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Инерциальную массу в органе равновесия-статоцисте Pomacea diffusa изучали с момента вылупле-
ния улиток из яиц и до завершения жизненного цикла. Оценивали последствия воздействия неве-
сомости на инерциальную массу в 14-суточном орбитальном полете на биоспутнике “Бион-11”.
По мере взросления улиток диаметр статоциста возрастал с 150 до 650 мкм, а содержащаяся в нем
инерциальная масса увеличивалась c 11–13 до 700 статоконий. Внутренняя структура статоконии
имела слоистую структуру с ядром в ее центральном участке. Основной минеральный элемент, при-
дающий статокониям тяжесть, это карбонат кальция, представленный в виде кристаллов арагонита.
14-суточная экспозиция в невесомости привела к заметным изменениям морфометрической карти-
ны инерциальной массы в статоцистах полетных улиток в сравнении с контрольными улитками
синхронного сопровождения. У большей части статоконий возросли показатели площади, размера,
периметра, формфактора, длины и ширины, что могло указывать на стимулирующее влияние неве-
сомости на инерциальную массу в органе равновесия Pomacea diffusa.
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ВВЕДЕНИЕ

Человек в космосе. Невесомость. Земной орга-
низм мгновенно реагирует на потерю веса. Непо-
средственные мишени для потери веса – все те
функциональные системы, в организации кото-
рых исключительную роль играет гравитация:
сердечно-сосудистая и опорно-двигательная
(прежде всего ее антигравитационная составляю-
щая), а из органов чувств – вестибулярная, точнее
ее отолитовый аппарат. На первом этапе космо-
плавания животных использовали для получения
опережающей информации для оценки безопас-
ности человека в невесомости. Для исследовате-
ля, занимающегося проблемой “Невесомость –
земной организм”, животные в качестве экспери-
ментального объекта дали возможность изучить в
“чистом” виде состояние и последствия воздей-
ствия невесомости на организм земного суще-
ства. Особенно успешными по своей результа-
тивности явились исследования на беспозвоноч-
ных животных и, в особенности, – исследования,
проведенные на брюхоногих моллюсках. У гастро-
под орган равновесия – статоцист, пузырчатое об-
разование, заполненное вязкой жидкостью – ста-
толимфой. Внутренняя стенка статоциста вы-

стлана чувствующими клетками. В статолимфе в
свободном состоянии располагается так называе-
мая инерциальная или пробная масса. Она состо-
ит из биоминералов эндогенного происхождения
и представлена в виде единичных достаточно
крупных статолитов либо многочисленных не-
большого размера статоконий, которые растут
вокруг своих ядер слоями-приростами минераль-
но-органического происхождения (Винников и др.,
1971). Наряду с чувствующими клетками, инер-
циальная масса – первостепенный и обязатель-
ный элемент гравирецепции. У гастропод стато-
цист представляет собой аналог вестибулярного
аппарата позвоночных животных в той его части,
которая является измерителем гравитационных
сил и прямолинейных ускорений – отолитового
аппарата. Относительно простая структурная ор-
ганизация статоциста гастропод, легкость досту-
па и осуществления соответствующих манипуля-
ций, давали возможность проведения точной
морфометрии инерциальной массы, установле-
ния ее структуры и элементного состава на боль-
шом числе животных. К этому следует добавить
неприхотливость и выносливость гастропод к
условиям их содержания и, что немаловажно, де-
шевизна таких экспериментов. Все вышепере-
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численное предопределило выбор этих моллюс-
ков в качестве тестовых, модельных объектов для
изучения гравирецептивной функции в изменяю-
щемся гравитационном поле: невесомости и по-
вышенной весомости (Pedrozo, Wiederhold, 1994;
Pedrozo et al., 1996; Wiederhold et al., 1997, 1999,
2000; Горгиладзе, 2001; 2002; 2020, Горгиладзе и
др., 2013). Инерциальной массе свойственна вы-
сокая пластичность. После оперативного опусто-
шения статоцистов они довольно быстро запол-
нялись новыми статокониями (Geuze, 1968).

