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В статье изложены результаты космического эксперимента (КЭ) “Регенерация-1” на брюхоногой
наземной легочной улитке Helix lucorum. Улитки в количестве 101 особи были разделены на три экс-
периментальные группы: на полетную группу (ПГ) и на две контрольные группы – группу синхрон-
ного сопровождения (СГ) и виварийную группу (ВГ). За 10–11 ч перед началом КЭ у всех улиток ам-
путировали глазные щупальца. Улиток ПГ в специальном светонепроницаемом контейнере на пи-
лотируемом космическом корабле (ПКК) “Союз ТМА-19” доставляли на Международную
космическую станцию (МКС). Продолжительность экспозиции в орбитальном полете (ОП) соста-
вила 185 сут и 22 ч. Улитки СГ находились в аналогичном “полетному” контейнере при температуре,
близкой к бортовой. Улитки ВГ содержались в просторных террариумах при нормальном световом
режиме и температуре 20–22°С и имели свободный доступ к пище и воде. Состояние зрения натив-
ных и регенерировавших глаз оценивали по морфологическим параметрам, суммарной электриче-
ской активности сетчатки и спайковой активности зрительного нерва в ответ на одиночные и пар-
ные световые стимулы разной яркости и длительности. После завершения КЭ регенерация глазных
щупалец с функционирующими глазами наблюдалась у 78% улиток ПГ, 69% улиток СГ и 96% ули-
ток ВГ. Регенераты как полетных, так и контрольных улиток по морфологическим и электрофизио-
логическим показателям были схожи между собой и заметно уступали таковым нативных глазных
щупалец в течение 4-летнего периода после завершения эксперимента. Световая депривация не
влияла на характер регенерации. В регенерировавшем зрительном нерве отсутствовала “off”-реак-
ция на выключение светового стимула.
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ВВЕДЕНИЕ
Из всех абиотических факторов только грави-

тация, характеризующаяся величиной ускорения
свободного падения g = 9.8 м/с2, оставалась неиз-
менным фоном развития жизни на Земле. Такой
уровень гравитации называют 1 g. Гравитация на-
ложила отпечаток на структурно-функциональ-
ную организацию большинства земных существ.
Выяснение значимости силы тяжести в различ-
ных жизненных процессах – парадигма космиче-
ской биологии. Сохранится ли способность к
восстановлению поврежденных или утраченных
частей тела в такой необычной и незнакомой сре-
де, какой является невесомость? Эта проблема
имеет и практическое значение. Длительность
пребывания человека в космосе увеличивается,
объем работ, сложность операторских задач по-
стоянно растет – все это повышает вероятность

несчастного случая и получения различного рода
травм, требующих хирургического вмешатель-
ства. По этой причине сведения по регенерации в
космическом полете, полученные в модельных
опытах на животных, окажутся полезными в си-
стеме мер по медицинскому обеспечению пило-
тируемых космических полетов. Животные пер-
выми стали “осваивать” космос. Они были и
остаются источником получения опережающей
информации о возможных рисках для космонавта.

Улитка – один из первых биологических объ-
ектов, на котором опытным путем были исследо-
ваны регенерационные способности животного
организма. Итальянский натуралист Ладзаро
Спалланцани отрезал садовой улитке Helix aspersa
(близкородственный вид улиток Helix lucorum и
Helix pomatia) переднюю часть головы вместе с пе-
редними и задними (глазными) щупальцами.
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Спустя некоторое время после операции удален-
ная часть головы вместе со всеми щупальцами
полностью восстанавливалась (работа была опуб-
ликована в 1768 г., цитируется по Mattson, 1976).
В дальнейшем этот эксперимент известного нату-
ралиста, показав легкость манипуляции, нагляд-
ность результатов и доступность объекта, при-
влек внимание многих исследователей. Регенера-
цию глазных щупалец стали изучать на наземных,
пресноводных и морских моллюсках. Значитель-
ное внимание было уделено выяснению зависи-
мости регенерации от различных биотических и
абиотических факторов (Сидельников, 1991;
1997, 2000; Gilary, 1983; Тартаковская, 2003).

Глаз улитки имеет камерное строение. Сетчат-
ка неинвертированная, однослойная и состоит из
первичночувствующих рабдомерных (микровил-
лярных) фоторецепторов и опорных (пигмент-
ных) клеток. Большая часть фоторецепторов со-
держит микровиллы длиной 9–11 мкм, меньшая–
микровиллы длиной 4–6 мкм. Отходящие от фо-
торецепторов аксоны образуют зрительный нерв,
соединяющий глаз с церебральными ганглиями.
Опорные клетки сетчатки содержат только один
фотопигмент – родопсин, из-за чего улитки ли-
шены цветового зрения (Догель, 1981; Зайцева,
1992; Черноризов и др., 1992). Простота структур-
ной организации органа зрения улитки подвигла
сотрудников кафедры психофизиологии МГУ ис-
пользовать глаз этого животного (Helix lucorum,
Helix pomatia) в качестве модели для изучения ме-
ханизмов кодирования яркости света. В диапазо-
не малых значений яркости пиковые значения
электроретинограммы (ЭРГ) коррелировали с яр-
костью светового стимула. При бóльших значе-
ниях яркости света рост амплитуды реакции за-
медлялся, в дальнейшем достигая “плато насы-
щения”. На включение света активировались
фоторецепторы с длинными микровиллярными
образованиями, на выключение – фоторецепто-
ры с укороченными микровиллами. На основа-
нии полученных результатов был сделан вывод о
том, что в глазу улитки интенсивность света ко-
дируется соотношением активности “яркостной”
и “темновой” фоторецепторных систем. Другими
словами, сетчатка улитки функционирует как
“двойная ретина” с яркостной и темновой систе-
мами фоторецепторов, и настроена только на
восприятие яркости света и его градации (Cher-
norizov et al., 1994; Шехтер, Греченко, 2009; Шех-
тер и др., 2010). Чувствительность к свету высо-
кая. Порог реагирования для Helix pomatia состав-
ляет 6 ×10–11 Вт/см2. Для человеческого глаза в тех
же условиях требуется многоминутная темновая
адаптация для различения источника света как
слабо светящейся точки (von Berg, Schneider, 1967).

