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Анно та ция  
Световое загрязнение урбанизированных промышленных районов приводит к нару- 

шению биологических ритмов у животных. В прибрежной зоне искусственный свет 

проникает даже на дно. Изучение цветового зрения морских беспозвоночных расши- 

ряет наше представление о восприятии животными сигналов из окружающей среды 

и полезно при проектировании городских ландшафтов с искусственным освещением. 

Амфиподы распространены в морях и пресных водоемах, а также частично на суше. 

Некоторые представители обитают в полосе прибоя, что привело к развитию у них 

специфических сенсорных систем, так как воздух иначе пропускает свет и звук, чем 

вода. Мы изучали цветовое восприятие у беспозвоночных, живущих возле уреза 

воды. Бокоплавов Chaetogammarus olivii H. Milne Edwards, 1830 помещали в длинный 

узкий канал, часть которого была закрыта от прямых солнечных лучей. Несмотря на 

активное перемещение по каналу, C. olivii предпочитали оставаться в тени, где самцы 

создавали плотные скопления, а самки с яйцами чаще держались порознь. Экспери- 

менты выявили сходную реакцию амфипод на цветные светодиоды и лазерные 

источники света. Животные избегали интенсивного белого , синего и фиолетового 

света, в меньшей степени зеленого , не реагировали на красный, при этом убегали 

от источников света в полной темноте. Световые импульсы длительностью 1 с и 

с паузой 1 с не оказывали воздействия на C. olivii в отличие от случайных вспышек 

света, что по частотным характеристикам может соответствовать слабому прибою. 

Предполагается, что фоторецепция синего и фиолетового света позволяет обитателям 

прибрежной зоны быстро определять свое местонахождение в воде или на воздухе. 

Современное световое загрязнение способно дезориентировать животных в темноте, 

что может негативно сказаться на экологической ситуации в зоне заплеска.  
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Abs tra ct  
Light pollution in urbanized industrial areas disrupts the biological rhythms in animals. 

Artificial light penetrates the coastal zone, even to the bottom. The study of marine 

invertebrates' colour vision expands our understanding of animal perception of signals from 

the environment and is useful in urban landscape planning with artificial lighting. 

Amphipods are common in the seas and fresh waters, as well as on land; some live 

in the surf zone, which has led to the development of specific sensory systems, because 

air transmits light and sound differently than water. We studied colour perception  

in invertebrates living near the water's edge. The amphipods Chaetogammarus olivii 

H. Milne Edwards, 1830 were placed in a long narrow channel, part of which was closed 

from direct sunlight. C. olivii preferred to remain in the shade, where males formed dense 

clusters and females with eggs more often kept apart despite the active movement through 

the channel. Experiments revealed a similarity between the distribution of C. olivii 

in channels with colorful gradient LED lighting and the response to the laser beam. 

Animals avoided intense white, blue, and purple light, to a lesser extent green light, and did 

not respond to red light, while running away from light sources in complete darkness. Light 

pulses with durations and pauses of 1 s each, which may correspond in frequency 

characteristics to a weak surf, had no effect on C. olivii in contrast to random flashes of 

light. Perhaps the coastal inhabitants' ability to swiftly locate themselves in water or air is 

caused by their photoreception of blue and violet light. Modern light pollution is capable of 

disorienting animals in the dark, which may negatively affect the ecological situation of 

the splash zone. 
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Световое загрязнение (засветка, световой смог) создается архитектурным 

и уличным освещением, фонарями, рекламными щитами и теплицами, 
которые образуют над городами и их окрестностями световые купола. 
Эффект осветления неба в ночной период усиливается парящими в воздухе 
частицами пыли и аэрозоля, которые дополнительно отражают и рассеивают 
падающий свет. Засветка характерна для густонаселенных районов развитых 
стран. Избыточное освещение может вызвать у человека повышенную 
тревожность, утомление, стресс, головную боль и другие симптомы [1–4]. 
Поэтому в некоторых странах ведется законодательная борьба со световым 
смогом. Искусственные источники освещения, свет которых рассеивается 
в нижних слоях атмосферы, изменяют биоритмы живых существ [5, 6]. 
Особенно показательно экологическое световое загрязнение, нарушающее 
эволюционно сложившиеся связи между организмами и окружающей средой, 
что, например, затрудняет навигацию животных, изменяет конкурентные 
отношения между ними и может привести к нарушению гормонального 
статуса организма [7, 8]. 

