

г. Владикавказ 1968 21,3 230 



Продолжение табл. 20 

Популяi\ИЯ Год с(юра* 
Кол-но олнополосых 

11 
paKOIIИH,% 

с. Тарекое 1968 50,0 14 
Кавказ (1) к 3,2 31 
Кавказ (11) к 29,6 71 
Удмуртия, Татария 

г. Сарапул (V) 1968 22,7 225 
г. Сарапул (VI) 1972 8,3 516 
г. Сарапул (VII) 1972 17,0 200 
г. Сарапул (VIII) 1967 50,0 20 
г. Сарапул (VIII) 1972 61,5 13 
г. Чайковский 1973 35,3 34 
г. Ижевск 1974 50,5 105 
пос. Воложка 1974 39,5 124 
пос. Пыжмаи 1974 53,8 26 
г. Елабуга 1967 78,0 123 
Челябиttская обл. 

г. Катав-Ивановск 1967 0,0 107 
пос. Миассово (1) 1967 0,0 101 
пос. Миассово (11) 1966, 1972 0,0 54 
Башкирия 

пос. Красноусольский (1) 1967 30,0 570 
пос. Красноусольский (11) 1967 24,8 527 
г. Ишимбай 1967 11,9 126 
с. Старо-Субхангулово (1) 1957 29,5 44 
с. Старо-Субхангулово (11) к 20,0 35 
Свердловекая обл. 

ст. Мурзинка 1971 21,4 56 
ст. Мурзинка 1973 19,8 106 
г. Екатеринбург 1967 6,1 96 
г. Екатеринбург 1968 16,6 30 
г. Талица (VI) 1979-1980 32,1 218 
г. Талица (VII) 1980 32,9 140 
г. Талица (VIII) 1980 39,8 88 
г. Талица (IX) 1976 36,8 57 
г. Талица (Х) 1977 33,3 33 
г. Талица (XI) 1980 34,2 117 
г. Талица (XII) 1980 13,4 119 
г. Талица (XIII) 1980 33,1 254 
г. Талица (XIV) 1980 34,5 119 



Окончание табл. 20 

Популяции 

Висимский заповедник 

В целом по виду*** 

Восточный Казахста11 

д. Горная У льбинка 

д. Бобровка 

пос. Ленника**** 

д. Черемшанка 

д. Зимовье 

Алтай 
г. Горно-Алтайск 

В целом по виду*** 

Бурятии 

ст. Мамай (1) 
ст. Мамай (1) 
ст. Мамай (11) 
ст. Мамай (111) 
ст. Толбузиха 

ст. Байкал 
Томская обл. 
г. Томск 

В целом по виду*** 

Алмаатиttскаи обл. 

г. Алма-Ата (1) 
г. Алма-Ата (11) 
пос. Медео (1) 
пос. Медео (11) 
г. Иссык (1) 
г. Иссык (11) 
В целом rio виду 

Год сбора• 
Кол~•ю одноrюлосых 

раковин,% 

к 

Bгadybaena sch1·encki 

1969 
1969 
1969 
1980 
1981 

к 

Bгadyhaena u·anshaicalia 

1971 
1972 
1971 
1971 
1972 
к 

к 

Bгadybaena almaatini 

1969 
1969 
1973 
1973 
1969 
1969 

26,9 
22,0 

94,9 
85,1 
84,3 
100 
100 

80,8 
89,2 

46,7 
36,1 
61,9 
57,1 
90,0 
60,0 

79,2 
47,5 

98,9 
100 

90,2 
94,6 
29,9 
35,3 
86,6 

*Также коплекции (К) и литературные данные (Л). 
••отдспr.ныс сборы. 

n 

26 
30769 

39 
101 
287 

63 
168 

26 
737 

212 
258 

21 
21 
20 
25 

24 
601 

277 
109 
41 

334 
120 

17 
898 

***УЧТСНЫ ТЗКЖС разрОЗНСННI;~~IС КОЛЛСКI~ИОННЫС матерИаЛЫ И ОСНОIJНЫС сборы ИЗ capaПyЛIJCKIIX 
колоний, не нклю•rснныс н данную таблицу. 

****Нсфоссилизоnанвыс ракоnиНI.I. 
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Рис. 17. Межгрупповой дис­
персионный анализ уровня из-
менчивости опоясанности: 

а - колоншt нопра:щслснной lltшули­
ции, б - ноrtулю~ин rсографи•tсских 
грунн нонушщий, в- поnушщин tшщt, 

2 - шщы отрщщ 

ких районов (Хохуткин, 1984). Соотношение частот морф в дру­
гих популяциях приведено в табл. 20. 

Расширим область применеимя понятия "подразделенность", 
перенеся его вначале на все популяции вида, а затем и на все ви­

ды отряда, изученные генетически (табл. 21, 22). 
Результаты дисперсионного анализа этих данных по соответ­

ствующим группировкам свидетельствуют, что как внутри 

групп, так и по группировке в целом уровень колебания измен­

чивости незначителен и находится в пределах близких величин. 

Наиболее показательны изменения этого уровня при межгруп-

повом анализе (табл. 23). ~ 

Из графика на рис. 17, где приведены средние показатели, сле­
дует чрезвычайно интересная закономерность. Уровень изменчи­

вости между колониями подразделенной популяции и между попу­

ляциями разных географических районов имеет один порядок ве­

личин, в то время как между всеми популяциями вида он на поря­

док выше и мало отличим от такового между видами отряда. 

При изучении микрогеографической изменчивости этого ви­
да нами отмечен ее относительно небольшой диапазон: q колеб­
лется в среднем в пределах от 0,42 до 0,60 в разных биотопах 
(Хохуткин, Лазарева, 1983) (табл. 24). 

Вероятно, основная причина этого- значительная однотип­

ность микростаций. Общая картина соотношения частот морф 

по биотопам следующая: 1) хвойный лес - 0,58; 2) смешан­
ный - 0,42; 3) лиственный - 0,55; 4) широколиственный -
0,48; 5) биотопы, подвергнутые резким антропогенным воздей­
ствиям (насыпи, скашиваемые луга) - 0,60. За двумя исключе­
ниями (1 и 5; 3 и 5), биотопы значимо отличаются друг от друга 
по соотношению частот морф в популяциях (I ~ 9,13 при DF = 1). 
При этом имеют полное сходство (г= 1,00) популяции хвойных 

118 



Таблица 21 

Подразделенность отдалеtшых нонуляций Bradybaenafruticum 

По11улю\ИИ р q 

г. Талица 0,46 0,54 
г. Екатеринбург 0,78 0,22 
ст. Мурзинка 0,55 0,45 
г. Катав-Иванавек 1,00 0,00 
пос. Миассово 1,00 0,00 
пос. Красноусольский 0,65 0,35 
г. Ишимбай 0,65 0,35 . 

с. Старо-Субхангулово ОА6 0,54 
г. Сарапул (1-VII) 0,61 0,39 
г. Сарапул (VIII) 0,26 0,74 
г. Чайковский 0,41 0,59 
г. Ижевск 0,29 0,71 
пос. Воложка 0,37 0,63 
пос. Пыжмаи 0,27 0,73 
г. Елабуга 0,12 0,88 
с. Манихино* 0,43 0,57 
Звенигород* 0,31 0,69 
с. Мешкова* 0,65 0,35 
д. Поповка 0,20 0,80 
д. Красный бор 1,00 0,00 
г. Владикавказ 0,54 0,46 
с. Тарекое 0,29 0,71 

Среднее по всем папуля-
0,51 0,49 

циям 

Теоретические частоты генотипов 

при условии рассмотрения популяций 

как единого целого 

Разность (cr/) 

Примсчанис. F=0,26. 
*Обработка литературных ланных." 

р' 2pq q' 11 

0,21 0,50 0,29 4042 
0,61 0,34 0,05 132 
0,30 0,50 0,21 156 
1,00 0,00 0,00 107 
1,00 0,00 0,00 152 
0,42 0,45 0,12 \097 
0,42 0,45 0,12 126 
0,21 0,50 0,30 42 
0,37 0,48 0,15 15164 
0,07 0,39 0,55 32 
0,17 0,48 0,35 34 
0,08 0,41 0,51 105 
0,14 0,46 0,40 124 
0,07 0,39 0,54 26 
0,01 0,21 0,78 123 
0,19 0,49 0,32 2133 
0,\0 0,43 0,47 341 
0,42 0,46 0,12 3447 
0,04 0,32 0,65 \01 
1,00 0,00 0,00 29 
0,29 0,50 0,21 230 
0,09 0,41 0,50 14 

0,33 0,37 о,3о· 27757 

0,26 0,50 0,24 

0,07 -0,13 0,06 



Таблица 22 
Подразделениость видов отридя Geophila 

Виды р q Р' 2pq q' 

Limicolaгia аигога 0,23 0,77 0,05 0,35 0,60 
B1·ephulopsis Ьidens 0,83 0,17 0,68 0,29 0,03 
B1·adybaena ft·uticum 0,51 0,49 0,26 0,50 0,24 
81·. similaгis 0,06 0,94 -<0,01 0,12 0,88 
Theba pisana 0,30 0,70 0,09 0,42 0,49 
Сераеа nemm·alis 0,16 0,84 0,02 0,27 0,71 
С. hoгtensis 0,27 0,74 0,07 0,39 0,54 
Cochlicella acuta 0,68 0,32 0,47 0,43 0,10 

Среднее 0;38 0,62 0,20 0,35 0,45 

Теоретические частоты генотипов при уело-
вии рассмотрения видов, как единого целого 0,14 0,47 0,38 

Разность (cr/) 0,06 -0,12 0,07 

Примечанис: F = 0,28. 

