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ABSTRACT. Using the methods of light and elec-
tron microscopy, the morphological properties were 
studied, and the evolutionary changes in the vitreous 
body of the camera-like eyes of some species of ter-
restrial gastropod pulmonate molluscs were traced. It 
was demonstrated that all the considered properties of 
the vitreous body of molluscs are typical for terrestrial 
pulmonates. In the course of evolution, as a result of 
the land development by mollusks, the properties of 
their vitreous body have hardly changed.

Введение
Почти все известные виды брюхоногих мол-

люсков имеют глаза, а подавляющее большинство 
этих видов – камерные глаза. Камерные глаза 
брюхоногих моллюсков состоят из нескольких 
компонентов: оболочки, образованной роговицей 
и глазной капсулой; зрачка фиксированного диа-
метра; хрусталика; стекловидного тела, окружа-
ющего хрусталик; неинвертированной четырех-
слойной сетчатки и зрительного нерва [Charles, 

1966; Land, 1981; Messenger, 1981; Bobkova, 1998; 
Shepeleva, 2011, 2013а, 2019; Land, Nilsson, 2012; 
Zaitseva, 2016]. При помощи камерных глаз не-
которые виды брюхоногих моллюсков различа-
ют предметы их естественной среды обитания 
и геометрические фигуры, которые визуально 
напоминают эти предметы и, следовательно, ис-
пользуют зрительную информацию для ориента-
ции в окружающей среде [Evans, 1961; Hermann, 
1968; Chelazzi, Vannini, 1976; Zanforlin, 1976; 
Hamilton, 1977, 1978; Land, 1981; Messenger, 1981; 
Hamilton, Winter, 1982, 1984; Andrew, Savage, 
2000; Zhukov, Baikova, 2001; Zhukov et al., 2002;  
Land, Nilsson, 2012; Shepeleva, 2013b]. Реализа-
ция зрительной функции обеспечивается за счет 
того, что каждый компонент камерного глаза 
выполняет определенные функции благодаря 
определенным свойствам. Функции и свойства 
большинства компонентов камерных глаз, таких 
как оболочка, зрачок, хрусталик, сетчатка и зри-
тельный нерв, в большей или меньшей степени 
изучены [Charles, 1966; Land, 1981; Messenger, 
1981; Bobkova, 1998; Shepeleva, 2011, 2013a, 
2018а, b, 2019, 2020, 2021; Land, Nilsson, 2012; 
Zaitseva, 2016]. Функции стекловидного тела 
также известны – светопроводящая, формоо-
бразующая, опорная и защитная [Charles, 1966; 
Messenger, 1981; Shepeleva, 2011, 2013а, 2019]. В 
то же время свойства стекловидного тела почти не 
исследованы. Отдельные работы, посвященные 
изучению свойств стекловидного тела, отсутству-
ют. В работах, направленных на исследование 
строения глаз, либо упоминается присутствие 
стекловидного тела без описания свойств, либо 
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РЕЗЮМЕ. При помощи методов световой и электронной микроскопии изучены морфологические 
свойства, а также прослежены эволюционные изменения стекловидного тела камерных глаз некото-
рых видов наземных брюхоногих легочных моллюсков. Показано, что все рассмотренные свойства 
стекловидного тела моллюсков являются типичными для наземных легочных. В ходе эволюции в ре-
зультате освоения моллюсками наземной среды свойства их стекловидного тела почти не изменились. 
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перечисляются его свойства, а зачастую – незна-
чительная их часть, без соответствующего рас-
смотрения. В таких работах в меньшей степени 
отражены свойства стекловидного тела наземных 
легочных моллюсков и в большей степени – пер-
вичноводных морских Caenogastropoda. Также 
сравнительные исследования других компонен-
тов глаз – хрусталика, роговицы и сетчатки – у 
наземных легочных и морских Caenogastropoda 
показали, что каждый компонент у наземных 
легочных моллюсков в связи с их выходом на 
сушу претерпел эволюционные изменения 
[Shepeleva, 2018а, b, 2020, 2021]. Так, хрусталики 
всех или некоторых видов наземных легочных 
моллюсков по сравнению с хрусталиками всех 
или некоторых видов морских Caenogastropoda 
утратили сферическую форму, асферическую 
форму передней преломляющей поверхности, 
пигментацию и градиент показателя преломле-
ния, а также приобрели расположение в глазной 
полости перпендикулярно оптической оси, 
больший размер относительно размера глазного 
бокала, более мягкую консистенцию и везикулы 
[Shepeleva, 2018а]. Роговица всех видов наземных 
легочных моллюсков стала толще по сравнению 
с роговицей всех видов морских Caenogastropoda 
благодаря появлению столбчатого эпителия вме-
сто плоского и кубического [Shepeleva, 2018b].  
Фоторецепторный аппарат сетчаток всех или 
некоторых видов наземных легочных моллюсков 
по сравнению с фоторецепторным аппаратом 
сетчаток всех или некоторых видов морских 
Caenogastropoda утратил фоторецепторные клет-
ки смешанного и цилиарного цитологического 
типа и плоскую форму апикальной поверхности 
фоторецепторных клеток микровиллярного 
цитологического типа первого морфологиче-
ского типа, а также приобрел фоторецепторные 
клетки микровиллярного цитологического типа 
второго или первого и второго морфологического 
типа, выпуклую коническую или в виде шляпки 
гриба или с коническим отростком форму апи-
кальной поверхности фоторецепторных клеток 
микровиллярного цитологического типа первого 
морфологического типа и плоскую форму апи-
кальной поверхности фоторецепторных клеток 
микровиллярного цитологического типа вто-
рого морфологического типа [Shepeleva, 2020]. 
Светоизолирующий аппарат сетчаток всех или 
некоторых видов наземных легочных моллюсков 
по сравнению со светоизолирующим аппаратом 
сетчаток всех или некоторых видов морских 
Caenogastropoda утратил форму апикальной 
поверхности пигментных клеток с единичным 
толстым пальцевидным отростком, цилиарный 
цитологический тип коротких тонких апикальных 
отростков пигментных клеток и их многократное 
ветвление, изоляцию друг от друга светочув-

