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В микроспектрофотометрических измерениях экранирующих гранул глаза M. relicta

(Misida, Crustacea) показано, что большинство гранул имеет спектры, характерные для ксан-
томматинов (�макс. 455 нм) с селективным поглощением в синей области спектра. Соглас-
но проведенным математическим расчетам c использованием спектров поглощения экрани-
рующих гранул и зрительных клеток, световая фильтрация, производимая ксантомматино-
выми гранулами, позволяет обеспечить кривую спектральной чувствительности, идентичную
реальной спектральной чувствительности.
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Около 9000 лет назад в результате таяния скан-
динавского ледникового щита креветки M. relicta
(Mysida) распределились по изолированным водо-
емам и сейчас их зрение адаптировано к различным
видам спектрального светового окружения [1—3].
Так, озерные креветки, обитающие сейчас в корич-
нево-красной световой среде, обладают длинновол-
новым зрительным пигментом с максимумом по-
глощения около 556 нм и длинноволновой спект-
ральной чувствительностью с максимумом около
600 нм. В то же время популяция этих креветок,
обитающая в коротковолновой световой среде Бал-
тийского моря, имеет более коротковолновый зри-
тельный пигмент Р532 и спектральную чувствитель-
ность с максимумом около 570 нм [3]. При этом
у обеих популяций M. relicta спектральная чувст-
вительность заметно сдвинута в длинноволновую
область по отношению к спектрам поглощения их
зрительных пигментов. Настоящая работа посвяще-
на исследованию механизмов такой эволюционно-
экологической зрительной адаптации к спектраль-
ной среде обитания.

Длинноволновые сдвиги спектральной чувстви-
тельности, как правило, формируются при участии
желтых светоэкранирующих пигментов — ксантом-
матинов и каротиноидов, ослабляющих свет синего
диапазона [4, 5]. Ксантомматины входят в состав
микроскопических оммохромных гранул, и кароти-
ноиды содержатся преимущественно в составе ли-
пидных капель. Эти разнородные субклеточные час-
тицы образуют светофильтрующие агрегаты, подда-
ющиеся микроспектрофотометрическим измерениям.

Целью настоящей работы было оценить возмож-
ное участие экранирующих пигментов в формиро-
вании длинноволнового положения спектральной
чувствительности глаз M. relicta.

Объекты и методы

В измерениях было использовано по 7 глаз кре-
веток M. relicta озерной и балтийской популяций с
микроспектрофотометрическими измерениями раб-
домов и агрегатов светофильтрующих субклеточ-
ных частиц. Содержимое глаза креветки полностью
выдавливали через прокол в роговице на покров-
ное стекло и затем плотно придавливали покров-
ным стеклом меньшего размера. Кромки верхнего
стекла были смазаны вазелином для защиты пре-
парата от высыхания. Далее пошагово регистриро-
вали спектры поглощения всех визуально разли-
чимых объектов, находящихся в препарате. Запись
спектров производили на компьютеризованном мик-
роспектрофотометре конструкции В.И. Говардовско-
го [6] в диапазоне длин волн от 338 до 750 нм
с использованием фотометрического луча разме-
ром 10 Ѕ 10 мкм. Крупные (200 Ѕ 30 мкм) рабдомы
зрительных клеток хорошо идентифицировались по
характерной морфологии и форме спектров фо-
точувствительных зрительных пигментов. Агрегаты
светофильтрующих гранул были разнородны по раз-
меру формирующих их частиц, по структуре этих
частиц и характеру спектров. Микрофотографии
объектов фотометрирования приведены на рис. 1.
По результатам микроспектрофотометрии был оп-
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ределен характер спектров светофильтрующих ча-
стиц, потенциально способных отфильтровывать
синий свет и формировать длинноволновое поло-
жение спектральной чувствительности глаз M. relic-
ta. Спектры этих частиц с коротковолновым по-
глощением в сочетании со спектрами поглощения
рабдомов были использованы для расчетов теоре-
тических кривых спектральной чувствительности.
В этих расчетах коэффициент световой фильтра-
ции подбирали так, чтобы положение максимума
расчетной кривой совпадало с известными экспе-
риментальными данными электроретинографической
спектральной чувствительности [3, 7]. Теоретические
кривые и реальную спектральную чувствительность
сопоставляли по точкам световой стимуляции элект-
роретинограммы в вышеупомянутых работах.

