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Наличие системы магнитного компаса было впервые показано у птиц. С тех пор было аккумулиро-
вано большое количество данных о работе магнитного компаса птиц и его взаимосвязи со зритель-
ной рецепцией. Сейчас доминирует представление о том, что рецептор, обеспечивающий работу
магнитного компаса, у птиц находится в сетчатке глаза. Наиболее популярной гипотезой относи-
тельно того, как работают рецепторы магнитного поля, является гипотеза радикальных пар, а кан-
дидатом на роль первичной магниторецепторной молекулы является криптохром, и более конкрет-
но, его изоформа криптохром типа 4a. В последние годы появились сведения о взаимодействии
криптохрома с некоторыми белками-участниками каскада фототрансдукции, а также многообеща-
ющие данные электрофизиологических исследований, сочетающих в себе зрительные (световые) и
магнитные стимулы. Кроме того, ряд морфологических исследований сетчатки птиц также помога-
ет сузить круг возможных клеток-кандидатов на роль магниторецептора, и наиболее вероятной та-
кой клеткой в настоящее время является двойная колбочка. В настоящем обзоре мы обсуждаем по-
следние исследования в данной области.

Ключевые слова: птицы, магнитный компас, сетчатка, криптохром, колбочка
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ВВЕДЕНИЕ
Многие животные в течение своей жизни со-

вершают дальние перемещения, в ходе которых
они покидают пределы своего участка обитания и
пересекают незнакомые им и часто непригодные
для их жизни пространства. В ходе таких переме-
щений у них возникает необходимость выбирать
и поддерживать определенное компасное направ-
ление относительно сторон света. Такую способ-
ность принято называть способностью к ориента-
ции, а совокупность поведенческих адаптаций,
обеспечивающих эту способность – компасной
системой (Chernetsov, 2016; Mouritsen, 2018). Кро-
ме того, и при локальных перемещениях в преде-
лах знакомого животному по предыдущему опыту
индивидуального участка, если перед животным
стоит задача сколько-нибудь продолжительное
время двигаться по прямой, оно должно обладать
компасной системой, основанной на глобальных

источниках информации, а не только на локаль-
ных ориентирах (Finkelstein et al., 2016).

Одним из таких глобальных источников ин-
формации о сторонах света и о положении в про-
странстве для многих животных является магнит-
ное поле Земли. Экспериментально подтвержден
факт наличия у многих животных из разных так-
сономических групп, как позвоночных, так и раз-
личных беспозвоночных, магнитосенсорного
чувства как особой сенсорной модальности, в до-
полнение к уже известным фото-, хемо-, механо-
и электрорецепции. Существование магнитной
компасной системы, которая предоставляет воз-
можность выбирать и поддерживать направление
миграционных перемещений, впервые было по-
казано для птиц (Wiltschko, 1968; Wiltschko,
Wiltschko, 1972). Есть опубликованные данные о
наличии магнитного компаса у грызунов
(Deutschlander et al., 2003; Diego-Rasilla et al., 2013;
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Malewski et al., 2018), рукокрылых (Holland et al.,
2006), бесхвостых амфибий (Diego-Rasilla et al.,
2013; Shakhparonov, Ogurtsov, 2017), костных рыб
(Quinn, 1980; Bottesch et al., 2016), ракообразных
(Lohmann et al., 1995), насекомых (Guerra et al.,
2014; Dreyer et al., 2018; Gegear et al., 2008; Fleis-
chmann et al., 2018). Не исключено, что человек, у
которого способность к магниторецепции, не-
смотря на многочисленные попытки, так и не бы-
ла обнаружена (Chernetsov et al., 2021), является
скорее исключением среди животных. Следует,
однако, подчеркнуть, что именно для птиц имею-
щиеся сведения об использовании магнитного
компаса являются наиболее надежными и много-
кратно независимо подтверждены разными груп-
пами исследователей. В области изучения магни-
торецепции как сенсорной системы модельной
группой организмов являются мигрирующие
птицы, несмотря на то, что это дикие животные,
не размножающиеся в лабораторных условиях
(т.е. их приходится изымать из природы).

Согласно современным представлениям, си-
стема магнитного компаса птиц тесно взаимосвя-
зана с фоторецепцией (Astakhova et al., 2020а).
Одним из наиболее убедительных аргументов в
пользу этой точки зрения (но не единственным)
является тот факт, что для корректной работы
компасной системы требуется свет с определен-
ными спектральными характеристиками. Зави-
симость функциональности магнитного компаса
от спектра падающего света была показана в ряде
поведенческих экспериментов как на диких ми-
грирующих птицах (Wiltschko, 1978; Wiltschko et al.,
1993, 2000, 2001, 2003, 2007, 2008; Wiltschko,
Wiltschko, 1995, 1999, 2001, Munro et al., 1997; Rap-
pl et al., 2000; Muheim et al., 2002; Stapput et al.,
2008), так и на лабораторных видах – домашних
курицах Gallus gallus, сизых голубях Columba livia и
зебровых амадинах Taeniopygia guttata (Wiltschko,
Wiltschko, 1998; Wiltschko et al., 2007; Pinzon-Ro-
driguez, Muheim, 2017). В совокупности исследо-
вания показывают, что птицы успешно ориенти-
руются при освещении коротковолновым светом
(ближний ультрафиолет, фиолетовый, синий, зе-
леный), а при пересечении некой границы в жел-
то-зеленой области спектра (длина волны при-
близительно 550–570 нм) и далее, они оказыва-
ются дезориентированы. Данные результаты
стали серьезным основанием, чтобы предпола-
гать связь структур, обеспечивающих работу маг-
нитного компаса со светочувствительной нерв-
ной тканью – сетчаткой глаза.

Данный обзор посвящен конкретной пробле-
ме, возникающей при изучении магнитного чув-
ства птиц, – поиску первичной магниторецеп-
торной клетки в сетчатке глаза, к настоящему
времени остающейся неизвестной. В нем будут
освещены различные подходы к поиску ответа на
этот вопрос, на основании последних экспери-

ментальных данных сделано предположение о
наиболее вероятном кандидате на эту роль, а так-
же описаны перспективы дальнейших исследова-
ний в этом направлении.

ПОИСК МАГНИТОРЕЦЕПТОРНОЙ КЛЕТКИ 
ПО ЛОКАЛИЗАЦИИ 

МАГНИТОЧУВСТВИТЕЛЬНЫХ МОЛЕКУЛ

Биофизическая модель компасной магниторецепции

Наиболее детально разработанной концепци-
ей биофизического механизма работы сенсорной
системы, лежащей в основе магнитного компас-
ного чувства птиц, является модель радикальных
пар, предполагающая наличие химического маг-
ниторецептора на основе обратимых бирадикаль-
ных реакций (Hore, Mouritsen, 2016). Два важных
свойства магнитного компаса птиц, известных из
поведенческих экспериментов, – его инклинаци-
онность и светозависимость, указывают на эту
возможность (Wiltschko, Wiltschko, 1972; 1995;
1999; 2001). Важными вопросами для построения
адекватной модели магниторецепции представ-
ляются идентификация молекулы-рецептора, а
также типа или типов магниточувствительных
клеток, участвующих в формировании сигнала.
Наиболее очевидными кандидатами на роль ре-
цепторной молекулы являются белки семейства
криптохромов, которые характеризуются способ-
ностью формировать радикальные пары.

Гипотеза, согласно которой в основе магнито-
чувствительных рецепторов могут лежать хими-
ческие реакции, была выдвинута в конце 1970–
1980-х гг. (Schulten et al., 1978; Schulten, 1982;
Schulten, Windemuth, 1986). До начала XXI века
эта гипотеза не привлекала внимания биологов,
так как была весьма абстрактной и не предлагала
физиологически правдоподобных механизмов
восприятия и передачи магнитной информации в
живых организмах. В 2000 г. на основе этих идей
была сформулирована модель радикальных пар
(Ritz et al., 2000), которая исходит из того, что
птицы могут использовать в качестве магниторе-
цепторов светочувствительные молекулы крип-
тохромов. Была высказана гипотеза, что крипто-
хромы расположены в клетках сетчатки глаза
птиц, и что они подвергаются фотоокислению в
результате абсорбции фотонов, обладающих
определенной энергией. Модель радикальных
пар объясняет вышеупомянутые поведенческие
результаты следующим образом: только фотоны с
определенной энергией (т.е. соответствующие
определенной длине световой волны) могут ин-
дуцировать перенос электрона от молекулы крип-
тохрома к рецептору (которым, вероятнее всего,
является кофактор криптохрома – флавинаде-
ниндинуклеотид, ФАД). В результате образуется
пара молекул с неспаренными электронами, со-
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стоящая из донора-криптохрома и его партнера-
акцептора. Эта радикальная пара существует от
нескольких наносекунд до нескольких миллисе-
кунд и в итоге либо рекомбинирует, либо распа-
дается на более энергетически устойчивые про-
дукты реакции. Относительные вероятности рас-
пада или рекомбинации радикальной пары
определяются соотношением времени ее жизни и
скоростью обратимой реакции интерконверсии
продуктов, зависящей от напряженности внеш-
него магнитного поля и его ориентации по отно-
шению к магнитной оси пары. Благодаря этому
пропорция разных продуктов такой реакции ме-
няется в зависимости от величины и направления
внешнего магнитного поля.

Авторы модели радикальных пар предположи-
ли, что молекулы криптохромов должны быть
упорядочены так, чтобы движение радикальных
пар было ограничено, например, за счет прикреп-
ления к элементам цитоскелета или клеточных
мембран (Ritz et al., 2000). Сетчатка глаза хорошо
подходит на роль ткани, где происходят эти про-
цессы, так как мембранные диски фоторецептор-
ных клеток имеют упорядоченную ориентацию.
Каким образом могут птицы воспринимать маг-
нитное поле посредством радикальных пар? Было
высказано предположение, что разные продукты
бирадикальной реакции посредством биохими-
ческого каскада могут по-разному модулировать
чувствительность фоторецепторов (Ritz et al.,
2000). Можно представить, что один тип продук-
тов радикальной пары будет приводить к ингиби-
рованию зрительной информации, а другой – к
усилению (или наоборот). В результате этой мо-
дуляции нейронного сигнала в разных частях сет-
чатки чувствительность фоторецепторов будет
разной в зависимости от ориентации (и, соответ-
ственно, положения в сетчатке) содержащего
криптохром фоторецептора к вектору магнитного
поля. В результате птица может буквально “ви-
деть” магнитное поле, т.е. воспринимать его в ка-
честве зрительного образа (например, затемнен-
ное или, наоборот, беловатое прозрачное пятно),
наложенного на обычную зрительную картину мира.

Следует отметить, что модель радикальных пар
не объясняет все имеющиеся экспериментальные
факты. Так, надежно установлено, что работа
магнитного компаса птиц нарушается очень сла-
быми переменными магнитными полями в мега-
герцовом диапазоне. В настоящее время есть дан-
ные об эффекте переменных магнитных полей с
частотами от 0.4 до 85 МГц (Ritz et al., 2004; Tha-
lau et al., 2005; Ritz et al., 2009; Engels et al., 2014;
Pakhomov et al., 2017; Kobylkov et al., 2019; Leb-
erecht et al., 2022), причем амплитуда колебаний
более чем на три порядка ниже, чем интенсив-
ность статического геомагнитного поля, и состав-
ляет десятки и даже единицы нанотесла. Этот эф-
фект качественно объясняется в рамках модели

радикальных пар как результат спинового резо-
нанса электронов, формирующих радикальную
пару (Hiscock et al., 2017). Однако удовлетвори-
тельного количественного объяснения данного
явления до сих пор получить не удается: в экспе-
рименте магнитная компасная ориентация птиц
нарушается переменными магнитными полями с
амплитудой на два порядка меньшей, чем пред-
полагает теоретическая модель (Kavokin, 2009).
Возможно, существует какой-то механизм усиле-
ния сигнала, который приводит к такому эффекту
(Hiscock et al., 2017), но в настоящее время ника-
кой модели такого внутреннего усилителя не
предложено (Kavokin, 2009).

Криптохромы как магниторецепторные молекулы 
в сетчатке глаза

Криптохромы представляют собой обширное
семейство флавопротеидов, поглощающих свет
преимущественно в синей области спектра, со-
держащих флавин в качестве кофактора и имею-
щих массу от 50 до 70 кДа. Способность абсорби-
ровать свет определяется наличием флавина (в
форме ФАД) и птерина. В свое время криптохро-
мы были предложены на роль магниточувстви-
тельных молекул (Ritz et al., 2000), так как данные
белки представляют собой единственный извест-
ный класс молекул у позвоночных, которые спо-
собны формировать радикальные пары после по-
глощения фотонов. Следует, однако, отметить,
что чувствительность к геомагнитному полю тре-
бует весьма долгих времен жизни радикальной
пары, не менее десяти микросекунд, в то время
как в экспериментах in vitro криптохромы мигри-
рующих птиц не демонстрируют времен, превы-
шающих сотни наносекунд (Xu et al., 2021). Впро-
чем, это может объясняться отсутствием специ-
фических условий, в которых криптохромы
существуют внутри магниторецепторной клетки.

Криптохромы встречаются в клетках высших
растений и животных, и разные их классы выпол-
няют различные биологические функции (Chaves
et al., 2011). В организме животных встречаются
криптохромы дрозофилового типа (I тип), кото-
рые представляют собой фотопигменты, участву-
ющие в синхронизации циркадных ритмов с
освещением в окружающей среде напрямую,
криптохромы типа тех, что найдены у млекопита-
ющих (mammalian-like CRYs, II тип), которые
способны синхронизировать циркадные ритмы
опосредованным путем и выполнять ряд других
функций (Michael et al., 2017), а также недавно от-
крытый криптохром IV типа, который был обна-
ружен у птиц, амфибий, рыб и рептилий (Zoltows-
ki et al., 2019). Из перечисленных типов к настоя-
щему времени в сетчатке птиц известно об
экспрессии шести разных изоформ криптохро-
мов (Cry1a, Cry1b, Cry2a, Cry2b, Cry4a и Cry4b).
Целый ряд работ в последние годы был посвящен
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изучению локализации перечисленных изоформ
криптохромов в специфических типах клеток сет-
чатки, и даже в отдельных компартментах клеток,
а также связи профиля их экспрессии с сезонны-
ми и суточными ритмами. В зависимости от полу-
чаемых результатов разные группы исследовате-
лей склонялись в пользу участия того или иного
типа криптохромов в механизме магнитного ком-
паса птиц.

Следует отметить, что сама по себе задача на-
дежного иммуногистохимического определения
селективной экспрессии разных типов и изоформ
криптохромов в сетчатке птиц является методи-
чески сложной. Для этого научным группам, ра-
ботающим в этом направлении, пришлось прой-
ти путь по расшифровке последовательностей та-
ких изоформ и созданию селективных антител к
каждой из них (Günther et al., 2018). Профиль и
характер экспрессии некоторых типов и изоформ
криптохромов в сетчатке птиц делают их малове-
роятными кандидатами на роль ключевой моле-
кулы в механизме магнитного компаса. Так, Cry2
в сетчатках зарянок Erithacus rubecula, голубей и
куриц обнаруживается во внутренних сегментах
фоторецепторов, наружном и внутреннем ядер-
ных слоях в ганглиозных клетках, а в плане суб-
клеточной локализации – в цитоплазме и в ядрах
клеток, формирующих указанные слои (Einwich
et al., 2022). По мнению авторов данного исследо-
вания, экспрессия в ядрах свидетельствует в
пользу участия Cry2 в регуляции суточных ритмов
у птиц, а не в пользу вовлечения в процесс магни-
торецепции. Исследования интерактома Cry2 в
сетчатке сизого голубя подтверждают эту гипоте-
зу, поскольку основными мишенями для взаимо-
действия с ним оказались белки, вовлеченные в
регуляцию циркадных ритмов (PER2, CLOCK и
ARNTL, Balay et al., 2021).

До недавнего времени многообещающим кан-
дидатом на роль магниторецепторной молекулы
считалась изоформа Cry1a. Этот криптохром был
обнаружен в ультрафиолет (УФ)-чувствительных
колбочках сетчатки курицы и зарянки (Nießner
et al., 2011). В работах данной группы утвержда-
лось, что характер распределения этого крипто-
хрома в колбочках указывает на индуцируемые
светом конформационные изменения: в сетчатке
у птиц, которых освещали светом полного спек-
тра или в диапазоне от 373 до 590 нм (т.е. от УФ до
зеленого света) перед приготовлением препара-
тов, Cry1a и опсин УФ-чувствительных колбочек
были колокализованы, а у птиц, освещаемых
красным светом или выдерживаемых в темноте,
Cry1a в тех же компартментах не определялся
(Nießner et al., 2011; 2014). Однако другим иссле-
дователям в сетчатках курицы, сизого голубя, за-
рянки (Bolte et al., 2021), а также зебровой амади-
ны (Pinzon-Rodriguez, Muheim, 2021) данный ре-
зультат воспроизвести не удалось.

Ряд авторов считают более вероятным канди-
датом на роль магниторецепторной молекулы
Cry4a (Günther et al., 2018; Görtemaker et al., 2022).
У зарянок, которые являются классическим объ-
ектом для исследований магниторецепции
(Wiltschko, Wiltschko, 1972) и у которых существо-
вание магнитной компасной системы было мно-
гократно независимо подтверждено в поведенче-
ских экспериментах, Cry4 был колокализован с
красночувствительным зрительным пигментом,
что свидетельствует о его экспрессии в наружных
сегментах двойных колбочек и, возможно, крас-
ночувствительных одиночных колбочек (Günther
et al., 2018). Известно, что изоформа Cry4a, обна-
руженная у зарянок, показывает значительно бо-
лее выраженную реакцию на изменения магнит-
ного поля, чем Cry4 домашней курицы и сизого
голубя (Xu et al., 2021).

Взаимодействие криптохромов с участниками 
каскада фототрансдукции

Важнейшим пунктом в рассмотрении вопроса
о том, как может работать магниторецепторная
сенсорная система в сетчатке птиц, является по-
иск сигнальных путей, через которые первичная
воспринимающая молекула (криптохром или
другой кандидат) могла бы передать сигнал об из-
менении магнитного поля. В последние несколь-
ко лет одно за другим появились два сообщения
об исследованиях, выполненных коллективом ав-
тором под руководством К.-В. Коха и Х. Моурит-
сена (Wu et al., 2020, Görtemaker et al., 2022) и по-
казывающих возможность взаимодействия Cry4 с
белками-участниками каскада фототрансдукции
непосредственно в фоторецепторных клетках птиц.

Лежащий в основе зрительного восприятия
каскад фототрансдукции обеспечивает преобра-
зование энергии фотонов в электрический сиг-
нал. Это многоступенчатый каскад реакций, ос-
новными участниками которого являются зри-
тельный пигмент, возбуждаемый фотоном, G-белок
трансдуцин, передающий сигнал от зрительного
пигмента к эффекторному ферменту, и сам эф-
фекторный фермент – фосфодиэстераза (ФДЭ),
снижающий внутриклеточную концентрацию
циклического гуанозинмонофосфата (цГМФ) и
приводящий тем самым к закрытию ионных ка-
налов плазматической мембраны фоторецептора
(Pugh, Lamb, 2000; Arshavsky, Burns, 2014).

В первой из двух перечисленных работ (Wu et al.,
2020) авторами была разработана дрожжевая
двухгибридная система, в которой выявлялись
потенциальные молекулярные партнеры по взаи-
модействию для Cry4 зарянки. На первом этапе
скрининга был определен широкий круг канди-
датов, а на втором этапе круг был сужен до шести
наиболее многообещающих кандидатов: красно-
чувствительный опсин колбочек (LWS); альфа-
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субъединица G белка трансдуцина-2 (GNAT2);
гамма-субъединица G-белка-10 (GNG10); 2-й член
подсемейства калиевых потенциал-зависимых
каналов V (KCNV2); ретинол-связывающий бе-
лок 1 (RBP1) и G-белок-сопряженный рецептор
ретиналя (RGR). На основании указанных шести
мишеней взаимодействия авторы предложили
гипотетические пути встраивания сигнала с Cry4
в пути зрительной трансдукции; так, по их мне-
нию, в случае взаимодействия Cry4 с опсином
красночувствительных колбочек, в данном типе
фоторецепторов каскад фототрансдукции мог бы
запускаться в ответ на магнитный стимул, начи-
ная с первого его звена. В качестве альтернативы,
при взаимодействии с Cry4 с альфа-субъедини-
цей G-белка каскад фототрансдукции может ак-
тивироваться, начиная со второго его этапа, а вза-
имодействие Cry4 с калиевыми потенциал-зави-
симыми каналами позволило бы ему напрямую
менять мембранный потенциал фоторецептор-
ной клетки.

Поскольку GNAT2 и GNG10, определенные в
качестве партнеров по взаимодействию с Cry4 в
исследовании (Wu et al., 2020), являются колбоч-
ко-специфичными ортологами субъединиц гете-
ротримерного G-белка трансдуцина, который
опосредует фототрансдукцию в фоторецепторах
позвоночных, второе из перечисленных исследо-
ваний той же группы (Görtemaker et al., 2022) бы-
ло посвящено более глубокому изучению потен-
циального взаимодействия Cry4a с GNAT2 зарян-
ки на молекулярном уровне. При помощи
биосенсоров на основе поверхностного плазмон-
ного резонанса авторы проанализировали про-
цесс белок-белкового взаимодействия и его кине-
тические параметры, и дополнительно наличие
такого взаимодействия in vitro было подтвержде-
но в эксперименте с аффинным осаждением.
Кроме того, в этой же работе наличие взаимодей-
ствия между Cry4a зарянки и альфа-субъединицы
G-белка трансдуцина-2 дополнительно было по-
казано в культуре нейроретинальных клеток птиц
при помощи метода резонансного переноса энер-
гии флуоресценции (FRET). Хотя возможность
такого взаимодействия непосредственно в кол-
бочках птиц еще не была проверена, данные на-
блюдения кажутся нам весьма многообещающи-
ми для выяснения сигнального пути, лежащего в
основе магнитного компаса птиц.

ПОИСК МАГНИТОРЕЦЕПТОРНОЙ КЛЕТКИ 
ПО ЭЛЕКТРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИМ 

И МОРФОЛОГИЧЕСКИМ ОСОБЕННОСТЯМ 
СЕТЧАТКИ

Особенности строения сетчатки птиц

Среди позвоночных птицы обладают наиболее
высокоразвитой зрительной системой, а их сет-

чатка имеет ряд существенных отличий от сетчат-
ки млекопитающих. В первую очередь она харак-
теризуется аваскуляризацией – отсутствием сосу-
дистой системы, пронизывающей внутренние
слои нейронов (Willis, Wilkie, 1999). Трофическая
функция обеспечивается пигментным эпители-
ем, а также гребнем – складчатой структурой, бе-
рущей начало от зрительного нерва (область сле-
пого пятна) и тянущейся к периферии сетчатки
(Wingstrand, Munk, 1965; Jasiński, 1973). Нервные
клетки сетчатки птиц (биполярные, горизонталь-
ные, амакриновые и ганглиозные клетки) также
имеют ряд адаптаций к отсутствию прямого кон-
такта с сосудистой системой, как, например, спе-
цифические отростки, связывающие их с мюлле-
ровскими глиальными клетками (Quesada, Génis-
Gálvez, 1985). Как и у других позвоночных, эти
нейроны образуют слоистую структуру, однако,
плотность клеток, а также степень разветвленно-
сти их отростков, в особенности во внутренних
слоях, отвечающих за предварительную обработ-
ку зрительного сигнала, очень велика, что свиде-
тельствует о комплексности выполняемой ими
задачи (Seifert et al., 2020).

Светочувствительные клетки сетчатки птиц –
фоторецепторы, как и у других позвоночных,
подразделяются на палочки и колбочки. В сетчат-
ке подавляющего большинства видов птиц обна-
ружено пять типов колбочек: ультрафиолет-,
сине-, зелено- и красночувствительные различа-
ются за счет экспрессии разных зрительных пиг-
ментов, а дополнительный тип – двойные кол-
бочки, – содержат красночувствительный пиг-
мент и представляют собой две рецепторные
клетки, электрически связанные друг с другом
(Hart, 2001). Таким образом, птицы обладают тет-
рахроматическим цветовым зрением, различая
гораздо больше оттенков (и в более широком
спектральном диапазоне), чем большинство дру-
гих позвоночных. Более того, колбочки птиц со-
держат особые структуры – “масляные капли” –
бесцветные или окрашенные образования сфери-
ческой формы, содержащие молекулы каротино-
идов, растворенные в липидных каплях (Toomey,
Corbo, 2017). Показано, что бесцветные капли вы-
ступают, главным образом, в роли светофокуси-
рующих структур, собирая падающий свет на не-
большом светочувствительном сегменте, в то
время как окрашенные выступают в роли селек-
тивных светофильтров, снижая степень перекры-
тия спектров чувствительности разных типов
колбочек (Wilby, Roberts, 2017). Масляные капли
обнаруживаются и у других позвоночных, однако
именно у птиц они достигают наибольшего раз-
нообразия, благодаря чему образуется набор вы-
сокоселективных светоприемников, охватываю-
щих видимый диапазон и ближнюю ультрафио-
летовую часть спектра (Kelber, 2019; Baden,
Osorio, 2019).
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Некоторые исследователи предполагают, что
фоторецепторы птиц также способны к различе-
нию поляризации падающего света, однако, их
специфическая морфология такова, что трудно
представить, как это может быть реализовано.
Дипольные моменты молекул зрительных пиг-
ментов лежат хаотично, диффундируя в плоско-
сти клеточных мембран, но всегда перпендику-
лярно к оси клетки/направлению естественно па-
дающего света, что теоретически исключает
чувствительность к поляризации света (Roberts et
al., 2011). Несмотря на существование исследова-
ний, демонстрирующих поведенческую реакцию
на изменение поляризации света у птиц (Muheim,
2011; Åkesson, 2014), в настоящее время коррект-
ность использованных в них экспериментальных
протоколов подвергается сомнению. В частно-
сти, Мелгар и соавт. (Melgar et al., 2015) провели
исследование, по результатам которого утвержда-
ют, что восприятия поляризации света как от-
дельного стимула у птиц обнаружить не удается;
там же они выражают сомнение в корректности
трактовки экспериментальных результатов про-
шлых лет. Следует отметить, что задача отделить в
эксперименте реакцию на изменение поляриза-
ции света от реакции на изменение освещенности
является весьма сложной. Имеющиеся положи-
тельные результаты вполне могут быть объясне-
ны ответом на изменение интенсивности света.

Следует отметить, что у некоторых животных,
в том числе у птиц, существует и другой тип фото-
рецепторов, локализованных в пинеальном орга-
не головного мозга – пинеалоциты, которые так-
же могли бы претендовать на роль магниторецеп-
торных клеток (Collin, Oksche, 1981; Bailey,
Cassone, 2005). Однако было показано, что хирур-
гическое удаление пинеального органа у мухоло-
вок-пеструшек (Ficedula hypoleuca) при поддержа-
нии циркадных ритмов ежедневными инъекциями
мелатонина не вызывает нарушений ориентаци-
онного поведения (Schneider et al., 1994). Более
того, для птиц локализована функциональная
область, предположительно отвечающая за об-
работку магниторецепторного сигнала – часть
зрительного гиперпаллиума (аналог зритель-
ной коры млекопитающих), получившая назва-
ние “кластер N” (Mouritsen et al., 2005; Heyers et
al., 2007). Кластер N получает сигнал от сетчатки
по таламофугальному зрительному пути через ла-
теральное коленчатое тело таламуса. Его разру-
шение химическим воздействием (путем введе-
ния холерного токсина) приводило к потере
способности к ориентации по магнитному полю
у зарянок (Zapka et al., 2009). Следует заметить,
что кластер N – не анатомически выделяемая
структура, а функциональная область зрительно-
го гиперпаллиума птиц (Heyers et al., 2022). Эти
данные также указывают на то, что наиболее ве-

роятным местом локализации магниторецептор-
ной функции у птиц является сетчатка глаза.

Электрофизиологические исследования, 
направленные на поиск механизма магнитного 

компаса в сетчатке

Хотя идея о применении электрофизиологиче-
ского подхода для решения имеющихся вопросов
в области светочувствительного магнитного ком-
паса у птиц напрашивалась в последние годы, до
недавнего времени из опубликованных работ в
этой нише можно было назвать только цикл элек-
трофизиологических исследований структур зри-
тельных путей в мозге, выполненных Семмом,
Бисоном и Демайном в 1980-х годах. Авторы по-
казали, что значительная (70%) часть нейронов
оптического тектума (аналог верхнего двухолмия
млекопитающих) голубя (Semm, Demaine, 1986) и
ветви тройничного нерва рисового трупиала Doli-
chonyx oryzivorus (Beason, Semm 1987; Semm, Bea-
son, 1990) проявляет чувствительность к направ-
лению внешнего магнитного поля, а некоторые
ответы зависели от длины волны освещения.
Однако в более позднем исследовании на боль-
шой выборке птиц эти результаты не удалось вос-
произвести в аналогичных экспериментах
(Ramírez et al., 2014), что ставит под сомнение их
релевантность.

