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Âñå íàøè çíàíèÿ îá îêðóæàþùåé äåéñòâèòåëüíîñòè, â êîíå÷íîì èòîãå, îñíîâàíû íà âîçäåéñòâèè âíåøíåé ñðåäû íà íàøè îðãàíû ÷óâñòâ. Ðåàêöèÿ îðãàíîâ ÷óâñòâ íà âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ ñîäåðæèò èíôîðìàöèþ, êîòîðàÿ ïîäâåðãàåòñÿ ñëîæíîé ïåðåðàáîòêå â öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìå, íî ýòà ïåðåðàáîòêà òîëüêî èçâëåêàåò èíôîðìàöèþ, óæå ñîäåðæàùóþñÿ â ðåàêöèè îðãàíîâ ÷óâñòâ, íî íå ìîæåò äàòü íè÷åãî òàêîãî, ÷òî íå áûëî áû çàðåãèñòðèðîâàíî â òîé èëè èíîé ôîðìå â âèäå êàêèõ-òî ñèãíàëîâ, èäóùèõ îò ïåðèôåðè÷åñêèõ ðåöåïòîðîâ. Èçó÷åíèå ðàáîòû îðãàíîâ ÷óâñòâ êàê ìåõàíèçìîâ, ñîáèðàþùèõ, êîäèðóþùèõ è ïåðåäàþùèõ èíôîðìàöèþ ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ íå òîëüêî áèîëîãè÷åñêèé, íî è âûõîäÿùèé çà ðàìêè ýòîé íàóêè. Ýòî êðàòêîå âñòóïëåíèå êàñàåòñÿ ðàáîòû îðãàíîâ ÷óâñòâ âîîáùå, íî ÿ áóäó ãîâîðèòü î ãîðàçäî áîëåå ÷àñòíûõ âåùàõ, à èìåííî î çðåíèè. Ãëàç ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îðãàíîâ ÷óâñòâ, ñîáèðàþùèõ ÷ðåçâû÷àéíî îáèëüíóþ èíôîðìàöèþ.


Â äàííîì ñîîáùåíèè áóäóò çàòðîíóòû âîïðîñû ñáîðà èíôîðìàöèè ïðè ïîìîùè ðåöåïòîðîâ ñåò÷àòêè, ïåðåðàáîòêè åå â äðóãèõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòàõ ñåò÷àòêè, à òàêæå ðåãèñòðàöèè èëè êîäèðîâêè èíôîðìàöèè â âèäå èìïóëüñîâ â íåðâíûõ âîëîêíàõ.


Îñòàíîâëþñü íà ôàêòàõ, êîòîðûå óäàëîñü óñòàíîâèòü â íàøåé ëàáîðàòîðèè.


Öâåòíîå çðåíèå ÷åëîâåêà, êàê èçâåñòíî, òðåõìåðíîå; îíî îñíîâàíî íà ðàáîòå òðåõ òèïîâ ïðèåìíèêîâ ñ ðàçíûìè êðèâûìè ñïåêòðàëüíîé ÷óâñòâèòåëüíîñòè. Óæå äàâíî áûë ïîñòàâëåí âîïðîñ î òîì, èìåþòñÿ ëè êîëáî÷êè òðåõ ðàçíûõ ñîðòîâ, èëè âñå òðè ïðèåìíèêà ñîäåðæàòñÿ â êàæäîé îòäåëüíîé êîëáî÷êå. Ýòîò âîïðîñ, ïî-âèäèìîìó, ðåøåí îïûòàìè Ñìèðíîâà è Áîíãàðäà. Äëÿ íàñ, âî âñÿêîì ñëó÷àå, óæå íå ïðåäñòàâëÿåò ñîìíåíèé, ÷òî êàæäàÿ êîëáî÷êà ÷åëîâåêà îáëàäàåò öâåòíûì çðåíèåì, ò. å. ñîäåðæèò ïðèåìíèêè âñåõ òðåõ ñîðòîâ. Òàê êàê îò êàæäîé êîëáî÷êè îòõîäèò íå áîëüøå îäíîãî íåðâíîãî âîëîêíà, òî ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïî îäíîìó íåðâíîìó âîëîêíó äîëæíà ïåðåäàâàòüñÿ ìíîãîìåðíàÿ èíôîðìàöèÿ (ò. å. èíôîðìàöèÿ î âîçáóæäåíèè íåñêîëüêèõ íåçàâèñèìûõ ïðèåìíèêîâ). Ñóùåñòâóåò ìíåíèå, õîòÿ îíî íå âñåãäà âûñêàçûâàåòñÿ â ÿâíîé ôîðìå, ÷òî ïî îäíîìó è òîìó æå íåðâíîìó âîëîêíó, ÿêîáû, íå ìîæåò ïåðåäàâàòüñÿ ìíîãîìåðíàÿ èíôîðìàöèÿ (íàïðèìåð, íåçàâèñèìûå ñèãíàëû îò íåñêîëüêèõ ðàçíûõ ïðèåìíèêîâ). Ýòîìó ïðîòèâîðå÷àò, îäíàêî, âûâîäû Ýäðèàíà, êîòîðûé îáíàðóæèë ïåðåäà÷ó ìíîãîìåðíîé èíôîðìàöèè ïî îäíîìó âîëîêíó îáîíÿòåëüíîãî íåðâà. Ìû ñî ñâîåé ñòîðîíû ñî÷ëè íóæíûì âûÿñíèòü ýòîò âîïðîñ íà âîëîêíàõ çðèòåëüíîãî íåðâà.


