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ABSTRACT. In terrestrial pulmonate gastropods 
Cochlodina laminata, Monachoides incarnata, Heli-
cigona lapicida, Arianta arbustorum, Cepaea hortensis, 
Trochulus hispidus and Succinea putris, the morpho-
logical properties of the pupil of camera-like eyes were 
studied for the first time: location, spatial orientation, 
change in spatial orientation, structure, shape, shape 
change, relative size, change in relative size. Several 
methods were used in the work: making of preparations 
of isolated eyes, making of histological preparations of 
eyes, light microscopy, morphometric analysis, statisti-
cal analysis, calculations. All the studied morphological 
properties of the pupil of the camera-like eyes of C. 
laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. 
hortensis and T. hispidus are similar to the analogous 
morphological properties of the pupil of the camera-like 
eyes of other species of terrestrial pulmonates. One of 
the studied morphological properties of the pupil of the 

camera-like eye of S. putris – the relative size – differs 
from the analogous morphological property of the pupil 
of the camera-like eyes of other species of terrestrial 
pulmonates.

Введение
Брюхоногие моллюски (Gastropoda) – един-

ственная группа моллюсков (Mollusca), пред-
ставители которой обитают как в водной, так 
и в наземной среде [Sharova, 2002; Ponder et 
al., 2020]. Преобладающее большинство видов 
брюхоногих моллюсков для обеспечения своей 
жизнедеятельности использует информацию, по-
ступающую от глаз [Fraenkel, Gunn, 1940; Land, 
1981; Messenger, 1981; Seyer, 1998; Chase, 2002; 
Zieger, Meyer-Rochow, 2008; Shepeleva, 2009, 
2011a, 2013a, b, c; Land, Nilsson, 2012]. Брюхо-
ногим моллюскам, населяющим водную среду, 
свойственно три типа глаз: пигментный бокал, 
как у морской Patella sp. (Patellogastropoda); диа-
фрагмальный глаз, как у морского Haliotis discus 
Reeve, 1846 (Vetigastropoda); камерный глаз, 
который является самым распространенным, 
как у морского Caenogastropoda Littorina littorea 
(Linnaeus, 1758) и пресноводного легочного 
Lymnaea stagnalis (Linnaeus, 1758). Брюхоногим 
моллюскам, освоившим наземную среду, присущ 
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РЕЗЮМЕ. У наземных легочных брюхоногих моллюсков Cochlodina laminata, Monachoides incar-
nata, Helicigona lapicida, Arianta arbustorum, Cepaea hortensis, Trochulus hispidus и Succinea putris 
впервые изучены морфологические свойства зрачка камерных глаз: расположение, пространственная 
ориентация, изменение пространственной ориентации, строение, форма, изменение формы, 
относительный размер, изменение относительного размера. В работе использовано несколько 
методов: приготовления препаратов изолированных глаз, приготовления гистологических препаратов 
глаз, световой микроскопии, морфометрического анализа, статистического анализа, расчетов. Все 
изученные морфологические свойства зрачка камерных глаз C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum, C. hortensis и T. hispidus схожи с аналогичными морфологическими свойствами зрачка 
камерных глаз других видов наземных легочных. Одно из изученных морфологических свойств зрачка 
камерного глаза S. putris – относительный размер – отличается от аналогичного морфологического 
свойства зрачка камерных глаз других видов наземных легочных.
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один тип глаза: камерный глаз, как у легочного 
Helix pomatia Linnaeus, 1758 [Meisenheimer, 1912; 
Newell, 1965; Charles, 1966; Tonosaki, 1967; Stoll, 
1973; Land, 1981; Messenger, 1981; Hamilton, 1991; 
Seyer, 1998; Shepeleva, 2011b, c; Land, Nilsson, 
2012]. Камерный глаз всех исследованных видов 
брюхоногих моллюсков состоит из пяти компо-
нентов: роговицы и глазной капсулы; сетчатки; 
зрачка; хрусталика; стекловидного тела [Lawson, 
1863; Charles, 1966; Land, 1981; Messenger, 
1981; Land, Nilsson, 2012; Shepeleva, 2011c, 
2021a; Zaitseva, 2016; Irwin et al., 2022]. Анализ 
литературы свидетельствует о том, что из пяти 
компонентов камерных глаз брюхоногих моллю-
сков, занимающих как водную, так и наземную 
среду, самым неизученным компонентом является 
зрачок. Зрачок представляет собой отверстие в 
передней части сетчатки, которая расположена 
непосредственно за роговицей, как показано у 
трех исследованных ранее видов брюхоногих 
моллюсков: морского Caenogastropoda L. littorea 
[Seyer, 1992] и наземных легочных Helicigona 
lapicida (Linnaeus, 1758) [Shepeleva, 2018a] и 
Arion rufus (Linnaeus, 1758) [Shepeleva, 2021b]. О 
зрачке брюхоногих моллюсков из водной и назем-
ной среды известно следующее. В образовании 
зрачка участвуют пигментные клетки сетчатки, 
однако их характеристика не дана, у морских 
Caenogastropoda Littoraria irrorata (Say, 1822) 
[Hamilton et al., 1983] и L. littorea [Seyer, 1992], 
пресноводных легочных Latia neritoides (Gray, 
1850) и Ancylus fluviatilis (Müller, 1774) [Meyer-
Rochow, Bobkova, 2001] и наземных легочных A. 
rufus [Shepeleva, 2005, 2007], Cochlodina laminata 
(Montagu, 1803), Monachoides incarnata (Müller, 
1774) [Shepeleva, 2006a, 2007], H. lapicida, Arianta 
arbustorum (Linnaeus, 1758), Cepaea hortensis 
(Müller, 1774) [Shepeleva, 2007] и Succinea putris 
(Linnaeus, 1758) [Shepeleva, 2015]. Зрачок имеет 
круглую форму у морских L. irrorata [Hamilton 
et al., 1983], L. littorea [Seyer, 1992] и Lobatus 
raninus (Linnaeus, 1758) [Seyer, 1994], пресновод-
ного Caenogastropoda Ampularia sp. [Seyer et al., 
1998] и пресноводных L. neritoides, A. fluviatilis 
[Meyer-Rochow, Bobkova, 2001] и Planorbarius 
corneus (Linnaeus, 1758) [Zhukov et al., 2002]. 
Абсолютный диаметр зрачка измерен у L. littorea 
[Newell, 1965; Seyer, 1992], L. irrorata [Hamilton et 
al., 1983] и L. raninus [Seyer, 1994], пресноводных 
Caenogastropoda Ampularia sp. [Seyer et al., 1998] 
и Viviparus viviparus (Linnaeus, 1758) [Zhukov et 
al., 2006], пресноводных легочных L. neritoides, 
A. fluviatilis [Meyer-Rochow, Bobkova, 2001], 
P. corneus [Zhukov et al., 2002; Bobkova et al., 
2004a], L. stagnalis, Radix peregra (Müller, 1774) 
и Physa fontinalis (Linnaeus, 1758) [Bobkova et 
al., 2004a] и наземных легочных Strophoheilus sp. 
[Oswaldo-Cruz, Bernardes, 1982], Cepaea nemoralis 

