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ОСНОВНЫЕ ПОЛОЖЕНИЯ

■  Цветовое зрение человека и некоторых других приматов отличается от зрения прочих 

млекопитающих.

■  Присущая приматам трихроматия получила свое название из-за присутствия в сетчатке 

трех типов светочувствительных пигментов.

■  Анализ генов этих пигментов показал, каким путем могло идти развитие трихроматии 

у животных, ранее обладавших только двумя светочувствительными пигментами.

■  Авторам удалось создать линию мышей с трихроматическим цветовым зрением, с по-

мощью генной инженерии введя в их геном ген пигмента человека. Эксперимент выявил 

неожиданную пластичность мозга млекопитающих.

Джеральд Джейкобс и Джереми Натанс

ЭВОЛЮЦИЯ ЦВЕТОВОГО 
зрения у приматов

Исследование зрительных пигментов 

приматов показало, что наше цветовое 

зрение развивалось необычным 

путем, и что мозг приматов способен 

адаптироваться гораздо лучше, чем 

принято полагать

Глаз человека воспринимает 
мир во всем его многообразии 
и богатстве оттенков, будь то 

солнечно-оранжевый цветок кален-
дулы или деталь автомобиля, отли-
вающая матовым серебром, холод-
но-голубое зимнее небо или тра-
вяно-зеленый кристалл изумруда. 
Наша зрительная система воспри-
нимает цвета благодаря улавлива-
нию трех типов световых волн фик-
сированной длины, тот или иной 
оттенок складывается из соотноше-
ния интенсивностей этих волн. Та-
кая особенность зрения человека, 
называемая трихроматией, связана 
с тем, что сетчатка глаза (выстилка 
из нервных клеток, покрывающая 
его дно, которая улавливает свет 
и передает зрительную инфор-
мацию в мозг) содержит три типа 
светопоглощающих пигментов, 
обеспечивающих цветовое зрение. 
Вследствие этого то, что мы вос-
принимаем как полный спектр цве-
тов, на экранах телевизоров и мо-
ниторов составляется из опреде-
ленного числа красных, зеленых 
и синих точек. Несмотря на то что 

среди приматов трихроматия обыч-
на, для царства животных она не 
универсальна. Некоторые пти-
цы, рыбы и рептилии имеют четы-
ре зрительных пигмента и могут 
видеть в ультрафиолетовой час-
ти спектра, недоступной для зре-
ния человека. У нескольких видов 
млекопитающих, ведущих преиму-
щественно ночной образ жизни, 
в сетчатке есть только один пиг-
мент. Подавляющее же большинс-
тво неприматов обладают дихро-
матическим зрением, при котором 
восприятие всех цветов осущест-
вляется с помощью только двух 
зрительных пигментов. На этом 
фоне трихроматическое зрение 

приматов выглядит необычно. Как 
же оно возникло и развивалось? Не-
давние исследования в области ге-
нетики, молекулярной биологии 
и нейрофизиологии цветового зре-
ния обезьян, полуобезьян и человека 
привели к несколько неожиданным 
результатам, а также предоставили 
совершенно удивительные сведения 
о гибкости мозга приматов.

Пигменты и их прошлое
Спектральную чувствительность 
трех зрительных пигментов, отве-
чающих за цветовое зрение челове-
ка, впервые попытались определить 
более 50 лет назад, и сейчас она до-
статочно хорошо изучена. Каждый 

ШИМПАНЗЕ, как и люди, могут рас-

познавать цвета, неразличимые 

для остальных млекопитающих. То, 

как зрители видят Кандинского, за-

висит от свойств красок, характера 

освещения и возможностей зри-

тельной системы смотрящих
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пигмент способен поглощать свет 
из определенной части спектра 
и характеризуется длиной волны, 
которую поглощает наиболее эф-
фективно. Пигмент, чувствитель-
ный к коротковолновой части спек-
тра (S-пигмент), имеет максимум 
поглощения, соответствующий дли-
не волны около 430 нм (1 нм = 10–9 м), 
пигмент, восприимчивый к вол-
нам средней длины (М-пигмент), 
наиболее эффективно улавливает 
свет с длиной волны около 530 нм, 
а пигмент, чувствительный к длин-
новолновой части спектра (L-пиг-

мент), имеет максимум поглоще-
ния, равный 560 нм. (Длина волны 
в 470, 520 и 580 нм соответствует 
оттенкам, которые обычный чело-
век воспринимает как синий, зе-
леный и желтый, соответственно.) 
Эти пигменты представляют собой 
комплекс белка и светопоглощаю-
щего хромофора (производного ви-
тамина А) и содержатся в мембра-
нах светочувствительных клеток — 
колбочек (нервные клетки сетчатки 
названы так за свою коническую 
форму). Поглощение света моле-
кулой пигмента запускает каскад 

химических реакций, приводящих 
к возбуждению колбочек. Оно акти-
вирует другие нейроны сетчатки, 
которые в итоге передают сигнал по 
зрительному нерву в мозг.