Результаты и обсуждение

Спектры поглощения изолированных рабдомов.
Зарегистрированные спектры поглощения темно-
адаптированных рабдомов соответствовали полу-
ченным в работе [3]. Рабдомы балтийской популя-
ции M. relicta имели максимумы спектров поглоще-
ния около 530 нм, и рабдомы озерной популяции
имели максимум около 556 нм (рис. 2). Спектры
рабдомов обеих популяций соответствовали шаб-
лонам А2-зрительных пигментов позвоночных жи-
вотных [8].

Спектры поглощения экранирующих пигментов.
Зарегистрированные нами спектры поглощения фо-
тостабильных экранирующих пигментов четко рас-
пределились на три спектральные группы. У обeих
популяций M. relicta 56% агрегатов светоэкрани-
рующих гранул имели спектры с преимуществен-

ным поглощением в коротковолновом световом
диапазоне при �макс. 455 нм (рис. 3, А). Согласно
данным литературы [9, 10], спектры такого вида,
вероятнее всего, сформированы преимущественно
ксантомматином (�макс. 440 нм) в сочетании с
примесью дигидроксантомматина (�макс. 480 нм).
Ксантомматин и дигидроксантомматин легко пере-
ходят друг в друга в реакциях окисления-восста-
новления. Среднестатистическая оптическая плот-
ность этих ксантомматинподобных спектров у озер-
ной популяции креветок составляла 0,59 (n = 60)
и 0,71 (n = 46) у балтийской морской популяции.

Вторыми по массовости в глазах обеих популя-
ций креветок были спектры (рис. 3, Б), характер-
ные [11] для смеси оммохромов, состоящей из ом-
матинов и омминов. Эти спектры имели доста-
точно равномерное поглощение с невыраженными
максимумами при 440 и 555 нм. В глазах озерной
популяции M. relicta оммохромподобные спектры
встречались в 44% случаев, в то время как у бал-
тийской популяции они присутствовали в 24% слу-
чаев. Среднестатистическая оптическая плотность
оммохромподобных спектров равнялась 0,49 (n =
= 48) у озерной популяции креветок и 0,82 (n = 20)
у балтийской морской популяции.

Помимо вышеописанных оммохромных гранул,
в глазах креветок балтийской морской популяции,
но не у озерной популяции, 20% гранул имели
спектры, характерные для омминов [10] с �макс.
около 580 нм и средней оптической плотностью
около 0,3 (n = 16).

Спектры, характерные для каротиноидов, встре-
чались в единичных случаях в виде крупных жиро-
вых капель. На рис. 3, Г приведены микрофотогра-
фия такой капли и ее спектр с характерными для
каротиноидов 3 максимумами поглощения 440, 470,
496 нм. Основной максимум этого спектра (470 нм)
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Рис. 1. Объекты микроспектрофотометрии внутриглазных струк-
тур M. relicta: агрегаты светоэкранирующих гранул (1) и раб-

домы зрительных клеток (2).
Врезка в правом верхнем углу — увеличенная микрофотогра-

фия агрегата светоэкранирующих гранул

Рис. 2. Образцы спектров поглощения одиночных рабдомов зри-
тельных клеток M. relicta.

Левая запись — рабдом балтийской морской популяции; пра-
вая запись — рабдом озерной популяции. Тонкими линиями

обозначены шаблоны А2-зрительных пигментов



отвечает спектру астаксантина [12], наиболее мас-
совому каротиноиду беспозвоночных и низших по-
звоночных животных.

