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ABSTRACT. The results of investigation demonstrate
that the eye of S. putris is adapted for vision in daytime
under pretty high level of illumination.

Объектом настоящего исследования является
брюхоногий легочный моллюск Succinea putris
(Linnaeus, 1758). S. putris живет в лесах на дос-
таточно хорошо освещенных участках на невы-
соких растениях, которыми питается. Цель насто-
ящей работы – изучить строение и оптические
свойства глаза S. putris. Экспериментальные за-
дачи – изучить общую структуру глаза; охаракте-
ризовать основные компоненты глаза; оценить
разрешающую способность глаза; определить
функциональные возможности глаза.

Материал и методы

Материалом для исследования служили
взрослые особи брюхоногого легочного моллюс-
ка Succinea putris с размером раковины 8-10×17-
19 мм, которых собирали в пригороде г. Лунда –
Вомбе (Южная Швеция) в июне-июле 2004 г.
Моллюсков содержали в террариумах с почвой
при температуре 18-20°С и естественном свето-
вом режиме, кормили листьями одуванчиков.
Количество исследованных особей приведено в
табл. 1, 2, 3.

Оптические исследования

Препараты изолированных хрусталиков гото-
вили под бинокулярным микроскопом Carl Zeiss
с использованием физиологического раствора.
Фокусное расстояние хрусталиков оценивали по
размерам создаваемых изображений [Nilsson et
al., 1988; Seyer, 1992]. Изолированные хруста-
лики и создаваемые ими изображения изучали
при помощи светового микроскопа Zeiss Axiophot
и фотографировали цифровой камерой Olympus
DP 50.

Гистология

В качестве материала для световой микроско-
пии использовали глазные щупальца моллюс-
ков, адаптированных к темноте. Первоначально
щупальца фиксировали в 2,5%-ном растворе глу-
тарового альдегида на 0,1 М какодилатном буфе-
ре (рН=8,0) в течение 2 часов при 4°С. После
отмывания от фиксатора в нескольких порциях
буфера щупальца фиксировали в 1%-ном раст-
воре тетраоксида осмия на 0,1 М какодилатном
буфере (рН=8,0) в течение 1 ч при 4°С. Затем
материал отмывали в нескольких порциях дис-
тиллированной воды, после чего обезвоживали
в серии этилового спирта возрастающей концент-
рации, переносили в смесь смола-ацетон и зали-
вали смолой. Полутонкие срезы (1,5 мкм) наре-
зали стеклянными ножами при помощи ультра-
микротома V LKB 2088, окрашивали 0,5%-ным
раствором толуидинового синего с добавлением
1%-го карбоната натрия, просматривали при по-
мощи светового микроскопа Zeiss Axiophot и
фотографировали цифровой камерой Olympus
DP 50.

Морфометрия

Измерения параметров выполняли на фото-
графиях препаратов и срезов с использованием
компьютерной программы CorelDRAW10.
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Расчеты

Для расчета параметров глаза использовали
следующие формулы.

Для плотности расположения фоторецеп-
торов (, мкм-2) [Gal et al., 2004]:
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где p – анатомическое расстояние между цен-
трами соседних фоторецепторов.

Для оптической чувствительности глаза к
белому свету (S

Б
, мкм2·ср-1) [Warrant, Nilsson,
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где А – диаметр зрачка, d – диаметр светочув-
ствительной части фоторецептора, f – фокусное
расстояние оптической системы, k – коэффици-
ент экстинкции зрительного пигмента у ракооб-
разных in situ, равный 0,0067 мкм-1 [Bruno et al.,
1977] и l – длина светочувствительной части
фоторецептора.

Для разрешаемого углового расстояния фо-
торецепторов (  , град) [Land, 1981]:
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где p – анатомическое расстояние между цен-
трами соседних фоторецепторов и f – фокусное
расстояние оптической системы.

Для разрешающей способности глаза (R,
рад-1) [Land, 1981]:
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где  – разрешаемое угловое расстояние
фоторецепторов.

Для диаметра диска Эйри (D
Э
, мкм) [Land,

1981], образуемого на сетчатке точечным источ-
ником света при  около 500 нм, – значение,
близкое к максимумам чувствительности зри-
тельных пигментов фоторецепторов у большин-
ства исследованных видов брюхоногих моллюс-
ков [Шепелева, 2013]:
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где f – фокусное расстояние оптической сис-
темы и А – диаметр зрачка.

Для расчетов использовали средние значения
полученных данных, которые в таблицах приве-
дены со стандартным отклонением [Лакин, 1990].