(Linnaeus, 1758), Trochulus hispidus (Linnaeus, 
1758) из Калининградской области [Bobkova 
et al., 2004a], Achatina fulica (Bowdich, 1822) 
[Bobkova et al., 2004b], A. rufus [Shepeleva, 2005, 
2007], C. laminata, M. incarnata [Shepeleva, 2006a], 
H. lapicida [Shepeleva, 2006b], A. arbustorum, C. 
hortensis [Shepeleva, 2006c], T. hispidus из Юж-
ной Швеции [Shepeleva, 2008], Deroceras agreste 
(Linnaeus, 1758) [Zieger et al., 2008] и S. putris 
[Shepeleva, 2015]. Зрачок обладает постоянным 
абсолютным диаметром, но морфологические 
основания для этого не указаны, у морских 
Caenogastropoda L. littorea [Newell, 1965; Seyer, 
1992], L. irrorata [Hamilton et al., 1983] и L. raninus 
[Seyer, 1994], пресноводной легочной P. corneus 
[Zhukov et al., 2002] и наземного легочного H. 
lapicida [Shepeleva, 2018a, b, c, 2021c]. Все пере-
численные морфологические свойства зрачка 
камерных глаз изученных видов брюхоногих 
моллюсков в работах авторов лишь упоминаются 
среди свойств других компонентов глаз и совер-
шенно не анализируются. Тем более, в литературе 
отсутствуют работы, полностью посвященные 
зрачку камерных глаз брюхоногих моллюсков 
из водной или наземной среды, или обеих сред 
сразу. Очевидно, что морфологические свойства 
зрачка камерных глаз всех немногочисленных 
исследованных видов брюхоногих моллюсков 
почти не изучены. Морфологические свойства 
зрачка брюхоногих моллюсков, живущих в во-
дной среде, изучены в большей степени, чем 
морфологические свойства зрачка брюхоногих 
моллюсков, живущих в наземной среде. Тем 
временем, знания о морфологических свойствах 
зрачка камерных глаз как можно большего числа 
видов брюхоногих моллюсков необходимы для 
создания представления о зрачке в частности и о 
камерных глазах брюхоногих моллюсков в целом.