Насколько нам известно, первые опублико-
ванные работы по электрофизиологии магнито-
рецепции в сетчатке птиц были выполнены на-
шей группой. В цикле работ мы проверяли, может
ли изменение направления магнитного поля вли-
ять на фотоответы сетчатки птиц. В качестве ме-
тода исследования был выбран метод электроре-
тинографического отведения от изолированной
сетчатки птиц, при этом изменение направления
магнитного поля сочеталось с синими или крас-
ными вспышками света для возбуждения фотоот-
вета. В первых двух из этого цикла работ (Rotov
et al., 2018; 2020) такой экспериментальный про-
токол был применен к сетчатке голубей, которые
хоть и не являются перелетными птицами, все же
предположительно пользуются магнитным ком-
пасом при хоминге (Walcott, Green, 1974). Было
показано, что амплитуда тотального ответа сет-
чатки голубя на вспышки синего, но не красного
света, зависит от того, параллелен или перпенди-
кулярен плоскости сетчатки вектор магнитного
поля в момент регистрации такого ответа; эффект
был небольшим, но статически значимым. При
более детальном изучении влияния направления
магнитного поля на выделенный фоторецептор-
ный ответ сетчатки голубя было показано, что
данный компонент электроретинограммы в ответ
на синие вспышки не зависит от направления
магнитного поля. Результат можно было бы объ-
яснить тем, что в данной работе фоторецептор-
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ный ответ был представлен главным образом па-
лочковым компонентом. В дальнейших исследо-
ваниях нашей группы (Astakhova et al., 2020б;
Rotov et al., 2022) аналогичным образом были ис-
следованы эффекты магнитного поля на фотоот-
веты сетчатки зарянки, которая является ночным
мигрантом и классической моделью в поведенче-
ских исследованиях магнитного компаса птиц.
В двух данных работах сетчатки разделялись на
четыре части, как принято в гистологических ис-
следованиях – на назальный, вентральный, тем-
поральный и дорсальный квадранты. Такое деле-
ние имеет смысл, так как в жизни в зрительных
процессах такие области могут выполнять не-
сколько различающуюся функцию (из-за разно-
сти попадающего на эти области изображения), и
было сделано предположение, что такие области
также могут иметь разное отношение к магнито-
рецепции. Это предположение оправдалось и эф-
фект направления магнитного поля был выявлен
только на амплитуду ЭРГ-ответов на синие
вспышки и только в назальном квадранте сетчат-
ки зарянок. Кроме того, было выявлено, что эф-
фект магнитного поля обнаруживается только
при предъявлении умеренно интенсивных синих
вспышек, а при превышении определенной ин-
тенсивности стимула данный эффект не обнару-
живался.

В целом описанные результаты серии электро-
физиологических исследований хорошо согласу-
ются с результатами большого пула поведенче-
ских работ по светозависимости магнитного ком-
паса птиц: так и в поведенческих экспериментах
разные виды птиц были дезориентированы при
длинноволновом свете (красный, желтый), но со-
храняли способность ориентироваться в магнит-
ном поле при коротковолновом освещении (зеле-
ный, синий, фиолетовый и УФ) (Munro et al.,
1997; Rappl et al., 2000), и, кроме того, также теря-
ли способность ориентироваться при коротко-
волновом, но более интенсивном освещении
(Muheim et al., 2002; Johnsen et al., 2007).

Морфологические исследования сетчатки птиц, 
связанные с поиском возможных 

клеток-магниторецепторов

В последние годы среди научных групп, кото-
рые заняты исследованием механизма магнитно-
го компаса птиц, заметные усилия были направ-
лены также и на изучение особенностей морфо-
логии сетчатки разных видов, которые могли бы
пролить свет на то, какие клетки или структуры
могли бы стать морфологической основой магни-
торецепции (Seth et al., 2021). В опубликованных
к сегодняшнему дню морфологических исследо-
ваниях потенциальных магниторецепторных кле-
ток наибольшее внимание было уделено двойным
колбочкам и путям передачи их сигнала в сетчат-

ке птиц, поскольку предполагается, что они за-
действованы не в цветовом зрении, а выполняют
другие функции (Kirschfeld, 1998). Одной из таких
работ является исследование Гюнтер и соавт.
(Günther et al., 2021), где изучались взаимосвязи
между разными типами колбочек, в первую оче-
редь двойными колбочками, и вторыми нейрона-
ми сетчатки – биполярными клетками – у цып-
лят методом многолучевой сканирующей элек-
тронной микроскопии серийных срезов. Авторы
показали, что двойные колбочки имеют тесные и
многочисленные контакты с соседними двойны-
ми колбочками, кроме того, было идентифици-
ровано 15 типов биполярных клеток, 13 из кото-
рых образуют контакты по меньшей мере с одним
из членов двойных колбочек. Детальная рекон-
струкция индивидуальных двойных колбочек по-
казала, что основной и вспомогательный ее чле-
ны соединены структурой, напоминающей плот-
ный щелевой контакт. По мнению авторов, такой
плотный щелевой контакт мог бы закрываться
при условиях, когда более значимым стимулом
становится магниторецепторный, чем зритель-
ный сигнал, т.е. во время восприятия магнитного
стимула члены двойной колбочки могут работать
относительно независимо.

В другом исследовании этой же группы (Chet-
verikova et al., 2022) авторы задались вопросом,
образуют ли двойные колбочки регулярную моза-
ику в сетчатке перелетных птиц (зарянок), по-
скольку это является важным условием для вы-
полнения данным типом колбочек магниторе-
цепторной функции. В работе двойные колбочки
визуализировались иммуногистохимическим спо-
собом (антителом, которое связывается с каль-
биндином – надежным селективным маркером
двойных колбочек) и далее снимки, полученные с
препарата целой сетчатки, анализировались на
предмет регулярности расположения соседних
пар двойных колбочек. Результаты исследования
указывают на то, что массив двойных колбочек в
высокой степени регулярен, и угол между сосед-
ними двойными колбочками в центральных об-
ластях сетчатки приближается к 90°/–90°, а в пе-
риферических областях 180°/0°. Авторы заключа-
ют, что если предположить регулярное и
одинаковое выстраивание Cry4 в обоих членах
двойных колбочек (основном и вспомогатель-
ном), то регулярная мозаика соседних двойных
колбочек, наблюдаемая на периферии сетчатки
зарянки и домашней курицы, должна способ-
ствовать выполнению данной зоной магниторе-
цепторной функции.

Еще одно любопытное морфологическое на-
блюдение в сетчатке зарянки было сделано в ра-
боте нашей группы (Rotov et al., 2022). Первона-
чально обнаружив, что эффект на изменение
направления магнитного поля в электрофизио-
логической части исследования демонстрировал
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только назальный квадрант сетчатки зарянки, мы
задались вопросом, чем он может отличаться от
других квадрантов в морфологическом аспекте.
Неожиданно было обнаружено, что в назальном
квадранте (и прилежащей части вентрального
квадранта) бледно-желтые масляные капли двой-
ных колбочек имеют более интенсивную окраску,
чем масляные капли этого же типа колбочек в
других зонах сетчатки. Данный феномен был по-
казан при помощи световой микроскопии, а при-
мененный дополнительно метод микроспектро-
фотометрии (позволяющий регистрировать спек-
тры отдельных субклеточных структур) выявил
статистически значимое смещение поглощения
масляных капель двойных колбочек в назальном
квадранте в длинноволновую область. На микро-
скопических снимках мы также обнаружили, что
по меньшей мере в части двойных колбочек за-
рянки вспомогательный член, в отличие от основ-
ного, не содержит масляной капли. Интенсивно
окрашенная желтоватая капля могла бы блокиро-
вать прохождение коротковолнового света к на-
ружному сегменту основного члена двойной кол-
бочки, тогда как наружный сегмент вспомога-
тельного члена получает свет полного спектра и
мог бы работать как магниторецептор. В этом
случае для адекватной реализации магниточув-
ствительности потребуется два дополнительных

члена двойных колбочек, расположенных в опре-
деленной ориентации друг относительно друга,
что согласуется с данными о регулярности в рас-
положении двойных колбочек на периферии сет-
чатки зарянки (Chetverikova et al., 2022).

ОСНОВНЫЕ КАНДИДАТЫ НА РОЛЬ 
КЛЕТОК-МАГНИТОРЕЦЕПТОРОВ 
В СЕТЧАТКЕ ПЕРЕЛЕТНЫХ ПТИЦ

На основании перечисленных эксперимен-
тальных данных и предлагаемых на их основе ги-
потез наиболее вероятным типом клеток, выпол-
няющим магниторецепторную функцию в сет-
чатке, представляются двойные колбочки (рис. 1).

В целом это наиболее распространенный тип
колбочек в сетчатке птиц, который составляет
около 50% от всех колбочек. В то же время их
вклад в цветовое зрение не очевиден. Это наводит
на мысль о том, что двойные колбочки в сетчатке
птиц могли бы выполнять другие важные функ-
ции. В наружных сегментах основного члена
двойных колбочек, как показано, экспрессирует-
ся наиболее популярный молекулярный кандидат
на роль первичной воспринимающей магнитное
поле молекулы – Cry4, причем уровень его экс-
прессии повышается в сезон миграции (Günther
et al., 2018), и для него показана способность спе-

Рис. 1. Двойная колбочка сетчатки птиц в роли магниторецептора согласно актуальным экспериментальным данным.
а – Магниточувствительные клетки локализованы в назальном квадранте сетчатки, причем на периферии двойные
колбочки образуют регулярную мозаику (угол между соседними клетками 180°/0°). б – Ярко окрашенная масляная
капля, характерная для назального квадранта, блокирует доступ для коротковолнового света в наружный сегмент ос-
новного члена двойной колбочки. В наружном сегменте дополнительного члена двойной колбочки экспрессируется
изоформа криптохрома типа 4a, причем упорядоченная структура мембранных дисков обеспечивает определенную
пространственную ориентацию магниточувствительных молекул. Криптохром 4a колокализован с красночувстви-
тельным опсином двойных колбочек и колбочковой изоформой трансдуцина, и способен специфически с ними вза-
имодействовать, вероятно модулируя активность каскада фототрансдукции.

Назальный квадрант сетчатки Регулярная мозаика
двойных колбочек

Масляная капля
основного члена

двойной колбочки

Мембранные диски
наружного сегмента

Криптохром 4а
(Cry4a)

Красночувствительный
опсин (LWS)

a

б
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цифично взаимодействовать с красночувстви-
тельным опсином, характерным для этого типа
фоторецепторов (Wu et al., 2020). Кроме того, в
сетчатке перелетных птиц показано наличие ре-
гулярной мозаики, образованной соседними
двойными колбочками, причем на периферии
угол между колбочками близок к 180°/0°, что не-
обходимо для разделения изменений стимула,
вызванных поляризацией света и магнитным по-
лем (Chetverikova et al., 2022). Вопрос о том, как
магниточувствительная колбочка должна разде-
лять воспринимаемую информацию о свете и о
магнитном поле, представляется крайне важным
при поиске среди клеток сетчатки возможного
кандидата на роль клетки-магниторецептора, и,
согласно современным представлениям, именно
взаимная ориентация под углом 180° благоприят-
ствует возможному восприятию направления
вектора внешнего магнитного поля (Worster et al.,
2017).

Дополнительно на роль в магниторецепции
двойных колбочек указывают наши данные о бо-
лее интенсивной окраске и спектральном сдвиге
масляной капли их основного члена в назальном
квадранте сетчатки птиц, в то время как для дру-
гих типов колбочек подобных изменений обнару-
жено не было (Rotov et al., 2022). Благодаря нали-
чию такой капли в основном члене двойной кол-
бочки, та часть спектра, которая нужна для
активации криптохрома, в его наружный сегмент
доходить не будет, и только вспомогательный
член может воспринимать информацию о маг-
нитном поле. Таким образом, на роль магниторе-
цепторов претендует лишь малая популяция
двойных колбочек, локализованная в назальном
квадранте сетчатки. В качестве аргумента против
ведущей роли двойных колбочек в магниторецеп-
ции некоторые авторы приводят наличие между
основным и вспомогательным членом плотного
контакта, который ведет к электрическому сме-
шению сигналов от двух членов (Wiltschko et al.,
2021). Однако, как было упомянуто выше, другие
авторы предполагают, что такой плотный контакт
может блокироваться при световых условиях, ко-
гда более значимым стимулом становится магни-
торецепторный сигнал (Günther et al., 2021).

Еще одним кандидатом на роль клетки-магни-
торецептора могли бы быть ультрафиолет-чув-
ствительные колбочки. В их наружных и внутрен-
них сегментах была выявлена экспрессия Cry1a, а
их масляные капли свободно пропускают свет в
видимом диапазоне, в том числе и коротковолно-
вый, необходимый для активации криптохромов
(Bischof et al., 2011). Тем не менее регулярной мо-
заики для УФ-чувствительных колбочек не пока-
зано, хотя ее наличие и проверялось в работе Чет-
вериковой и соавт. (Chetverikova et al., 2022).

Кроме того, по-видимому, УФ-чувствительные
колбочки играют важную роль в цветовом зрении
(Smith et al., 2002), и это, вероятно, их основная
функция в сетчатке птиц.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Перспективы дальнейших поисков 

магниторецепторной клетки

В настоящее время конкретные клетки – ре-
цепторы магнитного поля в сетчатке птиц не
установлены надежно, хотя ряд эксперименталь-
ных данных указывают на двойные или УФ-чув-
ствительные колбочки. Их роль в магниторецеп-
ции, несомненно, требует прямой эксперимен-
тальной проверки. Очевидным решением этой
проблемы представляется проведение экспери-
ментов на птицах с нокаутом криптохромов, для
которых предполагается роль первичных молеку-
лярных сенсоров магнитного поля: Cry4 для про-
верки роли двойных колбочек, и Cry1а для УФ-
чувствительных колбочек. Однако генетические
манипуляции на птицах существенно усложня-
ются труднодоступностью и сложным строением
их зиготы, хотя в настоящее время и существуют
подходы к решению этих проблем (Woodcock et al.,
2017). Другой важной проблемой является тот
факт, что мигрирующие воробьиные птицы, для
которых надежно установлено наличие магнито-
чувствительности, не размножаются в лаборатор-
ных условиях, а результаты поведенческих экспе-
риментов на доступных в лаборатории видах (ку-
рицах, голубях и зебровых амадинах) могут иметь
неоднозначную трактовку.

Другим важным направлением является реги-
страция ответов отдельных клеток сетчатки с це-
лью поиска той популяции, что реагирует на маг-
нитную стимуляцию. Регистрация электрических
ответов отдельных ганглиозных клеток при помо-
щи мультиэлектродных матриц кажется привле-
кательным методом, однако показано, что арте-
факты, вызванные быстрыми изменениями маг-
нитного стимула, могут имитировать по форме
спайки нейронов, тем самым затрудняя анализ
данных (Ahlers et al., 2022). Однако авторы этого
исследования также показали, что эти индукци-
онные артефакты возможно четко отделить от
нейронных ответов, если учесть их простран-
ственно-временные характеристики, что дает на-
дежду на скорое получение новых электрофизио-
логических данных. Альтернативой прямым за-
писям электрических ответов клеток является
кальциевый имиджинг – технология, позволяю-
щая регистрировать их активность по изменению
внутриклеточной концентрации ионов Ca2+. При
этом регистрируется интенсивность флуоресцен-
ции, которая не подвержена индукционным арте-
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фактам от переменного магнитного поля. Хотя
имиджинг сетчатки, самой по себе являющейся
светочувствительной тканью, кажется трудной
задачей, к настоящему времени отработаны про-
токолы, позволяющие проводить подобные экс-
перименты на сетчатке млекопитающих (Brigg-
man, Euler, 2011; Euler et al., 2019), что делает эту
методику весьма перспективной.

Поскольку ганглиозные клетки, вероятно, не
являются первичными сенсорами магнитного
поля, данные об их активности в меняющемся
магнитном поле позволят в ближайшем будущем
лишь сузить круг поиска магниторецептора среди
нейронов наружных слоев сетчатки. Задача же од-
нозначного определения первичной клетки-ре-
цептора, по всей видимости, потребует примене-
ния принципиально новых методических подхо-
дов и ее решение может занять ближайшие
несколько лет.
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The existence of the magnetic compass system was first shown in birds. Since then, a large amount of data
has been accumulated on the performance of the avian magnetic compass and its relationship with visual re-
ception. The current dominant concept is that the receptor for the magnetic compass in birds is located in the
retina. The most popular hypothesis for the mechanism of operation of magnetic field receptors is the radical
pair model, and a candidate for the role of the primary magnetoreceptor molecule is cryptochrome, and more
specifically, its isoform, cryptochrome 4a. In recent years, data have been published on the interaction of
cryptochrome with some proteins involved in the phototransduction cascade, as well as promising data from
electrophysiological studies combining light and magnetic stimuli. In addition, a number of morphological
studies of the avian retina also allow us to narrow down the range of promising cells for the role of a magne-
toreceptor, and the double cone is currently the most likely candidate. In this review, we discuss the latest re-
search data in this area.
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ВВЕДЕНИЕ
Изучение цветового зрения (ЦЗ) человека на-

чиналось в восемнадцатом веке с работ Исаака
Ньютона и продолжается по сей день. Многие ве-
ликие ученые прошлого внесли свой вклад в ис-
следование этого явления (см. обзор Орлов,
2006). Осмысление наблюдений и результатов
психофизических исследований привело к пони-
манию того, что ЦЗ человека трехмерно, т.е. ос-
новано на наличии в сетчатке трех приемников –
трех типов специализированных фоторецепторов –
колбочек (L, M, S), кривые спектральной чув-
ствительности которых расположены в длинно-
волновой (L), средневолновой (M) и коротковол-
новой (S) областях спектра. Сигналы колбочек
сравниваются затем попарно оппонентно (L/M,
(L + M)/S) специальными нервными клетками на
разных этажах зрительной системы (Dacey, 1999;
Dacey, 2000; Dacey, Packer, 2003; Lee, 2004; Solo-
mon, Lennie, 2007; Thoreson, Dacey, 2019).

По этическим и методическим ограничениям
исследования ЦЗ человека ранее проводились
только в рамках психофизических опытов и тео-
ретических рассмотрений. Понимание физиоло-
гических механизмов ЦЗ человека к настоящему
времени (в 20-м и 21 веках) существенно обогати-
лось, благодаря расширению круга объектов ис-
следования (модельные животные) и появлению

новых методов, не представимых в докомпьютер-
ную эпоху. Цветовое зрение человека (приматов)
рассматривается в плане эволюционном, как од-
но из решений, выработанных под влиянием
адаптации к изменяющимся условиям существо-
вания и закрепленных естественным отбором
(Bowmaker, 1998; Jacobs, 2009).

Сетчатки позвоночных животных устроены по
единому плану из типовых клеточных элементов
(Ramon-y-Cajal, 1892; Walls,1942). Развитие зри-
тельной системы животных происходит по обще-
му плану под контролем единого мастер-гена –
Рах 6 (Gehring, Ikeo, 1999). Это дает основание для
обобщения результатов, получаемых в работе на
животных, и использования их для понимания
механизмов зрения человека. Выбраны модель-
ные организмы (мышь, рыбка Danio rerio и дру-
гие), на которых проводятся разнообразные ис-
следования, имеющие не только познавательное
(теоретическое) значение, но и выход в медицин-
скую практику (Bilotta, Saszik, 2001; Movshon,
2014).

Краткие сведения о ЦЗ в животном мире. Ис-
следования ЦЗ животных начались во второй по-
ловине прошлого века, тогда и был открыт целый
мир разнообразных систем ЦЗ, отличных от чело-
веческой. О наличии ЦЗ у животных свидетель-
ствуют как данные о рецепторном составе сетча-
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ток, зрительных пигментах рецепторов, так и
результаты поведенческих экспериментов и ис-
следований обработки зрительных сигналов на
нейронном уровне (Thoreson, Dacey, 2019). Оче-
видно, что ЦЗ полезно, более того, необходимо
животным, как в пищедобывательном, так и в
территориальном, социальном, оборонительном
и брачном поведении. Цвет (окраска) – это один
из признаков предмета, облегчающий узнавание
предмета, оценку его качества (например, спе-
лость фруктов), обнаружение его на фоне (вишня
или рябина в зеленой кроне дерева).

Все современные животные за редкими ис-
ключениями обладают той или иной системой
ЦЗ. У многих видов рыб, птиц и насекомых – ЦЗ
четырехмерно. У большинства млекопитающих
ЦЗ двумерно; у приматов и нескольких видов
сумчатых – трехмерно (Bowmaker, 1998; Dominy,
Lucas, 2001; Arrese et al., 2002; Arrese et al., 2006).
Только у нескольких видов ныне живущих позво-
ночных животных отсутствует ЦЗ – это 13 видов
китообразных; десять видов ластоногих; ночные
грызуны и два вида ночных приматов (Jacobs et al.,
1996). Отсутствие ЦЗ у этих животных рассматри-
вается как адаптация к образу жизни, в частно-
сти, к условиям низкого уровня освещения или
обитанию в мутной среде (Peichl, Moutairou, 1998;
Peichl et al., 2001; Peichl, 2005; Levenson et al.,
2006).

К настоящему времени изучены биохимия,
молекулярная структура и генетика зрительных
пигментов (ЗП) (Yokoyama, 2000; Yokoyama, Yokoya-
ma, 1996; Yokoyama, 2002). Молекула ЗП состоит
из белка-опсина и связанного с ним хромофора –
остатка витамина А. Этот комплекс и определяет
спектральную чувствительность ЗП (Овчинников
и др., 1982; Островский, Говардовский,1992; Ка-
ламкаров, Островский, 2002; Говардовский и др.,
2015). Методом микроспектрофотометрии сняты
кривые спектральной чувствительности отдель-
ных колбочек (впервые на рыбе, а к настоящему
времени на многих видах) (Marks, 1965; Bowmak-
er, 1984; Govardovskii et al., 2000). Показано, что
зрительные пигменты являются одним из основ-
ных “строительных материалов” мембраны на-
ружных сегментов фоторецепторов. Известны ге-
ны, кодирующие опсины ЗП. Как показывают
молекулярные часы1, эти гены возникли более
500 млн лет тому назад в результате дупликации
анцестрального гена и последующих мутаций.
Уже тогда появилась возможность возникнове-

1 Молекулярные часы (molecular clock) – это метод датиро-
вания филогенетических событий. Он основан на аксио-
матическом утверждении, что большая часть случайных
точечных нейтральных генетических мутаций накаплива-
ется с постоянной (в геологическом масштабе времени)
скоростью. По количеству накопленных мутаций можно
судить о времени, минувшем с момента обособления двух
видов, произошедших от общего предка.

ния ЦЗ (Baden et al., 2020; Maximov, 1998; 2000;
Yokoyama, 2000; Collin, Trezise, 2021). У современ-
ной миноги – потомка древних бесчелюстных – и
современных рыб, амфибий, рептилий, птиц в
молекулах зрительных пигментов представлены
опсины четырех типов (Marc, 1999).

В 60-е годы прошлого века изучение ЦЗ чело-
века и животных было одной из основных тем ла-
боратории “Биофизики зрения” Института био-
физики АН СССР. Для колориметрии на живот-
ных (на изолированном глазу или отдельных
клетках сетчатки) был разработан метод колори-
метрии замещения и создан на основе монохро-
матора прибор – колориметр замещения (Бон-
гард, 1955; Danilova, Mollon, 2022). В колориметре
замещения сравнение и уравнивание излучений
происходит во времени (идет чередование стиму-
лов без темнового промежутка). О равенстве (не-
различимости) сравниваемых излучений при заме-
не одного излучения на другое говорит отсутствие
ответного сигнала: ретинограммы, нейрограммы,
реакции одиночной клетки. Этим методом в
60-е годы прошлого века были получены данные
о размерности ЦЗ и свойствах приемников яще-
риц, черепах, рыб и насекомых (Орлов, Бызов,
1961; Орлов, Максимова, 1964; Mazohin-Porsh-
nyakov, 1959; 1962; Orlov, Maximova, 1965; Кондра-
шев, Орлов, 1975). На этом приборе исследовали
и ЦЗ человека (Бонгард, Смирнов, 1956; Бонгард,
Смирнов, 1965). Идею колориметрии замещения
(silent substitution) использовали и иностранные
авторы (обзор Estévez, Spekreijse, 1982).

ЦЗ И РАЗРЕШАЮЩАЯ СПОСОБНОСТЬ
Сам факт, что ЦЗ поддерживается в эволюции

сотни миллионов лет, свидетельствует о его важ-
ной роли в жизни животных. В то же время цвето-
различение, на первый взгляд, как бы сопернича-
ет с такой важной функцией, как острота зрения.
Обе функции используют на входе одну и ту же
матрицу фоторецепторов. С одной стороны –
пространственное зрение (в частности, стереозре-
ние, построение объема) требует максимально
возможной остроты, в пределе достигаемой мак-
симальной плотностью одинаковых фоторецепто-
ров. С другой стороны, ЦЗ – обнаружение цвет-
ных объектов на цветном фоне, узнавание и раз-
личение объектов по их окраске – требует
соответствующей обработки сигналов, идущих от
колбочек разных типов (колбочек с разной спек-
тральной чувствительностью). Чтобы понять, как
разрешается противоречие между пространствен-
ным зрением и ЦЗ, полезно знать, по крайней ме-
ре, как колбочки (L, M и S) распределены на сет-
чатке (Williams et all.,1991).

Расположение колбочек в сетчатке рыб, репти-
лий и птиц. У рыб, амфибий, рептилий, птиц –
колбочки гетероморфны (Walls, 1942; Marc, 1999).
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В сетчатке рыб колбочки разных морфологиче-
ских типов образуют матрицы с регулярной кри-
сталлической мозаикой, характерной для каждо-
го вида (Engström, 1960; Stieb et al., 2019). Показа-
но, что с морфологическим типом колбочки
коррелирует ее спектральная чувствительность,
т.е. наличие в ее наружном сегменте того или
иного зрительного пигмента (Li et al., 2012; Allison
et al., 2010; Stieb et al., 2019). Регулярность рецеп-
торной мозаики транслируется в более глубокие
слои сетчатки (Подугольникова, Максимов, 1973;
1977). Не исключено, что кристаллическая пра-
вильность “монтажа” клеточных элементов сет-
чатки рыб способствует “экономности” органи-
зации обработки цветовой информации. У рыб
уже в сетчатке имеется несколько типов дважды
цветооппонентных ганглиозных клеток. Их аксо-
ны проецируются ретинотопически в tectum opti-
cum – главный первичный зрительный центр
рыб, где их терминали образуют целый слой
(Максимова и др., 2020).

У рептилий и птиц маркером колбочек с раз-
ной спектральной чувствительностью в живой
сетчатке служат внутриколбочковые фильтры.
Это жировые капли, окрашенные каротиноида-
ми. Красные капли расположены в L колбочках
(с длинноволновочувствительным пигментом),
оранжевые и желтые – в M колбочках. В синечув-
ствительных и УФ-чувствительных колбочках
жировые капли бесцветны (Toomey, Corbo, 2017;
Wilkie et al., 1999; Marc, 1999). Расположение кол-
бочек разных типов у этих животных можно ви-
деть прямо на живой инвертированной сетчатке.

Для некоторых животных, в том числе для
рыб, мышей, показано экологически значимое
распределение разных типов колбочек в разных
участках сетчатки. Сцены природы над и под го-
ризонтом различаются по распределению хрома-
тических и ахроматических признаков. В сетчат-
ке мыши S и M колбочки распределены по дорзо-
вентральной оси по градиентам с преобладанием M
колбочек в дорзальной сетчатке (нижние поля
зрения), а S колбочек в вентральной сетчатке
(верхние поля зрения). У мальков данио колбоч-
ки, чувствительные к УФ, преобладают в назаль-
ной и вентральной областях сетчатки. Это обес-
печивает контрастное силуэтное зрение на фоне
неба в верхних полях зрения и различение планк-
тона, отражающего УФ, в ближнем переднем по-
ле зрения. Обработка сигналов от трех типов (L,
M, S) колбочек сосредоточена в дорзальной сет-
чатке (в нижних полях зрения) (Baden et al., 2013;
Qiu et al., 2021).

Рецепторы млекопитающих. Колбочки млеко-
питающих (и змей) мономорфны, и нет призна-
ков, указывающих на наличие в них тех или иных
зрительных пигментов (Marc, 1999; Ahnelt, Kolb,
2000). Причину мономорфности колбочек млеко-

питающих (и змей) принято объяснять особенно-
стями их эволюции – долгий период роющего,
скрытного сумеречного образа жизни (Walls,
1942; Marc, 1999).

С появлением иммунохимических методов
удалось выявить в сетчатках млекопитающих си-
нечувствительные колбочки. Они составляют от
трех до 10% от общего количества колбочек
(Wikler, Rakic, 1990; Jacobs et al., 1991; Jacobs,
2013). Многие животные, считавшиеся до того
ахроматами, оказались дихроматами. Большин-
ство наземных млекопитающих – дихроматы.
Только у современных дневных приматов вновь
возникла трихромазия в результате дупликации
гена длинноволновочувствительного пигмента
(Jacobs, Deegan, 1999; Marc, 1999; Dominy, Lucas,
2001; Dulai et al., 1999; Silveira et al., 2014; Hen-
riques et al., 2021). Как показывают молекулярные
часы, у приматов Старого Света это произошло
40 млн лет назад, а у ревунов (рода Aluatta) –
крупных приматов Нового Света –14 млн лет на-
зад (Hunt et al.,1998). Эти два независимых собы-
тия, разнесенные по времени и территориально,
привели к возникновению двух одинаковых на-
боров из трех колбочковых пигментов с максиму-
мами ~430; 532 и 563 нм, что говорит, в частности,
о жестком давлении естественного отбора на ЦЗ
(Henriques et al., 2021).

Морфологию сетчатки человека и обезьян изу-
чали на уровне световой и электронной микро-
скопии, используя разные модификации техники
серебрения по Гольджи (Polyak, 1941; Boycott,
Dowling, 1969; Dowling, Boycott, 1966). Позднее
подробное исследование рецепторной матрицы
сетчатки человека было выполнено на целой
фиксированной сетчатке с использованием диф-
ференциальной интерференционно-контраст-
ной техники Номарского (Curcio et al., 1990). Из-
мерена пространственная плотность колбочек и
палочек в восьми изолированных целых сетчат-
ках человека, и построены карты плотности фо-
торецепторов. Оценена индивидуальная измен-
чивость. Годом позже были выделены иммунохи-
мически синечувствительные S колбочки (Curcio
et al., 1991). Они составляли <10% от общей попу-
ляции колбочек, отсутствовали в центральной
ямке (фовеа), и наибольшей плотности достигали
в парафовеальной области в 10° от ее центра. Од-
нако L и M колбочки и иммунохимически по-
прежнему различить не удалось, в частности, из-
за очень сходной структуры L и M опсинов (Na-
thans et al., 1986).

