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Без заголовка

[о светочувствительных приемниках сетчатки]
Настоящая статья, также как и некоторые другие наши работы, посвящена вопросу о свойствах светочувствительных приемников сетчатки. Под приемниками мы понимаем носителей чисто физического процесса превращения действующей на глаз лучистой энергии в какие-то другие ее виды, дающего начало возбуждению нервной системы. Существование такого рода физических процессов в сетчатке не подлежит сомнению. О соответствующих приемниках, которых имеется три типа, мы и будем говорить в дальнейшем. При этом следует оговориться, что дело будет идти исключительно о зрении центральной части сетчатки и при яркостях, исключающих сумеречной зрение. 
В одной из наших работ дана сводка имеющихся данных, касающихся того, какого спектрального состава излучения одинаковы по действию на глаз, т.е. данных колориметрических установок на полное равенство двух полей. По результатам этих опытов можно с очень высокой степенью достоверности утверждать, что число приемников различного типа должно быть равно трем (без всякого сомнения, не меньше трех, но, наверно, также и не больше, чем три), причем приемники работают аддитивно, и их кривые спектральной чувствительности принадлежат к числу так называемых «кривых сложения». Последнее еще не определяет полностью кривые спектральной чувствительности приемников, т.к. таковых только три, а кривых сложения бесконечное множество (они зависят от трех произвольных параметров), однако ничего большего из опытов по установкам на полное визуальное равенство для нормальных наблюдателей извлечь принципиально невозможно. 
Для дальнейшего выяснения вопроса необходим принципиально новый экспериментальный материал. Таковым могут служить установки на полное визуальное равенство, делаемые лицами с анормальным зрением, в первую очередь, дихроматами, а также изучение явлений цветной адаптации глаза, которые также могут быть оформлены как установки на полное цветовое равенство полей, но с учетом излучений, действующих на глаз за время, предшествующее наблюдению. Однако, чтобы сделать физиологические выводы из таких опытов, необходимы дополнительные гипотезы, которые сами нуждаются в экспериментальном доказательстве. Для случая зрения дихроматов и цветной адаптации такие независимо обоснованные гипотезы возможны. Особенно подчеркиваем необходимость независимости и очень тщательного доказательства делаемых гипотез. Если же, как это часто делается, гипотезы не подтверждены ничем, кроме согласия с теми явлениями, которые они призваны объяснить, то это представляет собой ничто более, как свободное фантазерство.
Так, например, тот факт, что дихроматы принимают равенства трихроматов, в сущности, оставляет только две возможности для объяснения: либо дихромазия вызвана «выпадением» одного из трех приемников трихромата, либо «слиянием» в той или иной форме двух приемников в один 
. В нашей работе, совместной с Е.Н. Юстовой, рассмотрены новые данные для дихроматов, недавно полученные Е.Н. Юстовой, так и результаты других авторов. В этой работе обсуждается, в какой мере теории «слияния» и «выпадения» согласуются с имеющимися экспериментальными данными, и рассчитаны вероятные истинные кривые спектральной чувствительности приемников сетчатки в случае принятия той или иной гипотезы.
В настоящей работе мы хотим рассмотреть экспериментальные данные иного рода, а именно данные по гетерохромным установкам на равенство только по яркости при отсутствии полного тождества сравниваемых полей. Нашей целью является выяснение того, каков может быть физиологический механизм, которым обусловлено понятие яркости, в частности, вопрос о том, существует ли особый приемник сетчатки со спектральной чувствительностью, соответствующий так. наз. «кривой видности» и являющийся, так сказать, специальным «яркостным» приемником, или необходимо искать какое-то иное объяснение возможности непосредственного визуального сравнения излучений только по яркости, независимо от их цветности.
