
НЕЙРОФИЗИОЛОГИЯ 

Том 7, № 1 

ОТДЕЛЬНЫЙ ОТТИСК 

К И Е В — 1975 



НЕЙРОФИЗИОЛОГИЯ, том 7, № 1, 1975 

УДК 612.85 

ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ 
КОНСТАНТНОСТИ ЦВЕТОВОСПРИЯТИЯ 

Е. М. Максимова, А. М. Диментман, В. В. Максимов, 
П. П. Николаев, О. Ю. Орлов 
Институт проблем передачи информации АН СССР, Москва . 

(Поступила в редакцию 30.VII 1974 г.) 

Константностью цветовосприятия называется способность правильно узнавать 
окраску предметов в разнообразных условиях освещения. Для этого зритель­
ная система должна выяснить характер освещения и, введя поправку на него, 
по спектральному составу света, приходящего от предмета, восстановить ок­
раску его поверхности. В поведенческих опытах на рыбах показано, что они 
обладают константным восприятием цвета предмета. В электрофизиологиче­
ских экспериментах на ганглиозных клетках цветового типа показано, что про­
стейшие механизмы введения поправки на освещение существуют на уровне 
сетчатки. В результате исследования модельных алгоритмов, осуществляющих 
константность цветовосприятия, оказалось, что наличие цветового зрения су­
щественно облегчает узнавание объемной формы предметов. Этот факт за­
ставляет пересмотреть укоренившееся представление о месте и роли цветового 
зрения в целостной функции зрительного анализатора животных. 

ВВЕДЕНИЕ 
Основная задача зрительной системы состоит в узнавании окружающих 
предметов. Трудность этой задачи в том, что сетчаточные изображения 
даже неизменных объектов непрестанно меняются в зависимости от их 
удаления, поворота, условий освещения и т. п. Поэтому для постоянства 
восприятия внешних предметов мы должны уметь извлекать из сетчаточ-
ного изображения информацию о некоторых инвариантных свойствах 
самих предметов. Одним из таких неизменных свойств предметов явля­
ется отражательная способность (окраска) их поверхности. Отраженный 
от поверхности свет зависит не только от ее окраски, но и от характера 
освещения. Правильное узнавание окраски в изменяющихся условиях 
освещения называется константностью цветовосприятия. Итак, опреде­
лить окраску предмета можно лишь при условии, что известна характе­
ристика как отраженного, так и падающего света. Для этого в поле зре­
ния должны существовать объективные показатели освещения. В про­
стейших случаях — это участки, отражающие почти весь падающий 
свет — белые поверхности [5]. Таким образом, узнавание окраски сво­
дится к определению условий освещения и введению соответствующей 
«поправки на освещение» [8]. 

К настоящему времени известно и внешнее проявление работы ме­
ханизмов константности — неизменность реакции на окрашенную поверх­
ность при изменяющихся условиях освещения, и условия их нормальной 
работы — наличие объективных показателей освещения. Удобным объек­
том для исследования физиологических механизмов константности цве­
товосприятия являются рыбы, у которых хорошо развито цветовое зре­
ние, уже достаточно подробно изученное [9]. 

Поведенческие опыты 
Опыты проведены на карпах Cyprinus carpio L. У рыб с хронически вживленными элект­
родами для отведения электрокардиограммы фиксируемых на время опыта в станке в 
аквариуме, был выработан при постоянном освещении условный вегетативный оборони­
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Рис. 1. Условнорефлекторные изменения частоты сердцебиения рыбы при предъявле­
нии положительных и дифференцировочных стимулов. 
а — в условиях обучения, б — в контрольных опытах с изменением условий освещения. С.б. — серая, 
К.б. — красная, З.б. — зеленая бумажки. 
Fig . 1. The conditioned reflex changes in the frequency of fish heart beating caused by 
positive and negative conditioned stimuli. 

тельный рефлекс на электрическое подкрепление, выражающийся в замедлении частоты 
сердцебиений при предъявлении положительных стимулов (красные бумажки 2×3 см), 
и дифференцировка на серые и зеленые бумажки. Раздражители предъявляли после­
довательно на белом фоне (белая бумажка 8×10 см) в 15 см от аквариума. Источник 
освещения рыбе не был виден. Характер освещения изменяли с помощью светофильтров. 