Áîíãàðäîì è Ñìèðíîâûì áûëè ïðîâåäåíû îïûòû, êîòîðûå, ïîêàçàëè, ÷òî ìíîãîìåðíàÿ èíôîðìàöèÿ äåéñòâèòåëüíî ìîæåò ïåðåäàâàòüñÿ ïî îäíîìó íåðâíîìó âîëîêíó. Ýòî áûëî ñäåëàíî íà ëÿãóøêå, ó êîòîðîé, êàê èçâåñòíî, èìåþòñÿ ðåöåïòîðû äâóõ ðàçëè÷íûõ òèïîâ (ïàëî÷êè è êîëáî÷êè), ïðè÷åì ñ îäíèì è òåì æå âîëîêíîì çðèòåëüíîãî íåðâà îêàçûâàþòñÿ ñâÿçàííûìè è òå, è äðóãèå. Ìû ìîãëè óäîñòîâåðèòüñÿ, ÷òî ïî îäíîìó è òîìó æå íåðâíîìó âîëîêíó ó ëÿãóøêè ïåðåäàþòñÿ (íå ìåøàÿ äðóã äðóãó) ñèãíàëû êàê îò ïàëî÷åê, òàê è îò êîëáî÷åê, ò. å. ïåðåäàåòñÿ äâóìåðíàÿ èíôîðìàöèè. Ýòîò àêò èìååò äîâîëüíî áîëüøîå çíà÷åíèå â ñâÿçè ñ âîïðîñàìè êîäèðîâêè, ò. å. ñ âîïðîñîì î òîì, êàê çàøèôðîâàíà èíôîðìàöèÿ, ïåðåäàâàåìàÿ ïî íåðâíîìó âîëîêíó â âèäå èìïóëüñîâ. Åñëè áû ïåðåäàâàëàñü òîëüêî îäíîìåðíàÿ èíôîðìàöèÿ, íàïðèìåð èíôîðìàöèÿ î áîëüøåì èëè ìåíüøåì âîçáóæäåíèè ðåöåïòîðîâ îäíîãî îïðåäåëåííîãî òèïà, òî ýòî ìîãëî áû áûòü äîñòèãíóòî çà ñ÷åò èçìåíåíèÿ òîëüêî îäíîãî ïàðàìåòðà, íàïðèìåð çà ñ÷åò ÷àñòîòû èìïóëüñîâ. Òàê êàê íà ñàìîì äåëå ïåðåäàåòñÿ èíôîðìàöèÿ ìíîãîìåðíàÿ, òî èíôîðìàöèþ äîëæíî íåñòè íå òîëüêî îáùåå êîëè÷åñòâî èìïóëüñîâ çà äàííîå âðåìÿ, íî è èõ ðàñïðåäåëåíèå âî âðåìåíè, ò. ñ. êàêàÿ-òî ÷àñòîòíàÿ ìîäóëÿöèÿ èìïóëüñîâ. Íåïåðèîäè÷åñêèé õàðàêòåð ÷åðåäîâàíèÿ èìïóëüñîâ âïîëíå äîïóñêàåò òàêóþ âîçìîæíîñòü, íî êàêîâà ýòà ÷àñòîòíàÿ ìîäóëÿöèÿ — åùå ïðåäñòîèò âûÿñíèòü.


Èçâåñòíî, ÷òî ïî íåðâíîìó âîëîêíó èäóò èìïóëüñû, áåç êîòîðûõ ïåðåäà÷à âîçáóæäåíèÿ íåâîçìîæíà. Ïðè òîì âî ìíîãèõ âîëîêíàõ çðèòåëüíîãî íåðâà èìïóëüñû èäóò íå âñ¸ âðåìÿ, ïîêà äåéñòâóåò ñâåò, à òîëüêî ïîñëå âêëþ÷åíèÿ èëè âûêëþ÷åíèÿ ñâåòà, òî÷íåå, ïàêåòû èìïóëüñîâ ïîÿâëÿþòñÿ âîîáùå âñëåä çà èçìåíåíèÿìè îñâåùåííîñòè íà ñåò÷àòêå. Åñëè ñâåò ëþáîé èíòåíñèâíîñòè ïðîäîëæàåò äåéñòâîâàòü, îñòàâàÿñü íåèçìåííûì, òî èìïóëüñû ñòàíîâÿòñÿ âñ¸ áîëåå è áîëåå ðåäêèìè è, íàêîíåö, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ âîâñå ïðåêðàùàþòñÿ.


Ýòó ñâîåîáðàçíóþ ñèñòåìó ñèãíàëîâ ìîæíî áûëî áû èñòîëêîâàòü òàêèì îáðàçîì. Ðåãèñòðèðóþòñÿ òîëüêî èçìåíåíèÿ èçëó÷åíèé, à êîãäà èçëó÷åíèÿ íåèçìåííû, òî èíôîðìàöèÿ î öâåòå èçëó÷åíèé ïåðåñòàåò ïîñòóïàòü ïî íåðâíîìó âîëîêíó.


Ðåãèñòðàöèÿ èìïóëüñîâ â íåðâíîì âîëîêíå òðåáóåò õèðóðãè÷åñêîãî âìåøàòåëüñòâà, à ïîòîìó òàêîãî ðîäà îïûòû ìîæíî ïðîâîäèòü ëèøü íà æèâîòíûõ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, òîëüêî ÷òî ñäåëàííûé âûâîä ìîæåò ïîêàçàòüñÿ çàâåäîìî íåâåðíûì äëÿ ÷åëîâåêà. Äåéñòâèòåëüíî, ìû ÷àñòî âñòðå÷àåìñÿ â æèçíè ñ îáúåêòàìè, êîòîðûå èñïóñêàþò èëè îòðàæàþò ñâåò, íåèçìåííûé âî âðåìåíè, è âñ¸ æå ìû ïðîäîëæàåì ðàçëè÷àòü èõ ïî öâåòó. Îäíàêî ýòî ðàññóæäåíèå îñíîâàíî íà îøèáêå, êîòîðóþ âñêðûâàþò ñëåäóþùèå îïûòû.