Цель настоящей работы – оценка воздействия
невесомости на структурно-функциональное вос-
становление органа зрения в опытах на наземных

легочных улитках Helix lucorum в полугодовом ор-
битальном полете (ОП) на МКС. В статье пред-
ставлены результаты космического эксперимента
(КЭ) “Исследование влияния различных факто-
ров космического полета на процессы регенера-
ции у биообъектов по морфологическим и элек-
трофизиологическим показателям” (шифр “Реге-
нерация-1”), проводимого по долгосрочной
программе научно-прикладных исследований и
экспериментов РКА и Роскосмоса на МКС.

ОПИСАНИЕ МЕТОДИКИ
Объект исследования. Наземная легочная дву-

полая улитка Helix lucorum var. taurica (Kryn., 1833) –
турецкая или горная улитка, подвид из рода Helix
(L.). Голова улитки снабжена двумя парами по-
движных щупалец-тентакулов. Передние корот-
кие губные щупальца используются для ощупы-
вания окружающей среды, задние – заметно
большей длины являются глазными щупальцами-
омматофорами. Масса взрослой улитки может
достигать 25 г, средняя продолжительность жиз-
ни 5–6 лет. В сухую жаркую погоду и во время
зимней спячки для предотвращения потери влаги
устье раковины закрывается защитной известко-
вой пленкой – эпифрагмой (Джавелидзе, 1972;
Догель, 1981). Орган зрения Helix lucorum – пара
глазных щупалец (рис. 1). Дистальный конец
каждого щупальца расширен, образуя так называ-
емый глазной пузырь. В его средней части распо-
ложен бокаловидный глаз камерного типа, состо-
ящий из роговицы, хрусталика, стекловидного
тела и сетчатки. Глаз заключен в глазную капсулу.
В норме правые и левые глазные щупальца, бока-
ловидные глаза и сферической формы или формы
эллипса хрусталики по своим размерам практиче-
ски идентичны друг другу. Длина глазного щу-
пальца взрослой улитки 20 мм, диаметр глазного
бокала 300–320 мкм. Глаза неподвижны. Их по-
движность достигается несущими структурами,
каковыми являются сами щупальца. Благодаря
последним глаза могут отклоняться по всем на-
правлениям одновременно и симметрично, либо
раздельно друг от друга и в разные стороны, и ме-
нять свое положение в щупальцах при помощи
специального механизма ретракции. Глазные щу-
пальца в отличие от тела улитки, защищенного
довольно прочным известковым панцирем – ра-
ковиной, являющейся ее экзоскелетом, – наибо-
лее выступающие и незащищенные образования.
В ответ на механическое воздействие они вместе
с глазными бокалами мускулом-ретрактором
вворачиваются в тело улитки.

Подготовка КЭ. Предварительно отобранные
улитки, прошедшие 1.5-месячный карантинный
срок, были разделены на полетную группу (ПГ) и
две контрольные группы – группу синхронного
сопровождения (СГ) и виварийную группу (ВГ).
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Для кормления улиток использовали морковь,
огурец, листья салата, обильно смоченные водой.
За восемь суток до начала КЭ прекращали корм-
ление улиток ПГ и СГ. За трое суток до начала
эксперимента улитки были доставлены на техни-
ческую позицию г. Байконур (Казахстан). Улиток
взвешивали на электронных весах “Accula3 V-1 mg”
и измеряли диаметр раковины штангенциркулем.
За 10–11 ч перед стартом космического корабля
улиток погружали на 2 мин в 1-процентный рас-
твор нембутала и различные части глазных щупа-
лец ампутировали специальными ножницами с
одной или обеих сторон (рис. 2).

Научная аппаратура. Научная аппаратура (НА)
состоит из светонепроницаемого контейнера
“Улитка” и автоматического регистратора темпе-
ратуры (АРТ). Контейнер снабжен фильтрацион-
ной системой для предотвращения попадания в
окружающую среду продуктов жизнедеятельно-
сти животных, а также летучих химических выде-
лений и неприятного запаха, возникающих при
возможной гибели отдельных особей (Горги-
ладзе и др., 2010). На МКС НА доставляли на пи-
лотируемом космическом корабле (ПКК) “Союз
ТМА-19М” № 719. Члены российского экипажа
переносили НА в служебный модуль (СМ) рос-
сийского сегмента (РС) и размещали на панели
№ 406, предварительно сняв крышку контейнера
для доступа воздуха (рис. 3). Улитки СГ находи-
лись в аналогичном “полетному” контейнере при
температуре, близкой к бортовой. Улитки ВГ со-
держались в просторном террариуме при нор-
мальном световом режиме и температуре 20−22°
и имели свободный доступ к корму и воде. Все
улитки были пронумерованы арабскими цифра-
ми, нанесенными на наружной поверхности ра-
ковины.