В целом проведенные измерения показали, что
только ксантомматинподобные гранулы (рис. 3, А)
могут рассматриваться как светофильтры, формиру-
ющие спектральную чувствительность M. relicta. Эти
гранулы имеют выраженное селективное поглоще-
ние синей области видимого спектра, необходимое
для обеспечения длинноволнового положения спект-
ральной чувствительности. В глазах M. relicta гра-
нулы этого вида преобладают как по численно-
сти — 56%, так и по суммарной оптической плот-
ности (n� OD). При этом в глазах озерной популя-
ции их суммарная оптическая плотность (n� OD)
по �макс. обеспечивает 70% поглощения света по
сравнению с остальными видами гранул. В глазах
балтийской морской популяции гранулы этого типа
обеспечивают 60% поглощения света.

Расчеты теоретической спектральной чувстви-
тельности M. relicta, формируемой “ксантоммати-
новой” световой фильтрацией в сопоставлении с экс-

периментальными электроретинографи-
ческими данными. В настоящем разде-
ле приводятся расчеты теоретической
спектральной чувствительности, фор-
мируемой спектрами поглощения зри-
тельных пигментов M. relicta в сочета-
нии со световой фильтрацией ксантом-
матинподобными гранулами. В расчетах
были использованы спектры поглоще-
ния рабдомов (рис. 2) и спектры погло-
щения ксантомматинподобных гранул
(рис. 3, А). Расчетный уровень ксантом-
матиновой коротковолновой фильтра-
ции был задан так, чтобы максимумы
теоретической расчетной спектральной
чувствительности совпадали с экспери-
ментальными данными электроретино-
графической спектральной чувствитель-
ности M. relicta, приведенными в рабо-
те [3], а именно �макс. 570 нм для мор-
ской популяции и �макс. 600 нм для
озерной популяции. При этом для озер-
ной популяции необходимый коэффи-
циент участия ксантомматиновой фи-
льтрации составил 1,3, и для морской
популяции он был принят равным 1,5.
Шкала длин волн была составлена по
спектральным точкам монохроматиче-
ских световых вспышек, использован-
ным в работе [3] для определения элект-
роретинографической спектральной чув-
ствительности, а именно 475 нм, 500 нм,
515 нм, 525 нм, 550 нм, 570 нм, 590 нм,
605 нм, 625 нм, 650 нм, 670 нм, 690 нм,
700 нм, 720 нм, 750 нм. Конечным ре-
зультатом вычислений были кривые от-
носительных величин квантового захва-

та зрительными пигментами после ксантомматино-
вой световой фильтрации. Результаты этих расчетов
были сопоставлены с реальной спектральной чув-
ствительностью, полученной при электроретиногра-
фических измерениях [3]. В цифровом виде произве-
денные расчеты приведены в табл. 1 и 2.

В приведенных таблицах цифровые данные в
колонке 6 определены по графикам спектральной
чувствительности из работы [3].

Цифры квантового захвата (колонка 5), осуще-
ствляемого зрительными пигментами после фильт-
рации света ксантомматиновыми гранулами, позво-
ляют построить теоретические кривые спектральной
чувствительности для обеих популяций M. relicta.
На рис. 4 полученные нами теоретические расчетные
кривые спектральной чувствительности сопоставле-
ны с реальными экспериментальными кривыми,
приведенными в работе [3]. Как следует из рис. 4,
полученные теоретические кривые имеют хорошее
соответствие с реальными экспериментальными кри-
выми спектральной чувствительности, приведенны-
ми в работах [3, 7].
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На этом основании можно предполагать, что
формирование длинноволнового положения спект-
ральной чувствительности M. relicta осуществляется
с преимущественным участием ксантомматиновых

светофильтрующих гранул. Использование ксантом-
матина как основного коротковолнового светофильт-
ра, формирующего спектральную чувствительность
у представителей Decapoda, было недавно рассмот-