Ãëàç ÷åëîâåêà âñ¸ âðåìÿ íàõîäèòñÿ â äâèæåíèè, ïîýòîìó èçîáðàæåíèÿ îáúåêòîâ, íà êîòîðûå ìû ñìîòðèì, âñ¸ âðåìÿ ïåðåìåùàþòñÿ ïî ñåò÷àòêå. Åñëè ñâåò, êîòîðûé îíè èñïóñêàþò èëè îòðàæàþò, íå èçìåíÿåòñÿ âî âðåìåíè, òî ýòî çíà÷èò, ÷òî ñâåò, äåéñòâóþùèé íà îòäåëüíî âçÿòûé ðåöåïòîð ñåò÷àòêè, îñòàåòñÿ íåèçìåííûì. Âñëåäñòâèå òîãî, ÷òî èçîáðàæåíèå ïåðåìåùàåòñÿ ïî ñåò÷àòêå, îòäåëüíûå ðåöåïòîðû âñ¸ âðåìÿ íàõîäÿòñÿ ïîä âîçäåéñòâèåì ðàçíûõ èçëó÷åíèé, ñìåíÿþùèõ äðóã äðóãà.


Ñïðàøèâàåòñÿ, êàê æå ãëàç áóäåò ðàáîòàòü â óñëîâèÿõ íåèçìåííî äåéñòâóþùåãî ñâåòà? Êàçàëîñü áû, ýòîãî ìîæíî äîñòèãíóòü, ñîçíàòåëüíî óäåðæèâàÿ ãëàç â íåïîäâèæíîñòè. Ïîäîáíûé ïðèåì î÷åíü ÷àñòî ïðèìåíÿåòñÿ ïðè èññëåäîâàíèÿõ çðåíèÿ. Îí ñîñòîèò â ñëåäóþùåì. Äàåòñÿ ôèêñàöèîííàÿ òî÷êà, è íàáëþäàòåëü ñòàðàåòñÿ ñìîòðåòü íà íåå, íå îòðûâàÿñü, è òåì ñàìûì ñòàðàåòñÿ óäåðæàòü ãëàç â íåïîäâèæíîñòè. Îäíàêî, êàê ïîêàçàëè ñïåöèàëüíûå îïûòû, ôèêñàöèÿ òî÷êè íå îáåñïå÷èâàåò äîñòàòî÷íîé íåïîäâèæíîñòè ãëàçà.


Äëÿ èññëåäîâàíèÿ äâèæåíèé ãëàçà ïðîèçâîäèëè çàïèñè ýòèõ äâèæåíèé ïðè ïîìîùè ëó÷à, îòðàæåííîãî îò ìàëåíüêîãî çåðêàëüöà, óêðåïëåííîãî íà ãëàçíîì ÿáëîêå. Òàêîãî ðîäà çàïèñè áîëüøîé òî÷íîñòè óäàëîñü îñóùåñòâèòü è â íàøåé ëàáîðàòîðèè À.Ë. ßðáóñó. Îêàçàëîñü, ÷òî äàæå òîãäà, êîãäà íàáëþäàòåëü ñìîòðèò â óïîð â îäíó òî÷êó (ôèêñèðóåò åå), äâèæåíèÿ ãëàçà íå ïðåêðàùàþòñÿ, à òîëüêî îãðàíè÷èâàþòñÿ, ïðè÷åì èçîáðàæåíèå òî÷êè «ãóëÿåò» ïî ñåò÷àòêå, çàõâàòûâàÿ ìíîãèå äåñÿòêè è äàæå ñîòíè ðàçëè÷íûõ ðåöåïòîðîâ. Òàêèì îáðàçîì, îòäåëüíûå ðåöåïòîðû äàæå ïðè ôèêñàöèè òî÷êè íàõîäÿòñÿ îáû÷íî â óñëîâèÿõ èçìåíÿþùåãîñÿ îñâåùåíèÿ.


×òîáû âûÿñíèòü âîïðîñ î òîì, êàê æå ðàáîòàþò ðåöåïòîðû ñåò÷àòêè ïîä äåéñòâèåì ñâåòà, íåèçìåííîãî âî âðåìåíè, ßðáóñîì áûëà èñïîëüçîâàíà ìåòîäèêà, ïîçâîëÿþùàÿ îñóùåñòâëÿòü èçîáðàæåíèÿ, íåïîäâèæíûå îòíîñèòåëüíî ñåò÷àòêè. Ýòà ìåòîäèêà ïîäðîáíî îïèñàíà â ðÿäå ñòàòåé, ïîìåùåííûõ â æóðíàëå «Áèîôèçèêà». Íà ãëàç ïîìåùàëè ìèíèàòþðíóþ ïðîåêöèîííóþ ñèñòåìó, ñîäåðæàùóþ ýêðàí, ñ íàíåñåííûì íà íåé ðèñóíêîì. Ýòà ñèñòåìà äâèæåòñÿ âìåñòå ñ ãëàçîì, âñëåäñòâèå ÷åãî èçîáðàæåíèå ýêðàíà îñòàåòñÿ íåïîäâèæíûì îòíîñèòåëüíî ñåò÷àòêè. Êàê òîëüêî èçîáðàæåíèå ñòàëî íåïîäâèæíûì, öâåòà ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêîâ íà÷èíàþò ñáëèæàòüñÿ (â ñìûñëå óìåíüøåíèÿ âñåõ öâåòîâûõ ðàçëè÷èé), ïîêà, íàêîíåö, âñå ðàçëè÷èÿ íå èñ÷åçàþò âîâñå, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ÷åðåç 2—3 ñåê. îáðàçóåòñÿ ðàâíîìåðíî îêðàøåííîå ïîëå. Òàêîé ó÷àñòîê ìû íàçûâàåì «ïóñòûì ïîëåì».