В 60-х годах прошлого века делались попытки
выяснить относительное количество и располо-
жение L и M колбочек в фовеа человека косвен-
ным путем. В психофизических опытах на людях
измеряли разрешающую способность для крас-
ных и зеленых ортогональных решеток. В одном
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случае она оказалась одинаковой и сравнимой с
плотностью колбочек в фовеа (Бонгард, Смир-
нов, 1957). Это дало основание для гипотезы о со-
держании в каждой колбочке и красного и зеле-
ного приемников одновременно. Было также по-
казано, что информация от разных приемников
может идти по одному нервному волокну (Бон-
гард, Смирнов, 1957). Результаты других авторов
были в пользу того, что красночувствительные и
зеленочувствительные колбочки образуют от-
дельные скопления – “грозди” (Hartridge, 1946).
Только прямое наблюдение матрицы рецепторов
сетчатки человека, маркированных по признаку
спектральной чувствительности, могло бы разре-
шить эти разночтения. Сетчатка человека доста-
ется исследователям только после операции или
после смерти, и провести микроспектрофотомет-
рию удается только на выделенных рецепторах
(Bowmaker, Dartnall, 1980; Dartnall et al.,1983). На
нескольких крошечных фовеальных участках сет-
чатки макака-резуса были профотометрированы
183 колбочки. (Mollon, Bowmaker, 1992). На тот
момент это было колоссальным достижением
экспериментального мастерства. Было показано,
что L, M и S колбочки с максимумами чувстви-
тельности 560; 530 и 440 нм расположены хаотич-
но. Расположения колбочек разной спектральной
чувствительности в сетчатке человека никто не
видел до 1999 г. Это наконец удалось благодаря
применению адаптивной оптики (АО).

ИЗУЧЕНИЕ СЕТЧАТКИ ЧЕЛОВЕКА IN SITU 
ПРИ ПОМОЩИ АО

Еще у Гельмгольца возникла мысль неинва-
зивного исследования сетчатки живого человека.
Он придумал, как заглянуть в глаз через зрачок.
В 1851 г. Гельмгольц предъявил ученому миру
первый офтальмоскоп. Свет свечи при помощи
зеркала направлялся в глаз испытуемого, в отра-
женном от глазного дна свете исследователю
впервые открылась картина внутренней поверх-
ности глаза (Keeler, 2002). Сейчас трудно предста-
вить медицину без офтальмоскопии. Три основ-
ных направления усовершенствования офталь-
москопа, указанных Гельмгольцем, по которым
шла работа офтальмологов последующие 150 лет, –
это подбор оптимального источника освещения
отражающей поверхности, направляющей свет в
глаз, и способы коррекции нечеткого изображе-
ния глазного дна. До сих пор в наших поликлини-
ках при стандартном обследовании пациентов
используется офтальмоскоп, где свеча заменена
на щелевую лампу, а прямое зеркало – на вогну-
тое с центральным отверстием. Такой прибор
позволяет видеть кровеносные сосуды, выход
зрительного нерва (слепое пятно), желтое пятно и
выявить некоторые патологии. Для того чтобы
увидеть через зрачок матрицу фоторецепторов,

понадобилась вся мощь современных научных
технологий: компьютеризация, лазерное освеще-
ние, система, следящая за движениями глаза и
компенсирующая эти движения, конфокальная
микроскопия и деформируемое зеркало, исправ-
ляющее волновой фронт отраженного от глазного
дна света – адаптивная оптика (АО).

Идея АО была позаимствована у астрономов.
Для борьбы с неоднородностью атмосферы все
наземные телескопы имеют зеркала, набранные
из многочисленных маленьких зеркал, настраи-
ваемых на наилучшее видение. В офтальмологии,
при картировании рецепторной матрицы АО
представляет собой инструмент, с применением
которого измеряются и затем компенсируются
монохроматические аберрации, существующие
на оптическом пути через передние среды глаза
(роговицу, зрачок, хрусталик и стекловидное те-
ло) и ткань сетчатки. Идея картирования и ком-
пенсации оптических искажений в глазу человека
высказывалась еще в 1961 г. (Смирнов, 1961). То-
гда невозможно было реализовать технически
применение методов АО.

Система АО измеряет искаженный в результа-
те оптических аберраций волновой фронт при по-
мощи датчика волнового фронта Шака-Хартмана
(a Shack-Hartmann Wavefront Sensor) и компенси-
рует его с использованием корректора волнового
фронта. Эти два компонента АО связаны цен-
тральной системой управления (рис. 1).

Изображение участка сетчатки, скорректиро-
ванное АО, записывается при помощи камеры
высокого разрешения (Roorda, Williams, 1999;
Hampson, 2008; Gill et al., 2019). Один и тот же
участок сетчатки записывается несколько раз для
увеличения соотношения сигнала над шумом на
изображении. Измерение и полная коррекция
волнового фронта позволили улучшить оптиче-
ское разрешение с 10–15 мкм до ~2 мкм и визуа-
лизировать фоторецепторы, ганглиозные клетки,
клетки пигментного эпителия сетчатки.

История и этапы разработки установки с АО
для изучения рецепторов глаза живого человека
описаны в обзорaх (Hampson, 2008; Williams, 2011;
Merino, Loza-Alvarez, 2016) и могут быть пред-
ставлены кратко следующим образом.

В 1980 г. для исследования глазного дна был
предложен сканирующий лазерный офтальмо-
скоп (scanning laser ophthalmoscope – SLO). В 1989 г.
для улучшения ретинального изображения, полу-
чаемого при помощи SLO, было применено де-
формируемое зеркало. В 1996 г. была сконструи-
рована фотокамера специально для фиксации от-
дельных колбочек в нормальном глазу человека.

В 1999 г. в журнале “Nature” появилось крат-
кое сообщение “The arrangement of the three cone
classes in the living human eye” (Расположение кол-
бочек трех классов в живом глазу человека) (Ro-
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orda, Williams, 1999). Началась качественно новая
эпоха изучения рецепторов сетчатки человека.

Первое открытие, сделанное благодаря 
применению АО

Впервые расположение S, M и L колбочек бы-
ло показано на изображениях участков матрицы
сетчаток двух испытуемых, полученное in vivo при
помощи АО в комплексе с денситометрией (Roor-
da, Williams, 1999)2.

Освещая сетчатку светом разных длин волн,
можно вызвать частичное или полное (в зависи-
мости от интенсивности) дифференциальное
обесцвечивание зрительного пигмента в наруж-
ных сегментах колбочек и, как результат, – изме-
нение их отражательной способности.

Изображение матрицы фоторецепторов тем-
ноадаптированной сетчатки сравнивается с изоб-
ражениями, полученными после селективного
обесцвечивания фотопигментов колбочек светом
550 нм. Для каждой области сетчатки было сдела-
но примерно 50 изображений, снятых в течение
пяти дней и усредненных для увеличения отно-
шения сигнал/шум. L и M колбочки выглядят
светлыми, так как они поглощают сильно, и, со-
ответственно, обесцвечиваются. Так как S кол-
бочки практически не поглощают свет 550 нм,
они выглядят темными пятнышками на изобра-
жениях поглощения. Идентифицированные та-
ким образом S-колбочки отмечали на карте ре-
цепторной матрицы и удаляли из последующего
анализа.

Для разделения оставшихся L и M колбочек
сравниваются изображения поглощения, полу-
ченные в двух других условиях обесцвечивания. В
первом – при освещении сетчатки светом 650 нм
обесцвечиваются L колбочки, во втором, – при
освещении светом 470 нм обесцвечиваются M
колбочки. Распределения темных фоторецепто-
ров на изображениях поглощения (или светлых
на картине отражения) в этих двух случаях оказы-
ваются противоположными и дополнительными.

Идентифицированные таким способом L, M и
S колбочки, содержащие разные зрительные пиг-
менты (имеющие разные спектральные чувстви-
тельности), представляют на картах рецепторной
матрицы для наглядности разными цветами: L кол-
бочки – красным, M колбочки – зеленым и S кол-
бочки – синим. Подробный статистический ана-
лиз распределения каждого из трех типов колбо-
чек на матрице фоторецепторов в сетчатках
(примерно в 1° от фовеа) двух мужчин был пред-
ставлен в 2001 г. Во всех глазах M и L колбочки
были расположены случайно, что приводит к об-

2 Денситометрия – метод измерения оптической плотности
фотопигмента в наружном сегменте фоторецепторов
(Campbell, Rushton, 1955).

разованию небольших участков, содержащих
колбочки одного типа. S колбочки составляли не
более 10% от общего числа колбочек. Соотноше-
ние количества М и L колбочек испытуемых
сильно различалось. Несмотря на это, оба испы-
туемых были нормальными трихроматами (Roor-
da et al., 2001). В 2005 г. эти результаты были под-
тверждены уже на восьми испытуемых с нормаль-
ным ЦЗ (Hofer et al., 2005). Фенотип цветового
зрения каждого из восьми обследуемых лиц оце-
нивали с использованием равенства Рэлея, псев-
доизохроматических таблиц (AO-HRR, Dvorine и
Ishihara) и теста “100 оттенков” Фарнсворта-
Манселла. Показатели каждого испытуемого во
всех тестах соответствовали принятым критериям
нормального цветового зрения. Генетический
анализ показал, что испытуемые мужчины имели
наборы L и M генов, обеспечивающие нормаль-
ное ЦЗ. Отношение количества L к M колбочкам
у пяти испытумых (с инициалами HS, YY, AP,
MD, BS) было следующим: HS, 1: 2.7; YY, 1.1: 1;
AP, 1.2: 1; MD, 1.9: 1; и BS, 16.5: 1. Сорокократная
вариация относительного количества L и M кол-
бочек у разных испытуемых не отражалась на их
цветоразличительных способностях (Hofer et al.,
2005; Williams, 2011). Результат казался шокирую-
щим. Из него следовало, что и небольшое количе-
ство колбочек каждого типа достаточно для орга-
низации процесса цветоразличения при соответ-
ствующей обработке сигналов последующими,

Рис. 1. Схема системы адаптивной оптики для визуа-
лизации рецепторной матрицы сетчатки живого чело-
века, показывающая как взаимосвязаны три основные
ее компонента: сенсор, корректор и контроллер.
1 – сенсор – Шака-Хартмана – измеритель волново-
го фронта, 2 – корректор волнового фронта – транс-
формируемое зеркало, 3 – контроллер.
Стрелкой показана обратная связь с сенсора через
компьютер на деформируемое зеркало (по K.M. Hampson
Adaptive optics and vision. Journal of Modern Optics. 2008).
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связанными с этими колбочками нервными клет-
ками. Напомним, что и S колбочек всегда не бо-
лее десяти процентов от общего количества кол-
бочек, и они отсутствуют в фовеа.

Причина случайного распределения L, M и S
колбочек в картине рецепторной мозаики сетчат-
ки человека, выявленного при помощи АО in vivo,
определяется как расположением генов, кодиру-
ющих опсины зрительных пигментов в хромосо-
мах человека, так и случайным процессом, опре-
деляющим наличие того или иного пигмента в
каждой колбочке. Ген, кодирующий S-опсин,
расположен в седьмой хромосоме. Гены, кодиру-
ющие опсины фотопигментов L и M колбочек,
расположены тандемом в q-плече Х-хромосомы.
В нормальной сетчатке экспрессия L гена или
M гена в каждой колбочке опосредована случай-
ным процессом. Предполагается, что в каждой
колбочке взаимоисключающую экспрессию L/M
генов красных и зеленых опсинов контролирует
специальный участок хромосомы – (Locus Con-
trol Region). Он связывается с промотором либо L,
либо M гена, определяя экспрессию только одно-
го гена опсина в этой клетке, и тем самым, как
правило, случайное расположение этих двух
классов (L, M) колбочек (Nathans et al., 1986).

Второе открытие, сделанное благодаря 
применению АО: разная природа L, M и S 

дихромазий

Примерно в четырех процентах человеческой
популяции (в основном у мужчин) обнаружива-
ются отклонения от трехмерности ЦЗ – дихрома-
зии. Отсутствие красного приемника (– L) – про-
танопия; отсутствие зеленого приемника (– M) –
дейтеранопия и очень редко отсутствие синего
приемника (– S) – тританопия. Для констатации
нормального трехмерного ЦЗ и выявления его
аномалий разработаны психофизические тесты:
установление равенства Рэлея; псевдоизохрома-
тические таблицы Ишихара; Рабкина; тест
“100 цветовых оттенков” и другие (Lakowski,
1981). В настоящее время существуют специаль-
ные тестирующие приложения в смартфонах,
позволяющие пользователю быстро самостоя-
тельно оценить свои цветоразличительные спо-
собности. Как говорилось выше, гены, кодирую-
щие L и M опсины, расположены тандемом в
q-плече Х-хромосомы. Причем может быть раз-
ное число копий этих генов: с одним геном L- и от
одного до трех копий гена M-опсина (Nathans et
al.,1986). Такое расположение генов опсинов
красно- и зеленочувствительного пигментов при
обмене генетическим материалом в мейозе между
Х-хромосомами партнеров может в результате
привести как к нормальному, так и дефектному
набору этих генов в Х-хромосомах дочернего ор-
ганизма. Дихромазии (– L и –M) встречаются ча-

ще у мужчин, наследующих одну Х-хромосому,
чем у женщин, имеющих две Х-хромосомы.

Причину дихроматического ЦЗ (протанопию –
утрату длинноволново чувствительного (L) при-
емника и дейтеранопию – средневолново чув-
ствительного (M) приемника) можно предста-
вить по-разному: во-первых, как результат поте-
ри одного класса колбочек; во-вторых, при
нормальном количестве колбочек, содержанием
во всех колбочках только одного из двух пигмен-
тов. Эта дилемма была разрешена при помощи
АО. Было показано что протанопия и дейтерано-
пия имеют разную природу.

При помощи АО-денситометрии были полу-
чены карты рецепторной мозаики двух испытуе-
мых – протанопа и дейтеранопа. У протанопа в
центральной сетчатке было нормальное количе-
ство функционирующих колбочек, и все они бы-
ли зеленочувствительные. Генетический анализ
показал, что у этого испытуемого L-ген в Х-хро-
мосоме был замещен M-геном, кодирующим оп-
син зеленочувствительного пигмента.

У дейтеранопа на изображении матрицы фото-
рецепторов М-колбочки отсутствовали. Регуляр-
ность общей мозаики колбочек у этого человека
была нарушена, тогда как отдельные мозаики L и
S колбочек были нормальны (Carroll et al., 2004).
Генетический анализ показал в этом случае, что
нормальный М-ген фотопигмента был замещен
дефектным M-геном, кодирующим нефункцио-
нирующий пигмент. Зеленочувствительные кол-
бочки в результате резорбировались по всей моза-
ике фоторецепторов. (Напомним, что только
нормальный фотопигмент является строитель-
ным материалом наружного сегмента фоторецеп-
тора.) При обследовании еще трех дейтеранопов
и двух протанопов новым методом – АО, совме-
щенной с когерентной томографией (см. далее),
было обнаружено иное проявление L и M дихро-
мазий на рецепторной матрице (Zhang et al.,
2019).

Тританопия – редко встречающийся дефицит
цветового зрения в сине-зеленой области спек-
тра. Предполагалось, что причиной этого нару-
шения ЦЗ может быть нарушение структуры или
стабильности пигмента S-колбочек, связанного с
различными аминокислотными заменами в мо-
лекуле опсина. При помощи АО – денситометрии
было проведено обследование 56-летнего мужчи-
ны–тританопа (по всем психофизическим те-
стам) и его 33-летней дочери со слабыми тритан
отклонениями. У отца на картах рецепторной мо-
заики не было обнаружено S-колбочек. В резуль-
тате отсутствия S-колбочек была нарушена общая
регулярная мозаика колбочек. У дочери в разных
участках сетчатки рецепторной мозаики присут-
ствовали все три типа колбочек, и практически
не обнаружено дефектов регулярности мозаики.
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И у отца, и у дочери в гене опсина синечувстви-
тельного пигмента (расположенного в седьмой
хромосоме) была выявлена новая мутация –
R283Q. Фенотипическая разница между отцом и
дочерью, имеющая одну и ту же мутацию, может
объясняться тем, что они находились в момент
исследования на разных стадиях прогрессирую-
щей с возрастом атрофии наружных сегментов S-
колбочек, приведшей у отца к утрате S-колбочек
(Baraas et al., 2007).

Третье открытие, сделанное благодаря 
применению АО. Цветовые ощущения 
при стимуляции одиночных колбочек

Развитие и совершенствование методов АО в
комплексе с денситометрией и сканирующей ла-
зерной офтальмоскопией (AOSLO – adaptive op-
tics combined with scanning laser ophthalmoscopy)
позволило не только получать карты высокого
разрешения матрицы фоторецепторов сетчатки
человека вблизи фовеа, но и возбуждать одиноч-
ные колбочки. Для зрительной стимуляции AOSLO
может производить стимулы с высочайшей про-
странственной точностью. Это связано с тем, что
визуализация и стимуляция могут быть простран-
ственно и во времени совмещены в одном и том
же луче в SLO (Roorda et al., 2002).

Было показано на картах высокого разреше-
ния одних и тех же участков сетчатки испытуемо-
го вблизи фовеа (1°–1.5°), снятых через разные
промежутки времени (через день, месяц), что рас-
положение отдельных идентифицированных L,
M и S колбочек в точности воспроизводится. Это
дало возможность многократно стимулировать
разные заранее идентифицированные (L, M) от-
дельные колбочки и узнавать субъективные ощу-
щения испытуемого. Первый такой опыт был
проведен на двух нормальных трихроматах. Спек-
тральная чувствительность выбранных для сти-
муляции колбочек и их положение на карте были
заранее определены. Поскольку кривые спек-
тральной чувствительности L и M колбочек чело-
века имеют близко расположенные максимумы и
перекрываются в желто-зеленой области, ис-
пользовался один стимул (543 нм, с шириной по-
лосы 25 нм), возбуждающий те и другие кол-
бочки. Селективность возбуждения одиночной
колбочки достигалась положением стимула (све-
тового пятнышка) на наружном сегменте только
одной либо L, либо M колбочки (рис. 2).

Размер стимула (~0.45' в диаметре) составлял
менее половины размера внутреннего сегмента
колбочки. Было показано, что: повторная селек-
тивная стимуляция отдельных рецепторов от
опыта к опыту, в разные дни, вызывала у испыту-
емых повторяющиеся ощущения; в большинстве
случаев (более, чем в половине) селективная сти-
муляция как L, так и M колбочек, у обоих испы-

туемых вызывала ощущение белого; стимуляция
меньшей части колбочек вызывала ощущения,
соответствующие их “номиналу”: возбуждение L
колбочек – ощущение красного, М колбочек –
ощущение зеленого. Отсюда был сделан вывод,
что за цветовые и ахроматические ощущения от-
ветственны разные популяции колбочек, причем
за цветовые – малочисленная популяция (Hofer
et al., 2005).

Результаты опытов с возбуждением отдельных
колбочек вызвал новый вопрос: способствует ли
ощущению цвета оппонентное окружение тести-
руемой колбочки?

Был поставлен следующий опыт: для стимуля-
ции выбирали на матрице фоторецепторов кол-
бочку (например, L), окруженную шестью M кол-
бочками, или М колбочку, окруженную L кол-
бочками. Ответ был отрицательный: стимуляция
колбочек, окруженных в мозаике колбочками
другой спектральной чувствительности, в боль-
шинстве случаев вызывала ощущение белого (Sa-
besan et al., 2016). При малой вероятности попада-
ния на колбочку, вовлеченную в ЦЗ (такие кол-
бочки относятся к малочисленной популяции), и

Рис. 2. Схема возбуждения одиночных заранее иден-
тифицированных L и M колбочек (показаны окра-
шенными кружочками на фрагменте рецепторной
матрицы) стимулом 543 нм; кривые спектральной
чувствительности L и M колбочек человека и спек-
тральное положение стимула, возбуждающего как L,
так и M колбочки; положения светового пятна на на-
ружном сегменте L или M колбочки обозначены
стрелками.

S
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M
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L
    560 нм
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относительно малом количестве проб такой ре-
зультат легко объясним.

В редких случаях при возбуждении тех M кол-
бочек (стимуляция которых на белом фоне вызы-
вала у испытуемых ощущение “зеленого”) на
цветном, коротковолновым фоне, вызывала ощу-
щение “синего”. У одного из двух испытуемых
при стимуляции M колбочек вероятность “си-
них” ответов повышалась у тех колбочек, вблизи
которых находились S колбочки. Для объяснения
этого результата высказано предположение, что
освещение M колбочки возбуждает и зеленый, и
синий оппонентные каналы обработки сигнала, а
относительная активность соседних колбочек от-
дает предпочтение одному из них (Schmidt et al.,
2018).

КОМБИНИРОВАНИЕ АО И КОГЕРЕНТНОЙ 
ТОМОГРАФИИ

Трихроматическое картирование мозаики
колбочек человека in vivo при помощи АО в ком-
плексе с денситометрией – первый прямой (и до
недавнего времени единственный) метод визуа-
лизации рецепторной мозаики и оценки участия
отдельных фоторецепторов в ЦЗ. Недавно был
предложен новый комплекс – АО и фазочувстви-
тельной оптической когерентной томографии
(phase-sensitive optical coherence tomography –
АО-PSОCТ) (Hillmann et al., 2016; Zhang et al.,
2019). АО-денситометрия сетчатки опирается на
изменения отражательной способности колбочек
при фотообесцвечивании. Метод АО-PSOCT ис-
пользует тот факт, что при стимуляции сетчатки
короткой вспышкой видимого света наружные
сегменты колбочек демонстрируют быстрое уве-
личение длины оптического пути (optical path
length – OPL) света. Амплитуда этого изменения
достигает сотен нанометров в зависимости от
длины волны, силы светового раздражителя и ти-
па (S, M или L) колбочек. Исследование этого ин-
дуцированного светом изменения OPL (в терми-
нах эквивалентного изменения фазы) показало,
что оно является результатом фототрансдукции в
колбочках. Авторы нового метода отмечают его
преимущества по сравнению с АО-денситомет-
рией сетчатки. Они состоят в том, что при класси-
фикации типов колбочек достигнуты значитель-
но меньшие неопределенности (<0.02%) (по
оценке самих авторов АО-денситометрии, со-
ставляющие 3.6 ± 1.6%). Существенно укорачива-
ется время сбора данных. Оно составляет от 5 с до
30 мин, тогда как опыты АО-денситометрией,
длятся по несколько часов (3–9 ч) в течение не-
скольких дней, что утомляет испытуемого (Sabe-
san et al., 2015).

Новым методом были измерены индивидуаль-
ные реакции многих сотен колбочек у 16 испыту-
емых с разными фенотипами и генотипами ЦЗ

(пять нормальных трихроматов, три дейтеранопа,
два протанопа и три дейтераномала) (Zhang et al.,
2019; 2021). Были классифицированы три спек-
тральных типа колбочек (S, M, и L) их простран-
ственное распределение и их индивидуальные
мозаики. Соотношение L/M колбочек у испытуе-
мых сильно варьировало, что не отражалось на
цветоразличительных способностях. Результаты,
полученные методом АО-PSOCT на нормальных
трихроматах, не отличаются от полученных ранее
методом АО-денситометрии. В то же время авто-
ры не разделяют мнения о разной природе прота-
нопии и дейтеранопии (см. выше (Carroll et al.,
2004)). У обследованных ими дейтеранопов от-
сутствовали M колбочки, а у протанопов – L кол-
бочки; в остальном они были нормальны (Zhang
et al., 2021).

Причина разногласий, вероятно, кроется в ге-
нетическом разнообразии дихромазий. Протано-
пия и дейтеранопия могут быть обусловлены, по-
мимо отсутствия одного из генов, разными мута-
циями в молекуле колбочкового пигмента,
приводящими к дисфункции и морфологическим
нарушениям, вплоть до дегенерации колбочек.
Эти дегенеративные процессы развиваются по-
разному во времени, что в свою очередь приводит
к нарушению регулярности колбочковой мозаи-
ки (Wagner-Schuman et al., 2010). Необходимо
дальнейшее накопление данных для каждого ин-
дивидуального случая нарушения ЦЗ.

Стимуляция отдельных рецепторов и наблюдение 
картины возбуждения ганглиозных клеток разных 

типов на сетчатке животных
Со времени исследований Хьюбела и Визела

обработку сигнала о цвете у приматов связывают
с парвоцеллюлярной системой. К ней относятся
малые бистратифицированные, зонтичные и кар-
ликовые ГК, которые посылают свои аксоны в
парвоцеллюлярные слои наружного коленчатого
тела (НКТ). В их кониоцеллюлярные подслои
проецируются отдельно карликовые ГК, с крас-
но-зеленой центрально-периферической оппо-
нентной организацией рецептивных полей и в от-
дельные подслои – бистратифицированные
(L+M/S) ГК. Сигналы нейронов этих подслоев
НКТ приходят в специальные области зритель-
ной коры (Wiesel, Hubel ,1966; Jacobs, 2009; Lee,
2004; Zeki, Marini, 1998).

В нескольких современных работах продемон-
стрирована связь отдельных колбочек с ганглиоз-
ными клетками трех из четырех классов парво-
целлюлярной системы на изолированной сетчатке
макака ex vivo (Field et al., 2010). Для одновремен-
ной регистрации реакций полных популяций
карликовых, зонтичных и мелких двухслойных
ганглиозных клеток сетчатки использовалась
мультиэлектродная технология. Для определения
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местоположения, типа и силы функционального
входа каждой колбочки в каждую ГК применя-
лась тонко структурная визуальная стимуляция.
Были исследованы связи 17.380 колбочек с
1.961 ГК на семи препаратах. Показано, что ре-
цептивные поля ГК каждого класса образуют ре-
гулярные мозаики, покрывающие все поле реги-
страции. Зрительный сигнал, вызванный возбуж-
дением отдельной колбочки, вызывал сильные
реакции с различной кинетикой в трех из четырех
численно доминирующих типах ГК. Каждая из
популяций on и off карликовых и зонтичных ГК
собирала сигналы с полной популяции L и M
колбочек. Только карликовые клетки off-типа ча-
сто получали сильные сигналы от S колбочек (Li
et al., 2014; Kling et al., 2019). (Мы не останавлива-
емся подробнее на этих работах, так как в них не
использовалась АО).

AOSLO (an adaptive optics scanning laser oph-
thalmoscope) был использован для визуализации
и прямой стимуляции отдельных колбочек in vivo
на целом наркотизированном животном (мака-
ке). Реакции нейронов регистрировали экстрак-
леточным микроэлектродом в НКТ. Показано,
что парвоцеллюлярные нейроны НКТ с высокой
надежностью реагировали на стимуляцию оди-
ночных колбочек (Sincich et al., 2009). Эти немно-
гие работы на животных с использованием новых
технологий непротиворечиво (гармонично) до-
полняют результаты, полученные ранее методами
электрофизиологии и индикаторной гистохи-
мии, и новые результы, полученные на людях при
помощи АО.

Структура фовеа примата, исследованная 
комбинированием АО и Са++ имаджинга

Как говорилось выше, острота зрения, или
разрешающая способность, в пределе определя-
ется плотностью расположения функционально
одинаковых колбочек. В сетчатках животных, как
правило, имеется специализированная область
(области) острого зрения, где плотность колбочек
максимальна. У черепах и птиц – это “красное
пятно”, у многих рыб, птиц, дельфинов – две об-
ласти острого зрения, у животных с панорамным
зрением, животных-жертв, (например, кроли-
ков) – зрительная полоска – visual streak (Marc,
1999). У человека и приматов это фовеа (Provis
et al., 2013).

Для человеческой фовеа характерны очень вы-
сокая плотность тончайших колбочек и смеще-
ние нейронов внутренней сетчатки и кровенос-
ных сосудов на сотни микрон от фовеального
центра. Самые центральные колбочки располо-
жены в фовеоле, в 350 мкм свободной от палочек
зоне, образующей пол фовеального уплощения.
В фовеа одна колбочка либо L, либо M (S колбоч-
ки отсутствуют в фовеа) связана через два бипо-

ляра (on и off) с двумя карликовыми on и off ган-
глиозными клетками. Подобная фовеальная
структура существует и в сетчатке человекообраз-
ных обезьян и приматов Старого Света (Hendrick-
son, 2005). Фовеальные специализации определя-
ют способность читать и узнавать лица.

Фовеола приматов с ее высокой плотностью
колбочек и увеличенным представительством в
коре идеальна для пространственного зрения с
высоким разрешением. Однако изучение схем
связей нейронов сетчатки, участвующих в осу-
ществлении этой функции, было практически
невозможно из-за сложности регистрации рецеп-
тивных полей фовеальных ГК сетчатки in vivo. Ра-
нее визуализация клеточных элементов сетчатки
была возможна лишь вблизи фовеа (1.5° от цен-
тра). Использование AOSLO позволило визуали-
зировать кальциевые реакции (Са++ imaging) ГК
у живых приматов на стабильные, высокоточные
зрительные стимулы. Генетически кодируемый
индикатор кальция G-CaMP5 был введен в фове-
альные ГК. Были записаны импульсные Са++
реакции на высокоточные зрительные стимулы,
размеры которых приближались к размерам на-
ружных сегментов фовеальных колбочек, как от
тел ганглиозных клеток, так и от их дендритов.
Была выявлена очень точная радиальная про-
странственная организация фовеальных ГК.
Пространственное смещение тел фовеальных ГК
от их входов (колбочек через один биполяр) поз-
воляет визуализировать ответы ГК повторно, в
течение нескольких дней и месяцев, без чрезмер-
ной адаптации колбочек к свету. Обратная проек-
ция линий, соединяющих тела ГК с их рецептив-
ными полями, позволила in vivo определить “фи-
зиологический центр” фовеолы и локализацию
вертикального меридиана, разделяющего правое
и левое полуполя зрения. (Yin et al.,2014; McGre-
gor et al., 2018). Пока эти опыты не могут допол-
нить наши знания о ЦЗ. Можно надеяться, что в
похожей постановке опыта удастся выделить из
карликовых ГК, те, что участвуют в обработке
цветового сигнала.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Разработка систем АО в комплексе со скани-

рующей лазерной офтальмоскопией и денсито-
метрией, фазочувствительной когерентной томо-
графией и Са++ имаджингом предоставила новые
беспрецедентные возможности для исследования
функционирования зрительной системы in vivo.
АО дала возможность исследовать in vivo рецеп-
торную топографию сетчатки человека в близкой
к фовеа области и топографию рецептивных по-
лей ГК фовеа. Возможность стимулировать от-
дельные колбочки в живом человеческом глазу и
получать ответы испытуемых позволила устано-
вить прямую связь между активацией колбочек
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(визуальными характеристиками) и субъектив-
ным ощущением.

Результаты, полученные при помощи АО, под-
твердили и уточнили фундаментальные предпо-
ложения, сделанные в предыдущих исследовани-
ях относительно двух раздельных путей обработ-
ки цветовой и ахроматической информации.
Большинство парвоцеллюлярных нейронов слу-
жат для ахроматического восприятия с высоким
разрешением. В этот процесс вовлечено боль-
шинство колбочек всех трех типов по принципу
унивариантности. Среди карликовых ганглиоз-
ных клеток находятся редкие ганглиозные клетки
(подмножество карликовых), получающие сигна-
лы от ограниченной группы колбочек трех типов,
сигналы которых, благодаря соответствующему
коннектому, используются в цветокодировании.

