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ABSTRACT. Morphological properties of the granules
of the screening pigment in the retinae of camera eyes
of gastropod mollusks with different light preferences
were studied. It was demonstrated that the pigment
granules of mollusks can differ by color and size but do
not differ by structure, electron density and form. Light
conditions of mollusks’ habitats can influence on the
amount of the screening pigment, which in its turn does
not affect resolving ability of the eyes.

Введение

Брюхоногие моллюски – одна из немногих
групп животных, которые проникли во многие
биотопы океанов, морей и пресных водоемов, а
также единственный класс моллюсков, предста-
вители которого перешли к жизни на суше. На-
земные моллюски приспособились к самым раз-
нообразным местам обитания со своими особы-
ми световыми условиями. Освоение новой сре-
ды и мест обитания вызвало необходимость в
перестройке существующих систем органов, в
том числе и зрительной системы [Chase, 2001;
Cook, 2001; Selden, 2016]. Периферический от-
дел этой сенсорной системы брюхоногих мол-
люсков – глаза – известен своей пластичностью.
Поэтому специализации, определяемые особен-
ностями световых условий, при которых обычно

функционирует зрительная система, могут быть
обнаружены именно на уровне глаз [Шепелева,
2005а, 2006а, б, в, 2007, 2008, 2009, 2010, 2014,
2015; Audesirk, Audesirk, 1985; Hamilton, 1991;
Warrant, McIntyre, 1992]. Так, глаза наземного
легочного слизня Troglolestes sokolovi Ljovuschkin
et Matiokin, 1965 – обитателя пещер – рудимен-
тарны и скрыты под кожей [Лёвушкин, Матёкин,
1965]. Пресноводная легочная улитка Planorbarius
corneus (Linnaeus, 1758), предпочитающая затем-
ненные участки прудов, имеет в сетчатке только
рецепторы тусклого света [Bobkova et al., 2004;
Gal et al., 2004]. Фоторецепторные клетки назем-
ного легочного слизня Athoracophorus bitenta-
culatus (Quoy et Gaimard, 1832), обитающего в
зарослях кустарников в лесах, известны своими
необыкновенно длинными апикальными отрост-
ками (около 100 мкм) [Eakin et al., 1980]. А у
ночного наземного легочного слизня Limax
maximus (Linnaeus, 1758), в отличие от толерант-
ного к свету наземного легочного слизня
Ariolimax californicus (Cooper, 1872), отмечены
более изменчивые форма и размер пигментных
гранул в сетчатке [Eakin, Brandenburg, 1975].

Цель настоящей работы – изучить гранулы
экранирующего пигмента сетчаток камерных глаз
брюхоногих моллюсков с разными световыми
предпочтениями. Экспериментальные задачи –
изучить морфологические свойства пигментных
гранул; оценить влияние световых условий мест
обитания моллюсков на морфологические свой-
ства пигментных гранул; оценить влияние экра-
нирующего пигмента на разрешающую способ-
ность камерных глаз моллюсков.

Материал и методы

Материалом для исследования служили
взрослые особи легочных моллюсков, различа-
ющихся световыми условиями мест обитания:

Экранирующий пигмент камерных глаз стебельчатоглазых
моллюсков (Pulmonata, Stylommatophora) с разными
световыми предпочтениями
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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.; Monachoides
incarnata (Müller, 1774) (Helicidae) и Cochlodina
laminata (Montagu, 1803) (Clausiliidae), собран-
ные в Вомбе в июне–августе 2004 г.; Cepaea
hortensis (Müller, 1774) (Helicidae), которых соби-
рали в пригороде г. Лунда – Риннебаксдалене в
июне–августе 2004 г., Helicigona lapicida
(Linnaeus, 1758) (Helicidae), привезенные с о.
Эланд (Швеция) в июне 2004 г. (Табл. 1). Мол-
люсков содержали в террариумах с почвой при
комнатной температуре и естественном световом
режиме, кормили листьями одуванчиков. У каж-
дого вида моллюсков было исследовано 10 глаз.

Исследования in vitro

Препараты изолированных глаз готовили с
использованием физиологического раствора под
бинокулярным микроскопом Carl Zeiss и фото-
графировали при помощи светового микроскопа
Zeiss Axiophot.