Цель работы – изучить зрачок камерных глаз 
некоторых видов наземных легочных брюхоногих 
моллюсков. Экспериментальная задача – изучить 
морфологические свойства зрачка.

Материалы и методы
Исследования проводили на взрослых особях 

семи видов наземных легочных брюхоногих 
моллюсков, собранных в нескольких местах в 
Швеции: Cochlodina laminata (Montagu, 1803) 
(Clausiliidae) и Monachoides incarnata (Müller, 
1774) (Helicidae) (пригород г. Лунда – Вомб, 
июнь–август 2004 г.); Helicigona lapicida 
(Linnaeus, 1758) (Helicidae) (о. Эланд, июнь 2004 
г.); Arianta arbustorum (Linnaeus, 1758) (Helicidae) 
и Cepaea hortensis (Müller, 1774) (Helicidae) 
(пригород г. Лунда – Риннебаксдален, июнь–ав-
густ 2004 г.); Trochulus hispidus (Linnaeus, 1758) 
(Hygromiidae) и Succinea putris (Linnaeus, 1758) 
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(Succineidae) (Вомб, июнь–июль 2004 г). Мол-
люсков содержали в террариумах с почвой при 
комнатной температуре и естественном световом 
режиме и кормили листьями одуванчиков. 

Приготовление препаратов изолированных глаз 
и световая микроскопия

Препараты изолированных глаз готовили с 
использованием физиологического раствора 
под бинокулярным микроскопом и фотографи-
ровали при помощи светового микроскопа Zeiss 
Axiophot. В зависимости от изучаемого свойства 
у моллюсков исследовано следующее число пре-
паратов изолированных глаз: у C. laminata, C. 
hortensis и T. hispidus – от 5 до 10, у M. incarnata 
– от 5 до 7, у H. lapicida – 5, у A. arbustorum – от 
6 до 10 и у S. putris – от 6 до 7.

Приготовление гистологических препаратов 
глаз и световая микроскопия

Гистологические препараты глаз готовили из 
глазных щупалец моллюсков, адаптированных 
к темноте. Щупальца поочередно фиксировали 
в 2,5%–ном растворе глутарового альдегида на 
0,1 М какодилатном буфере (рН=8,0) в течение 
2 час. при 4°С и в 1%–ном растворе тетраоксида 
осмия на том же буфере в течение 1 часа при 
4°С. Далее щупальца обезвоживали и заливали 
смолой. Продольные полутонкие срезы (2 мкм) 
нарезали при помощи ультрамикротома V LKB 
2088, окрашивали 0,5%–ным раствором толуиди-
нового синего, заключали под покровное стекло и 
фотографировали при помощи светового микро-
скопа Zeiss Axiophot. У C. laminata, M. incarnata, 
H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, T. hispidus 
и S. putris исследовано по пять глаз. 

Морфометрический анализ

Измерения параметров проводили на фото-
графиях полутонких срезов глаз. 

Статистический анализ

Для данных, полученных в ходе морфометри-
ческого анализа, рассчитывали средние значения 
и стандартные отклонения [Lakin, 1990].

Расчеты 

Относительное расстояние между зрачком и 
наружной поверхностью хрусталика (Lrel) рас-
считывали по формуле:

Lrel= Labs/ Dl		     		              (1) 
где Labs – абсолютное расстояние между зрач-

ком и наружной поверхностью хрусталика и Dl 
– продольный диаметр хрусталика. 

