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ВВЕДЕНИЕ 

Цветным зрением называется способность зрительной 
системы различать излучения по спектральному составу. 
Известно, что эта способность не абсолютна, т. е. для 
каждого животного, обладающего цветным зрением, су­
ществует бесчисленное множество визуально неразличи­
мых, но различающихся по спектральному составу излу­
чений. Именно эта особенность цветного зрения лежит 
в основе метода колориметрии (Maxwell, 1860), который 
из сравнения пар физически различных, но неотличимых 
для зрительной системы излучений позволяет получить 
кривые спектральной чувствительности отдельных прием­
ников животного (Бонгард, Смирнов, 1959). 

Обратим внимание на другую особенность цветного 
зрения, а именно на те ситуации, в которых колоримет­
рически и даже физически неотличимые, тождественные 
излучения вызывают разные цветовые ощущения. В на­
шей обыденной жизни мы непрерывно сталкиваемся с 
такими ситуациями: излучение, которое приходит на сет­
чатку глаза от зеленого луга, освещенного солнцем, 
практически мало отличается от излучения, которое при­
ходит от желтого цветка одуванчика в тени, освещенного 
только светом голубого неба. Однако наши цветовые 
ощущения в этих случаях резко различны и совсем не 
соответствуют спектральному составу излучений. Ока­
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зывается, что цветовые ощущения коррелируют не со 
спектральным составом излучения, отраженного от ок­
рашенных предметов, а с окраской (отражательной спо­
собностью поверхности) этих предметов. Подтвержде­
нием этого может служить, в частности, существование 
таких терминов, как «серый» или «коричневый» цвет, 
«хаки» и пр. Имеются серые и коричневые окраски, но 
не существует серое или коричневое излучение. 

Такая особенность цветного зрения становится совер­
шенно понятной, если вспомнить, что цель зрительной 
системы состоит не в восприятии световых излучений, 
как таковых, но в узнавании внешних объектов, опосре­
дованном этими излучениями. Глаз должен информиро­
вать нас не о спектральном составе излучения, отражен­
ного от внешних объектов, но о самих этих объектах. 
Поскольку именно окраска поверхности является неотъ­
емлемым и относительно стабильным свойством (при­
знаком) объектов, роль цветного зрения состоит не 
столько в различении излучений, сколько в правильном 
узнавании окраски внешних объектов, независимо от 
возможных больших количественных и качественных из­
менений освещения поля зрения. 

Способность зрительной системы правильно узнавать 
окраску предметов в разнообразных условиях освещения 
(известная уже более 100 лет1) носит название кон­
стантности цветовосприятия и является одним из наи­
более достопримечательных и важных фактов в области 
физиологической оптики (Hering, 1905). Для того чтобы 
противостоять постоянным изменениям освещения, зри­
тельная система должна обладать некоторыми компен­
саторными механизмами, позволяющими по крайней 
мере в определенных пределах изменений освещения 
сохранять для внешних объектов совершенно неизменный 
цвет. В общих чертах представление о работе этих ком­
пенсаторных механизмов было сформулировано еще 
Гельмгольцем в 1856—1866 гг. Зрительная система опре­
деляет окраску поверхности аналогично тому, как это 
делается, например, в спектрофотометре — отражатель­
ная способность или спектральный коэффициент отра­

1 Достаточно подробный обзор исследований по проблеме констант­
ности цветовосприятия, не потерявший своего значения до сих пор, 
содержится в последней главе второго издания книги (Katz, 1930). 
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жения Φ(λ) есть отношение отраженного излучения F(λ) 
к падающему излучению S(λ) — освещению: 

(1) 

Аналогично в зрительной системе, согласно Гельм­
гольцу, цвет тела определяется как отношение между 
интенсивностями разноцветных простых составных ча­
стей этого света и интенсивностями соответственных 
составных частей освещения. Только это отношение есть 
выражение постоянного свойства предмета (Гельмгольц, 
1896). Конечно, в отличие от спектрофотометра такой 
грубый спектроскопический аппарат, как глаз человека 
и животных в действительности позволяет построить 
оценку цвета (окраски) не для каждой длины волны, а 
только для нескольких (трех для человека, двух для 
животных, обладающих двумерным цветным зрением) 
отдельных зон спектра. Если все предметы в поле зре­
ния находятся в одинаковых условиях освещения, это 
означает, что вводится единая по всему полю зрения 
«поправка на освещение». 

Эта формулировка механизма константности в дей­
ствительности приложима только к таким эксперимен­
тальным ситуациям, в которых все точки совершенно ма­
товой поверхности находятся в одинаковых условиях: не 
только освещены одним и тем же источником, но также 
находятся от него на одинаковом расстоянии и ориенти­
рованы по отношению к нему под одним и тем же углом. 
Этому удовлетворяет плоская цветная аппликация — 
ситуация, наиболее часто употребляемая в психологиче­
ских экспериментах. Именно в такой простейшей экспе­
риментальной ситуации проводились описанные ниже по­
веденческие опыты на карпе и электрофизиологические 
эксперименты на ганглиозных клетках карася и карпа. 

В случае матовых объемных сцен в поле зрения си­
туация осложняется тем, что, кроме информации о спек­
тре источника для каждого участка поверхности пред­
мета, требуется также знать его ориентацию относитель­
но источника, так как освещенность поверхности 
зависит от этой ориентации. Естественно, что для зри­
тельной системы животных реально требуется узнавать 
окраски именно в таких объемных ситуациях, а не в ис­
кусственных экспериментальных условиях раскрашенных 
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плоскостей. Теоретически этот случай рассматривается в 
последних двух разделах статьи. Здесь в общих чертах 
описаны модели узнавания окраски объемных предметов 
и обсуждаются аналоги в поведении и устройстве этих 
моделей, с одной стороны, и зрительной системы живот­
ных и человека — с другой. 

Можно себе представить еще более сложный случай, 
когда поверхности в поле зрения не являются совершен­
но матовыми, т. е. рассеивающими свет во все стороны 
одинаково. Отражательная способность при этом может 
зависеть не только от длины волны, но также от угла 
падения, угла отражения и т. п. Примером этого может 
служить «золотистый» цвет поверхности. Мы отличаем 
«золотистый» от «желтовато-оранжевого» не столько по 
спектральным свойствам окраски, сколько по наличию 
зеркальной составляющей в коэффициенте отражения. 
В этом случае количество и спектральные характеристи­
ки рассеянного света определяются не только тем, как 
поверхность ориентирована по отношению к источнику, 
но так же и тем, как та же поверхность ориентирована 
относительно наблюдателя. Узнавание отражательной 
способности в этом случае является более сложной зада­
чей — нужно узнавать не только спектральные характе­
ристики, но и зависимости от ориентаций. Несмотря на 
то, что большинство встречающихся в природе окрашен­
ных поверхностей относится именно к этому типу, такой 
случай не разобран даже теоретически — пока не изве­
стна математическая модель, способная к узнаванию 
окраски в таком самом общем случае. 

Константность яркости 
и константность цветности 

Иногда в психологической литературе проблему кон­
стантности цветовосприятия разбивают на две отдель­
ные подпроблемы: константность яркости, когда речь 
идет о правильном узнавании только светлоты окраски 
(MacLeod, 1932), и константность цветности. Такое раз­
биение в основном является следствием принятых в пси­
хофизике координат цвета: яркости, цветового тона и 
насыщенности (последние две координаты обычно объ­
единяют под названием цветности излучения). Отчасти 
такое разделение отражает также давние представления 
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о механизмах константности цветовосприятия. Так, 
Геринг (Hering, 1905) считал одним из основных механиз­
мов константности яркости у человека зрачковый реф­
лекс, при помощи которого регулируется приблизитель­
ное постоянство суммарного светового потока на сет­
чатку. 

Однако, когда речь идет об исследовании механизмов 
константности цветовосприятия у животных, такое 
(преждевременное) разделение проблемы может ока­
заться неадекватным. Поэтому в дальнейшем, говоря о 
константности цветовосприятия, мы всегда будем иметь 
в виду проблему в целом, т. е. способность к правильно­
му узнаванию как светлоты, так и цветности окраски. 
Таким образом, говорить о наличии константности цве­
товосприятия можно только в отношении системы, имею­
щей по крайней мере двумерное цветовое зрение, т. е. 
системы, по-разному реагирующей на излучения, отли­
чающиеся как по относительному, так и по абсолютному 
спектральному составу. 