Таблица 23 

Дисперсиоиuый аJJализ опоисапuости в отряде Geophila 

BИJi 

Bl·.ft·uticum 

Популяции 

Сарапульекая 

Талицкая 

Группыпопуляций 

Свердловекой обл. 

Башкирии 

Удмуртии 

Московской обл. 

Северной Осетии 

Вид в целом 

Разные виды 

0,46 
0,48 

0,44 
0,47 
0,40 
0,46 
0,46 
0,37 
0,34 

Yponcнr. измсн•11шоспt 

0,04 0,50 
0,04 0,52 

0,08 0,52 
0,03 0,50 
0,10 0,50 
0,08 0,54 
0,06 0,52 
0,26 0,63 
0,26 0,60 



Таблица 24 
Соот••оше11ие частот морф в популяциях Bradybaenafruticum 

из различ11Ых биотопов 

Биото11 

Хвойныйлес 
Поляна в еловом лесу 

Смешанный лес 

Опушка в смешанном лесу 

Смешанный лес на холмах в долинах рек 

Пойменный смешанный лес 

Увлажненная куртина смешанного леса 

Пойменные луга в смешанном лесу 

Заболоченные участки смешанного леса 

и болота 
Заросли крапивы на насыпи 

Скашиваемый луг 

Лиственный лес 

Лиственный лес в долине реки* 
Лиственный лес в овраге* 

Пойменный лиственный лес 

Широколиственный лес в горах 

Болото в горном широколиственном лесу 

Пр и м с '1 а н и с. В скобкtrх- кo.'I·IJO, экз. 
*Литсрнтурнr»IС данные. 

1,% 

34,1(1495) 
64,5(858) 
46,2(26) 
33,3(33) 
20,7(159) 
17,0(17416) 
64,4(101) 
20,4(1806) 

13,4(474) 
64,4(149) 
63,2(57) 
30,0(614) 
57,6(368) 
23,8(295) 
24,8(527) 
21,3(230) 
50,0(14) 

Морфа 

Доля раковин со 
"слабой" IЮЛОСОЙ, % 

42,9(7) 

35,7(14) 

63,4(30) 
48,6(941) 
75,4(65) 
26,9(82) 

43,8(64) 

46,8(171) 

15,3(131) 
18,4(49) 
0,0(7) 

лесов и антропогенных биотопов. Следовательно, наибольшая 
частота q проявляется в биотопах, менее благоприятных для 
обитания вида. 

Частота q изменяется по ареалу вида следующим образом 
(табл. 25). В пределах от 10 до 30° восточной долготы происхо­
дит увеличение ее с 0,3 до 0,6, затем довольно равномерное 
уменьшение с шагом в 10°- до 0,4, а с 50 до 64° она вновь уве­
личивается до 0,5. Эти изменения, за исключением последнего 
значения, существенны (1 2: 8,65 при DF = 1). Таким образом, мы 
имеем дело с клинальной изменчивостью. По широте мы не на­
блюдаем таких закономерных изменений. Следует заметить, что 
в целом клинальпая изменчивость гораздо четче проявляется 

при 'анализе качественного состояния морф и может вовсе не 
выявляться при анализе тех же признаков в качестве счетных -
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Таблица 25 
З••аче11ия часrот q в зависимости от географи•Jсского положс1шя популяц11Й 

Bradybaena fruticum 

Морфа,экз. Морфа, экз. 
IJ. Д. о 

" 
С. Jll.o 

" () 1 Всего () 1 Всего 

12 103 8 111 0,27 46 219 58 277 0,46 
29 305 183 488 0,61 48 155 32 187 0,41 
33 75 28 103 0,52 51 149 23 172 0,37 
34 31 3 34 0,30 54 1045 365 1410 0,51 
35 44 7 51 0,37 55 293 99 392 0,50 
36 71 17 88 0,44 56 1552 754 2306 0,57 
38 1552 754 2306 0,57 57 14602 3111 17718 0,42 
39 96 17 113 0,39 58 5676 2299 7975 0,54 
41 80 22 102 0,46 68 123 26 149 0,42 
44 188 56 244 0,48 
48 66 15 81 0,43 
52 37 96 133 0,85 
53 14658 3120 17778 0,42 
56 970 337 1307 0,51 
60 264 о 264 0,00 
64 5274 2109 7383 0,53 

Таблица 26 
Соот••оmе••ие частот морф в популяЦIIЯХ Bradybaena lantzi 

(Алмаати••ская обл.) 

Кол-11о полос, % 
ПОIIУЛЯI\ИЯ Гон 11 

() 1 2 3 4 

r. Алма-Ата (1) 1969 0,51 0,13 1,2 98,2 - 784 
r. Алма-Ата (11) 1973 0,78 0,39 3,5 95,3 - 256 
г. Алма-Ата (III) 1973 - - 1,2 98,8 - 242 
г. Алма-Ата (IV) 1967 - - - 100 - 14 
noc. Медео 1973 - - - 100 - 20 
noc. Илийск 1967 - - - 100 - 5 
Шоссе (1) 1973 5,1 - - 94,9 - 79 
Шоссе (11) 1973 - - - 100 - 40 
оз. Иссык 1969 - 0,97 1,9 97,1 - 103 
оз. Иссык 1973 - - 0,3 99,7 - 329 
В целом по виду 0,53 0,17 1,3 98,0 <0,1* 1872 

*<0,1% (110: Ц11С1'КО11, \938). 



например, по цвету, но не по числу полос (Jones, 1973). Может 
таRJ.Ке набл10даться параллелизм в географической структуре 
молекулярного и морфологического полиморфизма, хотя в це­
лом распределение этих двух видов полиморфизма в пространст­
ве не зависит друг от друга (Caugant et al., 1982). · 

Генетика В1·. schгencki неизвестна. По нашим предваритель­
ным данным, есть некоторые основания предполагать моноген­

ное наследование опоясаниости с доминированием однополосой 
морфы. В двух популяциях (район Усть-Каменогорска- Лени­
ногорска) присутствует только морфа I; в двух других (располо­
женных на несколько десятков километров севернее первых) 
она составляет 87,8% (см. табл. 21). Эти две группы популяций 
значимо различа10тся между собой по соотношениiО морфоти­
пав (I ~ 5,00 при DF = 1); отличия внутри групп несущественны. 
Коллекционная выборка из Алтайского края незначимо отлича­

ется от IОжной группы популяций и значимо - от северной. Вы­
. бор ка из окрестностей пос. Ленинка значимо отличалась от всех 
других, кроме бобровской, но она представлена искл10чительно 
нефоссилизованными раковинами. Показатель г' довольно вы­
сок- 0,92 ± 0,01. Если принять гипотезу о рецессивности мор­
фы О, то в среднем по виду q состоит 0,33. Наследование у Вг. 
transbaica/ia не изучалось. В течение двух лет набл10дений коли­
чество животных морфы I в одной из мамаевских популяций 
уменьшилось на 10 %, составляя в среднем 41,2 %. Это измене­
ние существенно (I = 4,68 при DF = 1). В среднем по виду эта мор­
фа составила 47,5% (см. табл. 20). Некоторые отдаленные попу­
ляции существенно различа10тся по соотношени10 морфотипов, 
но в целом анализ затруднен из-за незначительного материала 

по ряду выборок. Показатель г' составляет 0,64 ± 0,03. Так как 
соотношение частот бесполосой и однополосой морф статисти­
чески равно, то q составит в среднем 0,71 при условии моноген­
ного типа наследования опоясанности. У Вг. almaatini генетика 
неизвестна; морфа I составляла в среднем по виду 86,6 % (см. 
табл. 20). Ее количество в популяциях резко изменялось - от 
99,2% в рощах Алма-Аты (1000 м над ур. м.) до 94,1% в районе 
пос. Медео (2200 м) и до 30,6 % в колониях из окрестностей г. Ис­
сык (1500 м). Эти изменения существенны (I ~ 6,48 при DF = 1). 
Показатель г' = 0,67 ± 0,04 при сравнении всех изученных попу­
ляций; он повышается при сравнении популяций из определен­
ных биотопов. Соответству10щие. его значения для популяций 
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рощ, горных лесов и осыпей следующие: 0,99 ± 0,003; 0,76 ± 0,08; 
0,78 ± 0,06. У Br. lantzi резко преобладает трехполосая морфа 
(98 %). Отдельные популяции из одного и того же биотопа (за 
одним исключением) незначимо различаются между собой по 
морфатипическому составу (табл. 26). 

Популяции из разных (особенно контрастных по своим ха­
рактеристикам) биотопов, как правило, существенно отличны 
(1 ~ 8,47 при DF = 2 и 3) при большом сходстве (1· ~ 0,97) по нали­
чию основной и редких морф. В целом также высокогорные по­
пуляции значимо отличны от популяций предгорий (Хохуткин, 
1974). Следует отметить, что морфа О отсутствует в популяции с 
берегов оз. Иссык (свыше 2000 м над ур. м.), в то время как ос­
тальные редкие морфы обнаружены и в горных, и в предгорных 
(до 750 м над ур. м.) биотопах. 

Кратко охарактеризуем эту систему признаков у других ви­
дов (Хохуткин, Лазарева, 1975 б) (табл. 27). 