Цветовое зрение развивалось у животных под поверхностью древних 
океанов в течение сотен миллионов лет [9, 10]. Уже у предков Pancrustacea, 
вероятно, было четыре гена зрительных опсинов (LW2 – Long Wavelength, 
MW1, MW2 – Middle Wavelength и SW – Short Wavelength), которые позже были 
в разной степени дублированы или утрачены в ходе эволюции [11]. Известно, 
что многие виды, например морской еж Strongylocentrotus purpuratus [12] 
и офиура Amphiura filiformis [13], чувствительны к свету благодаря невизуаль- 
ным типам опсинов, которые функционируют как огромный сложный глаз. 
Такие рецепторы проявляют чувствительность к сине-зеленому свету и могут 
участвовать в трансдукции сигналов в цитоплазму и ядро клетки [14]. 

Особый интерес представляет изучение зрения массовых видов живот- 
ных, обитающих возле уреза воды, что обусловлено рядом причин. Зона 
заплеска является одной из наиболее экстремальных в Мировом океане, 
поскольку живущие здесь гидробионты оказываются под влиянием целого 
ряда таких неблагоприятных факторов, как световое и волновое воздействие, 
резкие колебания температуры, периодическое осушение и др. Для выживания 
в таких условиях от организма требуется быстрая реакция на экстремальное 
воздействие. 

Цель данной работы – изучить влияние света на амфиподу 
Chaetogammarus olivii (H. Milne Edwards, 1830), обитающую в Черном море 
в зоне заплеска волн. 
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Материалы и методы 
Амфипод C. olivii собирали в зоне уреза воды галечно-песчаных пляжей 

внешнего рейда Севастопольской бухты в августе – октябре 2021 г. при тем- 
пературе воды 17–23 °C. Бокоплавов помещали в пластиковые емкости 
с водой вместе с небольшим количеством макрофитов и камней. Для анализа 
реакции животных на свет их отделяли от макрофитов встряхиванием, 
отбирали по несколько сот особей и помещали на тканевые фильтры, которые 
опускали в эксикаторы с морской водой. Животных идентифицировали 
под микроскопом с камерой Olympus C55Z, C5500Z. 

Опыты проводили как при солнечном свете, так и при искусственном 
освещении в затемненном помещении или в темном оптическом ящике 
с отсеками. В каналы размером 1 × 1 × 50 см помещали по 30 особей 
бокоплавов. В некоторых опытах часть канала затеняли крышечкой длиной 
10 см. В других источник искусственного света устанавливали с одной 
стороны канала так, чтобы примерно половина канала была освещена, 
а другая находилась в тени. Животных облучали в течение 5 мин, после чего 
в середине канала устанавливали перегородку, предотвращающую дальнейшее 
перемещение бокоплавов из одной части канала в другую, и подсчитывали 
число особей в обеих частях канала. Свет выключали, вынимали перегородку 
и оставляли животных в покое на 5 мин, давая им свободно передвигаться 
по каналу. После этого устанавливали источник света с противоположной 
стороны канала и повторяли эксперимент. 

При изучении реакций бокоплавов на цвет светодиоды и каналы  
помещали в оптический ящик с отсеками по два светодиода (LED – Light-
Emitting Diode) и два канала в отсек соответственно для самок и самцов, что 
позволяло проводить эксперименты параллельно для белого, красного, зеле- 
ного, синего цветов. Использовали постоянное освещение, а также импульсы 
света со скважностью 50 % и различной длительностью. Облучение осущест- 
вляли лазерами с разными длинами волн: красным (630–650 нм, 5 мВт), 
зеленым (532 нм, 10 мВт), фиолетовым (405 нм, 5 мВт), а также с примене- 
нием ультрафиолетового и белого направленных источников света (теплая 
светодиодная лампа WOLTA, 6 Вт, 4 K). Для управления светом использовали 
микроконтроллер ATmega328 на платформе Arduino Nano с резисторами 
по 200 Ом, последовательно подключенными к светодиодам со следующими 
характеристиками: красный – 620 нм, зеленый – 529 нм, синий – 470 нм 
и белый – 6000 K. Угол светового потока для всех LED составлял 20°, 
а интенсивность светового потока находилась в интервале 1.5–2.5 лм. 
В целом проведено десять серий экспериментов в течение двух месяцев. 