Признаки освещения 
Итак, для того чтобы правильно узнавать окраску 

предметов независимо от освещения, зрительная система 
должна выяснить характер освещения и, введя поправку 
на это освещение, определить окраску его поверхности 
по спектральному составу света, приходящего от предме­
та. Такое описание механизма константности в действи­
тельности еще не является до конца определенным алго­
ритмом работы, поскольку, хотя на сетчатку и попадает 
свет, отраженный от предметов в поле зрения, информа­
цию о характере освещения этих предметов зрительная 
система непосредственно не получает. Однако даже в 
том случае, когда сам источник не попадает в поле зре­
ния и, казалось бы, невозможно определить характер 
освещения, можно указать много объективных призна­
ков, по которым зрительная система может это сделать. 
Многие из этих признаков требуют сопоставления излу­
чений от разных (иногда довольно удаленных) мест поля 
зрения. Такая способность зрительной системы правиль­
но оценивать характер освещения в чрезвычайно запу­
танных ситуациях поистине удивительна. Во многих слу­
чаях это узнавание освещения опирается на жизненный 
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опыт, узнавание знакомых предметов, т. е. может быть 
связано с довольно сложными мыслительными процесса­
ми в ЦНС. Возможно, именно поэтому исследование 
константности цветовосприятия долгое время было уде­
лом только психологов (Katz, 1930). 

В последнее время исследование признаков, дающих 
зрительной системе (человека) возможность ввести по­
правку на характер освещения (Нюберг и др., 1971а) и 
попытки создания гипотетических алгоритмов обработки 
сигналов в зрительной системе, с помощью которых воз­
никает константное восприятие окраски (Land, 1965; 
Maturana е. а., 1968; Нюберг и др., 1971а, б; Horn, 1974; 
Marr, 1974; Максимов, Николаев, 1974), показали, что в 
зрительной системе может существовать целая совокуп­
ность таких алгоритмов разного уровня сложности. При­
чем для многих зрительных ситуаций алгоритмы введе­
ния поправки на освещение могут быть довольно про­
стыми. Примерами этого могут служить ситуации, когда 
в поле зрения находится хотя бы один белый предмет, 
блик на поверхности некоторого предмета и т. п. В этих 
случаях излучение, идущее от белого предмета (самого 
светлого в поле зрения) непосредственно указывает ха­
рактер освещения. Более сложные ситуации могут требо­
вать более сложных алгоритмов узнавания характера 
освещения, в том числе использования для этого предва­
рительного узнавания формы предметов. 

Разная степень сложности алгоритмов введения по­
правки на освещение, соответствующих разным объек­
тивным признакам освещения, наводит на мысль, что 
реально в зрительной системе животных могут сущест­
вовать простейшие механизмы константности цветовос­
приятия, доступные для физиологического исследования. 

Методические особенности постановки опытов 
по константности 

Будем говорить, что некоторая система, способная к 
цветовосприятию, — будь то инженерное сооружение (мо­
дель), зрительная система (человека или животного) в 
целом или отдельная нервная клетка зрительной систе­
мы — обладает константностью цветовосприятия, если 
ее реакции на одну и ту же окраску в поле зрения не 
изменяются при изменении спектрального состава осве­
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щения (но могут быть изменены путем замены одной 
окраски на другую). 

Из приведенных соображений вытекают следующие 
необходимые методические условия постановки опытов 
при исследовании константности цветовосприятия. 

1. Нужен объект, способный различать цвета. В по­
веденческих опытах — это животное с безусловным пред­
почтением окрашенных предметов определенного цвета 
или обученное животное с условной реакцией. В случае 
электрофизиологического эксперимента — это клетки 
зрительной системы, по-разному отвечающие на излуче­
ния разного спектрального состава. 

2. В качестве стимулов естественно применять разно­
образно окрашенные поверхности. 

3. Должен присутствовать в поле зрения контроли­
руемый объективный показатель освещения (например, 
белая поверхность), который сам не вызывает реакции. 

По сути дела опыты по константности представляют 
собой двухстимульные эксперименты, в которых кроме 
излучения, идущего от окрашенной поверхности, зри­
тельной системе требуется также поставлять информа­
цию о характере освещения. Знание того, что именно в 
данных экспериментальных условиях служит признаком 
освещения, требуется не только для воспроизводимости 
эксперимента, но также позволяет судить о механизмах 
введения поправки на освещение. 

4. Нужно, чтобы спектральный состав источника, ос­
вещающего окрашенные поверхности, можно было изме­
нять в широких пределах. 

5. Цвет (в колориметрическом смысле) излучения, 
отраженного от окрашенных поверхностей, в ходе опы­
та также должен изменяться в широких пределах. 

Дело в том, что просто отсутствие изменений реакции 
на одну и ту же окраску при изменении условий освеще­
ния еще не доказывает константности цветовосприятия. 
Такое поведение реакции может объясняться условиями 
эксперимента: выбором стимулов и освещений, харак­
тером цветовоспринимающего аппарата животного. Так, 
например, черная поверхность может всегда правильно 
узнаваться даже без всяких поправок на освещение 
только потому, что она (независимо от освещения) ни­
чего не отражает. Поэтому нужно быть уверенным, что 
изменения спектрального состава света, отраженного от 
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окрашенной поверхности, действительно приводят к су­
щественным изменениям возбуждения светочувствитель­
ных приемников исследуемой зрительной системы. Для 
этого нужно, чтобы изменения света источника проис­
ходили в видимой (для данного животного) области 
спектра. Более того, окрашенная поверхность должна 
отражать в этой области, а сами изменения должны быть 
достаточно большими. 

Использование в экспериментах разбеленных окрасок 
стимулов и ненасыщенных источников освещения помо­
гает удовлетворить этому требованию. Можно предло­
жить следующие два способа контроля удовлетворения 
этому требованию. 

Во-первых, зная спектр освещения, спектральный ко­
эффициент отражения окрашенной поверхности и спект­
ральные характеристики светочувствительных приемни­
ков сетчатки животного, можно рассчитать величину 
возбуждения этих приемников и тем самым судить о ва­
риациях этого возбуждения в ходе опытов. 

Во-вторых, зная, что служит объективным призна­
ком освещения, можно в ходе опыта убирать этот при­
знак, тем самым переходя к «аконстантным» условиям 
эксперимента (Нюберг и др., 1971а), т. е. к ситуации, 
когда зрительная система не способна ввести поправку 
на освещение и ее реакция будет определяться непосред­
ственно спектральным составом приходящего излучения. 
Тогда по изменениям самой реакции в аконстантных ус­
ловиях можно судить об изменениях спектрального 
состава излучения, отраженного от окрашенной поверх­
ности. Более того, можно, не изменяя спектрального со­
става освещения, изменять этот показатель освещения 
так, чтобы зрительная система неверно определяла ха­
рактер освещения и в результате делала предсказуемые 
ошибки. 

Классические психофизические опыты по изучению 
константности были выполнены на человеке. Среди жи­
вотных удобным объектом может быть рыба. Известно, 
что большинство рыб обладает прекрасным цветным 
зрением и активно использует его в поведении. К настоя­
щему времени свойства зрения рыб хорошо изучены: 
известно количество и спектральные характеристики 
цветовых приемников и уже на уровне сетчатки обнару­
жены клетки, характер реакции которых зависит от 
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спектрального состава стимулирующих излучений. Та­
ким образом, на рыбе можно проводить как поведенче­
ские, так и электрофизиологические эксперименты на 
отдельных клетках зрительной системы. 

ПОВЕДЕНЧЕСКИЕ ОПЫТЫ 

В поведенческих экспериментах было показано, что 
такие животные, как пчелы (Мазохин-Поршняков, 1965), 
куры (Katz, Revesz, 1921) и обезьяны (Köhler, 1916) 
способны к константному восприятию окраски. В по­
следнее время получены убедительные доказательства 
того, что этой способностью обладают также и амфибии 
(Гнюбкин и др., 1975; см. статью Диментмана и др. в 
наст. сб.). Буркампом (Burcamp, 1923) предпринима­
лась попытка показать наличие константности цветовос­
приятия у нескольких видов аквариумных рыб. К сожа­
лению, в то время еще не только не были измерены кри­
вые спектральной чувствительности приемников сетчат­
ки рыб, но даже не было известно, что они существенно 
отличаются от светочувствительных приемников глаза 
человека. Поскольку Буркамп в своих опытах спектры 
отражения условных раздражителей и спектры освеще­
ния оценивал субъективно (т. е. в системе цветовых 
координат человека), нет уверенности в том, что дейст­
вительно выполнялись требования, предъявляемые к 
экспериментам по константности, и что внесенные заме­
ной освещения искажения были достаточны. Это, а так­
же некоторые неточности в методике выработки услов­
ного рефлекса (Диментман и др., 1972) делают вывод 
Буркампа о наличии константности цветовосприятия у 
рыб недостаточно обоснованным. 