Две выборки (1 и 2) Х. k1·ynickii с горных лугов в окрестностях 
с. Макопсе (Большое Сочи) статистически не отличаются (1 ~ 
~ 9,62 при DF = 7) по морфатипическому составу друг от друга и 
от выборки 3 у подножья горы. Эти местообитания изолированы 
горной долиной временно пересыхающей реки, горными обры­
вами и лентой шоссе. Расстояние по прямой между лугами со­
ставляет около 5 км. Популяция, обитающая у подножья горы, 
отстоит от ближайшего луга примерно на 4 км. Во всех случаях 
1· ~ 0,99. Выборка F1·. naгzanensis, произведенная у подножья гор 
в окрестностях г. Владикавказа, значимо отлИчается от выборки 
из Тарекой котловины и от выборки с Крестового перевала (1 ~ 
~ 17 при DF = 4); отличия второй и третьей выборок незначимы. 
При этом наблюдается значительная степень сходства между 
всеми выборками (1· ~ 0,86). Однако все три местообитания хоро­
шо изолированы значительными расстояниями в горных услови­

ях, и там, несомненно, обитают различные популяции. Следова­
тельно, по опоясаниости более высокогорные популяции досто­
верно отличаются от владикавказской и лесные - от популяции 
с перевала. Две выборки С. at1·olahiata из горного леса в окрест­
ностях Макопсе статистически не различаются между собой и 
значимо различны (1 ~ 6,11 при DF = 1 и 2) от выборки из денд­
рария г. Сочи. 

Таким образом, анализ данных по микрогеографической 
, (биотопической) изменчивости признака опоясаниости позволя-
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Популяция 

Краснодарский край 

с. Макапсе (1) 
с. Макапсе (11) 

с. Макапсе (III) 
В целом по виду 

Грузия 

Крестовый перевал 

Северная Осетия 

с. Тарекое 

г. Владикавказ 

В целом по виду 

Краснодарский край 

с. Макапсе (1) 
с. Макапсе (1) 

с. Макапсе (III) 
В целом по виду 

Таблица 27 
Соотноше1ше частот морф в популяциях разных видов 

1 
Год 1 Кол-по полос, % 1 11 

о 112 314 5 617 

1 

1971 
1971 
1971 

1968 

1968 
1968 

1971 
1971 
1971 

-
-
-

8,6 

25,0 
16,2 
12,5 

-
-

0,30 
0,15 

6,8 

21,2 
12,7 

Xeгopicta k1ynickii 

2,8 21,2 41,9 27,2 
6,8 15,3 45,7 27,1 
4,2 19,0 38,5 26,1 
4,2 19,1 40,9 26,6 

Fгuticocampylaea naгzanensis 

53,4 24,9 6,3 

50,0 18,7 6,3 

1 43,0 19,6 
48,8 22,4 1 3,6 

Caucasotachea ati'Olablata 

1 1 

98,2 1,8 
100 -
89,1 6,5 
95,2 3,2 

5,5 1,4 
4,2 0,9 
9,8 1,8 
7,4 1,5 

1 4,4 
1,6 

217 
118 
337* 
672* 

221 

16 
179 
416 

56 . 
24 
46 
126 

*УХ. k1ynickii IЮСЬМИПОЛОСЫХ U Макапсе (1!1)- 0,30 %, В целом ПО виду- 0,15 %. 



ет сделать БЫВОД, что с возрастанием абсолютной высоты мес­
тообитаний в популяциях разных видов, как правило, увеличива­
ется доля бесполосых раковин или раковин с относительно мень­
шим числом полос. Также возрастает доля таких раковин в от­
крытых местообитаниях по срав~:~ению с лесными. 

IV.S. ИЗМЕНЧИВОСТЬ ДРУГИХ СИСТЕМ 
ОКРАСОЧНЫХ ПРИЗНАКОВ 

У моллюсков рода Bгadybaena признак опоясаниости яв­
ляется ключевым для описания полиморфизма, а связанный с 
ним признак степени выраженности этих полос практически не 

изучен. Последний имеет две качественные градации: слабую и 
четкую. Генетика признака не известна (Хохуткин, Лазарева, 
1985 б). 

Сарапульские колонии В г. ji·uticum из двух лесных участков 
в целом значимо отличаются друг от друга по этому признаку 

(I = 4,10 при DF = 1), хотя в отдельные годы они могут и не раз­
личаться. Колебания этого признака внутри колоний в опреде­
ленные годы также существенны.Приведем данные по частоте 
встречаемости слабовыраженной полосы на этих участках за 
1968, 1969 и 1973 гг.,% от числа полосатых раковин: I- 32,4; 
48,0; 51,3 и II- 38,5; 20,0; 37,5. Средние величины составили со­
ответственно 46,5 и 37,4 при n = 671 и 147. Показатель г' = 
= 0,99±0,004. При сравнении популяций разных биотопов на­
блюдается довольно пестрая картина наличия или отсутствия 
значимых различий. Распределение слабополосых раковин по 
основным типам биотопов следующее (см. табл. 25): хвойный 
лес- 0,43, смешанный- 0,50, лиственный- 0,33, луг- 0,27, 
широколиственный лес- 0,16. При сравнении популяций этих 
биотопов различия значимы (l ~ 4,56 при DF = 1). В то же вре­
мя сходство их также весьма значительно (г' = 0,96±0,02), но в 
некоторых случаях (популяции горных лесов Кавказа) оно го­
раздо меньше (1· = 0,50----0,85). При рассмотрении этого призна­
ка у кавказских и среднеазиатских видов (табл. 28) сходство по­
пуляций не очень высоко (1·' = 0,75±0,02). Оно возрастает неза­
висимо от вида при сравнении популяций по группам биотопов: 
открытые горные склоны (0,95±0,02), горные леса (0,99±0,01), 
леса у подножья гор (0,99±0,001). В целом доля раковин с нечет-
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Таблица 28 
Соот11оше11ие частот двух морф в популяциях сред11еаэиатских видов 

Bradybaena 

Биотоп 
Доля ракшшн 
со "слабой" 
IIОЛОСОЙ,% 

B1·adybaena almaatini 

Городские рощи 

Горные осыпи 

Горный лес 

25,4 (354) 
47,2 (72) 
39,6 (325) 

Биотоп 
Доля ракшшн 
со 44СЛНбой" 
полосой,% 

Bгadybaena /antzi 

Городские рощи, лес у 

подножья гор 

Горный лес 

Горный склон с заросля­

ми крапивы 

24,1 (1295) 
26,7 (135) 

18,3 (432) 

Примс••анис. У Вг. la11tzi - средняя 11олоса; 11 скобках - кол-ио полосатых рако­
IJИН, ЭКЗ. 

Год 

1968 
1969 
1973 

Среднее 

1968 
1969 
1973 

Среднее 

Таблица 29 

Сравпителы1ые да1шые по окраске полос и раковин 
в сарапульских коло11иих Bradybaenafruticum 

ЦIICT ПОЛОСЫ, % Цnе1• paKOIIИIIЫ,% 

ЖР к ". Б еж л ж м ж р ll 

1 1 1 1 1 1 1 

Колонии первого участка 

97,2 2,2 184 83,8 16,1 0,1 886 
100* 25 73,6 26,4 212 
89,3 10,7 462 4,\ 70,5 2,0 21,2 2,2 1131 
92,0 8,0 671 2,2 75,7 1,1 19,8 1,2 2329 

Колонии второго участка 

93,5 6,5 78 83,0 16,8 0,3 734 
20,0 80,0 5 0,9 87,9 10,3 0,9 \07 
60,6 39,4 74 1,4 59,5 3,7 30,7 4,7 492 
76,4 23,6 157 0,6 74,6 1,4 21,4 2,0 1333 

пр 11 м с., а н 11 с. ЖР-желто-рыжий, к- каштаНОI\IоiЙ, Б- белоnатый, еж-ссрно-желтый, 
ЛЖ- лимонно-жслтый, МЖ- мсдшю-жслтый, Р- ржаный; ll- кол-tю полосатых раконин. 

* Бледно-желто-зеленые полосы (4%) объед11нены с этой грушюй. 



ко выраженной полосой в популяциях разных видов возрастает 
в высокоГорных и открытых местообитаниях по сравнению с 
предгорными и лесными. 

Остановимся кратко на остальных окрасочных признаках. 
Генетика их у данных видов неизвестна. Проводить аналогии с 
хорошо изученными видами садовых улиток затруднительно из­

за меньшей резкости различия цветовых гамм, но следует отме­
тить, что альбиносы, светлоокрашенные раковины и очень 
бледноокрашенные полосы у некоторых видов рецессивны по 
отношению к темным вариантам (Cook, 1969). Полосы на рако­
винах всех видов могут иметь бледно-желто-зеленую, желто-ры­
жую, буро-желтую или каштановую окраску. Первые два вари­
анта условно отнесем к светлому, два других- к темному окра­

сочным типам. Раковины также бывают 9крашены в разные 
цвета. Светлый тип: беловатые, серна-желто-беловатые, серна­
желтые. Темный тип: серна-желто-оранжевые, лимонно-жел­
тые, ореховые, медово-желтые, ржавые, цвета сомон, малино­

вые. Некоторые из этих вариантов могут отсутствовать у тех 
или иных видов, но разделение на два типа сохраняется. 