Гистология и микроскопия

В качестве материала для световой и элект-
ронной микроскопии использовали глазные щу-
пальца моллюсков, адаптированных к темноте.
Щупальца последовательно фиксировали в 2,5%–
ном растворе глутарового альдегида на 0,1 М s–
коллидиновом или какодилатном буфере (рН=8,0)
в течение 2 час. при 4°С и в 1%–ном растворе
тетраоксида осмия на тех же буферах в течение 1
часа при 4°С. Затем материал обезвоживали и
заливали смолой. Полутонкие (1,5 или 2 мкм) и
ультратонкие (70 нм) срезы нарезали при помо-
щи ультрамикротомов LEICA ULTRACUT R или
V LKB 2088. Полутонкие срезы окрашивали

0,5%–ным раствором толуидинового синего и
фотографировали при помощи световых микро-
скопов OLYMPUS B 201 или Zeiss Axiophot. Уль-
тратонкие срезы последовательно контрастиро-
вали 2%–ным раствором ацетата урана и 0,1%–
ным раствором цитрата свинца и фотографиро-
вали при помощи трансмиссионного электрон-
ного микроскопа JEOL JEM–1230.

Морфометрия

Измерения параметров выполняли на фото-
графиях препаратов изолированных глаз, а также
полутонких и ультратонких срезах глаз.

Измерения яркости света

Вид моллюска, ссылка 
Жизненная 
форма 

Длина тела в 
покое или 
размер 

раковины, мм 

Места обитания 

Яркость света 
в местах 
обитания, 
кд/м2 

Arion rufus 
(Шепелева, 2005а, 2007) слизень 60 

участки под невысокой 
мелколиственной растительностью 

в лесах 

9±2,5 
(n=70) 

Monachoides incarnata 
(Шепелева, 2006а) 

улитка 9,0–10×13–15 
участки с невысокой 

мелколиственной растительностью 
под деревьями в лесах 

18±9 
(n=70) 

Cochlodina laminata 
(Шепелева, 2006а) 

улитка 3,5–4,0×15–17 
стволы деревьев в лесах на высоте 

до 2 м от поверхности земли 
72±27 
(n=70) 

Cepaea hortensis 
(Шепелева, 2006б) 

улитка 15–17×18–20 заросли крапивы на полях 
143±38 
(n=70) 

Helicigona lapicida 
(Шепелева, 2006в) 

улитка 6,0–8,0×17–19 
открытые участки на скалистом 

берегу рядом с морем 
4580±1341 

(n=70) 

 
 

Табл. 1. Некоторые характеристики образа жизни моллюсков.

Table 1. Some characteristics of mollusks’ life style.

РИС. 1. Изолированный камерный глаз Monachoides
incarnata [Шепелева, 2006а]. Сокращения: c – рогови-
ца; l – хрусталик; r – сетчатка; on – зрительный нерв.

FIG. 1. The isolated camera eye of Monachoides incarnata
[Shepeleva, 2006a]. Abbreviation: c – cornea; l – lens; r –
retina; on – optic nerve.
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Для измерения яркости света в местах обита-
ния моллюсков во время периодов их двигатель-
ной активности использовали Pentax Spotmeter V
(Kodak). Для расчетов брали средние значения
полученных данных, которые в табл. 1 приведе-
ны со стандартным отклонением [Лакин, 1990].

Результаты

На препаратах изолированных глаз A. rufus,
M. incarnata, C. laminata, C. hortensis и H. lapicida
экранирующий пигмент сетчаток выглядит чер-
ным (Рис. 1). На окрашенных полутонких срезах
глаз цвет пигментных гранул различается: у A.
rufus он темно–коричневый, у M. incarnata, C.
laminata, C. hortensis и H. lapicida – черный
(Рис. 2–3; Табл. 2–3). На ультратонких срезах
глаз пигментные гранулы A. rufus, M. incarnata,
C. laminata, C. hortensis и H. lapicida представ-
ляют собой органеллы, заполненные гомоген-
ным веществом высокой электронной плотности
(Рис. 4; Табл. 2–3). Форма гранул у каждого

вида моллюсков сферическая и округлая. Раз-
мер гранул варьирует в диапазоне от 0,2 до 0,8
мкм. Так, у A. rufus диаметр гранул составляет
0,2–0,8 мкм, у M. incarnata и C. laminata – 0,2–
0,6 и 0,2–0,7 мкм, а у C. hortensis и H. lapicida –
0,2–0,7 и 0,2–0,8 мкм соответственно (Табл. 2–

РИС. 2. Arion rufus [Шепелева, 2005a]. A. Продольный полутонкий срез камерного глаза. B. Продольный полутонкий
срез латеральной области сетчатки камерного глаза. Сокращения: e – эпидермис; c – роговица; l – хрусталик; ml –
микровиллярный слой сетчатки; pl – пигментный слой сетчатки.