Ниже описаны опыты, выполненные на рыбах, где 
мы постарались избежать ошибок и неточностей, содер­
жащихся в опытах Буркампа, и учесть все необходимые 
с нашей точки зрения (и описанные выше) требования 
к опытам по константности. 

Методика 
Работа выполнена на сеголетках карпа (Cyprinus 

carpio L.) по методике условного оборонительного реф­
лекса (McCleary, Bernstein, 1959), выражающегося в 
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урежении ритма сердцебиений. Вначале у рыб с хрони­
чески вживленными электродами для отведения электро­
кардиограммы, фиксируемых на время опыта в станке в 
аквариуме, был выработан при постоянном освещении 
условный вегетативный оборонительный рефлекс на 
электрокожном подкреплении, выражающийся в замед­
лении частоты сердцебиений при предъявлении поло­
жительных стимулов (красные бумажки 2×3 см) и диф¬ 
ференцировка на серые и зеленые бумажки. Раздражите­
ли предъявляли последовательно на белом фоне (белая 
бумажка 8×10 см) в 15 см от аквариума. Источник осве­
щения рыбе виден не был. Характер освещения изменя­
ли с помощью светофильтров. 

Результаты 
После выработки положительного условного реф­

лекса на красные стимулы и установления 100%-ного 
уровня дифференцировки на серые и зеленые приступали 
к тестированию. Подбирался такой тест (например, 
красное освещение), при котором дифференцировочные 
стимулы — зеленый или серый — отражали бы такой же 
или еще более красный свет, чем красный стимул в 
условиях выработки рефлекса. Если при этом рыбы бу­
дут продолжать реагировать в соответствии с окраской 
стимулов, то это и будет доказательством константности 
цветовосприятия. 

Добиться полного совпадения спектров отраженного 
света в обоих случаях методически трудно, да в этом и 
нет необходимости. В действительности при наличии 
трех широкополосных приемников в зрительной системе 
карпа возможен лишь приблизительный анализ спект­
рального состава света. Стимулы и варианты освещения 
были подобраны на основании расчетов с учетом свойств 
светочувствительных приемников карпа. 

Выработанная у рыб при одном освещении реакция 
на красные стимулы действительно сохранялась и после 
изменения освещения (например, в сине-зеленую сторо­
ну), хотя отраженный от красных бумажек свет (в коло­
риметрическом смысле) становился даже более зеленым, 
чем свет, отраженный от зеленых стимулов при тех усло­
виях освещения, которые использовались при обучении 
(рис. 1). 

105 



Поскольку единственным показателем освещения был 
свет, отраженный от белого фона, то изменение окраски 
фона должно менять оценку освещения и приводить к 
ошибочным реакциям — явление «ложной константности» 
(Нюберг и др., 1971а). Действительно, замена белого 
фона на синий, соответствующая кажущемуся «посине­
нию» освещения, приводила к резкому возрастанию ре­
акции на дифференцировочные стимулы (зеленые и се­
рые). При малиновом фоне, наоборот, падала реакция 
на положительные стимулы. 

Рис. 1. Условнорефлекторные изменения частоты сердцебиений рыбы 
при предъявлении положительных (красная бумажка) и дифферен¬ 
цировочных (серая и зеленая бумажки) стимулов 
А — обучение; Б — контрольные опыты с изменением условий освещения 

Таким образом, постоянство реакций на цветные бу­
мажки при изменении условий освещения и предсказуе­
мые ошибочные реакции при искажении информации об 
условиях освещения свидетельствуют о том, что у карпа 
есть константность цветовосприятия и что отраженный 
от белой поверхности свет может использоваться зри­
тельной системой карпа как объективный показатель 
освещения. 

ИССЛЕДОВАНИЕ КЛЕТОЧНЫХ МЕХАНИЗМОВ 
КОНСТАНТНОСТИ 

В работах Н. Д. Нюберга и соавторов (1971а, б) было 
показано, что для извлечения информации об освещении 
из сетчаточного изображения совершенно не обязатель­
но иметь в поле зрения именно белый предмет — поверх­
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ность, отражающую практически все падающее на нее 
излучение в любой области спектра. Достаточно для 
каждой области спектра иметь хотя бы по одной поверх­
ности, которая отражает весь падающий на нее свет 
именно в этой области спектра. Не требуется, чтобы эти 
свойства были локализованы в одной и той же точке. 
Иными словами, достаточно иметь в поле зрения один 
ярко-красный (отражающий практически весь падающий 
свет в красной области спектра), аналогично, один ярко-
зеленый и один ярко-синий объект для того, чтобы вос­
становить характер освещения ровно в той же степени, 
в которой это позволяет сделать наличие белого объекта 
в поле зрения. 

В этих работах, с одной стороны, было эксперимен­
тально показано, что человек способен правильно узна­
вать окраски на таких плоских цветных аппликациях (не 
содержащих участков, выкрашенных в белый цвет). 
С другой стороны, были предложены теоретические объ­
яснения, как зрительная система может это делать. 
Предполагается, что поправка на освещение вводится 
раздельно по каждому из цветовых каналов. Для крас­
ной области спектра ищется самое яркое место на сет­
чатке. Излучение, попадающее на него, считается харак­
теристикой красной составляющей спектра освещения. 
Аналогично вводится поправка на освещение отдельно 
для зеленой и для синей областей спектра. 

Таким образом, попытки моделирования константно­
сти цветовосприятия показывают, что в простейших си­
туациях введение поправки на освещение должно прово­
диться раздельно по каждому из цветовых каналов. 
Вполне реально ожидать, что в зрительной системе жи­
вотных существуют аналогичные простейшие механизмы 
введения поправки на освещение для случая плоской 
цветной аппликации. Тот факт, что эти поправки вводят­
ся раздельно по каждому из цветовых каналов, говорит 
также о вероятной локализации этих механизмов. Суще­
ствовало представление, что введение поправки на осве­
щение — одна из довольно сложных операций зрительной 
системы, поэтому она должна осуществляться где-то в 
высших зрительных отделах мозга (и поэтому, в частно­
сти, исследование нейронных механизмов константности 
представлялось делом далекого будущего). Однако хоро­
шо известно, что уже ганглиозные клетки сетчатки полу­
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чают сигналы от разных светочувствительных приемни­
ков, т. е. цветовые каналы на этом уровне уже «пере­
путаны». Поэтому вместо того, чтобы снова «распуты­
вать» сигналы отдельных цветовых каналов в высших 
отделах для введения поправки порознь по каждому из 
них, кажется более целесообразным проводить такую 
операцию еще в сетчатке, т. е. на том уровне, где суще­
ствуют раздельные цветовые каналы. 

Эти соображения позволяют надеяться обнаружить 
явления константности цветовосприятия уже на уровне 
сетчатки и исследовать его нейронные механизмы. 

Методика 
Объектом исследования служили импульсные реак­

ции цветовых оппонентных клеток сетчатки, отводимые 
от окончаний их аксонов в tectum opticum карася Caras­
sius carassius L. и карпа Cyprinus carpio L. Условия 
опыта, методика отведения и локализация окончаний 
этих клеток в tectum opticum рыб описаны в работе 
Е. М. Максимовой и соавторов (1971). Рецептивное поле 
таких клеток (область поля зрения рыбы, в пределах 
которой данная клетка реагирует на перемещение ма­
леньких контрастных объектов или протяженных гра­
ниц) составляет 5°±1°. 

Все поле зрения рыбы было разбито на две зоны: 
«центр», в пределах которого предъявляли стимулы 
(круг 10° в диаметре, охватывающий рецептивное поле 
исследуемой клетки), и «окружение» (вся область вне 
центра), в которой помещались «показатели освещения». 
В опыте окружение могло быть белым (наличие объек­
тивного показателя освещения на периферии поля зре­
ния клетки), черным (отсутствие показателя освещения) 
или цветным. Конструктивно «центр» представлял собой 
круглую дырку в пластине; под этой дыркой с постоян­
ной скоростью (20 град/сек) по черному бархатному 
фону перемещались стимулы. Стимулами служили окра­
шенные прямоугольные бумажки, по угловым размерам 
превышающие 10°. Регистрировалась реакция клетки 
сначала в ответ на введение переднего края стимула, а 
затем на выведение. Во время перемещения стимулов в 
«центре», в окружении (на поверхности этой пластины) 
ничего не изменялось. 
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Все поле зрения равномерно освещалось от двух 
источников (диапроекторов), интенсивность и спектраль­
ный состав света которых изменяли при помощи свето­
фильтров. 