Методы исследования. Фотовидеосъемку ин-
тактных и регенерировавших глазных щупалец
осуществляли при помощи фотоадаптера и циф-

ровой видеокамеры (“Сolor digital camera Leven-
huk C510 NG”), установленной на окуляре сте-
реоскопического микроскопа “Микромед МС-2”
с функцией захвата и сохранения изображений.
Изображение в режиме реального времени отоб-
ражалось на экране ноутбука и одновременно
сохранялось в его памяти для последующей обра-
ботки. Регенераты, появившиеся на месте ампу-
тации, сравнивались с ампутированными, а так-
же с нативными глазными щупальцами у одной и
той же улитки. Для регистрации ЭРГ использова-
ли полуинтактный препарат улитки. Регистриру-
ющий электрод располагался в центральной ча-
сти роговицы. Световую стимуляцию глаз после
40-минутной темновой адаптации осуществляли
одиночными и парными световыми стимулами.
Яркость света регулировалась при помощи элек-
трического тока напряжением 5, 10, 15, 20, 30, 40,
50, 60 В, подаваемого на светодиод белого свече-
ния от электрического стимулятора MSE-3R
(“Nihon Kohden”) (Горгиладзе, 2008). Длитель-
ность светового стимула составила 0.01, 0.1, 0.3,
0.5, 1 и 2 с. Интервалы между парными световыми

Рис. 1. Орган зрения Helix lucorum крупным планом.
а – глазные щупальца, в рамке глазной пузырь при большом увеличении; б – извлеченные из тела улитки глазные щу-
пальца с глазами; в – извлеченные из глазных щупалец глазные бокалы и хрусталики. Взрослая половозрелая улитка:
масса 12 г, диаметр раковины 35 мм.

0.3 мм

а б в

Рис. 2. Уровни ампутации глазных щупалец.
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стимулами – 0.3, 5, 10 с, 0.5 мин, 1, 2, 3 и 4 мин.
Каждый цикл световой стимуляции, состоящий
из семи световых стимулов нарастающей яркости
при заданной длительности 0.5 с, и 5 световых
стимулов нарастающей длительности при задан-
ной яркости света на 40 В, завершался повторе-
нием первого светового стимула. Для регистра-
ции спайковой активности зрительного нерва
использовали два метода: вольфрамовый микро-
электрод диаметром 20−30 мкм вводили в нерв
непосредственно у выхода из глазного яблока;
глазное щупальце рассекали продольным разре-
зом, и основание глазного бокала в месте выхода
зрительного нерва обрабатывали в 0.6% проназы,
приготовленном на физиологическом растворе
для наземных гастропод. Спустя 30 мин, этот уча-
сток препарата отмывали физиологическим рас-
твором, под зрительный нерв подводили крючок
из платиновой проволочки диаметром 40 мкм и
заливали приготовленным на физиологическом
растворе агар-агаром. В ряде случаев из глазных

бокалов извлекали хрусталики. Нативные и реге-
нерировавшие глазные щупальца фиксировали в
жидкости Буэна и после дегидратации заключали
в парафин. Серийные срезы глазных бокалов тол-
щиной 5–7 мкм окрашивали по методу Карачи и
железным гематоксилином по Гейденгайну. Ис-
следования проводили при комнатной темпера-
туре 19–22°С, начиная с 3–5 сут после заверше-
ния КЭ, и продолжались с определенной перио-
дичностью в течение четырех лет.

Условия орбитального полета (ОП). Уровень
гравитации на МКС составил 10–4–10–5 g, пара-
метры орбиты (апогей/перигей, км) – 390/375.
Температура в зоне расположения НА регистри-
ровалась АРТ каждые 3 ч в автоматическом режи-
ме. Кроме того, через каждые двое суток показа-
тели температуры с табло АРТ передавались в
Центр управления полетом. В течение ОП пара-
метры микроклимата в зоне расположения НА
состояли из: температуры воздушной среды 19–
21°С, относительной влажности 42–45%, парци-

Рис. 3. Этапы подготовки КЭ.
а – контейнер “Улитка” с улитками; б – контейнер “Улитка” закрывается герметически крышкой; в − контейнер
“Улитка” в транспортировочном чехле; г – контейнер “Улитка” со снятой крышкой и АРТ (обозначен стрелкой) на
панели № 406 в СМ РС МКС.

а б

в г
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ального давления кислорода 166–168 мм рт.ст.,
углекислого газа 1.0–1.8 мм рт.ст., атмосферного
давления 735–740 мм рт.ст. За сутки перед завер-
шением экспедиции космонавты закрывали кон-
тейнер крышкой, размещали в транспортировоч-
ный чехол и вместе с АРТ переносили в спускае-
мый аппарат ПКК “Союз ТМА-19М” № 719.
Длительность ОП составила 185 сут и 22 ч (сеанс в
экспедиции 46/47 на МКС с 15 декабря 2015 г. по
18 июня 2016 г.).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
ПГ (16 улиток)

Масса улиток перед полетом составила 5.2 ±
± 0.9 г при диаметре раковины ~25.6 мм. У трех
улиток было ампутировано правое глазное щу-
пальце, у 11 левое глазное щупальце, у двух оба
глазных щупальца. При вскрытии контейнера по-
сле полета у всех улиток устье раковины было за-
тянуто эпифрагмой. Под ней на разной глубине
имелась вторая и, в ряде случаев, третья эпифраг-
ма. На вторые сутки после завершения КЭ опре-
деляли массу улиток и измеряли диаметр ракови-
ны. Средняя потеря массы составила 31%. Диа-
метр раковины оставался без изменений. Улиток
размещали в просторный террариум, на дне кото-
рого был уложен смоченный водой лигнин. Спу-
стя 2 ч улитки проснулись и начали медленно
ползти. Улиток на 2 мин погружали в воду, после
чего они стали более активными и стали поедать
корм (листья салата, протертая морковь). На пя-
тые сутки масса улиток приблизилась к предпо-
летным показателям и через полгода превысила
предполетные показатели на 27%. У них кроме
роста массы отмечалось увеличение размеров ра-
ковины (рис. 4). Из 18 ампутированных глазных
щупалец 14 щупалец регенерировали с глазными
бокалами (78%) (табл. 1). В глазном пузыре одно-
го регенерировавшего щупальца находились два
глазных бокала. В двух регенератах отсутствовали
глазные бокалы. Еще у двух улиток регенерат
полностью отсутствовал. Часть глазного щупаль-
ца, оставшаяся после ампутации, представляла
собой ампутационную культю конической фор-
мы, вершина которой была затянута соедини-