Относительный диаметр зрачка (Arel) рассчи-
тывали по формуле:

Arel = Аabs/ De				                 (2)

где Аabs – абсолютный диаметр зрачка и De – 
поперечный диаметр глаза (Рис. 1). 

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
Изучение препаратов изолированных глаз 

и/или полутонких срезов глаз показывает, что 
зрачок C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum, C. hortensis, T. hispidus и S. putris 
расположен внутри выступающего через него 
хрусталика: за наружной, или передней прелом-
ляющей, поверхностью хрусталика на расстоянии 
от нее (Рис. 1, 2). Это расстояние, выраженное в 
виде относительной величины, варьирует от 0,02 
у A. arbustorum и C. hortensis до 0,2 у T. hispidus и 

РИС. 1. Схематичное изображение глаза наземного 
лёгочного моллюска. Сокращения: c – роговица; 
ec – глазная капсула; r – сетчатка; p – края зрачка; 
l – хрусталик, окруженный слоем стекловидного 
тела; Labs– абсолютное расстояние между зрачком и 
наружной поверхностью хрусталика; Dl– продольный 
диаметр хрусталика; Аabs– абсолютный диаметр зрач-
ка; De – поперечный диаметр глаза.

FIG. 1. Schematic drawing of the eye of a terrestrial 
pulmonate mollusk. Abbreviation: c – cornea; ec – eye 
capsule; r – retina; p – edges of the pupil; l – lens, 
surrounded by a layer of the vitreous body; Labs – the 
absolute distance between the pupil and the outer surface 
of the lens; Dl – the longitudinal diameter of the lens; Аabs 
– the absolute diameter of the pupil; De – the transverse 
diameter of the eye.
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S. putris. Оно различается в 10 раз и показывает, 
что расстояние между зрачком и наружной по-
верхностью хрусталика составляет 1/50–1/5 про-
дольного диаметра хрусталика (Табл. 1; Рис. 1).

Анализ препаратов изолированных глаз и/
или полутонких срезов глаз указывает на то, что 
зрачок C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum, C. hortensis, T. hispidus и S. putris 
центрирован относительно оптической оси. Про-
смотр полутонких срезов глаз демонстрирует, что 
пространственная ориентация зрачка не меняет-
ся, потому что в образовании зрачка не участвует 
мышечная ткань. 

Исследование полутонких срезов глаз сви-
детельствует о том, что зрачок C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, 
T. hispidus и S. putris образован крайними эпите-
лиальными клетками сетчатки: верхними частями 
наружных латеральных поверхностей эпители-
альных клеток. Эти эпителиальные клетки так же, 
как и остальные эпителиальные клетки сетчатки, 
содержат гранулы экранирующего пигмента. На 
полутонких срезах глаз эти гранулы имеют чер-
ный цвет (Рис. 2). 

Изучение препаратов изолированных глаз де-
монстрирует, что зрачок C. laminata, M. incarnata, 
H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, T. hispidus 
и S. putris обладает круглой формой. Обзор полу-
тонких срезов глаз обращает внимание на то, что 
форма зрачка остается постоянной, так как вокруг 
зрачка отсутствует мышечная ткань.

Оценка рассчитанного относительного диаме-

тра зрачка, который в настоящей работе отражает 
относительный размер зрачка, выявляет следую-
щее. Относительный диаметр зрачка варьирует 
от 0,5 у C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum, C. hortensis и T. hispidus до 0,6 у S. 
putris. Он различается в 1,2 раза и показывает, что 
диаметр зрачка составляет 1/2–1/1,7 поперечного 
диаметра глаза (Табл. 1; Рис. 1). Ознакомление 
с полутонкими срезами глаз говорит о том, что 
относительный размер зрачка не варьирует, по-
скольку в формирование зрачка не вовлечена 
мышечная ткань. 