ствительных частей фоторецепторных клеток 
при помощи единичных толстых пальцевидных 
отростков пигментных клеток, а также приобрел 
второй морфологический тип пигментных клеток 
и частичное погружение светочувствительных 
частей фоторецепторных клеток в пигментный 
слой сетчатки [Shepeleva, 2021]. Сравнительные 
исследования стекловидного тела камерных глаз 
наземных легочных и морских Caenogastropoda 
не проводились. Между тем, знания о свойствах 
и эволюционных изменениях стекловидного 
тела необходимы для создания наиболее полной 
характеристики как стекловидного тела, так и ка-
мерных глаз, а также для понимания их эволюции 
у брюхоногих моллюсков.

Цель работы – изучить стекловидное тело 
камерных глаз наземных брюхоногих легочных 
моллюсков. Экспериментальные задачи – изучить 
морфологические свойства стекловидного тела; 
оценить эволюционные изменения стекловидного 
тела. 

Материалы и методы
Материалом для исследования служили взрос-

лые особи шести видов наземных брюхоногих 
легочных моллюсков: Arion rufus (Linnaeus, 1758) 
(Arionidae), которых собирали в парках и садах 
г. Бремена (Германия) в апреле 2003 г. и приго-
роде г. Лунда – Вомбе (Швеция) в июне–августе 
2004 г.; Cochlodina laminata (Montagu, 1803) 
(Clausiliidae) и Monachoides  incarnata (Müller, 
1774) (Helicidae), собранные в Вомбе в июне–
августе 2004 г.; Arianta arbustorum (Linnaeus, 
1758) (Helicidae) и Cepaea hortensis (Müller, 
1774) (Helicidae), которых собирали в пригороде 
г. Лунда – Риннебаксдалене в июне–августе 2004 
г.; Helicigona lapicida (Linnaeus, 1758) (Helicidae), 
привезенные с о. Эланд (Швеция) в июне 2004 г. 
Моллюсков содержали в террариумах с почвой 
при комнатной температуре и естественном све-
товом режиме, кормили листьями одуванчиков. 

Исследования in vitro

Препараты стекловидного тела вместе с 
хрусталиками готовили с использованием 
физиологического раствора под бинокулярным 
микроскопом Carl Zeiss и фотографировали при 
помощи светового микроскопа Zeiss Axiophot. 
Для каждого вида моллюска исследовали 10 
препаратов.

Гистология

В качестве материала для световой и транс-
миссионной электронной микроскопии исполь-
зовали глазные щупальца моллюсков, адаптиро-
ванных к темноте. Щупальца последовательно 
фиксировали в 2,5%–ном растворе глутарового 
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альдегида на 0,1 М s–коллидиновом или какоди-
латном буфере (рН=8,0) в течение 2 час. при при 
4°C и в 1%–ном растворе тетраоксида осмия на 
тех же буферах в течение 1 часа при 4°C.  Затем 
материал обезвоживали и заливали смолой. По-
лутонкие (1,5 или 2 мкм) и ультратонкие (70 нм) 
срезы нарезали при помощи ультрамикротомов 
LEICA ULTRACUT R или V LKB 2088. Полу-
тонкие срезы окрашивали 0,5%–ным раствором 
толуидинового синего, заключали под покровное 
стекло и фотографировали при помощи свето-
вых микроскопов OLYMPUS B 201 или Zeiss 
Axiophot. Ультратонкие срезы последовательно 
контрастировали 2%–ным раствором ацетата 
урана и 0,1%–ным раствором цитрата свинца и 
фотографировали при помощи трансмиссионного 
электронного микроскопа JEOL JEM–1230. Для 
каждого вида моллюска изучали срезы, полу-
ченные от 10 глаз.

Исследования  выполняли в соответствии с 
Международными рекомендациями по прове-
дению медико-биологических исследований с 

использованием животных, принятыми Советом 
международных медицинских научных органи-
заций в 1985 г.

Результаты
В полости глаз A. rufus, C. laminata, M. 

incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis 
находится стекловидное тело. Исследования 
in vitro, а также изучение глаз на полутонких 
и ультратонких срезах показывают, что у всех 
видов моллюсков стекловидное тело окружает 
хрусталик в виде слоя, в котором можно выделить 
две разные по объему части: меньшую перед-
нюю и большую заднюю. Передняя часть слоя 
стекловидного тела лежит между хрусталиком 
и роговицей. На полутонких срезах глаз она вы-
глядит свободной от каких-либо включений. На 
ультратонких срезах заметно, что в стекловидное 
тело в большей или меньшей степени проникают 
выросты цитоплазматической мембраны, от-
ходящие от апикальной поверхности тел клеток 
роговицы. Задняя часть слоя стекловидного тела 
располагается между хрусталиком и пигментным 
слоем сетчатки. На полутонких и/или ультра-
тонких срезах видно, что почти на всю толщину 
слоя стекловидного тела в него погружены длин-
ные пучки микровилл фоторецепторных клеток 
первого типа и на гораздо меньшую толщину 
– короткие пучки микровилл фоторецепторных 
клеток второго типа, которые в совокупности об-
разуют микровиллярный слой сетчатки, а также 
короткие отростки пигментных клеток, которые 
находятся в этом слое сетчатки. Не имеющая 
включений область задней части слоя стекловид-
ного тела вместе с его передней частью образуют 
вокруг хрусталика тонкий слой, который может 
быть различим на срезах и который обычно изо-
бражают на рисунках глаз (Рис. 1). 