Две картины внешнего мира – одна бесцвет-
ная (черно-белая) с высоким разрешением, дру-
гая цветная – с низким разрешением, возникаю-
щие параллельно в зрительной системе приматов,
в нашем восприятии существуют нераздельно.
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Information on the color vision of animals and humans, the history and methods of its study is briefly pre-
sented. The results of fundamental research in this area obtained using adaptive optics and scanning laser
ophthalmoscopy (AOSLO) in combination with densitometry, phase-sensitive optical coherence tomogra-
phy (AO-PSOCT), and calcium imaging (Ca++ imaging) are described. These methods made it possible for
the first time in vivo to see the mosaic of human retinal L, M, S cones, to build maps of the location of cones
of three different types, to study color perception during stimulation of single cones.
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Известно, что некоторые животные могут реагировать на очень малые изменения магнитного поля
(в тысячу раз меньше геомагнитного поля) и используют это для навигации по магнитному рельефу
Земли. Природа молекулярного сенсора магнитного поля остается, однако, неопределенной, хотя
установлено, что магнитное чувство связано со зрением. Полагают, что магнетохимическая реакция
лежит в основе функционирования магнитного сенсора. Криптохромы фоторецепторов, выстила-
ющих сетчатку глаза, содержат фотоиндуцированные спин-коррелированные пары радикалов,
участвующие в формировании нервного импульса и чувствительные к магнитному полю. Поэтому
животное могло бы ощущать магнитное поле как изменение яркости больших полей зрения и ори-
ентироваться по их контрасту. Однако чувствительность отдельных сенсоров – радикальных пар –
очень низка. Ранее предполагали, что это затруднение преодолевается статистическим усилением
контрастной чувствительности за счет параллельной обработки мозгом первичных сигналов милли-
онов фоторецепторов. В настоящей работе эта гипотеза проверена. Найдено, что пороговое ощуще-
ние яркостного контраста почти линейно зависит от логарифма углового размера контрастирующе-
го стимула, что является характерным для физиологии ощущений, подчиняющихся закону Вебера–
Фехнера. Контрастная чувствительность увеличивается с ростом числа фоторецепторов, участвую-
щих в распознавании стимула, однако, количественно этого увеличения недостаточно для надеж-
ного объяснения магнитной навигации животных.

Ключевые слова: биологические эффекты магнитных полей, молекулярный магнитный сенсор, яр-
кость, контрастный порог, магнетохимия
DOI: 10.31857/S0235009223010031, EDN: ATRZSG

ВВЕДЕНИЕ

Известно, что некоторые виды сезонно мигри-
рующих животных обладают способностью ощу-
щать малейшие изменения магнитного поля
(МП) Земли и использовать эту способность для
ориентирования и навигации – нахождения мест
сезонного обитания в условиях отсутствия других
ориентиров. Эту способность называют магнит-
ным чувством или магниторецепцией. Благодаря
специализированным магнитным рецепторам
животные могут осуществлять миграции даже но-
чью в условиях облачности. Специальным рецеп-
тором обладают, например, некоторые птицы
(Hore, Mouritsen, 2016), морские черепахи
(Lohmann et al., 2004) и насекомые (Wan et al.,
2021). Установлено, что этот рецептор совмещен
со зрительной системой и обладает чувствитель-
ностью к изменениям МП порядка нескольких
десятков нТл. Полагают, что животные “видят”
изменения МП как крупные области их поля зре-

ния, отличающиеся по яркости, – как области за-
темнения или осветления. Заметим, что имеются
экспериментальные данные о том, что организм
человека также реагирует на столь малые измене-
ния МП, хотя, субъективно, и не “видит” их
(Pishchalnikov et al., 2019).

Предполагаемый молекулярный механизм этого
явления основан на магнетохимической реакции –
зависимости переноса фотоэлектрона, образую-
щего спин-коррелированную радикальную пару с
другим электроном внутри белка, от спинового
состояния пары, которое в свою очередь зависит
от МП (Schulten et al., 1978; Hore, Mouritsen, 2016;
Buchachenko, 2014). Проблема, наряду с другими
нефизическими трудностями этого предположе-
ния (Астахова и др., 2019), состоит в низкой чув-
ствительности данного механизма к МП, теорети-
чески около 0.1% на 50 мкТл – уровень геомагнит-
ного поля. В экспериментах in vitro чувствительность
еще на порядки меньше (Binhi, Prato, 2018).
В работе (Binhi, Prato, 2017) авторы предположи-
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ли, что необходимое усиление сигнала МП могло
бы быть достигнуто за счет параллельной обра-
ботки мозгом сигналов, одновременно поступаю-
щих от миллионов фоторецепторов. Так, сетчатка
глаза человека содержит около 90 млн палочек и
около 5 млн колбочек (Curcio et al., 1990). Парал-
лельная обработка сигналов могла бы заключать-
ся в чем-то близком к их суммированию или
осреднению. По закону больших чисел результат
очень мало отличался бы от истинного среднего.
В соответствии с центральной предельной теоре-
мой математической статистики относительное
отклонение от среднего уменьшалось бы, а отно-
шение сигнал–шум (чувствительность к МП),
наоборот, возрастало пропорционально корню из
числа рецепторов, задействованных в детектирова-
нии МП. Известно, например, что некоторые на-
секомые улучшают их контрастную чувствитель-
ность на два порядка за счет суммирования сиг-
налов многих нейронов (Stöckl et al., 2016).

Цель настоящей работы состояла в экспери-
ментальной проверке этой гипотезы. Животное,
как предполагается, реагирует на изменение яр-
кости части поля зрения вследствие зависимости
сигналов фоторецепторов от направления и/или
величины МП. При действии относительно сла-
бого МП, порядка геомагнитного, отклик отдель-
ного фоторецептора на сигнал МП по механизму
радикальных пар невелик. Относительное изме-
нение скорости ракции с участием такой пары не
превышает, как сказано выше, 0.001 по порядку
величины. Правдоподобно, что синхронные маг-
нитные сигналы множества упорядоченных на
сетчатке фоторецепторов приводят к изменению
ощущения яркости, как если бы яркость объекта
восприятия, изображение которого на сетчатке
попадает на указанную группу фоторецепторов,
изменилась на ту же относительную величину.

Поэтому действие МП ниже было смоделиро-
вано в виде контролируемого изменения яркости
визуального стимула серого цвета. Если бы оказа-
лось, что человек способен различать два поля
визуального стимула с мало отличающейся ярко-
стью, и предельно обнаружимая разность яркости
уменьшалась (а чувствительность, соответствен-
но, росла) вместе с ростом углового размера срав-
ниваемых полей – с ростом числа задействован-
ных фоторецепторов, то действие слабого МП на
зрительный аппарат животных было бы менее па-
радоксальным.

Принципы обработки визуальной информа-
ции мозгом человека и, например, птицей, осу-
ществляющей магнитную ориентацию и навига-
цию, конечно, сильно отличаются. Отличия
определяются многими факторами: бинокуляр-
ность зрения против латеральности; отличия в
микродвижении глаз; иные множества распозна-
ваемых объектов; цели обработки информации;
объемы зрительного восприятия; глубины резко-

сти и величины аккомодации; времени сохране-
ния ощущений и многое другое. Здесь подобные
вопросы психофизиологии зрения не обсуждают-
ся, поскольку задачей является только установле-
ние типа зависимости минимально обнаружимой
разности яркости от размера воспринимаемого
объекта – только то, что имеет прямое отношение
к проверяемой гипотезе.

Способность зрения обнаруживать различия в
яркости называется контрастным восприятием.
В литературе имеется несколько количественных
определений ахроматического яркостного кон-
траста (Pelli, Bex, 2013) в соответствии со специ-
фикой задач исследования. Ниже использован
так называемый контраст Майкельсона, описы-
вающий относительную разницу равномерных
яркостей  различных участков изображения
следующим образом:

(1)

где  – разность яркостей и b – средняя яркость
сравниваемых объектов. Преимущество исполь-
зования такого определения в настоящей работе,
по сравнению с контрастом Вебера , будет
видно ниже.

Зрение способно различать небольшие по ве-
личине контрасты. Для описания такой способ-
ности используют понятие порогового контраста ,
т.е. минимального обнаружимого контраста. Из-
вестно, что пороговый контраст зависит от мно-
гих факторов. Детально изучены зависимости от
геометрии изображений, сравниваемых по ярко-
сти, от базового уровня яркости, неоднородности
яркости и от временных характеристик сравне-
ния (Bertalmio, 2020). Эти закономерности широ-
ко используют на практике для эффективного
кодирования изображений, в фото и киноинду-
стрии, в психологии, нейрологии, офтальмоло-
гии. Настоящая работа сфокусирована на изуче-
нии зависимости порогового контраста от телес-
ного угла стимула или его площади, если угол не
слишком велик.

Различение контрастов подчиняется основно-
му психофизиологическому закону – закону Ве-
бера–Фехнера. Закон Вебера утверждает, что ми-
нимально обнаружимое изменение  интенсив-
ности, или силы какого-либо раздражителя,
пропорционально силе ξ раздражителя: .
Фехнер ввел количественное определение ощу-
щения ψ и постулировал, что равные изменения

 ощущения вызываются равными относитель-
ными изменениями силы раздражителя , т.е.

. Отсюда следует закон Вебера–Фехнера
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где  – константа. Другими словами, интенсив-
ность ощущения приблизительно есть линейная
функция логарифма силы раздражителя.

Поскольку ψ – это квалиа, относится к обла-
сти индивидуальных ощущений, доступных лишь
“первому лицу”, величина  и коэффициент γ по
отдельности не могут быть определены операци-
онально. Поэтому далее под численной оценкой
ощущений понимается доступное математиче-
ским абстракциям безразмерное отношение

.

Как видно,  есть максимальное значение си-
лы раздражителя ξ, еще не вызывающее появле-
ние ощущения. Существует, однако, фоновый
уровень ощущений, связанный с наличием внут-
ренних собственных шумов (Красильников, Ше-
лепин, 1997). Шум присутствует в информацион-
ных каналах передачи при последовательном
преобразовании информации от внешних сигна-
лов к сигналам рецепторов и далее к нейронным
возбуждениям, ответственным за возникновение
ощущений. Поэтому более корректно записать
закон Вебера–Фехнера в виде

(2)

где  – ощущение, вызываемое собственным
шумом сенсорного канала, а  – максимальная
сила раздражителя, еще не вызывающая превы-
шения силы ощущения над , или наоборот, ми-
нимальная сила, только начинающая вызывать
такое превышение. Величина  может быть при-
близительно определена в каждом конкретном
случае по субъективным ощущениям испытуемо-
го при постепенном увеличении ξ от нуля или
снижении от больших значений.

Поскольку  – это ощущение собственного
шума, идеализируют, что  не зависит от силы
раздражителя и проявляется в виде неопределен-
ности ощущения y при любом значении раздра-
жителя в физиологически нормальном интерва-
ле. Другими словами,  – это минимально воз-
можная разница в ощущениях, воспринимаемая
именно как разница. Математически это обстоя-
тельство можно записать в следующем виде:

где  – минимальное изменение силы раздра-
жителя, обнаружимое по разнице ощущений. От-
сюда и из (2) следует закон Вебера

где c – численный коэффициент, точное значе-
ние которого несущественно, поскольку c факти-
чески представляет выбранный масштаб для ощу-
щений y.
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Чувствительность E к раздражителю ξ опреде-
ляют как величину, обратную к ,

чем сильнее раздражитель, тем ниже чувствитель-
ность. Таковы основные соотношения, следую-
щие из закона Вебера–Фехнера.

Далее речь идет о зрительных ощущениях, ин-
дуцируемых световым потоком и зависимых та-
ким образом от яркости стимула . Закон Вебера
тогда имеет вид

(3)

Так как  и, следовательно, , то
, откуда после подстановки в (3)

получаем соотношение, определяющее мини-
мально ощутимую разность яркостей,

(4)

Заметим, что физическим раздражителем яв-
ляется не яркость сама по себе, а скорее поток
света, зависящий еще и от телесного угла, под ко-
торым виден стимул или объект. Минимальная
разница силы раздражителя, обнаружимая при
каком-то значении b, как и сама сила раздражите-
ля ξ, будет тогда зависеть от размера стимула.

Поток света, попадающий на сетчатку от объ-
екта, может быть одинаков для яркого объекта
малого размера и тусклого объекта большого раз-
мера. Значит, надо ожидать, что минимальное
различимое приращение яркости будет меньше
для больших фигур и больше для малых. Другими
словами, создавая одинаковые приращения силы
раздражителя изменение яркости будет большим
для малого и малым для большого объекта. Рас-
сматривается, конечно, идеализированная ситуа-
ция, где стимул – это простая плоская фигура с
относительной площадью a и c равномерной яр-
костью b. Даже и в этом случае, вряд ли можно
ожидать, что сила раздражителя пропорциональ-
на, например, произведению , поскольку сила
раздражителя может зависеть не только от физи-
ческого стимула, но и от его психического корре-
лята. Например, в согласии с законом Вебера,
минимальная распознаваемая разница длин двух
отрезков линий, изображенных на бумаге, про-
порциональна их длине, в то время как раздражи-
телем является не поток света, а мысленный об-
раз отрезков. Поэтому вид зависимости 
остается неопределенным. Соответственно, по-
лучим из (4)

(5)

Есть существенное отличие в интерпретациях
соотношений (4) и (5). Согласно (4) значению b
соответствует минимальная ощутимая разница
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яркостей . Соответствие взаимное: заданная,
или фиксированная, минимально ощутимая раз-
ница определяет яркость b, при которой она име-
ет место. Согласно соотношению (5) заданная
минимально ощутимая разница  определяет
взаимозависимость между a и b, при которой обес-
печивается заданный уровень . Если яркость
фиксирована каким-либо значением , как бу-
дет в нижеописываемом эксперименте, то задан-
ный уровень  будет определять площадь стиму-
ла a, при которой  приобретает заданное значе-
ние. Учитывая это обстоятельство и разделив (5)
на , получим выражение для порогового кон-
траста в следующем виде

(6)

где подразумевается, что сначала надо вычислить
производную, а затем в получившемся выраже-
нии подставить . Таким образом, кон-
трастная чувствительность – величина, обратная
пороговому контрасту (6), пропорциональна не-
которой неизвестной функции аргумента 

(7)

вид которой может быть найден эксперименталь-
но путем измерения пороговых контрастов при
варьировании значений a. Так как яркость в на-
шем эксперименте фиксирована, проинтегриро-
вать последнее соотношение и восстановить за-
висимость  невозможно, но зависимость

 (7) интересна и сама по себе. Как будет вид-
но из результатов эксперимента, она обнаружи-
вает логарифмический мотив, общий для физио-
логии ощущений. Тогда можно “угадать”, как си-
ла раздражителя зависит от яркости и от размера
стимула. Пусть . Действительно,
согласно (7) получаем  – линей-
ную функцию логарифма размера. Таким обра-
зом, из эксперимента можно получить тип зави-
симости ненаблюдаемой силы раздражителя ξ от
ее измеряемых аргументов a и b.

Закономерные связи между пороговым кон-
трастом и размером контрастных полей изучены
мало. С одной стороны, тот факт, что предмет
большего размера виден при меньших кон-
трастах, известен давно (Blackwell, 1946; Мура-
вьева и др., 2010). Пороговый контраст уменьша-
ется, а контрастная чувствительность  растет
при увеличении углового размера изображений.
С другой стороны, редкие утверждения в литера-
туре относительно типа такой зависимости про-
тиворечивы. В работе (Riccó, 1877) автор приво-
дит закономерность , где Ω – телес-
ный угол объекта, но она применима для
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объектов малого углового размера, звезд, напри-
мер, когда объект выглядит единым целым (Cru-
mey, 2014); напомним, что разрешающая способ-
ность глаза человека около  (угл. мин). Кон-
трастная чувствительность человека (контраст
Вебера) в большинстве случаев составляет при-
близительно 1% (Bertalmio, 2020: Nadler et al.,
1990). Иногда утверждают, что контрастная чув-
ствительность не зависит в широких пределах от
размера стимула (Pelli, Bex, 2013). В работах (Ку-
черявый, 2004; Домбругов, 1979), напротив, име-
ются данные о такой зависимости, но тип ее неясен.

Наиболее полно связь контрастной чувстви-
тельности и размера объекта изучена в работе
(Blackwell, 1946), где измеряли контрастный по-
рог у нескольких испытуемых при различных яр-
костях фона и размерах диска с отличающейся от
фона яркостью. Зависимость от размера носила
сложный характер. Диапазон угловых размеров
диска составлял 0.01–6°, что существенно мень-
ше предполагаемых угловых размеров полей зре-
ния животных, осуществляющих магнитную на-
вигацию по яркостному контрасту.

В настоящей работе исследована зависимость 
от размера стимула в большем диапазоне угловых
размеров сравниваемых полей зрения – до 16° на
одно поле и 32° на целый контрастирующий объ-
ект, или стимул. Кроме того, изучался пороговый
контраст двух в остальном одинаковых полей
изображения, а не контраст диска на окружаю-
щем фоне, использована современная статисти-
ческая обработка данных и дан комментарий от-
носительно типа зависимости контрастной чув-
ствительности от размера стимула.

ОПИСАНИЕ ТЕСТА
Компьютерные тесты давно используются для

исследования закономерностей контрастной чув-
ствительности, поскольку позволяют легко и в
широких пределах менять контраст и простран-
ственную структуру изображений (Pelli, Bex, 2013).

В настоящей работе для определения зависи-
мости контрастной чувствительности зрения че-
ловека от телесного угла предъявляемого стимула
был разработан специализированный компью-
терный тест, учитывающий особенности воспри-
ятия контрастных изображений. Хорошо извест-
но, что контрастная чувствительность зависит от
плавности перехода между полями разной ярко-
сти (Watson, Ahumada, 2005) – эффект “полос
Маха”. Для изучения этого эффекта используют
изображения в виде решеток с различной про-
странственной частотой контрастирующих полос
и различной глубиной контраста. Оказывается,
зрение человека наиболее чувствительно в сред-
нем пространственно-частотном диапазоне.
Контраст как мелких деталей, так и крупных об-
ластей, различается хуже. Предметом настоящей

′1

'k
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работы была контрастная чувствительность в
пространственно-низкочастотной области, и
присутствие резких переходов между контрасти-
рующими полями, содержащих хорошо распо-
знаваемые пространственные спектральные ком-
поненты, было нежелательным. Поэтому в насто-
ящей работе изучался пороговый контраст между
двумя полями, разделенными полосой фоновой
яркости, что исключало сравнение полей по грани-
це их непосредственного примыкания. Это лучше
соответствует поставленной задаче моделирования
визуального поля зрения с двумя большими мало
отличающимися по яркости областями. Специаль-
ный интерес представляла зависимость чувстви-
тельности от размера предъявляемого стимула.

В серии из нескольких сот испытаний испыту-
емому предъявлялся визуальный стимул – избра-
жение на экране монитора, рис. 1.

Изображение представляло случайно располо-
женные два смежных пятна, или поля прямо-
угольной формы заданной площади, приблизи-
тельно пропорциональной телесному углу, серого
цвета с немного разной яркостью. Всего имелось
пять значений площади – 60; 600; 6000; 60000 и
600000 пикселей. Для обозначения площади да-
лее используется относительная величина a, т.е.
отношение заданной площади поля к минималь-
ному значению площади ( , 10; 100; 1000;
10000) либо индекс площади . Угловой
размер объекта , где  – линей-
ный размер объекта и d – расстояние до него, в
описываемом эксперименте около 60 см. Угловые
размеры по ширине минимального и максималь-
ного изображений полей составили приблизи-
тельно 0.16° и 15.8°, или 9.7' и 950' соответственно.
Область угловых размеров полей за пределами
этого диапазона нами не исследовалась ввиду
ограниченных характеристик монитора.

Под яркостью b далее понимается не фотомет-
рическая яркость,т.е. отношение силы света, ис-
пускаемой в заданном направлении, к площади
светящегося объекта, а связанная с ней относи-
тельная величина средней яркости поверхности
монитора, когда 0 соответствует минимуму, а 1 –
максимуму светимости. Испытуемый должен был
ответить на вопрос, какое поле темнее – левое
или правое? Ответ был либо верным, либо оши-
бочным, что позволяло легко оценивать вероят-
ность распознавания. Один из уровней яркости
был 0.5, а другой доходил до 0.49 (заметно темнее
при большой площади поля). Контраст Майкель-
сона k (1) в этом случае, следовательно, связан с
разностью яркости соотношением , что
было удобно.

Тестирование проводилось с использованием
монитора Apple Led Cinema 27. Максимальная
яркость 330 кд/м2, разрешение 2560 × 1440
(109 п/дюйм), контрастность 1000: 1, однород-

= 1a
( )≡ lgi ix a

( )≡ arctg /u l d ∝l a

≈ Δk b

ность распределения яркости в районе 11 кд/м2. В
мониторе используется LCD матрица LM270WQ1
от LG Electronics, которая построена на базе тех-
нологии H-IPS. Цветовое разрешение 16.7 млн
цветов RGB, или 8 бит/цвет. Это означает, что
имеется  градаций яркости на один цве-
товой канал. Если весь диапазон изменения ярко-
сти и разности яркостей, т.е. в отсутствие и при
полной засветке экрана монитора, помещается в
интервал (0, 1), то минимальный шаг яркости се-
рого при равной светимости субпикселей RGB
есть один бит или 1/256 ≈ 0.0039.

Фотометрические измерения светимости
экрана не проводились, поскольку цель состояла
в выяснении типа функциональной зависимости
контрастной чувствительности фотопического
зрения от размера стимула. Яркость при полной
засветке экрана в эксперименте составила около
200 кд/м2. Контраст в 1 бит при линейной зависи-
мости яркости от задаваемого относительного
уровня соответствовал изменению яркости на ве-
личину порядка 0.8 кд/м2.

В предварительном тесте, направленном на
установление предельного контраста при макси-
мальном размере стимула, использовали 10 зна-
чений задаваемого контраста g от 0.001 до 0.01 с
шагом 0.001. В основном тесте использовалось
шесть значений задаваемого контраста – 0.001;
0.002; 0.004; 0.006; 0.008 и 0.01, по два значения на
каждый отображаемый монитором контраст κ
(каппа). Повторим, из-за дискретности светимо-
сти монитора отображаемый монитором кон-
траст κ не совпадает с задаваемым в программе
контрастом g.

Основная часть тестирования была направле-
на на то, чтобы найти индивидуальный порого-
вый контраст в зависимости от размера полей
стимула. Во всех испытаниях поля обязательно

=82 256

Рис. 1. Общий вид предъявляемого изображения,
около 60 см по диагонали, для обнаружения более
темного поля из двух смежных полей на изображении.
Контраст между смежными полями на рисунке

 (10 бит); в тестировании использовались
контрасты 0, 1 и 2 бита.
= 0.038g
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различались по программно заданному кон-
трасту. Более темное поле появлялось слева или
справа случайно, с вероятностью 0.5. Если бы ис-
пытуемый все время нажимал кнопку СЛЕВА или
СПРАВА, то число правильных ответов было бы
равно в среднем половине числа попыток, с из-
вестным стандартным отклонением. Если на
кнопки нажимать случайно, то правильных отве-
тов также будет около половины. Ожидалось, что
если испытуемый правильно распознает разницу
яркости полей и нажимает соответствующую
кнопку, то доля правильных ответов будет выше
случайного уровня.

Тестирование проводилось сериями по 200–
400 отдельных испытаний, или попыток, для каж-
дого значения площади пятна. Длительность од-
ной серии составляла от 10 до 30 мин и зависела,
главным образом, от уровня усилий испытуемого
дать правильный ответ. На каждое отдельное ис-
пытание испытуемый тратил от долей до несколь-
ких секунд; время на ответ не ограничивалось.
Для повышения заинтересованности в верном
распознавании испытуемые были заранее извеще-
ны о материальной стимуляции за верное распозна-
вание контрастов выше уровня случайности.

Если бы тестирование в серии проводилось
при единственном значении заданного контра-
ста, то было бы возможно субъективное влияние
испытуемого на результат. Так, если бы испытуе-
мый не ощущал контраста в ходе нескольких на-
чальных попыток, то он мог посчитать, что уста-
новленное значение контраста слишком мало для
различения и перестать совершать усилия для
различения. Для того чтобы устранить такой
субъективизм, одна серия тестирования осу-
ществлялась для двух значений контраста, выби-
раемых программой случайным образом так, что
испытуемый заранее не знал о контрасте демон-
стрируемого стимула. Контрасты g шли достаточ-
но близкими парами 0.001 и 0.004; 0.002 и 0.006;
0.008 и 0.01, так что распознать разницу между ни-
ми можно было только статистически. Серии ис-
пытаний повторялись несколько раз на каждую
пару значений контрастов и площади стимула.

По завершении серии число попыток N и чис-
ло верных ответов n записывалось в файл для
каждого значения из пары контрастов. Затем зна-
чения площади или контрастов менялись, и на-
чиналась новая серия испытаний. По завершении
каждой серии испытаний осуществлялся пере-
рыв. Это было необходимо, поскольку чаще всего
испытуемому приходилось принимать опреде-
ленное решение, когда он не ощущал контраста –
при этом усиливался дискомфорт и накаплива-
лась усталость.

Тестирование прошли двое испытуемых 60–
70-летнего возраста в здоровом состоянии, обла-
дающие умеренной миопией и пресбиопией, с
использованием корректирующих очков. Проб-

ными тестированиями не удалось установить, что
уровень естественного фонового освещения в ме-
сте эксперимента закономерно влиял на резуль-
таты, скорее всего потому, что фоновое освеще-
ние “засвечивало” лишь боковое поле зрения, а
основную часть поля зрения занимало изображе-
ние монитора с темным фоном. Поэтому специ-
альных мероприятий для обеспечения строго
одинаковых условий фонового освещения не
предпринималось. Эксперимент проводился в
условиях как естественного дневного, так и ис-
кусственного вечернего освещения, с перерыва-
ми, и был закончен за четыре недели.

Всего было проведено более 18 тысяч отдель-
ных испытаний, все из которых использованы в
обработке. Еще около трех тысяч начальных ис-
пытаний не вошли в обработку, но были необхо-
димы для установления релевантных пределов
изменения контрастов и размеров стимулов и для
уточнения дизайна и программного кода экспе-
римента.

ОБРАБОТКА ИЗМЕРЕНИЙ
В нашем эксперименте число повторов серий

испытаний с одинаковыми x и κ было от четырех
до восьми. При малом числе повторов наблюдае-
мая дисперсия могла оказаться малой случайно,
из-за эффекта выборки. Это, конечно, не означа-
ет, что истинная дисперсия столь же мала. Поэто-
му в оценке вариабельности измерений исполь-
зованы ожидаемые дисперсии, вычисленные на
основе теоретического распределения числа вер-
ных ответов (см. Приложение). Параметры рас-
пределения определялись из имеющихся экспе-
риментальных значений. Ожидаемые дисперсии
больше наблюдаемых и точнее отражают разброс
данных, который бы имел место при большом
числе повторов испытаний.

Ожидаемые дисперсии вычислялись путем си-
муляции возможных экспериментальных данных
на основе имеющихся (см. Приложение). Было
проведено 20 симуляций, построены соответству-
ющие им зависимости контрастной чувствитель-
ности от размера стимула и найденная усреднен-
ная зависимость.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В предварительном тестировании определяли

зависимость вероятности распознавания q от про-
граммно задаваемого контраста g. На рис. 2 приве-
дена зависимость  в интервале 
для максимального размера стимула .

Видна дискретность отображения контрастов
дисплеем. Например, при изменении контраста g
от 0.004 до 0.007 ощущаемый контраст меняется
мало, поскольку соответствующие вероятности
распознавания, по-видимому, равны. Другими

( )q g ( )∈ 0.001,  0.01g
= 4x
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словами, имеем равные отображаемые контра-
сты κ при задании контрастов g в интервалах
0.001–0.003; 0.004–0.007 и 0.008–0.01.

Для подтверждения того, что монитор демон-
стрирует изменение контраста лишь при перехо-
де g через границу в 1 бит, проведен отдельный
тест с программно заданным контрастом 0.0038
(<1 бит), либо случайно 0.004 (>1 бит), при мак-
симальном в эксперименте размере стимула

. Результат испытуемого А составил 92 из 189
при 0.0038 и 188 из 211 при 0.004. Эти точки, веро-
ятности q, представлены на рис. 2 квадратами и
показывают скачкообразное изменение q при пе-
реходе устанавливаемого контраста через 1 бит.

Нетрудно заключить, что отображаемые на
мониторе контрасты определяются целыми зна-
чениями бит – 0, 1, 2 и так далее. Исследуемый
диапазон контрастов в настоящей работе ограни-
чен значениями κ = 0, 1 и 2 бит, которым, как ска-
зано выше, соответствуют программно задавае-
мые контрасты от 0 до 0.0039 (0 бит), от 0.004 до
0.0078 (1 бит) и от 0.008 до 0.01 (2 бита). Поэтому
исследование зависимости распознавания от
контрастов имеет пределы: можно сказать лишь,
что в интервале контрастов от 0 до 2 бит вероят-
ность распознавания меняется от 0 до приблизи-
тельно 1. Это, однако, не мешает установить зави-
симость вероятности распознавания от размера
стимула.

Тестирование в условиях отсутствия отобра-
жаемого контраста при задаваемых значениях
0.001; 0.002 и 0.003 нуждается в комментарии. Во
всех этих случаях контраст κ полей стимула на
мониторе отсутствовал, но испытуемому прихо-
дилось отвечать на вопрос “справа или слева на-
ходится более темное поле?”. Вопрос в данных
условиях становился некорректным. Испытуе-
мый не знал об отсутствии контраста. В этом слу-
чае любой ответ не был интерпретируемым в тер-
минах вопроса, а измеренное отношение числа
“правых”, как и “левых”, ответов к числу попы-
ток отражало лишь оценку вероятности случай-
ного выбора из двух априори равновероятных
возможностей. Эта оценка не может быть припи-
сана “вероятности правильного ответа” p или
“вероятности распознавания”  контра-
ста. Очевидно, вероятность распознавания отсут-
ствующего контраста должна быть положена рав-
ной нулю, что и было сделано в последующих
расчетах q и в определении зависимости порого-
вого контраста от размера стимула.