FIG. 2. Arion rufus [Shepeleva, 2005a]. A. Longitudinal semithin section of the camera eye. B. Longitudinal semithin section of
the lateral region of the retina of the camera eye. Abbreviation: e – epidermis; c – cornea; l – lens; ml – microvillar layer of the
retina; pl – pigmented layer of the retina.

Свойства Arion rufus 
Monachoides 

incarnata 
Cochlodina 

laminata 
Cepaea 

hortensis 
Helicigona 

lapicida 
Цвет темно-

коричневый 
черный черный черный черный 

Структура гомогенная гомогенная гомогенная гомогенная гомогенная 
Электронная 
плотность 

высокая высокая высокая высокая высокая 

Форма 
сферическая, 
округлая 

сферическая, 
округлая 

сферическая, 
округлая 

сферическая, 
округлая 

сферическая, 
округлая 

Диаметр, (мкм) 0,2–0,8 0,2–0,6 0,2–0,7 0,2–0,7 0,2–0,8 

 
 

Табл. 2. Морфологические свойства пигментных гранул сетчаток камерных глаз моллюсков.

Table 2. Morphological properties of the pigment granules of the retinae of mollusks’ camera eyes.

 

Свойства Сходства и различия 

Цвет +/– 

Структура + 

Электронная плотность + 

Форма + 

Диаметр +/– 

 

Табл. 3. Сходства и различия в морфологических свой-
ствах пигментных гранул сетчаток камерных глаз мол-
люсков.

Table 3. Similarities and differences in morphological
properties of the pigment granules of the retinae of
mollusks’ camera eyes.
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3). Также в сетчатках моллюсков варьирует ко-
личество гранул экранирующего пигмента, раз-
личия в котором заметны даже на полутонких
срезах. Меньшее количество наблюдается у A.
rufus, большее – у M. incarnata, C. laminata, C.
hortensis и H. lapicida.

Обсуждение

В камерных глазах брюхоногих моллюсков
обычно содержатся темные светоабсорбирующие
пигменты – меланины [Бобкова, 1996; Шепелева,
2009, 2011, 2012а, 2014, 2015; Messenger, 1981;
Bharti et al., 2006]. Как правило, меланины жи-
вотного происхождения подразделяются на два
типа: эумеланины (черного и коричневого цвета)
и феомеланины (красного и желтого цвета) [Ос-
тровский, Донцов, 1985]. Экранирующий пиг-

мент у A. rufus, M. incarnata, C. laminata, C.
hortensis и H. lapicida можно отнести к типу
эумеланинов. In vitro масса пигмента имеет чер-
ный цвет, так же, как у обитающей на глубине
нескольких метров пресноводной переднежабер-
ной улитки Viviparus viviparus (Linnaeus, 1758)
[Шепелева, 2002, 2005б], ночного морского зад-
нежаберного слизня Navanax inermis (Cooper,
1863) [Eskin, Harcomb, 1977] и живущей среди
кустарников в парках наземной легочной улитки
Helix lucorum (Linnaeus, 1758) [Шепелева, 2012б].
На окрашенных полутонких срезах глаз только у
A. rufus проявляется темно–коричневый цвет пиг-
мента (Табл. 2–3), который наблюдается у мелко-
водной пресноводной переднежаберной улитки
Sadleriana bavarica (Boeters, 1989) [Koller et al.,
2014], прибрежного морского заднежаберного
слизня Gascoignella aprica (Jensen, 1985) [Kohnert

РИС. 3. Продольные полутонкие срезы камерных глаз моллюсков. A. Monachoides incarnata [Шепелева, 2006а]. B.
Cochlodina laminata [Шепелева, 2006а]. C. Cepaea hortensis [Шепелева, 2006б]. D. Helicigona lapicida [Шепелева,
2006в]. Сокращения: e – эпидермис; c – роговица; l – хрусталик; ml – микровиллярный слой сетчатки; pl – пигментный
слой сетчатки.