тельной тканью, и она оставалась в таком виде
практически без изменений по прошествии четы-
рех лет после завершения КЭ (рис. 5, 6, 7, 8). Две
улитки, подвергнутые перед полетом ампутации
обоих глазных щупалец, демонстрировали реге-
нераты с обеих сторон с глазными пузырями и
глазными бокалами. У одной улитки глаз в пра-
вом регенерате был заметно крупнее в сравнении
с глазом левого регенерата (рис. 9, 10). Все регене-
рировавшие глазные щупальца были короче,
тоньше и с глазными пузырями в большинстве
случаев меньшего размера. Некоторые регенера-
ты выглядели как оголенные. У них отсутствовала
присущая интактному щупальцу кожа с характер-
ным окрасом и сквозь полупрозрачный покров
просматривался мускул-ретрактор. Размеры глаз-
ных бокалов и их хрусталиков в регенерировав-
ших щупальцах на 40–60% уступали таковым, из-
влеченным из ампутированных перед полетом
глазных щупалец, а также из нативных глазных
щупалец у той же улитки. По прошествии четырех
лет после завершения КЭ не отмечалось полного
восстановления изначальных размеров регенери-
ровавших глазных щупалец и глазных бокалов,
разве что щупальца могли несколько прибавиться
в длину и кожный покров регенерата приобрести
более темный окрас. Функция ретракции была
восстановлена: на механическое воздействие ре-
генерировавшее глазное щупальце вворачивалось
в тело улитки.

Рис. 4. Рост раковины в послеполетном периоде. Гра-
ница роста отмечена прерывистой линией. Спустя
полгода после завершения КЭ.

Таблица 1. Регенерация глазных щупалец улиток полетной группы

Особенности регенерации глазных щупалец улиток ПГ
Число щупалец

Справа Слева Справа и слева Всего

Было ампутировано 3 11 4 18
Регенерировали с глазным пузырем и глазным бокалом 3 6 4 13
Регенерировали с двумя глазными бокалами в одном 
глазном пузыре

– 1 – 1

Регенерировали с глазным пузырем без глазного бокала – 2 – 2
Регенерат отсутствовал – 2 – 2
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Рис. 5. Ампутированы глазные щупальца с правой стороны.
Регенераты спустя: а − полгода и б – 4 года после завершения КЭ; в – глазные пузыри с глазными бокалами нативного
глаза (справа) и регенерата (слева) на пятые сутки (1) и спустя 4 года и 2 мес (2) при большом увеличении. Стрелками
здесь и на остальных рисунках отмечены границы ампутации глазных щупалец.

а б в
1

2

Рис. 6. Ампутировано глазное щупальце с правой стороны. Регенерат: а – 4-е сутки после завершения КЭ; б − извле-
ченные из тела улитки нативное и регенерировавшее глазные щупальца; в – извлеченные из щупалец глазные бокалы
и хрусталики.

0.25 мм

а б в

Рис. 7. Ампутированы глазные щупальца с левой стороны.
Регенераты спустя: а – 0.5 мес; б –3 мес; в – полгода; г, д, е – 4 года. На б стрелкой обозначен просвечивающий сквозь
кожный покров регенерата мускул-ретрактор; на д – глазной пузырь регенерата без глазного яблока; на е – отсутствие
регенерата.

а б в

г д е
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Рис. 8. Ампутировано глазное щупальце с левой стороны.
В глазном пузыре регенерата два глазных бокала. После завершения КЭ спустя: а – полмесяца; б – излеченные из тела
улитки глазные щупальца, 3 года и 8 мес; в – извлеченные из глазных щупалец глазные бокалы и хрусталики.

0.3 мм

а б в

Рис. 9. Ампутированы оба глазных щупальца у основания.
После завершения КЭ спустя: а – 5-е сутки; б – 3 года и 1 мес. Глазной бокал в правом регенерате крупнее глазного
бокала левого регенерата.

а б

Рис. 10. а – глазные щупальца перед ампутацией и б – глазные бокалы и хрусталики, извлеченные из этих щупалец.
После завершения КЭ: в – регенерировавшие глазные щупальца спустя 2 года и 6 мес; г – глазные бокалы и хрустали-
ки регенератов.

0.25 мм

а б

в г

0.25 мм
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СГ (22 улитки)

Масса улиток синхронного сопровождения
перед полетом составила 5.2 ± 1.2 г при диамет-
ре раковины ~25.6 мм. У семи улиток было ам-
путировано правое глазное щупальце, у 11 – левое
глазное щупальце, у четырех – оба глазных щу-
пальца. Контейнер вскрывали на третьи сутки по-
сле завершения КЭ. Устье раковины улиток было
затянуто 1–3 эпифрагмами. Масса составила 3.8 ±
± 0.9 г (уменьшение в сравнении с исходной на
27%). Они были помещены в просторный терра-
риум, где имели свободный доступ к обильно
увлажненному корму. Спустя полгода после за-
вершения эксперимента масса улиток составила
6.4 ± 1.1 г (увеличение в сравнении с исходной на
23%). У улиток отмечался рост диаметра ракови-

ны. Из 26 ампутированных глазных щупалец 18 щу-
палец регенерировали с глазными бокалами
(69%) (табл. 2). У одной улитки в глазном пузыре
регенерата на левой стороне имелись два глазных
бокала. У трех улиток в глазном пузыре регенера-
та глазной бокал отсутствовал. У четырех улиток
вместо регенерата имелась культя (рис. 11). Две
улитки из четырех, перед началом эксперимента
подвергнутых ампутации обоих глазных щупа-
лец, демонстрировали регенераты с глазными бо-
калами. У одной из них глазной бокал в правом
регенерате был заметно крупнее в сравнении с та-
ковым на левой стороне. У оставшихся двух ули-
ток левое глазное щупальце регенерировало с
глазным бокалом. У одной из них на правой сто-
роне в глазном пузыре регенерата глазной бокал