Исследования in vitro и изучение глаз на уль-
тратонких срезах показывают, что стекловидное 
тело представляет собой прозрачное бесцветное 
вещество, имеющее гелеобразную консистенцию 
и зернистую структуру (Табл. 1; Рис. 2, 3). 

Обсуждение
У исследованных в настоящей работе видов 

наземных легочных моллюсков стекловидное 
тело расположено в глазной полости вокруг хру-
сталика: меньшая его часть отделяет хрусталик 
от роговицы, большая – от пигментного слоя сет-
чатки. Такой же принцип расположения стекло-
видного тела в полости глаз характерен для всех 
изученных видов наземных легочных моллюсков 
и первичноводных морских Caenogastropoda. У 
A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum и C. hortensis в стекловидном теле 

РИС. 1. Схематичное изображение камерного глаза на-
земных брюхоногих легочных моллюсков. Сокраще-
ния: c – роговица; l – хрусталик, окруженный слоем 
стекловидного тела; mvl – микровиллярный слой 
сетчатки; on – зрительный нерв; pgl – пигментный 
слой сетчатки; spl – соматический и плексиформный 
слои сетчатки.

FIG. 1. Schematic drawing of the camera-like eye of ter-
restrial gastropod pulmonate molluscs. Abbreviation: 
c – cornea; l – lens, surrounded by a layer of the vitreous 
body; mvl – microvillar layer of the retina; on – optic 
nerve; pgl – pigmented layer of the retina; spl – somatic 
and plexiform layer of the retina.
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находятся части клеток разных компонентов глаз: 
со стороны роговицы – выросты цитоплазмати-
ческой мембраны ее клеток, со стороны сетчатки 
– светочувствительные части фоторецепторных 
клеток первого и второго типа, представленные 
пучками микровилл разной длины, и короткие 
отростки пигментных клеток. В целом включения 
аналогичного характера наблюдаются в стекло-
видном теле всех исследованных видов наземных 
легочных моллюсков и морских Caenogastropoda. 
Однако, у морских Caenogastropoda по срав-
нению с наземными легочными моллюсками 
обнаруживаются некоторые отличия, связанные 
с разнообразием клеточного состава фоторецеп-
торного аппарата: с отсутствием второго мор-
фологического типа фоторецепторных клеток 
микровиллярного цитологического типа, как у 
Littorina scutulata (Gould, 1848) [Mayes, Hermans, 
1973]; с присутствием только первого морфоло-
гического типа фоторецепторных клеток сме-
шанного цитологического типа, как у Aporrhais 
pespelecani (Linnaeus, 1758) [Blumer, 1996]; с 
присутствием второго морфологического типа 
фоторецепторных клеток цилиарного цитологи-
ческого типа вместо второго морфологического 
типа фоторецепторных клеток микровиллярного 
цитологического типа, как у Tritia obsoleta (Say, 
1822) [Gibson, 1984]; с присутствием второго 
морфологического типа фоторецепторных клеток 
цилиарного цитологического типа дополнительно 
к первому и второму морфологическому типу 
фоторецепторных клеток микровиллярного ци-

тологического типа, как у Conomurex luhuanus 
(Linnaeus, 1758) [Gillary, Gillary, 1979]. Поэтому 
в соответствии с клеточным составом фоторецеп-
торного аппарата задняя часть слоя стекловидно-
го тела камерных глаз морских Caenogastropoda 
содержит такие светочувствительные части 
фоторецепторных клеток, каждая из которых 
образована только микровиллами или микровил-
лами и ресничками одновременно, а также такие, 
одни из которых сформированы микровиллами, 
другие – ресничками [Shepeleva, 2020].

Предыдущие исследования показали, что 
толщина слоя стекловидного тела между задней 
поверхностью хрусталика и верхней границей 
микровиллярного слоя сетчатки, на котором 
создается изображение объектов окружающей 
среды, не превышает 1 мкм у A. rufus, C. laminata, 
H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis и 2 мкм – 
у M. incarnata [Shepeleva, 2006a, b, c]. Схожий 
объем, занимаемый стекловидным телом между 
хрусталиком и сетчаткой, наблюдается у всех 
изученных видов наземных легочных моллюсков 
и у одного вида морских Caenogastropoda – L. 
scutulata [Mayes, Hermans, 1973]. У остальных 
видов морских Caenogastropoda толщина этого 

РИС. 2. Изолированный хрусталик, окруженный слоем 
стекловидного тела, у наземного брюхоногого ле-
гочного моллюска Arianta arbustorum. Сокращения: 
l – хрусталик; vb – стекловидное тело.

FIG. 2. The isolated lens, surrounded by a layer of the vitre-
ous body, at the terrestrial gastropod pulmonate mollusc 
Arianta arbustorum. Abbreviation: l – lens; vb – vitre-
ous body.