Несмотря на то что спектр погло-
щения трех пигментов давно изу-
чен, структура этих молекул была 
неизвестна до 1980-х гг., когда один 
из авторов (Натанс) идентифици-
ровал гены, отвечающие за синтез 
зрительных пигментов человека. 
По строению ДНК этих генов была 
определена последовательность 
аминокислот, которые образуют 
каждый протеин пигмента. Анализ 
нуклеотидных последовательнос-
тей, составляющих гены пигмен-
тов, показал, что M- и L-пигменты 
почти идентичны. Дальнейшие ис-
следования подтвердили, что раз-
личия в спектральной чувствитель-
ности между ними обеспечиваются 
замещением всего трех из 364 ами-
нокислот, из которых состоит каж-
дый из белков.

Эксперименты показали также, 
что гены M- и L-пигментов распола-
гаются рядом друг с другом в Х-хро-
мосоме (одной из двух половых хро-
мосом человека; у мужчин имеется 
одна Х- и одна Y-хромосома, тогда 
как представительницы прекрас-
ного пола имеют две Х-хромосомы). 
Такое расположение вполне ожида-
емо, потому что, как известно, рас-
пространенная аномалия цветового 
зрения — красно-зеленая цветовая 
слепота — у сильного пола встреча-
ется гораздо чаще, чем у женщин, 
и характер наследования этого за-
болевания указывает на располо-
жение отвечающих за это наруше-
ние генов в Х-хромосоме. Ген, оп-
ределяющий синтез S-пигмента, 
в отличие от двух других, распола-
гается в седьмой хромосоме, и ана-
лиз его структуры показывает, что 
S-пигмент имеет весьма отдаленное 
родство с M- и L-пигментами.

Проводившиеся с середины 90-х гг. 
прошлого века сравнительные ис-
следования генов, отвечающих за 
выработку этих трех пигментов 
у человека и животных, дали ин-
тересные результаты, касающиеся 
истории их развития. Почти у всех 
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Зрительный 
нерв к мозгу

СЕТЧАТКА

Колбочка

Палочка

Сетчатка

  S  СЕТЧАТКА (выстилка из нервных клеток, покрывающая глазное дно) передает визуаль-

ную информацию по зрительным нервам в мозг. Цветовое зрение обеспечивается колбоч-

ками — коническими светочувствительными клетками, которые содержат зрительные пиг-

менты. Другие светочувствительные клетки, называемые палочками, отвечают за 

сумеречное зрение и обычно не связаны с восприятием цветов. Палочки и колбочки, имею-

щие общее название фоторецепторов, располагаются в окружении других клеток сетчатки, 

обеспечивающих зрение 
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позвоночных есть гены, по своему 
строению очень близкие к струк-
туре гена S-пигмента человека, 
из чего можно сделать вывод, что 
одна из версий «коротковолнового» 
(т.е. чувствительного к коротко-
волновой части спектра) пигмента 
представляет собой древнейший 
элемент цветового зрения. Родст-
венники двух других пигментов 
(M- и L-) также широко распростра-
нены среди позвоночных и кажут-
ся столь же древними. Однако сре-
ди млекопитающих присутствие 
сразу и M-, и L-пигментов, встре-
чается только у некоторых видов 
приматов, что указывает на отно-
сительно недавнее появление у них 
этого признака.

Большая часть не относящихся 
к приматам млекопитающих име-
ют только один чувствительный 
к длинноволновой части спектра 
пигмент. Он сходен с аналогичны-
ми пигментами приматов, а коди-
рующий его ген также расположен 
в Х-хромосоме. Данные признаки 
указывают на возможность проис-
хождения обоих генов приматов от 
одного родоначальника. Вероят-
но, все развивалось так: ген «длин-
новолнового» пигмента млекопита-
ющих дуплицировался, после чего 
одна или обе копии расположенного 
в Х-хромосоме предкового гена му-
тировали, дав два близких пигмен-
та, несколько различающихся по 
своей спектральной чувствитель-
ности — M- и L-пигменты. 

Механизм подобной дупликации 
генов известен. Процесс, называе-
мый кроссинговером, происходит 
на стадии формирования яйцекле-
ток и сперматозоидов. Клетки, даю-
щие начало гаметам, делятся, при 
этом гомологичные пары хромосом 
при расхождении часто обменива-
ются участками. Произошедший 
неравный обмен генетическим ма-
териалом вполне мог случайно при-
вести к появлению хромосомы, со-
держащей дополнительные копии 
одного или нескольких генов. Впос-
ледствии в этих дуплицированных 
генах возникали мутации; те, кото-
рые оказывались полезными, затем 
могли быть закреплены естествен-

ным отбором. Благодаря этому они 
могли перейти к последующим по-
колениям и распространиться в по-
пуляции.

Учитывая экологическую нишу, 
занимаемую приматами, можно 
предположить, что трихроматичес-
кое цветовое зрение (основанное на 
сочетании «традиционного» S-пиг-
мента с «новыми» M- и L-пигмента-
ми) давало им заметное селективное 
преимущество перед млекопитаю-
щими, наделенными дихроматией. 
Например, спелые фрукты обычно 
отличаются по цвету от окружаю-
щей листвы и недозревших плодов. 
Вероятно, животным с трихромати-
ческим зрением легче выделять их 
из общей массы, поскольку они об-
ладают более высокой чувствитель-

      ДВА ВИДА ЦВЕТОВОГО ЗРЕНИЯ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Большинство млекопитающих обладают дихроматическим цветовым зрением, 

их восприятие цвета базируется всего на двух типах зрительных пигментов (илл. 

