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ABSTRACT. Morphological and optical properties of
tentacular epidermis and cornea of the eyes of some
species of terrestrial gastropod pulmonate molluscs
were studied and their evolutionary transformations
were estimated. It was demonstrated that all examined
properties of tentacular epidermis and cornea of these
species are typical for terrestrial pulmonates. In the
course of evolution tentacular epidermis of terrestrial
pulmonate molluscs was modified to less extent than
cornea, and both these structures underwent minor
changes in comparison with analogous structures of
the eyes of marine prosobranch molluscs.

Введение

У наземных брюхоногих легочных моллюс-
ков камерные глаза расположены непосредствен-
но под щупальцевым эпидермисом, который имеет
искривленную поверхность. Как известно, ис-
кривленная поверхность между двумя средами с
разным показателем преломления – простой и
эффективный способ создания линзы [Nilsson,
1990]. Поэтому у моллюсков эпидермис щупаль-
ца становится первым компонентом диоптричес-
кого аппарата глаз. Другими компонентами ди-
оптрического аппарата являются уже непосред-

ственные структуры глаза – роговица и хруста-
лик. Последний в результате адаптации моллюс-
ков к жизни на суше изменился незначительно, и
у некоторых видов даже сохранил доминантную
преломляющую функцию, как у предков – морс-
ких переднежаберных моллюсков [Шепелева,
2002, 2005, 2006а, б, в, 2007, 2008, 2015, 2018;
Gál et al., 2004].

Цель работы – изучить щупальцевый эпидер-
мис и роговицу камерных глаз наземных брюхо-
ногих легочных моллюсков. Экспериментальные
задачи – изучить морфологические и оптические
свойства щупальцевого эпидермиса и роговицы;
оценить эволюционные изменения щупальцевого
эпидермиса и роговицы.

Материалы и методы

Материалом для исследования служили
взрослые особи восьми видов наземных легоч-
ных моллюсков: Arion rufus (Linnaeus, 1758)
(Arionidae), которых собирали в парках и садах г.
Бремена (Германия) в апреле 2003 г. и пригороде
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.;
Trochulus hispidus (Linnaeus, 1758) (Hygromiidae)
и Succinea putris (Linnaeus, 1758) (Succineidae),
собранные в Вомбе в июне–июле 2004 г. Мол-
люсков содержали в террариумах с почвой при
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комнатной температуре и естественном световом
режиме, кормили листьями одуванчиков. Коли-
чество глаз, исследованных у каждого вида мол-
люсков, приведено в табл. 1.

Исследования in vitro
Препараты глазных щупалец и глаз готовили

с использованием физиологического раствора
под бинокулярным микроскопом Carl Zeiss и фо-
тографировали при помощи светового микро-
скопа Zeiss Axiophot.

Гистология и микроскопия
В качестве материала для световой микроско-

пии использовали глазные щупальца моллюс-
ков, адаптированных к темноте. Щупальца пос-
ледовательно фиксировали в 2,5%–ном растворе
глутарового альдегида на 0,1 М s–коллидиновом
или какодилатном буфере (рН=8,0) в течение 2 ч
при 4°С и в 1%–ном растворе тетраоксида осмия
на тех же буферах в течение 1 ч при 4°С. Затем
материал обезвоживали и заливали смолой. По-
лутонкие (1,5 или 2 мкм) срезы нарезали при
помощи ультрамикротомов LEICA ULTRACUT R
или V LKB 2088, окрашивали 0,5%–ным раство-
ром толуидинового синего, заключали под по-
кровное стекло и фотографировали при помощи
световых микроскопов OLYMPUS B 201 или Zeiss
Axiophot.

Морфометрия
Измерения параметров выполняли на фото-

графиях полутонких срезов глаз с использова-
нием компьютерной программы CorelDRAW.
Средние значения полученных данных со стан-

дартным отклонением [Лакин, 1990] приведены
в табл. 1.

Результаты

У A. rufus, C. laminata, M. incarnata, A.
arbustorum, C. hortensis, H. lapicida, T. hispidus и
S. putris эпидермис, покрывающий глаза, и при-
лежащая к нему роговица, представляют собой
выпукло-вогнутые линзы с полусферической
формой преломляющих поверхностей (Рис. 1).
In vitro щупальцевый эпидермис и роговица выг-
лядят прозрачными, непигментированными и оп-
тически гомогенными. Толщина этих линз отно-
сительно друг друга у каждого вида моллюсков
различается, но эпидермис всегда тоньше рого-
вицы. Так, минимальные различия – в 1,1 раза –
наблюдаются у T. hispidus и S. putris, максималь-
ные различия – в 2,4 раза – у A. rufus (Табл. 1).
На полутонких срезах глаз щупальцевый эпидер-
мис и роговица состоят из одного слоя столбча-
тых эпителиальных клеток, разделенных дермой.