Результаты 
Свойства реакции ганглиозных клеток цветового 

типа. Ганглиозные клетки цветового типа не реагируют 
на неподвижный стимул, а отвечают разрядом импуль­
сов только на введение и выведение стимула. В предва­
рительных экспериментах было показано, что в акон¬ 
стантных условиях (черное окружение), когда отсутст­
вуют показатели освещения, характер реакции зависит 
от интенсивности и спектрального состава излучения, 
отраженного от стимула. Причем наилучшим показате­
лем относительного спектрального состава излучения 
служит реакция на введение стимула: на красные, ма­
линовые, оранжевые и желтые излучения клетка реаги­
рует мощным разрядом импульсов; на синие, зеленые и 
голубые излучения реакция мала или совсем отсутст­
вует. Таким образом, по величине этой реакции можно 
судить о спектральных характеристиках излучения. 

Несмотря на то, что зрительная система карася и 
карпа обладает тремя светочувствительными приемни­
ками, нам не удалось заметить существенного вклада 
синечувствительного приемника в реакцию ганглиозных 
клеток цветового типа. Их реакции удовлетворительно 
объясняются, если предположить, что эти клетки свя­
заны только с красно- и зеленочувствительными колбоч­
ками. Поэтому в дальнейшем описание результатов экс­
периментов и их интерпретация будут проводиться в тер­
минах дихроматического зрения. 

Константность восприятия окраски. Основная после­
довательность опытов, в которых проверялась неизмен­
ность реакции клетки на окрашенные стимулы при суще­
ственном изменении характера освещения, была следую­
щей. 

1. В черном окружении при белом освещении (созда­
ваемом одним из источников) предъявляли зеленую 
(или голубую) бумажку. Как уже говорилось, в этом 
случае реакция на введение стимула обычно практиче­
ски отсутствовала. 
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Рис. 2. Реакция клетки на предъявление зеленой бумажки (заштрихо­
вано) при белом и красном освещении 
А — ответ клетки на введение зеленой бумажки в рецептивное поле (стрелки 

вверх) и выведение ее (стрелки вниз) при белом (I) и красном (II) осве­
щении, при черном (1) и белом (2) окружении; 

Б — для сравнения реакция клетки на предъявление розовой бумажки в белом 
окружении при белом освещении; 

В — суммарное число импульсов на введение и выведение стимула при белом 
(кружки) и красном (квадраты) освещении. Черные значки соответствуют 
черному окружению, белые — белому. Каждому типу опыта соответствуют 
три экспериментальные точки. Пунктирной стрелкой показан сдвиг реак­
ции клетки (на предъявление стимула в черном окружении), вызванный 
«покраснением» освещения 

2. Затем включали дополнительное освещение от вто­
рого, красного источника. Интенсивность этого освеще­
ния увеличивали до тех пор, пока на ту же зеленую бу­
мажку не появлялась отчетливая реакция на введение 
стимула. Наличие этой реакции говорило о том, что из­
лучение, идущее от этой зеленой бумажки, существенно 
«покраснело» — в нем появилась большая доля красного 
света. Иными словами, зеленая бумажка при красном 
освещении становится в этих условиях неотличимой от 
некоторой розовой бумажки при белом освещении. 
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3. Затем черное окружение заменяли на белое. По 
предположению, белая окраска окружения должна была 
служить объективным показателем освещения. Введение 
поправки на это освещение должно было привести к пра­
вильному узнаванию окраски бумажки. Действительно, в 
белом окружении при том же красном освещении реак­
ция на введение той же зеленой бумажки отсутствовала, 
хотя объективно излучение, отраженное от этой бумажки, 
никак не изменилось. 

4. Выключали дополнительный (красный) источник. 
Реакция на введение зеленой бумажки в белом окру­
жении отсутствовала. 

В таких опытах было исследовано более 50 ганглиоз­
ных клеток цветового типа. Результаты одного из опы­
тов приведены на рис. 2. Для сравнения там же даны 
реакции клетки на розовую бумажку. На рис. 3 приве­
дены результаты опыта, где интенсивность красного 
подсвета изменялась в широких пределах (в 16 раз). 
При этом реакция клетки на введение зеленой бумажки 
в черном окружении возрастала вчетверо, в то время 
как в белом окружении оставалась практически неиз­
менной. 

Аналогично были проведены эксперименты с измене­
нием освещения в голубую сторону. В этих опытах в 
качестве стимулов использовались желтая и малиновая 
бумажки. Оказалось, что в черном окружении при голу­
бом освещении исчезает реакция на введение этих сти­
мулов. В белом окружении реакция на введение желтой 
и малиновой бумажек присутствовала всегда и практи­
чески не зависела от условий освещения. 

Итак, опыты показали, что в белом окружении, когда 
присутствует объективный показатель освещения, реак­
ция ганглиозных клеток сетчатки на предъявляемые 
стимулы не зависит от изменений спектрального состава 
отраженного от них излучения, а зависит только от окра­
ски стимулов. 

«Ложная константность». На этих клетках можно 
было также наблюдать явление «ложной константности» 
(возникающей в результате срабатывания механизма 
введения «поправок на освещение» в условиях, когда 
окружение дает неверную информацию об освещении). 
Замена белого окружения на зеленое приводила к появ­
лению отчетливой реакции на введение серой бумажки 
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Рис. 3. Изменчивость реакции 
клетки на введение зеленой бу­
мажки в черном окружении (1) 
и относительная ее стабиль­
ность в белом окружении (2) 
при вариации характера осве­
щения в широких пределах 
По оси ординат — число импульсов 
в реакции на введение стимула; по 
оси абсцисс — интенсивность допол­
нительного красного подсвета, отн. 
ед. 

Рис. 4. Зависимость суммарного числа импульсов в реакциях клетки 
на введение и выведение серой бумажки от цвета окружения 
1 — белое; 2 — зеленое; 3 — красное 

Рис. 5. Суммарное число импульсов в реакциях клетки на введение и 
выведение зеленой бумажки при белом (кружки) и голубом (квад­
раты) освещении 
Черные значки соответствуют черному окружению, заштрихованные — красно-
зеленому. Каждому типу опыта соответствуют три экспериментальные точки. 
Пунктирной стрелкой показан сдвиг реакции клетки (на предъявление стиму­
ла в черном окружении), вызванный «посинением» освещения 



(что характерно для реакции на розовую). И наоборот, 
при красном окружении совершенно исчезла реакция на 
ее введение (рис. 4). 

Показатели освещения. Для правильного срабатыва­
ния механизмов введения поправки на освещение совер­
шенно не обязательно, чтобы абсолютно все окружение 
имело белый цвет. Опыты с кольцеобразным белым 
окружением (разной ширины) и с белой полуплоскостью, 
прилегающей к рецептивному полю клетки, показали, 
что крупных и не слишком удаленных участков белой 
поверхности на периферии рецептивного поля клетки 
достаточно для введения правильной поправки на осве­
щение. 

Следует заметить, что в отличие от этого человек 
в психологических экспериментах показывает достаточ­
но хорошую константность, когда угловой размер белых 
объектов в поле зрения очень мал (Нюберг и др., 
1971б). 

Как уже говорилось, наше предположение о способе 
введения поправки на освещение состояло в том, что ин­
формация, необходимая для введения этой поправки, по­
ступает от белого участка в поле зрения (например, от 
белой полуплоскости) раздельно по красному и, зелено­
му цветовым каналам. Но, если это предположение вер­
но, то одну белую полуплоскость, служащую одновре­
менно показателем освещения как в красной, так и в зе­
леной области спектра, можно без ущерба для работы 
механизма константности заменить на два отдельных 
показателя освещения: зеленую полуплоскость, дающую 
информацию об интенсивности освещения в зеленой об­
ласти спектра, и красную полуплоскость, отражающую 
весь падающий на нее свет в красной части спектра и 
тем самым позволяющую оценить характер освещения в 
этой области спектра. 

Для проверки этого утверждения была поставлена се­
рия опытов по исследованию константности цветовос­
приятия (по обычной схеме) в условиях, когда вместо 
целиком белого окружения (или белой полуплоскости) 
применялось окружение, одна половина которого была 
окрашена в красный цвет, а другая — в зеленый (рис.5). 
Опыты действительно показали, что реакция ганглиоз­
ных клеток на окрашенные стимулы в этом случае так 
же мало изменяется при существенном изменении усло­
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вий освещения, как и в окружении, одна половина кото­
рого окрашена в белый цвет. 

На основании полученных результатов можно утверж­
дать, что в зрительной системе рыб уже на уровне сет­
чатки существуют простейшие механизмы определения 
окраски предметов по отраженному от них излучению. 