Результаты 
Амфипода C. olivii встречается в Атлантическом океане, а также  

Средиземном и Черном морях (работы 
1), 2)

 и [15, 16]). Бокоплавы отличаются  
 

                                                                 

1) A list of the terrestrial and marine biota from the Azores / Edited by P. A. V. Borges [et al]. 

Princípia, Oeiras, 2016. 432 p. doi:10.15468/hyvwxi 
2) Grintsov V., Sezgin M. Manual for identification of Amphipoda from the Black Sea. Sevastopol : Digit 

Print, 2011. 379 p. URL: http://www.ipdn.ru/periphyton/_private/bibl/Grintsov+manual+12.03.11.pdf 
(date of access: 30.11.2022).  
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Р и с .  1 .  Световая фотография амфипод C. olivii  

с изображением самца и самки во время копуляции. 

Стрелки указывают на глаза. Размер шкалы – 1  мм 

F i g .  1 .  Light photograph of amphipod C. olivii sho- 

wing a male and female during copulation. The arrows 

point to their eyes. The scale size is 1 mm  

выраженным половым диморфизмом: самцы имеют более крупные фасеточ- 
ные глаза, чем самки. Интересной особенностью является то, что их сложные 
глаза локализованы под слоем хитина (рис. 1). Этих рачков находили в виде 
больших скоплений на галечных пляжах непосредственно возле воды 
в интерстициали между камнями или чаще в водорослях, выброшенных 
на берег. 

Опыты на сетках с применением лазеров. При дневном освещении 
бокоплавы собирались в отдельные группы в сборках нейлоновой сетки 
и хаотично перемещались от одной группы к другой (рис. 2, d). Красный свет 
не оказывал заметного воздействия на животных (рис. 2, a); они продолжали 
двигаться так же, как и в контрольной группе. Зеленый свет заставлял отдель- 
ных особей покидать световое пятно, однако они не удалялись далеко 
в сторону (рис. 2, b). При этом фиолетовый лазер провоцировал бурную 
реакцию и убегание бокоплавов от светового пучка на противоположный 
край эксикатора; фактически фиолетовый лазерный пучок «очищал» 
поверхность нейлоновой сетки от бокоплавов (рис. 2, c). Подобную поведен- 
ческую реакцию, но в меньшей степени вызывал и ультрафиолет. В темноте 
животные становились более чувствительны к облучению светом, и даже крас- 
ный лазер заставлял некоторых особей уходить от светового пучка. Сходные 
результаты получены и в опытах с применением набора направленных 
цветных светодиодов (табл. 1). 

Эксперименты в бассейнах. В этих опытах оценивали реакцию животных 
на световые раздражители в ограниченном пространстве. После переноса 
амфипод в круглые эксикаторы или чашки Петри животные располагались 
преимущественно по периметру возле стенки сосуда, а при заселении в удли- 
ненный бассейн – создавали скопления в углах торцевых частей каналов. 
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а  b 

  
c  d 

Р и с .  2 .  Опыты с C. olivii при дневном свете под воздействием красным (a), 

зеленым (b), фиолетовым (c) лазерами; контроль (d) 

F i g .  2 .  Experiments with C. olivii in the daylight exposed to red (a), green (b), purple 

(c) lasers; d – control 
 
В контрольных экспериментах без искусственного освещения животные 
предпочитали собираться в группы в торцах канала, однако нередко 
перебегали из одной части канала в другую. Самцы бокоплавов были более 
подвижны, чем самки с яйцами; так, самцы чаще собирались группами, 
иногда дрались между собой и нападали на самок. Отношение между полами 
в смешанных группах в «домиках» составляло примерно 1:1. 

При подсвечивании белым светом животные начинали двигаться после 
секундной задержки и потом покидали освещенный участок, примыкая 
к соседям или образуя другую группу в более затененном участке канала. 
В целом самцы убегали от света дальше, чем самки (более 30 см против 
15 см). Однако и те и другие не демонстрировали простой отрицательный 
фототаксис, а наоборот, часто возвращались в светлую зону, исследуя 
пространство. Поэтому можно говорить лишь о предпочтительном 
пребывании особей в той или иной области канала. 