вверху). Один пигмент имеет максимум поглощения в коротковолновом 

диапазоне (синяя линия на графике), а другой более чувствителен 

к длинноволновой части спектра (зеленая линия). Но у людей и некоторых 

обезьян зрение трихроматическое (илл. внизу). Они распознают большее 

количество цветов из-за присутствия в их сетчатке трех типов пигментов: 

S-пигмента с максимумом поглощения в коротковолновой части спектра (синяя 

линия графика) и двух пигментов с максимумом поглощения в длинноволновом 

диапазоне (зеленая и красная кривые)    .  
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ностью к цветовым различиям меж-
ду красной, зеленой и желтой час-
тями видимого спектра. Возросшая 
способность замечать спелые пло-
ды могла помочь в выживании тем 
особям, генотип которых содержал 
в себе мутации, обеспечивающие 
трихроматию, и привела к распро-
странению этих мутантных генов 
в популяции.

Вышеописанный механизм дуп-
ликации генов и возникновения 
в них мутаций (приводящих к рас-
хождению в ДНК-последователь-
ностях) хорошо объясняет эволю-
цию цветового зрения приматов 
и появление генов, обеспечиваю-
щих синтез M- и L-пигментов, по-
тому что подобный ход событий 
уже известен для других, сход-

нанометры

Диапазон 

света, 

поглаща-

емый 

пигментом

нанометры
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ных генов. Например, происхож-
дение генов, кодирующих гемог-
лобины (белки крови, транспорти-
рующие кислород) иллюстрирует 
действие того же принципа. Ген, 
кодирующий фетальный гемог-
лобин (который начинает проду-
цироваться плодом со второго ме-
сяца пребывания в матке), и ген, 
обеспечивающий синтез «взросло-
го» гемоглобина А, произошли в ре-
зультате удвоения одного предко-
вого гена, который затем мутиро-
вал, дав разновидности, имеющие 
различное сродство к кислороду. 
Более того, все разнообразие им-
муноглобулинов (большой группы 
разнообразных белков, обеспечи-
вающих иммунный ответ организ-
ма) появилось в результате дупли-
кации одного-единственного пред-
кового гена.

Два пути к трихроматии
Однако реальная картина эволю-
ции трихроматического зрения 
приматов гораздо сложнее. Од-
ним из ключевых моментов в изу-

Все самцы и примерно треть самок 
широконосых обезьян продемонс-
трировали невысокую чувстви-
тельность к цветовым различиям 
в средне- или длинноволновом диа-
пазоне, что характерно для дихро-
матического зрения. Таким обра-
зом, трихроматическое зрение сре-
ди приматов не универсально.

Чтобы объяснить сей любопыт-
ный факт, несколько исследова-
телей взялись за изучение числа 
и расположения генов, отвечающих 
за выработку пигментов в колбоч-
ках обезьян Нового Света. У боль-
шей части животных были обнару-
жены только два таких гена: один 
коротковолновый, кодирующий 
S-пигмент (и, по-видимому, рас-
положенный в аутосоме), и только 
один длинноволновый, лежащий 
в Х-хромосоме. Другими словами, 
их генетический набор зритель-
ных пигментов можно сопоставить 
с пигментным набором большинс-
тва млекопитающих-дихроматиков. 
Тогда как хоть кто-то из них может 
быть трихроматиком?   L
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ДВЕ ВЕРСИИ ЗРЕНИЯ ПРИМАТОВ    

      Генетические основания для развития 

трихроматического зрения у приматов 

Старого и Нового Света различны. Ген, 

кодирующий S-пигмент, у обеих групп 

животных (синий) располагается 

в аутосоме. Приматы Старого Света 

также имеют по два гена пигментов, 

чувствительных в длинноволновой 

части спектра, расположенных 

в каждой Х-хромосоме (красный 

и зеленый). В результате самцы 

(в генотипе которых присутствует одна 

Х-хромосома), так же как и самки 

(с двумя Х-хромосомами), имеют три 

пигментных гена и обла дают 

трихроматическим зрением.

В геноме приматов Нового Света со-

держатся три варианта (аллели) распо-

ложенного в Х-хромосоме гена, отве-

чающего за синтез чувствительного 

в длинноволновой части спектра пиг-

мента (красный, желтый и зеленый). 

При этом в каждой Х-хромосоме при-

сутствует только одна из трех аллелей. 

Соответственно, только самки могут 

иметь две различные аллели этого 

гена в двух своих Х-хромосомах, что 

обеспечивает им трихроматию       

чении происхождения трихрома-
тии было обнаружение того факта, 
что два различных генетических 
механизма с равной вероятностью 
могут приводить к формированию 
трихроматического зрения у при-
матов. Один механизм реализуется 
у приматов Старого Света (группы, 
которая обитает в Африке и Азии 
и включает в себя в том числе гиб-
бонов, шимпанзе, горилл и людей), 
а второй механизм обеспечивает 
развитие такого зрения у прима-
тов Нового Света (т.е. видов, обита-
ющих в Центральной и Южной Аме-
рике, например мармозеток, тама-
ринов и саймири).