Обсуждение

У брюхоногих моллюсков щупальцевый эпи-
дермис и лежащая под ним роговица имеют оди-
наковые показатели преломления [Newell, 1965;
Newell, Newell, 1968; Hamilton et al., 1983; Gбl et
al., 2004], а внутренний радиус кривизны эпи-
дермиса и наружный радиус кривизны роговицы
совпадают [Шепелева, 2005, 2006а, б, в, 2007,
2008, 2015; Bobkova et al., 2004]. Поэтому при
расчетах оптических параметров глаз с учетом

Табл. 1. Параметры глаз наземных брюхоногих легочных моллюсков.

Table 1. Parameters of the eyes of terrestrial gastropod pulmonate mollusks.
 

Вид моллюска, ссылка Размер глаза, 
мкм 

Толщина 
щупальцевого 

эпидермиса*, мкм 

Толщина роговицы, 
мкм 

Отношение толщины 
роговицы и 
эпидермиса 

Arion rufus 
[Шепелева, 2005] 

5821,4×539±2,7 
(n=5) 

182,4 (n=5) 431,4 (n=5) 2,4 

Cochlodina laminata 
[Шепелева, 2006а] 

1554,6×147±5,4 
(n=10) 

8,01,1 (n=10) 121,5 (n=10) 1,5 

Monachoides incarnata 
[Шепелева, 2006а] 

2706,2×199±3,1 
(n=10) 

9,01,1 (n=10) 202,9 (n=10) 2,2 

Helicigona lapicida 
[Шепелева, 2006б] 

2289,0×189±8,0 
(n=10) 

111,5 (n=10) 152,0 (n=10) 1,4 

Arianta arbustorum 
[Шепелева, 2006в] 

2907,0×235±5,0 
(n=10) 

151,7 (n=10) 272,0 (n=10) 1,8 

Cepaea hortensis 
[Шепелева, 2006в] 

2868,0×233±7,0 
(n=10) 

182,2 (n=10) 315,2 (n=10) 1,7 

Trochulus hispidus 
[Шепелева, 2008] 

190±4,0×1304,0 
(n=12) 

7,02,0 (n=12) 8,02,0 (n=12) 1,1 

Succinea putris 
[Шепелева, 2015] 

180±9,0×1408,0 
(n=18) 

9,02,0 (n=18) 102,0 (n=18) 1,1 
 

* – включает толщину дермы. 
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этих свойств эпидермис и роговица могут рас-
сматриваться как одна линза. Большинство дру-
гих изученных в работе морфологических и оп-
тических свойств щупальцевого эпидермиса и
роговицы, таких, как вид линзы, форма ее пре-
ломляющих поверхностей, прозрачность, пигмен-
тация и оптическая гомогенность, у A. rufus, C.
laminata, M. incarnata, A. arbustorum, C. hor-
tensis, H. lapicida, T. hispidus и S. putris полнос-
тью совпадают. Такие же свойства характерны
для эпидермиса и роговицы камерных глаз прак-
тически всех изученных видов наземных легоч-
ных и всех видов морских переднежаберных
моллюсков [Шепелева, 2011, 2013; Charles, 1966;
Land, 1981; Messenger, 1981] (Табл. 2–3). Ис-
ключение составляет наземная легочная улит-
ка Strophoheilus sp., у которой эпидермис над
глазом описан как слегка пигментированный
[Oswaldo-Cruz, Bernardes, 1982].

У A. rufus, C. laminata, M. incarnata, A.
arbustorum, C. hortensis, H. lapicida, T. hispidus и
S. putris толщина щупальцевого эпидермиса ва-
рьирует от 7 до 18 мкм, роговицы – от 8 до 43
мкм. При этом у каждого вида моллюсков эпи-
дермис имеет меньшую толщину, чем роговица
(Табл. 1). Толщина эпидермиса у всех изучен-
ных видов сравнима с таковой других видов
моллюсков с глазами схожего размера, напри-
мер, наземных легочных T. hispidus (из Калинин-
градской области) [Bobkova et al., 2004] и Helix
aspersa (Müller, 1774) [Eakin, Westfall, 1964], и
морских переднежаберных Littorina irrorata (Say,
1822) [Hamilton et al., 1983] и Littorina littorea
(Linnaeus, 1758) [Seyer, 1992]. Толщина рогови-