Таблица 2. Регенерация глазных щупалец улиток синхронного сопровождения

Особенности регенерации глазных щупалец улиток СГ
Число щупалец

Справа Слева Справа и слева Всего

Было ампутировано 7 11 8 26
Регенерировали с глазным пузырем и глазным бокалом 5 6 6 17
Регенерировали с двумя глазными бокалами в одном 
глазном пузыре

– 1 – 1

Регенерировали с глазным пузырем без глазного бокала 1 1 1 3
Регенерат отсутствовал 1 2 2 5

Рис. 11. Ампутированы глазные щупальца с правой стороны.
После завершения КЭ спустя: а – 10 сут; б – 15 сут, стрелкой отмечена раневая поверхность на месте ампутированного
у основания глазного щупальца; в – извлеченные глазные щупальца, вместо регенерата небольшой тканевой вырост;
г – 2.5 года, регенерат отсутствует, культя.

а б в г

Рис. 12. Ампутированы оба глазных щупальца.
После завершения КЭ спустя: а – 5 сут, с левой стороны вместо регенерата культя; б – спустя 2 мес; в – спустя полгода,
глазной бокал в правом регенерате крупнее глазного бокала левого регенерата; г – спустя год и 4 мес, в глазном пузыре
регенерата с правой стороны отсутствует глазной бокал.

а б в г
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Таблица 3. Регенерация глазных щупалец улиток виварийной контрольной группы

Особенности регенерации глазных щупалец улиток ВГ
Число щупалец

Справа Слева Справа и слева Всего

Было ампутировано 23 29 22 74
Регенерировали с глазным пузырем и глазным бокалом 23 28 19 70
Регенерировали с двумя глазными бокалами в одном 
глазном пузыре

– – 1 1

Регенерировали с глазным пузырем без глазного бокала − 1 1 2
Регенерат отсутствовал – – 1 1

отсутствовал, у другой раневая поверхность ампу-
тированного щупальца на левой стороне зажила
без появления регенерата (рис. 12).

ВГ (63 улитки)

Масса улиток этой контрольной группы соста-
вила 6.0 ± 1.3 г при диаметре раковины ~ 27.6 мм.
Перед началом эксперимента 23 улиткам было
ампутировано правое глазное щупальце, 29 улит-
кам левое глазное щупальце, 11 улиткам оба глаз-
ных щупальца. Спустя полгода после завершения
КЭ масса улиток составила 8.6 ± 1.2 г (увеличение
в сравнении с исходной на 30%). Все улитки нахо-
дились в активном состоянии. Из 74 ампутиро-
ванных глазных щупалец 71 щупальце регенери-

ровало с глазными бокалами (96%) (табл. 3). У од-
ной улитки из 52, подвергнутых односторонней
ампутации глазного щупальца, в глазном пузыре
регенерата на правой стороне глазной бокал от-
сутствовал. У восьми улиток из 11 с двусторонней
ампутацией глазных щупалец регенераты с обеих
сторон имели глазные бокалы. В двух случаях
глазной бокал в регенерате на правой стороне был
крупнее в сравнении с таковым на левой стороне.
У одной улитки в глазном пузыре регенерата на
левой стороне находились два глазных бокала. У
другой ампутированная часть левого щупальца
регенерировала с глазным пузырем без глазного
бокала. У третьей на левой стороне вместо регене-
рата имелась ампутационная культя. В течение
всего периода наблюдения регенерировавшие

Рис. 13. Ампутированы глазные щупальца с левой стороны.
После завершения КЭ спустя: а – 5 мес; б – полгода; в – 4 года; г – глазные пузыри регенерировавшего и нативного
глазных щупалец с глазными бокалами спустя полгода 1 и 4 года 2 при большом увеличении.

а б в г
1

2

Рис. 14. Ампутированы оба глазных щупальца.
После завершения КЭ спустя: а – 7 сут, правый глазной бокал в правом регенерате крупнее глазного бокала левого
регенерата; б – 2 года, два глазных бокала в глазном пузыре регенерата с левой стороны; в – 3.5 года, отсутствие глаз-
ного бокала в регенерате с левой стороны; г – 3.5 года, отсутствие регенерата с правой стороны.

a б в г
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глазные бокалы оставались практически без из-
менений. Кроме того, отсутствовало восстанов-
ление изначального размера и кожного покрова
новообразованных щупалец (рис. 13, 14).

ЭРГ нативных глаз
На световой стимул от корнеальной поверхно-

сти темноадаптированного глаза регистрирова-
лась ЭРГ в виде отрицательного потенциала пи-
ковой амплитудой до 7.1 мВ (табл. 4). Передний
фронт ЭРГ состоял из двух компонентов: быстро-
го и медленного. Быстрый компонент составлял
не менее 2/3 переднего фронта. Довольно часто
после быстрого компонента появлялась неболь-

шая инцизура (выемка) с последующим кратко-
временным небольшим подъемом-реполяриза-
цией. Помимо инцизуры переход быстрого в мед-
ленный компонент происходил через небольшое
плато и перегибы, либо этот участок ЭРГ был
сглажен, и быстрый компонент плавно переходил
в медленный. Передний фронт мог состоять це-
ликом из быстрого компонента. В этом случае
медленный компонент развивался на заднем
фронте ЭРГ (рис. 15). Такое разнообразие ЭРГ
можно было увидеть в процессе тестирования
глаза светом нарастающей яркости и длительно-
сти. Конфигурация и амплитудные характери-
стики ЭРГ на одни и те же световые стимулы при

Рис. 15. Конфигурация ЭРГ нативных глаз Helix lucorum.
Стрелками отмечены инцизура (1), плато (2) и перегибы (3, 4) между быстрым и медленным компонентами ЭРГ; плав-
ный переход быстрого компонента ЭРГ в медленный (5); медленный компонент на заднем фронте ЭРГ (6). Яркость
света на 40 В, длительность 0.5 с.