Òàêèì îáðàçîì, âèçóàëüíûå íàáëþäåíèÿ íà ÷åëîâåêå íå òîëüêî íå ïðîòèâîðå÷àò ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèì îïûòàì íà æèâîòíûõ, íî, íàîáîðîò, îáíàðóæèâàþò àíàëîãè÷íûå ÿâëåíèÿ, êîòîðûå ïîäòâåðæäàþò, ÷òî ðåöåïòîðû ñåò÷àòêè ðåàãèðóþò ïðåèìóùåñòâåííî íà èçìåíåíèÿ äåéñòâóþùåãî ñâåòà. Èçëó÷åíèÿ æå, íåèçìåííûå âî âðåìåíè, è äëÿ ÷åëîâåêà áûñòðî ñòàíîâÿòñÿ íåîòëè÷èìûìè äðóã îò äðóãà �,


Èç ôàêòîâ, êîòîðûå áûëè èçëîæåíû, ìîæíî ñäåëàòü ñëåäóþùèå âûâîäû. Êàê óæå îòìå÷àëîñü, âñå òðè ïðèåìíèêà íàõîäÿòñÿ â îäíîé êîëáî÷êå, ò. å. êàæäàÿ êîëáî÷êà îáëàäàåò òðåõöâåòíûì çðåíèåì. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìû âèäåëè, ÷òî ñèñòåìà çðåíèÿ ðåàãèðóåò, â îñíîâíîì, íà èçìåíåíèÿ èçëó÷åíèé, äåéñòâóþùèõ íà ðåöåïòîðû ñåò÷àòêè, è ýòèì ñâîéñòâîì; â ÷àñòíîñòè, îáëàäàåò çðåíèå ÷åëîâåêà. Óêàçàííûå äâà ôàêòà ïîçâîëÿþò ïîñòðîèòü îïðåäåëåííóþ ìîäåëü ñèñòåìû, ðåàãèðóþùåé íà ñâåò. Ìû ìîæåì ýòî ñäåëàòü, íå ñâÿçûâàÿ åå îáÿçàòåëüíî ñ òåì ôèçèîëîãè÷åñêèì ìåõàíèçìîì ðåöåïöèè, êîòîðûì ôàêòè÷åñêè îáóñëîâëåíî öâåòíîå çðåíèå ÷åëîâåêà, õîòÿ àíàëîãèÿ ìåæäó ýòîé ìîäåëüþ è äåéñòâèòåëüíûì ìåõàíèçìîì çðåíèÿ, âîçìîæíî, ÿâëÿåòñÿ áîëåå ãëóáîêîé è íå îãðàíè÷èâàåòñÿ òîëüêî ñõîäñòâîì ïðèíöèïà ðàáîòû.


Îáû÷íî äî ñèõ ïîð ñ÷èòàëè, ÷òî â îñíîâå çðåíèÿ ëåæèò ôîòîõèìè÷åñêèé ïðîöåññ ðàçëîæåíèÿ êàêîãî-òî ñâåòî÷óâñòâèòåëüíîãî âåùåñòâà ïîä äåéñòâèåì ñâåòà. Ýòîò âçãëÿä íà ðàáîòó ðåöåïòîðîâ ñåò÷àòêè ìû è ñåé÷àñ íå îòâåðãàåì, à óêàæåì òîëüêî íà âîçìîæíîñòü è äðóãîãî ìåõàíèçìà, à èìåííî, ìåõàíèçìà ôîòîýëåêòðè÷åñêîãî. Îïèñûâàåìóþ íèæå ñèñòåìó, ïðåäëîæåííóþ Ñìèðíîâûì è Áîíãàðäîì, ìîæíî, åñëè óãîäíî, ðàññìàòðèâàòü òîëüêî êàê ìîäåëü, â êîòîðîé ñîâåðøåííî åñòåñòâåííî ïîÿâëÿþòñÿ ñâîéñòâà, ñõîäíûå ñ òåìè îñîáåííîñòÿìè öâåòíîãî çðåíèÿ ÷åëîâåêà, î êîòîðûõ ìû òîëüêî ÷òî ãîâîðèëè.


Âîçíèêíîâåíèå èäåè òàêîãî ðîäà ìîäåëè òåñíî ñâÿçàíî ñ íåêîòîðûìè òðóäíîñòÿìè ôîòîõèìè÷åñêîé òåîðèè, êîòîðûå âîçíèêàþò, åñëè èñõîäèòü èç òîãî, ÷òî öâåòî÷óâñòâèòåëüíûå ðåöåïòîðû âñåõ òðåõ ðîäîâ íàõîäÿòñÿ â îäíîé êîëáî÷êå. Åñëè ïðåäñòàâèòü ñåáå, ÷òî â îäíîé è òîé æå êîëáî÷êå íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà ïðîòåêàþò òðè ôîòîõèìè÷åñêèå ðåàêöèè, òî íåëåãêî ïðèäóìàòü òàêîé ìåõàíèçì, êîòîðûé áû ïðåâðàùàë ýòè òðè ðåàêöèè â åäèíûé ìíîãîìåðíûé ñèãíàë, ðàçâåðíóòûé âî âðåìåíè â âèäå ïàêåòà èìïóëüñîâ, ïî-ðàçíîìó ÷åðåäóþùèõñÿ è, â òî æå âðåìÿ, ñîäåðæàùèõ èíôîðìàöèþ î êàæäîé èç òðåõ ôîòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé â îòäåëüíîñòè. Ýòî íå çíà÷èò, êîíå÷íî, ÷òî òàêîé ìåõàíèçì âîîáùå íåâîçìîæåí. Îäíàêî ìîæíî ïîñòðîèòü ñëåäóþùóþ, äîâîëüíî ïðîñòóþ ìîäåëü ñ ôîòîýëåìåíòàìè. Ó ïîëóïðîâîäíèêîâûõ ôîòîýëåìåíòîâ (íàïðèìåð, ñåëåíîâûõ), êàê èçâåñòíî, ñóùåñòâóåò äîâîëüíî çàìåòíàÿ èíåðöèÿ. Èíà÷å ãîâîðÿ, ôîòîòîê äîñòèãàåã ñâîåãî ìàêñèìóìà íå ñðàçó ïîñëå âêëþ÷åíèÿ ñâåòà, à ñ çàïàçäûâàíèåì, êîòîðîå ìîæåò äîõîäèòü äî íåñêîëüêèõ ñåêóíä è áîëåå. Åñëè íàáëþäàòü, ïî êàêîìó çàêîíó èçìåíÿåòñÿ ôîòîòîê, ïðåæäå ÷åì îí äîñòèãíåò ñòàöèîíàðíîãî óðîâíÿ, òî ìîæíî óáåäèòüñÿ, ÷òî ýòîò çàêîí ìîæåò áûòü ðàçëè÷íûì äëÿ ñâåòà ðàçíîé äëèíû âîëíû. Åñëè äàæå ìû ïîäáåðåì èíòåíñèâíîñòè èçëó÷åíèé òàê, ÷òîáû êîíå÷íîå çíà÷åíèå ôîòîòîêà áûëî òåì æå ñàìûì, òî âñ¸ æå íàðàñòàíèå ôîòîòîêà ñðàçó ïîñëå âêëþ÷åíèé ñâåòà áóäåò ðàçëè÷íûì äëÿ ñâåòà ðàçíûõ äëèí âîëÿ.