РИС. 3. Продольный ультратонкий срез участка глаза, по-
казывающий область хрусталика, стекловидного тела 
и микровилл фоторецепторных клеток первого типа, 
у наземного брюхоногого легочного моллюска Arion 
rufus. Сокращения: l – хрусталик; vb – стекловидное 
тело; mv – микровиллы фоторецепторных клеток 
первого типа.

FIG. 3. A longitude ultrathin section of the eye area, show-
ing the region of the lens, vitreous body and microvilli 
of photoreceptor cells of the first type, at the terrestrial 
gastropod pulmonate mollusc Arion rufus. Abbreviation: 
l – lens; vb – vitreous body; mv – microvilli of photore-
ceptor cells of the first type.
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слоя стекловидного тела и соответственно рас-
стояние между задней поверхностью хрустали-
ка и верхней границей микровиллярного слоя 
сетчатки значительно больше, особенно вдоль 
оптической оси глаза. В зависимости от размера 
глаза моллюска расстояние вдоль оптической оси 
может составлять 70 мкм, как у Littorina littorea 
(Linnaeus, 1758) [Seyer, 1992], или достигать 
410 мкм, как у Lobatus raninus (Linnaeus, 1758) 
[Seyer, 1994]. Различие в длине обозначенного 
расстояния является одним из наиболее ярко вы-
раженных различий между камерными глазами 
всех исследованных видов наземных легочных 
моллюсков и подавляющего большинства видов 
морских Caenogastropoda. Как было показано ра-
нее, оно обусловлено функционированием глаз в 
разных средах – наземной и водной среде соответ-
ственно и связано с необходимостью формиро-
вания изображения в пределах микровиллярного 
слоя сетчатки. У наземных легочных моллюсков 
фокусное расстояние оптической системы глаза 
откладывается примерно от наружной поверх-
ности роговицы, у морских Caenogastropoda 
– почти от центра хрусталика, который факти-
чески является единственным преломляющим 
компонентом [Land, 1981; Land, Nilsson, 2012; 
Shepeleva, 2006c, 2018а]. Поэтому у наземных 
легочных моллюсков расстояние между задней 
поверхностью хрусталика и верхней границей 
микровиллярного слоя сетчатки может отсутство-
вать, тогда как у морских Caenogastropoda оно 
должно присутствовать. Тот факт, что морская 
Caenogastropoda L. scutulata [Mayes, Hermans, 
1973] между хрусталиком и сетчаткой имеет рас-
стояние, идентичное таковому у наземных легоч-

ных моллюсков, можно объяснить ее поведением 
в естественной среде обитания. Особи этого вида 
живут на скалах в верхней части приливно-от-
ливной зоны, поэтому проводят больше времени 
вне воды, чем в воде. Толерантность к наземным 
условиям позволяет моллюскам быть активными 
как на затененной, так и на освещенной солнцем 
поверхности скал [Voltolina, Sacchi, 1990; Krebs, 
2008; Rolán-Alvarez et al., 2015]. Морфо-опти-
ческие и/или поведенческие исследования, по-
священные выяснению того, что может видеть 
L. scutulata, отсутствуют. Однако рассматривае-
мое отклонение в строении глаза L. scutulata от 
типичного строения глаз других видов морских 
Caenogastropoda свидетельствует о том, что зре-
ние может быть важно для этого моллюска. Даже 
таким медленно передвигающимся животным, 
как брюхоногие моллюски, зрение необходимо, 
например, для распознавания хищников, поиска 
пищи и особей своего вида, маневрирования в 
местах обитания [Seyer, 1998]. 

Для выполнения зрительной функции свет дол-
жен достичь сетчатки. Возможность прохождения 
световых лучей к сетчатке обеспечивается за счет 
прозрачности роговицы и хрусталика, а также 
стекловидного тела. У A. rufus, C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis 
стекловидное тело прозрачное. В литературе это 
свойство стекловидного тела описано только у на-
земных легочных моллюсков – Trochulus hispidus 
(Linnaeus, 1758) [Shepeleva, 2008], Helix lucorum 
(Linnaeus, 1758) [Shepeleva, 2012] и Succinea 
putris (Linnaeus, 1758) [Shepeleva, 2015], а также 
у морских Caenogastropoda – Littorina irrorata 
(Say, 1822) [Hamilton et al., 1983], L. littorea [Seyer, 

Табл. 1. Морфологические свойства стекловидного тела камерных глаз морских Caenogastropoda и наземных легочных 
моллюсков.

Table 1. Morphological properties of the vitreous body of the camera-like eyes of marine Caenogastropoda and terrestrial 
pulmonate mollusks.

Свойства стекловидного тела Морские 
Caenogastropoda

Наземные легочные 
моллюски1

Наземные легочные 
моллюски2

Расположение в глазной полости вокруг хрусталика вокруг хрусталика вокруг хрусталика
Толщина слоя между хрусталиком и 

роговицей небольшая небольшая небольшая

Толщина слоя между хрусталиком и 
пигментным слоем сетчатки большая большая большая

Толщина слоя между хрусталиком и 
микровиллярным слоем сетчатки 

большая, 
небольшая небольшая небольшая

Прозрачность прозрачное прозрачное прозрачное
Пигментация бесцветное бесцветное бесцветное
Консистенция гелеобразная гелеобразная гелеобразная
Структура зернистая зернистая зернистая

1 – данные для наземных легочных моллюсков из литературы; 2 – данные для A. rufus, C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis.
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1992] и C. raninus [Seyer, 1994]. У всех этих 
видов стекловидное тело является прозрачным 
[Hamilton et al., 1983; Seyer, 1992, 1994; Shepeleva, 
2008, 2012, 2015]. Известно, что прозрачность 
биологических тканей создается и поддержива-
ется благодаря структурным свойствам и биохи-
мическому составу, которые сводят к минимуму 
рассеяние света в них. Основные источники рас-
сеяния света в биологических тканях следующие: 
различия в значениях показателей преломления 
между компонентами ткани, например, между 
цитоплазмой, клеточной мембраной и клеточ-
ными органеллами или основным веществом и 
коллагеновыми волокнами; размер компонентов, 
например, клеточных органелл, который должен 
быть меньше длины волны видимого излучения; 
расположение компонентов, например, волокон 
коллагена, которое должно быть упорядоченным; 
расстояние между компонентами, например, 
волокнами коллагена, которое не должно превы-
шать длину волны видимого излучения [Johnsen, 
2000, 2001; Simonenko, Tuchin, 2007; Sebag, 2008; 
Krasnikov et al., 2013; Tuchin, 2015; Inyushin et al., 
2019]. Данные о физической основе прозрачности 
и некоторых рассматриваемых далее свойствах 
стекловидного тела для брюхоногих моллюсков 
и других беспозвоночных в литературе отсут-
ствуют. Аналогичные данные имеются только 
для позвоночных, например, для человека. Так, 
у человека стекловидное тело является самой 
прозрачной средой глаза и представляет собой со-
единительную ткань из нескольких типов клеток 
и межклеточного вещества – волокон коллагена 
в растворе органических и неорганических со-
единений [Packer, Williams, 2003; Kleinberg et 
al., 2011; Reva et al., 2011]. Его прозрачность об-
условлена рядом особенностей: очень небольшим 
числом клеток; уникальной структурой волокон 
коллагена, которая обеспечивает их небольшой 
диаметр; крайне низкой концентрацией макромо-
лекулярных растворов; упорядоченным располо-
жением длинных волокон коллагена; разделением 
длинных волокон коллагена при помощи молекул 
гиалуроновой кислоты, которая препятствует их 
объединению в волокна более крупного диаме-
тра; наличием кристаллинов – многофункцио-
нальных водорастворимых белков [Swann, 1987; 
Sebag, 1989, 2008; Tomarev, Piatigorsky, 1996; 
Jester, 2008; Kleinberg et al., 2011; Liu et al., 2016; 
Lund-Andersen, Sander, 2011; Scalicky, 2016]. У 
всех исследованных на сегодняшний день видов 
брюхоногих моллюсков, в том числе у A. rufus, C. 
laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и 
C. hortensis, других видов наземных легочных и 
морских Caenogastropoda, стекловидное тело не 
является соединительной тканью, а имеет секре-
торное происхождение [Eakin, 1972; Shepeleva, 
2011, 2013а, 2019]. Поэтому у A. rufus, C. laminata, 

M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и C. 
hortensis, а также у других видов наземных легоч-
ных моллюсков и морских Caenogastropoda, при 
изучении ультраструктуры стекловидного тела 
клетки и волокна коллагена в нем не обнаруже-
ны. Биохимический состав стекловидного тела 
брюхоногих моллюсков неизвестен. Однако, из-
вестно, что у этих беспозвоночных стекловидное 
тело и хрусталик формируются одним и тем же 
секреторным материалом [Röhlich, Török, 1963; 
Eakin, Westfall, 1964; Eakin, Brandenburger, 1967; 
Eakin et al., 1967; Gibson, 1984; Blumer, 1996]. На 
примере морского заднежаберного моллюска – 
слизня Aplysia californica (Cooper, 1863) показано, 
что хрусталик содержит кристаллины [Cox et al., 
1991; Tomarev, Piatigorsky, 1996]. Исследования, 
выполненные на морском легочном моллюске – 
слизне Onchidium verriculatum (Buchannan, 1800), 
позволяют полагать, что хрусталик может содер-
жать мукополисахариды, или гликозаминоглика-
ны, – углеводную часть протеогликанов, одним 
из основных представителей которых является 
гиалуроновая кислота [Nesmeyanov, Nesmeyanov, 
1970; Katagiri, Katagiri, 1998]. Следовательно, с 
большой долей вероятности можно полагать, что 
стекловидное тело брюхоногих моллюсков, по 
меньшей мере, содержит белки из семейства кри-
сталлинов и соединения из класса сложных бел-
ков – гликопротеинов [Nesmeyanov, Nesmeyanov, 
1970; Piatigorsky, 2003]. На ослабление рассеяния 
света в стекловидном теле A. rufus, C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis, 
всех других видов наземных легочных моллюсков 
и морской Caenogastropoda L. scutulata [Mayes, 
Hermans, 1973] может указывать его незначитель-
ная толщина вдоль оптической оси, благодаря 
которой через стекловидное тело проходит боль-
ше света [Johnsen, Widder, 1999; Johnsen, 2000]. 
Исходя из вышеизложенного можно заключить, 
что на данном этапе изучения стекловидного тела 
A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, 
A. arbustorum и C. hortensis так же, как других 
видов наземных легочных моллюсков и морских 
Caenogastropoda, перечисленные выше очевид-
ные источники рассеяния света в нем не обнару-
жены. Следовательно, вопрос о происхождении 
прозрачности стекловидного тела брюхоногих 
моллюсков пока остается открытым. 