В настоящей работе представлены экспери-
ментальный материал по изучению инерциаль-
ной массы в статоцисте брюхоногого моллюска и
ее изменения под влиянием невесомости в 14-су-
точном орбитальном полете на автоматическом
космическом аппарате – биоспутнике “Бион-11”.

ОПИСАНИЕ МЕТОДИКИ
Объект исследования. Пресноводная передне-

жаберная раковинная улитка Pomacea diffusa из
рода Pomacea, семейства Ampullariidae, отряда Ba-
sommatophora, подкласса Prosobranchia, класса
Gastropoda. Спирально закрученная раковина со-
стоит из 5 сильновыпуклых оборотов преимуще-
ственно желтой окраски. Устье раковины закры-
вается округлой формы темно-коричневого цвета
роговой пластинкой-крышечкой (operculum),
сращенной с верхней поверхности задней части
ноги. Витки раковины имеют плоские скаты, об-
разуя угол в 90° между устьем и первым витком.
Такая особенность раковины является видовой
чертой Pomacea diffusa, отличающей ее от других
ампуллярий (рис. 1, а).

На голове улитки расположены две пары ося-
зательных и хемочувствительных щупалец. У ос-
нования задней пары на небольших отростках
расположены глаза. Улитка амфибионтная, мо-
жет выходить за переделы воды. Ее мантийная
полость разделена перегородкой: с правой сторо-

ны тела находится жабра для водного дыхания, с
левой стороны легкое. Для дыхания атмосфер-
ным воздухом улитка выставляет дыхательную
трубку (сифон) из подводного положения и рит-
мичными движениями тела закачивает воздух в
легкое (рис. 1, б). По способу перемещения отно-
сится к ползающим улиткам. Раздельнополая,
размножается круглый год. Половая зрелость на-
ступает в зависимости от температуры воды в воз-
расте от 4 до 12 мес. Самка откладывает одну или
две кладки, имеющие форму гроздьев, на листьях
растений, свисающих над водой. В кладке до
150 яиц серовато-молочного цвета диаметром 2–
2.5 мм (рис. 1, в). По мере созревания они темне-
ют и приобретают черный цвет. Вылупляются
улитки спустя 12–14 сут при температуре воды
24–26°С и спустя 22–24 сут при температуре воды
18–20°C и сразу падают в воду. Продолжитель-
ность жизни составляет 14–18 мес при температу-
ре воды 25°C и 20–24 мес при температуре воды
18–21°C. Масса может достигать 25 г при диамет-
ре раковины 45–65 мм. Родина Pomacea diffusa –
Южная Америка. Обитает в стоячих или медлен-
нотекущих водоемах Амазонии (Ghesquiere, 2007).

Улиток приобретали в зоомагазинах Москвы,
содержали в большом аквариуме при pH воды
7.1–7.3 и температуре 20–22°С. Самка откладыва-
ла кладку на крышке либо на стенках аквариума
выше поверхности воды. В качестве корма ис-
пользовали замороженную мотыль, рыбий корм,
вареную морковь, салат. В эксперименте были
использованы 198 улиток с момента их вылупле-
ния и до взрослого состояния.

Методы исследования. Улиток наркотизирова-
ли смесью нембутала и хлористого магния. Для
доступа к статоцистам переднюю часть раковины
удаляли, крышечку откидывали назад и энтомо-
логическими булавками закрепляли на препаро-
вальный столик. Кожу на дорсальной поверхно-
сти головы и передней части туловища рассекали
вдоль по средней линии, обнажившуюся при