1 2 3 4 5 6

2 мВ

Таблица 4. Характеристики ЭРГ улиток ПГ, СГ и ВГ на световые стимулы

Примечание: 1 – регенерат; 2 – нативный глаз. На светодиод подается напряжение 40 В, длительность светового стимула
0.5 с.

Показатели ЭРГ
ПГ СГ ВГ

1 2 1 2 1 2

Амплитуда, мВ 0.3−2.2 1.4–6.7 0.3−1.9 1.3−6.8 0.3−2.2 1.2−7.0

Латентность, мс 105−200 80−135 108−205 80−139 103−198 82−140

Рис. 16. ЭРГ нативных глаз на световые стимулы нарастающей яркости.
1 и 3 – правый глаз; 2 и 4 – левый глаз. Заданная длительность света 0.5 с. Здесь и на остальных рисунках цифровые
значения над ЭРГ – подаваемое на светодиоды напряжение электрического тока в Вольтах, длительность света в се-
кундах, отклонение вниз соответствует негативности.

1

2

3

4

5 В 10 В 15 В 20 В 30 В

40 В 50 В 60 В

5 В 1 
м

В
1 

м
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1 с
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одновременной регистрации с обоих глаз, как
правило, были близки между собой. С увеличени-
ем яркости и длительности света крутизна быст-
рого компонента ЭРГ нарастала. В первом случае
уменьшалась латентность ее появления с 0.35 до
0.1 с. Латентность медленного компонента коле-
балась в пределах 0.2–0.4 с. Увеличение длитель-
ности света при заданной яркости не отражалось
сколько-нибудь заметно на латентность ЭРГ. На

выключение света ЭРГ, как правило, не реагиро-
вала, и потенциал медленно снижался до исход-
ного состояния. На самый слабый световой сти-
мул, используемый в настоящей работе, этот про-
цесс занимал около 4 с. Увеличение яркости и
длительности света растягивал это время до 13–
15 с. На световые стимулы нарастающей яркости
наибольший прирост амплитуды ЭРГ отмечался в
диапазоне 5–20 В, после чего рост амплитуды
ЭРГ заметно снижался и при яркости света на
40–50 В наступало плато насыщения (рис. 16, 17).
Такая же нелинейность ЭРГ-реакции проявля-
лась на нарастающую длительность света. Наи-
больший прирост амплитуды ЭРГ отмечался в
диапазоне 0.01–0.3 с, и плато насыщения насту-
пало при длительности света 1 с (рис. 18). После
завершения каждого цикла световой стимуляции
нарастающей яркости и длительности повторе-
ние первого светового стимула вызывало практи-
чески идентичную с исходной ЭРГ-реакцию. На
парные световые стимулы реакция на второй сти-
мул, отстающий от первого на 0.3 с, оставалась
без ответа. Первая более или менее заметная ре-
акция на второй стимул появлялась при интерва-
ле 5 с. С увеличением интервалов амплитуда ЭРГ
на второй световой стимул увеличивалась, и при
3–4-минутном интервале достигала величины
ЭРГ на первый световой стимул (рис. 19). Реги-

Рис. 17. Пиковая амплитуда и плато насыщения ЭРГ
на световые стимулы нарастающей яркости.
1 – нативные глаза; 2 – регенерировавшие глаза ПГ;
3 − регенерировавшие глаза СГ; 4 − регенерировав-
шие глаза ВГ. Средние значения от пяти улиток для
каждой экспериментальной группы. По оси абсцисс –
яркость световых стимулов, заданные напряжением
электрического тока в Вольтах; по оси ординат – пи-
ковая амплитуда ЭРГ.
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Рис. 18. ЭРГ нативных глаз на световые стимулы на-
растающей длительности.
1 и 3 – правый глаз; 2 и 4 – левый глаз. Заданная яр-
кость света на 40 В.
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Рис. 19. ЭРГ нативных глаз на парные световые стимулы.
1, 3, 5 – правый глаз; 2, 4, 6 – левый глаз. Значения
времени здесь и на остальных рисунках – интервалы
между парными световыми стимулами. Заданная яр-
кость света на 40 В, длительность 0.5 с.
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страция ЭРГ нативных глаз не выявила сколько-
нибудь заметной разницы на световую стимуля-
цию между улитками всех экспериментальных
групп, вне зависимости от условий их содержа-
ния (рис. 20).

ЭРГ регенерировавших глаз
В регенерировавших глазах конфигурация

ЭРГ в целом соответствовала таковой, описанной

для ЭРГ нативных глаз. Она состояла из быстрого
и медленного компонентов, с инцизурой и пере-
гибами между ними. Отличие от ЭРГ нативных
глаз проявлялось в ее амплитудно-временных па-
раметрах. Она имела несколько большую латент-
ность и меньшую (в 2–4 раза) пиковую амплитуду
(табл. 4). Динамика ее возрастания на световые
стимулы нарастающей яркости и длительности
характеризовалась небольшим приростом. Плато

Рис. 20. ЭРГ нативных глаз улиток ПГ (1), СГ (2) и ВГ (3) на световые стимулы нарастающей длительности. Заданная
яркость света на 40 В. 187-е сутки после завершения КЭ.
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Рис. 21. ЭРГ регенерировавшего (1) и нативного (2) глаз улитки ВГ на световые стимулы нарастающей яркости (а)
и длительности (б). 190-е сутки после завершения КЭ.
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насыщения наступало при яркости света на 20–
30 В и длительности света 0.3 с (рис. 17, 21).