FIG. 3. Longitudinal semithin sections of mollusks’ camera eyes. A. Monachoides incarnata [Shepeleva, 2006а]. B. Cochlodina
laminata [Shepeleva, 2006а]. C. Cepaea hortensis [Shepeleva, 2006b]. D. Helicigona lapicida [Shepeleva, 2006c]. Abbreviation:
e – epidermis; c – cornea; l – lens; ml – microvillar layer of the retina; pl – pigmented layer of the retina.
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et al., 2013] и ночного наземного легочного слизня
Agriolimax reticulatus (Müller, 1774) [Newell,
Newell, 1968]. У M. incarnata, C. laminata, C.
hortensis и H. lapicida сохраняется черный цвет
пигмента (Табл. 2–3), так же как у глубоковод-
ной морской переднежаберной улитки Lurifax
vitreus Warén et Bouchet, 2001 (Orbitestellidae)
[Hawe, Haszprunar, 2014], живущего на песча-
ном дне морского заднежаберного слизня
Pseudunela marteli Neusser, Jörger et Schrödl, 2011
[Neusser et al., 2011] и обитающей в лесах на
невысоких растениях наземной легочной улитки
Succinea putris (Linnaeus, 1758) [Шепелева, 2015].

Пигментные гранулы A. rufus, M. incarnata,
C. laminata, C. hortensis и H. lapicida имеют
одинаковую гомогенную структуру и высокую
электронную плотность, которые присущи пиг-
ментным гранулам каждого исследованного вида
брюхоногих моллюсков, например, прибрежной
морской переднежаберной улитки Strombus
luhuanus (Linnaeus, 1758) [Gillary, Gillary, 1979],
активного на глубине нескольких метров морс-
кого заднежаберного слизня Aplysia punctata
(Cuvier, 1803) [Hughes, 1970] и ночного назем-
ного легочного слизня Incilaria fruhstorferi
(Collinge, 1901) [Chang et al., 1998].

У A. rufus, M. incarnata, C. laminata, C.
hortensis и H. lapicida прослеживается две фор-
мы пигментных гранул – сферическая и округ-
лая, но доминирует сферическая (Табл. 2–3).
Такая же форма гранул характерна для всех брю-
хоногих моллюсков, хотя у некоторых дополни-
тельно присутствуют гранулы неправильной фор-

мы и уплощенные, как, например, у прибрежной
морской переднежаберной улитки Ilyanassa
obsoleta (Say, 1822) [Gibson, 1984], активного на
глубине нескольких метров морского заднежа-
берного слизня Aplysia californica (Cooper, 1863)
[Herman, Strumwasser, 1984] и ночного наземно-
го легочного слизня Limax flavus (Linnaeus, 1758)
[Tamamaki, 1989].

Размер пигментных гранул у A. rufus, M.
incarnata, C. laminata, C. hortensis и H. lapicida
не различается или варьирует незначительно
(Табл. 2–3). Гранулы такого же размера свой-
ственны подавляющему большинству видов брю-
хоногих моллюсков, среди которых преобладают
наземные легочные, тогда как оставшаяся часть
видов имеет более крупные гранулы, как, напри-
мер, прибрежная морская переднежаберная улитка
Littorina littorea (Linnaeus, 1758) [Seyer, 1992],
обитающий на глубине нескольких метров морс-
кой заднежаберный слизень Onchidoris fusca
(Müller, 1776) [Hughes, 1970] и живущая в лесах
наземная легочная улитка Achatina fulica
(Bowdich, 1822) [Tamamaki, Kawai, 1983].

Среди изученных в этой работе видов мол-
люсков только у A. rufus, предпочитающего мес-
та обитания с самым невысоким уровнем осве-
щенности, отмечается наименьшее количество
экранирующего пигмента в сетчатке (Табл. 1). В
литературе количество экранирующего пигмента
в сетчатках брюхоногих моллюсков не анализи-
руется. Но если судить по фотографиям ультра-
тонких срезов глаз, то количество пигмента, срав-
нимое с таковым у A. rufus, можно обнаружить у
видов, обитающих при схожих с ним световых
условиях, например, у активной на глубине око-
ло 20 м морской переднежаберной улитки
Aporrhais pespelecani (Linnaeus, 1758) [Blumer,
1996], ночного морского заднежаберного слиз-
ня Hermissenda crassicornis (Eschscholtz, 1831)
[Eakin et al., 1967] и живущей под опавшими
листьями наземной легочной улитки Trochulus
hispidus (Linnaeus, 1758) [Шепелева, 2014;
Bobkova et al., 2004]. Яркость мест обитания A.
rufus и M. incarnata, C. laminata, C. hortensis, H.
lapicida отличается в 2,0, 8,0, 16 и 509 раз, и
одинаковые различия в количестве пигментных
гранул существуют между A. rufus и каждым из
четырех видов моллюсков. Яркость мест обита-
ния M. incarnata, C. laminata, C. hortensis и H.
lapicida отличается в 4,0, 8,0 и 255 раз, но разли-
чий в количестве пигментных гранул между мол-
люсками не наблюдается. Виды брюхоногих мол-
люсков, которые по количеству экранирующего
пигмента похожи на M. incarnata, C. laminata, C.
hortensis и H. lapicida, выбирают и подобные им
световые условия мест обитания, например, при-
брежная морская переднежаберная улитка
Littorina irrorata (Say, 1822) [Hamilton et al.,