рено в работе [5].
Зарегистрированные нами спект-

ры “ксантомматиновых” гранул имеют
максимум (455 нм), промежуточный
между известными спектрами собст-
венно ксантомматина (�макс. 440 нм)
и его производного — дигидроксан-
томматина (�макс. 480 нм). Ксантом-
матин и дигидроксантомматин доста-
точно легко переходят друг в друга
при реакциях окисления-восстановле-
ния [9]. Судя по положению макси-
мума регистрируемых нами “ксантом-
матиновых” спектров, они сформиро-
ваны с некоторым участием примеси
дигидроксантомматина. Спектр такого
смешанного светофильтра имеет по-
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Таблица 1

Расчет спектральной чувствительности
озерной популяции M. relicta

1 2 3 4 5 6 7

�
P556
OD

OD
ксант.
гранул

T%
ксан-

томма-
тин

Квантовый
захват

(P556 + ксант.
фильтр.)

Log
спектр.

чувствит.

Спектр.
чувствит.

475 0,450 0,972 0,055 0,217 –0,500 0,316

500 0,653 0,914 0,065 0,311 –0,500 0,316

515 0,786 0,827 0,084 0,433 –0,367 0,430

525 0,867 0,764 0,102 0,541 –0,250 0,562

550 0,994 0,665 0,136 0,755 –0,130 0,741

570 0,967 0,614 0,159 0,876 –0,033 0,927

590 0,812 0,559 0,188 0,977 0,000 1,000

605 0,637 0,520 0,211 1,000 0,000 1,000

625 0,383 0,477 0,240 0,866 –0,067 0,857

650 0,131 0,418 0,286 0,460 –0,333 0,465

670 0,039 0,358 0,343 0,183 –0,600 0,251

690 0,010 0,318 0,386 0,055 –1,100 0,079

700 0,005 0,284 0,428 0,031 –1,400 0,040

720 0,001 0,254 0,468 0,009 –1,750 0,018

750 0,000 0,198 0,553 0,001 –2,500 0,003

Примечание. 2 — экспериментальный спектр поглощения
зрительного пигмента P556 в отн. ед.; 3 — эксперименталь-
ный спектр поглощения “ксантомматиновых” гранул в отн. ед.;
4 — расчет коэффициента пропускания “ксантомматиновых”
гранул; 5 — расчет величины квантового захвата зрительного
пигмента P556 после световой фильтрации через “ксантоммати-
новые” гранулы; 6 — Log спектральной чувствительности по
данным [3]; 7 — расчет спектральной чувствительности по дан-
ным колонки 6.

Таблица 2

Расчет спектральной чувствительности
морской популяции M. relicta

1 2 3 4 5 6 7

�
P532
OD

OD
ксант.
гранул

T%
ксан-

томма-
тин

Квантовый
захват

(P532 + ксант.
фильтр.)

Log
спектр.

чувствит.

Спектр.
чувствит.

