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ABSTRACT. The visual acuity of a gastropod pulmo-
nate mollusk Radix peregra (Müller, 1774) was estimat-
ed on the basis of phototaxis in the laboratory condi-
tions. White cards with black vertical stripes of differ-
ent angular width were used as visual stimuli. A value
of the resolving angular distance of photoreceptors
was 1-2°, and the calculated on its basis visual acuity –
33-16.5 rad-1. The mollusc has a diurnal type of activity
and lives at well-illuminated surface patches of ponds
on aquatic caulescent plants that it feeds on. The re-
sults of behavioral investigation presented in this work
and morpho-optical study of the eye carried out earlier
allow to consider that R. peregra can identify caules-
cent plants, suitable for its inhabitation, feeding and
travelling to the water surface.

Некоторые исследователи полагают, что брю-
хоногие моллюски определяют объекты при по-
мощи хеморецепции, а камерные глаза обеспе-
чивают только реакцию фототаксиса  [Eakin,
Brandenburger, 1975; Audesirk, Audesirk, 1985;
Emery, 1992; Chase, 2001]. Исследования глаз
при помощи морфометрии и оптометрии [Шепе-
лева, 2011a, 2011б, 2011в], а также поведенчес-
кие эксперименты в естественных и лаборатор-
ных условиях показали, что брюхоногие мол-
люски в окружающей среде могут ориентиро-
ваться при помощи зрения [Жуков, Байкова, 2001;
Жуков и др., 2002; Evans, 1961; Hermann, 1968;
Chelazzi, Vannini, 1976; Zanforlin, 1976; Hamilton,
1977, 1978; Hamilton, Winter, 1982, 1984; Andrew,

Savage, 2000]. Исследования структуры и опти-
ческих свойств глаза при помощи методов све-
товой и электронной микроскопии, а также рас-
считанные зрительные параметры выявили срав-
нительно хорошие зрительные способности у брю-
хоногого легочного моллюска Radix peregra
(Müller, 1774) [Шепелева, 2002, 2005; Bobkova et
al., 2004; Gal et al., 2004]. Полученные результа-
ты послужили основанием для выполнения пред-
ставленного в настоящей работе поведенческого
эксперимента с целью проверить зрительные спо-
собности моллюска. Цель настоящей работы –
оценить остроту зрения R. peregra на основе дви-
гательной реакции. Экспериментальные задачи –
установить степень аттрактивности для моллюс-
ка тестовых карточек с определенной угловой
шириной полос; сравнить поведенческие данные
с данными морфологических и оптических ис-
следований; сопоставить поведение моллюска с
его образом жизни.

Материал и методы

Моллюски
В экспериментах использовали взрослых осо-

бей брюхоногого легочного моллюска Radix
peregra (Müller, 1774) (Lymnaeidae) с высотой
раковины 13-15 мм, которых собирали в прудах
г. Калининграда в июле-августе 2003 г. Моллюс-
ков содержали в аквариумах с дехлорированной
водопроводной водой, при комнатной температу-
ре и естественном световом режиме, кормили
листьями одуванчиков.

Установка
Использовали экспериментальную установку,

описанную в статье Шепелевой [2013]. Свето-
вую стимуляцию осуществляли через торцевые
стеклянные стенки рукавов камеры при помощи
двух источников света (лампы по 10 Вт), перед
которыми помещали теплозащитные фильтры. Рас-
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сеивающие фильтры не использовали, т.к. для
тестирования животных применяли карточки из
кальки размером 9x9 см, которыми закрывали
торцевые стенки рукавов камеры. Фоновым сти-
мулом служила белая карточка из кальки. Тесто-
выми стимулами служили белые карточки из
кальки, на каждую из которых была наклеена
черная полоса определенной угловой ширины:
0,5°, 1°, 2°, 3°, 4° и 5°. Такой диапазон был
выбран исходя из разрешаемого углового рас-
стояния фоторецепторов, рассчитанного на осно-
ве морфологических и оптических данных, со-
гласно которым его значение в тех областях сет-
чатки глаза, где формируется отчетливое изобра-
жение, составляет 2° и 3° [Gal et al., 2004].