В колониях Bг.fi·uticum обитающих в районе г. Сарапула, на­
блюдались существенные (1 ~ 4,93 при DF,; 1) колебания соотно­
шения частот светлых и темных типов окраски полос и раковин 

по годам (табл. 29). Однако в целом колонии двух лесных участ­
ков значимо различались (1 ~ 22 при DF = 1). По окраске полос 
(табл. 30) наибольшим сходством (г~ 0,93) обладают популяции 
из разных типов леса, за исключением хвойного. По окраске ра­
ковин (табл. 31) сходство велико лишь при сравнении популяций 
смешанных и лиственных лесов (1· = 0,90), в других случаях 
г ~ 0,27. Так, в популяциях горных шИроколиственных лесов 
Кавказа доля раковин светлого типа намного выше (74%), чем в 
других популяциях вида. У кавказских и среднеазиатских видов 
анализ выборок показывает тенденцию большего сходства по­
пуляций из однотипных биотопов, в особенности в горных усло­
виях (табл. 32, 33). По окраске полос значения г' равны соответ­
ственно 0,71±0,03 и 0,74±0,04 для открытых горных склонов и 
горных лесов; по окраске раковин таковые составляют 0,42±0,03 
и 0,39±0,04. Значения ,.' для лесов у подножья гор существенно 
ниже: 0,49±0,02-по окраске полоси 0,17±0,01-по окраске ра­
ковин~ 

Таким образом, с возрастанием абсолютной высоты место-
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Таблица 30 
Срав11ителы•ые да1шые по окраске полос па ракоонпах Bradybaena fruticum 

в популяциях различных биотопов 

Цвет IIОЛОСЫ, % 
Биотон 11 

БЖЗ ЖР БЖ к 

Хвойныйлес 14,3 - 85,7 - 7 
Смешанный лес - - 57,1 42,9 14 
Смешанный лес на холмах 

в долинах рек - 77,5 19,4 3,1 31 
Пойменный смешанный лес 1,3 87,7 11,0 - 936 
Увлажненная куртина сме-

65 шанного леса 6,0 94,0 - -
Пойменные луга в смешан-

ном лесу - 34,1 58,5 7,3 82 
Заболоченные участки сме-

шанного леса, болота - 20,1 72,0 7,8 64 
Лиственный лес - 98,8 1,2 - 171 

Пойменный лиственный лес - 98,5 1,5 - 131 
Широколиственный лес в 

горах - 100 - - 49 
Болото в горном широко-

лиственном лесу - 42,9 57,1 - 7 

Приме••анlfя. БЖЗ- бледно-желто-зеленый, ЖР- желтонато-рыжнй, БЖ- буро-жел­
тый, К- КШIIТ3НО11ЫЙ; IJ- КОЛ-110 11Ш10С3ТЫХ JШKOIIHH 11 IIЫCiOfJKC. ~ 

обитаний в популяциях разных видов увеличивается доля наибо­
лее светлоокрашенных раковин и раковин со светлоокрашенны­

ми полосами. Аналогичные изменения констатируются при пе­
реходе от лесных местообитаний к открытым. У некоторых ви­
дов, в особенности у С. at,·olablata окраска дополняется: ракови­
ны покрываются белесым налетом, почти полностью "замазы­
вающим" как основной желтый фон, так и цвет полос. Это со­
здает настолько совершенный эффект маскировки, что моллю­
ски не отличимы от утолщений на стволах и ветвях грабов в гор­
ных лесах, где они обитают. Стволы этих деревьев также покры­
ты беловатым налетом и изрезаны трещинами. Широкие поло­
сы раковин зрительна буквально совпадают с этими трещинами. 
Есть все основания полагать, что такое совпадение вызвано ори­
ентацией моллюска на стволе по светотени. Иной тип адаптации 
к открытым местообитаниям- создание расчленяющей окрас-
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Таблица 31 
Срашiителыiые да1шые по окраске ракови11 Bradybaenafruticum 

в популяциях различ••ых биотопов 

Ц1JC'I' fJCIKOIIИHbl, o/n 
Бшпо11 1/ 

Б СЖБ еж л ж о м ж р 

Хвойный лес - - - \00 - - - 26 
Смешанный лес 3,9 - 15,3 - - 46,2 34,6 26 
Смешанный лес на хол-

мах в долинах рек - - 79,3 - - 16,9 3,8 161 
Пойменный смешанный 

лес 1,6 - 72,8 1,2 3,0 19,9 1,5 3818 
Увлажненная куртина 

смешанного леса - 5,0 56,4 - - 38,6 - 101 
Пойменные луга в сме-

шанном лесу 3,0 4,5 35,8 5,4 - 47,6 3,6 332 
Заболоченные участки 

смешанного леса, 

болота 1,0 - 42,6 1,9 5,4 44,4 4,6 478 
Лиственный лес - - 92,6 - - 3,7 3,7 570 
Пойменный лиственный 

лес 2,5 - 97,2 - - - 0,3 527 
Широколиственный лес 

в горах 33,0 67,0 - - - - - 230 
Болото в горном широ-

колиственном лесу - 42,9 57,1 - - - - 14 

Пр и м с чан и с. Б - fiслощпъrй, СЖБ- ссрно-жслто-бсловатый, СЖ-ссрно-жслтый, ЛЖ­
лимонно-жслтый, О- ореховый, МЖ- мсно•ю-жслтый, Р- ржавый. 

ки за счет расположения многочисленных четко выраженных и 

ярко (темного типа) окрашенных полос на гораздо более свет­
лом и менее интенсивном основном фоне раковины. Описанная 
окраска раковин издалека представляется глазу как "разбитый" 
набор концентрических полос и животные (Х. k1·ynickii) при этом 
трудно отличимы от скрученных тонких листьев и плодов пуши­

цы (Eгiophoгum sp.). Часто моллюски этого вида совместно с од­
нотонными, светлоокрашенными Monacha oгientalis располага­
ются среди мощных шипов чертополоха (Cm·duus sp.), где они не­
доступны многим врагам, в частности птицам. Интересно отме­
тить, что В1·. tJ·ansbaicalia также часто встречается на осоте 
(Ciгsium sp.), имеющем шиnы на листьях. Принципиально такая 
же схема расчленяющей окраски присуща видам, обитающим в 
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Таблица 32 
Срашtителыtые даш1ые по окраске полос 11а ракови11ах сред11еазиатск11Х 

11 КаВКаЗСКИХ ВИДОВ В ПОIIУЛЯЦИЯХ paЗЛИ'IIILIX бИОТОIIОВ 

Цвет полосы, % 
Биото11 

БЖЗ 1 1 1 

11 

ЖР БЖ к 

1 1 1 

Bгadyhaena almaatini 
Городские рощи 

1 

10,2 122,7 54,8 12,3 383 
Горные осыпи 41,1 31,4 27,4 0,0 73 
Горный лес 1,9 48,6 17,4 32,1 321 

Bгadybaena lantzi 

Горные рощи, лес у подножья гор 1 0,0 

1 

31,4 26,3 42,3 798 
Горный лес 0,0 5,0 5,0 90,0 20 
Горный склон с зарослями крапивы 0,0 \0,8 73,5 15,7 102 

Xempicta k1·ynickii 

Горный луг на склоне 

1 

0,0 

1 

4,5 90,2 5,3 335 
Лес у подножья гор 0,0 2,1 52,2 45,7 337 

Fгlllicncampylaea naгzanensis 

Горный склон с участками леса и 

1 

зарослями крапивы 13,0 5,6 59,8 21,6 162 
Высокогорье; заросли крапивы у 

ручья 

1 

1,5 21,3 61,9 15,3 202 

Пр11ме•rан11е. БЖЗ- бледно-желто-зеленый, ЖР- желтовато-рыжий, БЖ- буро-жел­
тый, К- каштано11ый; n- кол-но полосатых ракошш н иыборкс. 

совершенно другого рода биотопах. Речь идет о пупиллинах, ряд 
видов которых обитает на каменистых горных осыпях. Субстрат 
осыпей содержит мелкий песок бело-розового цвета. Раковины 
данных видов имеют белые поперечные полоски, чередующиеся 
с темными, роговыми. Все это создает, как и у предыдущего ви­
да, "разбитый", пестроватый рисунок. В целом раковина имеет 
красноватый оттенок и практически полностью сливается с фо­
ном субстрата. 

Таким образом, у исследованных видов по ряду признаков 
выявляется географическая и микрогеографическая (биотопи­
ческая) изменчивость. Клинальный характер географической 
изменчивости опоясаниости у Br. fruticum был показан выше. Та­
ким образом, популяции данного вида из определенного геогра­
фического района обладают большим сходством, что отмечено 
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Таблица 33 
Срав11ителы1ые да1111Ые по окраске ракови11 сред11еазиатских 

и кавказских видов в популяциях различ11Ых биотопов 

11 

Биотоп 
м 

Bгadybaena almaatini 

Городские рощи 11,4 23,9 50,4 3,4 0,3 9,6 1,0 386 
Горные осыпи 24,2 23,5 27,9 14,3 8,1 1,9 161 
Горный лес 10,0 64,0 3,7 0,7 18,8 2,9 351 

Bгadybaena lantzi 

Городские рощи, лес у под-
ножья гор 1,9 0,1 95,2 2.5 0,3 803 

Горный лес 30,0 70,0 20 
Горный склон с зарослями 

крапивы 4,9 11,7 83,5 103 

Х el'opicta kгynickii 

Горный луг на склоне 145,9131,3 11,2 
1= 1= 

120,9 1 0,6 1335 
Лес у подножья гор 49,6 - 26,1 24,3 337 

Fгuticocampylaea naгzanensis 

Горный склон с участками ле-

са и зарослями крапивы 47,2 2,6 49,2 1,0 195 
Высокогорье; заросли кра-

ПИВЫ у ручья 48,9 44,8 6,3 221 

Примсчания. Б - беловатый; СЖБ - ссрно-жслто-бслонатый, СЖ - ссрно-жслтый, 
СЖО- ссрно-жслто-оранжсвый, О- орсхоный, С- сомон, М- малиновый. 