Люди, как и прочие приматы Ста-
рого Света, имеют оба длинновол-
новых пигментных гена в каждой 
своей Х-хромосоме, что обеспечи-
вает полноценное трихроматичес-
кое зрение. Но проведенное одним 
из нас (Джейкобсом) многолетнее 
исследование цветового зрения 
приматов Нового Света показало, 
что трихроматией у этих видов об-
ладают только некоторые самки. 
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Ответ прост: пул генов широко-
носых обезьян включает в себя не-
сколько вариантов (или аллелей) 
расположенного в Х-хромосоме пиг-
ментного гена — различные вер-
сии с незначительными отличиями 
в последовательностях ДНК. Вари-
ативность признака (существова-
ние нескольких аллелей) характер-
на для многих генов, но небольшие 
отличия в нуклеотидной последова-
тельности этих аллелей редко при-
водят к различиям функциональ-
ным. Однако у приматов Нового 
Света разные аллели локализован-
ного в Х-хромосоме гена обеспечи-
ли разницу в спектральной чувс-
твительности кодируемых ими пиг-
ментов. Типичные представители 
широконосых обезьян, такие, как, 
например, саймири, имеют в сво-
ем геноме три аллели сцепленно-
го с Х-хромосомой гена пигмента-
ции колбочек. Одна аллель кодиру-
ет пигмент, близкий к M-пигменту 
человека, вторая определяет синтез 
пигмента, сходного с L-пигментом, 
а третья аллель обеспечивает син-
тез пигмента, обладающего проме-
жуточными свойствами.

Имея в своем генотипе две Х-хро-
мосомы, самки саймири (и толь-
ко самки) могут получить от ро-
дителей две различные аллели 
(по одной в каждой Х-хромосоме) 
длинноволнового пигмента, что 
приводит к трихроматии. Тем не 
менее треть всех самок получа-
ют от родителей две Х-хромосомы 
с одинаковыми аллелями это-
го гена, поэтому у них, так же как 
и у самцов, развивается дихрома-
тическое зрение. Можно предполо-
жить, что трихроматическое зрение 
приматов Нового Света — обеднен-
ная версия полноценной трихрома-
тии, которой пользуются приматы 
Старого Света (илл. на стр. 34).

Различие в цветовом зрении ши-
роконосых и узконосых обезьян 
приоткрывает завесу тайны над 
возможными путями эволюции 
цветового зрения в обеих группах. 
Они начали обособливаться около 
150 млн лет назад, в то время, ког-
да два континента, Южная Америка 
и Африка, начали разделяться. Воз-

никшая в результате этого процес-
са генетическая изоляция усили-
валась и стала полной около 40 млн 
лет назад. Можно предположить, 
что два механизма трихроматичес-
кого зрения возникли независимо 
друг от друга, уже после того как 
обезьяны Старого и Нового Света 
перестали скрещиваться между со-
бой. Скорее всего, для обеих групп 
изначально была характерна дих-
роматия со стандартным для всех 
млекопитающих набором из одно-
го длинноволнового и одного корот-
коволнового пигментов. Ген, коди-
рующий длинноволновой пигмент, 
у животных Старого Света претер-
пел дупликацию, сопровождающу-
юся мутациями и расхождением по-
лучающихся пигментов в спектре, 
как уже обсуждалось выше. У ши-
роконосых обезьян тот же ген мог 
просто пройти через серию мута-
ций, вследствие которых возникли 
различные аллели длинноволново-
го гена, присутствующие в совре-
менной популяции. 

Тем не менее сравнение амино-
кислотных последовательностей 
расположенных в Х-хромосоме ге-
нов зрительных пигментов подтол-
кнуло к тому, чтобы предположить 
другой сценарий. В обеих группах 
обезьян M-пигмент имеет набор из 
трех аминокислот, которые обеспе-
чивают максимальную спектраль-
ную чувствительность в области 
530 нм, а оба L-пигмента содержат 
другой набор из трех аминокис-
лот, которые дают максимальную 
спектральную чувствительность 
в области 560 нм. Благодаря изу-
чению спектра поглощения других 
пигментов мы знаем, что различие 
в последовательности аминокислот 
может привести к смещению мак-
симальной чувствительности это-
го семейства пигментов в сторону 
большей или меньшей длины вол-
ны (следовательно, наборы из трех 
аминокислот, обеспечивающие оди-
наковую спектральную чувстви-
тельность, скорее всего, одинаковы 
и по своему строению). Кроме того, 
сложно предположить, что обезь-
яны Старого и Нового Света пос-
ле разделения эволюционировали 

ЭВОЛЮЦИОННОЕ 

ПРЕИМУЩЕСТВО?