Рис. 1. Pomacea diffusa.
а – раковина улитки. Стрелкой обозначен operculum; б – улитка на стенке аквариума у поверхности воды с выставлен-
ным сифоном (отмечен стрелкой); в – кладка с яйцами. (Фото автора).
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этом глотку удаляли и в небольших углублениях в
мускулатуре ноги на уровне последнего завитка
раковины рядом с педальными ганглиями нахо-
дили симметрично расположенные сферической
формы статоцисты, которые своим блеском за-
метно выделялись на фоне окружающих тканей.
Статоцисты извлекали и фотографировали в све-
товом микроскопе, после чего в капле дистилли-
рованной воды вскрывали препаровальными иг-
лами. Высыпавшиеся статоконии предваритель-
но фотографировали в световом и фазово-
контрастном микроскопе. В ряде случаев для изу-
чения внутренней структуры при помощи специ-
ального устройства статоконии механически раз-
ламывали на отдельные фрагменты (Горгиладзе
и др., 2013). Интактные статоконии и их фрагмен-
ты микропипеткой переносили на токопроводя-
щую графитовую пленку, наклеенную на неболь-
шие предметные столики из алюминия, размеща-
ли в катодно-ионный испаритель E5100 и
напыляли золотом в атмосфере аргона при на-
пряжении 2.2 кВ, силе тока 20 мА, давлении
0.1 атм. При сканировании образцов в сканирую-
щем электронном микроскопе (“CamScan”, Ox-
ford, Великобритания) использовали два режи-
ма работы детекторов электронов: режим вто-
ричных электронов и режим отраженных
электронов. Морфологические параметры стато-
коний (площадь, размер, периметр, формфактор,
длина, ширина) определяли при помощи специа-
лизированной программы “SSIMP”. В этом слу-
чае образцы сканировали с ускоряющим напря-
жением 20 кВ, рабочим расстоянием 35 мм (ре-
жим “Preset”) и 280-кратным увеличением.
Элементный состав статоконий определяли при
помощи системы микроанализа “ISIS” (Oxford,
Великобритания), оснащенной детектором рент-
геновского излучения (тип детектора – с диспер-
сией по энергиям, материал кристалла – герма-
ний). Кристаллическую структуру статоконий

изучали методом рентгенофазового анализа
(“ДРОН-УМ1”).

Подготовка КЭ. Эксперимент на автоматиче-
ском космическом корабле “Бион-11” (послед-
ний космический аппарат биоспутник серии
“Бион”) проводили на улитках ювенального воз-
раста. 17 улиток составили полетную группу мас-
сой 2.4–4.3 г, 15 улиток – контрольную группу
синхронного сопровождения массой 2.5–4.2 г.
Улиток обеих групп размещали в специальные
биоконтейнеры, стенки и дно которых были об-
ложены увлажненным ПВФ. Запуск биоспутника
был осуществлен с космодрома Плесецк (РФ),
посадка в районе г. Костанай (Казахстан). Пара-
метры орбиты (апогей/перигей, км) – 375/216.
Длительность орбитального полета – 14 сут.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Спустя три недели после появления кладки в

аквариуме из яиц начали вылупляться улитки.
Они имели массу 2.5–3.0 мг при диаметре рако-
вины 2–2.5 мм. Улитки сразу падали в воду и на-
чинали активно перемещаться по аквариуму. По
мере взросления улиток показатели массы и раз-
мера возрастали. Максимальное увеличение мас-
сы отмечалось в течение первых трех месяцев с
момента вылупления, в среднем со скоростью
50 мг/сут, наименьшее – 26 мг/сут на отрезке вре-
мени 8–14 мес (рис. 2). 50–60% от общей массы
улиток приходились на раковину вместе с кры-
шечкой, остальные – на мягкие части тела.

Статоцист
Сферической формы статоцист Pomacea diffusa

окружен соединительнотканной оболочкой, об-
разующей своего рода гнездо, которое соедини-
тельнотканными тяжами прикреплено к окружа-
ющим его структурам. Статоцист заполнен вяз-
кой жидкостью статолимфой. В ней в свободном
состоянии располагается инерциальная масса,

Рис. 2. Кривая зависимости массы улиток от возраста.
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Рис. 3. График зависимости размера статоциста от
возраста улитки.
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состоящая из статоконий – образований биоор-
ганического происхождения. У только что вылу-
пившихся улиток диаметр статоциста составлял

около 150 мкм. В течение первых 50 сут он увели-
чивался со средней скоростью 8 мкм/сут. В даль-
нейшем рост статоциста резко замедлялся, со-
ставляя с 3-месячного возраста 0.5 мкм/сут и к
концу жизненного цикла достигал 600–650 мкм в
диаметре (рис. 3).