Между гетерохромными установками и установками на полное равенство полей существует ряд чрезвычайно важных отличий. При колориметрических установках на полное равенство полей существенным условием является обеспечение равенства «состояний сетчатки» на двух сравниваемых полях во всё время опыта. Это означает следующее. Видимый цвет рассматриваемого поля зависит не только от физической характеристики действующего на сетчатку излучения, но и от самых разнообразных факторов, связанных с деятельностью организма. Действие этих внутренних факторов можно объединить под общим понятием «состояния приемника», реагирующего на свет. Хотя мы и не знаем всех факторов, определяющих «состояние» приемников сетчатки, однако мы можем добиться, а главное – экспериментально проверить, что к началу эксперимента и во всё время его проведения состояние участков сетчатки, соответствующих сравниваемым полям, одинаково. Такая экспериментальная проверка, широко применяемая в колориметрии, состоит в том, что в случае одинаковости состояния для двух полей излучения, физически тождественные должны давать визуальное равенство. Обратно, если любые физически тождественные излучения дают в данных условиях визуальное равенство, это и значит, что состояние двух участков сетчатки одинаковы в смысле неизменности ее поведения в эксперименте.
В опытах, проводимых в таких условиях, результат эксперимента, т.е. факт визуального равенства или неравенства сравниваемых полей, полностью определяется только спектральным составом действующего света. Это позволяет уверенно предсказывать наличие или отсутствие визуального равенства двух излучений расчетом, исходя из их физической характеристики. В колориметрических опытах может контролироваться и контролируется только факт равенства состояний сетчатки для сравниваемых участков, но не обеспечивается (да это было бы и весьма затруднительно) постоянство этих равных для двух полей состояний в различных экспериментах. 
Несмотря на это, колориметрическое равенство двух излучений сохраняется с хорошей точностью для того же самого наблюдателя в самых различных условиях. Например, мы проводили такие эксперименты. Установив колориметрическое равенство двух полей, представляющихся наблюдателю, допустим, серыми, мы можем подвергнуть глаз (для двух полей одинаково) предварительному воздействию красным светом и затем снова сравнить установленное ранее равенство. Поля, вследствие последовательного контраста, будут при этом казаться уже не серыми, а зеленоватыми, однако равенство полей сохранится.
 Точно так же, если, установив колориметрическое равенство, например, двух насыщенных красных полей, мы будем их рассматривать в течение более или менее длительного времени, красный цвет будет вследствие последовательного контраста весьма заметно изменяться (терять насыщенность), однако равенство полей при этом никогда не нарушается. Эта стабильность полных равенств по цвету (цветовых уравнений) легко объясняется допущением, что спектральная чувствительность приемников сетчатки для данного наблюдателя остается неизменной при любых условиях. Факт сам по себе – в высшей степени правдоподобный в отношении первичных, т.е. чисто физических светочувствительных приемников. Он служит новым косвенным подтверждением того, что установки на полное визуальное равенство действительно обусловлены спектральной чувствительностью первичных приемников. 
Для гетерохромных установок в этом отношении имеются значительные различия. Если указанным выше путем мы можем и в этом случае удостовериться, что состояние на сравниваемых участках перед началом эксперимента одинаково, то во время самого эксперимента, если поля значительно различаются по цветности, состояние сетчатки на сравниваемых полях очень быстро станет заведомо различным. Можно было бы поставить всё же вопрос о том, сохраняется ли, несмотря на это, гетерохромное равенство при длительном его рассмотрении, однако непосредственное экспериментальное его решение весьма затруднительно. Дело в том, что при очень большой разнице в цветности гетерохромные установки очень неточны и неуверенны, а при малых различиях по цветности различие в состояниях адаптации для сравниваемых полей будет очень мало, и влияние этого различия трудно проследить. Однако может считаться твердо установленным из других опытов, что гетерохромное равенство двух излучений только по яркости, вообще говоря, очень сильно зависит от состояния адаптации, даже если это состояние одинаково для двух сравниваемых полей. Доказательством этому служит то, что адаптация глаза к цветному излучению может резко смещать максимум кривой видности. Особенно отчетливо такое явление наблюдалось в опытах Н.Т. и В.И. Федоровых, когда после воздействия на глаз красного света получалась «искусственная цветная слепота». При этом кривая видности для нормального наблюдателя сильно менялась и оказывалась сходной с таковой для протанопа.
Эти отличия гетерохромных установок от установок на полное цветовое равенство приводят к следующему выводу: 