В основной части тестирования определялись
вероятности q при различных значениях размера
стимула x и при задаваемых контрастах g = 0.001;
0.002; 0.004; 0.006; 0.008; 0.1. В силу вышеуказан-
ной дискретности отображаемых контрастов κ
результаты, полученные для контрастов 0.001 и
0.002, объединялись и приписывались контрасту

 бит. Соответственно, результаты для кон-

= 4x

≡ −2 1q p

κ = 0

трастов 0.004 и 0.006 приписывались контрасту
 бит, а 0.008 и 0.01 – контрасту  бита.

Результаты обработки накопленных данных
представлены в виде таблицы оценок вероятно-
стей распознавания q и их стандартных отклоне-
ний, усредненные по двум испытуемым, где в
первом столбце приведены значения индекса
площади , в верхнем ряду – контрасты

, а в остальных содержатся вероятности
, т.е. матрица  (табл. 1).

Построенные по этим данным зависимости
вероятности распознавания q от индекса размера
стимула x показаны на рис. 3 для трех значений
контраста κ в битах.

Видно, что с ростом контраста вероятность
распознавания увеличивается. При ненулевом
контрасте вероятность q увеличивается и с ро-
стом x. При нулевом контрасте распознавание от-
сутствует.

Для того чтобы связать контрастную чувстви-
тельность с размером стимула, надо аппроксими-
ровать полученные значения  подходящей
гладкой функцией. Для этого использована ре-
грессия q на x и κ. Из вида зависимостей рис. 3
следует, что подходящей является регрессия в ви-
де квадратичной функции двух переменных. Она
представляет собой поверхность второго порядка

 переменных x и κ, принимающих уже не-
прерывные значения в интервалах [0, 4] и [0, 2]
соответственно.

Результат регрессии показан на рис. 4, а, где
изображены экспериментальные точки  и
функция, построенная по коэффициентам ре-
грессии, поверхность , аппроксимирую-
щая точки.

κ = 1 κ = 2

( )≡ lgi ix a
κk

( )κ,i kq x ± σ, ,  q
i k i kq

( )κ,q x

( )κ,W x

,i kq

( )κ,W x

Рис. 2. Средняя по испытуемым оценка вероятности
распознавания программно заданных контрастов –
синие кружки, вероятность распознавания заданных
контрастов 0.0038 и 0.004 – красные квадраты.
Размер стимула . Показаны стандартные откло-
нения.

0

0.5
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0.002 0.004 0.006 0.008 0.010
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Далее надо ввести определение того, что назы-
вается пороговым контрастом . Обычно его
определяют как контраст, соответствующий ве-
роятности распознавания, равной 1/2. Другими
словами, если вероятность q распознавания пре-
вышает 0.5, то можно считать, что контраст рас-
познан, или обнаружен.

Уравнение  неявно задает функ-
цию , которая определяет минимальное
значение контраста, обнаружимого при площади
стимула x с вероятностью 0.5. Эта функция дается
линией пересечения поверхности  плос-
костью , рис. 4, б. Контрастная чувстви-
тельность E тогда есть функция, обратная к ,
т.е. .

Заметим, что если бы тестирования были по-
вторены, то значения матрицы , где 
соответствует индексу площади и  кон-
трасту (табл. 1), были бы другими, поскольку
имеются как эмпирические, так и теоретические
отклонения доли правильных ответов от их ожи-
даемых значений. Как было сказано выше, экспе-
риментальные данные в случае гетерогенного

κ'

( )κ =, 0.5W x
( )κ = κ' ' x

( )κ,W x
= 0.5W

( )κ' x
( ) ( )≡ κ1/ 'E x x

,i kq = 0, . ..,  4i
= 0,1 ,  2k

массива измерений могут не отражать истинного
размера разброса данных (их неопределенности)
из-за эффекта выборки. Для оценки реальных
значений неопределенности использована симу-
ляция возможных экспериментальных данных на
основе имеющихся. Симуляция значений 
проведена с учетом случайных отклонений (см.
Приложение). Результат расчета функций чув-
ствительности  по 20 последовательным си-
муляциям показан на рис. 5, а.

Каждая функция построена из зависимости
 – численного решения уравнения

, где W найдено из решений уравне-
ний регрессии для симулированных значений .
Симулированные функции  демонстрируют
устойчивый характер, близкий к линейному по x.

Видно, что при малой площади стимула кон-
трастная чувствительность падает, а зависимость

 в целом близка к линейной с небольшим от-
рицательным вкладом квадратичности. На рис. 5, б
показаны результаты аппроксимации симуляци-
онных данных различными функциями. Исполь-
зованы: квадратичная по x зависимость

 линейная по x функция ; за-

висимость , где  – это константы,
различные в каждом случае и найденные числен-
но в процессе аппроксимации кривых на рис. 5, а
методом Левенберга–Марквардта. Из рисунка
следует, что линейная по x – логарифмическая по
площади функция аппроксимирует эксперимен-
тальные данные существенно лучше, чем корне-
вая зависимость от площади  стимула.

ОБСУЖДЕНИЕ
Тестирование показало (рис. 2), что порого-

вый контраст, различимый фотопическим зрени-
ем человека, составляет 0.004 или менее. Это по-
роговый контраст при яркости, близкой к 0.5, или
100 кд/м2. В процентном отношении пороговый
контраст меньше 1%, что соответствует литера-
турным данным.

В своей работе (Blackwell, 1946) автор обрабо-
тал результаты 220 тысяч отдельных попыток рас-
познавания контраста стимула девятью испытуе-
мыми в течение четырех месяцев, что потребова-
ло построения специализированного здания.
Распознавались объекты семи размеров на фоне
экрана при порядка 10 значениях его яркости.

В нашем эксперименте накоплено около 20 ты-
сяч измерений двумя испытуемыми в течение че-
тырех недель; использован стандартный десктоп
компьютер и оригинальная программа к нему для
обработки измерений. В эксперименте приняли
участие всего двое испытуемых, однако для уста-
новления основного мотива связи контрастной

,i kq

( )E x

( )κ' x
( )κ =, 0.5W x

,i kq
( )E x

( )E x

+ + 2
1 2 3 ;c c x c x +1 2c c x

+1 2 10xc c −1 3c

= ×60 10xs

Таблица 1. Усредненные вероятности распознавания

x

0 0.0243 ± 0.13 0.104 ± 0.113 0.368 ± 0.297

1 0.0185 ± 0.142 0.301 ± 0.22 0.54 ± 0.28

2 −0.0397 ± 0.124 0.447 ± 0.195 0.828 ± 0.0739

3 −0.0264 ± 0.125 0.636 ± 0.243 0.945 ± 0.0326

4 −0.004 ± 0.121 0.673 ± 0.13 0.949 ± 0.063

κ = 0 κ = 1 κ = 2

Рис. 3. Усредненные вероятности распознавания q в
зависимости от размера стимула x для разных значе-
ний контраста κ.
Показаны ошибки средних.
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чувствительности с размером стимула этого ока-
залось достаточно. Измерения проведены при од-
ном значении средней яркости при шести задава-
емых и трех действительных значениях контра-
ста. Распознавался контраст между двумя
объектами равного углового размера при пяти
значениях размера, с максимальным телесным
углом контрастирующего объекта приблизитель-
но на порядок большим, чем в работе (Blackwell,
1946). Неопределенность здесь связана с невоз-
можностью корректного сравнения: неясно, что
следует считать размером контрастирующего
объекта в нашем случае – размер одной прямо-
угольной области из двух смежных или размер
обеих областей.

Различие результатов вызвано методологиче-
ской разницей определения того, что есть поро-
говый контраст (рис. 6).

Блэквел определял пороговый контраст как
разницу яркостей круга и фона при переменной

яркости фона, а в нашем исследовании порого-
вый контраст определялся разницей яркостей
двух прямоугольных полей при практически посто-
янном уровне средней яркости. Кроме того, в рабо-
те Блэквела не был устранен эффект лучшего рас-
познавания контраста на резкой границе, что при-
вело к завышению контрастной чувствительности.

В работе (Blackwell, 1946) найдено, что в обла-
сти угловых размеров 1–6° (60–360') и фоновой
яркости 3.4–340 кд/м2 контрастный порог и, со-
ответственно, контрастная чувствительность не
зависели от яркости фона и почти не зависели от
размера объекта. В нашем эксперименте при
средней яркости около 100 кд/м2 угловой размер
стимула менялся до 16° (960') или 32° (1920'); при
этом зависимость от размера была обнаружена.
Она соответствует линейной по логарифму угло-
вого размера зависимости.

Зависимость контрастной чувствительности,
приблизительно линейная по логарифму площа-

Рис. 4. а – результат регрессии q на x и κ квадратичной функцией , б – способ определения зависимости
 минимально обнаружимого контраста от индекса размера стимула.
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Рис. 5. а – симулированные зависимости контрастной чувствительности  от индекса  площади
стимула; б– аппроксимации симуляций различными функциями.
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ди стимула, – главный результат настоящей рабо-
ты. При увеличении площади на четыре порядка,
а размера на два порядка, чувствительность воз-
растает всего в несколько раз: в 4 раза на рис. 6,
кривые 3. Логарифмическая зависимость кон-
трастной чувствительности E от площади сти-
мула напоминает закон Вебера–Фехнера, соглас-
но которому ощущение приблизительно пропор-
ционально логарифму силы раздражителя.
Отличие состоит в том, что в нашем случае это
похоже на зависимость между “обратными” пере-
менными: чувствительность тем больше, чем
меньше пороговое ощущение, а рост размера сти-
мула эквивалентен уменьшению его яркости.

В физиологии зрения закон Вебера–Фехнера
означает, что в некотором диапазоне яркостей
сила зрительного ощущения яркости пропорцио-
нальна логарифму яркости (Муравьева и др.,
2010). В нашем случае раздражителем является
контраст, но сила раздражителя зависит не толь-
ко от величины контраста, но и параметрически
от площади стимула. Ощущение контраста про-
порционально чувствительности к контрасту –
чем больше чувствительность к контрасту, тем
сильнее его ощущение. Поэтому закон Вебера–
Фехнера проявляется здесь косвенно, в зависи-
мости контрастной чувствительности от лога-
рифма углового размера стимула как параметра
силы раздражителя

(8)

рис. 6, кривые 2. Видно, что при изменении угло-
вого размера стимула в  раз, или на два по-
рядка, контрастная чувствительность изменяется
на  единиц, или на  единиц на
порядок.

( )≈ λ + δ lg ,E a

= 100m

( )λ ≈ lg 200m λ ≈ 100

Ранее было предположено, что число фоторе-
цепторов сетчатки, участвующих в распознава-
нии контраста, приблизительно пропорциональ-
но телесному углу, под которым виден стимул.
Если это предположение верно, то полученная
логарифмическая зависимость далеко не соответ-
ствует той проверяемой гипотезе, что чувстви-
тельность возрастает линейно с ростом числа за-
действованных фоторецепторов сетчатки, т.е. в
зависимости от , рис. 5, б. Аппроксимации ре-
альных данных квадратичной и корневой зависи-
мостями имеют даже разный знак выпуклости.
Линейная аппроксимация существенно ближе к
измерениям, чем корневая.

Интересно оценить возможный коэффициент
усиления относительного магнитного сигнала
единичной радикальной пары вследствие лога-
рифмического роста контрастной чувствительно-
сти с увеличением размера стимула. Можно ли
объяснить этим эффектом наблюдаемое обнару-
жение некоторыми видами организмов измене-
ний магнитного поля порядка 20–30 нТл? Как
было отмечено во Введении, величина относи-
тельного магнитного сигнала радикальной пары
составляет около 10–3 на 50 мкТл, или порядка 10–6

на несколько десятков нТл. Реален ли рост кон-
трастной чувствительности (8) хотя бы на пять
порядков, необходимых для правдоподобного
объяснения?

На сегодня нет надежных данных о том, в ка-
ком типе фоторецепторов – палочках или кол-
бочках – локализованы магниточувствительные
криптохромы. Полагают, однако, что молекулы
зрительного пигмента расположены в наружном
сегменте фоторецептора из множества плотно
уложенных мембранных дисков (Астахова и др.,

s

Рис. 6. Данные по контрастной чувствительности в линейном и логарифмическом масштабах по вертикальной оси
1 – (Blackwell, 1946); 2 – линейная зависимость; 3 – результаты настоящей работы при определении контрастирующе-
го объекта как размера одной прямоугольной области. При определении размера объекта как размера двух смежных
областей кривые 2 и 3 немного смещаются вправо, на  порядка.
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2019), это могло бы обеспечить необходимое для
магнитной чувствительности упорядоченное рас-
положение криптохромов. Примем для грубых
оценок, что на один фоторецептор приходится
десять молекул криптохрома, т.е. десять ради-
кальных пар, функционирующих синхронно,
совместно “запускающих” нервный импульс.
При этом достигается приблизительно троекрат-
ное ( ) начальное статистическое усиление
сигнала одной радикальной пары.

При фокусном расстоянии глаза R 17 мм и плот-
ности фоторецепторов колбочек ρ около 105 мм–2

(Curcio et al., 1990), число фоторецепторов под
изображением стимула на сетчатке есть

, где ε – угловой размер сти-

мула в мин, или . Из рис. 6 видно, что абсо-
лютный порог чувствительности достигается при
угловом размере стимула около 1 мин и несколь-
ко меньше, согласно работе (Blackwell, 1946).
Изображение такого стимула, следовательно, на-
крывает около 1 фоторецептора, что естественно,
и распознается с чувствительностью  около 10.

Изображение размером на три порядка боль-
шее, 103 мин (16º), накрывающее порядка милли-
она рецепторов и соответствующее предполагае-
мому размеру областей измененной яркости в поле
зрения, распознавалось бы с чувствительностью,
увеличенной, согласно вышеприведенному соот-
ношению приблизительно на  единиц,
т.е. с чувствительностью , если допустить,
что найденная закономерность (8) допускает экс-
траполяцию до малых значений размера стимула
в 1 мин. Другими словами, чувствительность воз-
растает приблизительно в  раз. Вместе с
троекратным начальным статистическим усиле-
нием общее усиление магнитного сигнала состав-
ляет около 100, т.е. всего два порядка, в то время
как для надежного обнаружения магнитных сиг-
налов требуется около пяти. Усиление могло бы
оказаться несколько больше, так как оно обратно
пропорционально чувствительности , с кото-
рой обнаруживаются контрасты стимулов мини-
мального размера. Однако скомпенсировать три
порядка разницы за счет этого вряд ли возможно.

Наблюдаемое в настоящей работе усиление
чувствительности, или снижение минимально
обнаружимого контраста с ростом площади сти-
мула, не решает проблему магнитной навигации
животных, хотя и способствует решению. Для то-
го чтобы рассмотренный механизм усиления мог
рассматриваться в качестве рабочей гипотезы для
объяснения магнитной чувствительности на
уровне 30 нТл, надо допустить, что отдельная ра-
дикальная пара в криптохроме глаза птицы, в си-
лу каких-то особенных условий, способна менять
вероятность реакции при 50-мкТл изменении

10

( )= ρ ε2 2 tan 0.0003 u R

≈ ε2u

0E

=3λ 300
≈ 310E

≈0/ 30E E

0E

магнитного поля на 10%, а не на 0.1%. Такие реак-
ции в магнетохимии пока не известны.

С одной стороны, пока не подтверждается, что
радикально парный механизм мог бы объяснить
магнитную навигацию птиц с учетом усиления
контрастной чувствительности при параллельной
обработке мозгом сигналов от миллионов фото-
рецепторов. С другой стороны, не исключено, что
эволюционное совершенствование магниторе-
цептора птицы, т.е. ее зрительного аппарата, при-
вело не только к появлению магнитной чувстви-
тельности, но и к появлению особых алгоритмов
обработки параллельных сигналов, более полно
соответствующих статистической модели повы-
шения отношения сигнал/шум в корневой зави-
симости от числа сигналов. Интересно было бы
получить данные о способности магнитно нави-
гирующих птиц различать контрасты стимулов
при разной их площади.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В настоящей работе по данным измерений

установлено, что минимальная ощущаемая раз-
ница яркостей существенно зависит от размера
объекта – параметра, описывающего интенсив-
ность раздражителя. Контрастная чувствительность
логарифмически зависит от углового размера
контрастирующего стимула. Это соответствует
общему психофизиологическому мотиву – зако-
ну Вебера–Фехнера, что не было очевидно зара-
нее. Симуляция измерений с учетом наблюдае-
мого разброса значений вероятностей распозна-
вания контрастов демонстрирует устойчивость
вывода о логарифмическом характере зависимо-
сти контрастной чувствительности от размера
стимула.

Результаты настоящей работы не подтвержда-
ют гипотезу, что чувствительность зрительного
аппарата к яркостному контрасту может возрас-
тать пропорционально корню из числа задейство-
ванных фоторецепторов. В то же время усиление
контрастной чувствительности логарифмически
с ростом размера стимула далеко не достаточно
для объяснения известной чувствительности не-
которых видов организмов к магнитным полям,
в 1000 раз меньшим геомагнитного поля. Поэто-
му вопрос о том, каким образом подобная чув-
ствительность совместима с концепцией магнит-
ного биологического сенсора на основе механиз-
ма радикальных пар остается открытым.

ПРИЛОЖЕНИЕ
Данное тестирование чувствительности к за-

данному контрасту аналогично испытаниям Бер-
нулли – подбрасыванию деформированной мо-
неты, для которой вероятность p определенного
исхода отклоняется от 1/2. Число n таких исходов
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в серии из N бросков подчиняется биномиально-
му распределению,  со средним

 и дисперсией . Тестирование контра-
стов отличается от подбрасываний монеты тем,
что в силу разнообразных внешних и внутренних
причин вероятность p в серии испытаний не мо-
жет быть постоянной. Действительно, в подоб-
ных экспериментах при повторении серий испы-
таний часто обнаруживается б льший разброс n,
чем допускается биномиальным распределением.
Это происходит вследствие того, что p приобретает
случайное значение в каждом конкретном испыта-
нии. Обычно полагают, что вероятность p распре-
делена по бета-распределению, ,
где α и β – параметры формы распределения,
определяющие его среднее  и диспер-

сию . В этом случае веро-
ятности различных значений n подчинены так
называемому бета-биномиальному распределе-
нию,  (Weisstein, 2022):

Для анализа измеренных данных принята ста-
тистическая модель, согласно которой каждое из
чисел n целое от 1 до N является реализацией не-
зависимой дискретной случайной величины
(СВ), центрированной около неизвестного “ис-
тинного” значения µ и подчиняющейся бета-би-
номиальному распределению. Точный вид этого
распределения не понадобится, а его теоретиче-
ские математическое ожидание и дисперсия есть,
соответственно,

(9)

Для того чтобы оценить дисперсии получае-
мых в эксперименте значений вероятности 
(это отдельные реализации СВ p), надо связать
параметры формы α и β с наблюдаемыми сред-
ним и дисперсией значений n. Пусть наблюдае-
мые среднее и дисперсия есть  и

, где фигурные скобки обозначают мас-
сив значений. Тогда решение системы уравне-
ний (9), после подстановок  и , отно-
сительно переменных α и β имеет вид

(10)

Допустимые решения существуют не для всех
m и , в частности, решения нет при малых на-
блюдаемых дисперсиях, когда они меньше дис-
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персии биномиального распределения. Это про-
исходит вследствие того, что дисперсия бета-би-
номиального распределения не может быть
меньше дисперсии биномиального распределе-
ния, когда дисперсия p мала и бета-распределе-
ние СВ p вырождается в дельта-функцию. Дис-
персия биномиального распределения равна

 и применяется для расчета параметров
α и β, когда наблюдаемая дисперсия  мала вслед-
ствие эффекта выборки. Из полученных таким
образом параметров формы рассчитываются
ожидаемые дисперсии, или оценки ее теоретиче-
ских значений.

Предварительная обработка данных состояла в
оценке вероятностей  верного распознавания
k-го контраста мишени -го размера и соответ-
ствующего стандартного отклонения . Оценка
производилась на основе  измеренных значе-
ний числа верных ответов  из числа попыток

, где , J – число повторных серий
испытаний с теми же размером и контрастом сти-
мула. Опустим для удобства индексы . Тогда
расчет q и  для каждой пары  состоял в следу-
ющем.

Исходными являлись J значений  числа вер-
ных ответов на вопрос о расположении более тем-
ного поля и число соответствующих попыток .
Эти значения пересчитывались к фиксированно-
му , . Затем определяли
экспериментальные значения среднего и диспер-
сии,  и , и из них пара-
метры формы (10). Далее рассчитывали ожидае-
мую дисперсию  из соотношения (9); расчет  не
требуется, поскольку . После этого опреде-
ляли оценки средней вероятности верных ответов

 и стандарного отклонения этой вели-
чины  и, наконец, оценки вероятно-
сти распознавания  и ее стандартного
отклонения . Все эти расчеты повторя-
лись для каждой пары значений размера и кон-
траста стимула.

Значения q и  при максимальном в экспери-
менте размере стимула  использованы для
построения зависимости вероятности распозна-
вания q от задаваемого контраста g, рис. 2.

Таким образом, из экспериментальных дан-
ных при фиксированных значениях размера и
контраста находили их среднее и дисперсию. Это
были значения m и  для определения адекватных
величин параметров α и β бета-биномиального
распределения. Данные параметры использовали
для генерации симулированных значений p веро-
ятности верного ответа в каждом испытании. Да-
лее проводили симуляции экспериментальных

( )−1Np p
v
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данных, рис. 5, а, и вычисляли неопределенность
усредненной зависимости контрастной чувстви-
тельности от размера стимула, рис. 6, кривые 3.
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It is known that some animals can react to very small changes in the magnetic field – a thousand times smaller
than the geomagnetic field – and use this to navigate the Earth’s magnetic landscape. However, the nature of
the molecular magnetic sensor remains unclear, although it has been established that the magnetic sense is
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associated with vision. It is generally accepted that the operation of a magnetic sensor is based on a magne-
tochemical reaction. Cryptochromes of photoreceptors lining the retina contain photoinduced spin-correlat-
ed pairs of radicals involved in the formation of a nerve impulse and sensitive to a magnetic field. Therefore,
the animal could sense the magnetic field as a change in the brightness of large visual fields and orient itself
by their contrast. However, the sensitivity of individual sensors – of radical pairs – is known to be very low.
Previously, it has  been assumed that this difficulty is overcome by a statistical increase in contrast sensitivity
due to the parallel processing by the brain of the primary signals of millions of photoreceptors. In the present
work, this hypothesis is tested. It has been found that the threshold sensation of brightness contrast almost
linearly depends on the logarithm of the angular size of contrasting stimulus, which is typical for the physiol-
ogy of sensations that obey the Weber-Fechner law. Contrast sensitivity increases with the number of photo-
receptors involved in stimulus recognition, however this increase is not quantitatively sufficient to reliably ex-
plain the magnetic navigation of animals.

Keywords: biological effects of magnetic fields, molecular magnetic sensor, brightness, contrast threshold,
magnetochemistry
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В статье представлены результаты исследования параметров движения глаз человека при примене-
нии окулографического интерфейса для управления самоходным шасси, представляющем собой
электрифицированную инвалидную коляску. В ходе проводимого эксперимента было показано,
что от заезда к заезду сокращалось время, затрачиваемое испытуемыми на один заезд, снижалось
количество ошибок и число испытуемых, не осуществивших успешно свои заезды. На основе кла-
стерного анализа выявлены индивидуально-типологические особенности реакции движения глаз
на движение головы пользователя при выполнении основных команд управления самоходным шас-
си. Показано, что при движении самоходного шасси генерация оптикоокулографическим интер-
фейсом команд “вперед” и “назад” в целом осуществляется по общему для пользователей сцена-
рию, и не требует коррекции при управлении самоходным шасси. В то время генерация команд на
повороте является более индивидуальным процессом, что связано как с калибровкой устройства,
так и с индивидуальным положением головы и глаза пользователя и, следовательно, требует более
тщательного контроля при использовании окулографических интерфейсов.
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ВВЕДЕНИЕ

В настоящее время как в научной, так и в ком-
мерческой сфере, представлено большое количе-
ство разработок, связанных с так называемыми
нейротехнологиями, и в том числе с системами
управления, основанными на иных принципах,
чем механические воздействия верхних и нижних
конечностей на управляемую аппаратуру. К тако-
вым технологиям можно отнести имеющие дав-
нюю историю развития электромиографические
интерфейсы (Персон, 1969), интерфейсы мозг-
компьютер (Wolpaw и др., 2002; Федотчев и др., 2017),
окулографические интерфейсы (Hoffman, 1998;
Tobii, 2022). Последние представляют значитель-
ный интерес, поскольку сочетают в себе относи-
тельную простоту и технологичность изготовления
с высокой точностью и скоростью управления, что
ставит данный класс устройств в группу лидеров для
систем альтернативных человеко-машинных ин-
терфейсов (Туровский, Кургалин, 2017).

В то же время очевидное, на первый взгляд,
применение данных устройств в виде систем
управления как для лиц с ограниченными физи-

ческими возможностями (в случае замещающего
утраченные функции канала управления), так и
для здоровых пользователей (в случае дополни-
тельного канала управления к уже существую-
щим), сталкивается с рядом трудностей как тех-
нической, так и физиологической природы. К не-
которым из технических сложностей можно
отнести задачу перекалибровки прибора при не-
значительных смещениях устройства на голове
испытуемого, автоматическую детекцию и под-
стройку к разному уровню освещенности, вклю-
чая “мерцания” ряда искусственных источников
освещения, защиту от неблагоприятных факто-
ров окружающей среды при перемещении на от-
крытом воздухе (Schreiber, Haslwanter, 2004). К
сложностям физиологической природы следует,
к примеру, отнести недостаточную изученность
особенностей произвольного управления движе-
нием глаз в условиях конвергенции различных
влияний (Ярбус, 1965; Турицын и др., 2016). Дей-
ствительно, если в обычном состоянии произ-
вольные движения глаз генерируются пользова-
телем достаточно редко, то в режиме работы с
окулографическим интерфейсом, помимо непро-
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извольных движений глаз, связанных с непосред-
ственной работой зрительного анализатора, до-
бавляются произвольные компоненты, связан-
ные с генерацией команд путем изменения
положения зрачка. К этому добавляется в случае
использования самоходного шасси (Туровский и
др., 2017б) или, например, очков виртуальной ре-
альности в управлении дронами, целый ряд ве-
стибулоокуломоторных рефлексов (Brostein,
Lempert, 2017; Hampton, 2022), которые могут
формировать помехи в управлении в виде движе-
ний глаз, не связанных с генерацией управляю-
щих команд пользователем (Барабанщиков и др.,
2010; Андреева и др., 1975). В свете сказанного вы-
ше актуальным представляется оценка влияния
вестибулярного анализатора на особенности ге-
нерации управляющих команд пользователем в
условиях нахождения человека непосредственно
“на борту” управляемого им самоходного шасси.

Цель работы – изучение влияния вестибуляр-
ных воздействий в задачах управления самоход-
ным шасси с находящимся на нем пользователем
с использованием оптикоокулографического ин-
терфейса.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В исследовании приняли участие 30 человек

обоего пола (19 юношей и 11 девушек) в возрасте
от 18 до 24 лет. Испытуемые являлись правшами,
не имели неврологической и психиатрической
патологии, не принимали лекарств, влияющих на
координацию движений и скорость принятия ре-
шения. Все испытуемые ранее не имели опыта в
управлении самоходным шасси с использовани-
ем окулографического интерфейса. Испытуемый
располагался в самоходном кресле, заняв удоб-
ную позу перед закрепленным на кресле монито-
ром 35 на 27 см на удобном для себя расстоянии
(не ближе 0.3 м и не дальше 0.7 м). На голове ис-
пытуемого, помимо оптикоокулографического
интерфейса, крепился набор датчиков для опре-
деления ускорений. Такой же набор датчиков
крепился и на самоходном шасси.

Схема перемещения самоходного шасси,
представляющего собой электрифицированную
инвалидную коляску “Армед H007”, при прове-
дении эксперимента представлена на рис. 1.

Как видно из рисунка, самоходному шасси,
управляемому испытуемым, необходимо объехать
два препятствия, не задев ни одного из них, со-
вершив маневр в виде цифры “8” (на рис. 1 первая
часть пути обозначена одинарной, а вторая –
двойной стрелкой). Испытуемый мог подавать
команды “вперед”, “назад”, “вправо”, “влево”
или “нейтраль” (когда самоходное шасси не дви-
галось с места, не выполняло каких-либо манев-
ров). Скорость движения вперед или назад со-
ставляла 35–40 см/с, скорость поворота состав-
ляла 60°/с. При этом команды пользователя
транслировались аппаратной частью на шасси
последовательно и дискретно. Каждый испытуе-
мый осуществлял три заезда. В качестве препят-
ствий движению использовались белые пласти-
ковые цилиндры высотой 75 см и диаметром
50 см. Начальный поворот вправо или влево ис-
пытуемый выбирал самостоятельно, без каких-
либо инструкций. Вернувшись на исходную по-
зицию, ему необходимо было остановиться и раз-
вернуть самоходное шасси на 180°, т.е. вернуть
его в то же положение, с которого начинался экс-
перимент.

Передвижение самоходного шасси осуществ-
лялось за счет генерации пользователем цифро-
вых команд управления “вперед”, “назад”,
“влево”, “вправо” и передачи сгенерированных
команд в блок управления двигателями самоход-
ного шасси. В кресле самоходного шасси пользо-
вателю было дано указание находиться непо-
движно, в том числе не совершать движения го-
ловой. Генерация команд осуществлялась только
взглядом. Для непосредственной генерации команд
управления “вперед”, “назад”, “влево” и “впра-
во” пользователь переводил взгляд на маркеры,
расположенные соответственно в верхней, ниж-
ней, левой и правой частях экрана, установленного
на раме самоходного шасси перед пользователем.