Роль горизонтальных клеток во введении поправки 
на освещение 

Давно было известно, что в сетчатке рыб существуют 
так называемые «двойные оппонентные» ганглиозные 
клетки (Wagner е. а., 1960; Daw, 1968a), реакция кото­
рых на включение или выключение света как в центре, 
так и на периферии зависит от цвета освещения, причем 
реакция на освещение периферии противоположна (оппо¬ 
нентна) реакции в ответ на освещение тем же светом 
центра рецептивного поля. Эти клетки всегда связывали 
с цветным зрением. В частности, обсуждалась их связь с 
феноменами одновременного цветового контраста (Daw, 
1968б). Однако, какую роль в механизмах цветного зре­
ния (в узнавании окраски предметов) могли бы играть 
клетки с такими свойствами, было не совсем ясно. 

В наших опытах было показано, что вид реакции на 
введение и выведение стимула в рецептивное поле клет­
ки зависит от света на периферии. Причем с периферии 
рецептивного поля ганглиозной клетки непрерывно (не 
только в момент включения или выключения света, но 
и все время освещения) поступает сигнал о характере 
освещения. 

Известные физиологические свойства отдельных эле­
ментов сетчатки позволяют точно локализовать структу­
ры в сетчатке, осуществляющие поправку на освещение. 
В то время как в центре рецептивного поля имеются 
прямые связи ганглиозных клеток через биполяры с ре­
цепторами (Brown, Major, 1966; Dowling, Werblin, 1969), 
периферия рецептивного поля организуется при помощи 
вставочных нейронов: горизонтальных клеток на уровне 
наружного синаптического слоя и амакриновых клеток 
на уровне внутреннего синаптического слоя. При этом 
только горизонтальные клетки могут передавать непре­
рывно идущий сигнал с периферии, поскольку их реак­
ция длится все время действия света. Амакриновые 
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клетки1 на включение и выключение света реагируют 
короткими переходными залпами импульсов (Werblin, 
Dowling, 1969). 

В опытах с внутриклеточной поляризацией горизон­
тальных клеток и одновременным отведением реакции 
ганглиозных клеток было прямо показано (Максимова, 
1969; Naka, 1971), что концентрическая периферия ре­
цептивного поля ганглиозных клеток организуется при 
помощи горизонтальных клеток. Следовательно, необхо­
димая поправка на освещение вводится еще на уровне 
наружного синаптического слоя, по-видимому, в месте 
контактов горизонтальных клеток, рецепторов и бипо¬ 
ляров. 

Как было показано в наших экспериментах, поправ­
ка на освещение вводится отдельно по каждому из цве­
товых каналов. А это означает, что в сетчатке рыб долж­
но существовать три (по числу приемников) отдельных 
латеральных канала для передачи необходимой инфор­
мации об освещении — три отдельных типа горизонталь­
ных клеток. Известные морфофизиологические свойства 
горизонтальных клеток сетчатки рыб во многом удовлет­
воряют требованиям, предъявляемым к этой гипотетиче­
ской системе введения поправки на освещение. Горизон­
тальные клетки в сетчатке рыб лежат в несколько слоев 
(Testa, 1966; Подугольникова, Максимов, 1973). Клетки 
одного слоя однотипны и образуют в электрическом от­
ношении синцитий (Максимов, 1968; Naka, Rushton, 
1967). Таким образом, каждая клетка как бы видит 
практически всю сетчатку. Все горизонтальные клетки 
образуют синаптические контакты непосредственно с ре­
цепторами (Stell, 1967; Stell e. a., 1975), причем клетки, 
принадлежащие одному слою, связаны по преимуществу 
с одним (из трех возможных) типом рецепторов — крас­
но-, зелено- или синечувствительными колбочками 
(Svaetichin е. а., 1965; Laufer, Millan, 1970; Stell е. а., 
1975). 

______ 
1 Недавно Канеко (Капеко, 1973) и Чен и Нака (Chan, Naka, 1976) 

описали новый тип амакриновых клеток, реагирующих постоянной 
деполяризацией на синий свет и постоянной гиперполяризацией — 
на красный. Все рассуждения, приведенные здесь для горизонталь­
ных клеток, в равной мере распространяются и на этот тип ама­
криновых клеток. 

115 



Рис. 6. Схема организации центра и периферии рецептивного поля 
ганглиозной клетки 
Пунктирными стрелками показан путь сигнала об освещении, приходящего с 
периферии в центр рецептивного поля ганглиозной клетки через горизонталь­
ные клетки. Rg Rr —колбочки двух типов; В — биполяры; Н — горизонтальные 
клетки; G — ганглиозные клетки 

Объяснение механизма введения поправки на осве­
щение с помощью горизонтальных клеток согласуется 
также и с тем фактом, что правильное введение по­
правки на освещение требует присутствия достаточно 
большого белого участка на периферии рецептивного 
поля ганглиозной клетки. Дело в том, что величина ре­
акции горизонтальных клеток, «суммирующих» сигналы 
от рецепторов с большой площади, существенно зависит 
от размеров стимула. Только при достаточно больших 
по площади участках белой поверхности реакция гори­
зонтальных клеток на них достигает величины, достаточ­
ной для введения правильной поправки на освещение. 

На рис. 6 представлена схематическая организация 
рецептивного поля ганглиозной клетки цветового типа 
сетчатки рыбы. 
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ОБ УЗНАВАНИИ ОКРАСКИ ОБЪЕМНЫХ ПРЕДМЕТОВ 

Исследование механизмов узнавания окраски объем­
ных предметов у животных встречает ряд трудностей 
(по сравнению с рассматривавшимся до сих пор случаем 
плоской цветной аппликации). Пожалуй, самая главная 
из них состоит в полном отсутствии какой-либо теории 
константности для этого случая, теории, позволяющей 
планировать эксперименты и предсказывающей возмож­
ные их результаты. Действительно, если для плоской 
цветной аппликации довольно легко можно было ука­
зать признаки освещения, затем в психологических экс­
периментах убедиться, что человек использует эти при­
знаки для узнавания окраски предметов, показать то же 
самое для животных в соответствующих поведенческих 
опытах и, наконец, поставить опыты, позволяющие выяс­
нить конкретные клеточные механизмы введения поправ­
ки на освещение, то в случае объемного мира вызывает 
затруднение именно первый пункт исследования. В част­
ности, как показано ниже, зачастую речь должна идти 
не об отдельных признаках освещения, а о целых «алго­
ритмах вычисления (иногда довольно сложных) условий 
освещения» для каждой точки сетчаточного изображе­
ния. 

Следует отметить, что некоторые довольно общие ре­
зультаты для объемного случая были получены психо­
логами (Katz, 1930; MacLeod, 1940). Высказывались от­
дельные частные соображения относительно параметров, 
существенных для узнавания окраски в этом случае 
(Нюберг, 1953). Кроме того, для одного частного случая 
объемной ситуации — складчатой, гофрированной по­
верхности — была построена теоретическая модель, след­
ствия которой были также проверены в психологических 
экспериментах (Нюберг и др., 1971б). Однако общего 
представления на этот случай не существовало до по­
следнего времени. 

Постановка задачи 
Вычисление окраски объемных предметов, в отличие 

от формулы (1), предназначенной для случая однород­
ного освещения плоской цветной аппликации, осложня­
ется тем, что знания только характера общего освеще­
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ния еще не достаточно — зрительная система должна 
уметь извлекать некоторые сведения о форме и распо­
ложении предметов в поле зрения. Излучение F(λ), от­
раженное совершенно матовой поверхностью, определя­
ется окраской этой поверхности Φ(λ), спектром источ­
ника S(λ), а также в случае освещения удаленным 
точечным источником ориентацией этой поверхности по 
отношению к источнику — углом α между направле­
нием на источник и нормалью к поверхности в данной 
точке: 

F(λ)=S(λ)∙Φ(λ)∙cosα. (2) 
Как видно из формулы, здесь для узнавания 

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

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

FR=SR∙ΦR∙cosα, 
(3) 

FG=SG∙ΦG∙cosα. 
Будем считать, что в поле зрения попадают только 

гладкие совершенно матовые пестро раскрашенные не­
самосветящиеся поверхности. Границы между окраска­
ми резкие, т. е. не существует плавных переходов 
окраски. 

