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Введение
Два тесно переплетавшихся направления – 

сравнительная и эволюционная физиология 
и «энзимохимия нервного возбуждения» состав-
ляли суть школы Х.С. Коштоянца. Школа эта 
оказала сильнейшее влияние на ее воспитанни-
ков, в том числе и на меня. Моя первая научная 
публикация касалась сравнительной физиологии 
беспозвоночных, а именно двигательной актив-
ности актиний Actinia equina приливно-отливной 
зоны Баренцева моря [1]. Работу эту я выполнял, 
будучи второкурсником, на Биологической стан-
ции Академии наук СССР в Дальних Зеленцах. 
Еще до публикации самой статьи Х.С. Коштоянц 
включил мой результат с оригинальной записью 
двигательной активности актинии во второй том 
своего фундаментального труда – «Основы срав-
нительной физиологии. Сравнительная физиоло-
гия нервной системы» 1957 года (стр. 210–211) 
(рис. 1) [2]. Много лет спустя я вернулся к срав-
нительной физиологии. Это была сравнитель- 
ная физиологии зрения ракообразных. Сначала 
на биостанции Академии наук СССР «Витязь» 
на Дальнем Востоке мы исследовали спектраль-
ную чувствительность и зрительные пигменты 
прибрежного краба Hemigrapsus sanguineus [3].  

© Островский М.А., 2024

Рис. 1. Титульный лист II тома фундаментального труда 
Х.С. Коштоянца «Основы сравнительной физиологии. Срав-
нительная физиология нервной системы».
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А затем, в самом конце 80-х–начале 90-х гг. нача-
лось наше более чем тридцатилетнее сотрудниче-
ство с группой физиологов Хельсинского универ-
ситета, возглавлявшейся сначала профессором 
Кай-Отто Доннером, в то время Президентом 
Академии наук Финляндии, а после его кончины 
сыном, профессором Кристианом Доннером. Це-
лью было исследование механизмов адаптации 
зрения беспозвоночных к меняющимся условиям 
световой среды обитания. Объектом исследования 
были две популяции креветок Mysis relicta 
(Crustacea, Mysidae) – озерной и морской; их зри-
тельные и экранирующие пигменты. Эта предло-
женная Кай-Отто Доннером экспериментальная 
модель – две популяции креветок одного и того 
же вида – оказалась для нас чрезвычайно удачной. 
Основные результаты этого сотрудничества опу-
бликованы в цикле работ [4–11]. 

В настоящей статье обсуждается один из во-
просов этого многолетнего исследования. Речь 
идет о молекулярном механизме спектральной на-
стройки зрительных пигментов родопсинов 
у озерной и морской популяций креветок Mysis 
relicta. Полученные в этом отношении в самое по-
следнее время данные меняют наши первоначаль-
ные представления о механизме такой настройки.

Креветки M. relicta как объект для исследования 
механизмов адаптации к световой среде обитания

Эволюционная и сравнительная физиология 
зрительных пигментов – увлекательная и непре-
ходяще актуальная область биологии [12–16]. Ме-
ханизмы адаптации к световой среде обитания – 
одна из ее проблем. Род ракообразных Mysis 
можно рассматривать как исключительно удоб-
ную модель для исследования «быстрого» адапта-
ционного ответа на изменение как условий осве-
щенности среды обитания, так и других 
экологических факторов, например, солености. 
Мизиды неоднократно меняли среду обитания как 
на межвидовом, так и внутривидовом уровнях. 
Причем меняли за разные периоды времени – от 
миллионов лет до всего нескольких тысячелетий. 
Адаптацию к смене среды обитания в течение не-
скольких тысячелетий следует рассматривать как 
«быструю» адаптацию. 