Обсуждение 
Изучение препаратов изолированных глаз 

и/или полутонких срезов глаз показывает, что 
зрачок C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum, C. hortensis, T. hispidus и S. putris 
расположен внутри выступающего через него 
хрусталика: за наружной, или передней прелом-
ляющей, поверхностью хрусталика на расстоя-
нии от нее. Это расстояние, выраженное в виде 
относительной величины, варьирует от 0,02 у A. 
arbustorum и C. hortensis до 0,2 у T. hispidus и S. 
putris. Оно различается в 10 раз и показывает, что 
расстояние между зрачком и наружной поверхно-
стью хрусталика составляет 1/50–1/5 продольно-
го диаметра хрусталика. Расположение зрачка в 
камерных глазах наземных легочных моллюсков 
в литературе не описано. Фотографии препаратов 
изолированных глаз, по которым можно было бы 

Табл. 1. Морфологические параметры зрачка камерных глаз C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. 
hortensis, T. hispidus и S. putris.

Table 1. Morphological parameters of the pupil of the camera-like eyes of C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, 
C. hortensis, T. hispidus and S. putris.

Вид моллюска Labs, (мкм)⃰ Dl, 
(мкм) Lrel ⃰

Аabs, 
(мкм)

De, 
(мкм) Arel⃰ Ссылки 

Cochlodina laminata 3,8±0,5
(n=5) 80 0,05 70 147 0,5 Shepeleva, 2006a

Monachoides incarnata 13,3±0,5
(n=5) 118 0,1 145 270 0,5 Shepeleva, 2006a

Helicigona lapicida 4,8±0,4
(n=5) 99 0,05 103 228 0,5 Shepeleva, 2006b

Arianta arbustorum 3,4±0,8
(n=5) 179 0,02 125 235 0,5 Shepeleva, 2006c

Cepaea hortensis 4,1±0,4
(n=5) 177 0,02 120 233 0,5 Shepeleva, 2006c

Trochulus hispidus 15,0±1,7
(n=5) 63 0,2 90 190 0,5 Shepeleva, 2008

Succinea putris 10,1±0,7
(n=5) 64 0,2 105 180 0,6 Shepeleva, 2015

Labs – абсолютное расстояние между зрачком и наружной поверхностью хрусталика; Dl – продольный диаметр хрусталика; 
Lrel – относительное расстояние между зрачком и наружной поверхностью хрусталика; Aabs – абсолютный диаметр 
зрачка; De – поперечный диаметр глаза; Arel – относительный диаметр зрачка; ⃰ – параметры измерены или рассчитаны 
автором на основе оригинальных и опубликованных данных.
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определить расположение зрачка, в литературе 
не опубликованы. Однако, в литературе имеются 
фотографии подходящих продольных полутон-
ких срезов глаз, которые проходят через центр 
глаз, сохраняют свою целостность и взаимное 
расположение компонентов глаз, для двух видов 
моллюсков. На этих фотографиях можно увидеть, 
что зрачок Cornu aspersum (Müller, 1774) [Eakin, 
Brandenburger, 1975a] и C. nemoralis [Bobkova et 
al., 2004a] размещен в пределах выдающегося 
через него хрусталика: позади наружной, или 
передней преломляющей, поверхности хрустали-
ка на расстоянии от нее (Табл. 2). Относительное 
расстояние между зрачком и наружной поверх-
ностью хрусталика в работах авторов не приво-
дится. Абсолютное расстояние между зрачком 
и наружной поверхностью хрусталика, которое 
позволило бы самостоятельно рассчитать отно-
сительное расстояние между зрачком и наружной 
поверхностью хрусталика, в работах авторов от-
сутствует. Поэтому сопоставить относительное 
расстояние между зрачком и наружной поверх-
ностью хрусталика C. laminata, M. incarnata, H. 
lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, T. hispidus 
и S. putris и других видов наземных легочных 
моллюсков не представляется возможным. В то 
же время у двух видов моллюсков это расстояние 
можно оценить визуально. Даже при таком спосо-
бе оценки очевидно, что хрусталик выступает из 
полости глаз моллюсков в большей или меньшей 
степени и соответственно зрачок локализован от 
наружной поверхности хрусталика на большем 

или меньшем расстоянии. Последнее можно 
охарактеризовать как большее у С. aspersum 
[Eakin, Brandenburger, 1975a] и как меньшее у C. 
nemoralis [Bobkova et al., 2004a]. 

Анализ препаратов изолированных глаз и/
или полутонких срезов глаз указывает на то, что 
зрачок C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum, C. hortensis, T. hispidus и S. putris 
центрирован относительно оптической оси. 
Пространственная ориентация зрачка в камер-
ных глазах наземных легочных моллюсков в 
литературе не обсуждается. Но автор настоящей 
работы располагает фотографиями собственных 
препаратов изолированных глаз для одного 
вида моллюска, одна из которых опубликована 
в литературе. Также в литературе опубликована 
фотография подходящего продольного полутон-
кого среза глаза, который проходит через центр 
глаза, сохраняет свою целостность и взаимное 
расположение компонентов глаза, еще для одного 
вида моллюска. Пользуясь этими фотографиями 
можно установить, что зрачок Helix lucorum 
(Linnaeus, 1758) [Shepeleva, 2012] и C. nemoralis 
[Bobkova et al., 2004a] выровнен относительно 
оптической оси (Табл. 2). 

Просмотр полутонких срезов глаз демонстри-
рует, что пространственная ориентация зрачка C. 
laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, 
C. hortensis, T. hispidus и S. putris не меняется, 
потому что в образовании зрачка не участвует 
мышечная ткань. Изменение пространственной 
ориентации зрачка в камерных глазах наземных 

РИС. 2. Глаз Monachoides incarnata. A. Фотография препарата изолированного глаза. B. Фотография продольного по-
лутонкого среза глаза. Сокращения: c – роговица; ec – глазная капсула; r – сетчатка; p – края зрачка; l – хрусталик, 
окруженный слоем стекловидного тела.

FIG. 2. The eye of Monachoides incarnata. A. Photograph of the preparation of the isolated eye. B. Photograph of the longitudinal 
semithin section of the eye. Abbreviation: c – cornea; ec – eye capsule; r – retina; p – edges of the pupil; l – lens, surrounded 
by a layer of the vitreous body.
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легочных моллюсков в литературе не анализиру-
ется. Между тем в литературе имеются данные 
об ультраструктуре сетчатки глаз для 19 видов 
моллюсков: Limax maximus (Linnaeus, 1758) 
[Henchman, 1897; Eakin, Brandenburger, 1975b; 
Zaitseva, 2000, 2016], Helix pomatia (Linnaeus, 
1758) [Meisenheimer, 1912; Röhlich, Török, 1963; 
Schwalbach et al., 1963; Zaitseva, 1994, 2000, 2016], 
Deroceras reticulatum (Müller, 1774) [Newell, 
Newell, 1968; Zaitseva, 2000, 2016], C. aspersum 
[Brandenburger, 1975; Eakin, Brandenburger, 
1967, 1975a], Ariolimax californicus (Cooper, 
1872) [Eakin, Brandenburger, 1975b], Limax flavus 
(Linnaeus, 1758) [Kataoka, 1975], Athoracophorus 
bitentaculatus (Quoy et Gaimard, 1832) [Eakin et al., 
1980], Strophoheilus sp. [Oswaldo-Cruz, Bernardes, 
1982], Nesiohelix samarangae (Kuroda, Miyanaga, 
1942) [Jeong, Lee, 1994], Meghimatium fruhstorferi 
(Collinge, 1901) [Chang et al., 1998], Achatina fulica 
(Bowdich, 1822) [Zaitseva, 2000, 2016; Bobkova 
et al., 2004b], Helix albescens (Rossmässler, 1839) 
[Zaitseva, 1994, 2000, 2016], Arion silvaticus 
(Lohmander, 1937), Limax cineroniger (Wolf, 1803) 
[Zaitseva, 2000, 2016], C. nemoralis, Trochulus 
hispidus (Linnaeus, 1758) из Калининградской 
области [Bobkova et al., 2004a], Arion rufus 
(Linnaeus, 1758) [Shepeleva, 2005, 2007, 2021b], 
Deroceras agreste (Linnaeus, 1758) [Zieger et al., 
2008] и Limax valentianus (Férussac, 1822) [Matsuo 
et al., 2017]. Исходя из этих данных можно заклю-
чить, что пространственная ориентация зрачка 
перечисленных видов моллюсков не изменяется 
вследствие того, что в организации зрачка не за-
действована мышечная ткань (Табл. 2). 