Свет, отраженный от предметов внешнего мира, соз­
дает на сетчатке цветное изображение, которое воспри­
нимается ее рецепторами. Задача состоит в том, чтобы 
для каждой точки сетчатки определить последователь­
ность операций (алгоритм), в результате которых на 
основе возбуждений рецепторов могут быть построены 
гипотезы об окраске поверхности предмета, проекти­
рующегося в данную точку. Иными словами, имея на 
входе только значения FR и FG в каждой точке, алго­
ритм должен разделить отдельные компоненты в фор­
муле (3). 
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Основные идеи алгоритма узнавания окраски 
в объемном случае 

Объемные предметы, освещенные точечным источ­
ником, отбрасывают тени. Анализ теневых участков 
поля зрения существенно упрощается, если предполо­
жить, что объекты в тени освещены диффузным светом 
от другого источника (например, рассеянным светом 
неба). Если бы в тени находились изолированные вы­
пуклые предметы, то все точки их поверхности находи­
лись бы в одинаковых условиях, и для них задача не от­
личалась бы от случая плоской цветной аппликации. 
В действительности же предметы в тени частично засло­
няют друг для друга диффузный источник и тем самым 
вносят некоторую неоднородность в интенсивности 
освещения разных точек поверхности. Таким образом, 
область тени представляет собой как бы промежуточ­
ный случай между случаем плоской цветной апплика­
ции и более сложным случаем освещения точечным ис­
точником. 

Подробно алгоритм узнавания окраски объемных 
предметов, освещенных диффузным светом, описан в 
статье В. В. Максимова и П. П. Николаева (1974); 
здесь же мы только проиллюстрируем его работу на 
примере (рис. 7). Цветное изображение (по существу 
два отдельных изображения для двух цветовых каналов 
R и G) поступает на вход алгоритма (рис. 7, а, б). 
После ряда преобразований — выделения контуров 
(рис. 7, в), определения, какие из них являются грани­
цами между окрасками на поверхности одного пред­
мета, а какие являются границами между предметами 
(рис. 7, г), — алгоритм на выходе дает окраску предме­
тов в поле зрения отдельно в красной и зеленой обла­
стях спектра (рис. 7, д, е), а также распределение ин­
тенсивности освещения на предметах (рис. 7, ж). 

Распределение света, попадающего на сетчатку, для 
поля зрения, освещенного одновременно ярким точеч­
ным и более слабым диффузным источниками, будет 
содержать участки, на которых излучение плавно меня­
ется (в основном по интенсивности), а также границы, 
на которых происходят резкие скачки интенсивности 
и спектрального состава излучения. Такие границы на 
сетчаточном изображении будут соответствовать, во-
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Рис. 7. Иллюстрация работы алгоритма узнавания окраски объемных 
предметов при диффузном освещении 
Входное изображение: а – для «красного», б – для «зеленого» цветовых ка­
налов. Последовательные этапы обработки входного изображения: в – 11 райо­
нов однородной окраски и границы между ними, г - границы между предме­
тами. Гипотезы об окраске предметов на выходе алгоритмов: д – «красная», 
е – «зеленая» компоненты; ж – гипотеза о распределении характера освеще­
ния (апертуры диффузного источника) на поверхности предметов 



первых, границам между окрасками на поверхности 
предметов, во-вторых, границам света и тени (между 
участками поверхности, освещенными точечным источ­
ником, и участками, освещенными только диффузным 
источником), в-третьих, границам между предметами, 
когда один предмет в поле зрения заслоняет другой, и, 
в-четвертых, резким изломам одной поверхности, на кото­
рых скачком меняется ориентация поверхности по отно­
шению к источнику. 

Следует отметить, что наличие протяженных одно­
родно окрашенных участков поверхности существенно 
для правильного узнавания окраски. Дело в том, что 
все изменения отраженного света в пределах такого 
участка определяются только вариациями в характере 
освещения. Так, наличие в поле зрения однородно окра­
шенных участков поверхности, пересекаемых границей 
света и тени, позволяет использовать полученную ин­
формацию об окраске этих поверхностей «в тени» для 
последующего определения характера освещения по 
другую сторону от этой границы — «на свету». 

Как видно из формулы (2), все изменения интен­
сивности излучения, приходящего от поверхности одно­
го объемного предмета, освещенного точечным источ­
ником, определяются только ориентацией поверхности 
относительно источника. Интенсивность света, отражен­
ного от матовой поверхности, будет максимальной 
в точке, нормальной к направлению на источник (где 
α=0 и c o s α = l ) . Таким образом, полагая, что самая 
яркая точка изображения предмета соответствует 
участку его поверхности, нормальному к источнику, 
можно рассчитать для всех остальных точек однородно 
окрашенного участка поверхности величину cos α и 
ввести на него поправку. 

Трудность такого метода, однако, состоит в том, 
что далеко не всегда весь предмет целиком окрашен 
в один цвет. В случае пестрой окраски трудно сказать, 
какие изменения в отраженном свете соответствуют 
только изменениям ориентации, а какие — изменениям 
окраски. Задача разделения вклада ориентации и 
окраски была бы принципиально неразрешимой в случае 
ахроматического зрения. Но, как видно из формулы (3), 
за счет изменения ориентации поверхности в разных об­
ластях спектра происходят пропорциональные измене­
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ния интенсивности отраженного света (единый сомно­
житель cos α). Изменения же отраженного света на 
границе между двумя разными по цветности окрасками 
всегда будут разными по разным цветовым каналам. 
Эта особенность позволяет «сшивать» значения cos α на 
границах между окрасками на поверхности одного 
предмета и тем самым избавиться от вклада ориента­
ции в отраженное излучение. 

В результате описанной выше операции устраня­
ются различия в освещении между отдельными точками 
изображения. Иными словами, задача сводится к раз­
решимому случаю плоской цветной аппликации. Не 
имея возможности более подробно останавливаться на 
устройстве алгоритмов узнавания окраски объемных 
предметов1, опишем здесь только существенные биоло­
гические следствия. 

О соответствии теории и эксперимента 
Описанные выше алгоритмы узнавания окраски 

объемных предметов по отраженному от них излучению 
представляют и самостоятельную ценность, например 
в качестве прообразов инженерных систем, предназна­
ченных узнавать цвет предметов в реальном мире. Од­
нако для биолога, исследующего особенности зритель­
ного восприятия у животных, их следует рассматривать 
как математическую теорию цветовосприятия. Вопрос, 
насколько эта теория соответствует действительному по­
ложению вещей, требует специального рассмотрения. 

Сопоставление модельных алгоритмов вычисления 
окраски с алгоритмами работы зрительной системы че­
ловека и животных можно проводить в двух направле­
ниях: 1) попытаться обнаружить (в психологических 
экспериментах или в опытах на животных) в поведении 
зрительной системы характерные особенности, прису­
щие также и модели; 2) зная основные элементарные 
операции алгоритмов узнавания окраски, сравнить их 
с известными из электрофизиологии свойствами отдель­
ных элементов зрительной системы. 

1 Формально устройство этих алгоритмов описано в статьях 
В. В. Максимова, П. П. Николаева (1974) и И. С. Лосева и соавто­
ров (1975). 
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Естественно, для таких довольно сложных алгорит­
мов, использующих для вычисления окраски предметов 
большое число операций (и, что более важно, разнооб­
разные пути вычисления), не может существовать един­
ственного решающего эксперимента, который однознач­
но ответил бы на вопрос, могут ли предложенные алго­
ритмы служить адекватной моделью зрительной систе­
мы человека и животных. Более того, вряд ли стоит на­
деяться, что устройство и поведение зрительной систе­
мы будут в точности повторять свойства разобранных 
здесь алгоритмов восприятия окраски в объемном слу­
чае. 

Действительно, в зрительной системе известно много 
мелких регулировочных механизмов, которые в той 
или иной степени способствуют константному вос­
приятию окраски: начиная от зрачкового рефлекса, 
стабилизирующего количество света, попадающего на 
сетчатку, избирательной цветовой адаптации, в резуль­
тате которой чувствительность каждого из типов рецеп­
торов варьирует в соответствии со средней (во времени) 
интенсивностью света в каждой области спектра, и кон­
чая описанным выше механизмом введения поправки 
на освещение на уровне горизонтальных клеток. 

С одной стороны, все эти механизмы, в той или иной 
степени присущие зрительной системе животных, не 
учитывались при построении алгоритмов узнавания 
окраски в объемном случае. С другой, несмотря на то, 
что они сами по себе не могут обеспечить удовлетвори­
тельную константность цветовосприятия в объемном 
случае (и поэтому кроме них зрительная система долж­
на также обязательно содержать какие-то механизмы, 
предназначенные специально для этого), они вводят 
некоторую коррекцию в соответствии с доминирующим 
освещением в поле зрения. В результате одновременная 
работа всех этих механизмов в зрительной системе де­
лает практически невозможной однозначную интерпре­
тацию большинства экспериментальных результатов. 