Морская и озерная популяции вида M. relicta 
разделились сравнительно недавно – в конце лед-
никового периода, всего около 10 тыс. лет назад. 
В пресных и малопрозрачных водах, содержащих 
различного рода взвеси, уже на сравнительно не-
большой глубине света доходит мало, при этом 
в силу спектральной фильтрации свет смещен 
в длинноволновую область спектра. На рис. 2 
представлено нормированное спектральное рас-
пределение света в море (Pojo, залив Балтийского 
моря) и в глубоководном озере Pääjärvi Финлян-
дии, откуда мы добывали креветок для наших экс-
периментов. В морском заливе креветки обитают 

на сравнительно небольшой глубине, в озере – на 
достаточно большой глубине, куда света доходит, 
можно сказать, ничтожное количество. Как вид-
но, различие в спектральном составе света весьма 
впечатляющее. Поэтому, если говорить об адапта-
ции к световой среде обитания, то спектры погло-
щения зрительных пигментов должны быть разне-
сены: у озерных креветок максимум спектра 
должен быть смещен в длинноволновую область, 
а у морских – в коротковолновую. 

Следует отметить при этом, что у озерных 
креветок экранирующие пигменты не должны ме-
шать доступу света к родопсину в их омматидиях. 
Как выяснилось, так оно и есть: концентрация 
экранирующих пигментов оммохромов в глазах 
креветок озерной популяции почти вдвое ниже, 
чем в глазах морской [4]. Однако значительная по-
теря экранирующих пигментов в глазах креветок 
озерной популяции становится одной из причин 
их исключительной чувствительности к световому 
повреждению, поскольку оммохромы, как мы по-
казали, обладают выраженными антиоксидантны-
ми свойства [17, 18]. Действительно, даже умерен-
ное вечернее освещение на поверхности воды 
приводит у этой популяции креветок к полной по-
тере зрения [19]. Вместе с тем, падение в концен-
трации экранирующих пигментов в ходе адапта-
ции глаза к глубоководному образу жизни можно 
также рассматривать как один из эффективных 
механизмов приспособления к световой среде 
обитания, способствующий максимальному 
«улавливанию» квантов света в условиях чрезвы-
чайно низкой освещенности. Достаточно же вы-
сокая концентрация оммохромов в глазах морской 
популяции, обитающей на небольшой глубине 
в условиях хорошей освещенности, – важный 
адаптационный фактор, ответственный за их 
устойчивость к свету.
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Рис. 2. Спектральное распределение света в заливе Pojo Бал-
тийского моря и в глубоком озере Pääjärvi в Финляндии.
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МОЛЕКУЛЯРНЫЙ МЕХАНИЗМ АДАПТАЦИИ К СВЕТОВОЙ СРЕДЕ ОБИТАНИЯ

Зрительную адаптацию к различному спект- 
ральному составу света в море и в глубоководных 
озерах в значительной мере обеспечивает длинно-
волновый спектральный сдвиг. Он отчетливо про-
является у озерных популяций северных видов ми-
зид, претерпевших более чем двухмиллионный 
период эволюции и дивергенцию опсинового гена. 
Действительно, у всех изученных озерных род-
ственных мизид финно-скандинавских видов – 
M. relicta, M. salemaai и M. segerstralei – спектр по-
глощения доминирующего зрительного пигмента 
сдвинут примерно на 20–30 нм в длинноволновую 
(красную) область по сравнению с креветками мор-
ских популяций этих же видов [20]. 

При этом следует подчеркнуть, что по сравне-
нию со спектрами поглощения зрительных пиг-
ментов в рабдомах, спектральная чувствительность 
глаза мизид еще дальше сдвинута в красную об-
ласть спектра. Сдвинута она благодаря экранирую-
щим пигментам, значительно ослабляющим свет 
в синей области спектра. По нашим данным, 
длинноволновый сдвиг спектральной чувствитель-
ности глаза обеспечивается вкладом желтых экра-
нирующих пигментов: одним из оммохромов – 
ксантоматином и каротиноидами, поглощающими 
свет в синей области спектра [7]. При этом, несмо-
тря на фильтрацию, разница в спектральной чув-
ствительности озерных и морских популяций  
креветок, соответственно в длинно- и коротковол-
новой областях спектра, сохраняется. Иными сло-
вами, по сравнению с морской, спектральная чув-
ствительность глаза озерной популяции смещена 
примерно на 30 нм в красную область спектра.