Результаты экспериментов выявили различия в поведении при избегании 
дневного света самцами и самками бокоплавов. Значительная часть живот- 

ных пряталась в тени, причем большая вариабельность в действиях 
характерна для самок, возможно, из-за вынашивания потомства. В начальных 
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экспериментах в освещенной 
части канала оставалось 9 ± 6 % 
самцов и 35 ± 18 % самок. 

В опытах с прямым солнечным 
светом показано, что почти все 
самцы и самки накапливались 
в домиках с одним входом, 

«гротах», и в меньшей степени 
в проходных домиках, «тон- 
нелях». Из этого следует, что  
бокоплавы предпочитают зате- 
ненные места, где собираются 

группами; самцы явно избегают 
света и образуют скопления 
в затененных торцевых участках 
каналов, но чаще, чем самки,  
покидают домики и мигрируют 

дальше от них. 
Бо

 

льшая чувствительность 
самцов не только к естественно- 
му дневному свету, но и к искус- 

ственному освещению выявлена 
при сравнении их распределения 
под воздействием излучения на- 
правленной лампы теплого бело- 
го света. Так, самцы и самки 

бокоплавов распределялись по- 
ровну с обеих сторон канала при 
рассеянном свете, но перемеща- 
лись в дальний затененный конец 
канала при освещении лампой 

с одной стороны, причем самцы 
скапливались преимущественно 
в темном торце канала, образуя 
плотные компактные группы, 

а самки распределялись более 
равномерно в тени вдоль канала. 
Поэтому можно заключить, что 
самцы реагируют более явно, 
чем самки. 

Применение цветных светодиодов в темноте. При проведении экспери- 
ментов с цветными светодиодами в полной темноте бокоплавы обоих полов 
показывали хорошую световую чувствительность и убегали от синего, 

зеленого и красного света LED, однако самки были более инертны и не так 

явно избегали белого света, как самцы (табл. 2). 

Т а б л и ц а  1 .  Реакция убегания C. olivii на ос- 

вещение цветными источниками при дневном 

свете и в темноте

T a b l e  1 .  C. olivii avoidance of illuminetion 

with colour light sources in daylight and in the dark

Цвет 

источника

Реакция

При дневном 

свете
В темноте

Белый  + +++ 

УФ ++ ++ 

Синий +++ +++

Зеленый ± ± 

Красный - ±

Контроль - -

Прим еч ание : +++ – интенсивная реакция,  
++ – умеренная реакция, + – заметная реакция,  

± – слабая реакция, - – отсутствие реакции.

Not e: +++ – intensive response; ++ – mild response;  

+ – visible response; ± – weak response; - – no response.

Т а б л и ц а  2 .  Реакция самцов и самок 

C. olivii на свет в темноте при использовании 

цветных светодиодов 

T a b l e .  2 .  Response of C. olivii males and fe- 

males to light in the dark when using colorful LEDs

Цвет 

светодиода

Доля животных  

в темной части канала

♂♂ ♀♀

Белый  0.92 ± 0.04 0.64 ± 0.16 

Синий 0.89 ± 0.05 0.74 ± 0.12

Зеленый 0.91 ± 0.06 0.83 ± 0.06

Красный 0.92 ± 0.04 0.74 ± 0.10

Прим еч ание : ± – доверительный интервал для сред- 
него при уровне значимости р = 0.95.

Not e: ± is the confidence interval for the mean 
at the significance level р = 0.95.