Статоконии

На витальных препаратах в статоцистах, в осо-
бенности у ювенальных улиток, хорошо просмат-
ривались отдельные статоконии. В день вылупле-
ния можно было насчитать до 13–15 статоконий.
В годичном возрасте число статоконий составило
около 700. Наклон статоциста на 90° приводил к
сдвигу статоконий. Они начинали опускаться в
статолимфе и довольно быстро вся масса статоко-
ний оседала в нижней части статоциста, занимая
2/3 его просвета (рис. 4).

Рис. 5. Количество статоконий в статоцисте по мере
увеличения диаметра статоциста.
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Рис. 6. а – статоцист Pomacea diffusa, заполненный статокониями; б – извлеченные из статоциста статоконии. Возраст
улитки 13 мес, масса 20 г. Световой микроскоп. Ув.: ×125.
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Рис. 4. Свежеизвлеченные неокрашенные статоцисты с статокониями после вылупления.
а – спустя 20 ч; б – на четвертые сутки; в – спустя 1 год; г – положение статоконий в статоцисте после его наклона
вниз на 90°. Световой микроскоп. Ув.: ×125.
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Наибольший рост количества статоконий
отмечался в течение первого месяца жизни и за
этот период количество статоконий увеличива-
лось в среднем со скоростью 7 статоконий/сут.
В дальнейшем появление новых статоконий

снижалось до 0.5 статоконий/сут. Зависимость
между количеством статоконий и размером
(диаметром) статоциста характеризовалась ли-
нейной регрессией сильной связью с констан-
той роста 1.18 (рис. 5).

Рис. 7. Простые и сложные формы статоконий. Сканирующий электронный микроскоп. Пояснение в тексте.
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Морфологические параметры статоконий ко-
лебались в широком диапазоне: по длине 5–
120 мкм, по ширине 3–80 мкм, по толщине (вы-
соте) 3–10 мкм. Статоконии всех указанных раз-
меров, как правило, могли присутствовать в од-
ном и том же статоцисте как ювенальных, так и
дефинитивных улиток. На рис. 6 представлены
заполненный статокониями свежеизвлеченный
статоцист из тела взрослой половозрелой улитки
и извлеченные из него статоконии.

Крупные статоконии и статоконии среднего
размера имели форму “кирпичиков” и “цилин-
дров” (рис. 7, а–и).

У некоторых из них боковые поверхности с од-
ной или обеих сторон были деформированы вмя-
тинами. Кроме статоконий, с такими формами в
статоцистах имелось достаточное количество
мелких и очень мелких статоконий чаще верете-
нообразной формы (рис. 7, к, л), а также круглые
образования диаметром 2.5–3.0 мкм (рис. 7, м).
В процессе роста улиток возрастало число круп-
ных статоконий. В статоцистах всех возрастных
групп встречались также структуры, которые
представляли собой сросшиеся между собой не-
сколько статоконий в одно целое образование.
Во многих случаях границы между ними доста-
точно хорошо просматривались при сканирова-

Рис. 7. Окончание
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нии, особенно в режиме отраженных электронов
(рис. 7, н-я). Морфометрическая картина каждой
статоконии исключительно индивидуальна и не-
повторима. Внутреннее строение статоконии
представляло собой слоистую структуру различ-
ной ширины и оптической плотности. В ее цен-
тральной части располагалось ядро диаметром 2–
3 мкм, окруженное слоями-приростами, тем боль-
ше, чем крупнее была сама статокония (рис. 8, а).

Элементный состав и кристаллическая структура 
статоконий

В статокониях обнаружены преимущественно
кальций, углерод, кислород. В значительно мень-
ших количествах присутствовали хлор, натрий,
калий, фосфор, сера, кремний, железо, весовые
доли которых колебались в пределах 0.15–1.8%

(из этих элементов только натрий и кремний от-
ражены на спектрограмме) (рис. 9).