Результаты

Глаза у S. putris имеют эллипсоидную форму
перпендикулярно оптической оси и расположены

под прозрачным эпидермисом на вершинах под-
вижных верхних щупалец. При среднем размере
140180 мкм камерные глаза янтарки состоят из
роговицы, хрусталика, стекловидного тела и сет-
чатки, края которой образуют зрачок постоянно-
го среднего диаметра 105 мкм (Табл. 1) (Рис. 1
А).

Роговица представляет собой прозрачную лин-
зу с полусферическими преломляющими повер-
хностями, которая образована непигментирован-
ным однослойным столбчатым эпителием. Хрус-
талик сформирован прозрачной бесцветной не-
клеточной массой сравнительно мягкой консис-
тенции. Он имеет эллипсоидную форму перпен-
дикулярно оптической оси и полусферические
преломляющие поверхности. Вдоль короткой оси
хрусталик разделен на две зоны. Изолированные
хрусталики формируют отчетливые изображения
тестового объекта (Рис. 1 B, С). Вокруг хруста-
лика находится стекловидное тело – прозрачное
непигментированное гомогенное гелеобразное
вещество, отделяющее его от роговицы и неин-
вертированной сетчатки. Сетчатка состоит в ос-
новном из микровиллярных фоторецепторных
клеток первого и второго типа и пигментных
клеток. Последние заполнены гранулами черно-
го экранирующего пигмента и окружают фоторе-
цепторные клетки только на уровне клеточных
тел. Микровиллы соседних фоторецепторных кле-
ток не изолированы. В совокупности они образу-
ют микровиллярный слой сетчатки, длина кото-
рого уменьшается в направлении от центральной
области к периферическим (зрачку). Та часть
сетчатки, которая образует зрачок, содержит толь-

 

 

Параметр, мкм Succinea putris 
Размер глазного бокала 1408,01809,0 

(n=18) 
Диаметр зрачка, А 1054,0 (n=18) 
Наружный радиус кривизны 
эпителия, r1 

1029,0 (n=18) 

Толщина эпителия 92,0 (n=18) 
Внутренний радиус кривизны 
эпителия, r2 

935,0 (n=18) 

Наружный радиус кривизны 
роговицы, r1 

935,0 (n=18) 

Толщина роговицы 102,0 (n=18) 
Внутренний радиус кривизны 
роговицы, r2 

833,0 (n=18) 

Расстояние между роговицей и 
хрусталиком, хрусталиком и 
всеми областями сетчатки 

20,1 (n=18) 

Размер хрусталика 644,0885,0 
(n=18) 

Радиус кривизны передней и 
задней поверхности хрусталика, 
r1 и r2 

653,0 (n=18) 

Таблица 1. Анатомические параметры камерного глаза
Succinea putris.
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ко пигментные клетки. Анатомические, оптичес-
кие и зрительные параметры глаза приведены в
табл. 1, 2, 3.

Обсуждение

Основным параметром, дающим представле-
ние о зрительных возможностях, является разре-
шающая способность глаза или острота зрения.
На нее влияет несколько факторов: оптическая
чувствительность глаза, положение фокуса, сфе-
рическая и хроматическая аберрации, дифрак-
ция, рассеяние света в сетчатке [Land, 1981].

Для S. putris рассчитанные значения потенци-

РИС. 1. Succinea putris: А – продольный полутонкий срез
глаза; B – изолированный хрусталик; С – изображе-
ние тестового объекта, медной сетки для электронно-
го микроскопа с длиной стороны ячейки 88 мкм, сфор-
мированное изолированным хрусталиком: e – эпидер-
мис, c – роговица, l – хрусталик, mv – микровилляр-
ный слой сетчатки, pg – пигментный слой сетчатки.
Масштаб: 30 мкм (А), 15 мкм (В), 10 мкм (С).

FIG. 1. Succinea putris: A – longitudinal semithin section of
the eye; B – the isolated lens; C – the image of the test
object (a copper grid for electron microscope with square
hole of 88 m side length) formed by the isolated lens: e –
epidermis, c – cornea, l – lens, mv – microvillar layer of
the retina, pg – pigmented layer of the retina. Scale bars:
30 m (А), 15 m (B), 10 m (С).

 

Succinea putris Параметр 

Фр I Фр II 

Диаметр 
светочувствительной части 
фоторецептора, d (мкм) 

81,0 
(n=108) 

3,00,3 
(n=25) 

Длина 
светочувствительной части 
фоторецептора, 
l (мкм) 

142,0 
(n=108) 

– 

Расстояние между 
центрами соседних 
фоторецепторов, p (мкм) 

142,0 
(n=108) 

5,72,0 
(n=25) 

Плотность расположения 
фоторецепторов,  (мкм-2) 

0,012 0,04 

 

Таблица 2. Анатомические параметры фоторецепторных
клеток центральной области сетчатки камерного глаза
Succinea putris.

