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ВВЕДЕНИЕ

Зрение животных тесно взаимосвязано с их 
экологией (������ ������ � о�ной стороны� совер������� ������ � о�ной стороны� совер�� ������ � о�ной стороны� совер�
шенство зрения нере�ко зависит от условий� огра�
ничивающих его активное использование (как по�
стоянная темнота пещер� либо способствующих 
ему – высокая освещенность или прозрачность 
окружающей сре�ы� � �ругой стороны� особенно�
сти самого зрения (такие� как светочувствитель�
ность или острота зрения� могут ограничивать 
�иапазон приемлемых условий существования� 
т�е� границы экологической ниши� На примере 
ря�а �невных грызунов можно ви�еть� как откры�
тость лан�шафта и его �оступность обозрению 
служат пре�посылкой прогресса зрения и связан�
ных со зрением особенностей пове�ения�

Типичными пре�ставителями экотипа �невных 
грызунов являются суслики� наземные обитате�
ли засушливых равнин – полупустынь� степей и 
прерий из семейства беличьих (����������� �азре������������ �азре��� �азре�

женная растительность и равнинный рельеф бла�
гоприятствуют заблаговременному обнаружению 
опасности� жизненно важному �ля сравнительно 
мелких наземных животных� особенно при не�о�
статке естественных укрытий� Но поскольку у�а�
ленные объекты имеют малые угловые размеры� 
их опознание требует высокой остроты зрения� 
Это может быть обеспечено только колбочко�
вым аппаратом сетчатки� требующим �остаточ�
но высокой освещенности� �войственные сусли�
кам черты морфологии – припо�нятое положение 
глаз на голове� колбочковая сетчатка и зрительная 
полоска (v����� �t���k� зона повышенной остроты 
зрения в сетчатке глаза� которая помогает зритель�
ному контролю области горизонта� �ополняются 
такими важными �ля зрения особенностями пове�
�ения� как �невная активность� пова�ка осматри�
ваться е�ва высунувшись из норы� и характерная 
поза “столбиком”� которая расширяет �оступное 
обозрению пространство� �пособность �истант�
ного обнаружения опасности является пре�по�
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�я� связанных со зрением черт морфологии и пове�ения� типичных �ля сусликов (�ревних обита�
телей открытых лан�шафтов�� присущ �алеким от них пре�ставителям экотипа �невных пустын�
ных грызунов: полевке Бран�та Lasiopodomys brandti, желтой пеструшке Eolagurus luteus и боль�
шой песчанке Rhombomys opimus� Это по�толкнуло на поиски общих схо�ств тонкой организации 
их сетчатки� Вопреки ожи�аниям� результаты изучения популяций колбочек этих трех ви�ов �ают 
больше оснований обсуж�ать их различие� нежели схо�ство� У большой песчанки колбочки �вух 
спектральных типов распре�елены почти равномерно по всей сетчатке; сре�неволновые� состав�
ляющие более �0% всей популяции колбочек� имеют бόльшую плотность в вентральной части�  
У полевки Бран�та в �орзальном поле сетчатки есть оба типа колбочек� в вентральном же только 
коротковолновые� У желтой пеструшки есть только коротковолновые колбочки� что является не�
известным ранее ви�ом колбочковой монохромазии� впервые наблю�аемой у �невного ви�а� Та�
ким образом� схо�ство связанных со зрением черт морфологии и пове�ения трех пре�ставителей 
о�ного экотипа �невных грызунов не нахо�ит отражения в свойствах популяций их колбочек� Но�
вым общим �ля них феноменом является наличие зоны пониженной окраски клеток пигментного 
эпителия в области� соответствующей зрительной полоске (v����� �t���k�� У полевки Бран�та з�есь 
лежит граница меж�у �орзальным и вентральным полями сетчатки� 

Ключевые слова: сетчатка� колбочковый опсин� пигментный эпителий� зрительное пове�ение� эко�
логия грызунов�
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сылкой формирования свойственной сусликам 
системы акустической коммуникации – своевре�
менного оповещения соро�ичей криком тревоги� 
Эта сигнализация эффективна на сравнительно 
ограниченных расстояниях� т�е� в сплоченных по�
селениях� Таким образом� такие характерные �ля 
сусликов черты� как акустическая коммуникация 
и колониальный тип поселений� имеют своей от�
�аленной пре�посылкой высоко развитое зрение 
и зрительное пове�ение�

К тому же экотипу �невных пустынных грызу�
нов� помимо сусликов� прина�лежит ря� ви�ов� в 
систематическом отношении �алеких от них� Та�
ковы полевка Бран�та Lasiopodomys (Microtus� 
brandti и желтая пеструшка Eolagurus luteus из 
семейства полевок (�����t������ и большая пес������t������ и большая пес��� и большая пес�
чанка Rhombomys opimus из семейства песчанок 
(������������� что служит примером параллелиз�������������� что служит примером параллелиз��� что служит примером параллелиз�
ма – независимого приобретения разными ви�а�
ми схо�ных черт в о�инаковых условиях обита�
ния� �воим обликом и пова�ками они имитируют 
свойственный сусликам комплекс черт морфоло�
гии и пове�ения� прямо или косвенно связанных 
со зрением (�мирин� Орлов� ��7��� 

�хо�ство этих ви�ов меж�у собой послужило 
нам основанием �ля сравнительного иссле�ования 
самого их зрения� точнее колбочкового аппарата их  
сетчатки� До не�авнего времени е�инственным ви�
�ом� близким к интересующим нас �невным гры�
зунам� у которого была изучена популяция колбо�
чек� была монгольская песчанка (��v����v�k�� �t 
���� ������ В сетчатке этого ви�а колбочки состав�
ляют �о �8% общего числа фоторецепторов� что 
заметно больше� чем у мыши (около 3%� и крысы 
(всего �%� (�zé�� Röh���h� �����. Иммуногистохи�
мически у нее было показано наличие �вух морфо�
логически различимых типов колбочек� которые 
экспрессируют �ва разных зрительных пигмен�
та (т�е� отличающихся по спектральной чувстви�
тельности�� которые� по �анным электрофизиоло�
гического тестирования� обеспечивают песчанке 
способность цветоразличения� В после�ние го�ы 
изучены несколько ви�ов �невных грызунов из се�
мейства мышиных (��������� у которых тоже была 
обнаружена повышенная (�о 33%� �оля колбочек� 
Получены пове�енческие �анные об их остроте 
зрения и факты в пользу наличия у них цветового 
зрения (B��� �t ���� �006� �008; �������� �t ���� �008�� 
Эти результаты лишний раз по�тверж�ают тесную 
взаимосвязь �невной активности животного� с о��
ной стороны� обилие колбочек в сетчатке� остроту 
зрения и способность цветоразличения – с �ругой� 
Поэтому нашей за�ачей было изучить популяции 
колбочек трех названных ви�ов с тем� чтобы рас�
ширить круг пре�ставителей экотипа �невных 

грызунов (за пре�елами беличьих�� �елая более 
со�ержательным их сравнительное иссле�ова�
ние� Пре�полагалось� что бу�ет выявлен комплекс 
значимых показателей� общий �ля этого экотипа�  
� этой целью по� световым микроскопом мы ис�
сле�овали картину распре�еления колбочек �вух 
типов� селективно окрашенных иммунногистохи�
мически� на плоских препаратах сетчатки большой 
песчанки� желтой пеструшки и полевки Бран�та� 

МАТЕ�ИАЛЫ  И  МЕТОДЫ

Данная работа пре�ставляет часть проекта� 
в хо�е которого были изучены сетчатки около  
�0 ви�ов грызунов с разными типами суточной 
активности� многие из них впервые (*�: 
�ем� Cricеtidae Хомяки:

Phodopus sungarus �жунгарский хомячок
Cем� Gerbillidae Песчанки:

Gerbillus campestris скальная песчанка*
G. perplexus карликовая песчанка*
Meriones libycus краснохвостая песчанка
M. meridianus полу�енная песчанка
M. persicus перси�ская песчанка*
M. tamariscinus тамарисковая песчанка*
M. tristrami малоазийская песчанка*
M. unguiculatus монгольская песчанка
M. vinogradovi песчанка Виногра�ова *
Pachyuromys  
duprasi

жирнохвостая  
песчанка *

Rhombomys opimus большая песчанка * 
Sekeetamys calurus пушистохвостая  

песчанка *
Cем� Microtidae Полевки:

Lagurus lagurus обыкновенная пеструш�
ка*

L. (Eolagurus) luteus желтая пеструшка*
Lasiopodomys brandti полевка Бран�та
Lemmus obensis обский лемминг* 
Microtus arvalis обыкновенная полевка
M. fortis большая полевка*
M. mandarinus китайская полевка*
M. paradoxus копет�агская полевка*
M. socialis общественная полевка*
M. transcaspicus закаспийская полевка*
Cем� Muridae Мыши:

Mus musculus �омовая мышь
Rattus norvegicus серая крыса

�ем� Dipodidae Тушканчики:
Allactaga jaculus большой тушканчик*
Stylodipus telum емуранчик* 
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Живой материал �ля иссле�ований был лю�
безно пре�оставлен нам из виварных культур 
Института проблем экологии и эволюции �АН  
им� А�Н� �еверцова� Московского зоопарка и �ПбГУ�  
Возможность изучения сразу трех ви�ов� прина��
лежащих к экотипу �невных пустынных грызунов� 
можно считать большой у�ачей: по�авляющему 
большинству обитателей ари�ных зон свойствен�
на ночная активность либо роющий образ жизни� 
что ве�ет к иной специализации их зрения (O���v� 
P��g��ny� �007; �008�� Из этих трех ви�ов только 
полевка Бран�та встречается на территории соб�
ственно �оссийской Фе�ерации; большая же пес�
чанка и желтая пеструшка обитают в республиках 
�ре�ней Азии� Виварная популяция желтой пест�
рушки� ви�а ре�кого �аже в местах своего оби�
тания� была утрачена �есятилетия наза� и не�ав�
но восстановлена только благо�аря энтузиазму 
А�В� �моркачевой (�ПбГУ�� 

В работе использованы препараты сетчаток от 
о�инна�цати полевок Бран�та Microtus (�asio� (�asio�Lasio-
podomys) brandti, трех желтых пеструшек �ola�u�Eolagu-
rus luteus и трех больших песчанок Rhombomys 
opimus.

Пре�назначенным �ля иссле�ования животным 
после инъекции летальной �озы хлоралги�рата� с 
целью префиксации сетчатки еще �о ее извлече�
ния из глаза� �елали перфузию глаз �%�ным па�
раформаль�еги�ом на фосфатносолевом буфере 
(PB�� рН 7�3� через проколы в пере�нем углу глаз�PB�� рН 7�3� через проколы в пере�нем углу глаз�� рН 7�3� через проколы в пере�нем углу глаз�
ной щели� Этими проколами (иног�а через третье 
веко� зао�но маркировали ориентацию глаза в ор�
бите� что позволяло позже су�ить о естественной 
ориентации сетчатки уже после препарирования 
глаза и приготовления плоского препарата (f  ��t�
m��nt� сетчатки� 

Для иммуногистохимической обработки из�
влечённую сетчатку крепили фоторецепторами 
вверх на пре�метном стекле и фиксировали �� ч в 
растворе параформаль�еги�а� После троекратно�
го отмывания препараты обрабатывали в течение 
суток при комнатной температуре в блок�раство�
ре �0%�ной нормальной сыворотки козы на PB� 
с 0�8% T��t�n X�00� Далее материал инкубирова�
ли в течение �–3 сут при комнатной температуре 
в растворе первичных кроличьих антител против 
опсина� имеющего максимум чувствительности 
в синей части спектра (Op��n B��� (Ch�m���n��� 
либо против опсина с максимумом в зеленой ча�
сти спектра (Op��n R��/����n (Ch�m���n��� оба в 
разве�ении �:300 (растворитель первичных анти�
тел: �%�ная нормальная сыворотка козы на PB� с 
0�8% T��t�n X�00�� Затем препараты помещали на 
30 мин в 0�3%�ный раствор перекиси во�оро�а на 

PB�� После тщательного отмывания в PB� сетчат�
ки обрабатывали �� ч при комнатной температуре 
в растворе биотинилированных вторичных анти�
тел козы (�:�000� Ch�m���n� против иммуноглобу�
линов кролика (растворитель вторичных антител: 
PB� с 0�8% T��t�n X�00�� В заключение материал  
экспонировали в течение �–6 ч при комнатной 
температуре в растворе комплекса стрептави�ин�
перокси�аза (�:500� Ch�m���n�� Перокси�азу про�
являли раствором 0�0�5%�ной перекиси во�оро�а 
с 0�03%�ным 3�3´��иаминобензи�ином (��gm�� на 
PB�� 

Обработку на коэкспрессию �вух зрительных 
пигментов в о�ной и той же колбочке не прово�и�
ли� Палочки также не иссле�овали�

Препараты� обезвоженные в спиртах и заклю�
ченные по� покровное стекло в сре�у D�P�x 
(���v��� просматривали на микроскопе Opt�n�3 
и фотографировали цифровой фотокамерой 
O�ymp�� �P�350�

�ЕЗУЛЬТАТЫ 

Для интерпретации распре�еления колбочек 
разных типов по сетчатке иссле�ованных грызу�
нов существенны� с о�ной стороны� привязка сет�
чатки к анатомическим структурам самого глаза� 
а с �ругой – ориентация глаза в орбите� В качест�
ве “анатомической горизонтали” самого глаза мы 
принимаем �ва симметричных сосу�а (боковые 
артерии� на внешней стороне склеры� лежащие 
на о�ной линии со зрительным нервом� Эта ли�
ния совпа�ает с �ругим значимым анатомическим 
элементом глаза – границей меж�у �орзальной и 
вентральной половинами венозной системы со�
су�истой оболочки глаза� которая четко ви�на на 
внутренней поверхности склеры после у�аления 
сетчатки и пигментного эпителия� Наша метка 
на глазном яблоке (прокол �ля префиксации сет�
чатки�� с�еланная в пере�нем углу глазной щели 
и маркирующая тем самым ориентацию сетчат�
ки относительно глазной щели и головы живот�
ного� у многих ви�ов грызунов лежит прямо на 
этой линии� либо ниже ее на 5–7º� Это значит� что 
ког�а глазная щель ориентирована горизонталь�
но� то изображение горизонта на �не глаза па�а�
ет на анатомическую горизонталь и слепое пятно 
(либо выше их� если оси глаз “смотрят” несколь�
ко вверх� как у большинства грызунов�� О�нако 
у некоторых ви�ов метка пере�него угла глазной 
щели оказывается ниже этой линии на �0–�5º� 
значит� �ля них анатомическая горизонталь глаза 
соответствует линии горизонта лишь при наклоне 
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головы (и пере�него угла глазной щели� вниз на 
этот же угол� тог�а как при горизонтальной ори�
ентации глазной щели анатомический ориентир 
припо�нят на тот же угол� 

�пециального внимания заслуживает пигмен�
тация глазного �на грызунов� У �невных ви�ов 
песчанок и многих полевок препарат глазного 
бокала выгля�ит на просвет как коричневый или 
�аже бле�но�коричневый� в отличие от практиче�
ски черных у сусликов� мыши и крысы� Посколь�
ку работа рецепторного аппарата сетчатки вообще 
нахо�ится в “зоне риска” всле�ствие неустрани�
мых особенностей его метаболизма� влекущих за 
собой накопление агрессивных про�уктов зри�
тельного цикла фотопигментов (Островский� 
�005�� то в свете проблемы фотоповреж�ений это 
выгля�ит �остаточно неожи�анно: ве�ь именно 
�невные ви�ы регулярно испытывают избыток 
освещения� и их фоторецепторы нуж�аются в по�
вышенной защите от света со стороны пигмент�
ного эпителия сетчатки� которому сле�овало бы 
быть� наоборот� более темным�

Новым интересным феноменом оказалась ре�
гиональная специфика окраски пигментного эпи�
телия сетчатки (ПЭ�� Присутствие фрагментов 
ПЭ� лежащих поверх рецепторов� затру�няет их 
иссле�ование� поэтому его стремятся у�алить как 
можно тщательнее� Препарат сетчатки �олжен 
быть� по возможности� свобо�ен от ПЭ и �ля луч�
шей �оступности к выкрашиваемым клеточным 
структурам растворов всех применяемых хими�
ческих агентов� В большинстве случаев� особен�
но у ночных ви�ов� ПЭ легко отхо�ит от сетчатки 
при ее препарировании� в отличие от �невных� у 
которых он часто извлекается вместе с сетчаткой� 
Как правило� эта проблема облегчается пре�вари�
тельной темновой а�аптацией животных� о�нако 
�аже �лительная а�аптация полевки Бран�та� и 
особенно желтой пеструшки� не �ает желаемых 
результатов� На препаратах их сетчаток регуляр�
но остаются большие фрагменты ПЭ� так что при�
хо�ится �елать обработку трипсином и освобож�
�ать сетчатку от фрагментов эпителия вручную 
тонкой кисточкой� Именно эта особенность их 
пигментного эпителия позволила обнаружить его 
региональную специфику в форме бледной полос-
ки – участка пониженной пигментации (рис� �� в 
той зоне (�орзальнее слепого пятна�� г�е �олжна 
нахо�иться зрительная полоска (v����� �t���k� сет�v����� �t���k� сет� �t���k� сет��t���k� сет�� сет�
чатки� наличие которой сле�ует пре�полагать у 
этих животных�

Rhombomys opimus. У большой песчанки на�
блю�ается сравнительно простой вариант ор�
ганизации колбочкового аппарата� ког�а оба 

спектральных типа колбочек (“синие”� т�е� ко�
ротковолновые� и “зеленые”� т�е� чувствительные 
к сре�ней части спектра� пре�ставлены на всей 
площа�и сетчатки� Их �оля в общей популяции 
различна: зеленые составляют более �0% всех 
колбочек и имеют �орзо�вентральный гра�иент 
плотности (их плотность выше в вентральной� 
нежели �орзальной половине сетчатки�� �иние 
колбочки менее многочисленны и распре�елены 
равномерно�

Opsin Blue: синие колбочки распре�елены рав�
номерно по всей сетчатке и имеют плотность око�
ло �600 на � мм² (рис� �� а�� 

