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СПЕКТРАЛЬНАЯ ЗАВИСИМОСТЬ  

КОЖНОЙ СВЕТОВОЙ ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТИ  
У НЕПОЛОВОЗРЕЛЫХ ОСОБЕЙ LYMNAEA STAGNALIS L. 

 
Получена спектральная зависимость кожной световой чувстви-

тельности неполовозрелых особей Lymnaea stagnalis L. путем количе-
ственной оценки проявления теневого оборонительного рефлекса. Опы-
ты проводились на ювенильных особях с величиной раковины не более 
15 мм для исключения влияния половой доминанты на проявление ре-
флекторной реакции. Полученная зависимость с максимумом на 
490 нм, очевидно, отражает спектр поглощения светочувствительного 
пигмента кожи. 

 
By carrying out a quantitative evaluation of appearances of the shadow 

reflex, we obtained a spectral dependence of skin light sensitivity of immature 
specimens of Lymnaea stagnalis L. We performed experiments on juvenile 
specimens with a maximum shell size of 15 mm, to rule out the influence of 
the sexual dominant on the appearance of the reflex response. With its maxi-
mum at 490 nm, the obtained dependence apparently corresponds to the ab-
sorption spectrum of the photosensitive skin pigment. 

 
Ключевые слова: Lymnaea stagnalis (L.), теневой рефлекс, светочувствитель-

ный пигмент, спектр поглощения. 
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Введение 
 

Чувствительность к свету у моллюска Lymnaea stagnalis обеспе-
чивается фоторецепторными клетками сетчатки глаза [20; 21] и эпите-
лия кожи [25]. Световая чувствительность глаз обеспечивает моллюску 
возможность направленного движения на источник света — положи-
тельный фототаксис [22]. Кожные фоторецепторы ответственны за 
оборонительный рефлекс, включающий сокращение щупалец и втяги-
вание тела животного в раковину в ответ на резкое снижение освеще-
ния кожной поверхности [12]. 

Спектральные зависимости поглощения зрительных пигментов не-
которых видов брюхоногих моллюсков, полученные путем регистра-
ции электрических реакций глаза или соответствующих форм поведе-
ния, указывают на их принадлежность группе родопсинов [3]. Сведе-
ния же о свойствах кожных фоторецепторов весьма скудны и получены 
в основном в исследованиях Lymnaea stagnalis L. [19]. При этом прудовик 
остается единственным брюхоногим моллюском, для которого данные 
о спектральной характеристике светочувствительного пигмента кожи 
были получены благодаря хорошо выраженному оборонительному те-
невому рефлексу [5; 22]. 
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Ранее были выполнены работы по установлению спектральной за-
висимости кожной световой чувствительности прудовика на основе из-
мерения степени втягивания тела животного в раковину [4; 17]. Полу-
ченные в них максимумы зависимости при этом находятся в интервале 
490—510 нм. Применение балльной шкалы оценки степени проявления 
рефлекса позволило более определенно указать на значение максимума 
спектральной зависимости фотопигмента кожи — 490 нм [5]. Указанные 
исследования выполнялись на половозрелых особях без учета влияния 
репродуктивного поведения на рефлекторную активность животных. 
Это обстоятельство побудило нас к изучению спектральной зависимости 
степени проявления теневого рефлекса у неполовозрелых особей 
Lymnaea stagnalis, имеющих слабопигментированную кожу. Мы рассчи-
тывали, что небольшое содержание экранирующего пигмента в коже 
минимизирует его влияние на определение спектральной зависимости 
световой чувствительности кожных фоторецепторов. 

 
Материалы и методы 

 

Эксперименты проводились на особях прудовика обыкновенного 
Lymnaea stagnalis L. Моллюски вылавливались в водоемах Калининграда 
и области. В лабораторных условиях животные содержались в про-
хладном помещении в емкостях с отстоянной водой при искусственном 
освещении (12С : 12Т). Для эксперимента использовали ювенильных 
особей с высотой раковины около 15 мм. Это обусловлено тем, что пер-
вые зрелые ооциты встречаются у особей с высотой раковины 17 мм 
[11]. У неполовозрелых особей не выражена половая доминанта, и, со-
ответственно, на проявление теневого рефлекса не влияют факторы 
полового поведения [1; 6]. 

Эксперименты выполняли в установке, состоящей из светонепро-
ницаемого контейнера, блоков фотостимуляции, измерения освещен-
ности и видеорегистрации, которые детально были описаны ранее в [7]. 

Для выравнивания квантовых потоков, создаваемых светом с раз-
личной длиной волны, использовали расчеты по соответствующим 
формулам [5]. Для экспериментов были выбраны пять различных ин-
тенсивностей фонового света (I), дающих следующие плотности потока 
квантов (м -2 с -1): 1017, 2 · 1017; 3 · 1017; 4 · 1017; 5 · 1017. 