Таким образом, многообразие путей и способов вы­
числения окраски поверхностей, присутствующее од­
новременно как в зрительной системе человека и живот­
ных, так и в теоретических моделях узнавания окраски 
объемных предметов, чрезвычайно затрудняет сопо­
ставление теории и эксперимента. 
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К сожалению, накопленные к настоящему моменту 
экспериментальные факты, как правило, относятся 
к чрезвычайно редуцированным экспериментальным 
ситуациям, когда умышленно ограничивается число 
варьируемых параметров. Поэтому, когда речь идет о по­
ведении зрительной системы в сложных условиях осве­
щения, то по этому поводу можно найти только фраг­
ментарные наблюдения. 

Поведение зрительной системы человека. Основная 
цель, преследовавшаяся при разработке теории вос­
приятия окраски объемных предметов (в первую оче­
редь, при постановке задачи), состояла в максималь­
ном ее упрощении, однако при учете трехмерного вари­
анта мира. Несмотря на это, достаточно широкий класс 
естественных условий, с которыми в жизни встреча­
ются люди и животные, удовлетворяет ограничениям, 
наложенным на модель. Так, при дневном освещении 
солнечный свет существенно отличается по относитель­
ному спектральному составу от диффузного света голу­
бого неба (алгоритм благодаря этому способен отде­
лить на «сетчаточном» изображении область тени от 
области света и использовать в каждой из этих обла­
стей отдельные процедуры). Вклад голубого неба в об­
щую освещенность составляет примерно 10—20% 
(Миннарт, 1958) от освещенности, даваемой солнцем 
(поэтому для узнавания окрасок на солнечном свету 
вкладом диффузного источника можно пренебречь). 
Тем не менее в тени такой свет оказывается достаточно 
сильным и, как правило, превышает вклад рефлексов 
(что существенно упрощает анализ ситуации в области 
тени). 

Поэтому можно ожидать, что зрительная система че­
ловека и животных, приспособленная решать зрительные 
задачи именно в таких условиях освещения, делает это 
сходным с моделью образом. 

О сходстве алгоритмов модели и зрительной системы 
говорит то, что условия, облегчающие работу зрения, 
помогают и модели. Так, в психологических эксперимен­
тах было показано, что разнообразие ситуаций в поле 
зрения и в частности наличие там теневой области яв­
ляется благоприятным условием для правильного уз­
навания окраски (MacLeod, 1940); наличие четких 
(даже специально подчеркнутых) контуров на изобра­
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жении помогает верному узнаванию окрасок изобра­
женных предметов (Нюберг, 1953). 

Поведение зрительной системы животных. В области 
экспериментальной зоопсихологии сейчас практически 
отсутствуют данные об особенностях поведения зрите­
льной системы животных в таких сложных зрительных 
ситуациях. Однако сведения о том, как животные узна­
ют окраску и какие факторы в раскраске предметов 
затрудняют (или, наоборот, облегчают) такое узнава­
ние, можно почерпнуть из сведений о приспособитель­
ной окраске самих животных. По сути дела, в резуль­
тате многовекового опыта природы над зрительными 
системами разных животных (именно в интересующих 
нас естественных условиях наблюдения раскрашенных 
объемных предметов) в процессе эволюции были отоб­
раны такие раскраски самих животных, которые либо 
затрудняют (если речь идет о покровительственной 
роли окраски), либо облегчают (если речь идет о ее сиг­
нальной роли) работу зрительной системы. 

В нашей модели вычисление окраски отдельных 
участков поверхности происходит последовательными 
этапами, начиная от некоторого (например, самого яр­
кого — окрашенного в белый цвет) участка, далее пере­
ходя через границы между участками до тех пор, пока 
не будут подсчитаны окраски всех участков поверхно­
сти. Поэтому пятнистая раскраска предметов затруд­
няет работу алгоритма: увеличивает число последова­
тельных этапов в вычислении окраски и тем самым, с 
одной стороны, замедляет процесс узнавания, с дру­
гой — уменьшает точность узнавания окраски участков, 
наиболее удаленных от белого. 

Для очень мелкого рисунка (когда протяженность 
границ между окрасками на изображении слишком ма­
ла) алгоритм может вычислить только цветности этих 
окрасок и вообще не способен определить их светлоту 
(Максимов, Николаев, 1974). Именно такие «расчле­
няющие» раскраски животных были отобраны в эволю­
ции в качестве покровительственных, по-видимому, для 
того, чтобы затруднять работу зрительной системы дру­
гих животных (Котт, 1950). 

С другой стороны, признаки, способствующие быст­
рому и правильному узнаванию окраски, должны при­
сутствовать в раскраске животных тогда, когда она 
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играет не покровительственную, а сигнальную роль. 
В частности, для того чтобы давать правильное пред­
ставление об освещении, раскраска животного должна 
содержать участки белой окраски или по крайней мере 
полный набор «ярких» окрасок. Насколько реально 
в сигнальных окрасках животных выполняются эти 
требования, сейчас сказать трудно. Известно, что сиг­
нальные окраски животных часто содержат белые и 
яркие цветные пятна. Однако обычно это объясняется 
тем, что животные просто должны резко отличаться 
по цвету от окружения. Вопрос же о том, способна ли 
при этом зрительная система правильно узнавать цвета 
(окраски) животного и окружения, вовсе не рассматри­
вается. 

Операции на нейронном уровне. Несколько больше 
известно об устройстве отдельных элементов зритель­
ной системы. Здесь мы перечислим основные особен­
ности элементарных операций модели, аналогичных 
операциям нервных элементов. 

В алгоритмах с самого начала удобно было исполь­
зовать логарифмический масштаб — когда возбужде­
ние элементов растра пропорционально логарифму ин­
тенсивности падающего на них света. После этого все 
дальнейшее описание этапов алгоритма происходит 
в терминах только суммации и вычитания сигналов от­
дельных элементов. Как известно, в зрительной системе 
животных реакции элементов зрительной системы про­
порциональны логарифму интенсивности света, начиная 
уже с рецепторов (Hartline, 1934). 

Величины скачков яркости и цветности излучений 
на границах между отдельными по-разному окрашен­
ными участками в поле зрения служат основной инфор­
мацией для вычисления окраски участков поверхности. 
Соответствующую функцию в зрительной системе жи­
вотных могут выполнять нервные элементы, реагирую­
щие только на световые различия — так называемые 
детекторы границ. 

Описание алгоритмов значительно упрощается, тре­
бует меньшего числа операций, если вместо поканаль­
ных координат цвета (отдельного возбуждения в каждой 
из областей спектра) перейти к координатам светлоты 
и цветности, т. е. использовать разности возбуждений 
отдельных цветовых каналов. Как известно, вычитание 
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возбуждения одного цветового канала из другого — 
одна из обычных операций в зрительной системе жи­
вотных (Daw, 1973). 

ЦВЕТ И ФОРМА В ЗРИТЕЛЬНОМ ВОСПРИЯТИИ 

Об узнавании объемной ситуации 
по ее плоскому изображению 

Предлагаемая модель узнавания окраски и ориен­
тации поверхности объемных предметов строилась для 
простейшего случая цветового зрения при наличии двух 
светочувствительных приемников. Три и больше прием­
ников улучшат ее работу. Наоборот, уменьшение числа 
приемников до одного (переход к ахроматическому 
зрению) сразу лишает нас возможности разделить 
вклад ориентации поверхности и ее окраски. 

Поскольку распределение cos α во всех точках по­
верхности предмета, возникающее как побочный ре­
зультат работы модели, фактически есть информация 
о форме предмета, то цветное зрение, таким образом, 
облегчает и определение формы предмета. Вычисление 
объемной формы по известному распределению cos α 
сводится к решению некоторого дифференциального 
уравнения (Horn, 1970; Лосев и др., 1975). 

Следовательно, мы приходим к несколько неожидан­
ному выводу, что цветное зрение у большинства живот­
ных предназначено не только (а возможно, и не столь­
ко) для узнавания окраски предметов внешнего мира, 
но также служит для узнавания их объемной формы. 