Спелые плоды по цвету обычно контрас-

тируют с листвой и менее зрелыми соб-

ратьями. Животные, обладающие 

трихроматическим зрением, более чувс-

твительны к этим различиям, чем дихро-

матики. Возросшая способность вычле-

нять из общей массы спелые фрукты 

могла помочь трихроматикам в выжива-

нии, что привело к распространению 

этих генов в популяции приматов

в одном направлении независимо 
друг от друга, приобретя идентич-
ные последовательности аминокис-
лот, изменившие чувствительность 
их длинноволновых пигментов.

Более вероятно, что различные 
аллели, встречающиеся у совре-
менных широконосых обезьян, 
были примитивной чертой, прису-
щей общему предку обеих групп. 
И ее появление было первым 
шагом на их пути к трихрома-
тии (илл. на стр. 34). Возмож-
но, различные аллели пигментов 
в результате ряда последователь-
ных удачных мутаций гена длин-
новолнового пигмента млекопита-
ющих появились незадолго до раз-
деления обезьян Старого и Нового 
Света. (Мы предполагаем, что пиг-
мент с промежуточным значени-
ем спектральной чувствительнос-
ти был частью этого примитивного 
комплекса, т.к. его аминокислотная 
последовательность содержит в себе 
набор из тех же трех участков, ко-
торые отличают M- и L-пигменты, 
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а также потому, что его спектр пог-
лощения — промежуточный между 
двумя другими.) Затем, после окон-
чательного разделения этих двух 
групп приматов, произошла ошибка 
в рекомбинации у самок узконосых 
обезьян, приведшая к появлению 
в одной хромосоме двух различных 
аллелей гена длинноволнового пиг-
мента. Это редкое событие помес-
тило M-пигментную аллель парал-
лельно с аллелью L-пигмента в об-
щей Х-хромосоме, что позволило 
трихроматии распространиться на 
самцов и охватить всех самок.

Генетическая инновация дала та-
кое значительное селективное пре-
имущество своим носителям, что 
Х-хромосомы, которые содержали 
только одну аллель гена длинно-

волнового пигмента, полностью ис-
чезли из генома узконосых обезьян. 
Но у географически и генетически 
изолированных обитателей Ново-
го Света эта примитивная система 
трех длинноволновых аллелей со-
хранилась.

Дело случая
Другой неожиданный результат на-
ших исследований приматов Ста-
рого и Нового Света касается роли 
случая в появлении трихроматии. 
В данной ситуации речь идет не 
о случайности генетических мута-
ций, которые в сумме дали сущест-
вующую совокупность генов, обес-
печивающих трихроматию. У при-
матов цветовое зрение появляется 
вследствие совокупности событий, 
случайным образом происходящих 
в каждом отдельном развивающем-
ся организме, а точнее — в каждой 
отдельной клетке колбочки.

Чтобы объяснить, каким образом 
случайность участвует в формиро-
вании трихроматии, мы должны 
вначале рассмотреть, как колбоч-
ки передают информацию о цвете 
в мозг. Установлено, что наличие 
трех типов пигментов, которые не-
обходимы для трихроматическо-
го зрения, — лишь первое условие. 
Следующий момент предполага-
ет процесс передачи сигнала, гене-
рирующегося различными фото-
рецепторами. Этот этап наиболее 
важен, т.к. отдельные клетки-кол-
бочки не могут передавать специ-
фическую информацию о длине 
волны. Возбуждение каждого фото-
рецептора может быть вызвано вол-
нами различной длины, и колбочка 
не способна сигнализировать, вол-
на какой именно длины (из воспри-
нимаемого спектра) была поглоще-
на. Клетка генерирует сигнал од-
ного и того же вида независимо от 
того, поглотила ли она 100 фотонов 
с длиной волны, которую она вос-
принимает хорошо, или 1000 фо-
тонов с той длиной волны, которую 
поглощает плохо. Чтобы различить 
цвета, зрительная система должна 
сравнить ответы соседних колбо-
чек, имеющих другой тип пигмента. 
Получается, что для оптимальной 

    ПРИМАТЫ СТАРОГО СВЕТА обита-

ют в Азии и Африке в течение милли-

онов лет и сейчас включают в себя ант-

ропоидов (человек, шимпанзе, бонобо, 

горилла, орангутан), а также гиббонов, 

лангуров, макак и мандрилов. Группа 

обезьян Старого Света обособилась от 

группы приматов Нового Света (обита-

ющих в Центральной и Южной Америке) 

около 40 млн лет назад, когда африкан-

ский и южноамериканский континенты 

разделились  

  W  МАНДРИЛ 

работы системы необходимо, что-
бы каждая из них содержала толь-
ко один тип пигмента, и колбочки 
с различными типами пигментов 
располагались рядом друг с другом, 
образуя мозаику.

Исследования на приматах под-
твердили данную гипотезу, пока-
зав, что в сетчатке обезьян каждая 
клетка-колбочка содержит толь-
ко один тип зрительного пигмента, 
и различные их типы располагают-
ся относительно друг друга в некоем 
подобии мозаики. При этом каждая 
колбочка сетчатки содержит гены 
всех трех пигментов, и до конца не 
ясно, благодаря какому механизму 
в каждой конкретной клетке акти-
вен только один пигментный ген. 