и у других видов (Rensch, 1933; Sheppard, 1952; Lamotte, 1959; 
Arnold, 1968). Проележеиные изменения могут быть связаны с 
различиями климатических условий. Как уже говорилось, жи­
вотные морфы I более выносливы по отношению к низким тем­
пературам, чем морфы О. В то же время с повышением влажно­
сти увеличивается доля животных морфы О. Такая же зависи­
мость отмечена для желтых бесполосых морф садовых улиток 
(Schnetter, 1951). Микрогеографическая изменчивость наземных 
моллюсков описывалась неоднократно. Наше внимание было 
сосредоточено главным образом на тех реакциях близких видов, 
которые позволяют характеризовать их общий облик в зависи-
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мости от условий стации, т. е. жизненную форму. У таких видов, 
как В1·. ji·uticum, В1·. sc/u·encki и В1·. t~·ansbaicalia, обитающих в 
сравнительно однотипных биотопах, эта изменчивость выраже­
на в меньшей мере, чем у среднеазиатских видов рода, встречаю­

щихся как в предгорьях, так и в горах на разной высоте. 
Кратко резюмируем представленные данные. Темноокра­

шенные морфы разных видов относительно чаще встречаются в 
лесных биотопах и в высокотравье, а светлые типы- в откры­
тых местообитаниях, в частности, на лугах с разреженным тра­
востоем. Наши материалы аналогичны таковым по садовым 

улиткам (Lamotte, 1951; Schnetter, 1951; Cain, Sheppard, 1954; 
Amold, 1970). С возрастанием абсолютной высоты местообита­
ний в популяциях увеличиваются доли животных бесполосой 
морфы, животных со слабовыраженной полосой на раковине и 
морф светлых типов окраски полос и раковин. 

Таким образом, выявляется адаптивный характер связи меж­
ду фенотипом и особенностями субстрата, понимаемого в широ­
ком смысле. Особенное значение эта связь приобретает в от­
крытых и высокогорных местообитаниях. Там вырабатывается 
жизненная форма с максимально выраженным маскирующим 
эффектом, способствующим слиянию расцветки раковины с фо­
ном субстрата. Последнее значительно ослабляет давление прес­
са хищников и хорошо объясняется гипотезой визуального отбо­
ра (Cain, Sheppard, 1952; Майр, 1968). В целом образ жизни води­
наковых стациях формирует сходный облик популяций разных 
видов. Изменчивость различных систем окрасочных признаков 
раковины при этом синхронизируется. Происходит выработка 
определенной жизненной формы (Хохуткин, Лазарева, 1975а, б; 
Хохуткин, 1974). 

IV. 6. ЗАКЛЮЧИТЕЛЬНЫЕ ЗАМЕЧАНИЯ 

Таким образом, генетическая изменчивость популяций 
реализуется через пространствеиную и временную изменчи­

вость. В конечном итоге генетическая изменчивость довольно 
тесно связана с гетерогенностью среды. Адаптивный смысл по­

лиморфных вариантов, в частности, подтверждается положи­
тельной корреляцией между гетерогенностью среды и степенью 
полиморфизма, а также уровнем генетического разнообразия 
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обитающих в этой среде видов (Nevo, 1976, 1978; Stiven, 1989). 
Иными словами, пространствеиная и временная изменчивость­
важные факторы в поддержании генетической изменчивости по­
пуляций. Разнообразие внешних условий благоприятствует гене­
тическому полиморфизму. В общем виде считается, что в ста­
бильной среде организмы генетически истощены; популяции го­
могенны. Полиморфная популяция по сравнению с мономорф­
ной менее специализирована, ее сравнительно большая генети­
ческая изменчивость позволяет эффективнее использовать ре­
сурсы окружающей среды, биологические параметры более спе­
циализированы (Добжанский, 1970; Karlin, 1982; Лекявичюс, 
1986). В то же время генотипы такой популяции, определенным 
образом различающиеся по своей специализации, позволяют ей 
лучше противостоять изменениям внешних условий. В частнос­
ти, при колебаниях численности ее снижение, вызванное небла­
гаприятным фактором, сопровождается повышением устойчи­
вости к этому фактору за счет присутствия более устойчивой 
морфы (Ford, 1965; Pimentel, 1961). И, наконец, та или иная сте­
пень различий генотипов по своим требованиям снижает внутри­
видовую конкуренцию. Таким образом, полиморфная структура 
популяций в значительной степени способствует увеличению 
приспособленности. Поддержание полиморфизма определяется 
отбором и само по себе представляет компонент адаптированно­
сти (Майр, 1968). Постоянные циклические колебания парамет­
ров среды во времени изменяют интенсивность и направлен­

ность отбора, что препятствует закреплению репродуктивных 
преимуществ за одной из морф. На садовых улитках показано, 
что в популяциях в течение года происходят циклические изме­

нения относительных частот морф. Таким образом, одно и то же 
поколение подвергается разным давлениям отбора в разное вре­
мя года (Cain, Sheppard, 1954, 1961; Sheppard, 1959). Сезонные из­
менения в соотношении частот фенотипов часто объясняются 
разным давлением отбора при сезонном изменении фона субст­
рата, хронографические - связываются с колебаниями клима­
тических условий, что обеспечивает сохранение полиморфизма. 
Однако глубинный механизм поддержания полиморфизма при­
родных популяций- преимущества гетерозигот. Он "работает" 
независимо от любых дополнительных факторов (в том числе и 
от неоднородности внешних факторов), также участвующих в 
создании генетического разнообразия (Майр, 1968). Полимор-
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физм, поддерживаемый такой "сверхдоминантностью" гетерози­
гот, является сбалансированным (Ford, 1965). Реализация этого 
типа отбора происходит обычно в больших структурированных 
популяциях. В целом естественный отбор на сохранение поли­
морфизма действует через физиологические особенности мол­
люсков. 

Популяционная система колониального типа, с точки зрения 
ряда авторов (Wright, 1931; Грант, 1980), является наиболее "ра­
циональной". Такая популяция в целом обладает децентрализо­
ванным запасом генетической изменчивости, распределенной 
между разными колониями. Эта изменчивость может распрост­
раняться от колонии к колонии путем возникающего время от 

времени междемоного обмена генами. Даже незначительные ми­
грации особей каждой из колоний на территорию соседних коло­
ний очень важны для поддержания гетерогенности популяций. 
Каждая колония способна быстро реагировать на локальные ус­
ловия среды благодаря взаимодействию между имеющейся в 
данный момент изменчивостью, с одной стороны, отбором и 
дрейфом генов - с другой. Благоприятные новые сочетания ге­
нов могут закрепляться в той или иной колонии благодаря защи­
те от свободного скрещивания, которую создает полуизоляция. 
Взаимоотношения между указанными параметрами определяют 
степень полиморфизма. При этом общей мерой выступает из­
менчивость во времени и пространстве какой-либо функцио­
нально значимой переменной. В пространствеином плане коло­
нии подразделенной популяции могут быть распределены раз­
личным образом. Соответственно рассматриваются разные мо­
дели взаимодействия в системе "миграция - отбор" (Wright, 
1943; Karlin, 1982), влияющие на полиморфизм. Эти типы рас­
пределения и описывающие их модели зачастую связаны между 

собой. Островная модель во многих случаях хорошо описывает 
структуру комплекса. Она предполагает, что существует ряд по­
луизолированных колоний- "островов", одинаково обменива­
ющихся генами. В более сложных случаях предполагается, что 
скорость миграции между демами зависит от расстояния между 

ними. 

В конечном итоге подразделение большого вида (или боль­
шой популяции) на частично изолированные локальные группы 
обусловливает эволюционное развитие путем межгруппового 
отбора. Иными словами, эволюционный процесс зависит от не-
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прерывно изменяющегося, но никогда не нарушающегося рав­

новесия между факторами стабильности и динамики. Наиболее 
благоприятной для этого процесса является подразделенная по­
пуляция, в которой изоляция и обмен особями соответствующим 
образом сбалансированы (Dobzhansky, 1970; Ли, 1971). К этому 
следует добавить, что определенная степень сгруппированмости 
усиливает возможности защитного полиморфизма; определен­
ная же степень хоминга усиливает аллельную защищенность. 

Подчеркивается удивительная стабильность популяционных 
комплексов. Изменчивость в этих комплексах резко сокращает­
ся по сравнению с изменчивостью в малых популяциях (Lamotte, 
1951, 1954, 1959). В последних частоты генов различны (в боль­
ших - довольно сходны). Те или иные авторы придают разное 
значение процессам, формирующим облик колоний, но, по-види­
мому, дрейф генов в форме "принципа основателя" играет опре­
деленную роль в дивергенции малых колоний. Недавно образо­
вавшиеся колонии могли еще не достичь равновесия со средой­
на них продолжает сказываться принцип основателя. 