Первый заезд осуществлялся с использовани-
ем управления самоходным шасси в виде джой-
стика “мыши”, данные считывались только с дат-
чиков, регистрирующих наклоны головы. Второй
и третий заезды осуществлялись с использовани-
ем окулографического интерфейса. Для этого ис-
пытуемый надевал очки, в правую линзу которых
были встроены четыре светодиода и фоторези-
стора, работающих в инфракрасном диапазоне.
Во время заездов датчики считывали положение
зрачка и регистрировали координаты в пикселях,
и углы наклона головы по осям координат. Испы-
туемый подавал на самоходное шасси команды
управления при помощи окулографического ин-
терфейса, сигналы с которого представлены на
рис. 2 (с учетом реакции механической части за-

Рис. 1. Схема перемещения самоходного шасси при
проведении эксперимента.
Треугольниками обозначены препятствия, прямо-
угольник – самоходное шасси, передняя часть кото-
рого обозначена штрихом. Оператор, находящийся
на самоходном шасси, обозначен кружком.
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держка от начала генерации команды пользовате-
лем не превышала 3 с, а также одновременно кон-
тролировал положение устройства относительно
препятствий и границ полигона).

Гироскопы и акселерометры, с которых счи-
тывались данные, располагались на височной об-
ласти испытуемого и на самоходном шасси, при
этом оси, маркируемые как Х, соответствовали
движению влево и вправо вокруг вертикальной
оси, Y – вверх и вниз вокруг горизонтальной оси,
Z – наклонам влево и вправо относительно сагит-
тальной оси, проходящей через датчик.

При проведении эксперимента испытуемому
отводилось 5 мин на заезд с использованием мы-
ши и 10 мин на каждый из двух заездов с исполь-
зованием окулографического интерфейса. Если
он не успевал выполнить задания заезда в уста-
новленное время, то считалось, что исход заезда
неудачен. Помимо требования соблюдения вре-
менного лимита нельзя было задеть при движе-
нии ни один из цилиндров, обозначающих трассу
движения. В случае, если испытуемый все же за-
девал хотя бы один цилиндр, но при этом уклады-
вался во временной лимит, считалось, что заезд
завершен успешно, но со “штрафом”.

Рис. 2. Не обработанные показания сенсоров, используемые окулографическим интерфейсом для генерации команд
управления, где s1 – сенсор, расположенный под глазом, s2 – сенсор над глазом, s3 – сенсор справа от глаза, s4 – сен-
сор слева от глаза.
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Рис. 3. Компоненты кватерниона вращения, показывающие вращение датчика положения, прикрепленного к само-
ходному шасси, относительно положения в начале проведения эксперимента. Примечание: кватернион – это матема-
тическое обозначение вращения объекта в 3-мерном пространстве, представленное в виде 4-компонентного вектора
с соответствующим обозначением компонент как [x, y, z, w].
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Рис. 4. Компоненты линейного ускорения, действующего на датчик положения, прикрепленный к самоходному
шасси.
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Таким образом, в настоящей работе реализо-
вана достаточно простая схема управления само-
ходным шасси с использованием окулографиче-
ского интерфейса, обеспечивающая, тем не ме-
нее, работу дискретного канала передачи команд
при использовании интерфейса человек-ком-
пьютер. Данные, собираемые с датчиков поло-
жения на голове и на самоходном шасси, а также
данные, поступающие с окулографического
интерфейса, представлены соответственно на
рис. 3–6.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Как и ожидалось, среднее время поездки под

управлением с использованием джойстика было

ниже, чем время с использованием оптикоокуло-
графического интерфейса (324 ± 12 с; 37 ± 11 с;
365 ± 12 с; р < 0.01, тест Манна–Уитни, U = 521.5).
При этом время для первой и второй попыток с
использованием окулографического интерфейса
не различалось, равно как и не различалось коли-
чество ошибок в управлении. Данный результат
отличается от полученных ранее в задачах управ-
ления видеоокулографическим интерфейсом са-
моходным шасси в ситуации, когда пользователь
осуществляет управление со стороны (Туровский
и др., 2017а). В то же время количество ошибок
(наезд на препятствие), совершенных испытуе-
мым при управлении с использованием “мыши”,
не отличалось от ситуации, когда испытуемый
управлял шасси с использованием оптикоокуло-

Рис. 5. Компоненты кватерниона вращения, показывающие вращение датчика положения, прикрепленного к голове
оператора, относительно положения в начале проведения эксперимента.
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Рис. 6. Компоненты линейного ускорения, действующего на датчик положения, прикрепленный к голове оператора.
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графического интерфейса. Таким образом, усту-
пая в скорости, данный интерфейс не уступает в
точности управления, при заданных настройках.
При этом количество команд, генерируемых
пользователем в разных режимах управления,
также не различалось.

Корреляция, с использованием критерия
Спирмэна движения глаз (оси Х и Y), продемон-
стрировала зависимость, представленную в табл. 1.

При выполнении команды “вперед” обращает
на себя внимание, что для оси Х" движения глаз с

Таблица 1. Корреляция динамики показателей осей, по которым фиксировалось линейное ускорение акселеро-
метров и отклонение направления взгляда от центра поля зрения

Примечание: *р < 0.05, **p < 0.01 для соответствующих коэффициентов корреляции.

Выполняемая 
команда Ось отклонения взгляда

Ось линейного ускорения головы

X' Y' Z'

Вперед X" 0.92** 0.58** 0.55*
Y" –0.96** –0.88** –0.82**

Назад X" –0.66** –0.63** 0.66**
Y" –0.39 –0.85** 0.82**

Лево X" 0.96** 0.96** –0.94**
Y" –0.93** –0.95** 0.88**

Право X" 0.95** 0.97** 0.95**
Y" 0.53* 0.6* 0.56*

Выполняемая 
команда Ось отклонения взгляда

Ось линейного ускорения самоходного шасси
X Y Z

Вперед X" –0.9** 0.89** 0.92**
Y" 0.72** –0.7** –0.82**

Назад X" 0.53** –0.48** 0.48**
Y" 0.92** –0.92** 0.92**

Лево X" –0.96** 0.95** –0.95**
Y" –0.95** –0.96** 0.94**

Право X" –0.96** 0.95** 0.96**
Y" –0.65* 0.61* 0.56*
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движением головы была наиболее значима для Х'
будучи существенно меньше для остальных осей
(различия с коэффициентами корреляции по
другим осям р < 0.05). Для вертикальных движе-
ний глаз корреляция была схожей для перемеще-
ния головы по всем осям. Для самоходного шасси
в этом случае модули корреляции были достаточ-
но близки. Следует пояснить, что вертикальные
движения самоходного шасси вызваны переме-
щениями по нелинейной траектории при старте и
остановке в ходе цикла выполнения команд, при
том, что датчики закреплены не в области центра
тяжести системы оператор-шасси, а оси самих
колес так же не проходят через указанную точку.
Для команды “назад”, корреляция для осей Y" и
Х' была значимо ниже, чем между другими пара-
ми осей с участием оси Y" окулографического ин-
терфейса, чего не наблюдалось в корреляцион-
ных зависимостях с участием оси Y" и осей само-

ходного шасси. Здесь очевидно, что ускорения от
движения шасси нивелируются движениями голо-
вы оператора, в значительной мере равномерно, в
то время как сами движения головы особенно при
выполнении команды “назад” мало влияют на го-
ризонтальные движения глаз. В остальных случа-
ях коэффициенты корреляции при анализе одной
из осей окулографического интерфейса с линей-
ным ускорением шасси демонстрировали близ-
кие результаты. В целом можно отметить, что
движения глаз в горизонтальной плоскости хоро-
шо коррелируют с соответствующими движения-
ми головы, что можно интерпретировать как не-
произвольные движения оператора, в то же время
движения, связанные с вертикальным перемеще-
нием глаза, зависят от характера выполняемой
команды: для команд “вперед” и “назад” эта
связь существенно ниже, чем для команд поворо-

Рис. 7. Команда вперед, кластеризация показаний датчиков.
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та, что отражает лучшее удержание положения те-
ла ускорения вдоль сагиттальной оси.

Учитывая высокую вариабельность движения
глаз, и, соответственно, особенности генерируе-
мых ими команд управления, была осуществлена
кластеризация наблюдений. С учетом разделения
на кластеры было решено ограничиться двумя
кластерами, так как большее, чем два, число кла-
стеров только детализировало полученную ин-
формацию, занимая промежуточное положение.

В ходе оценки движения “вперед” выявлены
следующие закономерности (рис. 7).

В движении самоходного шасси различия
между кластерами касались только осей Х (дви-
жение влево-вправо), связанные с тем, что в пе-
риод с 1 по 2.5 с результаты имели низкую дис-
персию. После 2.5 с высокий разброс скорости,
определяемый конструктивными особенностями

шасси в виде механических реле, управляющих
каждым из моторов, обеспечивающих движение
своего колеса, не позволял разделить кластеры.
При этом наблюдались различия в движении го-
ловы, затрагивающие время, начиная со второй
секунды от генерации команд. Наблюдается чет-
кое разделение на группу с уменьшающимся
ускорением головы (кластер 2) и группу, где уско-
рение головы носит двухфазный характер: после
затухания в начале движения самоходного шасси
голова оператора совершает повторные колеба-
ния с ускорением. Следует отметить, что для са-
мого шасси и головы оси координат не являются
параллельными и не соответствуют друг другу,
поскольку выравнивание осей было технически
невозможно по причине движения головы поль-
зователя. При выполнении команды “вперед”
высокоскоростному, двухфазному движению го-

Рис. 8. Команда влево, кластеризация показаний датчиков.
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ловы пользователя соответствуют низкоампли-
тудные движения глаза. Верно и обратное – одно-
фазное низкоскоростное движение головы со-
провождается высокоамплитудным движением
глаз только по одной из осей. Это движение явля-
ется следствием генерации команды и не связано
непосредственно с рефлексами, вызываемыми
ускорением при перемещении шасси.

Движение “влево” (рис. 8) продемонстрирова-
ло различия в движениях головы, связанные с ди-
намикой перемещения самоходного шасси.

Для более медленных перемещений шасси ха-
рактерны и более медленные и низкоамплитуд-
ные движения головы пользователя, при этом
движение головы пользователя по оси Х, возни-
кающие в самом начале перемещения шасси, яв-
ляются по сути условным рефлексом на начало
движения, призванным удержать голову в требуе-
мом положении. Наибольший интерес представ-

ляет то, что команда на поворот вызывает стати-
стически-значимые различия при движении гла-
за по обеим осям плоскости проекции зрачка.
При этом различия затрагивают всю эпоху анали-
за, что отражает индивидуальные реакции поль-
зователей на поворот шасси с последующей его
остановкой.

При повороте “вправо” (рис. 9), в соответ-
ствии со сгенерированной командой, обращает
на себя внимание, что в целом движение головы
оператора симметрично по отношению к поворо-
ту “влево”.

При этом как при повороте в противополож-
ную строну менее быстрое движение головы со-
провождается большей амплитудой движения
глаза по горизонтали, но при движении по верти-
кали различий не наблюдается. Таким образом,
движение глаза при генерации команды и пово-
рота самоходного шасси вправо не приводит к

Рис. 9. Команда вправо, кластеризация показаний датчиков.
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движению глаза по вертикали, в отличие от пово-
рота и генерации команды “влево”. Следует от-
метить, что если поворот налево сопровождался
выделением групп реакции по оси Y, как для шас-
си, так и для головы, то поворот направо демон-
стрировал различия по оси Х для шасси, и, как и в
предыдущем случае – разделение по оси Y для го-
ловы пользователя. Различия в движении шасси
при поворотах связаны в первую очередь с асим-
метричной посадкой пользователя, в результате
чего нагрузка на одно колесо была несколько
больше, чем на другое.

Движение “назад” (рис. 10) не продемонстри-
ровало значимых различий ни в ускорении, свя-
занном с самоходным шасси, ни в аналогичных
показателях движения головы пользователя.

Однако само движение глаза, генерирующего
управляющие команды, показало две стратегии
генерации, не различающиеся по эффективно-

сти: в первом случае, движения глаз идут вниз и
влево, во втором – после калибровки движения
осуществляются преимущественно вправо и
вниз, причем последние движения более низко-
амплитудные.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В ходе работы проведено исследование дина-
мики движения глаз, при управлении самоход-
ным шасси, в режиме “оператор-на-борту”, при-
водящему к движению головы пользователя, не
связанному с генерацией управляющих команд,
но являющемуся ответом на движение шасси.

При выполнении команды “вперед” высоко-
скоростному, двухфазному движению головы
пользователя соответствуют низкоамплитудные
движения глаза. Верно и обратное: однофазное
низкоскоростное движение головы сопровожда-

Рис. 10. Команда назад, кластеризация показаний датчиков.
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ется высокоамплитудным движением глаз только
по одной из осей. Это движение является след-
ствием генерации команды и не связано непо-
средственно с рефлексами, вызываемыми уско-
рением при движении шасси.

Движение глаза при генерации команды и по-
ворота самоходного шасси вправо не приводит к
движению глаза по вертикали, в отличие от пово-
рота и генерации команды “влево”. Следует от-
метить, что если поворот налево сопровождался
выделением групп реакции по оси Y, как для шас-
си, так и для головы, то поворот направо демон-
стрировал различия по оси Х для шасси, и, как и в
предыдущем случае, разделение по оси Y для го-
ловы пользователя.

Полученные результаты позволяют утвер-
ждать, что генерация оптикоокулографическим
интерфейсом команд “вперед” и “назад” в целом
осуществляется по общему для пользователей
сценарию, и не требует коррекции при управле-
нии самоходным шасси. В то же время генерация
команд на повороте является более индивидуаль-
ным процессом, что связано как с калибровкой
устройства, так и с индивидуальным положением
головы и глаза пользователя и, следовательно,
требует более тщательного контроля при исполь-
зовании окулографических интерфейсов.
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under the conditions of vestibular impacts
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The article presents the results of a study of the parameters of human eye movement when using an oculo-
graphic interface to control a self-propelled chassis. In the course of the experiment, it was shown that from
race to race, the time spent by the subjects on one race was reduced, the number of errors and the number of
subjects who did not successfully complete their races decreased. On the basis of cluster analysis, individual
typological features of the reaction of eye movement to the movement of the user’s head during the execution
of the main commands for controlling the self-propelled chassis were revealed. It is shown that when the self-
propelled chassis is moving, the generation of the “forward” and “backward” commands by the optical-oc-
ulographic interface is generally carried out according to the scenario common for users, and does not require
correction when controlling the self-propelled chassis. At the same time, the generation of turn commands is
a more individual process, which is associated both with the calibration of the device and with the individual
position of the user’s head and eyes and, therefore, requires more careful control when using oculographic
interfaces.

Keywords: oculography, oculographic interface, human-computer interface
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Нижнечелюстная гипотеза звукопроведения у дельфинов предполагает, что произошло функцио-
нальное замещение слуховой раковины “акустическим окном” на нижней челюсти. При помощи
промышленной томографии были построены 3D модели нижних челюстей шести видов зубатых
китов (Odontoceti). Анализ толщины кости в области предполагаемого “акустического окна” пока-
зал, костная стенка связана с размером животного. Область наибольшего истончения внешней
стенки обнаружилась в верхней части проксимального участка нижней челюсти или рядом с ее ниж-
ним углом, а не по центру, как предполагалось ранее.

Ключевые слова: слух, зубатые китообразные, акустическое окно, нижняя челюсть, морфология
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ВВЕДЕНИЕ
Нижняя челюсть зубатых китов (Odontoceti)

выполняет не только функцию захвата и удержа-
ния добычи, но и участвует в процессах перифе-
рического слуха. Челюсти разных видов имеют
схожее строение. Различия наблюдаются в ро-
стральной части и связаны, главным образом, с
особенностями добычи пропитания. В отличие от
аналогичных структур наземных млекопитаю-
щих, нижняя челюсть зубатых китов полая внут-
ри и имеет нижнечелюстное отверстие с внутрен-
ней стороны (рис. 1).

В полости заключен жировой тяж, для которо-
го нижнечелюстное отверстие служит выходом в
мягкие ткани (Nummela et al., 2007). Жировой тяж

разрастается дистально вплоть до соединения со
средним ухом. Он играет роль звукопроводящего
канала.

Зубатые киты лишены ушной раковины, и до
сих пор нет единого мнения о том, где находится
место звукоприема на поверхности головы этих
животных (акустическое окно).

Современные технологии исследований поз-
воляют подвергнуть критической оценке имею-
щиеся гипотезы о механизмах звукопроведения у
зубатых китов. Основная и наиболее популярная
гипотеза – нижнечелюстная, обоснованная в се-
рии работ конца 70-х–начала 80-х годов прошло-
го века (Norris, 1968, 1969; Norris, Harvey, 1974).
Согласно гипотезе, участок (“акустическое ок-

УДК 591.185.5

СЛУХОВАЯ СИСТЕМА

Рис. 1. Нижние челюсти наземного и водного млекопитающих.
а – пятнистый олень, Cervus nippon; б – амазонский дельфин, Inia geoffrensis. (По материалам сайта зоомузея МГУ).

Нижнечелюстное отверстие

а б
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но”), расположенный на внешней стороне ниж-
ней челюсти в области ее расширения и макси-
мального истончения кости (“panbone”), участ-
вует в передаче звуковых колебаний из внешней
водной среды в жировой тяж внутри нижней че-
люсти и далее в структуры среднего и внутренне-
го уха.

Предметом настоящего исследования была
область максимального истончения костной
стенки нижней челюсти (panbone). Гипотеза не
указывает ее точного расположения, но предпо-
лагает, что она свойственна для всего подотряда
зубатых китов. В гипотезе не уточняется, как раз-
личается толщина panbone у разных видов, хотя в
подотряд входят и такие крупные животные, как
косатки (до 10 м) и относительно миниатюрные
морские свиньи (1.5–2 м). Также открытым оста-
ется вопрос, почему возможное утолщение pan-
bone с увеличением размера тела не ухудшает пе-
редачу звука в жировой тяж. Следует отметить,
что диапазон воспринимаемых частот у всех зуба-
тых китов, независимо от размеров тела, пример-
но одинаков.

Все эти факты побудили нас дополнить имею-
щиеся данные по морфологии нижней челюсти

зубатых китов и определили следующие задачи
исследования: определить минимальную толщи-
ну кости в предполагаемой области panbone у раз-
ных видов; определить расположение наиболее
“тонких” участков у разных видов; показать зави-
симость между толщиной panbone и размером те-
ла зубатого кита.

МЕТОДИКА
Экземпляры нижних челюстей зубатых китов бы-

ли отобраны из морфологических коллекций Ин-
ститута проблем экологии и эволюции им. А.Н. Се-
верцова и Утришской морской станции (рис. 2).

Для большинства образцов, к сожалению, не
известны пол и возраст. Всего для исследования
удалось получить 17 образцов нижней челюсти от
11 особей шести видов зубатых китов: морской
свиньи Phocoena phocoena; иравадийского дель-
фина Orcaella brevirostris; обыкновенного дельфи-
на Delphinus delphis; бутылконосого дельфина Tur-
siops truncatus; белухи Delphinapterus leucas и косат-
ки Orcinus orca.

Все отобранные образцы сканированы на 3D
промышленном томографе с разрешением 100 мкм.
Полученные 3D реконструкции обработаны в
программе VGStudio Max 3.5.1. Для характеристи-
ки толщины стенок был применен сферический
анализ (sphere analysis), принцип которого состо-
ял в том, что между границами материала вписы-
вается сфера и определяется ее диаметр.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Получены 3D реконструкции 17 челюстей от

11 особей шести видов зубатых китов (табл. 1):
морской свиньи (шесть образцов от четырех осо-
бей); иравадийского дельфина (два образца от одной
особи); обыкновенного дельфина (один образец
от одной особи); бутылконосого дельфина (три
образца от двух особей); белухи (три образца от
двух особей) и косатки (два образца от одной особи).

Из полученных данных (рис. 3) видно, что для
большинства образцов толщина костной стенки
увеличивается с увеличением размера тела.

У самых маленьких представителей подотряда
зубатых китов – морских свиней – минимальная
толщина внешней стенки составила от 0.25 до
0.36 мм, у представителей видов средних разме-
ров – иравадийского дельфина, обыкновенного
дельфина и бутылконосого дельфина – от 0.32 до
0.46 мм; крупные виды, такие как белуха и косат-
ка, имели толщину кости от 0.45 до 1.7 мм. Ис-
ключением был образец челюсти бутылконосого
дельфина, у которого толщина костной стенки
превышала таковую у других образцов того же ви-
да, что могло быть связано с возрастом, полом и
размером конкретной особи (табл. 1).

Рис. 2. Нижние челюсти зубатых китов, отобранные
для исследования.
Вверху – ветви нижних челюстей морской свиньи
Phocoena phocoena; внизу – то же для белухи Delphi-
napterus leucas.
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Определено расположение истонченных
участков в области panbone. Наибольшего истон-
чения внешняя стенка достигала в верхней части
проксимального участка нижней челюсти или ря-
дом с нижним углом нижней челюсти.

ОБСУЖДЕНИЕ
В ходе проведенного исследования были полу-

чены дополнительные данные по морфологии
нижней челюсти шести видов зубатых китов.
Данные по толщине латеральной стенки нижней
челюсти китообразных можно найти только в ра-
ботах одного коллектива (Nummela et al., 2004;
2007). Методами классической морфометрии ими
были получены данные для 30 видов зубатых ки-
тов, в том числе и для пяти из тех шести видов, что
изучали мы: для косатки – 5.48 мм; белухи –
1.84 мм; бутылконосого дельфина – 2.03 мм;
обыкновенного дельфина – 1.14 мм; морской
свиньи – 0.57 мм. Эти значения больше, чем по-
лученные нами, но также коррелируют с разме-
ром тела. Однако эти данные трудно напрямую
сравнить с нашими результатами. В работе (Num-
mela et al., 2007) минимальная толщина предпола-
гаемой области panbone определялась для всех
видов лишь в одном месте сечения. Сечение про-
ходило вертикально через 3/4 от размера нижне-
челюстного отверстия, отложенных от каудаль-
ного конца нижней челюсти. Сечение с большой

вероятностью не захватывало все тонкие участки
области panbone, но соответствовало акустиче-
скому окну. Кроме того, существенным для срав-
нения является факт неопределенности возраста
образцов и связанных с ним размеров и толщины
челюсти.

Нами был использован метод, позволяющий
увидеть все перепады толщин на латеральной по-
верхности нижней челюсти, что позволило соста-
вить полное представление о местонахождении
истонченных участков. Так, области наибольше-
го истончения внешней стенки нижней челюсти у
исследованных образцов располагались преиму-
щественно в верхней части проксимального
участка нижней челюсти или рядом с нижним уг-
лом нижней челюсти, а не по центру нижнече-
люстного отверстия, как предполагалось ранее.

В своей работе (Norris, 1968) автор предпола-
гал, что несмотря на то, что по своим акустиче-
ским свойствам кость отличается от тканей тела и
воды и поэтому может быть препятствием при
прохождении звука через костную пластину ниж-
ней челюсти в жировой тяж, тонкая кость (pan-
bone) путем вибрации служит проведению звука
из внешней среды. В данной работе выявлена
тенденция утолщения тонких участков латераль-
ной стенки нижней челюсти с увеличением раз-
мера тела: чем больше размер тела у данного вида,
тем больше толщина кости. Это означает, что уве-

Таблица 1. Сводная таблица по полученным данным

Вид
Средний размер

тела (м) 
(по Carwardine, 2000)

№ образца Минимальная 
толщина, мм

Расположение: 1– верхние 
части проксимального 

участка нижней челюсти;
2 – угол нижней челюсти

Orcinus orca 5.5–9.8 1 (левая ветвь) 1.37 2
1 (правая ветвь) 1.70 2

Delphinapterus leucas 3–5 1 (левая ветвь) 0.56 1
1 (правая ветвь) 0.58 2
2 (левая ветвь) 0.45 1

Tursiops truncatus 1.9–3.9 1 (левая ветвь) 0.76 2
2 (левая ветвь) 0.46 2
2 (правая ветвь) 0.46 2

Orcaella brevirostris 2.1–2.6 1 (левая ветвь) 0.32 2
1 (правая ветвь) 0.35 2

Delphinus delphis 1.7–2.4 1 (правая ветвь) 0.46 2
Phocoena phcoena 1.4–1.9 1 (левая ветвь) 0.29 1

1 (правая ветвь) 0.29 1
2 (левая ветвь) 0.25 2
2 (правая ветвь) 0.32 1
3 (левая ветвь) 0.36 2
4 (правая ветвь) 0.34 2



СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 37  № 1  2023

“АКУСТИЧЕСКОЕ ОКНО” 63

личение толщины костной стенки в области
“акустического окна” может привести к ухудше-
нию проникновения звука в жировой тяж: круп-
ные представители подотряда должны слышать
хуже, но этого не происходит. Например, слух у

косатки по чувствительности не уступает слуху
мелких зубатых китов (Szymanski et al., 1999). Воз-
можно, это один из нюансов, который говорит
нам о том, что нет одной единственной рабочей
гипотезы звукопроведения и звук способен про-

Рис. 3. Примеры результатов сферического анализа для 3D моделей нижних челюстей и выборочные значения толщи-
ны костной стенки.
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никать к акустическим структурам в голове дель-
фина разными путями.

Какое-то время назад нижнечелюстная гипо-
теза была доработана. По современным представ-
лениям, местом первичного вхождения звука яв-
ляются мягкие ткани области глотки дельфина
(Cranford et al., 2008). Звук, не встречая никаких
препятствий на пути, проникает в жировой тяж и
далее через медиальную сторону нижней челю-
сти. Возможность работы “акустического окна”
допускается для проведения высоких частот при
определенном угле падения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Данные настоящего исследования получены
на единичных образцах; тем не менее, они имеют
значение. Факты о расположении тонких участ-
ков на нижней челюсти нужно принять во внима-
ние при проведении исследований по методу
контактной акустической стимуляции для кор-
ректной установки излучателя звука на челюсти
зубатых китов, а также при интерпретации полу-
ченных данных.

Работа поддержана РНФ (грант № 22-25-00025).

“Acoustic window” in the mandibular of dolphins: evaluation of the bone thickness
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The mandibular sound conduction hypothesis suggests that dolphins have functionally replaced the external
pinna with an “acoustic window” in the low jaw. Using industrial tomography, the lower jaws 3D models of
the odontocetes six species were built. In the obtained models, the analysis of the bone thickness in the area
of the supposed “acoustic window” showed a dependence of the bone wall thickness on the size of the animal.
The area of the greatest thinning of the lateral wall of the lower jaw in the studied samples was determined
mainly in the upper angle of the proximal part of the lower jaw or near the lower angle of the lower jaw, and
not in the center, as previously assumed.
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Известно, что фокальная активность (ФА), регистрируемая в обонятельной луковице (ОЛ), в зна-
чительной степени генерируется в ее локальных нейронных сетях, имеет непосредственное отно-
шение к обработке ольфакторной информации и подвержена влиянию различных факторов, в том
числе анестетиков. С использованием 8-электродных матриц на шести взрослых самцах серых до-
минитицированных крыс в хронических экспериментах исследовали эффекты ксилазин-тилета-
мин-золазепамовой (КТЗ) анестезии на спектральные характеристики и когерентность ФА, реги-
стрируемой с дорзальной поверхности ОЛ в частотном диапазоне 1–150 Гц в течение двух часов.
Показано, что наиболее существенные изменения в ФА ОЛ крыс в КТЗ-наркозе наблюдаются в об-
ласти высоких гамма-частот. Статистически значимое увеличение мощности (в 2–4 раза) и коге-
рентности (до 50%) этих частот наблюдалось в ФА всех животных уже в течение 10–15 мин от начала
наркотизации. При этом, если в бодрствовании модальные значения этих частот приходились на
область 70–80 Гц, то по прошествии указанного времени – 110–130 Гц. В динамике наркоза наблю-
далось постепенное смещение модального значения в распределении их мощности влево, в область
более низких частот (90–110 Гц), при этом их суммарная мощность (но не когерентность) статисти-
чески значимо снижалась лишь на фоне выхода животного из наркоза.

Ключевые слова: обонятельная луковица, фокальная активность, гамма-активность, когерентность,
ксилазин-тилетамин-золазепамовый наркоз
DOI: 10.31857/S0235009223010043, EDN: ATSRWQ

ВВЕДЕНИЕ
Известно, что характеристики фокальной ак-

тивности (ФА) структур обонятельного анализа-
тора, например обонятельной луковицы, суще-
ственно зависят от ряда факторов, в том числе
уровня бодрствования (Jessberger et al., 2016), на-
личия/отсутствия и вида наркоза (Li et al., 2012),
поведенческой парадигмы (Frederick et al., 2016;
Martin, Gervais et al., 2004). Выяснен ряд аспек-
тов, связанных с нейронными механизмами ее
формирования в отдельных частотных диапазо-
нах на отдельных структурных уровнях обоня-
тельной системы: тета (Nusser et al., 2001), бета
(Fourcaud-Trocme et al., 2014) и гамма (Rojas-Liba-
no, Kay, 2012). Для обонятельной луковицы пред-
ложены модели ее нейронной организации (Li,
Cleland, 2017; Polese et al., 2014), которые все чаще
становятся самостоятельным и достаточно эф-
фективным исследовательским инструментом.

Однако не до конца понятны механизмы форми-
рования всего спектра регистрируемых в ФА ОЛ
частот, их взаимосвязь с переработкой информа-
ции, поступающей по специфическим афферен-
там и нисходящим входам от вышерасположен-
ных структур как обонятельной системы, так и
других неспецифических структур мозга. Все это
серьезно осложняет интерпретацию регистрируе-
мых в ФА феноменов, которые характеризуются
значительной изменчивостью даже при предъяв-
лении аналогичных по своим характеристикам
адекватных запаховых раздражителей. В значи-
тельной степени именно это препятствует разра-
ботке универсальных, высокочувствительных и
мобильных биоэлектронных (биогибридных) де-
текторов запахов, потребность в которых доста-
точно высока как при решении диагностических
задач, так и поиске вредных и опасных веществ.

УДК 159.938.25 + 004.05

ОБОНЯТЕЛЬНАЯ СИСТЕМА
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Анестезия является одним из факторов, позво-
ляющих, с одной стороны, стабилизировать со-
стояние нервных структур, а с другой – суще-
ственно влиять на это состояние. В течение по-
следних нескольких лет активно изучается
влияние на ФА структур обонятельной систем
наиболее часто используемых неингаляционных
анестетиков, включая хлоралгидрат, пентобарби-
тал, уретан и кетамин (Li et al., 2012; Schoppa,
2006). Недавние исследования, выполненные на-
ми, свидетельствуют о влиянии ксилазин-тилета-
мин-золазепамовой (КТЗ) анестезии на характе-
ристики ФА, прежде всего, в области гамма-ча-
стот (30–120 Гц) (Kosenko et al., 2020), которые,
как известно, с одной стороны, генерируются ло-
кальными сетями М/Т и гранулярных клеток ОЛ,
а с другой – связаны с обработкой ольфакторной
информации (Gschwend et al., 2012; Kay, 2015).
Показано, в частности, что при искусственном
увеличении выраженности этих колебаний тон-
кая дискриминация одорантов улучшается, равно
как и в случае, когда крысы обучаются распозна-
вать близкие запахи (Kay, 2014).