Структурообразующее химическое соедине-
ние, придающее статокониям тяжесть, это карбо-
нат кальция в виде кристаллов арагонита (рис. 8, б).
В кислых растворах минеральная составляющая
статоконий растворялась.

Эксперимент на орбите

Спустя 9 ч после возвращения биоспутника на
Землю полетный контейнер с улитками был до-
ставлен в лабораторию в Москву и улитки были
извлечены из полетного контейнера. 14-суточ-
ный орбитальный полет привел к заметной поте-
ре общей массы улиток в сравнении с исходной.
Несколько большая потеря массы отмечалась у
улиток синхронного сопровождения. Устье рако-
вины полетных и контрольных улиток было плот-
но закрыто крышечками. Улиток опустили в ак-
вариум при температуре воды 27.5°. Спустя 20–
30 мин у четырех полетных улиток крышечки на-
чали приоткрываться. Еще через 1 ч у одной из
них из образовавшейся щели выступили щупаль-
ца. Затем крышечка полностью отошла назад и из
открытого устья раковины высунулась голова и
передняя часть туловища, и улитка начала мед-
ленно ползти по дну аквариума в поисках пищи.
У контрольных улиток крышечки к этому време-
ни еще закрывали устье раковины. Спустя 13 ч все
улитки, как полетные, так и контрольные, были
активны, и их масса заметно возросла в результа-
те поглощения аквариумной воды. С этого време-
ни начиналось приготовление препаратов для ис-
следования статоконий (см. раздел “Методы ис-
следования”).

Рис. 8. Внутренняя структура статоконии.
а – слоистость статоконии в фазово-контрастном микроскопе. Стрелкой отмечено ядро статоконии; б – продольно
разломанная статокония. Видна ее кристаллическая структура в виде тяжей из арагонита. На ее поверхности осколки
от разломанных статоконий. Сканирующий электронный микроскоп.

10 мкм 5 мкм

а б

Рис. 9. Спектрограмма элементного состава статоко-
нии.
C – углерод; O – кислород; Na – натрий; Si – крем-
ний; Ca – кальций; Au – напыленное на поверхность
статоконии золото. Площадь анализа: 10 × 10 мкм.
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Рис. 10. Распределение статоконий по форм-фактору
в статоцистах.
а – полетных улиток; б – улиток синхронного сопро-
вождения.
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Таблица 1. Усредненные морфометрические показатели статоконий в статоцистах полетных и контрольных улиток

Параметры статоконий Полет Контроль

Площадь, мкм2 1035.76 (n = 1026) 797.43 (n = 956)

Размер, мкм 32.65 (n = 1026) 29.65 (n = 956)
Периметр, мкм 129.54 (n = 1026) 113.38 (n = 956)

Формфактор 0.33 (n = 996) 0.27 (n = 956)
Длина, мкм 41.56 (n = 1026) 39.05 (n = 956)

Ширина, мкм 24.70 (n = 1026) 20.66 (n = 956)

Морфометрическая картина и распределение
статоконий в статоцистах полетных улиток замет-
но отличались от таковых улиток синхронного
сопровождения (табл. 1).

612 статоконий (61.4%) из 996 статоконий, из-
влеченных из статоцистов полетных улиток и
подвергнутых морфометрии, имели формфактор
в границах 0.3–0.35 против 128 статоконий
(13.4%) примерно из такого же количества стато-
коний в тех же границах, извлеченных из статоци-
стов улиток синхронного сопровождения (рис. 10).

402 (39.2%) из 1026 статоконий полетных ули-
ток имели длину в пределах 44–77 мкм. Для ули-
ток синхронного сопровождения таких статоко-
ний оказалось в 2.5 раза меньше (160 статоконий;
16.7%) (рис. 11).