Ñ ýòèì ñâîéñòâîì ôîòîýëåìåíòîâ ñâÿçàíà ñëåäóþùàÿ îñîáåííîñòü èõ ðàáîòû. Åñëè ðåãèñòðèðîâàòü òîëüêî âåëè÷èíó êîíå÷íîãî ôîòîòîêà, òî èçëó÷åíèÿ ëþáîãî ñïåêòðàëüíîãî ñîñòàâà, êîãäà èõ ìîùíîñòü ïîäîáðàíà íàäëåæàùèì îáðàçîì, áóäåò âûçûâàòü îäèíàêîâûé ôîòîòîê. Ýòè èçëó÷åíèÿ áóäóò íåðàçëè÷èìû äëÿ äàííîãî ôîòîýëåìåíòà. Íî åñëè òîò æå ôîòîýëåìåíò ïîäêëþ÷èòü ê ñõåìå, êîòîðàÿ áóäåò ðåãèñòðèðîâàòü ìîìåíò çàìåíû îäíîãî èçëó÷åíèÿ äðóãèì, òî èçëó÷åíèÿ ðàçíîãî ñïåêòðàëüíîãî ñîñòàâà ìîæíî ðàçëè÷èòü, äàæå åñëè êîíå÷íîå çíà÷åíèå ôîòîòîêà äëÿ íèõ îäèíàêîâî. Â ìîìåíò çàìåíû îäíîãî èçëó÷åíèÿ äðóãèì ñòðåëêà ïðèáîðà ñíà÷àëà îòêëîíèòñÿ, à ïîòîì ñíîâà âåðíåòñÿ â íà÷àëüíîå ïîëîæåíèå, òàê êàê ïðîöåññ óìåíüøåíèÿ ôîòîòîêà èç-çà âûêëþ÷åíèÿ îäíîãî èçëó÷åíèÿ íå âñ¸ âðåìÿ ïîëíîñòüþ êîìïåíñèðóåòñÿ íàðàñòàíèåì ôîòîòîêà âñëåäñòâèå âêëþ÷åíèÿ âòîðîãî èçëó÷åíèÿ. Èçëó÷åíèÿ ðàçíîãî ñïåêòðàëüíîãî ñîñòàâà, íåðàçëè÷èìûå ïî êîíå÷íîìó çíà÷åíèþ ôîòîòîêà, îêàçûâàþòñÿ ðàçëè÷èìûìè ïðè çàìåíå îäíîãî èçëó÷åíèÿ äðóãèì. Â ýòîì ñìûñëå ìû ìîæåì ãîâîðèòü î òîì, ÷òî ôîòîýëåìåíò, ðàáîòàþùèé «íà ñìåíó», èìååò «öâåòíîå çðåíèå». Òàêèå ñâîéñòâà ôîòîýëåìåíòà ïîçâîëÿþò î÷åíü õîðîøî ïðîèëëþñòðèðîâàòü òîò ôàêò, ÷òî êàæäàÿ èç êîëáî÷åê îáëàäàåò öâåòíûì çðåíèåì. 


Íåçàâèñèìî îò òîãî, ëåæàò ëè â îñíîâå öâåòíîãî çðåíèÿ ÷åëîâåêà ôîòîõèìè÷åñêèå èëè ôîòîýëåêòðè÷åñêèå ïðîöåññû, îïèñàííàÿ ìîäåëü ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ áîëåå îáùåãî õàðàêòåðà. Îíà ïîêàçûâàåò, êàêèì îáðàçîì ñâåòî÷óâñòâèòåëüíàÿ ÿ÷åéêà, ðàáîòàþùàÿ «íà ñìåíó», ìîæåò çà ñ÷åò èíåðöèè ïðåâðàùàòü èíôîðìàöèþ î öâåòå èçëó÷åíèÿ â ñèãíàë, ðàçâåðíóòûé âî âðåìåíè. Â ðåçóëüòàòå îêàçûâàåòñÿ âîçìîæíûì ïðè ïîìîùè òîé æå ñâåòî÷óâñòâèòåëüíîé ÿ÷åéêè èçâëå÷ü áîëüøå èíôîðìàöèè îá èçëó÷åíèè, ÷åì äàåò ñèñòåìà, ðåãèñòðèðóþùàÿ òîëüêî êîíå÷íîå çíà÷åíèå ðåàêöèè. Óâåëè÷åíèå îáúåìà èíôîðìàöèè îá èçëó÷åíèÿõ ñâÿçàíî ñ ðàçâåðòêîé ñèãíàëà âî âðåìåíè, ò. å. ñ èçâåñòíûìè îãðàíè÷åíèÿìè ïðîïóñêíîé ñïîñîáíîñòè êàíàëà.


Ôîòîýëåêòðè÷åñêàÿ ñèñòåìà òàêîãî ðîäà ñàìà ïî ñåáå ìîæåò ïðåäñòàâèòü èçâåñòíûé òåõíè÷åñêèé èíòåðåñ ïðè îñóùåñòâëåíèè, íàïðèìåð, ñèñòåìû òåëåâèäåíèÿ, îñîáåííî öâåòíîãî. Íî îíà ïðåäñòàâëÿåò è áèîëîãè÷åñêèé èíòåðåñ, òàê êàê, ìîæåò áûòü, â îñíîâå ðàáîòû çðèòåëüíûõ ðåöåïòîðîâ äåéñòâèòåëüíî ëåæàò íå ôîòîõèìè÷åñêèå ïðîöåññû, à ôîòîýëåêòðè÷åñêèå.