если для случая полного равенства можно со значительной уверенностью утверждать их обусловленность работой только первичных приемников сетчатки, то для гетерохромных установок такой уверенности быть не может. 
Однако ряд фактов, как будто, наталкивает на возможность существование особого «яркостного» приемника сетчатки, т.е. приемника типа «доминаторов», о которых говорит в своих работах Гранит.
 Наиболее серьезным основанием для гипотезы о специальном яркостном приемнике является аддитивность яркостей, которая может быть сформулирован так:
яркость суммы двух излучений вполне определяется только яркостями складываемых излучений независимо как от цветности складываемых излучений, так и от цветности суммарного излучения.
Иначе говоря, если в сумме двух излучений одно из них заменить на излучение любой цветности, но той же самой яркости, яркость суммарного излучения останется прежней. Следствием соблюдения принципа аддитивности является возможность вычислять яркость любого сложного излучения с помощью так называемой кривой видности, которая представляет собой яркость монохроматических излучений заданной интенсивности (мощность на единицу поверхности). Отсюда вытекает, что если осуществить физический приемник, например, фотоэлемент с кривой спектральной чувствительности, пропорциональной кривой видности, реакция этого фотоэлемента на любое излучение сложного спектрального состава будет пропорциональна яркости этого излучения. На этом принципе работают весьма распространенные в светотехнике объективные люксметры. 
Это следствие аддитивности гетерохромных яркостей делает возможным простейшее физиологическое объяснение возможности сравнивать излучения гетерохромно по яркости. Согласно такому объяснению в сетчатке глаза предполагается существование особого типа приемников, кривая спектральной чувствительности которых пропорциональна кривой видности. Отражение в нашем сознании реакции таких приемников на свет и является основой представления о яркости излучения независимо от его цветности. Когда наблюдатель делает гетерохромную установку на равенство по яркости, то эта установка соответствует равным возбуждениям яркостного приемника независимо от возбуждения двух других.

Допущение существования особого яркостного приемника сетчатки не противоречит выводам из установок на полное равенство, согласно которым кривые чувствительности приемников сетчатки должны принадлежать к числу кривых сложения, т.к. кривая видности принадлежит к их числу.

Очень сильным аргументом в пользу существования особого яркостного приемника являются найденные Гранитом «доминаторы». Его работы, как известно, состояли в том, что, используя виртуозную хирургическую технику, он отделял живую сетчатку ряда животных вместе с отходящим от нее зрительным нервом. Вводя в этот нерв микрозонд, Гранит измерял в отдельном волокне электрические импульсы, возникающие при действии на сетчатку света. Освещая сетчатку монохроматическим светом, Гранит производил определения спектральной чувствительности приемников глаза. Проделывая очень большое количество таких определений, Гранит в подавляющем большинстве случаев находил кривые спектральной чувствительности, сходные с кривой видности. Их он приписывал особым приемникам сетчатки, которые назвал «доминаторами». Эти результаты Гранита являются серьезным подтверждением существования в сетчатке и в отходящих от нее нервных волокнах процессов, могущих служить объяснением гетерохромного уравнивания полей по яркости.

Однако, как бы ни были серьезны эти аргументы, их нельзя считать решающими. Первым долгом, чтобы быть точным, необходимо указать, что аддитивность яркостей в полном объеме, т.е. для излучений, сильно различающихся по цветности, не может считаться вполне доказанной, правда, она и не опровергнута. Дело заключается в том, что точность и воспроизводимость гетерохромных установок резко падает с увеличением различий по цветности. Практика фотометрических измерений, широко применяемых в светотехнике, накопила большой опыт. При решении технических задач постоянно используется принцип аддитивности яркостей и, в частности, вычисление яркости по спектру излучения с помощью кривой видности. Такие вычисления хорошо согласуются с опытом и, тем самым, дают огромный материал, подтверждающий аддитивность яркостей. Однако фотометрическая практика никогда не применяет «сильно гетерохромных» установок, т.е. установок на равенство по яркости излучений, сильно различающихся по цветности. Кроме того, в фотометрии и светотехнике речь идет почти всегда о яркости излучений, мало отличающихся от белого. Определения яркости излучений большой насыщенности совершенно единичны. При этих условиях фотометрическая практика не может считаться до-статочным доказательством соблюдения аддитивности яркостей для излучений любых цветностей. При малых различиях в цветности приблизительное соблюдение аддитивности яркостей является естественным следствием аддитивности цветов, действительно хорошо обоснованной для любых цветов в случае установок на полное тождество. Такое объяснение практической аддитивности яркостей тем более представляется возможным, что при увеличении различия по цветности точность гетерохромных установок резко падает. При очень больших различиях в цветности, например, при сравнениях по яркости насыщенных красного и зеленого, синего и желтого, установки оказываются чрезвычайно неточными, субъективными и плохо воспроизводимыми даже тем же самым наблюдателем. Многие наблюдатели даже отказываются делать такие установки. Поэтому материал по сильно гетерохромным установкам очень скуден и ненадежен. Характерно, что даже при определении кривой видности избегают сильно гетерохромных установок, прибегая к методу «малых ступеней». 
Между тем, несомненно, что, используя только установки в условиях малых различий по цветности, полноценное доказательство аддитивности яркостей для излучений, сильно различающихся по цветности, представляется невозможным. Таким образом, мы можем сказать, что имеющиеся экспериментальные данные, хотя и не противоречат допущению аддитивности яркостей, не исключают также и возможности значительных нарушений аддитивности, которые, однако, могли бы сказаться только при сильно гетерохромных сравнениях, если бы их удалось сделать более точными и воспроизводимыми. Так или иначе, аддитивность яркостей для излучений любых цветностей, хотя, может быть, и имеет место, всё же не может считаться твердо установленным фактом.
В отношении гипотезы о существовании особых яркостных приемников, сигналы которых получают самостоятельное отражение в нашем сознании, изложенные факты заставляют признать, что это осознание яркости, во всяком случае, не вполне самостоятельно, но, несомненно, сильно зависит от работы двух других приемников. Только последним можно объяснить, что установки на равенство по яркости становятся всё менее и менее точными при увеличении различий в цветности, т.е. различий в реакции двух других яркостных приемников. 
Что касается результатов Гранита, то их также нельзя считать решающими вопрос. Первым долгом, их количественная сторона вызывает очень большие сомнения по причине чрезвычайно неудовлетворительной техники измерений и обработки полученных результатов. Кроме того, большое недоумение вызывает заявление Гранита, что подавляющее большинство светочувствительных элементов сетчатки является «доминаторами», т.е. яркостными приемниками. Если бы дело обстояло действительно так, т.е. если бы элементы сетчатки, без которых невозможно цветное зрение, были бы расположены сравнительно очень редко, невозможно было бы объяснить способность глаза различать весьма малые цветные детали, да и поле зрения не могло бы быть равномерным.
Но наиболее существенным для разбираемого вопроса является не это. Важнее то, что данные Гранита, даже если их принять без критики, не могут быть, строго говоря, отнесены непременно к элементам самой сетчатки. Реакции, регистрировавшиеся Гранитом, были электрические импульсы в нервном волокне на известном расстоянии от элементов сетчатки. Те электрические импульсы, которые регистрировались, несомненно не являются непосредственно возникающими в элементах сетчатки в результате происходящих там фотохимических реакций, т.к. сигнал, передаваемый от сетчатки по нервному волокну, невозможно считать чисто электрическим сигналом. Иначе говоря, то измерение электрического поля, которое регистрируется микроэлектродом в нервном волокне, не является электрическим полем элементов сетчатки. Это совершенно недвусмысленно доказывается скоростью распространения сигнала вдоль нервного волокна. Скорость распространения электрического поля равна скорости света, в то время как в опытах Гранита, как и в других аналогичных, отмечается совершенно отчетливое запаздывание электрических сигналов как при включении, так и при выключении света. Скорость распространения сигнала вдоль волокна, несомненно, на несколько порядков меньше скорости распространения электрического поля. 
Таким образом, при возбуждении элемента сетчатки вдоль нервного волокна распространяется не собственно электрический, а какой-то иной сигнал, например, какая-то химическая реакция. Электрические импульсы, улавливаемые микроэлектродом, несомненно являются электрическим полем местного происхождения, т.е. возникающим в данном участке нервного волокна при прохождении собственно сигнала (например, химического). В пользу вторичного происхождения электрических импульсов, измеряемых в нервном волокне, говорят также наблюдаемые в подобных случаях так называемые «on»- и «off»-эффекты, напоминающие экстра-токи замыкания и размыкания. Последнее показывает, что эти электрические импульсы не только не является первичными, но также и то, что не ими определяется возникающее ощущение. 
Эти соображения показывают, что данные такого типа, какие получал Гранит, нельзя безоговорочно отождествлять с процессами, непосредственно происходящими под действием света в элементах сетчатки. Между этими последними и регистрируемыми импульсами имеются, безусловно, промежуточные звенья, которые могут оказать известное влияние на результат. Впрочем, при отсутствии данных, говорящих противное, допущение существования особого яркостного приемника является простейшим и наиболее естественным истолкованием, хотя и не вполне доказанной аддитивности яркостей, а также кривых «доминаторов», полученных Гранитом. 
Однако допущение особого «яркостного» приемника встречается с известными затруднениями при сопоставлении с другими явлениями. Сюда, первым долгом, следует отнести другие методы выяснения того, каковы светочувствительные приемники и, в первую очередь, то, что можно извлечь из данных для дихроматов и из наблюдений над явлением адаптации. 
Как уже отмечалось, тот факт, что дихроматы принимают цветовые равенства нормальных трихроматов, с полной несомненностью показывает, что первичные светочувствительные вещества сетчатки дихромата и трихромата те же самые. Строго говоря, принятие дихроматами нормальных равенств показывает только, что светочувствительные вещества дихроматов обладают кривыми спектральной чувствительности, являющимися линейными комбинациями таковых для трихромата, и только в частном случае совпадают с ними. Однако такого рода простые соотношения совершенно неправдоподобны для химически или физически различных веществ, хотя бы и очень близких. Этот вывод можно считать очень категорическим, т.к. в настоящее время изучено огромное количество самых разнообразных светочувствительных и светопоглощающих веществ. Их кривые весьма разнообразны и всегда очень далеки от возможности связать их линейным соотношением, а точность колориметрических установок требует очень строгого соблюдения линейности. Совпадение кривых поглощения, а таковыми являются всегда и кривые спектральной чувствительности, служит в химии обычным приемом доказательства того, что светопоглощающее вещество то же самое. Таким образом, светочувствительные вещества дихроматов и трихроматов должны, несомненно, быть теми же самыми. 
Поэтому для объяснения дихромазии остаются, в сущности, только две возможности: «выпадение» и «слияние» приемников. «Выпадение» можно понимать либо как отсутствие одного из светочувствительных веществ в самой сетчатке, или как дефект проводящих путей, передающих соответствующий сигнал, либо, наконец, более центральный дефект. «Слияние» также можно, в принципе, трактовать как особенность периферическую либо более или менее центральную. 

Гипотезу «выпадения» вообще невозможно согласовать с представлением о самостоятельном яркостном приемнике. Джадд, оперируя, главным образом, тем, что кривая видности дейтеранопов близка к таковой для нормального наблюдателя, пытался обосновать такую систему трех приемников, «выпадающих» у дихроматов, из которых один (выпадающий у протанопов) имеет спектральную чувствительность, совпадающую с кривой видности. Но построения Джадда основаны на прямой ошибке, связанной с малой точностью в определении кривой видности. Хотя эта кривая близка к нормальной, но, во всяком случае, не совпадает с ней. Если бы кривая видности дейтеранопа совпадала с нормальной, то, очевидно, цвета, неразличимые дейтеранопами, должны были бы всегда быть равнояркими для нормального наблюдателя. Между тем, все имеющиеся данные по дейтераномалии, в том числе, и данные Питта, которыми пользовался сам Джадд, с полной отчетливостью показывают, что для цветов, неразличимых дейтеранопом, яркости, рассчитанные по стандартной кривой видности, заведомо различны. Еще отчетливее это выступает в опытах Юстовой. Принятие положения Джадда означало бы отклонение от средних данных, полученных для 12 дейтеранопов, в два раза превышающее самые крайние отклонения, встретившиеся при проведении опытов. Специальные проверочные испытания позволяют утверждать, что ни один дейтераноп не принимает равенства, которые он должен был бы принимать, если бы идея Джадда была справедлива. 
Кроме того, если допустить, как это вытекает из сказанного Джаддом, что у протанопов «выпадает» яркостный приемник, то для протанопов вообще не могли бы иметь место гетерохромные установки и не существовало бы никакой кривой видности. Между тем, кривые видности для протанопов определяются, и никто не отмечал, чтобы при этом встречались какие-либо особые затруднения. То же самое указывают уже упоминавшиеся эксперименты Н.Т. и В.И. Федоровых с искусственной протанопией, полученной в результате адаптации глаза к крайнему красному. В этих условиях была получена кривая видности, весьма близкая к кривой протанопа. Т.к. эти опыты производились нормальными трихроматами, то они не могли бы не заметить исчезновение ощущения яркости, если бы таковое имело место, а тем более не могли бы определять кривую видности. 
Гипотеза «слияния» допускает большое количество различных ее вариантов в зависимости от того, «в какой пропорции» происходит это «слияние». Подробно мы разбирали только один вариант гипотезы «слияния», который за последние годы особенно настойчиво выдвигают некоторые колориметристы: Райт, Питт и др. Согласно этой гипотезе у протанопов имеет место «выпадение» приемника, а у дейтеранопов – их слияние. Не останавливаясь здесь на критике именно этого варианта гипотезы «слияния», укажем, что она так же, как и гипотеза «выпадения», несовместима с представлением о специальном яркостном приемнике. В самом деле, если яркость связана со специальным приемником, то наличие у протанопа кривой видности, отличной от нормальной, прямо указывает, что яркостный приемник, если он существует, изменил свою кривую спектральной чувствительности. Это заведомо не может быть объяснено просто выпадением какого-то другого приемника, не влияющего на яркость. 
Таким образом, чтобы согласовать гипотезу об отдельном яркостном приемнике с данными по дихромазии, необходимо отказаться от трактовки протанопии как простого выпадения одного из приемников. Кривая видности протанопа, т.к. она является линейной комбинацией нормальных кривых чувствительности, нельзя, как уже сказано, объяснять наличием существенно иного светочувствительного вещества, а можно объяснить только слиянием в той или иной форме возбуждений двух нормальных приемников. Поэтому у протанопа, во всяком случае, восприятие яркости связано, по крайней мере, с реакцией двух различных светочувствительных веществ.
Еще более определенные выводы можно сделать из данных по цветной адаптации нормального глаза. Как уже указывалось, при цветной адаптации кривая видности может существенно изменяться. Этот факт резко отличает кривую видности от кривых сложения, которые при любой цветной адаптации остаются теми же самыми.
Вообще, всё, что мы знаем о процессе цветной адаптации, с большой определенностью указывает, что процесс представляет собой изменение соотношений чувствительности первичных приемников (см., например, экспериментальные данные Райта). Спектральная чувствительность их, несомненно, остается неизменной, поскольку сохраняются неизменными кривые сложения. Это не предрешает вопроса о том, каким образом изменится эта чувствительность. Довольно естественным является объяснение – изменение концентрации светочувствительного вещества в результате разложения его светом, как этот вопрос трактует П.П. Лазарев, но можно представить себе и более центральное объяснение явления адаптации.

Какое бы из этих объяснений мы ни приняли, возможность изменения кривой видности при цветной адаптации совершенно исключает возможность допустить специальный яркостный приемник в сетчатке, т.к. такой приемник должен был бы при адаптации изменять только свою общую чувствительность, но не мог бы изменять кривую спектральной чувствительности, т.е. кривую видности.
Это всё приводит к следующей возможной картине физиологического механизма, которым обусловлено восприятие как ярости, так и цвета.

Среди трех первичных светочувствительных приемников (светочувствительных веществ) не имеется ни одного специфически связанного с восприятием яркости, т.е. имеющего кривую спектральной чувствительности, пропорциональную кривой видности. Спектральные чувствительности этих приемников могут быть, например, такими, к каким приводят опыты с дихроматами. Возникающие под действия света возбуждения этих приемников порождают первичные сигналы, которые затем в виде сигналов комбинируются, давая суммарный сигнал, порождающий ощущение яркости. Где происходит это объединение сигналов, сказать трудно. Может быть, это происходит в каких-то частях сетчатки, или в волокне зрительного нерва, или, наконец, более центрально, где сигналы, идущие от разных приемников, так или иначе способны воздействовать на общий нервный центр.
Если рассматривать дихромазию как выпадение приемника, то, опять-таки, можно не предрешать вопрос о том, где локализован тот дефект, которым это выпадение обусловлено. Изменение кривой видности весьма заметно у протанопов и незначительно у дейтеранопов. Несомненно, что дефект, обусловливающий дихромазию, более периферичен, чем объединение сигналов, которым обусловлена яркость. Это можно пояснить так. Обозначим через 
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 кривые спектральной чувствительности приемников. После объединения соответствующих сигналов для суммарного сигнала, определяющего яркость, спектральная чувствительность выразится так:
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где V(λ) – нормальная кривая видности, а коэффициенты Lr, Lg, Lb характеризуют степень участия в суммарном яркостном сигнале трех первичных. После этого объединения дальше, кроме первичных сигналов r, g, b, идет еще суммарный яркостный сигнал V. Может быть, впрочем, из трех первичных сигналов в дальнейшем остается только два, но всего сигналов, во всяком случае, не меньше трех, т.к. многообразие осознаваемых цветов трехмерно.

У дихромата выпадает один из трех первичных сигналов. Если это выпадение происходит до образования суммарного яркостного сигнала, то в формуле (1) выпадет один из членов, и кривая видности дихромата изменится, причем изменится именно так, как это фактически наблюдается. Действительно, кривые видности дихромата должны в данном случае принять вид:
- для протанопа (выпадает приемник 
[image: image7.wmf])

(

l

r

)

Vр(λ) = Lg
[image: image8.wmf])

(

l

g

 + Lb
[image: image9.wmf])

(

l

b

,
- для дейтеранопа (выпадает приемник 
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Если кривые чувствительности приемников найдены из опытов с дихроматами, то полученные по этим формулам кривые видности в точности совпадают с действительно наблюдаемыми.
 При этом оказывается, что коэффициент Lg в равенстве (1) очень мал по сравнению с коэффициентом Lr. Коэффициент Lb, как известно, еще много меньше. Это означает, согласно формуле (1), что нормальная кривая видности только немного отличается от кривой спектральной чувствительности «красного» приемника. Поэтому при выпадении первого члена равенства (протанопия) кривая видности изменяется сильно (она оказывается близкой к кривой чувствительности «зеленого» приемника 
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), а при выпадении второго изменение сравнительно мало и, в силу пониженной точности гетерохромных установок, трудно отличимо от случайных ошибок опыта. Последнее и привело к вполне точному выводу, что кривая видности дейтеранопа совпадает с нормальной.
Аналогично, указанные представления легко согласуются и с наблюдаемыми изменениями кривой видности при цветной адаптации. При адаптации к свету, преимущественно возбуждающему приемник r, первый член равенства (1) уменьшается по сравнению с двумя другими в силу относительного падения абсолютной чувствительности этого приемника. В силу этого кривая видности V(λ) изменяется, приближаясь к таковой для протанопа.
Из сказанного можно сделать следующие выводы. Независимо от того, будем ли мы искать дефект дихроматов, процесс, определяющий состояние адаптации и образование яркостного сигнала более или менее центрально, мы, во всяком случае, убеждаемся, что дефект дихроматов и изменение чувствительности приемников при адаптации, несомненно, локализуются более периферично (т.е. предшествуют) по отношению к месту образования яркостного сигнала. Это безусловно доказывается тем, что как при дихромазии (особенно при протанопии), так и при цветной адаптации изменяется форма спектральной кривой видности. Если бы дефект дихроматов и адаптация глаза были локализованы более центрально по сравнению с образованием яркостного сигнала, то форма спектральной кривой видности не могла бы измениться, а изменялась бы только абсолютная чувствительность к яркости. 
Если подтвердятся данные Гранита, что в волокнах зрительного нерва имеются импульсы, пропорциональные яркости действующего излучения, то это указывало бы, что образование яркостного сигнала из возбуждений первичных приемников происходит раньше, до образования или в процессе образования сигнала в нервном волокне. Т.к. процесс, определяющий адаптацию, несомненно должен предшествовать образованию яркостного сигнала, то этот процесс является, вероятно, сетчаточным и, во всяком случае, не центральным. Очень естественным является предположение, что адаптация является следствием истощения светочувствительного вещества первичных светочувствительных приемников в результате его разложения светом. Это предположение тем естественнее, что разложение светочувствительного вещества светом, влекущее к снижению его концентрации, несомненно имеет место. Конечно, можно было бы представить себе такое положение вещей, например, при избытке светочувствительного вещества и быстром его восстановлении, при котором разложение этого вещества светом не вызывает заметного снижения его концентрации, т.е. не вызывает падения чувствительности приемников, но, поскольку такое изменение чувствительности фактически наблюдается, объяснение его истощением светочувствительного вещества более чем правдоподобно.
Что касается локализации дефекта дихромазии, то, принимая гипотезу «выпадения», его также приходится помещать довольно близко к периферии (до образования яркостного сигнала). Сходство, особенно протанопии, с далеко зашедшей цветной адаптацией (искусственная цветная слепота) делает весьма вероятным для обоих явлений общие причины, т.е. считать дихромазию и, в первую очередь, протанопию явлением сетчаточным. 