475 0,625 0,974 0,035 0,311 –0,333 0,465

500 0,849 0,913 0,043 0,433 –0,300 0,501

515 0,952 0,841 0,055 0,574 –0,250 0,562

525 0,991 0,776 0,069 0,728 –0,167 0,681

550 0,940 0,702 0,088 0,924 –0,030 0,933

570 0,750 0,658 0,103 1,000 0,000 1,000

590 0,491 0,609 0,122 0,976 –0,033 0,927

605 0,300 0,570 0,140 0,822 –0,167 0,681

625 0,114 0,534 0,158 0,429 –0,433 0,369

650 0,022 0,476 0,193 0,114 –0,933 0,117

670 0,005 0,412 0,241 0,035 –1,250 0,056

690 0,001 0,367 0,281 0,010 –1,667 0,022

700 0,001 0,331 0,319 0,006 –1,933 0,012

720 0,000 0,285 0,373 0,002 –2,300 0,005

750 0,000 0,233 0,447 0,000 –3,200 0,001

Примечание. 2 — экспериментальный спектр поглощения
зрительного пигмента P532 в отн. ед.; 3 — эксперименталь-
ный спектр поглощения “ксантомматиновых” гранул в отн. ед.;
4 — расчет коэффициента пропускания “ксантомматиновых”
гранул; 5 — расчет величины квантового захвата зрительного
пигмента P532 после световой фильтрации через “ксантомма-
тиновые” гранулы; 6 — Log спектральной чувствительности по
данным [3]; 7 — расчет спектральной чувствительности по дан-
ным колонки 6.

Рис. 4. Кривые спектральной чувствительности балтийской морской (А) и озер-
ной (Б) популяций M. relicta.

1 — расчетные теоретические кривые; 2 — экспериментальные электрорети-
нографические кривые



тенциальную способность обратимо перестраивать-
ся в пределах 40 нм между крайними положения-
ми ксантомматинового и дигидроксантомматино-
вого спектров.

В наших измерениях субклеточные частицы
с каротиноидными спектрами встречались крайне
редко и поэтому можно предполагать, что корот-
коволновая световая фильтрация в глазах M. relic-
ta основана скорей на оммохромах, нежели на ка-
ротиноидах. Оммохромная светофильтрация пред-
ставляется более надежной и доступной, так как
оммохромы вырабатываются непосредственно в гла-
зу, в отличие от каротиноидов, требующих диети-
ческой поддержки. Судя по морфологии располо-
жения гранул по отношению к рабдомам зритель-
ных клеток, спектральная чувствительность в глазах
M. relicta формируется светом, отраженным от све-
тофильтрующих гранул, окружающих рабдом.

Согласно данным литературы, одной из ос-
новных функций оммохромов в глазах ракообраз-
ных (Crustacea) является их антирадикальная защи-
та структур глаза от фотохимического повреждения
коротковолновым видимым светом [13]. Получен-
ные в настоящей работе данные о том, что в гла-
зах M. relicta преобладают оммохромные гранулы
с коротковолновым поглощением света для длин

волн короче 450 нм, указывают, что в данном слу-
чае оммохромы, в дополнение к антиоксидантной
защите глаз, выполняют также и светофильтрующую
фотопротекторную функцию в наиболее опасной
для глаза синей области спектра.

Выводы

1. Показано, что основным видом светофильт-
рующих гранул в глазах креветок M. relicta (Mysida)
являются гранулы с селективным поглощением све-
та в синей области спектра, соответствующие по
спектрам поглощения оммохрому ксантомматину
(�макс. 455 нм).

2. Согласно математическим расчетам, теоре-
тические кривые спектральной чувствительности,
построенные с учетом ксантомматиновой свето-
фильтрации, хорошо описывают характер реальной
спектральной чувствительности креветок M. relicta.

* * *
Работа выполнена при финансовой поддержке

Программы фундаментальных исследований ОБН
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SHORTWAVE LIGHT FILTRATION IN FORMATION OF SPECTRAL SENSITIVITY
FOR TWO SHRIMP POPULATIONS OF M. RELICTA (MYSIDA)

A.E. Abu Khamidakh, J.V. Demchuk, P.P. Zak, M. Lindstrom, M.A. Ostrovsky

It is known that spectral sensitivity curves of shrimp M. relicta (Crustacea) have more long-
wave position than the actual spectra of their visual pigments. We evaluated the possible role of
screening pigments in the formation of the long-wavelength shift. In microspectrophotometrical
measurements of screening granules in the eyes of M. relicta it is shown that the most of the gra-
nules have a characteristic spectrum of xanthommatin (�max 455 nm) with a selective absorption
in the blue region. According to the mathematical calculations carried out, light filtering through
these granules allows getting the spectral sensitivity curve that is identical to the real spectral sen-
sitivity.

Key words: Crustacea, spectral sensitivity.
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