На парные световые стимулы ЭРГ на второй
стимул, аналогичный с реакцией на первый сти-
мул, отмечалась при интервале 2 мин (рис. 22).
Вышеописанная картина наблюдалась в регене-
ратах как полетных улиток, так и улиток наземно-
го контроля. У одной улитки ПГ с ампутирован-
ными перед полетом глазными щупальцами на
обе стороны, регенерировавшие глаза по-разно-
му реагировали на одни и те же световые стимулы
(рис. 23). Два глаза, появившиеся в регенериро-
вавшем глазном пузыре улитки ПГ, реагировали
ЭРГ-реакцией на световую стимуляцию значи-
тельно меньшей амплитудой в сравнении с ЭРГ
нативного глаза той же улитки. Кроме того, ам-

Рис. 22. ЭРГ регенерировавшего (1, 3, 5) и нативного
(2, 4, 6) глаз улитки ВГ на парные световые стимулы.
Заданная яркость света на 40 В, длительность 0.5 с.
190-е сутки после завершения КЭ.
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Рис. 23. ЭРГ регенерировавших глаз улитки ВГ на
световые стимулы нарастающей яркости (а) и дли-
тельности (б).
а – 1, 3 – правый глаз; 2, 4 – левый глаз. Заданная
длительность света 0.5 с; б – 1 – правый глаз; 2 – ле-
вый глаз. Заданная яркость света на 40 В. Стрелками
отмечены небольшие колебания потенциала. 188-е сут-
ки после завершения КЭ.
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Рис. 24. ЭРГ нативного глаза (1) и двух регенериро-
вавших глаз улитки ПГ из одного глазного пузыря
регенерата (2, 3) на нарастающие по длительности
световые стимулы. На 2 – стрелками отмечены по-
ложительные потенциалы. 97-е сутки после завер-
шения КЭ.

0.01 с 0.01 с0.1 с 0.3 с 0.5 с

1 
м

В
1 

м
В

1 
м

В

1 с

1 с

1 с

1

2

3

Рис. 25. ЭРГ регенерировавших глаз на правой и ле-
вой стороне улитки ПГ на парные световые стимулы.
1, 3, 5 – правый глаз; 2, 4, 6 – левый глаз. Цифровые
значения – интервалы между парными световыми
стимулами. Яркость света на 40 В, длительность 0.5 с.
Стрелками отмечены небольшие колебания потенци-
ала. 97-е сутки после завершения КЭ.
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плитуда и конфигурация ЭРГ этих “близнецов”
заметно отличались друг от друга (рис. 24). У двух
улиток ПГ на фон медленного затухания ЭРГ на-
кладывались небольшие колебания потенциала,
как правило, отсутствующие в ЭРГ нативных глаз
(рис. 25).

Спайковая активность зрительного нерва

В зрительном нерве нативного глаза включе-
ние света вызывал высокочастотный “on”-ответ
спайковой активности, его отключение – отно-
сительно более слабый “off”-ответ. В зрительном
нерве регенерировавшего глаза на включение
света регистрировался “on”-ответ, уступающий

таковому нативного нерва. На отключение света
“off”-ответ отсутствовал (рис. 26).

Структура глазного бокала

В регенерировавших глазах представлены все
элементы, присущие этим образованиям. На пре-
паратах различимы капсула, окружающая глаз-
ной бокал, роговица, сетчатка, стекловидное тело
и хрусталик. Все регенераты имели значительно
меньшие размеры по сравнению с нативными
структурами (рис. 27).

ОБСУЖДЕНИЕ
В ходе КЭ выявлены несколько сценариев вос-

становления удаленного органа зрения – глазно-
го щупальца улитки Helix lucorum: регенерация с
функционирующим глазом; избыточность реге-
нерации в виде появления двух глаз в регенерате;
регенерация глазного щупальца без глаза; полное
отсутствие регенерации. Регенерация ампутиро-
ванных глазных щупалец в невесомости, в реаль-
ных условиях полугодового ОП, завершалась вос-
становлением органа зрения у 78% полетных ули-
ток и 69% улиток синхронного сопровождения.
Они отращивали новые структуры взамен утра-
ченных, “рассчитывая” исключительно на свои
внутренние ресурсы. Причинами отставания ре-
генерации глазных щупалец этих улиток в срав-
нении со свободно живущими и кормящимися
улитками (96%) могли быть исчерпание внутрен-
них ресурсов и невозможность их восполнения
из-за отсутствия корма. Ни в одном случае реге-
нераты не стали копией удаленному органу. Они
были короче и тоньше в сравнении с ампутиро-
ванными и нативными глазными щупальцами. У
большинства регенератов отсутствовал прису-
щий нативным глазным щупальцам пигментиро-
ванный кожный покров. Глазные пузыри, и осо-
бенно, глазные бокалы и их хрусталики, как пра-
вило, были заметно меньшего размера, тоньше
был зрительный нерв. У трех улиток (по одной из
каждой экспериментальной группы) глазное щу-
пальце регенерировало с двумя глазными бокала-
ми в глазном пузыре. Подобная аномалия доволь-
но характерна для регенерировавших глазных
щупалец наземной легочной улитки Achatina fuli-
ca (Сидельников, 1991; Тартаковская, 2003). Глаз-
ные щупальца регенерировали при полной свето-
вой депривации, максимальном ограничении
двигательной активности, отсутствии пищи и в
состоянии спячки. Близкие результаты в лабора-
торных условиях были получены на морском
моллюске Strombus luhuanus (Gillary, 1983) и Acha-
tina fulica (Тартаковская, 2003). В регенерировав-
ших глазах зрительная функция была сохранена в
рабочем состоянии, но с определенными изъяна-
ми. На световые стимулы ЭРГ имела несколько