Опыты с управляемыми светодиодами разных цветов в полумраке. 
Поскольку животные реагировали на подвижные лазеры и светодиоды в тем- 
ноте более выражено, чем на свету (см. рис. 2, табл. 1), то мы предположили, 
что светочувствительная система бокоплавов отвечает на изменение интен- 
сивности света. Для проверки данного предположения были использованы 
световые импульсы разной частоты с 50 % скважностью, излучаемые цвет- 
ными светодиодами под управлением микроконтроллера (табл. 3). Выявлено, 
что самцы более чувствительны к белому, синему и зеленому свету по срав- 
нению с самками при постоянном освещении в затененных каналах, 
но не реагируют заметно, как и самки, на красный свет. При этом приме- 
нение импульсов длительностью 10 мс приводило к ослаблению реакции 
животных на белый, синий и зеленый пульсирующий свет. Это выражалось 
в уменьшении количества особей, перемещающихся в темное укрытие. 
Сокращение длительности световых вспышек и пауз между ними до 1 с 
вызывало дальнейшее ослабление реакции бокоплавов (табл. 3). 

Таким образом, для всех пульсирующих LED характерна общая законо- 
мерность: бокоплавы почти перестают реагировать на импульсы с длиной 
полупериода 1 с, что сопоставимо с типичной частотой набегания морских 
волн 0.5 Гц. 

Обсуждение 
Ранее были описаны множественные утраты генов опсинов у амфипод 

озера Байкал [17], связанные с его древним оледенением и погружением всех 
гидробионтов на долгие годы в темноту. Обнаружена потеря части опсинов 
в геноме мексиканского бокоплава H. azteca, что может быть вызвано особен- 
ностями среды обитания, историей жизни этого вида и стратегией его выжи- 
вания [18]. Хорошо известны многочисленные примеры амфипод разных 
родов и семейств, которые не только потеряли отдельные гены, кодирующие 
светочувствительные рецепторы (опсины), но и, заселив глубины океанов 
 

Т а б л и ц а  3 .  Влияние длительности световых импульсов на реакцию убегания 
C. olivii 
T a b l e  3 .  Influence of light pulse duration on C. olivii escape reaction 

Цвет 

Доля животных в темной части канала 
Постоянное 
освещение Полупериод 10 мс Полупериод 1 с 

♂♂ ♀♀ ♂♂ ♀♀ ♂♂ ♀♀ 
Белый 0.85 ± 0.06 0.71 ± 0.11 0.80 ± 0.09 0.73 ± 0.12 0.77 ± 0.13 0.58 ± 0.09 
Синий 0.81 ± 0.09 0.70 ± 0.14 0.77 ± 0.09 0.62 ± 0.09 0.62 ± 0.17 0.44 ± 0.11 
Зеленый 0.81 ± 0.04 0.70 ± 0.04 0.72 ± 0.08 0.61 ± 0.05 0.69 ± 0.06 0.49 ± 0.09 
Красный 0.59 ± 0.23 0.54 ± 0.10 0.57 ± 0.12 0.56 ± 0.10 0.48 ± 0.12 0.50 ± 0.14 

Примечание :  ± – доверительный интервал для среднего при уровне значимости р = 0.95. 
Note:  ± is the confidence interval for the mean at the significance level р = 0.95. 
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 и [19, 20]) или пещер [21], лишились сложных органов – глаз. 
В целом избегание амфиподами постоянного белого, синего и зеленого, 
но не красного света в наших экспериментах напоминает реакцию на цвет- 
ные светодиоды голубых эулимногаммарусов Eulimnogammarus cyaneus 
Dybowsky, 1874, встречающихся в литорали озера Байкал [22]. 

Стоит отметить, что урез воды в зоне прибоя на границе раздела фаз 
вода – воздух представляет собой сложное место обитания. Животные, 
населяющие эту зону, должны быть приспособлены не только к быстрым 
изменениям обстановки во время прибоя, но и к длительным временны м 
дрейфам (суточные и сезонные циклы). Цветовое зрение таких видов может 
быть важнейшей функциональной системой, обеспечивающей выживание 
животных, поскольку, в отличие от других сенсорных систем, зрение,  
возможно, обеспечивает быстроту реакции обитателей на смену обстановки 
во время прибоя, сигнализируя организму, где тот находится в данный 
момент – в воздушной или водной фазе. 

Подопытные морские животные реагировали на фиолетовый свет, активно 
избегая его, поскольку свет данной длины волны может быть сигналом о том, 
что особь оказалась на суше. С одной стороны, фиолетовый свет распростра- 
няется в глубину до 100 м и спектрально близок к синему свету, который 
проникает в толщу воды до 300 м и воспринимается многими морскими 
обитателями, включая простейший многоклеточный организм трихоплакс 
[23]. С другой стороны, фиолетовый свет спектрально граничит со смертель- 
ным УФ-излучением, но сам по себе не опасен, а поэтому может быть 
хорошим индикатором ультрафиолета, присутствующего в лучах солнца. 

