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

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

Mehrere Schneckenarten sind polymorph nach der Schalenfarbung, die solche Merkmale wie
Schalengrundfarbe, Banderung etc. einschliefit. Es wurde viel tiber eventuelle Ursachen der
Bildung bzw. Aufrechterhaltung einer bestimmten Struktur des Farbpolymorphismus in den
Populationen bzw. Kolonien von Landschnecken und vor allem bei Binderschnecken
(Gattung Cepaea) diskutiert. Man darf hier nur einige groBere und bekanntere Ubersichten zu
diesem Thema erwihnen (CAIN 1983; CAMERON 1997; CLARKE et al. 1978; JONES et al. 1977).
Manche Autoren versuchten, die einzelnen den Polymorphismus beeinflussenden Faktoren zu
absolutisieren oder wenigstens stark zu iiberschitzen, z. B. zufillige populationsgenetische
Faktoren in den Arbeiten von DIVER (1939), LAMOTTE (1951), SCHILDER & SCHILDER (1957).
Diesen stochastischen Faktoren wurden oft visuelle Selektion durch Feinde (CAIN &
SHEPPARD 1950, 1954; SHEPPARD 1951; CLARKE 1960, 1962) oder eine klimatische Selektion
(ARNASON & GRANT 1976; ARNOLD 1968, 1969; CAMERON 1992; RICHARDSON 1974)
gegeniiberstellt. Heute ist aber klar, dass mehrere selektive und nichtselektive Faktoren in den
natiirlichen Populationen von polymorphen Landschnecken zusammenwirken miissen (Cook
1998; JONEs et al. 1977; YABLOKOV 1987 u. a.), um ein beobachtetes, oft sehr mosaikartiges
Bild der Struktur des Polymorphismus innerhalb einer Population, eines Biotops bzw. eines
geographischen Raums hervorzurufen.
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Tab. 1: Vorkommen von Binderverschmelzungen an Schalen ausgewachsener Individuen von
C. hortensis in Lwow, Ukraine (insgesamt 153 Schalen). [Der Unterschied ist von der Morphen-
verteilung an der vorhergehenden Stelle des letzten Schalenumgangs berechnet].

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

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

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

Material und Methodik

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Schalenfiarbung in der Ontogenese

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

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

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

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

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

Thermische Selektion als Alternative einer visuellen Selektion

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

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

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

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

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

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

Evolutiondr sollten aber alle “effektiv ungebénderten” Cepaea-Phanotypen primar mehr mit
den stark exponierten Habitaten verbunden sein. Eine mogliche adaptive Bedeutung des
Vorkommens von 3 unteren Biandern neben dem Fehlen von 2 oberen, das fiir C. nemoralis
und weniger fiir C. hortensis typisch ist (LAMOTTE & GUERRUCCI 1970; SCHILDER & SCHILDER
1957), lasst sich recht iiberzeugend allein vom Standpunkt einer thermischen Selektion aus
argumentieren. Diese Féirbung sollte eine schnellere Abkiihlung der Schale gewdhrleisten,
wenn ihr oberer banderloser Teil mit der Sonne bestrahlt ist. Bei der ndchtlichen bzw.
Dammerungsaktivitidt sollte diese Morphe umgekehrt fiir die vom Boden gehende
Wirmestrahlung empfinglicher als eine binderlose oder mittelbéndrige Schnecke sein. Der
Cepaea-Phinotypus mit 3 unteren Bindern gleicht in dieser Hinsicht manchen xerophilen
Arten, z. B. Xerolenta obvia (Menke, 1828).