Opsin Red/Green: плотность зеленых колбочек 
составляет около �0000 в верхней и около 30000 
на � мм² в нижней половинах сетчатки (рис� �� б�� 

Microtus brandti. Глаз полёвки Бран�та отли�
чается е�ва ли не самой слабой пигментацией 

Рис. 1. “Бле�ная полоска” – горизонтальная зона по�
ниженной окраски пигментного эпителия – отчет�
ливо ви�на �орзальнее слепого пятна на препаратах 
сетчатки полевки Бран�та Lasiopodomys (Microtus� 
brandti (а� и желтой пеструшки Eolagurus luteus (б�� 
Масштаб � см�



�ЕН�О�НЫЕ  �И�ТЕМЫ      том �3      № �      �00�

3�� О�ЛОВ�  ПОДГО�НЫЙ

Рис. 2. Экспрессия колбочковых опсинов в сетчатке 
большой песчанки Rhombomys opimus (а и б� и жел�
той пеструшки Eolagurus luteus (в�. Коротковолновые 
(“синие”� колбочки выявляются антителами к Op��n 
B��� (а и в�� а сре�неволновые (“зеленые”� – антите�
лами к Op��n R��/����n (б�� Плотность синих колбо�
чек у желтой пеструшки превосхо�ит �аже плотность 
зеленых колбочек� �оминирующих у большой пес�
чанки� Масштаб �00 мкм�

Рис. 3. Бле�ная полоска ПЭ (а� �орзальнее слепого 
пятна� маркирует границу �орзального и вентраль�
ного полей (б и в� сетчатки полевки Бран�та Lasio-
podomys (Microtus� brandti. Препарат сетчатки �о (а� 
и после частичного у�аления пигментного эпителия 
на� границей �орзального поля� г�е экспрессируют�
ся зеленые колбочки� Масштаб � мм (а и б�� и �00 
мкм (в�� 
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глазного �на� которую можно встретить сре�и 
грызунов� Ее сетчатка �ает нагля�ный пример ре�
гионализации сетчатки� т�е� специфики популя�
ций колбочек в �орзальном и вентральном полях� 
Четкая граница меж�у ними прохо�ит не по ли�
нии “анатомической горизонтали”� которая и�ет 
через слепое пятно и �елит �но глаза на �орзаль�
ную и вентральную половины� а �орзальнее сле�
пого пятна� Эта граница совпа�ает с бле�ной по�
лоской ПЭ� что хорошо ви�но при сравнении �вух 
изображений о�ного и того же препарата сетчат�
ки� снятых �о (рис� 3� а� и после (рис� 3� б� у�але�
ния пигментного эпителия� Наиболее ярко разли�
чие полей выражено в том� что у полевки Бран�та 
зеленые колбочки есть только в �орзальном поле 
(рис� 3� в�� 

Opsin Blue: синие колбочки в отличие от зе�
леных пре�ставлены по всей сетчатке� хотя и 
по�разному в вентральном и �орзальном полях� 
В вентральном поле� включающем около �/3 сет�
чатки� г�е нет зеленых колбочек� пре�ставлены 
исключительно синие колбочки� Их плотность 
з�есь высока – поря�ка 80000 колбочек на � мм²� 
В �орзальном поле синечувствительный опсин 
выявляется слабее� возможно� в тех же колбочках� 
которые несут �ругой пигмент – зеленочувстви�
тельный�

Opsin Red/Green: сре�неволновые колбочки 
ограничены исключительно верхним полем сет�
чатки� четкая граница которого прохо�ит по ли�
нии бле�ной полоски ПЭ (рис� 3� б и в�� 

Eolagurus luteus. �етчатка желтой пеструшки 
освобож�ается от пигментного эпителия с наи�
большим тру�ом� Бле�ная полоска ПЭ выраже�
на очень отчётливо (рис� ��� У жёлтой пеструшки 
выявляется лишь о�ин спектральный тип колбо�
чек – синие (коротковолновые�� и они распре�е�
лены по сетчатке �остаточно равномерно�

Opsin Blue – коротковолновые колбочки всю�у 
имеют плотность около 30000 на � мм²�

Opsin Red/Green – сре�неволновые колбочки не 
выявляются совсем�

ОБ�УЖДЕНИЕ

К настоящему времени в литературе опублико�
ваны результаты изучения популяций колбочек в 
сетчатках многих ви�ов грызунов� Хотя �невные 
ви�ы за пре�елами семейства беличьих немного�
численны и потому пре�ставляют особый инте�
рес� в поле зрения иссле�ователей они попа�ают 
ре�ко (��v����v�k�� �t ���� ����; C������n� �t ���� 

�00�; J����� �t ���� �003; B��� �t ���� �006; �008; 
�������� �t ���� �008�� �опоставление полученных 
нами �анных с уже известными све�ениями за�
трагивает несколько тем�

Вариативность колбочковых популяций. 
Напомним� что сетчатка большинства млекопи�
тающих� в том числе грызунов� со�ержит �ва 
типа колбочек� из них обычно около �0% со�ер�
жат зеленочувствительный опсин� и лишь около 
�0% – синечувствительный� В простейшем слу�
чае плотность распре�еления колбочек каж�о�
го типа равномерна по всей сетчатке (�zé� �t ���� 
���6; Ahn��t� K���� �000; P���h�� �005�� Из наших 
объектов только большая песчанка отвечает это�
му варианту – без выраженной регионализации 
сетчатки�

У ря�а ви�ов описан плавный гра�иент плотно�
сти колбочек обоих типов в вертикальном направ�
лении (Ahn��t� K���� �000�� Довольно распростра�Ahn��t� K���� �000�� Довольно распростра�� K���� �000�� Довольно распростра�K���� �000�� Довольно распростра�� �000�� Довольно распростра�
нен случай �орзо�вентрального гра�иента синих 
колбочек (ког�а их плотность постепенно повы�
шается от верхней части сетчатки к нижней�� при 
том что плотность зеленых колбочек равномерна� 
как у мыши и крысы (�zé� �t ���� ����� �����. О��
нако у полевки Бран�та� имеющей наиболее вы�
раженную регионализацию сетчатки (специфику 
разных ее полей� из числа наших объектов� на�
блю�ается не плавный гра�иент� а резкая грани�
ца полей� ког�а зеленые колбочки присутствуют 
исключительно в �орзальном поле� и полностью 
отсутствуют на большей части сетчатки (P���h� �t 
���� �006�� По �анным этих авторов� практически 
все зеленые колбочки �орзальной сетчатки полев�
ки Бран�та экспрессируют оба пигмента� Коэкс�
прессия �вух зрительных пигментов не является 
ре�костью сре�и грызунов (App�����y �t ���� �000; 
L�kát� �t ���� �00��� Мы не имели возможности те��t ���� �00��� Мы не имели возможности те� ���� �00��� Мы не имели возможности те����� �00��� Мы не имели возможности те��� �00��� Мы не имели возможности те�
стировать коэкспрессию пигментов в о�них и тех 
же колбочках� но обращаем внимание на то� что 
в колбочках �орзального и вентрального полей 
сетчатки полевки Бран�та интенсивность окрас�
ки коротковолнового зрительного пигмента чет�
ко различна� В наших препаратах сетчатки� как и 
в работе (P���h� �t ���� �006�� колбочки вентраль�P���h� �t ���� �006�� колбочки вентраль� �t ���� �006�� колбочки вентраль��t ���� �006�� колбочки вентраль� ���� �006�� колбочки вентраль����� �006�� колбочки вентраль��� �006�� колбочки вентраль�
ного поля� со�ержащие только коротковолновый 
пигмент� красятся намного интенсивнее и равно�
мернее� чем колбочки �орзального� в которых он 
экспрессируется вместе с зеленочувствительным� 
Естественно �опустить� что при совместной экс�
прессии �вух пигментов соблю�ается постоянство 
общего числа молекул на рецепторной мембране� 
а не его увеличение� В таком случае наличие о��
ного опсина �олжно вести к снижению экспрес�
сии �ругого�

4*
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Бледная полоска пигментного эпителия сет-
чатки. Какой бы ни была стоящая за этим фено�
меном функциональная специфика пигментного 
эпителия� нет сомнений� что она связана со спе�
цификой соответствующей зоны самой сетчат�
ки� Естественно пре�положить� что это специ�
фика зрительной полоски – области повышенной 
плотности ганглиозных клеток� жизненно важной 
�ля зрительного контроля горизонта� Мы не рас�
полагаем �анными о плотности ганглиозных кле�
ток у наших трех ви�ов� и ни у о�ного из них не 
нахо�им з�есь повышенной плотности колбочек� 
Заслуживает внимания тот факт� что у полевки 
Бран�та с бле�ной полоской ПЭ совпа�ает резкая  
граница полей с разным составом колбочек  
(рис� 3�� Наружные сегменты колбочек быва�
ют окружены весьма своеобразными апикальны�
ми структурами клеток пигментного эпителия 
(�t��n���g� ����� ��7��� и очень вероятно� что на�
блю�аемая локальная особенность пигментного 
эпителия отражает тонкую структурную специфи�
ку рецепторного аппарата этой области стечатки�

Колбочковая монохромазия. Е�ва ли не са�
мым неожи�анным новым фактом является най�
�енное у желтой пеструшки отступление от обыч�
ного сочетания �вух типов колбочек� причем в его 
новом варианте� т�е� экспрессии лишь о�ного си�
нечувствительного опсина (O���v� P��g��ny� �007; 
�008�� Колбочковая монохромазия (наличие лишь 
о�ного из �вух опсинов� най�ена у ря�а ночных 
и морских млекопитающих� в том числе у енотов 
(J������ D��g�n� ������ китов и тюленей (P���h� �t 
���� �00��� �ельфинов (�����k �t ���� ���8� и при��� �00��� �ельфинов (�����k �t ���� ���8� и при�����k �t ���� ���8� и при� �t ���� ���8� и при��t ���� ���8� и при� ���� ���8� и при����� ���8� и при��� ���8� и при�
матов (J����� �t ���� ���3; ���6�; сре�и грызунов 
она най�ена у ночных ви�ов� в частности� у ноч�
ных белок�летяг (C��v��h� �t ���� �006� и у �вух 
ви�ов африканской гигантской крысы ро�а Cri- 
cetomys (P���h�� ���t������ ���8�� При этом во всех 
изученных случаях наблю�ается выпа�ение сине-
чувствительных колбочек� �ре�ствами молеку�
лярной биологии и генной инженерии было пока�
зано� что например у белок�летяг причиной тому 
не полное выпа�ение ответственного за опсин 
гена� а лишь его нарушение – изменение нормаль�
ной после�овательности нуклеоти�ов� либо с�виг 
рамки считывания гена� Мето�ом направленных 
(обратных� мутаций у�ается восстановить исхо��
ный ген� получить in vitro его м�НК� на ее основе 
синтезировать опсин и сам зрительный пигмент 
(C��v��h� �t ���� �006�� Таким способом было по�
казано� что во всех случаях речь и�ет о блокиро�
вании гена� который� несомненно� был активен у 
ро�ительских форм в полном соответствии с рас�
пространенной и общей �ля многих млекопитаю�

щих системой �вух спектральных типов колбочек� 
Экологическим фактором� ве�ущим к выпа�ению 
экспрессии синих колбочек� как уже говорилось� 
служит перехо� к во�ному образу жизни� как у 
китов и �ельфинов� либо к строго ночному образу 
жизни� Несмотря на закономерность этой корре�
ляции� пре�лагаемые авторами �ово�ы в пользу 
а�аптивного смысла монохромазии у пре�стави�
телей таких разных групп млекопитающих выгля�
�ят неубе�ительно� Но желтая пеструшка� �аю�
щая первый пример выпа�ения средневолновых 
колбочек� никоим образом не по�па�ает ни по� 
какое� �аже малоубе�ительное обоснование а�ап�
тивной пользы от утраты о�ного из �вух типов 
колбочек� Ни сам факт монохромазии этого гры�
зуна� ни уникальный характер этой монохрома�
зии не нахо�ят простых объяснений в известных 
особенностях ее зрительной экологии�

Экологические корреляты. О�ной из общих 
проблем является вопрос: насколько устойчи�
во тонкие �етали строения (или нюансы функ�
циональных свойств� зрительной системы кор�
релируют с образом жизни тех или иных ви�ов�  
В какой мере они по��аются объяснению как а�ап�
тивные� Полученные нами результаты интересны 
в частности и тем� насколько они отличаются от 
ожи�аемого� Казалось бы� выбранные нами �нев�
ные ви�ы (полевка Бран�та� большая песчанка и 
желтая пеструшка� по своей зрительной экологии 
имеют все основания быть отнесены к о�ному и 
тому же экотипу �невных пустынных грызунов� 
поскольку обла�ают схо�ным комплексом черт 
(припо�нятые глаза� характерные позы� акусти�
ческая коммуникация� колониальный тип поселе�
ний�� так или иначе связанных со зрением (�ми�
рин� Орлов� ��7�; O���v� P��g��ny �007; �008�� 
�ле�ует учитывать� что колониальный образ жиз�
ни и акустическая сигнализация об опасности яв�
ляются очень от�аленными и сложно опосре�о�
ванными сле�ствиями важности зрения в жизни 
этих животных� Это �авало нам основания �у�
мать� что если схо�ство трех не слишком близко�
ро�ственных ви�ов проявляется �аже в �алеких 
после�ствиях активного зрения� то тем более это�
го схо�ства сле�ует ожи�ать в самом зрительном 
аппарате и в первую очере�ь в тонких чертах ор�
ганизации рецепторного аппарата сетчатки� пря�
мо зависящего от светового режима и приспо�
собленного к схо�ному зрительному окружению� 
В пользу этого �опущения говорит и общий �ля 
них ранее неизвестный (и ж�ущий своего объяс�
нения� феномен бле�ной полоски – региональ�
ная нео�норо�ность пигментации �на глаза� Нет 
сомнений� что бле�ная полоска ПЭ маркирует 
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зрительную полоску (v����� �t���k� – биологиче�v����� �t���k� – биологиче� �t���k� – биологиче��t���k� – биологиче�� – биологиче�
ски значимую �еталь сетчатки� наличие которой 
у этих грызунов сле�ует пре�полагать� исхо�я из 
особенностей их зрительного пове�ения� Тем не 
менее характерные черты популяций колбочек 
этих трех пре�ставителей� казалось бы е�иного 
экотипа� отличает такое своеобразие каж�ого� что 
их сле�ует отнести скорее к разным вариантам� 
чем к о�ному� 