Необходимо добавить, что опыты проводили в течение двух месяцев 
и за это время самки амфипод успели частично выносить яйца, а доля самцов 
в природной популяции заметно сократилась. Самцы бокоплавов имеют 
более выраженную реакцию на световое воздействие, чем самки, что хорошо 
согласуется с бóльшим размером глаз у самцов по сравнению с самками. 
Кроме того, самки иногда проявляли зеленую слепоту, а самцы, наоборот, 
собирались возле источника красного цвета, что может коррелировать 
с фазой репродуктивного цикла животных или неизвестными факторами. 

Полученные нами результаты согласуются с отрывочными сведениями 
о белках-опсинах беспозвоночных, таких как H. azteca [18], P. hawaiensis [24], 
H. americanus [25], M. leidyi [12, 26] и Trichoplax sp. H2 [27, 28]. У одной 
части этих животных встречаются опсины, чувствительные к красному и 
зеленому свету, у другой – к зеленому и синему свету, что зависит как 
от таксономического статуса гидробионта, так и от его местообитания. 
Примечательным оказалось отсутствие заметной реакции C. olivii на свето- 
вые импульсы длительностью 1 с и с паузой 1 с, что соответствует частоте 
0.5 Гц – примерной частоте ударов волн о морское побережье. Наоборот, 
амфиподы откликались на случайные импульсы белого и синего света. 
Следовательно, животные в каналах реагируют на искусственные воздействия, 

3) Field guide of order Amphipoda (Malacostraca, Crustacea) of Kuwait / F. Y. Al-Yamani [et al.]. 

Kuwait : Kuwait Institute for Scientific Research, 2019. 390 р. URL: https://repository.marine-
research.org/handle/299011/7092 (date of access: 30.11.2022).  
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но не отвечают на типичные раздражители, с которыми они привыкли 
сталкиваться в естественной среде обитания и которые не представляют 
для них опасность. 

Важно, что глаза C. olivii локализованы под тонким слоем хитина, что 
не предполагает развитого зрения [24], а распознавание цветов, возможно, 
служит не для анализа сцен [29], а лишь для определения положения особи 
на суше или в воде. Так, на примере акул и скатов показано, что хрома- 
тическое зрение может быть малопригодным для подвижных морских 
организмов [30]. Наши исследования демонстрируют, что бокоплавы 
обладают развитым цветовым зрением и, вероятно, могут иметь гены 
опсинов, которые чувствительны, помимо зеленого, к источникам синего 
и фиолетового света, так как животные явно избегают соответствующего 
светового пятна. Получается, что зрительные рецепторы соответствуют 
местообитанию и стратегии выживания организма, а засветка может пугать 
и дезориентировать животных. Поиск и секвенирование подобающих генов, 
их последующее аннотирование, а также анализ продуктов и сети их  
взаимодействия может помочь ответить на вопросы, затронутые в данном 
исследовании [14, 31]. Предложенный нами экспериментальный подход 
к изучению поведенческих реакций бокоплавов с применением разноцветных 
лазеров, каналов, домиков и управляемых цветных светодиодов позволяет 
изучать особенности цветового зрения беспозвоночных в зависимости 
от приспособления к среде обитания. 

Выводы 
В целом, в отличие от амфипод, которые обитают в темноте и частично 

или полностью лишены зрения, изученные нами C. olivii,  которые живут 
возле уреза воды, продемонстрировали разнообразные поведенческие 
реакции на световые и цветовые стимулы, а именно: 

I) устойчивое избегание синего и фиолетового света; 
II) невосприимчивость к красному свету при дневном освещении,  

но убегание от красного света в полной темноте; 
III) разное свето- и цветовосприятие у самок и самцов; 
IV) отсутствие реакции на низкочастотные периодические световые  

импульсы; 
V) заметный ответ на случайные вспышки белого и синего света. 
Все это указывает на сложность световосприятия у амфипод 

Chaetogammarus olivii, которое играет важную роль в жизни животного. 
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