Эксперимент
Эксперимент проводили на моллюсках, адап-

тированных к темноте, при комнатной температу-
ре. Перед каждым опытом камеру заполняли дех-
лорированной водой на глубину 2 см. После
каждого опыта воду меняли и смывали слизис-
тый след, оставленный моллюском. Протестиро-
вано 260 моллюсков: 20 –  в контрольной серии и
240 – в экспериментальных сериях. В каждом
опыте контрольной и экспериментальный серий
по одному животному помещали у середины зад-
ней стенки камеры таким образом, чтобы его
головной отдел был обращен к развилке рука-
вов. Опыты контрольной серии проводили в при-
сутствии двух источников света одинаковой ин-
тенсивности и фоновых карточек. Положение
животного регистрировали через 15 минут после
начала опыта. В опытах экспериментальных се-
рий в одно торцевое окно помещали фоновую
карточку, в другое – тестовую карточку. С каж-
дой тестовой карточкой проводили две серии
опытов (в каждой n=20), меняя местами тесто-
вый и фоновый стимулы. В каждом опыте экспе-
риментальных серий наблюдение прекращали пос-
ле того, как животное достигало торцевой стенки
рукава камеры.

Результаты

Контрольные опыты показали практически рав-
номерное распределение моллюсков между ру-
кавами камеры – 9:11 и позволили убедиться в
отсутствии предпочтения животными какого-либо
участка экспериментальной установки (критерий
знаков, n=20, z

крит
=17 для a=1%) [Лакин, 1990].

Тестирование моллюсков с использованием
шести видов карточек, различающихся угловой
шириной полос, показало следующие результа-
ты. Больше всего внимания моллюски проявили
по отношению к карточкам с угловой шириной
полос 1° и 2°, о чем свидетельствуют не только
полученные данные (Табл. 1), но и поведение

животных. Выбор моллюсками этих тестовых сти-
мулов подтверждается статистически (критерий
знаков, n=40, z

крит
=27 для a=5%) [Лакин, 1990].

Все без исключения моллюски, отдавшие пред-
почтение этим тестовым стимулам, при достиже-
нии карточек уверенно заползали вверх на стек-
ло в тех местах, где позади них находились чер-
ные полосы. Реакция животных в этих опытах
показала, что к стимулам они небезразличны.
Иначе обстояло дело с реакцией моллюсков на
остальные карточки. На карточки с угловой ши-
риной полос 0,5° и 3° реакция моллюсков была
почти одинаковой: карточку с угловой шириной
полосы 3° выбрало немного больше моллюсков,
чем карточку с угловой шириной полосы 0,5°
(Табл. 1). В присутствии карточки с угловой
шириной полосы 4° моллюски распределились с
небольшим перевесом в пользу фонового сти-
мула (Табл. 1). Выбор моллюсками тестовых
карточек с угловой шириной полос 0,5°, 3° и 4°
статистичеки не подтверждается (критерий зна-
ков, n=40, z

крит
=27 для a=5%) [Лакин, 1990]. При

предъявлении карточки с угловой шириной по-
лосы 5° моллюски статистически достоверно
предпочитали фоновый стимул тестовому стиму-
лу (критерий знаков, n=40, z

крит
=29 для a=1%)

[Лакин, 1990] (Табл. 1).

Обсуждение

Пресноводных брюхоногих моллюсков мож-
но разделить на две большие филогенетические
группы. Одна из них – первично-водная, т.е. ее
эволюция целиком проходила в воде. Другая груп-
па объединяет вторично-водные организмы – по-
томки сухопутных брюхоногих моллюсков, спо-
собных к атмосферному дыханию и относящих-
ся к Pulmonata. В отношении этих моллюсков,

Количество 
моллюсков, 

выбравших стимул 

Угловая ширина 
полосы на 
тестовой 

карточке (град) тестовый 
стимул 

фоновый 
стимул 

0,5 23 17 

1,0 28 12 

2,0 28 12 

3,0 25 15 

4,0 18 22 

5,0 8 32 
 

 