Из двух возможных объяснений дихромазии мы в наших рассуждениях базировались на гипотезе «выпадения». Что касается гипотезы «слияния», то ее трудно согласовать с опытами по адаптации, на что мы уже указывали в предыдущих работах. Основная аргументация такова. Совершенно невозможно представить себе «слияние» как явление, происходящее в сетчатке, например, как смешение первичных светочувствительных веществ. Это трудно себе представить по той причине, что всякое изменение соотношений в концентрациях смешиваемых светочувствительных веществ должно было бы дать заметно различные кривые спектральной чувствительности слившегося приемника, т.е. должно было бы породить много различных типов дихромазии, тогда как этого совсем не наблюдается. Кроме того, при воздействии цветного света одно из светочувствительных веществ должно истощаться быстрее, чем другое, что должно было бы привести к сильным изменениям спектральной чувствительности слившегося приемника. В частности, дейтераноп после воздействия на глаз зеленого света должен был бы приблизиться к протанопу. На самом деле этого не наблюдается. Все дихроматы очень отчетливо разделяются на группы, которые обозначают как протанопию, дейтеранопию и тританопию, причем расхождения между различными дихроматами одной и той же группы очень невелики, и совершенно отсутствуют дихроматы, которые можно было бы рассматривать как промежуточные типы. Поэтому, если даже принять гипотезу слияния, ее нельзя рассматривать как слияние (смешение) первичных светочувствительных веществ.
�  Сам процесс «выпадения» или «слияния», может быть, происходит и не в сетчатке, а более центрально, но каков бы ни был этот процесс, он должен приводить либо к потере сигнала, даваемого одним из типов приемников (гипотеза «выпадения»), либо объединением этих сигналов в один (гипотеза «слияния»).


�  Некоторые исследователи при проведении подобных экспериментов отмечали небольшие нарушения равенства, но это, по-видимому, объясняется неполным исключением палочкового зрения.


�  Следует, однако, указать, что у самого Гранита в отношении трактовки значения «доминаторов» имеются странные противоречия. В одних случаях он их считает приемниками, определяющими ощущение яркости, что естественно, если их спектральная чувствительность совпадает с кривой видности. Но в других местах тот же Гранит называет «доминаторы» носителями ощущения белого света. Что под этим можно понимать, представляется совершенно неясным, т.к. белый, составленный из всех излучений спектра, несомненно должен возбуждать все светочувствительные приемники глаза, а не одни только «доминаторы». Кроме того, едва ли стоит спорить по вопросу о том, что ощущение белого и ощущение яркости – совсем разные понятия, которые нельзя отождествлять.


�  Это и не могло быть иначе, т.к. излучения, полностью тождественные по цвету с колориметрической точки зрения, очевидно, являются, в частности, одинаковыми и по яркости.


�  Это совпадение получается совершенно автоматически, т.к. те цвета, которые дихромат вообще не различает, очевидно, будут для него, в частности, и одинаковыми по яркости.
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