Прозрачное стекловидное тело A. rufus, C. 
laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и 
C. hortensis бесцветно. В литературе это свойство 
стекловидного тела описано только у наземных 
легочных моллюсков – T. hispidus [Shepeleva, 
2008], H. lucorum [Shepeleva, 2012], S. putris 
[Shepeleva, 2015]. У всех этих видов стекловид-
ное тело бесцветное [Shepeleva, 2008, 2012, 2015]. 
Известно, что у беспозвоночных и позвоночных 
прозрачные и бесцветные компоненты глаз, такие 
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как роговица, хрусталик и стекловидное тело, 
хорошо пропускают свет в видимой части спектра 
электромагнитного излучения и соответственно 
слабо отражают, поглощают и рассеивают свет 
в этой части спектра [Douglas, Marshall, 1999; 
Johnsen, 2000, 2001; Simonenko, Tuchin, 2007; 
Bassnett et al., 2011; Krasnikov et al., 2013]. Эти 
компоненты могут пропускать ультрафиолетовое 
и инфракрасное излучение из части ближнего 
диапазона (315–390 и 760–1400 нм соответствен-
но) с целью его восприятия фоторецепторными 
клетками или в разной степени ослаблять ультра-
фиолетовое и инфракрасное излучение из всего 
ближнего и части среднего диапазона (280–315 
и 1400–3000 нм соответственно), а также погло-
щать ультрафиолетовое и инфракрасное излуче-
ние из части среднего и всего дальнего (100–280 
и 3000–106 нм соответственно) диапазона. В ре-
зультате этого в глазах исследованных взрослых 
представителей беспозвоночных и позвоночных 
наблюдается полное поглощение ультрафиолето-
вого излучения с длинами волн короче 300–310 
нм из большей части среднего (280–315 нм) и все-
го дальнего (100–280 нм) диапазона и инфракрас-
ного излучения с длинами волн длиннее 1400 нм 
из всего среднего (1400–3000 нм) и всего дальнего 
(3000–106 нм) диапазона [Boettner, Walter, 1962; 
Tovée, 1995; Remé et al., 1996; Douglas, Marshall, 
1999; Packer, Williams, 2003; Rózanowska, Sarna, 
2005; Shcherbakov et al., 2013; Douglas, Jeffery, 
2014; Cronin, Bok, 2016]. В непигментированных 
компонентах глаз поглощение такого излучения 
происходит при помощи поглощающих центров 
– хромофоров, в роли которых для ультрафиоле-
тового излучения выступают фрагменты амино-
кислот белков, нуклеиновые кислоты и другие 
структурные элементы, а для инфракрасного 
излучения – молекулы воды [Remé et al., 1996; 
van den Berg, Spekreijse, 1997; Douglas, Marshall, 
1999; Kourkoumelis, Tzaphlidou, 2011; Krasnikov 
et al., 2013]. Например, у человека прозрачное 
и бесцветное стекловидное тело пропускает 
более 90% видимого излучения в диапазоне от 
390 до 760 нм, а поскольку отражением света 
от стекловидного тела можно пренебречь, то 
оставшаяся доля, которая составляет менее 10%, 
приходится на поглощённый и рассеянный свет. 
Стекловидное тело ослабляет ультрафиолетовое 
и инфракрасное излучение в диапазоне 300–390 
и 760–1400 нм соответственно, а также полно-
стью поглощает ультрафиолетовое излучение с 
длинами волн короче 300 нм за счет аскорбиновой 
кислоты и белков и инфракрасное излучение с 
длинами волн длиннее 1400 нм за счет воды, со-
держание которой достигает более 99% [Boettner, 
Walter, 1962; Remé et al., 1996; Durchschlag et al., 
1999; Packer, Williams, 2003; Franze et al., 2007; 
Kourkoumelis, Tzaphlidou, 2011; Hibbert et al., 