Исследование полутонких срезов глаз сви-
детельствует о том, что зрачок C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, 
T. hispidus и S. putris образован крайними эпите-
лиальными клетками сетчатки: верхними частями 
наружных латеральных поверхностей эпители-
альных клеток. Эти эпителиальные клетки так же, 
как и остальные эпителиальные клетки сетчатки, 
содержат гранулы экранирующего пигмента. 
На полутонких срезах глаз эти гранулы имеют 
черный цвет. Элементы сетчатки, которые фор-
мируют зрачок наземных легочных моллюсков, 
в литературе не рассматриваются. Тем не менее, 
в литературе опубликованы фотографии под-
ходящих продольных полутонких срезов глаз 
для двух видов моллюсков. Кроме того, автор 
настоящей работы располагает фотографиями 
собственных продольных полутонких срезов 
глаз для одного из двух видов моллюсков. По 
этим фотографиям можно определить, что зрачок 
С. aspersum [Eakin, Brandenburger, 1975a] и A. 
rufus [Shepeleva, 2005, 2007, 2017] сформирован 
крайними эпителиальными клетками сетчатки: 
верхними частями наружных латеральных по-
верхностей эпителиальных клеток. Также в 
литературе имеются данные об ультраструктуре 
сетчатки и/или фотографии продольных полутон-
ких срезов глаз для 19 приведенных выше видов 
моллюсков. В соответствии с этими данными и/
или фотографиями эпителиальные клетки, фор-
мирующие зрачок, как и другие эпителиальные 
клетки сетчатки перечисленных видов моллю-
сков, хранят гранулы экранирующего пигмента. 
Из этих 19 видов моллюсков сведения о цвете 

Табл. 2. Морфологические свойства зрачка камерных глаз наземных легочных моллюсков.
Table 2. Morphological properties of the pupil of the camera-like eyes of terrestrial pulmonate mollusks.

Свойства зрачка Наземные легочные моллюски1 Наземные легочные моллюски2

Расположение внутри хрусталика: за наружной 
поверхностью хрусталика

внутри хрусталика: за наружной 
поверхностью хрусталика

Пространственная ориентация центрирован относительно оптической 
оси 

центрирован относительно 
оптической оси

Изменение пространственной 
ориентации не меняется не меняется

Строение 

образован крайними эпителиальными 
клетками сетчатки: верхними частями 
наружных латеральных поверхностей 

пигментированных эпителиальных 
клеток

образован крайними эпителиальными 
клетками сетчатки: верхними 

частями наружных латеральных 
поверхностей пигментированных 

эпителиальных клеток
Форма круглая круглая
Изменение формы не меняется не меняется
Относительный размер 0,5–0,6 0,3–0,5
Изменение относительного 
размера не меняется не меняется

1 – данные для C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, T. hispidus и S. putris; 2 – данные для 
других видов наземных легочных моллюсков.
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экранирующего пигмента эпителиальных клеток 
сетчатки доступны для шести видов моллюсков. 
Согласно этим сведениям на полутонких срезах 
глаз гранулы L. maximus [Henchman, 1897], H. 
pomatia [Meisenheimer, 1912], D. reticulatum 
[Newell, Newell, 1968], L. flavus [Kataoka, 1975] 
и A. rufus [Shepeleva, 2005, 2007, 2017, 2021b] 
имеют коричневый цвет и гранулы C. aspersum 
[Eakin, Brandenburger, 1975a] имеют черный цвет. 

Изучение препаратов изолированных глаз 
демонстрирует, что зрачок C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, 
T. hispidus и S. putris обладает круглой формой. 
Форма зрачка в камерных глазах наземных 
легочных моллюсков в литературе не указана. 
Фотографии препаратов изолированных глаз, на 
которых можно было бы наблюдать форму зрачка, 
в литературе отсутствуют. Наряду с этим автор 
настоящей работы располагает собственными 
неопубликованными данными о форме зрачка, 
полученными в ходе приготовления и изучения 
препаратов изолированных глаз, для трех видов 
моллюсков. По этими данным, зрачок A. rufus (ис-
следования 2003 г.), C. nemoralis (исследования 
2004 г.) и H. lucorum (исследования 2012 г.) имеет 
круглую форму (Табл. 2). 