Активация (или экспрессия) ге-
нов в клетке происходит с помо-
щью факторов транскрипции: 
белки, называемые промоторами 
и предназначенные для связыва-
ния ДНК, прикрепляются возле ре-
гуляторной зоны и запускают це-
почку превращений, приводящих 
к синтезу белка, кодируемого этим 
геном. Выяснилось, что во время 
внутриутробного развития факто-
ры транскрипции активируют ген, 
кодирующий S-пигмент, что при-
водит к образованию коротковол-
новых фоторецепторов. Одновре-
менно другой неизвестный процесс 
ингибирует экспрессию генов ос-
тальных пигментов в этих клетках. 
В длинноволновых колбочках при-
матов Нового Света экспрессия ге-
нов, обеспечивающих синтез нуж-
ного пигмента, регулируется с по-
мощью механизма, основанного на 
действительно случайном процес-
се. У самок широконосых обезьян, 
в двух Х-хромосомах которых име-
ются различные аллели пигмен-
тов, экспрессия того или иного гена 
в каждой отдельно взятой колбочке 
зависит от того, какая из имеющих-
ся Х-хромосом будет инактивирова-
на. В процессе инактивации каждая 
женская клетка случайным образом 
«консервирует» одну из двух имею-
щихся в ней Х-хромосом на раннем 
этапе онтогенеза. Инактивация 
Х-хромосомы приводит к тому, что 
в каждой длинноволновой колбочке 
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будет экспрессирована только одна 
аллель этого гена (соответственно, 
в клетке будет синтезироваться 
только один тип пигмента). Из-за 
того, что этот процесс случаен, поло-
вина клеток активируют ген пигмен-
та, находящийся в одной Х-хромосо-
ме, а остальная половина способна 
синтезировать пигмент, определяе-
мый другой аллелью этого гена, на-
ходящейся во второй Х-хромосоме. 
Благодаря этому разные длинно-
волновые колбочки у этих животных 
мозаично разбросаны по всей повер-
хности сетчатки, что обеспечивает 
полноценную трихроматию. 

Инактивация Х-хромосомы про-
исходит у всех млекопитающих 
и принципиальна для выживания 
видов. Без этого в женских клетках 
обе Х-хромосомы будут использо-
ваться для синтеза белка, что вызо-
вет резкое различие между полами 
по количеству производимых бел-
ков, следовательно, будет ухудшать 
качество развития особей одного 
или обоих полов. Приматы Старого 
Света имеют обе аллели гена (отве-
чающие за синтез и M-, и L- пигмен-
та) в каждой Х-хромосоме, и потому 
инактивация Х-хромосомы у них не 
приводит к экспрессии только одно-
го пигментного гена в каждой клет-
ке-колбочке. Это обеспечивается 
совершенно другим механизмом.

Исследования Натанса показали, 
что у узконосых обезьян активация 
каждого из двух связанных с Х-хро-
мосомой генов пигмента в колбочке 
определяется близко расположен-
ной последовательностью ДНК, из-
вестной как локус-контролирующая 
область. Возможно, экспрессия того 
или иного гена происходит в период 
онтогенеза, когда в каждой колбоч-
ке локус-контролирующая область 
взаимодействует с одним и только 
одним из двух промоторов, обеспе-
чивающих синтез M- и L-пигмен-
тов, тем самым активируя этот ген. 
Особенности этого взаимодействия 
в деталях пока не известны, но по-
лученные данные свидетельствуют 
о том, что описанный процесс мо-
жет быть случайным.

Если это взаимодействие локус-
контролирующей области с про-

мотором на самом деле определяет 
экспрессию гена пигмента в колбоч-
ках, и если это происходит действи-
тельно случайным образом, тогда 
расположение M- и L-клеток внутри 
любого небольшого участка сетчат-
ки приматов Старого Света также 
будет случайным. Исследователь 
Дэвид Уильямс (David Williams) из 
Университета Рочестера и его кол-
леги, занимаясь картированием 
расположения колбочек, выяснили, 
что с учетом технических ограни-
чений данного метода эта гипотеза 
подтверждается.

Приятное дополнение
Изучение основ цветового зрения 
приматов также показало, что оп-
ределенные процессы, протекаю-
щие в сетчатке и мозге и связанные 
с распознаванием волн большей 
длины, могут быть высокопластич-
ными. Существует ряд структур, 
обеспечивающих сопоставление ви-
зуальной информации от S-колбочек 

=

X X

Зрение 
приматов 
Старого 

Света

X

МутацияИсходный 
ген

Мутация

Ошибка 
рекомбинации

X X XX

 Зрение приматов Нового Света
(три сцепленные с Х?хромосомой аллели в геноме)

X

X

X

  [КАК РАЗВИВАЛАСЬ ТРИХРОМАТИЯ ПРИМАТОВ    

    Сравнение генетической подоплеки формирования цветового зрения 

у широконосых и узконосых обезьян позволяет выделить основные этапы 

эволюции, которые привели к развитию трихроматического зрения у неко-

торых самок приматов Нового Света и у обоих полов обезьян Старого 

Света  

У общего предка обеих групп обезьян ис-

ходный локализованный в Х-хромосоме ген 

длинноволнового пигмента (зеленый в самой 

левой части) претерпел ряд полезных мута-

ций, благодаря чему в геноме приматов поя-

вились три аллели гена, отвечающего за вы-

работку пигмента с максимумом поглощения 

в длинноволновой части спектра (красный, 

желтый и зеленый). Эти изменения зафик-

сированы в популяции современных широ-

коносых обезьян. После того как эти группы 

обезьян разделились, ошибка в рекомбина-

ции (процесс, в котором хромосомы обме-

ниваются участками) при оогенезе привела 

к появлению сразу двух аллелей этого гена 

в одной Х-хромосоме (в самой правой части). 