Несмотря на схо�ство связанных со зрением 
черт морфологии и пове�ения трех пре�ставите�
лей о�ного и того же экотипа �невных грызунов� 
мы не нахо�им по�обного схо�ства в свойствах 
популяций их колбочек� В характеристиках по�
пуляции колбочек этих ви�ов нет простой корре�
ляции меж�у образом жизни и тонкой организа�
цией зрительного аппарата� 

Животные �ля �анного иссле�ования были лю�
безно пре�оставлены из виварных культур� по��
�ерживаемых Ю�М� Ковальской и М�В� �утовской 
(Институт проблем экологии и эволюции �АН  
им� А�Н� �еверцова�� а также О�Г� Ильченко (Мос�
ковский зоопарк� и А�В� �моркачевой (�анкт�
Петербургский Гос� Университет�� которым мы 
приносим свою глубокую признательность за со�
�ействие в этой работе�
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�p���fi� f��t���� �f m��ph���gy �n� ��h�v����� typ���� t� g���n� �q������� (�n���nt �nh���t�nt� �f �p�n 
��n����p��� ���n� t� th��� v����� �����gy� ��� �����v�� �n ��m� ���t�nt �p������ ����ng�ng t� th� ��m� 
���typ� �f ����n�� �����t ����nt�: th� g���t g����� Rhombomys opimus, th� B��n�t’� v��� Microtus (�asio-
podomys) brandti, �n� th� y����w v��� �ola�urus luteus. Th��� ����m���n�� p��v���� �� � �����n f�� th� 
�����h �f ��mm�n f��t���� �t th� ��t�n�� ��v�� �f th��� v����� �y�t�m�� A� �pp���� t� �nt���p�t��n�� ��m�
p�����n �f ��n� p�p���t��n� �f th��� th��� �p����� ��v����� ��th�� ����� ��ff���n��� th�n ��m�����ty� B�th 
g����� �n� th� B��n�t’� v��� p������ tw� ��n� typ��� th� �h��tw�v�� �n� m�����w�v����n��t�v� (���� 
����� ��t ���t����t��n �f th�m ������ th� ��t�n� �� ��ff���nt� In g������ ��th typ�� ��� ���t����t�� ��m��t 
�n�f��m�y� th��gh th� ��� ��n��� ��mp����ng �0% �f ��n� p�p���t��n� h�v� � ������v�nt��� g�����nt� 
B��n�t’� v��� f��t���� � ���t�n�t �p������z�t��n �f ��t�n�� fi����: ��th ��n� typ�� ��� p����nt �n ������ fi���� 
wh��� ��� ��n�� ��� ���t���t�� t� ������ fi���� h�n�� th� v�nt��� fi��� ��nt��n� �n�y ��� ��n��� Int��g��
�ng�y� th� ��t�n� �f Eolagurus p�������� �n�y ��� ��n�� �n g�n����� ���� ���k� g���n���n��t�v� ��n�� �t ���� 
It m��n� th�t th�� �p����� �� � ��n� m�n��h��m�t �f � n�w k�n� y�t n�t �����v�� �m�ng m�mm���� th� 
m��� �m�ng ����n�� �p������ Th��� th� ��m�����ty �f m��ph���gy �n� ��h�v���� �f th��� �p����� ����ng�
�ng t� th� ��m� v����� ���typ� m��t� n� p�������� �n th��� ��n� p�p���t��n�� �t���� � n�w ph�n�m�n�n ��m�
m�n t� th�m ��� h�� ���n �����v����� th� “p��� �t��p�”� �n ���ng�t�� ���� �f ��������� RPE p�gm�nt�t��n 
������ t� ���n� �p�t� Th�� p���t��n ������p�n�� t� th� v����� �t���k� p����m���y p����nt �n th��� ��t�n��� In 
M. brandti j��t h��� th� ��������n� ��tw��n ������ �n� v�nt��� ��t�n�� fi���� �� ����t���

Key words: ��t�n�� ���� ��� ��n��� ��t�n�� p�gm�nt �p�t����m� v����� �����gy� ����n�� ����nt��


