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Н.Д. Нюберг.  (Институт Биофизики АН СССР)
Исследования по биофизике зрения
(доклад)

Ряд работ, о которых я хочу доложить, объединяются общей задачей выяснить систему кодировки и передачи информации, даваемой аппаратом зрения человека и животных, а также выяснить, какие физиологические структуры выполняют эти функции. В настоящее время наши работы посвящены, в основном, периферической части зрительного тракта, а именно структурам, находящимся в пределах сетчатки. Особое внимание мы уделяем цветному зрению и вопросам передачи информации о цвете.

Основным путем изучения зрения животных является электрофизиологический. В небольшом объеме /на насекомых/ использовался метод выработки условных рефлексов («метод дрессировки»). Только электрофизиологически можно получать достаточно определённые и надёжные количественные данные о цветном зрении, но наблюдения над поведением животных являются важным методом проверки, в какой мере данные электрофизиологии отвечают тому, что животное действительно видит.

Особенностью наших электрофизиологических исследований цветного зрения является последовательное и неуклонное проведение «колориметрического» принципа, основанного на подборе излучений разного спектрального состава полностью неразличимых для исследуемого животного. Это разновидность широко распространенных в физике нулевых методов исследования.
Колориметрический метод восходит к работам Максвелла, Грассмана и Гельмгольца, применивших его для исследования зрения человека. Метод состоит в том, что из того или иного числа излучений фиксированного спектрального состава – "базисных излучений" /или «основных цветов»/ – подбираются смеси, полностью неотличимые от того или иного заданного изучения. Теория метода была блестяще развита Максвеллом и Грассманом, а позже переизложена в более современной форме Шрёдингером. Этот метод позволяет с полной бесспорностью решать следующие вопросы: 

1) в какой мере исследуемая система зрения может быть сведена к работе какого-то числа светочувствительных приемников, имеющих вполне определённые кривые спектральной чувствительности; 

2) сколько приемников с разными /линейно независимыми/ кривыми спектральной чувствительности имеет система, 

3) этот метод указывает также определенную группу кривых, к числу которых обязательно должны принадлежать кривые спектральной чувствительности приемников.

Наличие известных «on» и «off» эффектов в зрительном нерве очень удобно для электрофизиологического колориметрирования. Если два излучения для данного животного неразличимы, то замена одного из них другим не должна вызывать появление импульсов, и, обратно: отсутствие импульсов при замене одного излучения другим является признаком их визуальной неразличимости 
. Так, например, для лягушки можно подобрать такую смесь красного и синего света /для человека она кажется пурпурной/, что замена определенного зеленого света этой смесью не порождает импульсов в нерве лягушки. В то же время, изменение интенсивности того или другого из этих излучений на 5% порождает отчетливо выраженную серию импульсов. Такой исход опыта мы рассматриваем как доказательство неотличимости для лягушки данных пурпурного и зелёного излучений. Они, во всяком случае, различаются меньше, чем излучения одинакового спектрального состава при разнице в интенсивности в 5%. Опыт показывает, что при надлежащем соотношении красного и синего света смесь может быть сделана для лягушки неотличимой от света любой, заранее заданной длины волны. Неизбежным следствием этого является вывод, что в сетчатке лягушки не может быть более двух типов приемников с линейно независимыми кривыми спектральной чувствительности. Это есть следствие положения: число приемников с линейно независимыми кривыми спектральной чувствительности должно быть равно минимальному числу «базисных» цветов, с помощью которых можно добиться визуального равенства с любым другим излучением.
^
Измерение энергии базисных излучений в смеси, неотличимой от монохроматических излучений той или иной длины волны, позволяют найти так называемые «кривые сложения» (colour-matching functions), линейными комбинациями которых являются кривые спектральной чувствительности приемников исследуемой сетчатки. Для тех животных, которых мы исследовали, с помощью дополнительных опытов удалось определить и эти последние. Точность таких определений довольно велика и на значительном протяжении кривых не выходит за пределы 5% (по концам, конечно, точность меньше), что позволяет с некоторой уверенностью констатировать как совпадение, так и различия, даже относительно небольшие, в кривых чувствительности приемников разных животных. 
Вопрос о наличии или отсутствии у животного цветного зрения решается так. Если цветное зрение отсутствует, то излучения отличаются друг от друга только по яркости. Изменяя интенсивность какого-либо излучения, можно получить излучение любой яркости, т.е. сделать его неотличимым для животного от любого наперед заданного излучения. Это крайний случай, когда можно ограничиться одним базисным излучением. Животное имеет в этом случае только один приемник. Этот опыт можно считать определением того, что означает в применении к животному понятие наличия или отсутствия цветного зрения.
В отличие от многих других исследователей Форбс [ ? ] руководствовался в своих опытах именно этим, наилучшим, с нашей точки зрения, определением «цветного зрения». К сожалению, обнаружив невозможность подобрать равенство изменением интенсивности одного базисного излучения, он не пошел далее по пути колориметрии. 

Полезно заметить, что только колориметрические эксперименты позволяют проверить законы Грассмана, а следовательно удостовериться, что светочувствительные приемники линейны, т.е. имеют вполне определённые кривые спектральной чувствительности, а это, вообще говоря, совсем не очевидно. Однако для исследованных нами животных заметных нарушений закона Грассмана не обнаружено.
До сих пор зрение всех обследованных животных (млекопитающие и птицы исследованы еще мало), включая насекомых, оказалось возможным свести к работе не более чем двух приемников, обычно разных для разных животных. Трех типов приемники были найдены только у стрекоз, у которых, как это было известно и раньше, верхняя половина глаза отличается от нижней. Колориметрирование показало, что верхняя половина имеет один приемник /цветное зрение отсутствует/ с чувствительностью, лежащей в синей части спектра. Нижняя же половина имеет два приемника, имеющих кривые чувствительности, хотя и разные, но в более длинноволновой части спектра, чем верхний приемник. Такое устройство глаза легко мотивировать: рассматривание снизу предметов, выделяющихся силуэтом на фоне неба и рассматривание сверху наземных, хорошо освещенных предметов.

�  Эти опыты не следует путать с опытами на мигающем фотометре, т.к. в них производятся однократные смены одного излучения другим через большие промежутки времени, а не частые периодические мелькания.