Âûñêàçûâàíèÿ î áîëüøîé ðîëè ÿâëåíèé ýëåêòðîííîé ïðîâîäèìîñòè â áèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññàõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñòàëè âåñüìà îáû÷íûìè. Ïîýòîìó âûñêàçàííàÿ (ïîêà ÷òî â âèäå ãèïîòåçû) ôîòîýëåêòðè÷åñêàÿ êîíöåïöèÿ ìåõàíèçìà öâåòíîãî çðåíèÿ íå ïðîòèâîðå÷èò èìåþùèìñÿ ïðåäñòàâëåíèÿì. Ýòî íå çíà÷èò, ÷òî ìû ìîæåì ñåé÷àñ îêîí÷àòåëüíî îòáðîñèòü ôîòîõèìè÷åñêóþ òåîðèþ, òàê êàê èìååòñÿ íåìàëî ôàêòîâ, ãîâîðÿùèõ â åå ïîëüçó. Îäíàêî ìû ñ÷èòàåì ïîëåçíûì ðàññìîòðåòü òàêæå ãèïîòåçó, ñâÿçûâàþùóþ ðàáîòó ðåöåïòîðîâ ñåò÷àòêè ñ ÿâëåíèÿìè ýëåêòðîííîé ïðîâîäèìîñòè.


Âîçíèêàåò ðÿä âîïðîñîâ î òîì, êàêèå ôóíêöèè âûïîëíÿþò îòäåëüíûå ýëåìåíòû ñåò÷àòêè. Ñòðîåíèå ñåò÷àòêè âåñüìà ñëîæíîå. Íà ïóòè ïåðåäà÷è ñèãíàëà ìåæäó ðåöåïòîðàìè è íåðâîì íàõîäÿòñÿ áèïîëÿðû è ãàíãëèîçíûå êëåòêè. Êàêîâû èõ ôóíêöèè â ïåðåðàáîòêå ïðîõîäÿùèõ ñèãíàëîâ, ïðàêòè÷åñêè íåèçâåñòíî. Êðîìå òîãî, åñòü êëåòêè (ãîðèçîíòàëüíûå, àìàêðèíîâûå), à òàêæå íåðâíûå îòðîñòêè, îáðàçóþùèå «ãîðèçîíòàëüíûå ñâÿçè» ìåæäó êàíàëàìè ïåðåäà÷è ñèãíàëîâ îò ðåöåïòîðîâ, ðàñïîëîæåííûõ íà ñîñåäíèõ ó÷àñòêàõ ñåò÷àòêè. 


Òàêèì îáðàçîì, âîçáóæäåíèÿ îäíèõ ðåöåïòîðîâ ñåò÷àòêè äîëæíû êàê-òî âèäîèçìåíÿòü ñèãíàëû, èäóùèå îò äðóãèõ ðåöåïòîðîâ, èíà÷å ýòè íåðâíûå ñâÿçè íå íåñëè áû íèêàêèõ ôóíêöèé. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, íå ïîäëåæèò ñîìíåíèþ, ÷òî ãîðèçîíòàëüíûå ñâÿçè íå äîëæíû, êàê ïðàâèëî, óìåíüøàòü îáùåãî îáúåìà ïåðåäàâàåìîé èíôîðìàöèè. Â ÷àñòíîñòè, ïðåäåëüíàÿ ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü, îáíàðóæèâàåìàÿ ãëàçîì, òðåáóåò òàêîãî êîëè÷åñòâà íåçàâèñèìûõ ñèãíàëîâ, êîòîðîå îòâå÷àëî áû âñåìó êîëè÷åñòâó ñàìîñòîÿòåëüíûõ ðåöåïòîðîâ ñåò÷àòêè. Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî ïî îäíîìó íåðâíîìó âîëîêíó, ó÷èòûâàÿ ãîðèçîíòàëüíûå ñâÿçè, äîëæíà ïåðåäàâàòüñÿ, ïî-âèäèìîìó, åùå áîëåå ñëîæíàÿ èíôîðìàöèÿ, ÷åì ïðîñòî èíôîðìàöèÿ î öâåòå â îäíîé òî÷êå ïîëÿ çðåíèÿ.


Òàêîå óñëîæíåíèå ñèãíàëà, èäóùåãî ïî îäíîìó íåðâíîìó âîëîêíó, ñèëüíî çàòðóäíÿåò çàäà÷ó äåøèôðîâêè êîäà, ñîñòîÿùåãî èç ïàêåòà èìïóëüñîâ, êîòîðûé, êàê ìû ñ÷èòàåì, ñëóæèò äëÿ ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè î öâåòå. Ýòîò âîïðîñ, â ÷àñòíîñòè, òðåáóåò äåòàëüíîãî èçó÷åíèÿ ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ ñåò÷àòêè è èõ âîçìîæíîé ðîëè â ïåðåðàáîòêå ýëåêòðîñèãíàëîâ, íåñóùèõ èíôîðìàöèþ.