Оценена эффективная величина популяции В1·. ji·uticum, ина­
че - эффективная численность (Ne). Ne рассчитывается как 
среднегармоническая численностей скрещивающихся особей. 
Сделана поправка в сторону увеличения значений Ne в силу на­
личия множественных спариваний и процессов длительного хра­
нения спермы животными. С учетом сказанного Ne определена 
как большая. У данного вида доказан моногенный характер на­
следования опоясаниости с доминированием бесполосости; мор­
фа I гомозиготна по рецессивному аллелю. Показано, что у жи­
вотных морфы I реакция ферментов на градиент температур 
осуществляется с меньшими энергетическими затратами, чем у 

морфы О. Крупные популяции В1·. ji·uticum существуют в виде 
подразделенных популяций, состоящих из полуизолированных 
панмиктических колоний, или демов. Колонии специфичны по 
соотношению частот двух морф. Эмпирическое распределение q 
в репродуктивной группе приближается к теоретическому, отве­
чающему большой эффективной численности. Предваритель­
ные данные свидетельствуют о том, что намечается связь между 

частотой q популяции и фазами численности. 
Многолетние исследования полиморфизма крупных поселе­

ний модельного вида выявляют картину динамически стабиль­
ных популяционных систем. Устойчивый полиморфизм возника-
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ет в том случае, когда баланс противоположных направлений 
отбора поддерживает два (или более) аллеломорфа одного гена 
в популяциях. Это явление базируется на закономерностях гене­
тического гомеостаза. В относительно стабильных условиях би­
огеоценоза соотношение частот фенотипов в них колеблется во­
круг определенного уровня. В данной ситуации действует стаби­
лизирующая форма естественного отбора. Резкие отклонения 
от .средней видовой нормы могут быть связаны со случайными 
причинами, например с действием генетико-автоматических 
процессов. Наши данные свидетельствуют в пользу все более 
распространяющейся гипотезы о том, что сбалансированный по­
лиморфизм в популяциях моллюсков поддерживается естествен­
ным отбором. В целом полиморфизм способствует адаптации к 
гетерогенным условиям, обеспечивая высокую эволюционную 
пластичность. Сокращение изменчивости способствует стеноби­
онтности. Интегрированность вида обусловлена (помимо потока 
генов) тем, что все его популяции обладают одними и теми же 
гамеастатическими системами и что эта, характерная для всего 

вида, система канализации обеспечивает большую стабиль­
ность. 



Глава V 

СМЕНА ДОМИНИРОВАНИЯ В СИСТЕМЕ 
ПРИЗНАКОВ ОПОЯСАНИОСТИ У БЛИЗКИХ ФОРМ 

Первоначально нами предполагалось в данной главе рас­
смотреть вопрос о полиморфизме и структуре таксанов высокQ­
го ранга. Эта работа в основном была выполнена, и появились 
следующие разделы: надвидовая изменчивость; опыт количест­

венной оценки связи иерархически соподчиненных таксонов; 

структура видов и высших таксанов как единая система. Третий 
раздел имел несколько подразделов, в том числе - структура 

таксанов выше видового ранга и структура видовых комплексов 

как части биотических сообществ. Однако, как нам дум<)ется, все 
они представляют тему самостоятельного исследования. 

Открытие Г. Менделем доминантности и рецессивности -
важнейших генетических принципов, поставило перед биолога­
ми проблему: как и почему возникло доминирование в процессе 
эволюции? Была разработана теория эволюции доминантности 
(Fisher, 1928, 1930; Wright, 1934; Haldane, 1939), доказывающая, 
что доминантность мутантнога признака может возникнуть в 

процессе эволюции путем накопления генов-модификаторов, 
нейтрализующих вредное действие мутации. О существе пробле­
мы дает достаточно полное представление ряд обЗоров (Хатт, 
1969; Шеппард, 1970; Митрофанов, 1981). В подавляющем боль­
шинстве публикаций рассматриваются генетические системы в 
пределах определенного вида, и лишь незначительное число ис­

следований посвящено анализу систем близких видов (Harland, 
1932; Fisher, 1935; Patterson, Stone, 1952). Вопрос о том, на каком 
уровне проявляется доминантность, дискуссионен (Митрофанов, 
1981; Инге-Вечтомов, Сойдла, 1978). 

В связи с разным характером распределения полос на рако­
вине нужно отметить, что все эти морфы относятся к одной сие-
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теме признаков, образуя параллельные ряды изменчивости 
(табл. 34). Limicolaгia jlammulata, L. аигот, Bгeplшlopsis hidens 
имеют не спиральную, как остальные виды, а косо расположен­

ную, фактически близкую к поперечной (первые два вида) и по­
перечную (третий вид) полосы на раковине. В качестве редкой 
разновидности undulata такая же морфа встречается у С. 
nemoгalis (Lang, 1912; Lamotte, 1951; Barker, 1968). Косо располо­
женные полосы (совместно со спиральными) встречаются у дру­
гих видов семейства Achatinidae, причем имеются все переходы 
между расположением полос (Crowley, Pain, 1961). На основании 
приведеиных фактов мы можем рассматривать все эти варианты 
относящимися к одной и той же системе окрасочных признаков. 

Параллельные ряды морф остальных видов хорошо видны их 
табл. 34, в которой приведены данные о видах, изученных гене­
тически, о близких им и видах с резким преобладанием одной из 
морф. Данные по видам Сераеа приведены из ряда источников 
(Clarke, 1960; Clarke, Murray, 1962; Cain, Currey, 1963а, в, с; Em­
berton, 1963; Currey et al., 1964; Wolda, 1967; Cain, 1968, 1984а, в; 
Cain et al., 1968, 1969; Currey, Cain, 1968; Arnold, 1969; Williamson 
et al., 1977; Andreassen, 1978). Количество полос на раковинах ря­
да видов может быть достаточно большим. У различных видов 
существуют многочисленные варианты их слияния или расхож­

дения, контролируемые полигенпо (Murray, 1963). 
Известно, что лакусы фонового цвета раковины (а иногда и 

другие признаки) сцеплены с лакусами опоясаниости и зачастую 
рассматриваются как супергены (Cain, Sheppard, 1957; Murray, 
Clarke, 1976а, в; и др.). Мы ограничимся анализом опоясанности, 
не учитывая характер взаимоотношений внутри полосатых ва­
риантов. Так, у С. aspeгsa пятиполосая морфа 1-2-3-4-5 домини­
рует над двухполосой 1-0-0-0-5, но в то же время бесполосая мор­
фа доминирует над всеми полосатыми (Cook, 1969, Albuquerque 
de Matos, 1977-1979). У других видов порядок доминирования 
среди полосатых морф может быть иным, причем лакусы числа 
полос не сцеплены с лакусами их отсутствия - наличия. Как 
уже отмечалось, наследование опоясаниости носит для всех без 

исключения генетически изученных видов моногенный харак­

тер. Наши предварительные материалы свидетельствуют о на­
личии такого же типа наследования и у Вг. schгenki. Из табл. 34 
видно, что в пределах первого подотряда бесполосость выступа­
ет как доминантный признак, в третьем подотряде наблюдаем 
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Таблица 34 
Генетическая и экологическая структура видов отряда Geophila 

Вид и высший таксон 

Раnи/а taeniata 
Р. sutuгalis 
Limico/aгia flammulata 
L. аигога 

B1·ephulopsis Ьidens 

Bl·adybaenafгuticum 
Вг. schгencki 
Вг. tгansbaicalia 
В г. almaatini 
В1·. lantzi 
Вг. similaгis 
Cemuella viгgata 
Aгianta aгbustoгum 
Т11еЬа pisana 
Сераеа nemoгalis 
С. Jюгtensis 
С. vindobonensis 
Caucasotacl1ea atгo/ablata 
Clyptompl1alus aspeгsa 
Cocblicella acuta 

Число исследованных~ Генетичес- Кол-во животных разных морф в попу.чяциях вида,% 
кое свойст-

животных во морфы О О 1 1 1 2 1 3 1 4 1 5 1 >5 

Нет свед. 
" 

14474 

Подотряд 

28636 
667 
601 
898 

1872 
59154 

Нет свед. 
" 

2417 
195446 
155697 

4080 
126 

Нет свед. 
" 

Подотряд 
р 

р 

р 

р 

Achatinina 
+ 
* 
* 

60 

+ 
+ 
+ 

40 

Подотряд Pupillina 

1 д 1 97 1 + 
Helexina, 

д . 
Р? 

р 

р 

р 

д 
д 
д 

д 
р 

ин фраотряд 

80 20 
9 91 

50 50 
13 87 
х х 

88 12 

+ + 
51 41 
29 20 
46 х 
х х 

+ 1 + 
10 20 

+ 
+ 

+ 
Helexinia 

+ 
х 

+ 

' х 1 х 

х 

х 1 98 

х ? 
х 8 
х х 

х х 

х х 

+ 
70 

х 

+ 

х 

х 

х 

х 

26 
99 
х 

+ 

48 
52 
73 
х 

+ 

1 + 

х 

х 

х 

Приме•1анис. Д, Р- доминантность и.чи рецессивность признака; (+)-основная морфа; х- редкая морфа;*- преобладание в по­
пуляциях одной из осиовиых морф; (-)-отсутствие даниых и.чи призиака; (?)- нали•ше свойства или признака сомнительно. 



неоднократную смену доминирования: у четырех видов бесполо­
сая морфа доминирует, у трех она рецессивна. У в,.. hidens доми­
нирует бесполосая морфа. 

Вид Br. fruticum наиболее близок по своей морфологической 
организации к исходной форме для всего семейства 
Bradybaenidae (Шилейко, 1978). В среднем по виду преобладает 
бесполосая морфа, она же доминирует генетически. Вместе с од­
нополосой морфой она составляет практически 100% особей. В 
качестве мутаций встречаются двух-трех-и четырехполосые ра­
ковины с частотой около 0,02%. Производными от этого вида 
являются Br. sch1·enki и в,.. transbaicalia. У первого из них беспо­
лосая морфа, скорее всего, рецессивна, она составляет 9% осо­
бей. Наследование у второго не изучалось, обе морфы представ­
лены в статистически равном числе. в,.. lantzi достаточно близка 
рассмотренным видам. У нее в популяциях резко преобладает 
трехполосая морфа. Все другие встречаются в качестве "релик­
тов" - возвратных мутаций. В1·. almaatini близка этому виду; 
бесполосая морфа составляет 13%, характер наследования неиз­
вестен. Популяции последнего вида этого рода -в,.. similal"is­
содержат в большинстве (88% в среднем по виду) рецессивную 
бесполосую морфу. У Сераеа vindobonensis основными являются 
две из полосатых морф. У С. atl"olahiata одна из морф резко пре­
обладает, остальные редки: Картина напоминает рассмотрен­
ную у B1·adybaena, так как последний вид относится к тому же 
подсемейству, что и Сераеа. У двух других видов Сераеа в попу­
ляциях преобладает пятиполосая морфа, доминирует же беспо­
лосая; у Cochlicella acuta преобладает двухполосая морфа, беспо­
лосая - рецессивна. 