цы также сопоставима с таковой наземных ле-
гочных моллюсков, но превышает даже макси-
мальную толщину роговицы морских передне-
жаберных моллюсков. Что касается различий в
толщине эпидермиса и роговицы относительно
друг друга, то эпидермис тоньше роговицы по-
чти у всех наземных легочных моллюсков, кро-
ме Cepaea nemoralis (Linnaeus, 1758) [Bobkova et
al., 2004], и толще роговицы у всех морских

РИС. 1. Схематичное изображение камерного глаза на-
земного брюхоногого легочного моллюска. Сокраще-
ния: е – щупальцевый эпидермис; c – роговица; v –
стекловидное тело; l – хрусталик; r – сетчатка; on –
зрительный нерв.

FIG. 1. Schematic drawing of the camera eye of terrestrial
gastropod pulmonate mollusk. Abbreviation: e – tentacular
epidermis; c – cornea; v – vitreous body; l – lens; r –
retina; on – optic nerve.

Табл. 2. Морфологические и оптические свойства щупальцевого эпидермиса и роговицы глаз морских переднежаберных
и наземных легочных брюхоногих моллюсков.

Table 2. Morphological and optical properties of tentacular epidermis and cornea of the eyes of marine prosobranch and
terrestrial pulmonate gastropod mollusks.

 

Свойства 
Морские переднежаберные моллюски Наземные легочные моллюски 
щупальцевый 
эпидермис 

роговица 
щупальцевый 
эпидермис 

роговица 

Вид линзы выпукло-вогнутая выпукло-вогнутая выпукло-вогнутая выпукло-вогнутая 
Форма 
преломляющих 
поверхностей линзы 

полусферическая полусферическая полусферическая полусферическая 

Прозрачность прозрачный прозрачная прозрачный прозрачная 
Пигментация непигментированный непигментированная непигментированный непигментированная 
Оптическая 
гомогенность 

гомогенный гомогенная гомогенный гомогенная 

Толщина линзы большая маленькая большая большая 
Толщина линз по 
отношению друг к 
другу 

большая маленькая маленькая большая 

Вид эпителия 
однослойный 
столбчатый или 
кубический 

однослойный плоский 
или кубический 

однослойный 
столбчатый 

однослойный 
столбчатый 
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переднежаберных моллюсков (Табл. 2–3). Од-
нозначной зависимости толщины эпидермиса и
роговицы от размера глаза у A. rufus, C. laminata,
M. incarnata, A. arbustorum, C. hortensis, H.
lapicida, T. hispidus и S. putris, а также у других
видов  наземных легочных и морских передне-
жаберных моллюсков не прослеживается. Тем
не менее, глаза большего размера обычно по-
крыты более толстым слоем эпидермиса и имеют
более толстую роговицу, как у наземной легоч-
ной улитки Strophoheilus sp. [Oswaldo-Cruz,
Bernardes, 1982] и морской переднежаберной
улитки Strombus raninus (Linnaeus, 1758) [Seyer,
1994].

Щупальцевый эпидермис и роговица у всех
изученных видов образованы однослойным стол-
бчатым эпителием. Такое же строение имеет эпи-
дермис у всех видов наземных легочных мол-
люсков, а также у некоторых видов морских
переднежаберных моллюсков, например, у
Littorina scutulata (Gould, 1848) [Mayes, Hermans,
1973], тогда как у других видов моллюсков этой
группы, например, у L. irrorata [Hamilton et al.,
1983], эпидермис состоит из слоя кубических
клеток. Идентичное строение роговицы свой-
ственно всем наземным легочным моллюскам, в
то время как у морских переднежаберных мол-
люсков роговицу формирует слой плоских кле-
ток, как у Ilyanassa obsoleta (Say, 1822) [Gibson,
1984], или слой кубических клеток, как у L.
littorea [Newell, 1965; Seyer, 1992] (Табл. 2–3).