Фр I и II – фоторецепторные клетки первого и второго
типа соответственно.

 
 

Параметр  Succinea pu tris 

fх (мкм ) 1502,0  (n=12) 

fэ+ р (мкм ) 397 

fобщ  (мкм ) 119  

Фр  I 1 ,2  
SБ  (мкм 2·ср -1) 

Фр  II –  

Фр  I 6 ,8    (град) 
Фр  II 2 ,7  

Фр  I 4 ,9  
R  (рад -1) 

Фр  II 12  

D Э  (мкм ) 1 ,4  

 

Таблица 3. Оптические и зрительные параметры камер-
ного глаза Succinea putris.

fх – фокусное расстояние хрусталика, fэ+р – фокусное рас-
стояние линзы, образованной эпителием и роговицей,
fобщ – фокусное расстояние оптической системы глаза,
SБ – оптическая чувствительность фоторецепторов в
центральной области сетчатки,   – разрешаемое
угловое расстояние фоторецепторов в центральной
области сетчатки, R – разрешающая способность фо-
торецепторов в центральной области сетчатки, DЭ –
диаметр диска Эйри, Фр I и II – фоторецепторные
клетки первого и второго типа соответственно.
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альной разрешающей способности фоторецепто-
ров первого и второго типа составляют 4,9 и 12
рад-1 (Табл. 3) соответственно. Они сравнимы с
разрешающей способностью фоторецепторов
моллюсков, имеющих дневной тип активности и
обитающих при сравнительно высоком уровне
освещенности: наземных легочных моллюсков
Cepaea nemoralis (Linnaeus, 1758) (4,0 рад-1),
живущей на стволах деревьев и кустарниках в
садах [Gal et al., 2004], Trochulus hispidus
(Linnaeus, 1758) из Южной Швеции (4,0 рад-1),
обитающего в лесах на невысокой растительнос-
ти [Шепелева, 2008] и Cochlodina laminata
(Montagu, 1803) (6,0 и 14 рад-1), живущей на
стволах деревьев в лесах [Шепелева, 2006], а
также пресноводных легочных моллюсков
Lymnaea stagnalis (Linnaeus, 1758) (6,3 и 11-12
рад-1), Radix peregra (Müller, 1774) (11 рад-1) и
Planorbarius corneus (Linnaeus, 1758) (13 рад-1),
предпочитающих прибрежные участки прудов со
стебельчатыми растениями [Gal et al., 2004]. Оп-
тическая чувствительность фоторецепторов пер-
вого типа – 1,2 мкм2·ср-1 (Табл. 3) близка к
чувствительности фоторецепторов L. stagnalis (1,3
мкм2·ср-1), P. corneus (1,4 мкм2·ср-1) [Gal et al.,
2004] и T. hispidus из Южной Швеции (1,8
мкм2·ср-1) [Шепелева, 2008] и, таким образом,
соответствует световым условиям мест обитания
моллюска. Согласно полученным морфологичес-
ким и оптическим данным, светопреломляющий
аппарат глаза S. putris – комбинация линз эпидер-
мис/роговица и хрусталик – способен формиро-
вать изображение в пределах микровиллярного
слоя сетчатки. Оптическая система глаза скор-
ректирована на сферическую аберрацию, о чем
свидетельствуют отчетливые изображения тесто-
вого объекта, наблюдаемые через изолирован-
ные хрусталики. Хроматическая аберрация так-
же не снижает остроту зрения моллюска, на что
указывает небольшой абсолютный диаметр зрач-
ка – 105 мкм (Табл. 1). Что касается дифракции
света на зрачке глаза, то она не ограничивает его
разрешающую способность благодаря неболь-
шому диаметру диска Эйри (1,4 мкм) по сравне-
нию с анатомическим расстоянием между цент-
рами соседних фоторецепторов (14 и 5,7 мкм)
(Табл. 2, 3). Однако острота зрения улитки не-
значительно снижается из-за латерального рас-
сеяния света на микровиллах соседних фоторе-
цепторных клеток, поскольку между ними отсут-
ствует экранирующий пигмент. Результаты ис-
следования показывают, что глаз S. putris при-

способлен к зрению в дневное время при доста-
точно высоком уровне освещенности.
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РЕЗЮМЕ. Показано, что глаз S. putris приспособлен
к зрению в дневное время при достаточно высоком
уровне освещенности.