Опыт начинали через 30 мин после помещения животного в уста-
новку и включения освещения. Теневые стимулы длительностью 10 с 
чередовали с трехминутными интервалами освещения. Каждый мол-
люск из группы получал по i = 10 темновых стимулов пяти различных 
интенсивностей на каждой из пяти выбранных длин волн: 410, 450, 490, 
530 и 570 нм. Видеофиксация начиналась за 5 с до нанесения теневого 
стимула и продолжалась 5 с после его окончания. Просмотр получен-
ных видеоматериалов проводили в программе Media Player Classic 
Homecinema v.1.0.9.0. 

Величина реакции на каждый i-й стимул определялась как разность 
между степенью проявления реакции (R2) и начальным положением 
моллюска перед теневой стимуляцией (R1), которые оценивали по  
8-балльной шкале [20]: 

 

.12 RRRi   
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На основе полученных значений ΔR проводился расчет относи-
тельной средней величины реакции (Cλ,n) для каждой длины волны, для 
каждого из n = 10 экспериментальных животных: 

 

,
10

)(

max

10

1
, R

R
С i i

n
 




 
 

где Rmax = 8 — значение максимально выраженной реакции в ответ на 
стимул. 

На основе полученных значений (Cλ) рассчитывалась средняя вели-
чина реакции группы из n = 10 моллюсков для каждой длины волны: 
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Полученные значения нормировали относительно максимального 
значения и использовали для построения графиков зависимостей ܥఒሺܫሻ. 
Cпектральную зависимость выраженности теневого рефлекса опреде-
ляли путем нахождения равноэффективных интенсивностей фонового 
освещения и вычисляли как 
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где ܫ — минимальное значение из ряда равноэффективных фоновых 
интенсивностей ܫሺߣሻ для выбранной величины ܥఒ ൌ  .ݐݏ݊ܿ

Парное сравнение величин ܥఒ проводили методом Уилкоксона. 
Расчеты выполняли в программе SPSS v 19. 

Аналогичный анализ проводили для оценки силы реакции по чис-
лу полученных ответов на блок теневых стимулов. 

 
Результаты и обсуждение 

 

Полученные зависимости ܥఒሺܫሻ приближаются к линейным в диапа-
зоне исследованных фоновых интенсивностей, что позволяет достаточ-
но корректно получить равноэффективные значения фонового осве-
щения (рис. 1). Зависимости числа зарегистрированных теневых реак-
ций от интенсивности фонового освещения тоже допускают линейную 
аппроксимацию за исключением точки, соответствующей максималь-
ной интенсивности (рис. 2). Полученная спектральная зависимость про-
явления теневого рефлекса (рис. 3) сходна с таковой, определенной ра-
нее для взрослых особей моллюска [5]. Последняя наиболее хорошо ап-
проксимируется спектральной кривой поглощения родопсина для 
λmax = 490 нм. Поэтому следующим шагом стала статистическая вери-
фикация полученного значения (табл. 1, 2). Статистическая достовер-
ность различий была рассчитана для пяти интенсивностей (I) каждой 
длины волны по отношению к λ = 490 нм. 

. 
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Рис. 1. Зависимость средних значений величины теневого рефлекса 

у неполовозрелых особей L. stagnalis от интенсивности фонового освещения 
для пяти исследованных длин волн (указаны справа). 

Пунктирные горизонтальные линии ограничивают (ymin = 0,56 и ymax = 0,8) 
диапазон, в пределах которого выбирали значение Cλ  

для получения спектральной зависимости. Значения доверительных 
интервалов не указаны, чтобы не загромождать рисунок 

 

 
Рис. 2. Зависимость средних значений числа проявлений теневого рефлекса 
у неполовозрелых особей L. stagnalis от интенсивности фонового освещения 

для пяти исследованных длин волн (указаны справа). 
Пунктирные горизонтальные линии ограничивают (ymin = 3,1 и ymax = 3,5) 

диапазон, в пределах которого выбирали значение Cλ  
для получения спектральной зависимости. Значения доверительных 

интервалов не указаны, чтобы не загромождать рисунок 
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Рис. 3. Зависимости нормированной выраженности теневого рефлекса  
неполовозрелых особей L. stagnalis от длины волны, полученные путем  
нахождения равноэффективных интенсивностей фонового освещения. 

Ордината — рассчитанные значения S(λ) 
 

Таблица 1 
 

Результаты статистического анализа методом Уилкоксона  
для непараметрических критериев пар зависимых выборок  

средних значений силы реакции моллюска на теневой стимул 
 

 

Примечание: р — вероятность отсутствия различий; статистически досто-
верные различия (p ≤ 0,05) выделены; I — относительная интенсивность фоно-
вого света, соответствующая пяти значениям квантового потока. 

 

Таблица 2 
 

Результаты статистического анализа методом Уилкоксона  
для непараметрических критериев пар зависимых выборок средних 

значений количества ответов моллюска на теневой стимул 
 

 

Примечание: р — вероятность отсутствия различий; статистически досто-
верные различия (p ≤ 0,05) выделены; I — относительная интенсивность фоно-
вого света, соответствующая пяти значениям квантового потока. 