2015; Scalicky, 2016; Lee, 2019]. У A. rufus, C. 
laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum 
и C. hortensis, а также у других видов наземных 
легочных моллюсков и морских Caenogastropoda 
спектры светопропускания стекловидного тела 
не оценены. Однако, приспособленность глаз 
брюхоногих моллюсков к зрению в видимой 
части спектра электромагнитного излучения 
(ʎmax≈475–500 нм) [Menzel, 1979; Land, Nilsson, 
2012; Shepeleva, 2013а, 2018c, 2019], а также 
прозрачность и бесцветность их стекловидного 
тела указывают на то, что оно пропускает свет по 
меньшей мере в этой части спектра. В отношении 
количества пропущенного, а также отраженного, 
поглощенного и рассеянного света в видимой 
части спектра стекловидное тело моллюсков, по 
всей видимости, схоже со стекловидным телом 
человека. Данные о способности брюхоногих 
моллюсков воспринимать ультрафиолетовое и 
инфракрасное излучение из ближнего диапазона 
в литературе отсутствуют, поскольку в отличие 
от некоторых других беспозвоночных и позво-
ночных подобные исследования на брюхоногих 
моллюсках не проводились [Menzel, 1979; Land, 
Nilsson, 2012; Shepeleva, 2013а, 2018c; Lind et al., 
2014]. Что касается способности стекловидного 
тела брюхоногих моллюсков поглощать излуче-
ние с длинами волн короче 300–310 нм и длиннее 
1400 нм, то нет оснований полагать, что она 
отличается от таковой других беспозвоночных 
и позвоночных животных. В этом случае погло-
щение ультрафиолетового излучения из большей 
части среднего и всего дальнего диапазона может 
происходить благодаря белкам, содержащим со-
ответствующие хромофоры и входящим в состав 
стекловидного тела моллюсков. Поглощение 
инфракрасного излучения из всего среднего и 
всего дальнего диапазона может обеспечивать-
ся достаточно высоким содержанием воды в 
стекловидном теле. Известно, что содержание 
воды в веществе коррелирует с его показателем 
преломления и, наоборот [Tuchin, 2010, 2015]. На-
пример, у человека стекловидное тело содержит 
более 99% воды и имеет показатель преломления 
1,336 [Atchison, Smith, 2000; Scalicky, 2016], ро-
говица заключает в себе в среднем 78% воды при 
показателе преломления 1,376 [Atchison, Smith, 
2000; Taylor et al., 2015], а хрусталик содержит 
примерно 69 и 63% воды в периферической и цен-
тральной области при показателях преломления 
1,386 и 1,406 соответственно [Fisher, Pettet, 1973; 
Atchison, Smith, 2000]. У A. rufus, C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis 
показатель преломления стекловидного тела не 
определен так же, как у других видов наземных 
легочных моллюсков. У морских Caenogastropoda 
показатель преломления стекловидного тела 
оценен у двух видов. Так, у L. littorea средняя ве-
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личина этого параметра составляет 1,38 [Newell, 
1965], у Littorina irrorata – 1,36 [Hamilton et al., 
1983]. Поскольку наземные легочные моллюски 
и морские Caenogastropoda с камерными глазами 
принадлежат к одной группе – брюхоногие мол-
люски, а стекловидное тело рассматривается как 
среда для хрусталика, то нет оснований полагать, 
что показатель преломления стекловидного тела 
A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, 
A. arbustorum и C. hortensis может существенно 
отличаться от показателя преломления стекло-
видного тела морских Caenogastropoda. Поэтому, 
исходя из содержания воды в разных компонентах 
глаза человека, а также из величины показателя 
преломления стекловидного тела человека и мор-
ских Caenogastropoda, можно предположить, что 
стекловидное A. rufus, C. laminata, M. incarnata, 
H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis,  как и 
других видов брюхоногих моллюсков, содержит 
более 70–80% воды. Кроме того, достаточно 
высокое содержание воды и соответственно 
сравнительно невысокий показатель преломле-
ния стекловидного тела A. rufus, C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis 
коррелируют с его гелеобразной консистенцией.

У A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. 
lapicida, A. arbustorum и C. hortensis стекловид-
ное тело имеет гелеобразную консистенцию. 
Это свойство стекловидного тела описано 
только у наземных легочных моллюсков – T. 
hispidus [Shepeleva, 2008], H. lucorum [Shepeleva, 
2012], S. putris [Shepeleva, 2015], и у морских 
Caenogastropoda – C. luhuanus [Gillary, Gillary, 
1979], L. irrorata [Hamilton et al., 1983], L. littorea 
[Seyer, 1992], C. raninus [Seyer, 1994]. У всех этих 
видов обнаружена консистенция стекловидного 
тела в виде геля [Gillary, Gillary, 1979; Hamilton 
et al., 1983; Seyer, 1992, 1994; Shepeleva, 2008, 
2012, 2015]. С химической точки зрения гели 
представляют собой дисперсные системы, со-
стоящие из дисперсной фазы и дисперсионной 
среды. Дисперсная фаза – это одно или несколь-
ко веществ, суммарный объём которых меньше 
объема дисперсионной среды. Дисперсионная 
среда – это одно вещество, объем которого пре-
восходит объем дисперсной фазы и в котором эта 
фаза распределена [Isaicheva, 2016]. Например, 
у человека стекловидное тело является гелем. 
Его дисперсную фазу в основном составляют 
длинные волокна коллагена и молекулы гиалу-
роновой кислоты, которые вместе придают ему 
гелеобразную консистенцию, тогда как диспер-
сионной средой служит вода, из-за чего стекло-
видное тело человека принадлежит к категории 
гидрогелей [Reva et al., 2017; Scalicky, 2016; 
Shafaie et al., 2018]. Если рассматривать стекло-
видное тело брюхоногих моллюсков как гель, то 
достоверно назвать вещества, которые образуют 

его дисперсную фазу, пока не представляется 
возможным. Ранее указывалось, что у A. rufus, C. 
laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum 
и C. hortensis, а также у других видов наземных 
легочных моллюсков и морских Caenogastropoda, 
при визуальном изучении стекловидного тела 
волокна коллагена в нем не обнаружены и био-
химический состав не определен. Тем не менее, 
стекловидное тело, по меньшей мере, должно 
содержать кристаллины и может содержать му-
кополисахариды, которые и составят его дисперс-
ную фазу. Что касается дисперсионной среды, 
то если предположение о том, что стекловидное 
тело моллюсков содержит более 70–80% воды 
верно, то тогда его дисперсионной средой следует 
считать воду, а само стекловидное тело отнести 
к категории гидрогелей. 