Использование КТЗ анестезии не влияет на
вегетативную активность мозга, что позволяет
обездвиживать животное, не прибегая к искус-
ственной вентиляции легких. Кроме того, у жи-
вотного сохраняется возможность распознавать
запахи. Однако применение данной комбинации
анестетиков приводит к изменениям биоэлектри-
ческой активности обонятельной луковицы моз-
га, что влечет за собой изменение информатив-
ных параметров в вызванной биоэлектрической
активности ОЛ, использующихся при разработке
биогибридной технологии распознавания веществ
в воздухе (Shepelev et al., 2022).

Цель настоящей работы – исследование спек-
тральных и когерентных характеристик ФА ОЛ в
динамике КТЗ-анестезии.

ОПИСАНИЕ МЕТОДИКИ

Эксперименты проводились на шести взрос-
лых самцах серых доминитицированных крыс (от
350 до 450 г), которые содержались в отдельных
клетках с постоянной температурой (23 ± 1°C),
влажностью и 12/12-часовым циклом свет/темно-
та. Крысы имели свободный доступ к еде и воде.

Операция. Крыс анестезировали КТЗ смесью
(30 мг золетила и 0.6 мг ксилазина на кг массы те-
ла) и помещали в стереотаксический станок (Na-
rishige, SR-6M-HT). После снятия кожного лос-
кута над лобными костями череп зачищали от
надкостницы, вкручивали пять крепежных вин-
тов по краям скальпированного участка. Над ле-
вым полушарием обонятельной луковицы делали
трепанационное отверстие в границах 0–1.5 мм от
сагиттального шва/ 7.0–10.0 мм кпереди от Breg-

ma для имплантации микроэлектродной матри-
цы, которая содержала восемь остро заточенных
вольфрамовых микроэлектродов диаметром 50 мкм
в их толстой части в стеклянной оболочке (два ря-
да по четыре микроэлектрода с расстоянием меж-
ду ними 700 мкм). Матрица погружалась в луко-
вицу на глубину порядка 400 мкм ниже поверхно-
сти. Для верификации точек регистрации ФА
после завершения экспериментов использовали
методы гистологического контроля. Провод, им-
плантированный в пространство между кожей и
костью носа, использовался в качестве заземле-
ния. Матрица и разъем укреплялись на черепе
светоотверждаемой пластмассой. Послеопераци-
онный период восстановления животных состав-
лял не меньше одной недели.

Регистрация фокальной активности обонятель-
ной луковицы. Фокальная активность регистриро-
валась у крыс непрерывно как в состоянии бодр-
ствования, так и после инъекции КТЗ-наркоза.
Наркоз вводился после 40-минутного периода ре-
гистрации ФА в бодрствовании, регистрация ак-
тивности в наркозе осуществлялась в течение
120 мин сразу после инъекции. Для контроля
функционального состояния животного допол-
нительно регистрировали пневмограмму и кар-
диограмму.

Регистрация ФА осуществлялась монополяр-
но (референтный электрод – неизолированная
вольфрамовая проволока, вкалываемая под кожу
в области затылочной кости) с использованием
программно-аппаратного комплекса Plexon MAP 32
(Multichannel Acquisition Processor, Plexon, Dallas,
TX) в диапазоне частот 1–200 Гц, частота дискре-
тизации сигнала составляла 10 кГц по каждому из
каналов. Полученные записи прореживали до
1 кГц и конвертировали в формат edf для последу-
ющей обработки средствами программной части
комплекса биоусилителей фирмы Neurobotics
(Россия) (рис. 1).

Анализ фокальной активности. Зарегистриро-
ванные электрограммы фрагментировались на
10-минутные блоки, соответствующие этапам
бодрствования (Б) и наркоза (Н). Блоки маркиро-
вались в порядке следования непрерывной запи-
си от ее начала. Внутри каждого блока автомати-
чески выделяли эпохи длительностью 8196 отсче-
тов (что соответствует ≈ 8 с записи). Эпохи,
содержавшие технические или физиологические
(двигательные, дыхательные) артефакты, удаля-
лись. Как правило, их общее количество не пре-
вышало 5% от длины всей записи. Таким обра-
зом, анализировались до 4 Б-блоков, соответ-
ствующих бодрствованию, и 12 Н-блоков,
соответствующих состоянию наркоза.

Для каждой 8-секундной эпохи рассчитывали
спектры мощности (СпМ) и частотную когерент-
ность (КоГ) – нормированную взаимную спек-
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тральную мощность – с шагом по частоте 0.8 Гц,
которые затем усреднялись в следующих частот-
ных диапазонах: 0.98–9.80; 10.78–20.58; 21.56–
30.38; 31.36–40.18; 41.16–49; 50.96–59.78; 60.76–
69.58; 70.56–79.38; 80.36–90.16; 91.14–99.96;
100.94–109.76; 110.74–120.54; 121.52–130.34;
131.32–140.14; 141.12–1349.94 Гц. Выбор указан-
ных диапазонов определялся следующими обсто-
ятельствами. Во-первых, согласно существую-
щим сведениям (Kay et al., 2009), частоты до 12 Гц,
регистрируемые в ФА ОЛ грызунов (в частности,
крыс), относятся к дыхательному или тета-ритму.
Бета-частоты представлены в диапазоне 15–30, а
гамма – 40–100 Гц. Во-вторых, в ФА ОЛ крыс ре-
гистрируются и более высокие частоты, вплоть
до 120 (Beshel et al., 2007) и даже 170 Гц (Kosenko
et al., 2020). Наконец, в динамике КТЗ-наркоза
наблюдается перераспределение мощности в
пределах гамма-частот. Из анализа были также
исключены частоты в районе 50, 100 и 150 Гц, со-
ответствующие сетевой наводке и ее гармоникам.
Учитывая мерность микроэлектродной матрицы,
СпМ рассчитывалась для восьми точек регистра-
ции, а КоГ – 28 пар отведений (по числу сочета-
ний из 8 по 2).

Статистический анализ. Наличие и достовер-
ность различий значений СпМ и КоГ ФА ОЛ
крыс оценивали при помощи многомерного дис-

персионного анализа ANOVA/MANOVA. Ис-
пользовали метод повторных измерений (repeated
measurer) с последующим выделением контра-
стов (planned comps) и однофакторным анализом
(break down & one-way ANOVA), реализованными
в пакете прикладных программ Statistica-10.
Группирующим фактором выступали БЛОКИ
(уровни: Б, Н1-12 Н), в качестве зависимых пере-
менных (R1) рассматривались значения СпМ (во-
семь отведений ×16 диапазонов) или КоГ (28 пар
отведений), которые предварительно с целью
приближения к нормальному распределению
подвергались, соответственно, log-трансформа-
ции и Z-преобразованию. При анализе значений
КоГ частотные диапазоны также рассматрива-
лись как группирующий фактор.

При интерпретации полученных результатов
использовали два уровня значимости: при р < 0.05
различия считались статистически достоверными,
при 0.05 ≤ p < 0.08 – существенными (констатиро-
вали наличие тренда). Различия (в %) рассчиты-
вали по формуле: Б – Н (%) = (Н – Б) / Б × 100%.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Спектральные характеристики ФА ОЛ крыс в

бодрствовании. В бодрствовании ФА ОЛ крыс ха-
рактеризовалась наличием преимущественно те-

Рис. 1. Блок-схема проведения экспериментов.
1 – наркотизированная крыса с вживленной в ОЛ микроэлектродной матрицей; 2 – экспериментальная камера
(бокс); 3 – система для автоматического поддержания температуры тела животного; 4 – система контроля дыхания;
5 – 32-канальная система Plexon Multichannel Acquisition Processor (MAP) (Plexon Corp., Dallas, Texas, USA); 6 – ком-
пьютер; 7 – программное обеспечение Plexon, 8 – программное обеспечение Neurobotics.
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та-ритма (дыхательного) и бета-частот (рис. 2, а),
мощность которых была в 1.5–2 раза выше, по
сравнению с гамма-частотами.

Статистически значимых различий в показате-
лях СпМ между отведениями и 10-минутными
блоками не обнаруживалось. Это позволило объ-

единить их для каждого животного при проведе-
нии сравнительного анализа с электрограммами,
зарегистрированными в КТЗ-наркозе.

Динамика спектральной мощности ФА ОЛ крыс
в КТЗ-наркозе. Уже визуальный анализ свиде-
тельствовал о том, что в наркозе наблюдаются су-

Рис. 2. Образец записи ФА ОЛ крысы НС75, зарегистрированной в бодрствовании (а) и КТЗ-наркозе (б), и распреде-
ление мощности (СпМ) и когерентности (КоГ) в частотном диапазоне 1–150 Гц (приведены четыре отведения).
Нижняя часть рисунка – результаты корреляционного анализа спектральной мощности гамма-диапазона 90–140 Гц
в динамике наркоза.
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щественные изменения характера ФА ОЛ крыс, в
которой формируются отчетливые гамма-осцил-
ляции (рис. 2, б). МАNOVA-анализ показал, что,
по сравнению с бодрствованием, в наркозе в ФА
ОЛ крыс наблюдаются статистически значимые
перестройки спектральных характеристик (табл. 1).

Сравнительный анализ значений СпМ элек-
трограмм, зарегистрированных в покое и в дина-
мике наркоза, выполненный с использованием
метода контрастов (planned comps), показал
(табл. 2), что статистически значимые различия
имеют место уже в течение первых 10 мин нарко-
тизации, затем они прогрессивно снижаются
вплоть до 80-й минуты от начала наркотизации,
после чего статистически значимо не отличаются
от бодрствования.

В целом СпМ частот, представленных в ФА
ОЛ крыс, на начальных этапах наркоза была не-
сколько выше, чем в бодрствовании, что было
обусловлено повышением мощности тета- и вы-
соких (90–140 Гц) гамма-частот (рис. 2, СпМ).
Мощность бета- и низких гамма-частот (30–90 Гц)
в ФА ОЛ крыс в наркозе была существенно ниже,
чем в бодрствовании. Результаты расчета корре-
ляционных матриц для спектральной мощности в
диапазоне частот 90–140 Гц показали, что после
введения наркоза спектр гамма-колебаний изме-
няется индивидуально для каждой пары электро-
дов. На некоторых парах отведений наблюдалась
схожая динамика коэффициентов корреляции.

Дальнейшая детализация полученных резуль-
татов, проведенная с использованием однофак-
торного анализа (break down & one-way ANOVA),
показала (рис. 3), что указанные различия наблю-
дались в ФА всех отведений и полностью форми-
ровались в течение 20 мин от начала наркотиза-
ции.

В последующем наблюдалось постепенное
снижение мощности тета-частот, которая после
110-й минуты наркотизации практически не от-
личалась от бодрствования, при сохранении
мощности высоких гамма-частот.

Наиболее существенные изменения в КТЗ-
наркозе наблюдались в области высоких гамма-
частот (90–140 Гц). Анализ показал, что статисти-
чески значимый (p < 0.05) рост мощности этих ча-
стот (в 2–4 раза) в ФА ОЛ наблюдался уже спустя
10 мин от начала наркотизации. При этом, если в
бодрствовании модальные значения этих частот
приходились на область 70–80 Гц, то в наркозе –
90–130 Гц, причем в динамике наркоза наблюда-
лось постепенное смещение модального значе-
ния в распределении их мощности влево, в область
более низких частот, а мощность этих частот ста-
тистически значимо снижалась относительно
бодрствования после 110 мин, что связано с выхо-
дом животного из наркоза (рис. 3).

В целом, если в начале наркотизации модаль-
ные значения в спектре гамма-частот приходи-

Таблица 1. Результаты МANOVA-анализа значений СпМ ФА ОЛ крыс, зарегистрированной в бодрствовании и
КТЗ-наркозе

Примечание: SS, MS – суммы квадратов, df – число степеней свободы (degrees of freedom), F – критерий Фишера, p – уровень
значимости, цветом выделены достоверные различия (p < 0.05).

Факторы и их 
взаимодействия SS df MS F p

Свободный член 1621187.38 1 1621187.38 1264172.24 0.00
Блок 235.56 12 19.63 15.31 0.00
Ошибка факторов 7563.66 5898 1.28 – –
R1 58642.66 119 492.80 17931.77 0.00
R1×Блок 3488.79 1428 2.44 88.90 0.00
Ошибка взаимодействий 19288.36 701862 0.03 – –

Таблица 2. Результаты сравнительного анализа значе-
ний СпМ ФА ОЛ крыс, зарегистрированной в бодр-
ствовании и в динамике КТЗ-наркоза (приведены
только Main effects (M.e.))

Примечание: % – разница между СпМ, в %. Остальные обо-
значения, как в табл. 1.

Сравнения
df (effect, 

error) F p %

Б – Н1 (10 мин) 1.132 62.93 0.00 3.49
Б – Н2 (20 мин) 1.145 72.63 0.00 3.29
Б – Н3 (30 мин) 1.145 68.55 0.00 3.20
Б – Н4 (40 мин) 1.146 18.08 0.00 1.63
Б – Н5 (50 мин) 1.146 7.66 0.01 1.06
Б – Н6 (60 мин) 1.146 8.14 0.00 1.09
Б – Н7 (70 мин) 1.144 14.37 0.00 1.47
Б – Н8 (80 мин) 1.144 13.67 0.00 1.44
Б – Н9 (90 мин) 1.142 1.39 0.24 0.47
Б – Н10 (100 мин) 1.143 2.99 0.08 0.68
Б – Н11 (110 мин) 1.144 0.49 0.48 −0.27
Б – Н12 (120 мин) 1.143 1.05 0.31 0.40
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лись на область 110–130 Гц, то в конце (по проше-
ствии 120 мин) – 90–110 Гц. Индивидуальные
различия между животными были незначитель-
ными и не превышали 5–8 Гц. Тренд на снижение

для всех точек регистрации не ниже R2 = 0.88. По-
вышение мощности тета-частот на начальных
этапах КТЗ-наркоза, характерное для многих
анестетиков (Li et al., 2012), коррелировало с ча-

Рис. 3. Графическое изображение результатов сравнительного анализа значений СпМ ФА ОЛ крыс, зарегистрирован-
ной в бодрствовании и в динамике КТЗ-наркоза.
Обозначения: d – рост СпМ,  – снижение, большие – различия достоверны (p < 0.05), малые – тренд (0.05 ≤ p < 0.08).
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стотой и глубиной дыхания. Снижение мощности
этих частот до уровня, характерного для бодр-
ствования, начиналось спустя 70 мин от начала
наркотизации и завершалось на 110-й минуте
(рис. 3).

Когерентность ФА ОЛ бодрствующих крыс. Не-
смотря на то что регистрация ФА ОЛ крыс осу-
ществлялась с использованием усилителей с
большим входным сопротивлением и микроэлек-
тродными матрицами со значительным расстоя-
нием между электродами, существенно превыша-
ющим диаметр гломерул, а значит, с уровня рас-
положения М/Т нейронов, иннервирующих
различные гломерулы, когерентность регистри-
руемых у бодрствующих крыс электрограмм зна-
чимо отличалась от нулевых значений практиче-
ски во всем частотном диапазоне (рис. 2 КоГ).
Максимальной была когерентность тета- и гам-
ма-частот (51–70 Гц), которые синхронно разви-
вались в различных отведениях на протяжении
25–35% времени регистрации.

Динамика когерентности ФА ОЛ крыс в КТЗ-
наркозе. MANOVA-анализ показал, что когерент-
ность частот, представленных в ФА ОЛ крыс в
КТЗ-наркозе, в целом статистически значимо отли-
чалась от представленных в бодрствовании (табл. 3).

Статистически значимыми были также разли-
чия между анализируемыми частотными полоса-
ми и временными блоками.

Сравнительный анализ значений КоГ, рассчи-
танной для электрограмм, зарегистрированных в
бодрствовании и в динамике КТЗ-наркоза, вы-
полненный с использованием метода контрастов
(planned comps), также показал наличие статисти-
чески значимых различий (табл. 4).

В целом в состоянии КТЗ-наркоза уровень
КоГ был почти на 19% выше, чем в наркозе. Наи-
более значительный прирост (25% и более) на-
блюдался на 20−40-й минуте наркотизации.

Детализация полученных результатов также
проводилась с использованием однофакторного
анализа (break down & one-way ANOVA, рис. 4).

Она показала, что в КТЗ-наркозе (по сравне-
нию с бодрствованием) когерентность ФА выше
на частотах 10–20 и 90–150 Гц, тогда как на часто-
тах 51−90 Гц она ниже, а на частотах 1–10 и 20–
49 Гц изменяется разнонаправленно в различных
парах отведений. При этом в динамике наркоза
вначале наблюдался рост когерентности всего
спектра высоких гамма-частот (90–150 Гц), кото-
рый затем сужалась и к 20-й минуте формирова-
лась достаточно устойчивая структура связей на
частотах 100–150 Гц. На указанном временном
интервале параллельно наблюдался преимуще-
ственно рост когерентности низких (до 30 Гц) ча-

Таблица 3. Результаты МANOVA-анализа значений КоГ ФА ОЛ крыс, зарегистрированной в бодрствовании и
КТЗ-наркозе

Примечание: Обозначения, как в табл. 1.

Факторы и их взаимодействия SS df MS F p

Свободный член 595998.33 1 595998.33 841729.87 0.00
Блок 3117.57 12 259.80 366.91 0.00
Частотная полоса (ЧП) 27815.30 14 1986.81 2805.97 0.00
Блок × ЧП 14448.85 168 86.01 121.47 0.00
Ошибка факторов 63417.72 89565 0.71 – –
R1 70072.50 27 2595.28 64709.83 0.00
R1 × Блок 1624.30 324 5.01 125.00 0.00
R1 × ЧП 9093.42 378 24.06 599.82 0.00
R1 × Блок × ЧП 3579.48 4536 0.79 19.68 0.00
Ошибка взаимодействий 96987.48 2418255 0.04 – –

Таблица 4. Результаты МANOVA-анализа значений
КоГ ФА ОЛ крыс, зарегистрированной в динамике
наркоза, по сравнению с бодрствованием (приведены
только Main effects (M.e.))

Примечание: Обозначения, как в табл. 1.

Блок df F p %

Б – Н1 (10 мин) 1.201 398.13 0.00 15.91
Б – Н2 (20 мин) 1.220 1413.44 0.00 26.33
Б – Н3 (30 мин) 1.219 1039.13 0.00 22.61
Б – Н4 (40 мин) 1.221 1332.24 0.00 25.35
Б – Н5 (50 мин) 1.221 994.78 0.00 21.91
Б – Н6 (60 мин) 1.221 905.44 0.00 20.90
Б – Н7 (70 мин) 1.220 685.06 0.00 18.35
Б – Н8 (80 мин) 1.218 385.66 0.00 13.88
Б – Н9 (90 мин) 1.215 542.90 0.00 16.73
Б – Н10 (100 мин) 1.217 364.90 0.00 13.61
Б – Н11 (110 мин) 1.219 484.17 0.00 15.46
Б – Н12 (120 мин) 1.217 460.21 0.00 15.26
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стот, разнонаправленные изменения в диапазоне
30–49 Гц и снижение – 51–70 Гц. По мере разви-
тия наркоза полоса когерентных гамма-частот
постепенно сужалась преимущественно за счет
частот 130–150 Гц. Это приводило к смещению

фокуса когерентности в более низкочастотную
область (90–120 Гц). В полосе частот 1–10 Гц в
динамике наркоза сначала наблюдался рост коге-
рентности, а на ее завершающем этапе – сниже-
ние. Такая динамика когерентности тета-частот

Рис. 4. Графическое изображение результатов сравнительного анализа значений КоГ ФА ОЛ крыс, зарегистрирован-
ной в бодрствовании и в динамике КТЗ-наркоза.
Обозначения: красные линии – рост КоГ, синие – снижение. (для удобства восприятия схема расположения электродов
немного изменена, по сравнению со СпМ).
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коррелировала с характеристиками дыхательного
ритма, который был наиболее устойчив в середи-
не наркотизации.

Также было установлено, что для пар электро-
дов, которые оказались высоко коррелированны-
ми в наркозе, частотная когерентность ведет себя
одинаково. В начале наркоза в диапазоне 90–
99 Гц для большинства пар идет статистически
значимое увеличение, в то время как между таки-
ми электродами (1, 2, 5, 7) происходит уменьше-
ние уровня когерентности. По прошествии 40 мин,
когда доминирующая частота гамма-осцилляций
уменьшается, между этими же отведениями на-
чинается уменьшение когерентности в диапазоне
от 140 до 150 Гц.

ОБСУЖДЕНИЕ

Фокальная активность, которую рассматрива-
ют как отражение когерентной ритмической ак-
тивности групп нейронов, расположенных вбли-
зи регистрирующего электрода (Laurent et al.,
1996), является одним из ключевых показателей
функционирования нейронных ансамблей мозга.
В динамике ксилазин-золетоловой анестезии
уровни частотной когерентности между электро-
дами ведут себя по-разному в частотных диапазо-
нах, связанных с обработкой ольфакторной ин-
формации (Rojas-Libano, Kay, 2012; Li, Cleland,
2017; Polese et al., 2014), что позволяет разделять
источники, связанные с разными запахами
(Shcherban et al., 2020; Shepelev et al., 2022). Харак-
теристики регистрирующих электродов и их кон-
фигурация позволяют минимизировать влияние
дальних генераторов потенциалов на ФА ОЛ
(Lindén et al., 2011; Nelson, Pouget, 2010; Yaeli,
2009).

Ритмическая активность нейронных ансам-
блей и механизмы ее синхронизации связаны как
собственно со свойствами самих нейронов (Fuen-
tes et al., 2008) и их сетей (Lagier et al., 2004), так и
такими синхронизирующими факторами, как хи-
мические вещества, присутствующие в межней-
ронном пространстве, сенсорные (афферентные)
входы и нисходящие влияния из структур мозга
(Gschwend et al., 2012; Hayar et al., 2004).

Различные аспекты, связанные с природой
ритмической активности обонятельного анализа-
тора, наиболее детально изучены на мелких лабо-
раторных животных, в частности, мышах и кры-
сах. Эти исследования показали, что в обонятель-
ной системе (в том числе обонятельной
луковице) млекопитающих, в частности крыс,
представлена ритмическая активность в трех ос-
новных частотных диапазонах, а именно, тета
(~1–12 Hz), бета (~15–30 Hz) и гамма (~40–
100 Hz) (Kay et al., 2009). В ФА бодрствующих не-
наркотизированных крыс наиболее выражен те-

та-ритм. Поскольку он отчетливо связан с дыха-
нием и обонятельным поведением, колебания
этого частотного диапазона часто именуются ре-
спираторными осцилляциями (Kay, Stopfer,
2006). Их частота составляет от 1 до 10 (12) кол/с,
а когерентность с ритмом дыхания – от 0.5 и вы-
ше на отдельных частотах, представленных в
спектре этого ритма. У наркотизированных жи-
вотных частота тета-ритма составляет 0.5–1.5 кол/с
(Kay, 2015), а мощность под действием разных ви-
дов наркоза изменяется по-разному (Li et al.,
2012); под действием пентобарбитала и хлорал-
гидрата она (по сравнению с бодрствованием)
практически не меняется, под действием уретана
значимо снижается мощность быстрых (5–12 кол/с)
и увеличивает – медленных (1–4 Гц) тета-колеба-
ний. Происхождение тета-ритма связывают с ак-
тивностью обонятельных сенсорных нейронов
(Grosmaitre et al., 2007), центральными механиз-
мами (Ravel, Pager, 1990), пейсмекерными нейро-
нами (внешними тафтовыми клетками) ОЛ, ко-
торые спонтанно разряжаются на частоте около
2 Гц (Fukunaga et al., 2014; Hayar et al., 2004;
Schoppa, Westbrook, 2001; Wachowiak, Shipley,
2006), наконец, гиппокампом, который может
являться драйвером тета-ритма обонятельной лу-
ковицы, в частности, во время принюхивания
(Kay, 2005). Вероятно, дыхательный ритм служит
квантующим механизмом, обеспечивающим со-
гласованную обработку информации о запахах
всеми заинтересованными структурами мозга
(Buonviso et al., 2003; Kepecs et al., 2006; Wachowi-
ak, 2011).

Синхронные с дыхательной активностью тета-
колебания, обнаруженные в экспериментах, ис-
следовались в одной из классических работ Кая
(Kay, 2005), где доказывалось, что они являются
ритмом обонятельной луковицы, который не яв-
ляется дыхательным артефактом. Также в бодр-
ствовании на рис. 2 видно, что данный ритм не
всегда синфазен дыханию.

Колебания с частотой 15–40 Гц, наиболее вы-
раженные на частоте около 20 Гц (Martin, Gervais,
et al., 2004), именуемые в литературе бета-ритмом
и/или бета-осцилляциями, регистрируются в раз-
личных структурах обонятельного анализатора,
демонстрируя при этом высокий уровень коге-
рентности (Hermer-Vazquez et al., 2007; Kay,
Beshel, 2010; Lowry, Kay, 2007; Martin et al., 2007).
Генерация бета-колебаний, частота и амплитуда
которых (в отличие от гамма) при регистрации от
различных областей поверхности обонятельной
луковицы различаются (Martin, Gervais et al.,
2004), требует наличия центрофугальных входов в
обонятельную луковицу (Martin et al., 2006), по
крайней мере, не поврежденных двусторонних
связей между ней и пириформной корой (Martin,
Ravel, 2014). Полагают, что бета-ритм может обес-
печивать создание условий, оптимальных для
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установления и поддержания взаимосвязи между
удаленными структурами мозга (Kopell et al.,
2000; von Stein, Sarnthein, 2000), механизм хеббов-
ской пластичности (Cassenaer, Laurent, 2007). На
это указывает, в частности, тот факт, что выра-
женность бета-осцилляций увеличивается при
обучении животных выполнению задач на разли-
чение запахов (Martin et al., 2004; Ravel et al., 2003)
и снижается во сне и наркозе (Fuentes et al., 2008;
Lowry, Kay, 2007; Manabe, Mori, 2013; Plourde, Ar-
seneau, 2017). Показанное нами снижение мощ-
ности бета-частот в ФА ОЛ крыс в условиях КТЗ-
наркоза, с одной стороны, вполне укладывается в
такие представления, с другой – учитывая цен-
тральную природу наркоза, подчеркивает роль
центральных структур в генерации бета-активно-
сти в ОЛ крыс.

Осцилляции с частотой ~60–90 Гц, регистри-
руемые в бодрствовании, и до 100 Гц и более – в
наркозе, являются наиболее изученной активно-
стью структур обонятельного анализатора и вто-
рым по выраженности ритмом, регистрируемым
в ОЛ крыс (Adrian, 1942; Buonviso et al., 2003; Ma-
nabe, Mori, 2013; Rojas-Líbano, Kay, 2008). Как
правило, эти осцилляции имеют сходные харак-
теристики при регистрации от различных регио-
нов в пределах ОЛ. Поскольку характеристики
этого ритма изменяются при предъявлении запа-
хов, предполагается, что он имеет существенное
значение для обработки ольфакторной информа-
ции (Beshel et al., 2007; David et al., 2009; Friedman,
Strowbridge, 2003; Gschwend et al., 2012; Kay et al.,
2009; Lagier et al., 2004; Nusser et al., 2001; Saghat-
elyan et al., 2003; Schaefer et al., 2006). В частотном
диапазоне гамма-ритм выделяет два поддиапазо-
на (Kay, 2015). К первому относят колебания с ча-
стотой около 90 Гц, ко второму – порядка 70 Гц.
Предполагается, что осцилляции первого типа
связаны с активностью Т-клеток (Gire et al., 2012),
тогда как осцилляции второго типа – М-клеток
(Manabe, Mori, 2013).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные нами результаты указывают на

то, что КТЗ-наркоз наиболее существенно влияет
именно на активность МТ-нейронов ОЛ. Это

влияние носит фазный характер. В начале нарко-
за резко усиливается активность Т-нейронов и
тормозится – М. На более поздних стадиях нар-
коза, напротив, активность Т-нейронов тормо-
зится, а М – повышается. При этом изменения
мощности спектральных характеристик гамма-
частот в динамике КТЗ-наркоза совпадают с из-
менением когерентности этих частот. С одной
стороны, наблюдаемое нами перераспределение
мощности внутри гамма-частот 90–140 Гц в ди-
намике наркоза может быть связано с его цен-
тральной природой и торможением нисходящих
(как правило, тормозных) влияний на нейронные
сети ОЛ, следствием чего может являться повы-
шение эффективности сенсорных входов и ак-
тивности Т-клеток, тогда как при выходе из нар-
коза и восстановлении нисходящих влияний на
ОЛ – М-нейронов, активность которых зависит
от состояния непрямых входов от обонятельных
нейронов и локального торможения. С другой
стороны, повышение когерентности высоких ча-
стот в КТЗ-наркозе, по-видимому, следует рас-
сматривать как отражение усиления взаимодей-
ствий внутри ОЛ, обусловленное снятием внеш-
него торможения, реализуемого нисходящими
влияниями со стороны структур ЦНС.
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Changes in the spectral characteristics and the coherence of the rat olfactory bulb local 
field potentials under xylazine-tiletamine-zolazepam anesthesia
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Local field potentials (LFP) recorded in the olfactory bulb (OB) are known to be largely generated in local
neural networks, are directly related to the processing of olfactory information, and are influenced by various
factors, including anesthetics. Using 8-electrode arrays implanted in the dorsal regions of 6 adult male Nor-
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way rats OBs, the effects of xylazine-tiletamine-zolazepam (XTZ) anesthesia on the spectral characteristics
and coherence of the LFP in the frequency range 1–150 Hz were studied in 2 hours long chronic experiments.
It is shown that the most significant changes in the rat OB LFP under XTZ-anesthesia are observed in the
high γ frequency band. A statistically significant increase in the power (2–4 times) and coherence (up to 50%)
of this band was observed in the LFP of all animals within 10–15 minutes from the anesthesia onset. At the
same time, during wakefulness, the dominant frequencies of this band were 70–80 Hz, and within 10–
15 minutes from the anesthesia onset they increased to 110–130 Hz. During anesthesia, a gradual shift of
these dominant frequencies to a lower range (90–110 Hz) was observed, while their total power, in contrast
to the coherence, was statistically significantly reduced when the animal started recovering from anesthesia

Keywords: olfactory bulb, local field potentials, gamma band, coherence, xylazine-tiletamine-zolazepam an-
esthesia
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Радиотехническая система измерения параметров движения при сближении и стыковке “Курс”
имеет некоторые недостатки: точность измерения при многократных переотражениях волны может
падать; техническая аппаратура имеется на обоих стыкующихся аппаратах (активная и пассивная
части), что является дорогостоящим; система затратна по энергетическим ресурсам. Анализ суще-
ствующих зрительных систем показывает, что такие системы успешно решают задачи визуальной
одометрии на БПЛА, роботах и подобных устройствах. Однако для применения таких систем необ-
ходимо знать внутренние параметры камеры (калибровка). Классическая калибровка с использова-
нием шаблона типа “шахматная доска” трудновыполнима в космическом пространстве. В данной
работе предлагаются методы оценки фокусного расстояния камеры, основанные на анализе имею-
щейся видеопоследовательности с отснятым процессом сближения космических аппаратов. Пред-
ложенные подходы основаны на методе максимального правдоподобия (MLE) и оценке апостери-
орного максимума (MAP) функционала, зависящего от углов Эйлера и фокусного расстояния.
Сравнение результатов применения этих методов показывает достоинства MAP перед MLE и воз-
можность их практического применения.
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ВВЕДЕНИЕ
Одной из актуальных задач в сфере космиче-

ских технологий является задача сближения и
стыковки космических аппаратов (КА).