Обзор полутонких срезов глаз обращает вни-
мание на то, что форма зрачка C. laminata, M. 
incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, 
T. hispidus и S. putris остается постоянной, так как 
вокруг зрачка отсутствует мышечная ткань. Изме-
нение формы зрачка в камерных глазах наземных 
легочных моллюсков в литературе не анализиру-
ется. При этом, как сказано выше, в литературе 
имеются данные об ультраструктуре сетчатки 
глаз для 19 видов моллюсков. На основании 
этих данных можно считать, что форма зрачка 
перечисленных видов моллюсков  сохраняется 
неизменной из-за того, что рядом со зрачком нет 
мышечной ткани (Табл. 2). 

Оценка рассчитанного относительного диаме-
тра зрачка, который в настоящей работе отражает 
относительный размер зрачка, выявляет следую-
щее. Относительный диаметр зрачка варьирует 
от 0,5 у C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. 
arbustorum, C. hortensis и T. hispidus до 0,6 у S. 
putris. Он различается в 1,2 раза и показывает, что 
диаметр зрачка составляет 1/2–1/1,7 поперечного 
диаметра глаза. Относительный диаметр зрачка 
наземных легочных моллюсков в литературе не 
приводится. Вместе с тем в литературе обозна-
чен абсолютный диаметр зрачка и поперечный 
диаметр глаз, которые позволяют самостоятельно 
рассчитать относительный диаметр зрачка для 
шести видов моллюсков. В соответствии с этими 
расчётами относительный диаметр зрачка варьи-
рует от 0,3 у C. nemoralis [Bobkova et al., 2004a] 

до 0,5 у A. fulica [Bobkova et al., 2004b]. Также 
встречается относительный диаметр зрачка 0,4 у 
Strophoheilus sp. [Oswaldo-Cruz, Bernardes, 1982], 
T. hispidus из Калининградской области [Bobkova 
et al., 2004a], A. rufus [Shepeleva, 2005, 2007] и D. 
agreste [Zieger et al., 2008]. Он отличается в 1,7 
раза и составляет 1/3–1/2 поперечного диаметра 
глаза (Табл. 2). 

Ознакомление с полутонкими срезами глаз го-
ворит о том, что относительный размер зрачка C. 
laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, 
C. hortensis, T. hispidus и S. putris не варьирует, 
поскольку в формирование зрачка не вовлечена 
мышечная ткань. Изменение относительного раз-
мера зрачка в камерных глазах наземных легоч-
ных моллюсков в литературе не анализируется. 
Хотя, как сказано выше, в литературе имеются 
данные об ультраструктуре сетчатки глаз для 19 
видов моллюсков. Согласно этим данным можно 
полагать, что относительный размер зрачка пере-
численных видов моллюсков не нарушается вви-
ду того, что в построении зрачка не используется 
мышечная ткань (Табл. 2). 

Заключение
В настоящей работе у наземных легочных 

брюхоногих моллюсков C. laminata, M. incarnata, 
H. lapicida, A. arbustorum, C. hortensis, T. hispidus 
и S. putris впервые изучены морфологические 
свойства зрачка камерных глаз: расположение; 
пространственная ориентация; изменение про-
странственной ориентации; строение; форма; 
изменение формы; относительный размер; 
изменение относительного размера. Все пере-
численные морфологические свойств зрачка ка-
мерных глаз C. laminata, M. incarnata, H. lapicida, 
A. arbustorum, C. hortensis, T. hispidus и S. putris 
сопоставлены с такими же морфологическими 
свойствами зрачка камерных глаз других видов 
наземных легочных брюхоногих моллюсков 
(Табл. 3). У последних указанные морфологиче-
ские свойства зрачка не исследованы, поэтому 
проанализированы автором настоящей работы на 
основе имеющихся литературных и собственных 
неопубликованных материалов (фотографий) и 
данных. Показано, что все изученные морфо-
логические свойства зрачка камерных глаз C. 
laminata, M. incarnata, H. lapicida, A. arbustorum, 
C. hortensis и T. hispidus схожи с аналогичными 
морфологическими свойствами зрачка камерных 
глаз других видов наземных легочных. Одно из 
изученных морфологических свойств зрачка ка-
мерного глаза S. putris – относительный размер 
– отличается от аналогичного морфологического 
свойства зрачка камерных глаз других видов на-
земных легочных.
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