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1

1.2

410 450 490 530 570

S 
(λ

)

Длина волны, нм

Сила 
реакции

Количество 
ответов

нм 
λ, нм 

I 
410 450 530 570 

λ = 490 

0,005 p ≤ 0,05 0,034 p ≤ 0,05 0,007 p ≤ 0,05 0,04 p ≤ 0,05 1 
0,012 p ≤ 0,05 0,011 p ≤ 0,05 0,050 p ≤ 0,05 0,045 p ≤ 0,05 2 
0,011 p ≤ 0,05 0,089 p > 0,05 0,065 p > 0,05 0,018 p ≤ 0,05 3 
0,158 p > 0,05 0,472 p > 0,05 0,151 p > 0,05 0,59 p > 0,05 4 
0,011 p ≤ 0,05 0,167 p > 0,05 0,019 p ≤ 0,05 0,005 p ≤ 0,05 5 

нм 
λ, нм 

I 
410 450 530 570 

λ = 490 

0,005 p ≤ 0,05 0,054 p ≤ 0,05 0,014 p ≤ 0,05 0,025 p ≤ 0,05 1 
0,005 p ≤ 0,05 0,011 p ≤ 0,05 0,003 p ≤ 0,05 0,025 p ≤ 0,05 2 
0,026 p ≤ 0,05 0,058 p > 0,05 0,034 p ≤ 0,05 0,317 p ≤ 0,05 3 
0,005 p ≤ 0,05 0,014 p ≤ 0,05 0,025 p ≤ 0,05 0,014 p ≤ 0,05 4 
0,007 p ≤ 0,05 0,014 p ≤ 0,05 0,007 p ≤ 0,05 0,014 p ≤ 0,05 5 
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Видно, что в большинстве случаев различия между парами значе-
ний длин волн 490—410 нм, 490—450 нм, 490—530 нм, 490—490 нм, 
490—570 нм на каждой из пяти интенсивностей статистически значимы 
(p ≤ 0,05), т. е. обнаруживается статически значимый максимум кожного 
светового восприятия, соответствующий λ=490 нм. 

Результаты определения спектров поглощения светочувствительных 
пигментов брюхоногих моллюсков однозначно указывают на их при-
надлежность семейству родопсинов. Несмотря на различные подходы к 
получению кривых спектральной чувствительности, в большинстве из-
мерений они имеют достаточно близкое положение максимальных зна-
чений световой чувствительности фотопигмента (табл. 3). Существую-
щий разброс может быть связан с особенностью техники измерений и 
ограниченными возможностями долговременной регистрации электри-
ческих сигналов от фоторецепторов. Что касается кожной световой чув-
ствительности, то все же предпочтительным выглядит ее максимум на 
величине 490 нм. Это могло бы свидетельствовать об идентичности фо-
топигмента в фоторецепторах кожи и сетчатки. Впрочем, не исключено, 
что у моллюсков, обладающих несколькими видами световой чувстви-
тельности, как, например, L. stagnalis, в различных органах функциони-
руют разные светочувствительные пигменты. Однако ответ на этот во-
прос может дать только молекулярно-генетический анализ. 

 
Таблица 3 

 

Спектральное положение максимальных значений чувствительности  
фотопигмента брюхоногих моллюсков 

 

Вид моллюска,  
тип препарата ߣ௫, нм Способ определения Источник 

Aplysia californica, изолированный 
глаз 400—600 Импульсная активность [24] 
Hermissenda сrassicornis, изолиро-
ванный глаз 490 

Электрические реакции 
фоторецепторов [10] 

Strombus luhuanus, изолированный 
глаз 485 Электроретинограмма [13; 14] 
Helix pomatia, изолированный глаз 477 Электроретинограмма [8; 9] 
Achatina fulica, добавочный глаз 480 Электроретинограмма [23] 
Onchidoris fusca, целое животное 500—505 Фототаксис [16] 
Otala lactea, целое животное 490 Электроретинограмма [13; 14] 
Planorbarius corneus, целое животное 490—495 Электроретинограмма [3] 
Lymnaea stagnalis, изолированный 
глаз 490 Электроретинограмма [3] 

Lymnaea stagnalis, фоторецепторы 
сетчатки 

Тип А: 
480—500 
Тип Т: 

450—600 

Электрические реакции 
фоторецепторов 

[18] 
Lymnaea stagnalis, зрительная си-
стема 490—510 

Фотоориентационное 
поведение [2] 

Lymnaea stagnalis, кожа 490—510 
Фотоориентационное 
поведение [2] 

Lymnaea stagnalis, кожа 520 Теневой рефлекс [17] 
Lymnaea stagnalis, кожа 500—510 Теневой рефлекс [4] 
Lymnaea stagnalis, кожа 490 Теневой рефлекс [5] 
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