РИС. 4. Пигментные гранулы Arion rufus [Шепелева, 2007].
Сокращения: phc=фоторецепторная клетка; m – мик-
ровиллы фоторецепторной клетки; pc –  пигментная
клетка; pg – пигментная гранула.

FIG. 4. Pigment granules of Arion rufus [Shepeleva, 2007].
Abbreviation: phc – photoreceptor cell; m – microvilli of
photoreceptor cell; pc – pigmented cell; pg – pigment
granule.
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1983], обитающая в зарослях крапивы на полях
наземная легочная улитка Arianta arbustorum
(Linnaeus, 1758) [Шепелева, 2006б] и встречаю-
щаяся на лесных опушках наземная легочная
улитка Helix pomatia (Linnaeus, 1758) [Schwalbach
et al., 1963]. Вероятно, моллюски, предпочитаю-
щие затемненные места обитания, склонны иметь
меньшее количество экранирующего пигмента в
сетчатке по сравнению с моллюсками, которые
живут в более освещенных местах обитания.

Как известно, экранирующий пигмент может
влиять на рассеяние света в сетчатке, которое
снижает разрешающую способность глаз. Брю-
хоногие моллюски могут иметь один из двух
экранирующих механизмов, направленных на
повышение разрешающей способности. Первый
механизм – светозависимая миграция пигмент-
ных гранул из тел фоторецепторных клеток в
апикальные отростки, несущие микровиллы
[Land, 1981; Warrant, McIntyre, 1993; Bobkova et
al., 2004], – уменьшает распространение света
между микровиллами соседних клеток. Второй
механизм – изоляция микровилл фоторецептор-
ных клеток телами окружающих их пигментных
клеток [Blumer, 1996], – предотвращает такое
распространение. У исследованных видов мол-
люсков фоторецепторные клетки не имеют апи-
кальных отростков и изолированы друг от друга
пигментными клетками только на уровне своих
клеточных тел. Таким образом, у A. rufus, M.
incarnata, C. laminata, C. hortensis и H. lapicida
нет ни одного из двух возможных экранирую-
щих механизмов, и рассеяние света в сетчатке
снижает разрешающую способность их глаз.

Заключение

Результаты исследования показывают, что у
наземных брюхоногих легочных моллюсков A.
rufus, M. incarnata, C. laminata, C. hortensis и H.
lapicida, которые имеют разные световые пред-
почтения, пигментные гранулы сетчаток камер-
ных глаз могут различаться по двум из пяти
рассмотренных морфологических свойств: цве-
ту и размеру. Ни одного явного различия между
пигментными гранулами моллюсков не обнару-
жено, тогда как явных сходств присутствует три
– по структуре, электронной плотности и форме.
Все изученные морфологические свойства пиг-
ментных гранул A. rufus, M. incarnata, C. lami-
nata, C. hortensis и H. lapicida являются типич-
ными для брюхоногих моллюсков. Световые ус-
ловия мест обитания моллюсков, по всей види-
мости, могут влиять на количество экранирую-
щего пигмента в сетчатках. В силу особенностей
строения последних у A. rufus, M. incarnata, C.
laminata, C. hortensis и H. lapicida экранирую-

щий пигмент не оказывает влияния на разрешаю-
щую способность глаз.
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РЕЗЮМЕ. Изучены морфологические свойства гра-
нул экранирующего пигмента сетчаток камерных
глаз брюхоногих моллюсков с разными световыми
предпочтениями. Показано, что пигментные грану-
лы моллюсков могут различаться по цвету и разме-
ру, но не различаются по структуре, электронной
плотности и форме. Световые условия мест обита-
ния моллюсков, по всей видимости, могут влиять на
количество экранирующего пигмента, который, в
свою очередь, не оказывает влияния на разрешаю-
щую способность глаз.