Äåòàëüíîå èçó÷åíèå ñòðóêòóð ñåò÷àòêè ïðè ïîìîùè ìèêðîýëåêòðîäîâ âåäåò À.Ë. Áûçîâ. Ïðåäâàðèòåëüíûå äàííûå ïîäòâåðäèëè (õîòÿ è íå âî âñåõ îòíîøåíèÿõ) ðåçóëüòàòû àíãëèéñêîãî èññëåäîâàòåëÿ Áðèíäëè è çíà÷èòåëüíî ðàçâèëè ýòè èññëåäîâàíèè. Îêàçûâàåòñÿ, ÷òî áîëüøàÿ ÷àñòü ñîïðîòèâëåíèÿ è ïî÷òè âñÿ åìêîñòü ñåò÷àòêè ïðèõîäèòñÿ íà î÷åíü òîíêèé ñëîé, íàõîäÿùèéñÿ íà óðîâíå ÿäåð ðåöåïòîðîâ (íàðóæíàÿ ïîãðàíè÷íàÿ ìåìáðàíà). Ýòîò ñëîé, êîòîðîìó äî ñèõ íîð ìàëî óäåëÿëè âíèìàíèÿ, èìååò áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ ìåõàíèçìà ïåðåäà÷è âîçáóæäåíèÿ. Ïîýòîìó äàííûé âîïðîñ íåîáõîäèìî äåòàëüíî èññëåäîâàòü. Èçó÷àþòñÿ òàêæå ïàññèâíûå ýëåêòðè÷åñêèå ñâîéñòâà äðóãèõ ñëîåâ ñåò÷àòêè.


Ìû ïðîâîäèì òàêæå íåêîòîðûå îïûòû äëÿ âûÿñíåíèÿ çíà÷åíèÿ ãîðèçîíòàëüíûõ ñâÿçåé è ðàçëè÷íûõ ñëó÷àåâ âçàèìîäåéñòâèÿ ðàçëè÷íûõ ïðèåìíèêîâ ñåò÷àòêè. Â ÷àñòíîñòè, âîïðîñàìè âçàèìîäåéñòâèÿ ðåöåïòîðîâ çàíèìàåòñÿ Ë.Ï. Êóçíåöîâà, ïðèìåíÿÿ äëÿ ýòîé öåëè ïîðîãîâóþ ìåòîäèêó. Èäåÿ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî ïîðîãè äîëæíû çàâèñåòü îò ðàáîòû âñåõ ðåöåïòîðîâ, à ïîòîìó âçàèìîäåéñòâèå ïîñëåäíèõ â ýòîì ñëó÷àå îáÿçàòåëüíî.


Ê âîïðîñàì î ðîëè ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóð ñåò÷àòêè ìû ñòàðàåìñÿ ïîäîéòè òàêæå ñî ñòîðîíû ãèñòîëîãèè, íî ýòè ðàáîòû ïîêà åùå íàõîäÿòñÿ â íà÷àëüíîé ñòàäèè.


Ìû ñî÷ëè íåîáõîäèìûì õîòÿ áû âêðàòöå óïîìÿíóòü î ðàçëè÷íûõ ïóòÿõ èññëåäîâàíèÿ, ïîòîìó ÷òî ðàçíîîáðàçèþ ýòèõ ïóòåé ïðèäàåì ïåðâîñòåïåííîå çíà÷åíèå Ìåõàíèçì çðåíèÿ, íåñîìíåííî, ÿâëÿåòñÿ î÷åíü ñëîæíûì, à èññëåäîâàíèÿ åãî íà æèâûõ îðãàíèçìàõ ÷àñòî ñèëüíî îãðàíè÷èâàþò âîçìîæíûå ýêñïåðèìåíòû. Ïîýòîìó ðàáîòà îêàçûâàåòñÿ íàèáîëåå ïðîäóêòèâíîé, êîãäà ìîæíî ïîëüçîâàòüñÿ ðàçëè÷íûìè ìåòîäàìè èññëåäîâàíèÿ. 


Òàê, íàïðèìåð, òåñíûå ïàðàëëåëè ìåæäó îïûòàìè ñ èçîáðàæåíèÿìè, íåïîäâèæíûìè îòíîñèòåëüíî ñåò÷àòêè, è ïðîâîäèìûìè íà ÷åëîâåêå, è ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèìè èññëåäîâàíèÿìè çðåíèÿ æèâîòíûõ, ïîçâîëÿþò ñäåëàòü çàêëþ÷åíèÿ, êîòîðûå èíà÷å áûëî áû òðóäíî ïîëó÷èòü.


Ïðè èíòåðïðåòàöèè äàííûõ ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé íà æèâîòíûõ âîçíèêàåò òàêîé âîïðîñ. Äîïóñòèì, ìû ðåãèñòðèðóåì èìïóëüñû â íåðâíîì âîëîêíå èëè èçó÷àåì èíûå ïðîöåññû èçìåíåíèÿ ñîñòîÿíèÿ âîëîêíà ïðè ïðîõîæäåíèè âîçáóæäåíèÿ. Íî äàëåêî íå âñå òàêèå èçìåíåíèÿ íåñóò èíôîðìàöèþ, ò. å. íå âñå îíè ñâÿçàíû ñ òåì ñèãíàëîì, êîòîðûé ôàêòè÷åñêè èñïîëüçóåòñÿ öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìîé. Åäèíñòâåííûì ìåòîäîì ïðÿìîé ïðîâåðêè ïîäîáíûõ âîïðîñîâ ÿâëÿþòñÿ òå èëè èíûå íàáëþäåíèÿ íàä ïîâåäåíèåì. Äëÿ ÷åëîâåêà òàêîâûì ìîæåò áûòü, â ÷àñòíîñòè, ñëîâåñíûé îòâåò, äëÿ æèâîòíûõ — äàííûå îïûòîâ ïî âûðàáîòêå óñëîâíûõ ðåôëåêñîâ èëè ìåòîä äðåññèðîâêè. Ïðîâåäåíèå òàêèõ îïûòîâ ìû ñ÷èòàåì ïîýòîìó îáÿçàòåëüíûì â ñâÿçè ñ ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèìè äàííûìè. Ã.À. Ìàçîõèí íà÷àë ðàáîòó ïî èññëåäîâàíèþ íåêîòîðûõ âîïðîñîâ çðåíèÿ ìåòîäîì äðåññèðîâêè íà ï÷åëàõ è îñàõ. Ýòè îïûòû ìû äîëæíû ïðîäîëæèòü äëÿ ñîïîñòàâëåíèÿ èõ ñ äàííûìè ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé çðåíèÿ òåõ æå íàñåêîìûõ. 