Табл. 1. Распределение Radix  peregra по отношению к
стимулам
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обитающих в пресных водах, было высказано
следующее предположение. Предки современ-
ных Lymnaeidae вели амфибийный образ жизни,
находя в условиях влажного тропического и суб-
тропического климата подходящие места обита-
ния на листьях и стеблях водных и околоводных
растений. С изменением климата в сторону сухо-
сти эти моллюски вместе со служившими им
опорой растениями сделались настоящими вод-
ными обитателями, получавшими, тем не менее,
кислород преимущественно из атмосферного
воздуха [Жадин, 1952]. Как видно, моллюски
сменили наземную среду обитания на водную,
но не изменили своих предпочтений относитель-
но мест обитания, что наглядно демонстрирует
современный представитель брюхоногих легоч-
ных моллюсков R. peregra. R. peregra активен
днем и живет в хорошо освещенных прибреж-
ных участках прудов на водных растениях, рас-
тущих вертикально. Потенциально такие свето-
вые условия способствуют хорошей дискрими-
нации моллюском окружающих объектов. Изве-
стно, что для R. peregra растения являются не
только местом обитания, но одновременно слу-
жат источником пищи и средством, которое мол-
люск может использовать для того чтобы доб-
раться до поверхности воды за воздухом. Таким
образом, тонкие стебельчатые растения представ-
ляют для моллюска биологически важные объек-
ты. Поэтому можно предположить, что одна из
тех зрительных задач, для решения которой у
него должны быть развиты зрительные способ-
ности, заключается в локализации этих растений.

Для того чтобы идентифицировать окружаю-
щие объекты, разрешаемое угловое расстояние
фоторецепторов глаза не должно превышать не-
сколько градусов [Land, Fernald, 1992], а опти-
ческая чувствительность фоторецепторов долж-
на быть адекватна световым условиям мест оби-
тания [Land, 1981; Warrant, McIntyre, 1993]. Ре-
зультаты морфологических и оптических иссле-
дований позволяют считать, что глаз R. peregra
приспособлен к зрению (Рис. 1). Оптическая
система глаза в воде формирует отчетливое изоб-
ражение на микровиллярном слое фоторецепто-
ров второго типа в дорсальной ямке сетчатки и
на микровиллярном слое фоторецепторов перво-
го и второго типа в вентральной ямке. Разрешае-
мое угловое расстояние фоторецепторов доста-
точно высокое и составляет 3° для фоторецепто-
ров второго типа в дорсальной ямке и 2° для
фоторецепторов первого и второго типа в вент-
ральной ямке. Оптическая чувствительность фо-
торецепторов второго типа в дорсальной ямке
составляет 0,1 мкм2·ср-1, а фоторецепторов перво-
го и второго типа в вентральной ямке – 0,2 и 0,02
мкм2·ср-1 соответственно [Gal et al., 2004]. При
этом значение оптической чувствительности фо-

торецепторов второго типа в дорсальной ямке
(0,1 мкм2·ср-1), на которую проецируется вид
снизу, в пять раз выше, чем в вентральной ямке
(0,02 мкм2·ср-1), которая получает изображение
сверху. Оптическая чувствительность фоторецеп-
торов R. peregra близка к оптической чувстви-
тельности фоторецепторов других брюхоногих
моллюсков с дневным типом активности, напри-
мер, пресноводных легочных моллюсков Lym-
naea stagnalis (Linnaeus, 1758) (0,04 мкм2·ср-1) и
Physa fontinalis (Linnaeus, 1758) (0,2 мкм2·ср-1)
[Gal et al., 2004], а также морских переднежа-
берных моллюсков Littoraria irrorata (Say, 1822)
(0,3 мкм2·ср-1) [Hamilton et al., 1983] и Littorina
littorea (Linnaeus, 1758) (0,37 мкм2·ср-1) [Seyer,
1992]. Значения оптической чувствительности
фоторецепторов R. peregra показывают очевид-
ную адаптацию глаза к световым условиям мест
обитания моллюска в целом и даже к отдельным
их областям. Таким образом, глаз R. peregra
удовлетворяет основным условиям, необходимым
для выполнения предсказанной для него зритель-
ной задачи.

Показателем того, что на самом деле видит
моллюск, являются поведенческие эксперимен-
ты. Опыты, проведенные в настоящей работе,
показали, что из тестовых карточек с угловой

РИС. 1. Продольный полутонкий срез глаза Radix peregra
[Bobkova et al., 2004]: Co – роговица, L – хрусталик, R
– сетчатка, ON – оптический нерв, I – дорсальная ямка
сетчатки, II – вентральная ямка сетчатки, III – гре-
бень, разделяющий ямки. Масштаб: 50 мкм.