Первая автоматическая стыковка была прове-
дена 30 октября 1967 г. Тогда на орбите состыкова-
лись при помощи системы “Игла”, разработанной в
Советском Союзе, две испытательные машины:
“Космос – 186” и “Космос – 188”. В настоящее
время стыковка с Международной космической
станцией (МКС) является регулярной и прово-
дится уже несколько десятков лет.

В космической отрасли отечественного произ-
водства активно используется радиотехническая
система “Курс” – это система взаимных измере-
ний параметров движения для поиска сближения
и стыковки КА с МКС. Система “Курс” позволя-
ет обеспечить стыковку в полностью автоматиче-
ском режиме без встречной ориентации орби-

тальной станции. Надежность комплекса повы-
шается за счет современных датчиков измерения
скорости и дальности, а также автоматического
контроля критичных параметров. Однако харак-
теристики радиотехнических систем стыковки
являются не вполне удовлетворительными.

Одной из проблем является сложная конфигу-
рация объектов, с которыми осуществляется сты-
ковка. Радиочастотный сигнал испытывает мно-
жественные переотражения от элементов кон-
струкции, которые вносят заметные ошибки в
результаты измерений и вызывают сбои слеже-
ния за измеряемыми параметрами движения
(Медведев, 2012). Также данные системы требуют
размещения сложной и громоздкой аппаратуры
на обоих сближающихся бортах и большого энер-
гопотребления.

В крупные частные американские космиче-
ские компании процесс автоматической стыков-
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ки пришел совсем недавно. Впервые капсула
Crew Dragon от SpaceX состыковалась полностью
автоматически в 2019 г. До этого момента стыков-
ку осуществлял член экипажа, который находил-
ся на борту МКС. Такая стыковка производилась
при помощи роботизированной руки, которая
перемещала капсулу в доступный порт. Первая
автоматическая стыковка являлась демонстраци-
ей безопасной доставки грузов, но не людей, хотя
наиболее значимым событием является именно
автоматическая стыковка аппаратов с людьми на
борту (Grush, 2019). Уже на следующий год ком-
пания SpaceX произвела автоматическую стыков-
ку капсулы с МКС, в которой находились двое
астронавтов (Grush, 2020). Эти стыковки были
организованы с использованием лазеров, датчи-
ков и программного обеспечения для автомати-
ческой стыковки оборудования с доступным пор-
том за пределами МКС.

Российский транспортный пилотируемый
космический корабль “Союз МС-21 С.П. Коро-
лев” был запущен к МКС с космодрома Байконур
18 марта 2022 г. На данный момент это один из
последних запусков космического корабля. Про-
цесс стыковки КА с модулем “Причал” сначала
проходил штатно в автоматическом режиме с ис-
пользованием вышеописанной системы “Курс”,
но примерно на дальности 180 м пришлось перей-
ти в ручной режим. На данный момент точные
причины отказа системы не установлены, но
факт отказа подтверждает актуальность задачи
повышения надежности автоматической сты-
ковки.

Еще одним из последних примеров отказа
“Курса” служит стыковка, выполненная 5 октяб-
ря 2021 г. Начало запуска ракеты, выход на орби-
ту, подход к МКС прошли штатно, но, когда до
МКС оставалось около 29 м, корабль “Союз МС-19”
вдруг отошел обратно, после он начал еще одну
попытку стыковки, которая снова закончилась
неудачно. После стало ясно, что отказала система
автоматического сближения, и командиру экипа-
жа пришлось провести стыковку в ручном режи-
ме. Отметим, что этот выход в космос был произ-
веден для съемок первого в мире фильма в космо-
се, таким образом, большинство состава экипажа
были российские актеры, а не профессиональные
космонавты, одному из которых пришлось вы-
полнять функции бортинженера.

Все стыкующиеся КА в течение последних 45 лет
оснащаются специальным набором камер и
средств передачи данных, при помощи которых
осуществляется визуальный контроль процесса
сближения и стыковки (Мюллер и др., 2019). Ви-
деоизображение, полученное с этих камер, может
использоваться для решения навигационных за-
дач в процессе сближения и стыковки. Продол-
жительное время это видеоизображение исполь-

зовалось в так называемом “ручном” режиме:
космонавт на станции управляет стыкующимся с
ней КА, руководствуясь телевизионным изобра-
жением, получаемым с телекамеры, находящейся
на корабле. Такой режим использовался при сты-
ковке беспилотного корабля “Прогресс” с орби-
тальной станцией “Мир” в мае 2010 г. Ручной
режим стыковки накладывает дополнительную
ответственность на космонавта, а также увеличи-
вает его психическую нагрузку. Современная ап-
паратура и вычислительная техника позволяют
строить системы компьютерного зрения, которые
дают возможность автоматизировать многие про-
цессы сбора и обработки зрительных данных и
включить зрительную обратную связь в систему
управления КА без участия человека (Сайгираев
и др., 2004). Рассмотрим некоторые подходы и су-
ществующие системы, основанные на этом.

Б.М. Миллер и соавторы в своей работе (Мил-
лер и др., 2017) предлагают подход к навигации
беспилотного летательного аппарата (БПЛА) при
помощи оптического потока. Изображение фик-
сируется с использованием камеры, расположен-
ной на борту. Автор указывает, что применение
оптического потока для определения элементов
движения дает дополнительное средство навига-
ции, которое можно достаточно эффективно ис-
пользовать для некоторых специфических задач,
решаемых на БПЛА в автономном режиме.

В работе (Попов и др., 2018) исследуется задача
визуальной навигации для автоматической по-
садки БПЛА. Авторами было показано, что ис-
пользование последовательности изображений с
двух камер, установленных на разных высотах на
борту БПЛА, позволяет существенно повысить
точность оценки высоты в сравнении с примене-
нием имеющихся бортовых средств.

В статье (Богуславский, Соколов, 2011) пред-
ставлена система автоматического мониторинга
процесса сближения и стыковки космических ап-
паратов. Система основана на обработке видео-
сигнала, идущего с камер, расположенных на КА.
В каждом кадре выделяются детали стыковочных
узлов, размеры и геометрические параметры вза-
имного расположения которых используются как
первичные измерения. Обработка кадров проис-
ходит в реальном времени. Исследования, пред-
ставленные в работе С.М. Соколова, показывают
возможность успешного использования системы
технического зрения для информационного
обеспечения процессов сближения, стыковки и
посадки космических аппаратов.

В статье (Бахшиев и др., 2013) представлена си-
стема контроля положения КА относительно
МКС. Так, для решения этой задачи, как и в
предыдущих примерах, воспользовались телеви-
зионным изображением, формируемым суще-
ствующими камерами, установленными на КА и
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МКС. Благодаря проведенным экспериментам
был сделан вывод, что ошибка определения
экранных координат ключевых точек конструк-
ции наблюдаемого объекта наиболее существен-
но влияет на определение углов отклонения объ-
екта от линии визирования и угла взаимного
крена.

Проведя анализ множества статей, можно ска-
зать, что существуют системы, решающие задачу
стыковки КА с МКС различными методами и ал-
горитмами. Современная техника способна ре-
шать задачи определения взаимного местополо-
жения и параметров движения космического ап-
парата, используя информацию с камеры,
установленной на нем. Использование камеры
требует решения задачи калибровки, которую не-
обходимо проводить периодически в условиях
космической съемки.

Для решения задачи калибровки на данный
момент применяются различные методы и алго-
ритмы. Наиболее распространенной является ка-
либровка с использованием некоторого шаблона,
например шахматной доски. Применение таких
методов в космических условиях не является пре-
имущественным.

Существуют и другие методы калибровки. В ра-
ботах (Hartley, 1997; Stein, 1995) представлены ме-
тоды, использующие разные изображения одной
сцены. Основой для анализа в таких методах слу-
жат априорные знания о геометрии сцены или
траектории движения камеры. В нашем случае та-
кие методы тоже являются неприменимыми, так
как отсутствует возможность получения нужного
изображения с бортовой камеры КА, а в доступе
находятся некоторые кадры процесса стыковки.
При этом информация о камере, формировавшей
снимки, и ее внутренних параметрах отсутствует.
Экспертного истинного значения фокусного рас-
стояния камеры тоже нет. В нашем случае необ-
ходимо оценить фокусное расстояние на основе
анализа кадров. Такой способ носит название ав-
томатической калибровки. К таким способам от-
носят: анализ изображения в частотной области,
исследование структуры изображения и другие.

В работе (Кунина и др., 2016) описан метод ка-
либровки, основанный на предположении, что
классическая сцена имеет прямые линии. При
центрально-проективном преобразовании пря-
мые линии должны отобразиться в прямые, но на
изображении они могут быть искривлены вслед-
ствие радиальной дисторсии. Знание этого факта
может помочь разрешить задачу калибровки.
Преимуществом алгоритма, предложенного в ра-
боте, является использование единственного
изображения сцены без знания априорной ин-
формации о внутренних параметрах камеры. Ал-
горитм продемонстрировал практическую при-
менимость и высокую точность исправления ра-

диальной дисторсии. Недостатком же является
факт должного существования прямых линий на
сцене, изображенной на кадре. Этот недостаток
говорит о невозможности применения данного
метода для решения задачи автокалибровки в
космосе.

Резюмируя все вышесказанное, можно утвер-
ждать, что существует множество методов калиб-
ровки камеры, но применение большинства из
них невозможно в условиях космического про-
странства.

ПОСТАНОВКА ЗАДАЧИ
Имеются кадры процесса сближения КА с

МКС. Полагаем, что съемка процесса осуществ-
лялась камерой-обскурой. Один из кадров пред-
ставлен на рис. 1.

Известно, что кадры получены в момент вра-
щения камеры относительно МКС, т.е. положе-
ние камеры не менялось, но при этом изменились
углы Эйлера (крен, тангаж, рысканье). Как утвер-
ждалось выше, МКС имеет сложную конфигура-
цию, но независимо от того, объемная она или
нет, ее изображение на кадре не будет меняться,
так как кадры получены в момент, когда камера
только вращалась. Исходя из этого, можно счи-
тать, что облако особых точек на поверхности
МКС лежит в одной плоскости (сцена плоская).
Координаты точки на сцене обозначим за x1, x2.
Известно, что плоская сцена связана с ее изобра-
жением центрально-проективным преобразова-
нием (Karpenko et al., 2015)

(1)

в котором матрица преобразования Hc = [hij] име-
ет следующий вид:

(2)

Как видно, такое преобразование задается
матрицей камеры C, произвольным не нулевым
числом γ, вектором сдвига t и матрицей поворо-
та R. Будем предполагать, что фокусные расстоя-
ния по ширине и высоте пикселя равны, и пиксе-
ли не скошены. Тогда матрица камеры имеет сле-
дующий вид:

(3)

где c = [c1 c2]T – принципиальная точка камеры (в
пикселях), f – фокусное расстояние камеры.
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Ортонормированная матрица поворота 
имеет следующий вид:

(4)

(5)

(6)

(7)

где [y p r]T – углы Эйлера (y – рысканье, p – тан-
гаж, r – крен). Обозначим вектор углов Эйлера
за .

Матрица камеры содержит внутренние пара-
метры камеры, процесс их определения по отсня-
тым ею фотографиям называется внутренней ка-
либровкой. Процесс определения матрицы пово-
рота и вектора смещения по имеющимся кадрам
носит название внешней калибровки (Бохоева,
Курохтин, 2016). Существует ряд методов калиб-
ровки камеры (Гошин, Фурсов, 2012; Medioni,
Kang, 2004; Hartley, 1995; Heikkila, Silver, 1997),
каждый из которых имеет определенные преиму-
щества и недостатки.

Внутренние параметры описывают устройство
камеры. Обычно внутренняя калибровка произ-

×∈ 3 3R

= ,r p yR R R R
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r
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R

r r

α


водится 1 раз. Это связано с тем, что внутренние
геометрические параметры, оптические характе-
ристики линз и параметры устройства отображе-
ния, как правило, не меняются во время съемки.
В нормальных условиях калибровка камеры осу-
ществляется в лаборатории. В нашем случае пара-
метры камеры, используемой в процессе съемки
стыковки КА с МКС, неизвестны, а калибровка
камеры в космическом пространстве с использо-
ванием шаблона (метод гибкой калибровки Чжа-
на (Zhang, 2000)) является затратной. Регулярный
процесс калибровки камеры тоже является необ-
ходимым, так как сбитая калибровка может ска-
заться на точности системы автоматической сты-
ковки, использующей получаемую визуальную
информацию.

Будем считать принципиальную точку камеры
известной (поделенные пополам размеры кадра).
Тогда неизвестными в центрально-проективном
преобразовании параметрами останутся углы
Эйлера, вектор сдвига и фокусное расстояние
(Konovalenko et al., 2015). При этом в нашем рас-
поряжении имеются кадры процесса стыковки.
Таким образом, возникает задача определения
фокусного расстояния бортовой камеры КА по
данным стыковки с МКС. Дальнейшее использо-
вание полученного фокусного расстояния необ-
ходимо для решения более глобальной задачи –
разработка системы автоматической стыковки.

СВЯЗЬ ИЗОБРАЖЕНИЙ ПЛОСКОЙ СЦЕНЫ
Выведем связь двух изображений одной плос-

кой сцены. Трехмерные координаты сцены обо-

Рис. 1. Кадр процесса сближения.
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значим как [x0, y0, z0]. В соответствии с постанов-
кой задачи МКС считаем плоской, так как камера
только вращается. В связи с этим введем коорди-
нату z0 равной 1. Тогда преобразование координат
точек сцены [x0, y0] в координаты на первом кадре
выглядит следующим образом:

(8)

Преобразуем выражение (8) к выражению (9):

(9)

Аналогично выражению (8) в выражении (10)
представлено преобразование координат точек
сцены в координаты на втором кадре:

(10)

Подставляя выражение (9) в (10), получим
формулу, соответствующую преобразованию ко-
ординат между двумя кадрами одной сцены. От-
куда следует, что матрица преобразования может
быть записана как произведение центрально-
проективных матриц преобразований

(11)
Распишем каждую матрицу преобразования:

(12)

(13)

Так как для исследования выбраны кадры по-
следовательности с наблюдаемым процессом
вращения камеры, следовательно t1 = t2 = t. Соби-
рая все в одну формулу, получим:

(14)

Заметим, что матрица поворота является орто-
гональной и, следовательно, обратная ей матрица
есть транспонированная матрица. Произведение

 обозначим за R и в дальнейшим будем ис-
кать углы, определяющие эту матрицу поворота.
Из всего вышесказанного имеем

(15)
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МИНИМИЗАЦИЯ КВАДРАТИЧНОГО 
ФУНКЦИОНАЛА

Обозначим двухмерные точки на первом кадре
за x1, x2, …, xn. Соответствующие им точки на вто-
ром обозначим за y1, y2, …, yn. Вектор всех неиз-
вестных параметров матрицы проективного пре-
образования обозначим за θ.

Тогда квадратичный функционал ошибки за-
пишется следующим образом:

(16)

Минимизация функционала (16) по содержа-
щимся в преобразовании H параметрам приведет
к решению поставленной задачи:

(17)

МЕТОД МАКСИМАЛЬНОГО 
ПРАВДОПОДОБИЯ

Для построения функционала максимального
правдоподобия необходимо определить вероят-
ностную модель перехода ключевых точек перво-
го кадра в соответствующие точки второго кадра.
Будем считать, что выбранные точки на первом
кадре не шумят, а ключевые точки второго кадра
шумят. Такое модельное предположение позво-
лит построить более простой функционал опти-
мизации и упростить решение. Шум координат
этих точек опишем с использованием вектора не-
зависимых нормально распределенных случай-
ных величин:

(18)

Распишем формулу полученных при помощи
проективного преобразования координат точек
второго кадра с учетом шума:

(19)

где f – фокусное расстояние (в пикселях),  –
вектор углов Эйлера. Вектор параметров полу-
чившейся вероятностной модели обозначим

(20)

Обозначим матрицу наблюдений

(21)
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Далее запишем функцию правдоподобия с
учетом независимости yi:

(22)

В дальнейшем будем использовать логариф-
мическую функцию правдоподобия l(θ) = lnL(θ).
Так как она строго монотонно возрастает на всей
области определения, максимум любой функции
L(θ) является максимумом функции lnL(θ), и на-
оборот (Коноваленко, 2020):

(23)

Распишем функцию правдоподобия (22) как
логарифмическую

(24)

Заметим, что первое слагаемое каждой суммы
не зависит от f и 0.5σ–2 константа по f, поэтому
оптимизация по σ для поиска оценки фокусного
расстояния может быть опущена. Откуда следует,
что метод максимального правдоподобия сводит-
ся к инженерному подходу к решению (17) и слу-
жит его вероятностным обоснованием.

(25)

ОЦЕНКА АПОСТЕРИОРНОГО 
МАКСИМУМА

Предположим, что априорное распределение
g(f) известно. Это позволяет рассматривать f как
случайную величину байесовской статистики.
Тогда апостериорная плотность вероятности фо-
кусного расстояния при условии полученных
данных Y:

(26)

Метод оценки априорного максимума затем
оценивает  f  как моду апостериорного распреде-
ления этой случайной величины:

(27)

Заметим, что в формуле (27) знаменатель вы-
ражения не зависит от f и никак не влияет на зна-
чения максимума аргумента, откуда следует, что
при максимизации этой функции по f его можно
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приравнять к 1. Также отметим факт того, что при
равновероятностном распределении функция g( f )
принимает какое-либо постоянное значение, то-
гда при оптимизации ее тоже можно не учиты-
вать. Таким образом, если считать все параметры
равновероятными, придем к методу максималь-
ного правдоподобия (частный случай метода апо-
стериорного максимума), который описан в
предыдущей части.

Аналогично методу максимального правдопо-
добия, для решения оптимизационной задачи бу-
дем использовать логарифмирование. Исходя из
этого, получим:

(28)

Для поиска оптимальной  приравняем к ну-
лю частную производную функцию правдоподо-
бия l(θ) = g(Y | f) по σ:

(29)

Умножим обе части выражения на :

(30)

Выразим  из выражения (30):

(31)

Используя факт того, что  не зависит от σ,
получим

(32)

РЕАЛИЗАЦИЯ ПРЕДЛОЖЕННЫХ МЕТОДОВ
Определение фокусного расстояния камеры

производилось с использованием имеющихся
кадров, полученных во время вращения камеры.
Расстояние между положениями МКС на двух
имеющихся кадрах велико. Так как экспертное
значение фокусного расстояния неизвестно, оцен-
ку достаточно провести для одной пары кадров.
Предлагаемый метод выбран из модельных пред-
положений и не является эвристикой, поэтому
оценка носит лишь демонстративный характер.

С использованием алгоритма поиска особых
точек (SIFT (Lowe, 1999)), были найдены все осо-
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бые точки на имеющихся изображениях, вычис-
лены их дескрипторы. Далее дескрипторы ключе-
вых точек были сопоставлены и с применением
алгоритма RANSAC (Fischer et al., 1981) отброше-
ны все пары точек, которые не удовлетворяют мо-
дели.

В процессе визуального осмотра было выясне-
но, что среди всех сопоставленных точек почти не
было точек, соответствующих расположению
солнечных батарей МКС. Поэтому решено вруч-
ную выбрать особые точки на кадрах и добавить
их к множеству всех точек, найденных алгорит-
мом SIFT. В конечном итоге получены два мно-
жества особых точек (для каждого выбранного
кадра свое), имеющие мощность 132. На рис. 2
представлены выбранные для решения задачи
кадры с обозначенными на них особыми точками.

Метод максимального правдоподобия был ре-
ализован с использованием библиотеки с откры-
тым исходным кодом Scipy. Для решения задачи
оптимизации использовался метод Нелдера–Мида
(Nealder, Mead, 1965). Оптимизация функции
правдоподобия (22) проводилась по трем пара-
метрам (углы Эйлера) с фиксированным значе-
нием фокусного расстояния. Для наглядного
представления и упрощения процесса расчетов
было решено не максимизировать значения
функции правдоподобия, а минимизировать не-
гативную ей функцию. В процессе минимизации
негативной функции правдоподобия были полу-
чены оптимальные значения для каждого фикси-
рованного значения фокусного расстояния. За-
висимость минимального значения функции от
фокусного расстояния представлена на рис. 3.

Минимизация же функции правдоподобия по
всем четырем параметрам (фокусное расстояние
и три угла Эйлера) приводит к следующим оптималь-
ным значениям:  pel,  rad,

 rad,  rad.

Изучив полученную зависимость, приходим к
выводу о том, что функция выходит на плато и,
начиная с некоторого момента, значения фокус-
ного расстояния одинаково правдоподобны. Для
подтверждения выхода функции на плато был по-
строен график, представленный на рис. 4, кото-
рый будет более полезен для сравнения метода

= 5502 f = −0.00228 y
= 0.0035 p = 0.03469 r

Рис. 2. Кадры процесса сближения с обозначенными выбранными особыми точками.

Рис. 3. Зависимость минимального значения функ-
ции правдоподобия (22) от фокусного расстояния для
MLE.
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максимального правдоподобия с методом апосте-
риорного максимума.

Оценка метода апостериорного максимума
была проведена с использованием аналогичного
методу максимального правдоподобия инстру-
мента. Для метода апостериорного максимума, в
соответствии в формулой (32), необходимо задать
случайное распределение фокусного расстояния.
В качестве распределения можно выбрать любое
непрерывное распределение. В текущей реализа-
ции было выбрано логнормальное распределе-
ние – двупараметрическое абсолютно непрерыв-
ное распределение с плотностью вероятности:

(33)

Значения параметров логнормального распре-
деления были выбраны в соответствии с модой
распределения равной диагонали выбранного для
исследования кадра, как наиболее часто встре-
чаемого значения, равного 900 пикселов. Мате-
матические расчеты привели к следующим зна-
чениям распределения: µ = 7.05, σ = 0.5. Плот-
ность вероятности выбранного распределения с
подобранными параметрами представлена на
рис. 5.

Оптимизация функционала (32) проводилась
по трем параметрам (углы Эйлера) с фиксирован-
ным значением фокусного расстояния, аналогич-
но процессу исследования метода максимального
правдоподобия. Зависимость оптимального зна-
чения функции от фокусного расстояния пред-
ставлена на рис. 6.

Минимизация функционала по четырем пара-
метрам приводит к следующим оптимальным

( )  − µ= − σ π σ 

2

2
(ln )1 exp .

2 2
fg f

f

значениям:  pel,  rad,
 rad,  rad .

Изучив полученную зависимость, приходим к
выводу о том, что функция имеет минимум в точ-
ке с фокусным расстоянием 4780, которое и явля-
ется результатом работы метода.

На рис. 7 представлен тот же график, но в
меньшем масштабе для более детального рас-
смотрения.

Сравнивая график рис. 7 с графиком рис. 4,
видим, что метод апостериорного максимума на
плато не выходит. Применения априорных зна-
ний демонстрирует большую устойчивость MAP

= 4780 f = −0.00227 y
= 0.0036 p = 0.03548r

Рис. 4. Зависимость минимального значения функ-
ции правдоподобия (22) от фокусного расстояния для
MLE в более мелком масштабе.
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Рис. 5. Плотность логнормального распределения с
выбранными параметрами.
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Рис. 6. Зависимость минимального значения функ-
ционала (28) метода апостериорного максимума
(MAP) от фокусного расстояния.
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и сходимость к одному значению оценки фокус-
ного расстояния.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В данной работе представлены методы оценки

фокусного расстояния камеры, расположенной
на КА. Метод максимального правдоподобия
(MLE) и метод апостериорного максимума
(MAP) представляют два функционала, оптими-
зация которых приводит к решению задачи на-
хождения фокусного расстояния камеры, распо-
ложенной на КА. В ходе вычислительных экспе-
риментов было выяснено, что значение
фокусного расстояния камеры, снимающей про-
цесс сближения и стыковки, примерно равно
4780 пикселям. Такая оценка была произведена
впервые. Вычисленное значение внутреннего па-
раметра камеры и предложенные методы могут
быть использованы для решения более глобаль-
ной задачи – разработки системы автоматиче-
ской стыковки, основанной на использовании
визуального канала.
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The KURS radio engineering system for measuring motion parameters during rendezvous and docking has
some disadvantages: the accuracy of measurement with multiple reflections of the wave can drop, the tech-
nical equipment is available on both docking vehicles (active and passive parts), it is expensive both in terms
of energy resources and in terms of cost. An analysis of existing visual systems has shown that such systems
successfully solve the problems of visual odometry on UAVs, robots, and similar devices. However, to use such
systems, it is necessary to know the internal parameters of the camera (calibration). Classical calibration us-
ing a checkerboard pattern is difficult to perform in outer space. In connection with all of the above, this paper
proposes methods for estimating the focal length of the camera, based on the analysis of the available video
sequence with the footage of the process of rendezvous of spacecraft. The proposed approaches are based on
the maximum likelihood method (MLE) and maximum a posteriori estimation (MAP) of the functional de-
pending on the Euler angles and focal length. The results of these methods are compared, showing the ad-
vantages of MAP over MLE and the possibility of their practical application.

Keywords: focal length, camera estimation, spacecraft docking, automatic docking, maximum likelihood es-
timation, maximum a posteriori probability
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лине Ивановне Рожковой.
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Галина Ивановна с момента основания наше-
го журнала “Сенсорные системы” в 1987 г. явля-
лась ответственным секретарем. Ее энергия и
трудолюбие во многие трудные моменты поддер-

живали редакцию, а ее творческий ум всегда помо-
гал найти выход из любых нештатных ситуаций.

В 2022 г. благодаря усилиям и трудолюбию Га-
лины Ивановны вышла в свет объемная книга
“Стереозрение человека и стереотехнологии”,
объединяющая многолетний опыт Галины Ива-
новны и её соавторов. В этом 200-страничном из-
дании Галина Ивановна была не только автором,
но также редактором и организатором. Этот
труд – третья книга Галины Ивановны по теме
исследования зрения человека, до этого в ее соав-
торстве вышли “Зрение детей” (2007 г.) и “Табли-
цы и тесты для оценки зрительных способно-
стей” (2001 г.).

Помимо публикации книги только за послед-
ние пять лет у Галины Ивановны вышло почти
50 различных публикаций, тезисов и патентов, ею
было проведено множество семинаров и лекций,
организовано несколько выставок на научную те-
матику.

За недавние годы, в большой степени благода-
ря огромному вкладу Галины Ивановны, разви-
лось направление исследования зрительной си-
стемы в экстремальных условиях. При постоян-
ной поддержке Галины Ивановны была создана и
укрепилась Лаборатория физиологии и психофи-
зиологии зрительной системы ИМБП РАН, руко-
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водителем которой является д.м.н. О.М. Манько.
Совместно группы Галины Ивановны и Ольги
Михайловны успешно завершили проекты по ис-
следованию зрительной системы в нескольких
международных экспериментах, моделирующих
космический полет, в том числе и в завершив-
шемся в 2022 г. проекте по 8-месячной изоляции
SIRIUS, проводимом при поддержке NASA.

Галина Ивановна регулярно руководит раз-
личными проектами и грантовыми работами.
В 2022 г. завершился очередной этап проекта РФФИ
по исследованию периферического зрения чело-
века. Полученные коллективом Галины Иванов-
ны данные позволяют по-новому взглянуть на
функции периферии поля зрения (о чем читатели
могут подробнее узнать, в том числе и из статей
нашего журнала, например, из статьи (Белокопы-
тов и др., 2022)).

Галина Ивановна всегда уделяла большое вни-
мание педагогической деятельности и работе по
обучению новых научных кадров. В 2021 и 2022 гг.
при консультировании Галины Ивановны были
защищены две кандидатские диссертации, ре-

зультаты которых позволят улучшить диагности-
ку зрения после операций по поводу катаракты
и оценку качества лечения у детей с амблиопией и
патологиями сетчатки. Оба этих исследования
были бы абсолютно невозможны ни без научного
фундамента, созданного Галиной Ивановной, ни
без ее постоянной поддержки и наставничества.

Помимо научной работы у Галины Ивановны
хватает творческой энергии на многое другое. Все
коллеги Галины Ивановны знают, что к дню рож-
дения сотрудник обязательно получит от Галины
Ивановны в подарок неповторимое стихотворе-
ние – и всегда с нетерпением ждут этого. Галина
Ивановна читает много не только научной, но и
художественной литературы, и с ней всегда мож-
но обсудить хорошую книгу. Тонкий художе-
ственный вкус Галины Ивановны проявляется не
только в повседневной жизни, но и в том, как она
пишет свои статьи и книги.

Редколлегия журнала “Сенсорные системы”
от души поздравляют Галину Ивановну с юбиле-
ем и желают ей новых открытий, интересной ра-
боты и крепкого здоровья!