Как видно, у наземных легочных моллюсков
по сравнению с морскими переднежаберными
моллюсками толщина щупальцевого эпидерми-
са осталась неизменной в отличие от толщины
роговицы. Толщина эпидермиса, который состо-
ит из слоя столбчатых клеток, у наземных легоч-
ных моллюсков сравнима с толщиной эпидерми-
са, который состоит из слоя более низких куби-
ческих клеток, у морских переднежаберных мол-
люсков за счет более толстого слоя дермы у
последних. Различий в структуре самой дермы,
которые можно было бы связать с филогенети-
ческим положением брюхоногих моллюсков, не
обнаружено [Bairati et al., 2001]. Увеличение тол-
щины роговицы у наземных легочных моллюс-
ков по сравнению с морскими переднежаберны-
ми моллюсками произошло за счет изменения
вида эпителия. Плоский эпителий из уплощен-
ных клеток или кубический эпителий из невысо-
ких клеток был замещен столбчатым эпителием,
клетки которого отличаются большей высотой. У
брюхоногих моллюсков роговица помимо све-
топреломляющей функции выполняет опорную и
защитную функции [Шепелева, 2011, 2013;
Spearman, 1973; Bubel, 1984; Bobkova et al., 2004].
Утолщение этой линзы у наземных легочных мол-
люсков вряд ли можно связать с ее опорной
функцией, так как значительно более тонкие ро-
говицы успешно используются у морских пере-
днежаберных моллюсков в глазах гораздо боль-
шего размера, как у S. raninus [Seyer, 1994], а
также у видов, обитающих на глубине до 20 м,
как у Aporrhais pespelecani (Linnaeus, 1758)
[Blumer, 1996]. Скорее всего, увеличение толщи-
ны роговицы произошло для защиты глаз. Глаза
наземных легочных моллюсков, будучи локали-
зованными на концах подвижных щупалец, явля-
ются более уязвимыми по сравнению с глазами
подавляющего большинства морских передне-
жаберных моллюсков, которые расположены не-
посредственно на голове в основании коротких
щупалец и окружены периоптическим синусом.
К тому же, у наземных моллюсков роговица
предохраняет глаза не только от механического
повреждения, но и от потери влаги [Шепелева,
2011; Spearman, 1973; Bubel, 1984; Bobkova et
al., 2004].

Заключение

Результаты исследования показывают, что у
наземных брюхоногих легочных моллюсков A.
rufus, C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A.
arbustorum, C. hortensis, T. hispidus и S. putris и
щупальцевый эпидермис, и роговица по всем
рассмотренным морфологическим и оптическим
свойствам полностью похожи, а друг от друга
отличаются только толщиной. Эпидермис A. rufus,

Табл. 3. Сходства и различия в морфологических и опти-
ческих свойствах щупальцевого эпидермиса и рого-
вицы глаз морских переднежаберных и наземных ле-
гочных брюхоногих моллюсков.

Table 3. Similarities and differences in morphological and
optical properties of tentacular epidermis and cornea of
the eyes of marine prosobranch and terrestrial pulmonate
gastropod mollusks.

 

Свойства Сходства и различия 

щупальцевый 
эпидермис 

роговица 

Вид линзы + + 

Форма 
преломляющих 
поверхностей 
линзы 

+ + 

Прозрачность + + 

Пигментация + + 

Оптическая 
гомогенность 

+ + 

Толщина линзы + – 

Толщина линз по 
отношению друг к 
другу 

– – 

Вид эпителия +/– – 
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C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A.
arbustorum, C. hortensis, T. hispidus и S. putris
может отличаться от эпидермиса других назем-
ных легочных моллюсков пигментацией и тол-
щиной относительно роговицы. Также он может
отличаться видом эпителия и отличается толщи-
ной относительно роговицы от эпидермиса морс-
ких переднежаберных моллюсков. Роговица по-
хожа на роговицу наземных легочных моллюс-
ков, но отличается толщиной, толщиной относи-
тельно эпидермиса и видом эпителия от рогови-
цы морских переднежаберных моллюсков. Та-
ким образом, у наземных легочных и морских
переднежаберных брюхоногих моллюсков щу-
пальцевый эпидермис имеет меньше различий,
чем роговица, и обе эти линзы очень похожи
друг на друга по морфологическим и оптичес-
ким свойствам (Табл. 2–3). В целом в ходе эво-
люции щупальцевый эпидермис и роговица глаз
наземных легочных моллюсков претерпели не-
значительные изменения по сравнению с анало-
гичными структурами глаз морских переднежа-
берных моллюсков.
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

РЕЗЮМЕ. Изучены морфологические и оптичес-
кие свойства, а также оценены эволюционные изме-
нения щупальцевого эпидермиса и роговицы глаз
восьми видов наземных брюхоногих легочных мол-
люсков. Показано, что все рассмотренные свойства
эпидермиса и роговицы являются типичными для
наземных легочных. В ходе эволюции щупальцевый
эпидермис наземных легочных моллюсков изменил-
ся меньше, чем роговица, и обе эти структуры пре-
терпели незначительные изменения по сравнению с
аналогичными структурами глаз морских передне-
жаберных моллюсков.