По показателю ширины 812 статоконий (85%)
из 956 статоконий, извлеченных из статоцистов
улиток синхронного сопровождения, были сгруп-
пированы в левой половине гистограммы и толь-
ко незначительное количество относительно ши-
роких статоконий было представлено в ее правой
половине. У полетных улиток, напротив, в пра-
вой половине гистограммы отмечалось появле-
ние статоконий шириной, почти в 3 раза превос-
ходящей контрольные значения (рис. 12).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Инерциальная масса, предназначенная для ре-

агирования на земную силу тяжести, в органе рав-
новесия – статоцисте переднежаберной раковин-
ной улитки Pomacea diffusa, представлена много-
численными биоминеральными образованиями
эндогенного происхождения – статокониями.
По мере взросления улиток, с момента вылупле-
ния из яиц и до завершения жизненного цикла,
увеличились диаметр статоциста и содержащаяся
в нем инерциальная масса с наибольшим ростом
в течение первых двух месяцев жизни. Инерци-
альная масса характеризовалась большим морфо-
логическим разнообразием. В одном и том же
статоцисте улиток всех возрастных групп, как
ювенальных, так и дефинитивных, завершивших
свой рост особей, как правило, наряду с крупны-
ми статокониями всегда присутствовало множе-
ство мелких статоконий, а также самые неболь-
шие образования сферической формы диаметром
2–3 мкм. Последние, очевидно, представляли со-
бой ядра, вокруг которых со временем формиро-
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вались новые статоконии. Очевидно, такая вари-
абельность инерциальной массы могла свиде-
тельствовать о ее пластичности, выражающейся в
постоянной генерации и обновлении в течение
всей жизни животного. Внутренняя структура
статоконии имела слоистую структуру различной
ширины и оптической плотности с ядром в ее
центральном участке. Большая часть статоконий
обладали относительно простыми геометриче-
скими формами с одним ядром в центре, и по
этой причине названы “простыми” статокония-
ми. Отдельные статоконии могли срастаться
между собой в одно целое образование и допол-

нительно обрастать общими для них слоями-при-
ростами. Такие образования обозначены как
“сложные” статоконии. Основной минеральный
элемент, придающий статокониям тяжесть, – это
карбонат кальция, представленный в виде кри-
сталлов арагонита.

Потеря веса в 14-суточном орбитальном поле-
те на биоспутнике “Бион-11” сопровождалась пе-
реформатированием паттерна инерциальной
массы в статоцистах Pomacea diffusa. На гисто-
граммах морфометрические показатели статоко-
ний полетных улиток сдвинулись в сторону
б>льших значений. Возросли показатели форм-

Рис. 12. Распределение статоконий по ширине в ста-
тоцистах.
а – полетных улиток; б – улиток синхронного сопро-
вождения.
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Рис. 11. Распределение статоконий по длине в стато-
цистах.
а – полетных улиток; б – улиток синхронного сопро-
вождения.
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фактора в сторону их “округления”. Средние зна-
чения площади, размера, периметра, длины и
ширины статоконий превысили таковые, полу-
ченные на контрольных улитках синхронного со-
провождения. Таким образом, невесомость ока-
зала стимулирующее влияние на инерциальную
массу в органе равновесия Pomacea diffusa.

Автор выражает благодарность научному со-
труднику ИМБП А.М. Носовскому за подготовку
графического материала (рис. 2, 3, 5).
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Inertial mass in the balance body of Pomacea Diffusa. Experiment on the biosatellite 
“Bion-11”
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The inertial mass in the balance organ-statocyst of Pomacea diffusa was studied from the moment of hatching
from eggs until the end of the life cycle, as well as the effects of weightlessness on the inertial mass during
a 14-day orbital f light on the biosatellite “Bion-11”. As the snails grew older, the diameter of the statocyst
increased from 150 μm to 650 μm, and the inertial mass contained in it increased from 11–13 statoconia to
700 statoconia. The internal structure of the statoconia had a layered structure with a nucleus in its central
region. The main mineral element that gives statoconia heaviness is calcium carbonate, presented in the form
of aragonite crystals. A 14-day exposure in weightlessness led to noticeable changes in the morphometric pat-
tern of the inertial mass in the statocyst of f light snails in comparison with the control snails of synchronous
tracking. In most of the statoconia, the form factor, length, and width indicators increased, which could in-
dicate the stimulating effect of weightlessness on the inertial mass in the balance organ of Pomacea diffusa.