Как упоминалось выше, стекловидное тело 
у A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, 
A. arbustorum и C. hortensis, а также у других 
видов наземных легочных моллюсков и морских 
Caenogastropoda имеет секреторное происхожде-
ние. Последнее, по всей видимости, обуславлива-
ет его зернистую структуру. Стекловидное тело 
образуется из веществ, которые синтезируются в 
клетках роговицы и пигментных клетках сетчат-
ки, а потом секретируются и транспортируются 
в полость глаз при помощи отростков этих кле-
ток. Это было показано на примере наземных 
улиток Helix pomatia (Linnaeus, 1758) [Röhlich, 
Török, 1963] и Helix aspersa (Müller, 1774) [Eakin, 
Westfall, 1964; Eakin, Brandenburger, 1967], 
морских Caenogastropoda – T. obsoleta [Gibson, 
1984] и A. pespelecani [Blumer, 1996], а также го-
ложаберного моллюска Hermissenda crassicornis 
(Eschscholtz, 1831) [Eakin et al., 1967]. Клетки 
роговицы и пигментные клетки сетчатки глаз 
A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, 
A. arbustorum и C. hortensis не исследованы на 
наличие секреторных везикул. Но, поскольку в 
полости глаз моллюсков стекловидное тело на-
ходится в окружении этих клеток, следует пола-
гать, что так же, как у других видов брюхоногих 
моллюсков, источником строительного материала 
для стекловидного тела A. rufus, C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis 
являются клетки роговицы и пигментные клетки 
сетчатки. Зернистая структура стекловидного 
тела, наблюдаемая у названных видов, характерна 
для всех изученных видов наземных легочных 
моллюсков и морских Caenogastropoda. У одних 
видов моллюсков она описана в литературе, 
у других видов – не описана, но хорошо раз-
личима на фотографиях ультратонких срезов 
глаз. К первым относятся наземные легочные 
моллюски – H. aspersa [Eakin, Westfall, 1964], 
Athoracophorus bitentaculatus (Quoy et Gaimard, 
1832) [Eakin et al., 1980], Cepaea nemoralis 
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(Linnaeus, 1758) и T. hispidus [Bobkova et al., 
2004], а также морская Caenogastropoda – A. 
pespelecani [Blumer, 1996]. Ко вторым принад-
лежат наземные легочные моллюски – H. pomatia 
[Schwalbach et al., 1963] и слизень Meghimatium 
fruhstorferi (Collinge, 1901) [Chang et al., 1998], а 
также морские Caenogastropoda – L. littorea [Seyer, 
1992] и L. raninus [Seyer, 1994]. Исследования, 
выполненные на H. pomatia [Röhlich, Török, 
1963], H. aspersa [Eakin, Westfall, 1964; Eakin, 
Brandenburger, 1967], A. pespelecani [Blumer, 
1996] и H. crassicornis [Eakin et al., 1967], по-
казали, что материал, который синтезируется в 
клетках роговицы и пигментных клетках сетчатки 
и который заключен в секреторных везикулах, 
обладает зернистостью и похож на тот материал, 
из которого формируется стекловидное тело. 
Поэтому можно считать, что зернистость стекло-
видного тела брюхоногих моллюсков, в том числе 
A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum и C. hortensis, отражает его биохими-
ческие свойства.  

Заключение
В настоящей работе у наземных легочных 

моллюсков A. rufus, C. laminata, M. incarnata, 
H. lapicida, A. arbustorum и C. hortensis были 
изучены следующие морфологические свойства 
стекловидного тела камерных глаз: расположение 
в глазной полости; толщина слоя между хруста-
ликом и роговицей, хрусталиком и пигментным 
слоем сетчатки, хрусталиком и микровиллярным 
слоем сетчатки; прозрачность; пигментация; 
консистенция и структура. Также все перечис-
ленные свойства были рассмотрены в ходе срав-
нительного анализа с другими видами наземных 
легочных моллюсков и морских Caenogastropoda. 
Полученные результаты показывают, что по 

всем изученным свойствам стекловидное тело 
A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum и C. hortensis схоже как между собой, 
так и со всеми другими видами наземных легоч-
ных моллюсков и единственным видом морских 
Caenogastropoda. От подавляющего большинства 
видов морских Caenogastropoda стекловидное 
тело A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, 
A. arbustorum и C. hortensis наравне с другими ви-
дами наземных легочных моллюсков отличается 
только одним свойством – толщиной слоя между 
хрусталиком и микровиллярным слоем сетчатки, 
которая стала меньше (Табл. 2). Это связано с 
необходимостью функционирования глаз на-
земных легочных моллюсков в наземной среде. 
Среди изученных ранее компонентов камерных 
глаз наземных легочных моллюсков, таких как 
хрусталик, роговица и сетчатка, стекловидное 
тело этих моллюсков по сравнению с морскими 
Caenogastropoda претерпело самые незначитель-
ные изменения [Shepeleva, 2018a, b, 2020, 2021].
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Табл. 2. Сходства и различия в морфологических свойствах стекловидного тела камерных глаз морских 
Caenogastropoda и наземных легочных моллюсков  (для наземных легочных моллюсков включены 
оригинальные данные для A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis и 
данные литературы для других изученных видов этой группы моллюсков).

Table 2. Similarities and differences in morphological properties of the vitreous body of the camera-like eyes of 
marine Caenogastropoda and terrestrial pulmonate mollusks (data for terrestrial pulmonates include original 
data on A. rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis and published data on 
other studied species of this group).

Свойства стекловидного тела Сходства и различия
Расположение в глазной полости +
Толщина слоя между хрусталиком и роговицей +
Толщина слоя между хрусталиком и пигментным слоем сетчатки +
Толщина слоя между хрусталиком и микровиллярным слоем сетчатки +/–
Прозрачность +
Пигментация +
Консистенция +
Структура +
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