Результаты опытов показали [1], что выработанная у рыб при од­
ном освещении реакция на красные стимулы и дифференцировка на 
зеленые и серые сохраняется и после изменения освещения (например, 
в сине-зеленую сторону), хотя отраженный от красных бумажек свет ста­
новился (в колориметрическом смысле) даже более зеленым, чем свет, 
отраженный от зеленых стимулов, при тех условиях освещения, которые 
использовались в процессе обучения (рис. 1). 

Поскольку единственным показателем освещения был свет, отражен­
ный от белого фона, то изменение окраски фона должно менять оценку 
освещения и приводить к ошибочным реакциям (явление «ложной кон­
стантности» [6]). Действительно, замена белого фона синим, соответст­
вующая кажущемуся «посинению» освещения, приводила к резкому воз­
растанию реакций на дифференцировочные (зеленые и серые) стимулы. 
При малиновом фоне, наоборот, уменьшалась реакция на положитель­
ные стимулы. 

Таким образом, постоянство реакций на цветные бумажки при из­
менении условий освещения и предсказуемые ошибочные реакции при 
искажении информации об условиях освещения свидетельствуют о на­
личии у карпа константности цветовосприятия и о том, что отраженный 
от белой поверхности свет может использоваться зрительной системой 
карпа как объективный показатель освещения. 

Исследование клеточных механизмов константности цветовосприятия 

Попытки моделирования константности показывают [6], что в простей­
ших ситуациях поправка на освещение должна вводиться раздельно по 
каждому из цветовых каналов. В зрительной системе такого сорта опе­
рации, по-видимому, реализуются где-то на периферии, например, на 
уровне сетчатки, т. е. там, где еще существуют раздельные цветовые 
каналы. 

Исследовались импульсные реакции цветовых оппонентных ганглиозных клеток 
карпа Cyprinus carpio L. и карася Carassius carassius, отводимые экстраклеточно от 
окончаний их аксонов в tectum opticum, по обычной методике [3, 4]. Размер рецептив­
ного поля таких клеток (область поля зрения рыбы, в пределах которой данная клетка 
реагирует на подвижные стимулы) равен 5±1°. 

Стимулы — окрашенные цветные бумажки размером более 10° — двигались на бес­
конечной черной ленте со скоростью 20 град/с под пластиной с круглым (диаметром 10°) 
отверстием, концентрическим рецептивному полю клетки. Пластина могла быть белой 
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(наличие объективного показателя освещения на периферии поля зрения клетки), чер­
ной (отсутствие показателя освещения) или цветной. Поле зрения равномерно освеща­
лось двумя источниками (диапроекторами). Интенсивность и спектральный состав ос­
вещения меняли с помощью светофильтров. 

В предварительных экспериментах было установлено, что реакция 
клетки зависит как от интенсивности (количество импульсов в реакциях 
на введение и выведение стимула в рецептивное поле возрастает с ро­
стом интенсивности), так и от относительного спектрального состава све­
та, отраженного от стимула. Причем с последним лучше всего коррели­
рует реакция на введение стимула в рецептивное поле. В ряду синий — 
зеленый — желтый — красный она возрастает от почти нулевого до мощ­
ного разряда. 

В основном эксперименте одну из цветных бумажек предъявляли 
отдельно в черной и белой периферии при различных условиях освеще­
ния. При этом оказалось, что наличие объективного показателя освеще­
ния (белой периферии) в поле зрения делает клетку практически нечув­
ствительной к изменениям характера освещения (рис. 2). Так, увеличи­
вая долю красного света в спектре освещения, можно было добиться, 
чтобы в свете, отраженном от стимула (голубой или зеленой бумажки), 
было много красного света, о чем можно судить по наличию большой 
реакции на введение того же стимула в черной периферии. При том же 
освещении, но в белой периферии реакция на ту же бумажку практи­
чески не отличалась от реакции на нее при белом освещении (рис. 2, А) 
и зависела только от окраски бумажки. 

На рис. 3 приведены результаты опыта, в котором интенсивность 
красного подсвета изменялась в широких пределах (в 16 раз). При этом 
реакция клетки на введение зеленой бумажки в черной периферии воз­
росла вчетверо, в то время как в белой периферии оставалась практи­
чески неизменной. Аналогичные результаты были получены при измене­
нии освещения в синюю сторону с использованием в качестве стимулов 
желтой или малиновой бумажек. 