Это нововведение позволило трихроматии 

распространиться на всех самок и на самцов 

и стать нормой для современных обезьян 

Старого Света

ПАУКООБРАЗНАЯ 

обезьяна   S  

    ПРИМАТЫ НОВОГО СВЕТА засели-

ли Центральную и Южную Америку. 

В целом они несколько 

мельче своих собратьев — 

узконосых обезьян. К при-

матам Нового Света 

относятся, нап-ример, 

мармозетки, тамари-

ны, саймири, пауко-

образные обезьяны, 

ревуны и капуцины  
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с комбинированным сигналом 
от длинноволновых фоторе-
цепторов. Однако для проведе-
ния сравнения между сигна-

лами от L- и M-колбочек мозг 
и сетчатка вынуждены, образ-

но говоря, «импровизировать». 
В частности, отслеживая реакции 

колбочек на визуальные стимулы, 
зрительная система после приобре-
тения собственного опыта, вероят-
но, способна «выучивать» идентич-
ность этих клеток.

Кроме того, выяснилось, что ос-
новные нейронные пути, которые 
проводят импульсы от длинновол-
новых колбочек, не всегда прина-
длежат к специфическим нейро-
нам, обеспечивающим цветовое 
зрение. Способ получения инфор-
мации об оттенках от L- и M-кол-
бочек выглядит скорее как счас-
тливая случайность, побочный 
эффект эволюции древнего ней-
ронного аппарата пространствен-
ного зрения высокой четкости, ко-
торый обеспечивает способность 
различать границы объектов и их 
удаленность от наблюдателя. Джон 
Моллон (John Mollon) из Кембридж-
ского университета указывает, что 
у приматов при сравнении возбуж-
дения от одной L- или M-клетки 
с общим возбуждением от большого 
числа соседствующих с ней L- или 
M-колбочек этот аппарат служит 
посредником между длинноволно-
выми колбочками, и при этом ак-
тивируются те же нейральные про-
цессы, которые задействуются для 
осуществления пространственного 
зрения высокой четкости.

Пока не обнаружено отдельной 
схемы, обеспечивающей длинно-
волновое цветовое зрение, и, воз-
можно, она и не потребуется. С этой 
точки зрения трихроматическое 
цветовое зрение можно рассмат-
ривать как дополнительную фун-
кцию уже существующей системы 
пространственного зрения. Гипо-
теза о нейрональной пластичнос-
ти при осуществлении цветового 
зрения привела нас к интересному 
предположению. Мы исходили из 
того, что первым шагом эволюции 
трихроматии приматов было слу-   L
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Инактивация 
одной 
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Мозаика сетчатки

X X

X X X XX

Клетка с двумя 

Х?хромосомами

Деление клетки

Инактивация 
одной 

Х?хромосомы

X X

X X X XX

X X XX

Деление клетки

Локус?контро?
лирующая 

область 

Локус?контро?
лирующая 

область активирует 
только один ген

X

СЛУЧАЙНЫЕ ПРОЦЕССЫ В СЕТЧАТКЕ  

В каждой колбочке имеются гены всех трех 

зрительных пигментов, но в каждой отдельной 

клетке экспрессирован только один из них, два 

других находятся в неактивной форме. Процесс, 

обеспечивающий выбор того или иного 

длинноволнового гена, до конца не известен, 

но скорее всего он подчиняется случаю. Поэтому 

и распространение длинноволновых колбочек 

в сетчатке носит случайный характер (справа)      

СЛУЧАЙНЫЙ ВЫБОР ПРИМАТОВ СТАРОГО СВЕТА    

  W У приматов Нового Света 

выбор гена, ответственного 

за выработку 

чувствительного 

к длинноволновой части 

спектра пигмента, связан 

с проходящей на 

эмбриональной стадии 

инактивацией Х-хромосомы 

(процесса, при котором все 

женские клетки случайным 

образом «консервируют» 

одну из двух половых 

хромосом). Если у самки 

в генотипе присутствуют две 

аллели данного гена, 

инактивация одной из 

Х-хромосом в каждой клетке 

происходит независимо, 

случайным образом, 

благодаря чему эти два типа 

колбочек равномерно 

распределяются по сетчатке, 

образуя мозаику      

«ОРЕЛ ИЛИ РЕШКА» ПРИМАТОВ НОВОГО СВЕТА     

  W Приматы Старого Света 

имеют в каждой Х-хромосоме 

по два гена, кодирующих 

синтез пигмента 

с максимумом поглощения 

в длинноволновой части 

спектра. Для нормальной 

работы сетчатки необходимо, 

чтобы в каждой колбочке был 

экспрессирован только один 

из двух генов. Инактивация 

Х-хромосомы, происходящая 

у самок, не решает проблему. 