Механизм спектральной настройки  
зрительного пигмента у морской и озерной популяций 

креветок M. relicta
В принципе, спектральная настройка зритель-

ных пигментов возможна в двух временных шка-
лах: длительной эволюционной и сравнительно 
краткосрочной, адаптационной – физиологиче-
ской. Первая связана с аминокислотными замена-
ми в хромофорном центре белковой части молеку-
лы – опсине, вторая – в основном с хромофорной 
группой, ретиналем. Что касается аминокислот-
ных замен, то, например, сдвиг спектра поглоще-
ния «ультрафиолетового» пигмента в фиолетово-
синюю область требует в хромофорном центре 
опсина всего одной аминокислотной замены [21]. 
Механизмы «быстрой» адаптационной настройки 
весьма разнообразны. Основной и самый «бы-
стрый» внутримолекулярный механизм спект- 
ральной настройки – это замена хромофора: рети-
наля-1 (хромофора A1) на ретиналь-2 (хромо-
фор A2) в том же самом опсине (рис. 3). Замена 
ретиналя-1 на ретиналь-2, имеющий добавочную 
двойную связь в бета-иононовом кольце молекулы, 
приводит к длинноволновому смещению максиму-
ма спектра поглощения примерно на 30 нм [22] 

и является одним из основных внутримолеку- 
лярных механизмов «быстрой» спектральной  
настройки. Именно переходы A1 ↔ A2 (родо- 
псин ↔ порфиропсин) обеспечивают «быструю» 
адаптацию к световой среде обитания – сезонную 
настройку спектральной чувствительности глаза 
у рыб и амфибий [23, 24]. Такой же переход 
A1 ↔ A2 известен, по крайней мере, у одного вида 
ракообразных – у пресноводных крабов, у кото-
рых баланс между двумя формами хромофоров за-
висит от факторов окружающей среды, в первую 
очередь света и температуры [25]. 

Внутримолекулярный механизм спектральной 
настройки обеспечивается взаимодействием рети-
наля в хромофорном центре опсина с близлежа-
щими аминокислотными остатками в ближайшем 
белковом окружении. Ковалентная, протониро-
ванная, положительно заряженная связь альдегид-
ной группы ретиналя с лизиновым остатком опси-
на позволяет осуществлять смещение максимума 
спектра поглощения молекулы зрительного пиг-
мента во всем видимом и частично ближнем уль-
трафиолетовом диапазоне (λmax ≈ 380–700 нм). 
При наличии такой ковалентной связи спектраль-
ная настройка происходит благодаря электроста-
тическому взаимодействию ретиналя с конкретны-
ми аминокислотными остатками в хромофорном 
центре опсина (для обзора см. [26]). Это ярко ил-
люстрирует сайт-направленный мутагенез, когда 
разные мутанты одной и той же молекулы с ами-
нокислотными заменами имеют разные спектры 
поглощения [27].

Таким образом, возвращаясь к двум популя-
циям одного и того же вида креветок M. relicta, 
очевидно, что если спектры поглощения родопси-
на у них различаются, то это может зависеть или 
от природы хромофора – замены ретиналя-1 (А1) 
на ретиналь-2 (А2), или от отличающихся опси-
нов. Естественно было предположить, что если 
речь идет о «быстрой» адаптационной настройке 
(всего 10 тысяч лет!), то можно ожидать замены 
ретиналя-1 у морской популяции на ретиналь-2 
у озерной.

Ретиналь 1

0

Ретиналь 2

0

А

Б

Рис. 3. Структурные формулы: (А) ретиналя-1 и (Б) ретина-
ля-2, имеющего добавочную двойную связь в бета-иононовом 
кольце.
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Используя технику микроспектрофотометрии 
отдельных рабдомов глаза морской и озерной по-
пуляций M. relicta, в сериях экспериментов, вы-
полненных нами в течение нескольких сезонов, 
было показано, что спектры поглощения родопси-
на популяций отличаются (рис. 4). Максимум 
спектра поглощения родопсина морских креветок 
находится в области 530 нм, а у обитающей на до-
статочно большой глубине озерных – в области 
560 нм [5, 7]. В работе [5] нами было сделано пред-
положение, что разница в положении спектров 
поглощения связана с разными хромофорами – 

ретиналь-1 (А1) у морских и ретиналь-2 (А2) 
у озерных.