Key words: snail, statocyst, statoconia, weightlessness, biosatellite Bion-11

REFERENCES
Gorgiladze G.I. Stimuliruyushcheye vliyaniye nevesomosti na

rost statokoniy (eksperimenty na avtomaticheskikh kos-
micheskikh apparatakh “Foton” i “Resurs-F” i pilotiruy-
emom orbital’nom komplekse “Mir”) [The stimulating
effect of weightlessness on the growth of statoconia (ex-
periments on the automatic spacecraft “Photon” and
“Resurs-F” and the manned orbital complex “Mir”)]

Georgian Engineering News. 2001. № 4. P. 113–119 (in
Russian).

Gorgiladze G.I. Strukturno-funktsional’nyye osobennosti
statotsista ulitok Helix lucorum. Orbital’naya stantsiya
“Mir” [Structural and functional features of the statocyst
of Helix lucorum snails. Orbital station “Mir”]. Mediko-
biologicheskiye eksperimenty [Medico-biological exper-
iments] 2002. V. 2. P. 366–383 (in Russian).



268

СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 37  № 3  2023

ГОРГИЛАДЗЕ

Gorgiladze G.I. Рlastichnost' inertsial’noy massy v organe
izmenyayetsya v izmenyayushchemsya grafonnom pole
[plasticity of the inertial mass in the balance organ in a
changing gravitational field. Sensornyye sistemy. [Senso-
ry systems]. 2020. V. 34. № 4. P. 267–282 (in Russian).

Gorgiladze G.I., Nosovskiy A.M., Bukiya R.D. Statolit Po-
matias rivulare. [Statolith Pomatias rivulare]. Sen-
sornyye sistemy [Sensory systems]. 2013. V. 27. № 3.
P. 216–223 (in Russian).

Gorgiladze G.I. Strukturno-funktsional’nyye osobennosti
statotsista ulitok Helix lucorum. [Structural and func-
tional features of the statocyst of snails Helix lucorum].
Orbital’naya stantsiya “Mir”. Mediko-biologicheskiye
eksperimenty. [Orbital station “Mir”. Biomedical ex-
periments]. Moscow. 2002. V. 2. P. 366–383 (in Rus-
sian).

Ghesquiere S. Apple snail. 2007. (Stijn Ghesquiere.
http://www.applesnail.net).

Pedrozo H.A., Schwartz Z., Luther M. A mechanism of ad-
aptation to hypergravity in the statocyst of Aplysia cali-
fornica. Hear. Res. 1996. V. 102. № 1–2. P. 51–62.

Pedrozo H.A., Wiederhold M.L. Effects of hypergravity on
statocyst development in embryonic Aplysia californi-
ca. Hear. Res. 1994. V. 79. P. 137–146.

Vinnikov Ya.A., Gazenko O.G., Titova L.K. Retseptor grav-
itatsii. [Gravity receptor]. Seriya “Problemy kosmich-
eskoy biologii”. [“Series Problems of Space Biology”].
V. XII. L. “Nauka”, 1971. 523 p. (in Russian).

Wiederhold M.L., Harrison J.L., Ortiz C.A. Enhanced pro-
duction of the “test mass” in the statocyst of pond snails
reared in microgravity. Proc. Fifteenth Space Utilization
Res. Sympos. Tokyo. 1999. V. 15. P. 89–92.

Wiederhold M.L., Harrison J.L., Parker K.A., Nomura H.
Otoliths developed in microgravity. J. Grav. Physiol.
2000. V. 7. № 2. P. 39–42.

Wiederold M.L., Pedrozo H.A., Harrison J.L. et al. Devel-
opment of gravity-sensing organs in altered gravity con-
ditions: opposite conclusions from an amphibian and a
molluscan preparation. J. Grav. Physiol. 1997. V. 4. № 2.
P. 51–54.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