Цветное зрение само по себе выглядит некоторым 
излишеством в зрительном анализаторе. Еще 50 лет 
назад, когда методики изучения цветного зрения были 
еще недостаточно разработаны, исследователи слишком 
легко сходились во мнении, что цветное зрение — одно 
из последних достижений эволюции: животные в массе 
своей не обладают цветным зрением, да и среди людей 
полноценным цветным зрением обладают только «высо­
коразвитые» народы (Parsons, 1924). Предположение 
же о том, что цветное зрение служит для узнавания 
формы предметов внешнего мира, сразу делает понят­
ным тот факт, что основные классы позвоночных жи­
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вотных (активно пользующиеся зрением в своем пове­
дении) — костистые рыбы, амфибии, рептилии и пти­
цы — обладают цветным зрением (Daw, 1973), и только 
в классе млекопитающих (обладающих настолько высо­
коразвитым мозгом, который способен узнавать объем­
ную форму предметов и без использования цветного 
зрения) появляются целые отряды животных, по-види­
мому, не имеющих цветного зрения или не использую­
щих его в своем поведении. 

О механизмах узнавания объемной формы 
в зрительной системе 

Подтверждением сходства механизмов узнавания 
объемной формы в зрительной системе с описанными 
здесь алгоритмами может служить, в частности, тот 
факт, что трудные или недоступные для модели задачи 
часто трудны для животных и человека. 

Как уже говорилось, существенным условием для 
правильного узнавания как окраски, так и в особенно­
сти объемной формы предметов в предложенной модели 
является наличие резких переходов окраски на поверх­
ность тела. Такое ограничение, накладываемое на рас­
краску предметов внешнего мира, кажется слишком ис­
кусственным: очевидно, что далеко не всегда реальные 
предметы раскрашены именно так. Однако следующие 
два примера помогут нам показать, что, если для неко­
торого предмета это условие не выполняется, человек 
и животные, как правило, не способны верно опреде­
лить его форму. 

Плоская поверхность цветной фотографии содержит 
в основном плавные переходы окраски от точки к точке. 
В этом случае модель будет работать неверно, т. е. она 
не будет «воспринимать» поверхность фотографии как 
плоскую. Но, как показывает нам повседневный опыт, 
и человек, глядя на цветную фотографию, видит скорее 
изображенную на ней объемную картину, чем разнород­
но раскрашенную плоскую поверхность. И только до­
полнительные признаки (фактура фотобумаги, блики 
на ней и пр.) дают ему также второе толкование види­
мой картины. 

Другим примером может служить окраска самих 
животных. Известно, что окраска многих животных 
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плавно светлеет от спины, обычно лучше освещенной, 
к животу — так называемая скрадывающая противо­
тень. В естественных условиях освещения это приводит 
к искажению восприятия истинной формы животных — 
«превращает их в плоские» (Thayer, 1896). Таким обра­
зом, тот факт, что благодаря такой раскраске живот­
ным удается обмануть зрение своих естественных вра­
гов, говорит о сходстве работы их зрительной системы 
с моделью. 

Конечно, приведенные здесь соображения о роли 
цветного зрения в узнавании объемной формы еще не 
означают, что отсутствие цветного зрения (или специ­
альные условия наблюдения, например, в монохрома­
тическом свете, когда работает один светочувствитель­
ный приемник) должны нацело лишать зрительную 
систему животного способности определять форму пред­
метов. Легкость, с которой человек разбирается в чер­
но-белых фотографиях, показывает, что это не так. 
Существуют другие признаки разной степени сложно­
сти (включая обучение и высшие процессы в ЦНС), 
способствующие узнаванию объемной формы. Единст­
венное, что мы вправе сейчас утверждать, это то, что 
отсутствие цветного зрения затрудняет такое узнавание 
(замедляет сам процесс узнавания, сужает класс зри­
тельных ситуаций, в которых возможно безошибочное 
узнавание формы и т. п.). Более того, обилие других 
признаков объемной формы (в обычных условиях ра­
ботающих параллельно) может сильно затруднить экс­
периментальное подтверждение того, что существен­
ную роль в узнавании объемной формы играет также 
и цветное зрение. 

Некоторым аргументам в пользу того, что цветное 
зрение существенно для узнавания объемной ситуации, 
могут служить психологические эксперименты по опре­
делению воспринимаемой глубины пространства при 
цветном освещении. В этих опытах было обнаружено, 
что при насыщенном цветном освещении видимое 
пространство «имеет тенденцию к укорочению» (Кrа­
uss, 1928). 

Известно также сообщение о том, что по край­
ней мере одной из форм цветовой слепоты сопут­
ствуют затруднения в восприятии формы предметов 
(Bender, Ruddock, 1974). Однако пока еще не предпри­
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нимались специальные исследования в этом направле­
нии, и вопрос о том, каким образом изменяется восприя­
тие внешней пространственной ситуации вследствие 
уменьшения размерности цветного зрения, еще ждет 
своего экспериментального решения. 

Цветное зрение, 
служащее для узнавания формы 

Выше мы попытались показать, что наличие цвет­
ного зрения должно помогать животным узнавать объем­
ную форму предметов. Таким образом, аппарат цвет­
ного зрения служит для решения двух (относительно 
независимых) задач зрительной системы: узнавание ок­
раски предметов внешнего мира и узнавание их объем­
ной формы. При этом вторая задача представляется 
жизненно более важной, чем узнавание окраски пред­
метов, поскольку узнавание объемной формы внешних 
предметов является существенной частью общей задачи 
узнавания пространственной ситуации, необходимой 
для ориентации в пространстве, организации движе­
ния и пр. 

В нарочито утрированном виде такую точку зрения 
можно представить следующим образом. Предположим, 
что существует некоторое животное, у которого цветное 
зрение служит только для второй (более важной) его 
функции — для узнавания объемной формы. У такого 
животного узнавание окраски предметов — это не цель 
зрительной системы, а только «не доходящий до созна­
ния» промежуточный этап. Иными словами, зрительная 
система такого животного, используя цветное зрение, 
«вычисляет» окраску предметов внешнего мира только 
для того, чтобы отбросить (отделить) ее от того, что 
необходимо для узнавания объемной формы. 

Посмотрим, к каким частным проявлениям в пове­
дении и устройстве зрительной системы должна при­
вести такая особенность зрения животного. Естествен­
но, что рецепторный аппарат сетчатки такого живот­
ного должен осуществлять цветоразличение — в сетчат­
ке должны иметься по крайней мере два типа колбочек 
с разной спектральной чувствительностью. С другой 
стороны, в поведении у такого животного должно от­
сутствовать цветное зрение — животное не должно быть 
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способно отличать один предмет от другого только на 
основании относительных спектральных характеристик 
окрасок этих предметов. В нейрофизиологическом пла­
не в зрительной системе такого животного должны об­
наруживаться цветокодирующие клетки. Однако клет­
ки с такими свойствами должны встречаться только на 
крайней периферии зрительной системы. В высших от­
делах (там, где должны производиться заключительные 
операции вычисления объемной формы предметов) 
такие клетки не нужны. 

Какой бы надуманной и парадоксальной ни выгля­
дела зрительная система такого животного, перечислен­
ные выше ее свойства хорошо соответствуют нынешним 
представлениям о работе и устройстве зрительной си­
стемы кошки. Действительно, сетчатка кошки содержит 
два типа колбочек с максимумами спектральной чувст­
вительности 555 и 445 нм (Daw, Pearlman, 1969). В то 
же время чрезвычайная трудность дрессировки кошки 
на цветоразличение позволяет утверждать, что кошка 
не использует свое цветное зрение в поведении (Sechzer, 
Brown, 1964; Meyer, Anderson, 1965). Цветокодирующие 
нервные клетки встречаются в сетчатке кошки (Gra­
nit, 1947) и изредка в коленчатом теле (Pearlman, Daw, 
1970), но не в высших отделах. 

Конечно, способность к цветоразличению на уровне 
рецепторов можно считать случайностью (или атавиз­
мом), никак не проявляющейся в работе зрительной 
системы, однако приведенные выше соображения поз­
воляют предположить для цветного зрения кошки 
и другую функцию, а именно узнавание объемной 
формы предметов. 

ВЫВОДЫ 

1. В естественных условиях зрительная система, уже 
начиная с сетчаточного уровня, может кодировать не 
излучения, попадающие на сетчатку, а окраску предме­
тов, находящихся в поле зрения. Этот факт делает 
практически бесперспективными работы, в которых ко­
дирование информации о цвете в зрительной системе ис­
следуется в неадекватных терминах распределения 
спектров излучений на сетчатке (а не окрасок предме­
тов внешнего мира). 
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2. Узнавание окраски предметов внешнего мира не­
разрывно связано с узнаванием объемной формы этих 
предметов. 

3. По-видимому, верно и обратное утверждение: ме­
ханизмы узнавания формы, по крайней мере у ряда 
животных, в качестве важного элемента включают в 
себя цветовое зрение. А это значит, что изучение физио­
логических механизмов узнавания формы животными, 
обладающими цветовым зрением, может встретиться 
с принципиальными трудностями. 
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