Следующим шагом была проверка этого 
предположения. Используя метод высокоэффек-
тивной жидкостной хроматографии, нами было 
четко показано, что различия в спектрах погло-
щения родопсинов в глазах озерной и морской 
популяций M. relicta не связаны с использовани-
ем различных форм хромофоров – и у тех, 
и у других хромофором оказался 11-цис изомер 
ретиналя-1 (А1); хромофор ретиналь-2 (А2) у них 
отсутствовал (рис. 5) [9]. Это был довольно  
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Рис. 4. Микроспектрофотометрическая регистрация спектров поглощения одиночных рабдомов глаза Mysis relicta. Слева – 
спектр поглощения рабдома морской популяции из залива Pojo Балтийского моря. Справа – спектр поглощения рабдома озер-
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(А) Морская популяция. Верхняя хроматограмма: экстракт ретиналя из глаз креветок морской популяции. Нижняя хромато-
грамма: смесь экстракта ретиналя из глаз и стандартов – синтетических ретиналя-1 (А1) и ретиналя-2 (А2). Видно, что в экс-
тракте (верхняя хроматограмма) ретиналь-1 (А1) присутствует, а ретиналь-2 (А2) отсутствует.
(Б) Озерная популяция. Верхняя хроматограмма: экстракт ретиналя из глаз креветок озерной популяции. Нижняя хроматограм-
ма – смесь экстракта ретиналя из глаз и стандартов – синтетических ретиналя-1 (А1) и ретиналя-2 (А2). Видно, что в экстракте 
(верхняя хроматограмма) ретиналь-1 (А1) присутствует, а ретиналь-2 (А2) также отсутствует.
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неожиданный результат. Объяснение, которое 
мы ему дали (и оно остается справедливым), со-
стоит в том, что мизиды – это исходно морские 
ракообразные, а не пресноводные. А для морских 
ракообразных характерен именно ретиналь-1 
(А1) в качестве хромофора. Это подтверждали 
и наши собственные данные, полученные на 
морском дальневосточном прибрежном крабе 
Hemigrapsus sanguineus [3]. И хотя мизиды меняли, 
притом неоднократно, среду обитания с морской 
на пресноводную и обратно, биохимическая си-
стема обмена A1 ↔ A2 у них так и не появилась. 
Иными словами, будучи исходно морскими ра-
кообразными, мизиды, приспосабливаясь к све-
товой среде обитания, не использовали обмен 
A1 ↔ A2 для изменения спектральной чувстви-
тельности глаза.

Поскольку у озерной и морской популяций 
M. relicta хромофором зрительного пигмента ока-
зался 11-цис изомер ретиналя-1 (А1), то, следова-
тельно, у них должны отличаться опсины. Однако 
попытки найти у них различия между опсинами 
не увенчались успехом. Конкретно, в работе [20], 
не было найдено разницы в гене опсина, кодиру-
ющего аминокислотную последовательность ро-
допсина в рабдомах озерной и морской популя-
ций M. relicta. В то же время, при сравнении трех 
различных видов мизид – M. relicta, M. salemaai 
и M. segerstralei – различия генов опсина между 
видами в этой же работе [20] найдены были. Та-
ким образом, вопрос о природе различия спек-
тров поглощения родопсинов в двух популяциях 
одного и того же вида M. relicta, что называется, 
«повисал в воздухе». И только совсем недавно, 
в докладе Кристиана Доннера и сотрудников, 
сделанном на симпозиуме «VISIONARIUM XXI, 
2023», впервые были представлены результаты, 
свидетельствующее о том, что у озерной и мор-
ской популяций M. relicta экспрессируется не 
один, а как минимум два гена опсинов [28]. Инте-
ресно при этом, что тот единственный ген опсина 
M. relicta, который был описан в работе [20], Дон-
нером и сотрудниками вообще не был найден, но 
были экспрессированы другие, потенциальные 
гены опсинов. Как пишут сами авторы: «Диффе-
ренциальная экспрессия двух или более генов оп-
сина может объяснить спектральную адаптацию 
в физиологическом масштабе времени у M. relicta, 
хотя контролирующий фактор среды остается не-
известным».