Заключительные замечания. Взаимодействие между видами 
реализуется через конкуренцию и коэволюцию. При этом по­
следовательно наблюдаются смещение признаков и параллелиз­
мы. В первом случае смещаются одноименные признаки, подчи­
няясь закону уравнительной изменчивости Уолша. Суть его за­
ключается в том, что в близкой группе видов наблюдаются оди­
наковые тенденции в структуре изменчивости: признак, измен­

чивый у одного из этих видов, меняется и у других видов, кон­
стантный цризнак остается таковым и у других видов. В целом 
наблюдается взаимосвязанная эволюция родственных видов. На 
макроэволюционном уровне реализуется лишь небольтая часть 
возможных генетических комбинаций и весь процесс приобрета-

141 



ет направленность. Направленность процессов макроэволюции 
формируется отбором на основе богатства разнонаправленной 
изменчивости популяций. 

Реализация последних закономерностей происходит, как по­
казан о Н. И. Вавиловым (1968), таким образом, что возникают 
центры формообразования, иначе - центры разнообразия. Это 
центры скопления фенотипов с преобладанием доминантных 
признаков. К периферии распространения определенных систем 
признаков наблюдаются убывание доминантов и накопление ре­
цессивных форм, т. е. происходит процесс освобождения рецес­
сивных генов. Все это позволяет раскрыть роль генатипической 
детерминации процессов макроэволюции. 

Темпы эволюции признаков на современной плоскости ха­
рактеризуют различия между таксонами. В элементарных систе­
мах признаков окраски в процес~е дивергентной эволюции близ­
ких видов наблюдаем энергетически выгодное и довольно сво­
бодное "переключение" доминантности, т. е. смену доминирую­
щих морф. При этом следуют "кодирование" общими фенами 
любого количества видов за счет бесчисленных вариаций внутри 
каждой морфы и канализация основных вариантов фенатипиче­
ского проявления изменчивости. Изменение экологической 
структуры этих видов, выраженное через соотношение частот 

морф, позволяет в первом приближении количественно охарак­
теризовать экологические ниши видов. 



ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Элементарной формой существования видов в природ­
ных условиях является популяция. Она обладает имманентными 
качествами, позволяющими рассматривать ее как целостную, 

ограниченную во времени и пространстве элементарнуЮ эволю­
ционную структуру. Генатипический состав популяции - вот та 
цементирующая основа, которая придает ей системные качест­
ва. В конечном счете изучение объема и границ популяций, так 
же как определение популяционной структуры вида, сводится к 

изучению структуры генатипической изменчивости в опреде­
ленных ландшафтно-географических подразделениях ареала 
данного вида. 

Мобилизация внутрипопуляционных резервов изменчивости 
осуществляется естественным отбором и в ряде случаев может 
закрепляться давлением изоляции. Она приводит к возникнове­
нию внутрипопуляционного (внутривидового) полиморфизма, 
образованию адаптаций и формированию внутривидовых такса­
нов. Появление определенного генотипа на эволюционной арене 
и размножение его в определенных условиях можно считать эле­

ментарным адаптационным явлением. 

Популяционная структура вида специфична. Анализ популя­
ционных структур различных видов организмов позволяет по­

нять закономерности, лежащие в основе их приспособленности к 
функционированию в условиях изменяющейся среды. Это функ­
ционирование реализуется через принципы оптимальности и 

адекватности и таким образом связано с проблемой адаптаций. В 
качестве показателя адекватности биологических систем ис­
пользуется понятие приспособленности. Адаптации могут быть 
классифицированы с точки зрения эволюционной значимости. 
Те из них, которые связаны с узколокальными условиями суще­
ствования, характеризуют отдельные виды. Адаптации в целом 
рассматриваются как специализированные приспособления ор­

ганизма к элементам среды на любом из уровней организации. 
Взаимосвязанные процессы, текущие в онто- и филогенети-
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ческом времени, базируются на устойчивости популяционных 
структур конкретных видов в среде биогеоценоза. Для выявле­
ния и анализа закономерностей этих процессов необходимо бы­
ло подобрать такие морфологические структуры, которые бы 
соответствовали понятию элементного анализа .. Это означает, 
что признаки, входящие в эти структуры, инвариантны, т. е. не­

изменно повторяются во всех взаимосвязанных или иерархичес­

ки соподчиненных биосистемах. Эти признаки должны быть 
олерационально значимыми, т. е. характеризовать любую из 

рассматриваемых систем как целостный объект. Таким требова­
ниям в полной мере удовлетворяет элементарная система окра­
сочных признаков раковины наземных моллюсков отряда 

Geophila, так называемая "опоясанность". В популяциях вида на 
раковине отдельных особей может находиться одна или несколь­
ко цветных спиральных или поперечных полос; у других особей 
они отсутствуют. Опоясанность, как показано при изучении ге­
нетики 14 видов отряда, генетически закрепленный признак. У 
разных видов имеет место доминирование бесполосых или поло­
сатых морф. Таким образом, в случае генетической доказаннос­
ти мы имеем дело с истинным полиморфизмом видов. Посколь­
ку предполагается, что полиморфизм окраски раковины обеспе­
чивается единой функциональной системой, то есть основания 
анализировать те или иные окрасочные типы (фены) в сравни­
тельном плане у разных видов. 

Общая изменчивость раковины моллюсков подразделяется 
на непрерывную и дискретную. Эти типы изменчивости, безус­
ловно, не имеют принципиальных генетических различий, но 
практически их удобнее анализировать раздельно. Относитель­
но небольшой радиус индивидуальной активности особей в попу­
ляциях подавляющего большинства видов моллюсков, особенно 
наземных, предопределяет крайнюю степень локализованности 
их популяций. Это в значительной мере отражается на изменчи­
вости как морфометрических, так и окрасочных признаков ра­
ковины. При исследовании размеров, структуры раковины и об­
щего фона окраски показано, что как внутривидовые формы, 
так и близкие виды связаны между собой переходами, образуя 
так называемые круги и кольца форм. Показано в то же время, 
что определенные признаки раковины в определенных геогра­

фических условиях изменяются у многих видов одинаковым об­
разом, подчиняясь так называемым экагеографическим прави-
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лам. Давление отбора при географической изменчивости приво­
дит к разным типам дифференциации популяций. Существую­
щий же параллелизм в изменчивости разных видов позволил вы­
явить некоторые общие закономерности, т. е. означенные выше 
экагеографические правила. Эти закономерности реализуются 
на основе адаптаций организмов, и в первую очередь к факторам 
климата. При этом лишь для удобства рассмотрения обычно 
анализируется изменение какого-либо одного признака по гра­
диенту одного фактора. Всегда необходимо иметь в виду, что 
приспособленность организма определяется взаимодействием 
между его фенотипом и всей средой биогеоценоза в целом. 

При анализе дискретных признаков в первую очередь обра­
щается внимание на морфологию и окраску раковин. Как уже 
подчеркивалось, эти признаки у генетически изученных видов 

характеризуют полиморфизм популяций. В первом случае оце­
нивается характер оси навивания: левая или правая эакручен­

ность раковины. Первый признак - синистральность (леотроп­
ность)- довольно редкое явление у современных моллюсков. 
Имеются всевозможные варианты - от полностью декетраль­
ных (дексиотропных) до полностью леотрапных форм, образую­
щих самостоятельные популяции, виды, семейства, а также по­
лиморфные популяции. Зачастую та или иная инверсная форма 
составляет незначительную долю в популяции, т. е. в целом (не­
зависимо от характера возникновения) их частота понижена. На­
иболее сложен и интересен для анализа пример самостоятельно­
го существования популяций правых и левых форм Вг. lantzi, 
причем исходной формой является декстральная. У разных ви­
дов рода Alopia наблюдается как полиморфизм по этому призна­
ку, так и возникновение более сложных ситуаций, вплоть до воз­
никновения видов в результате выщепления инверсных мутаций. 

Все эти примеры - прекрасная иллюстрация теоретического 
положения о выходе мутации на эволюционную арену. 

Во втором случае речь идет о характере общей окраски ра­
ковины и ее частей (цветных полос). Строго говоря, рассматри­
вая элементарную систему "отсутствие-наличие цветных полос", 
мы оцениваем не только окрасочный полиморфизм. Однако 

опоясаниость тесно связана с общим фоном окраски, и такой 
подход правомочен. Показано, например, что окраска раковины 
С. nem01·afis детерминируется рядом множественных аллелей од­
ного локуса. Пара альтернативных аллелей другого локуса кон-
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тролирует наличие-отсутствие спиральных цветных полос на 

раковине, еще одна пара- выраженность пигментации спи­

ральных полос. Набор локусов служит хорошо известным при­
мерам супергена, что характерно и для видов Pm·tula. В целом 
при анализе различных признаков следует помнить, что при­

способительные свойства видов и подвидов обеспечиваются 
специфическим комплексом наследственных факторов как 
единым целым. 

Одна из задач работы - выяснение ряда биологических ха­
рактеристик и свойств исследованных популяций, отражающих 
уровень функционирования вида в конкретных условиях биогео­
ценоза. Последнее позволяет связать воедино оценку среды био­
геноценоза и параметров популяции через понятие отбора и 
жизненного состязания, иными словами, оценить тип отбора и 
его результаты в конкретной среде. Отметим наиболее важные 
из полученных результатов при конкретном изучении разных 

видов. В качестве модельных исследованы популяции Вг. ji·u­
ticum. 