Öåëü òàêèõ èññëåäîâàíèé — âûÿñíèòü, â êàêîé ìåðå íàëè÷èå èëè îòñóòñòâèå ýëåêòðè÷åñêèõ èìïóëüñîâ íåðâíîì âîëîêíå äàåò ïðàâî ñóäèòü î òîì, ÷òî æèâîòíîå âèäèò è ÷åãî îíî íå âèäèò.


Êàêîâà öåëü òàêèõ èññëåäîâàíèé â îáùåì ïëàíå ðàáîò? Ýòî, êîíå÷íî, íå òîëüêî ïðîñòîé èíòåðåñ ê òîìó, êàê âèäèò òî èëè èíîå æèâîòíîå. Íàñ èíòåðåñóåò íå ñòîëüêî ÷àñòíàÿ çàäà÷à, ñêîëüêî èçó÷åíèå ìåõàíèçìîâ çðåíèÿ âîîáùå. Åñòü ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ó âñåõ æèâîòíûõ îíè äîëæíû áûòü â êàêîé-òî ìåðå ñõîäíûìè ìåæäó ñîáîé. Ïðè èçó÷åíèè íåèçâåñòíîãî ìåõàíèçìà î÷åíü âàæíî ïîñìîòðåòü, êàê îí áóäåò ðàáîòàòü, åñëè èçìåíèòü òó èëè äðóãóþ åãî ÷àñòü. Â æèâîì ãëàçó æèâîòíîãî ìû íå ìîæåì èçìåíèòü ïî ñâîåìó æåëàíèþ òó èëè äðóãóþ ñòðóêòóðó, òó èëè èíóþ îñîáåííîñòü åãî óñòðîéñòâà. Íî â ìèðå æèâîòíûõ ïðèðîäà íàì äàëà åñòåñòâåííóþ ëàáîðàòîðèþ, è ìû, èññëåäóÿ íà ðàçíûõ æèâîòíûõ èõ ñèñòåìû çðåíèÿ, ìîæåì íàõîäèòü ðàçëè÷íûå åñòåñòâåííûå âàðèàöèè òîãî æå ñàìîãî ìåõàíèçìà.


Ñîïîñòàâëÿÿ ìåæäó ñîáîé ðàçëè÷íûå ñèñòåìû çðåíèÿ, ìû ìîæåì äåëàòü ðÿä âûâîäîâ î ìåõàíèçìàõ, îáùèõ äëÿ âñåõ ñèñòåì èëè èçìåíÿþùèõñÿ ïðè ïåðåõîäå îò îäíîé ñèñòåìû ê äðóãîé, ñõîäíîé ñ íåé, íî èìåþùåé íåêîòîðûå îòëè÷èòåëüíûå îñîáåííîñòè.


Òàêîãî ðîäà èññëåäîâàíèÿ çðåíèÿ ðàçíûõ æèâîòíûõ óæå ñåé÷àñ ñëóæàò äëÿ íàñ îñíîâàíèåì äëÿ âûáîðà æèâîòíûõ, íàèáîëåå ïîäõîäÿùèõ äëÿ âûÿñíåíèÿ òåõ èëè èíûõ îáùèõ âîïðîñîâ. Òàê, íàïðèìåð, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äëÿ íàñ áûëî âàæíî ýêñïåðèìåíòèðîâàòü íà ëÿãóøêå, ïîòîìó ÷òî îíà èìååò äâà ðåöåïòîðà – ïàëî÷êè è êîëáî÷êè, ñòðóêòóðíî ðàçëè÷íûå, íî îáëàäàþùèå êàæäûé â îòäåëüíîñòè îäíîìåðíûì çðåíèåì, à âìåñòå ( îáðàçóþùèå äâóìåðíîå (öâåòíîå) çðåíèå ëÿãóøêè ñ ïåðåäà÷åé èíôîðìàöèè ïî îäíîìó íåðâíîìó âîëîêíó. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìû íàìåòèëè ðÿä îïûòîâ íà ÷åðåïàõå, ó êîòîðîé ïàëî÷åê íåò, íî êîëáî÷êè îáëàäàþò äâóõöâåòíûì çðåíèåì. Â ýòîì ñëó÷àå ðåöåïòîðû, ïî-âèäèìîìó, èìåþòñÿ òîëüêî îäíîãî òèïà, íî êàæäûé ðåöåïòîð îáëàäàåò äâóìåðíûì (öâåòíûì) çðåíèåì.


Ýòè æèâîòíûå èíòåðåñóþò íàñ, â ÷àñòíîñòè, äëÿ âûÿñíåíèÿ âîïðîñîâ î âçàèìîäåéñòâèè ïðèåìíèêîâ. Òàêèå èññëåäîâàíèÿ ìîãóò äàòü ìàòåðèàë äëÿ âûÿñíåíèÿ ðîëè ãîðèçîíòàëüíûõ ñâÿçåé è âîïðîñîâ î êîäèðîâêå èíôîðìàöèè î öâåòå â íåðâíîì âîëîêíå.


Äî ñèõ ïîð äåëî îáñòîÿëî áîëüøåé ÷àñòüþ òàê, ÷òî ïðîâåäåííûå èññëåäîâàíèÿ íå ñòîëüêî ðåøàëè âîïðîñû, êîòîðûå áûëè ïîñòàâëåíû ïðåäâàðèòåëüíî, ñêîëüêî çàñòàâëÿëè çàìåíÿòü èõ íîâûìè âîïðîñàìè, êîòîðûå ïðåæäå äàæå è íå âîçíèêàëè. Ïîýòîìó êîëè÷åñòâî óæå ñäåëàííîãî â ýòîì íàïðàâëåíèè ïðåäñòàâëÿåòñÿ î÷åíü íåçíà÷èòåëüíûì ïî ñðàâíåíèþ ñ òåì, ÷òî åùå ïðåäñòîèò ñäåëàòü.


�  Îñíîâíûå ðåçóëüòàòû îïûòîâ À.Ë. ßðáóñà îïèñàíû â ñòàòüå æóðíàëà «Áèîôèçèêà», 1957, ¹ 6.
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