Рис. 26. Спайковая активность на световые стимулы в
зрительном нерве нативного и регенерировавшего
глаз после завершения КЭ:
а − улитка ВГ, 9-е сутки; б – улитка ПГ, 11-е сутки.
1 – нативный зрительный нерв; 2 – регенерат. Яр-
кость света на 40 В, длительность 1 с.
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Рис. 27. Сагиттальный срез нативных (1, 3) и регене-
рировавших (2, 4) глаз улиток ПГ (а) и ВГ (б). Стрел-
ками отмечены последовательно сверху-вниз пиг-
ментный слой сетчатки, стекловидное тело и хруста-
лик. Спустя три года после завершения КЭ.
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большую латентность и небольшую пиковую ам-
плитуду в сравнении с реакцией нативных глаз, и
плато насыщения было сдвинуто в сторону мень-
ших значений светового воздействия. Спайковая
активность на свет в регенерировавшем зритель-
ном нерве была слабее реакции нативного зри-
тельного нерва. Кроме того, в регенерировавшем
зрительном нерве отсутствовал “off”-ответ на от-
ключение света. Таким образом, регенерировав-
ший глаз из “двойной ретины” превратился в
“одинарную ретину” и в результате отсутствия
темновых фоторецепторов утратил “векторность
кодирования яркости”, что вместе со сдвигом
плато насыщения влево не могло не отразиться на
восприятии света в сторону его ухудшения. Ис-
чезновение “оff”-ответа в регенерировавших гла-
зах после ампутации глазных щупалец было пока-
зано на Strombus luhuanus (Gillary, 1972, 1983).
Слабая реакция регенерировавших глаз на свет
очевидно связано с меньшим в сравнении с на-
тивными глазами числом фотоэлементов в сет-
чатке регенерата (Flores, de Iraldi, 1973; Chase, Ka-
mil, 1983; Тартаковская, 2003).

Невесомость повышает результативность вос-
становительного морфогенеза глазных щупалец.
Она оказала стимулирующее влияние на регене-
рацию органа зрения у большего числа улиток в
сравнении с улитками синхронного сопровожде-
ния при 1 g. Этот феномен впервые был обнару-
жен в 163-суточном ОП на МКС, в ходе которого
ампутированные глазные щупальца регенериро-
вали вместе с глазами у 69% улиток против 48%
улиток синхронного сопровождения (Горгиладзе,
2011). С этими данными, полученными нами на
беспозвоночном животном, созвучны исследова-
ния лаборатории проблем регенерации Институ-
та биологии РАН им. Кольцова на низших позво-
ночных – хвостатых амфибиях Pleurodeles waltl
(тритон иглистый) и Triturus vulgaris (тритон
обыкновенный). У этих животных, подвергнутых
ампутации конечности и хвоста, а также удале-
нию сетчатки и хрусталика глаза и экспонирован-
ных в ОП на автоматических беспилотных косми-
ческих аппаратах “Космос”, “Фотон” и “Бион”
длительностью от 7 до 30 сут, был прослежен ход
восстановления тканей. Согласно полученным
результатам, невесомость “ускоряла” дедиффе-
ренцировку клеток – источников регенерации, а
также их пролиферацию и последующую диффе-
ренцировку регенерирующих структур (сетчатки,
хрусталика и конечности), приводящую к образо-
ванию более развитых регенератов, чем в контро-
ле при 1g”. Симуляция микрогравитации клино-
статированием показала аналогичные результаты
(Grigoryan, Radugina, 2019). Повышенная центри-
фугированием доза гравитации, напротив, при-
водила к задержке и несовершенной регенерации
(Grigoryan et al., 2017).

Таким образом, генетическая программа вос-
становительного морфогенеза на примере органа
зрения улитки реализуется вне зависимости от
гравитационного фактора среды. Вместе с тем
этот процесс привязан к изменениям гравитаци-
онного поля: ускоряется при утрате веса и угнета-
ется при его повышении. Орган зрения улитки –
глазное щупальце регенерирует, заметно уступая
первоначальному образу. Несовершенная регене-
рация присуща не только органу зрения улитки, и
примеров достаточно много (Короткова, 1997).
Такой тип регенерации обозначен термином ги-
поморфоз, соответствующий ему регенерат – ги-
поморфотическим регенератом (Воронцова, 1949;
Воронцова, Лиознер, 1957).

Автор выражает благодарность командиру
ПКК “Союз ТМА-19М” № 719 летчику-космо-
навту Ю.И. Маленченко, сотрудникам РКК
“Энергия” им. С.П. Королева и ФГБУ “НИИ
ЦПК им. Ю.А. Гагарина” за содействие при вы-
полнении настоящей работы.
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Regeneration of the Helix lucorum visual body in a 185-day orbital flight 
et the International Space Station
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The article presents the results of the space experiment (SE) “Regeneration-1” on the gastropod ground pul-
monary mollusk Helix lucorum. The 101 Snails were divided into three experimental groups: a f light group
(FG) and two control groups – a synchronized escort group (SG) and a vivarium group (VG). Eye tentacles
were amputated in all snails 10–11 hours before the onset of SE. The FG snails were transported to the Inter-
national Space Station in a special lightproof container on the Soyuz TMA-19 manned spacecraft. The du-
ration of the exposure in the orbital f light was 185 days and 22 hours. The SG snails were kept in a similar
flight container at a temperature close to the onboard one. VG snails were kept in spacious terrariums under
normal light conditions and temperatures of 20–22°C, and had free access to food and water. The state of vi-
sion of native and regenerated eyes was assessed by morphological parameters, total electrical activity of the
retina and spike activity of the optic nerve to single and paired light stimuli of different brightness and dura-
tion. After the completion of the experiment, regeneration of the eye tentacles with functioning eyes was ob-
served in 75% of FG snails, 64% of SG snails and 94% of VG snails. The morphological and electrophysio-
logical parameters of the regenerates of both f light and control snails were similar to each other and were no-
ticeably inferior to the native eye tentacles during the 4-year period after the experiment was completed. Light
deprivation did not affect the nature of the regeneration. In the regenerated optic nerve, there was no “off”–
reaction to switching off the light stimulus.

Key words: mollusk, regeneration, vision, electroretinogram, weightlessness, International Space Station
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