B1·.ji·uticum встречается в разнообразных растительных сооб­
ществах. Она приурочена к растительности, характеризующей 
ранний этап лесной сукцессии. Отдельные внутрипопуляцион­
ные группировки существуют относительно небольшой отрезок 
времени, а общая устойчивость популяционных комплексов 
обеспечивается постоянно идущими процессами заселения под­
ходящих для существования мест. Тем не менее в центре популя­
ционного ареала, т. е. в оптимальных условиях обитания созда­
ется ядро с наиболее плотным размещением особей. Отмечен­
ная приуроченность к растительности и концентрическая струк­

тура популяций свойственны и другим изученным видам, хотя 
местообитания среднеазиатских видов, занимающих горные би­
отопы, значительно более разнообразны. Численность популя­
ций регулируется климатическими факторами и в первую оче­
редь - количеством осадков. Это, а также постоянство кормо­

вых ресурсов определяют довольно высокие показатели плотно­

сти и их относительно небольшие колебания. Смертность в по­
пуляциях исследованных видов не носит катастрофического ха­
рактера. Она определенным образом направленна и зависит от 
плотности. Смертность в популяциях Вг. ji·uticum закономерно 
нарастает с возрастом, она коррелирует с соответствующей кри­
вой выживания. Размер популяций В г. ji·uticum довольно постоя-
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не н во времени. Крупные популяции Bl'. ji·uticum находятся в со­
стоянии, близком к состоянию равновесия со своими ресурсами, 

т. е. к предельной емкости среды. 
Развитие в онтогенезе относителЬно замедленно. Размноже­

ние начинается поздно и повторяется в течение жизни неодно­

кратно. Оплодотворение перекрестное; очень редко отмечается 
самооплодотворение. Как у изученных видов, так и у большин­
ства других наземных гастропод наблюдается относительно не­
большое число довольно крупных потомков. Оценка репродук­
тивных особенностей популяции того или иного вида чрезвычай­
но важна, поскольку главный источник изменчивости особей -
процессы, происходящие на генном уровне при половом размно­

жении. Немаловажно и то, что естественный отбор стремится 
максимально увеличить суммарный (в течение жизни) репродук­
тивный успех любых организмов. Это положение реализуется 
таким образом, что в каждом конкретном местообитании такти­
ка размножения обеспечивает данному виду максимально воз­
можный репродуктивный успех. Размножаемость может рассма­
триваться как мера истребляемости. Этот параметр указывает 
на интенсивность элиминации в борьбе за существование. Глав­
ный фактор поддержания оптимальной численности популя­
ций - регуляция численности потомства, достигающего поло­
возрелого состояния. 

У Bl'.ji·uticum выделено шесть функциональных групп в по­
пуляциях, из них последняя - собственно репродуктивная. 
При анализе размерных параметров животных этих групп за 
ряд лет мы наблюдаем довольно постоянную структуру в вы­
борках, связанную с определенными сезонно-климатическими 
характеристиками. В целом данная структура соответствует 
стабильному возрастному распределению, при котором уста­
навливаются специфические для месяцев сезона пропорции 
возрастных групп. Полученные данные позволили оценить 
эффективную величину популяции, иначе - эффективную 
численность (Ne). Ne рассчитывается как среднегармоничес­
кая численностей скрещивающихся особей. В популяциях гас­
тропод существуют механизмы, в силу которых значения Ne 
должны быть увеличены как минимум в 1,5-2 раза против на­
блюдаемых. Это множественные спаривания и процессы дли­
тельного хранения спермы животными, что свойственно и дан­

ному виду. Они являются адаптациями к резкому снижению 
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численности репродуктивной группы. С учетом сказанного Ne 
в популяциях вида определена как большая. 

Продолжительность жизни исследованных видов- несколь­
ко лет. В популяциях разных видов отмечаются суточные и се­
зонные миграции, не выходящие, как правило, за пределы попу­

ляционного ареала. Распределение животных внутри колоний 
мозаично в вертикальной и горизонтальной плоскости1 тип 
его- агрегированный. Эти скопления животных увеличивают 
вероятность встречи партнеров для спаривания. Сравнение кли­
маграмм по районам Предуралья и Зауралья показывает, что по­
пуляционные комплексы Br. fi·uticum обитают в условиях дина­
мически стабильных региональных климатов. 

У Br. fruticum изучена генетика полиморфизма. Доказан мо­
ногенный характер наследования опоясаниости с доминировани­
ем бесполосости; морфа 1 гомозиготна по рецессивному аллелю. 
Для выяснения адаптированмости к одному из важнейших фак­
торов - температуре - было проведено биохимическое иссл·е~ 
дование активности окислительных ферментов в определенном 
диапазоне температур у Вг. fi·uticum. Показано, что энергетика 
животных морфы 1 более совершенна, чем морфы О, у которой 
реакция ферментов на градиент температур осуществляется с 
меньшими энергозатратами. В целом можно считать, что отбор 
цветовых морф в значительной степени предопределяется гено­
типической средой. 

Признак опоясаниости в популяциях в пространствеином и 
временном аспектах подробно рассмотрен нами на примере В г. 
fi·uticum. Колонии данного вида специфичны по соотношению 
частот двух морф. Эта специфика сохраняется во времени, не­
смотря на определенные колебания, достигающие величины 

разницы между ними. Однако в целом относительно неболь­
шие по амплитуде и Зачастую однонаправленные колебания 
изученного параметра заставляют предполагать существова­

ние в определенном местообитаниИ единой популяционной си­
стемы. Эмпирическое распределение q в репродуктивной, а 
также и в скрещивающейся группе животных приближается к 
теоретическому, отвечающему большой эффективной числен­
ности. При !-образном распределении группировка частот ге­
нов происходит вокруг точки устойчивого равновесия; которая 
определяется противодействующими систематическими давле­
ниями мутаций, отбора и миграции. Такое состояние популя-
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ции возникает при динамически постоянных факторах био­
геоценоза. Расчеты показывают увеличение доли каждой из го­
мозигот в популяциях на величину дисперсии q за счет уменьше­
ния доли гетерозигот. Это свидетельствует о подразделенности 
популяции по данной системе признаков. Таким образом, круп­
ные популяции Br. ji·uticum существуют в виде подразделенных 
популяций, состоящих из полуизолированных панмиктических 

колоний, или демов. Предварительные данные свидетельствуют 
о том, что намечается связь между частотой q популяции и фаза­
ми численности. 

Достаточно сложен вопрос об адаптивности полиморфизма. 
Его решение лежит в комплексной оценке явления. При этом 
должно учитываться несколько моментов: во-первых, поли­

функциональность тех или иных признаков: один и тот же при­
знак может нести разные функциональные нагрузки. Во-вто­
рых, параллелизм признаков окрасочного полиморфизма близ­
ких видов: возникают сложные взаимодействия в экологической 
системе "хищник- виды жертв". В-третьих, скрытые корреля­
тивные зависимости, приводящие к селективным различиям в 

жизнеотправлениях различных морф. В-четвертых, сложные 
взаимоотношения между факторами биогеоценоза, приводящие 
к разному давлению отбора на один и тот же признак. 

В процессе видообразования наблюдается смена доминиро­
вания в элементарной системе опоясаниости у близких форм. 
Также отмечается изменение экологической структуры этих ви­
дов, выражающееся в изменении долей морфатипов в природ­
ных популяциях. 

Анализ биологических особенностей исследованных видов и 
литературные данные о наземных гастроподах свидетельствуют 

о том, что их популяции подвержены К-отбору. Этот тип отбора 
приводит к большей эффективности функционирования популя­
ций в среде биогеоценоза. При этом популяционный генофонд, в 
процессе стабилизирующего отбора накапливает гены, увеличи­
вающие приспособленность, и приводит к выработке макси­
мально приспособленного интегрированного фенотипа. В силу 
этих процессов вырабатывается колониальная система популя­
ционных комплексов. Функционирование популяции во времени 
обеспечивается поддержанием постоянства ее характеристик, 
т. е. популяционным гомеостазом. Внутрипопуляционные, популя­
ционные и межпопуляционные структуры признаков стабильны 
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во времени. Реализация гамеастатических механизмов происхо­
дит на структурных уровнях. 

Виды наземных моллюсков зачастую обладают ограничен­
ным ареалом. На популяциях таких видов хорошо прослежива­
ется действие изолирующих барьеров, способствующих адаптив­
ной радиации видов. В то же время среди наземных моллюсков 
существуют виды со значительными ареалами. На таких ареалах 
пространствеиная изоляция популяций играет значительно 
большую роль в процессах микроэволюции и видообразования, 
чем любые другие формы изоляции. 
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К h о k h u t k i·n 1. М. Species variabllity structure exempli­
tied Ьу the land snails. Ekaterinburg: Ural Branch, 1997. ISBN 
5-7691-0696-4. 

Variabllity, i. е. the proЬiem of diversity or intraspecific charac­
teristics is revised through the integral system of interrelated elements 
and interaction of those. In order to reveal adaptational characteristics 
for all hierarchy levels, the traits of shell colouration were used which 
are determined genetically and phenetically. They are invariant in 
respect to various Ьiological objects, and this corresponds to an ele­
ment analysis therm. Based upon studies of life cycles of several 
selected species, populational polymorphism was analysed in regard to 
Ьiotopical, seasonal and geographical aspects. Groups of closely relat­
ed and more distant species were revised. 

The book is addressed to zoologists and other specialists interest­
ed in the proЬiems of populational Ьiology. 
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