Поэтому у обоих полов 

в раннем онтогенезе 

происходит взаимодействие 

регулятора, называемого 

локус-контролирующей 

областью, с одним из этих 

генов. Случайный характер 

этого процесса приводит 

к образованию мозаичной 

структуры в сетчатке  
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чайное появление у далекого пред-
ка по женской линии второй длин-
новолновой аллели в Х-хромосоме. 
Возможно, мозг предкового прима-
та оказался способен «импровизи-
ровать», чтобы использовать новый 
пигмент сразу, без создания допол-
нительных нервных структур. Тог-
да могло ли быть приобретение тре-
тьего типа пигмента достаточным 
само по себе для появления трихро-
матии, которая добавила новое из-
мерение в цветовое зрение?

Мы сможем проверить эту ги-
потезу, если сумеем воспроизвес-
ти начальный этап эволюции от 
млекопитающих с дихроматичес-
ким зрением (таких как лабора-
торные мыши) до трихроматии, 
свойственной приматам. Мы на-
чали эксперимент, с помощью ген-
ной инженерии изменив Х-хромо-
сому мыши так, чтобы она коди-
ровала L-пигмент человека вместо 
M-пигмента мыши, тем самым вве-

дя в популяцию новую аллель, так 
же как это могло произойти мил-
лионы лет назад у древних прима-
тов. Затем нам удалось продемонс-
трировать, что в полученной линии 
мышей ген L-пигмента человека 
в части колбочек был экспресси-
рован, и что световые сигналы от 
L-фоторецепторов передавались 
с эффективностью, сопоставимой 
с работой нормальных для мышей 
M-колбочек. Помимо этого мыши, 
активировавшие L-пигмент чело-
века, обладали, как и ожидалось, 
высокой (по сравнению с обычны-
ми мышами) чувствительностью 
к более широкому спектру волн.

Но ключевым вопросом было, смо-
гут ли самки мышей, имея две раз-
личные аллели гена (в двух Х-хро-
мосомах), использовать мозаику 
M- и L-колбочек сетчатки, вызван-
ную инактивацией одной из Х-хромо-
сом, не только для восприятия цвета, 
но и для различения оттенков внут-
ри этой части спектра. Ответ был 
коротким и ясным: могут. В лабора-
торных тестах мы обучали самок, 
в сетчатке которых присутствовали 
оба пигмента, дифференцировке зе-
леных, желтых, оранжевых и крас-
ных стимулов, которые для обычных 
мышей выглядят примерно одинако-
во. Благодаря новому L-пигменту эти 
мыши несомненно приобрели допол-
нительные возможности, подтверж-
дающие, что мозг млекопитающих 
имеет врожденную способность ис-
пользовать любую новую информа-
цию, в том числе поступающую из ка-
чественно иных источников.

Это открытие важно для понима-
ния эволюции сенсорных систем 
в целом, потому что оно предпола-
гает, что изменения в «интерфейсе» 
системы — в генах для сенсорных 
рецепторов — может привести к по-
явлению целой новой системы. При-
менительно к трихроматии при-
матов эксперимент на мышах по-
казал, что самые первые приматы 
с двумя различными длинноволно-
выми пигментами смогли увидеть 
мир так, как ни один примат не ви-
дел раньше.   ■

Перевод: Т.А. Митина

  СУПЕРЦВЕТОВОЕ 

ЗРЕНИЕ?

    У некоторых женщин в сетчатке со-

держатся четыре светочувствитель-

ных пигмента вместо положенных 

трех. Четвертый пигмент получается 

в результате мутации одного из двух 

генов, расположенных в Х-хромосо-

ме и теоретически должен влиять на 

спектральную чувствительность сет-

чатки. Дает ли этот дополнительный 

пигмент возможность лучше распоз-

навать цвета, пока неизвестно, т.к. 

исследования в этом направлении 

только начались. Помимо того, что 

тестирование цветового зрения не 

может служить источником надеж-

ных данных о тетрахроматии, люди, 

обладающие этой способностью 

(если таковые существуют), могут 

и не знать о своей зрительной 

аномалии  

ГЕНЕТИЧЕСКИ МОДИФИЦИРОВАН-

НЫЕ МЫШИ обучились выбирать из 

трех панелей одну, отличающуюся от 

прочих по цвету, подтверждая тем 

самым, что они в состоянии разли-

чать голубой и оранжевый цвета, на 

что нормальные мыши с дихромати-

ческим зрением не способны. Это 

стало для них возможно благодаря 

введению в их геном гена L-пигмента 

человека (в дополнение к их обыч-

ным двум зрительным пигментам). 

Эксперимент указал на поразитель-

ную пластичность мозга млекопита-

ющих, позволившую мышам свобод-

но пользоваться дополнительным 

пигментом, не формируя при этом 

новых нейронных структур