FIG. 1. Longitudinal semithin section of the eye of Radix
peregra [Bobkova et al., 2004]: Co – cornea; L – lens; R
– retina; ON – optic nerve; I – dorsal pit of retina, II –
ventral pit of retina, III – crest, dividing the pits. Scale
bar: 50 μm.
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шириной полос 0,5°, 1°, 2°, 3°, 4° и 5° R. peregra
статистически достоверно предпочитал карточки
с угловой шириной полос 1-2° (Табл. 1). Мол-
люски заползали на черные полосы этих карто-
чек, как на растения. Такая реакция говорит о
том, что моллюски видят эти полосы и свиде-
тельствует о значимости этих зрительных стиму-
лов для животных. Таким образом, разрешаемое
угловое расстояние фоторецепторов, определен-
ное на основе двигательной реакции R. peregra,
составило 1° и 2°, а рассчитанная на его основе
разрешающая способность глаза или острота зре-
ния [Land, 1981] – 33-16,5 рад-1. По результатам
структурно-оптических исследований разрешае-
мое угловое расстояние фоторецепторов глаза R.
peregra составило 2-3°, а разрешающая способ-
ность глаза или острота зрения – 16,5-11 рад-1.
Таким образом, значения зрительных парамет-
ров, полученные на основе двигательной реак-
ции, близки к рассчитанным значениям этих па-
раметров.

Очевидно, что высокая разрешающая спо-
собность необходима хищникам, но хорошее зре-
ние также важно и другим животным для рас-
познавания хищников, нахождения особей свое-
го вида, маневрирования в местах обитания [Seyer,
1998]. Например, морской брюхоногий передне-
жаберный моллюск L. irrorata при помощи зре-
ния находит вертикальные стебли растений, на
которые заползает во время прилива и таким
образом избегает бентосных хищников [Hamilton,
1977, 1978]. Порог двигательной реакции этого
моллюска на вертикальную полосу составляет
0,9° [Hamilton, Winter, 1982], а рассчитанное на
основе морфологических и оптических данных
разрешаемое угловое расстояние фоторецепто-
ров глаза – 1,04° [Hamilton et al., 1983]. Другой
переднежаберный моллюск Turbo castanea
(Gmelin, 1791) для той же цели использует лис-
тья донных растений. Порог его двигательной
реакции на вертикальную полосу составляет 0,8°
[Hamilton, Winter, 1984]. Пресноводный брюхо-
ногий легочной моллюск Planorbarius corneus
(Linnaeus, 1758), живущий в прудах на стебель-
чатых растениях, имеет порог двигательной реак-
ции на вертикальную полосу в пределах интерва-
ла 1,43-1,91° [Жуков и др., 2002] и рассчитанное
значение разрешаемого углового расстояния фо-
торецепторов глаза – 2,5° [Gal et al., 2004]. У R.
peregra разрешаемое угловое расстояние фото-
рецепторов глаза, как определенное по двига-
тельной реакции (1-2°), так и рассчитанное (2-
3°), сравнимо с разрешаемым угловым расстоя-
нием L. irrorata, T. castanea и Pl. corneus. Таким
образом, результаты представленного в настоя-
щей работе поведенческого исследования в со-
четании с результатами морфо-оптического изу-
чения глаза позволяют считать, что R. peregra

может определять стебельчатые растения, подхо-
дящие для его обитания, питания и перемещения
к поверхности воды.

Заключение

Эксперимент по оценке остроты зрения брю-
хоногого легочного моллюска R. peregra на осно-
ве двигательной реакции в лабораторных усло-
виях выявил у него сравнительно высокое значе-
ние этого зрительного параметра – 33-16,5 рад-1.
Результаты представленного в настоящей работе
поведенческого исследования и выполненного
ранее морфо-оптического изучения глаза позво-
ляют считать, что R. peregra может ориентиро-
ваться в окружающей его естественной среде
при помощи зрения.
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РЕЗЮМЕ. В лабораторных условиях на основе фо-
тотаксиса оценена острота зрения брюхоногого ле-
гочного моллюска Radix peregra (Müller, 1774). В
качестве зрительных стимулов использовали белые
карточки с черными вертикальными полосами раз-
ной угловой ширины. Разрешаемое угловое рассто-
яние фоторецепторов глаза R. peregra составило 1-
2°, а рассчитанная на его основе острота зрения –
33-16,5 рад-1. Моллюск имеет дневной тип активнос-
ти и живет в хорошо освещенных прибрежных учас-
тках прудов на водных стебельчатых растениях, кото-
рыми питается. Результаты представленного в на-
стоящей работе поведенческого исследования и вы-
полненного ранее морфо-оптического изучения гла-
за позволяют считать, что R. peregra может опреде-
лять стебельчатые растения, подходящие для его оби-
тания, питания и перемещения к поверхности воды.