В опытах на этих клетках можно было также наблюдать явление 
«ложной константности» (возникающей в результате срабатывания ме­

Рис. 2. Реакция ганглиозной 
клетки сетчатки карпа на предъяв­
ление зеленой бумажки при белом 
и красном освещении. 
А — ответ клетки на введение зеленой 
бумажки в рецептивное поле (стрелки 

вверх) и выведение ее (стрелки вниз) при белом (а) и красном 
(б) освещении, в черной (1) и белой (2) периферии; Б — реак­
ция клетки (для сравнения) на предъявление розовой бумажки 
в белой периферии при белом освещении; В — суммарное коли­
чество импульсов на введение (по оси абсцисс) и выведение 
(по оси ординат) стимула при белом (кружки) и красном 

(квадраты) освещении. Черные фигурки соответствуют черному 
окружению, белые — белому. Каждому типу опыта соответству­
ет три экспериментальные точки. Стрелкой показан сдвиг реак­
ции клетки (на предъявление стимула в черной периферии), 
вызванный «покраснением» освещения. 

Fig. 2. The response of the colour-coding ganglion cell 
to a green paper with white or red illumination. 
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Рис. 3. Реакция клетки на введение зеленой бумажки. 
а — изменчивость при черной периферии, б — относительная ста­
бильность при белой периферии при вариации характера освещения 
в широких пределах. Количество импульсов в реакции на введение 
стимула (on) в зависимости от интенсивности дополнительного крас­
ного подсвета ( I к р ) . 

Fig. 3. The response of a cell to the movement of a green 
paper. 

ханизма введения «поправок на освещение» в 
условиях, когда периферия дает неверную инфор­
мацию об освещении). Замена белой периферии 
зеленой приводила к появлению отчетливой реак­
ции на введение серо-голубой бумажки (что ха­
рактерно для реакции на розовую). И, наоборот, 
при красной периферии, желтая бумажка «сине­
ла» — исчезала реакция на ее введение. 

Итак, в зрительной системе рыб уже на уровне сетчатки существу­
ют простейшие механизмы определения окраски предметов по отражен­
ному от них излучению. 

О механизмах узнавания окраски объемных предметов 

Узнавание окраски объемных предметов осложняется (по сравнению с 
рассматривавшимися до сих пор плоскими предметами) тем, что зна­
ния только характера освещения еще не достаточно — зрительная си­
стема должна уметь извлекать некоторые сведения о форме и располо­
жении предметов в поле зрения, поскольку излучение F ( λ ) , отраженное 
поверхностью, определяется окраской этой поверхности Φ(λ), спектром 
источника S(λ) , а также ориентацией (α) этой поверхности по отноше­
нию к источнику (в случае освещения удаленным точечным источником): 

F(λ)=S(λ)∙Φ(λ)∙cosα. (1) 

Здесь для узнавания окраски Φ(λ) нужно не только «ввести поправ­
ку» на спектр источника S(λ) , но также «избавиться» и от cos α. 

При дихроматическом цветовом зрении вместо всех функций от 
длины волны λ в этой формуле достаточно рассматривать только пары 
величин, характеризующие соответствующие параметры отдельно в крас­
ной (R) и зеленой (G) областях спектра: 

FR=SR∙ΦR∙cosα. (2) 
FG=SG∙ΦG∙cosα. (3) 

Объемные предметы, освещенные точечным источником, отбрасыва­
ют тени. Анализ теневых участков поля зрения существенно упрощается, 
если предположить, что объекты в тени освещены диффузным светом от 
другого источника (например, рассеянным светом неба). В этом случае 
можно воспользоваться готовым алгоритмом узнавания окраски объем­
ных предметов, освещенных диффузным светом [2]. Тогда наличие в 
поле зрения однородно окрашенных участков поверхности, пересекаемых 
границей света и тени, позволяет использовать полученную информацию 
об окраске этих поверхностей «в тени» для последующего определения 
характера освещения по другую сторону от этой границы — «на свету». 