Итак, обнаруженное нами различие в положе-
нии максимумов спектра положения зрительных 
пиментов морских и озерных креветок M. relicta 
объясняется не различием хромофоров – у обоих 
популяций обнаруживался один и тот же хромо-
фор – ретиналь-1 (А1), а различием опсинов. Во-
прос о том, какой фактор среды вовлечен в «бы-

струю» зрительную адаптацию разделившихся 
всего 10 тыс. лет назад, в постледниковый период, 
двух популяций одного и того же вида креветок 
M. relicta, остается открытым. Крайне интересен 
и требует дальнейших исследований механизм, 
обеспечивающий преимущественную экспрессию 
гена того или иного опсина у озерной и морской 
популяций. 

В свете новых данных об экспрессии двух 
или более генов опсина разумное объяснение  
получают результаты, полученные нами в свое 
время в микроспектрофотометрических и элект- 
рофизиологических экспериментах [8]. Суть ре-
зультатов этих взаимодополняющих эксперимен-
тов состояла в том, что в рабдомах глаза каждой 
из популяций M. relicta, причем в разных рабдо-
мах, присутствуют оба зрительных пигмента – 
и средневолновый (зеленый, 525–530 нм), 
и длинноволновый (красный, 565–570 нм), но 
присутствуют, при этом, в существенно разных 
пропорциях. В глазах озерных креветок имеется 
гораздо больше длинноволновых (красночув-
ствительных) рабдомов (порядка 80%), содержа-
щих зрительный пигмент с максимумом спектра 
поглощения λmax ~ 560 нм. Популяция же средне-
волновых (зеленочувствительных) рабдомов,  
содержащих зрительный пигмент с максиму- 
мом спектра поглощения λmax ~ 530 нм, намного 
меньше – порядка 20%. Имевшиеся в то время 
данные о наличии у M. relicta только одного  
опсина никак не укладывались в эти резуль- 
таты. Обнаруженная же группой Доннера экс-
прессия двух или более генов опсинов в глазах 
M. relicta позволяет понять, почему в рабдомах 
каждой из популяций нами обнаруживались 
оба – и длинно- и средневолновые зрительные  
пигменты [8].

Таким образом, отличие спектров поглоще-
ния родопсина у озерной и морской популяций 
одного и того же вида креветок M. relicta связано 
не с разными хромофорами, а, судя по всему, с за-
менами аминокислотных остатков в хромофорном 
центре разных опсинов. Вопросы о том, какие 
именно это замены и каковы «сигналы» для столь 
«быстрой» адаптационной настройки спектров 
поглощения зрительных пигментов, коррелирую-
щей со спектральным составом света среды обита-
ния, остаются открытыми.

Работа выполнена при поддержке Мини-
стерства науки и высшего образования Россий-
ской Федерации (проект №. 122041400102-9). 
Работа проведена без использования животных 
и без привлечения людей в качестве испытуе-
мых. Автор заявляет об отсутствии конфликта 
интересов.
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REVIEW

Molecular mechanism of adaptation to a light environment:  
on the issue of visual pigments spectral tuning  

of two populations of shrimp Mysis relicta (Crustacea: Mysidacea)
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The paper focuses on the light habitat of two populations of opossum shrimps Mysis relicta 
(Crustacea: Mysidacea) and the molecular mechanism of their visual pigments spectral tuning. 
Data are presented according to which spectral tuning is based on the expression of different 
opsins genes, and not on the replacement of chromophore groups: retinal 1 (A1) ↔ retinal 2 (A2).
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