Не имея возможности более подробно останавливаться на способе 
решения задачи константности цветовосприятия для объемных предме­
тов, освещенных точечным источником, опишем только основную идею, 
использование которой позволяет учесть вклад ориентации поверхности 
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(«избавиться» от cos α) в отраженное излучение. Поскольку ориентация 
поверхности в одной и той же точке всегда одинакова для излучений 
разных участков спектра, отношение возбуждений двух разных светочув­
ствительных приемников не будет зависеть от этой ориентации. Иными 
словами, для того, чтобы «избавиться» от cos α, достаточно поделить од­
но на другое выражения (2) и (3). 

Таким образом, рассматриваемая модель по плоскому «сетчаточно­
му» изображению некоторой объемной ситуации, освещенной двумя (то­
чечным и диффузным) источниками, способна восстановить спектры из­
лучений этих источников, истинную окраску поверхностей, попадающих 
в поле зрения, и ориентацию этих поверхностей в каждой точке по от­
ношению к источнику. 

Предлагаемая модель узнавания окраски и ориентации поверхности 
объемных предметов строилась для простейшего случая цветового зре­
ния при наличии двух светочувствительных приемников. Три и больше 
приемников улучшает ее работу. Наоборот, уменьшение приемников до 
одного (переход к ахроматическому зрению) сразу лишает нас возмож­
ности разделить вклад источника, ориентации поверхности и ее окраски. 

Поскольку распределение cos α во всех точках поверхности предме­
та, возникающее как побочный результат работы модели, фактически 
есть информация о форме предмета, то цветовое зрение, таким образом, 
облегчает и определение формы предмета. К этому выводу можно фак­
тически прийти, исходя из общих соображений: узнавание формы может 
существенно упроститься, если зрительная система использует информа­
цию об одной и той же объемной форме, поступающую по двум (или 
больше) независимым цветовым каналам. 

Следовательно, мы приходим к несколько неожиданному выводу, 
что цветовое зрение у большинства животных предназначено не только 
(а, возможно, и не столько) для узнавания окраски предметов внешнего 
мира, но также служит для узнавания их объемной формы *. При таком 
взгляде на вещи становится понятным тот факт, что основные классы 
позвоночных животных (активно пользующиеся зрением в своем поведе­
нии) — костистые рыбы, амфибии, рептилии и птицы обладают цветовым 
зрением [7], и только в классе млекопитающих (обладающих настолько 
высокоразвитым мозгом, который способен узнавать объемную форму 
предметов и без использования цветового зрения) появляются целые 
отряды (например, хищных и копытных) животных, по-видимому, не 
имеющих цветового зрения или не использующих его в своем поведении. 

В заключение перечислим основные выводы по константности цвето-
восприятия. 

1. В естественных условиях зрительная система, уже начиная с сет-
чаточного уровня, может кодировать не излучения, попадающие на сет­
чатку, а окраску предметов, находящихся в поле зрения. Этот факт дела­
ет практически бесперспективными работы, в которых кодирование ин­
формации о цвете в зрительной системе исследуется в неадекватных 
терминах распределения и спектров излучений на сетчатке (а не окрасок 
предметов внешнего мира). 

2. Узнавание окраски предметов внешнего мира неразрывно связа­
но с узнаванием объемной формы этих предметов. 

3. По-видимому, верно и обратное утверждение: механизмы узнава­
ния формы, по крайней мере у ряда животных, в качестве важного эле­
мента включают в себя цветовое зрение. А это значит, что изучение фи­
зиологических механизмов узнавания формы животными, обладающими 
цветовым зрением, может встретиться с принципиальными трудностями. 

______________ 
* По нашему мнению, роль бинокулярного зрения в этом случае значительно пе­

реоценивается. 
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S u m m a r y 

The colour constancy is the ability to recognize correctly the colours of the objects under 
different illuminations. For this purpose the visual system must identify the character of 
illumination and estimate the colour of the object, using the light reflected from this 
object according to the spectrum of illumination. The behavioural experiments with fishes 
showed that they possess the colour constancy. The electrophysiological studies on colour-
coding ganglion cells showed that the simplest mechanisms of estimating the colours of 
objects according to illumination exist at the retinal level. The presence of colour vision 
facilitates the recognition of the volume form of the objects. The generally accepted view 
on the place and role of colour vision in the general function of the visual system of ani­
mals has to be changed on the basis of these facts. 


