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Методические достоинства холоднокровных животных для изучения 
в остром опыте явились причиной того, что уже на заре электрофизиоло­
гии были получены экспериментальные данные о цветовом зрении лягушки. 
Так, еще в 1904 г. Готч [33] предположил на основании различий в форме 
и в латентных периодах ответов на засветки разных цветов, что у лягушки 
есть четыре различных механизма для восприятия красного, зеленого, 
фиолетового цветов и темноты. Ишихара [37], впоследствии составивший 
известные полихроматические таблицы для определения нарушений 
цветового зрения, работая со струнным гальванометром на целом энуклеи¬ 
рованном глазу озерной лягушки, первый использовал регистрацию 
электроответа глаза на смену излучений в качестве критерия визуальной 
различимости цветов для животного. Применив разработанный Брюкке 
мелькающий фотометр, Ишихара установил, что в ответ на смену красного 
света зеленым наблюдается реакция при любом соотношении интенсив­
ности обоих, в том числе и тогда, когда включение каждого из них после 
темноты дает одинаковые по величине ответы. Таким образом, Ишихара 
почти на полвека опередил электрофизиологов 50-х годов, которые 
использовали принцип замещения цветов для выявления цветового зре­
ния у насекомых [25, 53], лягушки и черепахи [31]. В дальнейшем этот 
прием позволил Бонгарду [2] разработать метод колориметрического 
изучения цветового зрения животных, доказавший свою плодотворность 
при исследовании ряда позвоночных и беспозвоночных животных [15, 
19—21]. 

Амфибии — удобный объект для изучения широкого круга вопросов, 
касающихся морфологии и физиологии зрительной системы и ее онтоге­
нетического становления в норме и при экспериментальных вмешатель­
ствах, поэтому их зрительная система принадлежит к числу наиболее 
изученных среди позвоночных [17, 54]. Наряду с этим выраженное пре­
обладание стереотипных, автоматизированных форм поведения сделало 
лягушек и жаб популярнейшим объектом исследований в области нейро­
этологии, стремящейся связать поведенческие акты с функционированием 
доступных наблюдению типов нейронов. Большие успехи ряда зарубежных 
исследователей (Грюссер, Грюссер-Корнельс, Ингл, Эверт) и отечествен­
ных специалистов (Бастаков, Мантейфель, Пигарев) в области нейроэто­
логии зрения амфибий хорошо известны. Напомним, что сделавшая эпоху 
и послужившая отправным моментом для этих исследований работа Ма¬ 
турана с соавторами [43] была выполнена именно на лягушке. 

Для исследований цветового зрения животных, амфибий в частности, 
названная работа имела большое значение, сместив основной интерес 
проблемы в область нейроэтологии, причем бесхвостые амфибии оказались 
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удачным модельным объектом, позволяющим вести параллельно нейро­
физиологические и поведенческие опыты. Здесь речь идет о двух связан­
ных между собой вопросах. С одной стороны, коль скоро ганглиозные 
клетки сетчатки функционально специализированы [43], их специализа­
ция может касаться и тех свойств, которые важны для цветового зрения. 
Иначе говоря, недостаточно изучать цветовое зрение лягушки, поль­
зуясь только суммарной нейрограммой, как это неоднократно делалось 
[2, 19], а надо исследовать каждый тип ганглиозных клеток (или иных 
нейронов) в отдельности, чтобы представить себе, каково их возможное 
участие в целостном поведении животного. С другой стороны, если разные 
формы зрительно управляемого поведения удается достаточно успешно 
связать с активностью ганглиозных клеток разных классов [1, 24, 43, 45] 
либо разных проекций и первичных зрительных центров [11, 39, 41], 
то возникает вопрос, в какой мере различны проявления цветового зре­
ния у одного и того же животного в разных формах поведения и в какой 
мере эти различия увязываются с выявляемыми нейрофизиологически 

Рис. 1. Светочувствительные прием­
ники амфибий. 

Сплошные линии — кривые спектральной 
чувствительности, построенные по но­
мограмме Дартнолла для пигментов: B(λ) — 
P435, G(λ) — P500, R(λ) — P575. 1 — резуль­
таты микроспектрофотометрических изме­
рений В. И. Говардовского [6] для пиг­
мента, содержащегося в красных палоч­
ках серой жабы; 2 — результаты колори­

метрических измерений на серой жабе. 

особенностями цветовосприятия определенных типов зрительных воло­
кон или нейронов зрительных центров. Не имея возможности в краткой 
статье дать обзор всех данных по цветовому зрению амфибии, сосредото­
чим внимание на этих двух вопросах, представляющих для нас главный 
интерес. 

Как и во всех других исследованных случаях, цветовое зрение амфи­
бий связано с присутствием в сетчатке нескольких светочувствительных 
приемников, имеющих отличные друг от друга спектральные характери­
стики. Такими приемниками служат разные зрительные пигменты, ло­
кализованные притом в наружных сегментах фоторецепторов различных 
морфологических типов: синечувствительный пигмент с максимумом чув­
ствительности около 432 нм содержится в зеленых палочках, зеленочув¬ 
ствительный с максимумом около 500 нм (родопсин) — в обычных палоч­
ках и дополнительных членах двойных колбочек и, наконец, красночув¬ 
ствительный с максимумом 575 нм — в одиночных колбочках и основных 
членах двойных колбочек. Эти результаты, полученные в свое время в ми­
кроспектрофотометрических исследованиях для леопардовой лягушки [42], 
практически без поправок можно считать справедливыми для наших бес­
хвостых — травяной лягушки, серой и зеленой жаб [6, 19, 29] (рис. 1). 
Характерной особенностью амфибий вообще, не только бесхвостых, явля­
ется участие в цветовом зрении палочек двух типов. 

Малые размеры большинства типов сетчаточных интернейронов (есть 
у бесхвостых и свои недостатки!) объясняют скудность сведений о том, 
как осуществляется взаимодействие сигналов, поступающих от разных 
приемников, в сетчатке лягушек на этапах, предшествующих ганглиоз¬ 
ным клеткам; в отношении изученности этих звеньев лягушки сильно 
уступают рыбам. Для осуществления цветового зрения необходимо, 
чтобы сигналы от разных приемников не смешивались бы, не суммирова­
лись в интернейронах до полной неотличимости их для более централь­
ных звеньев. То, что в сетчатке лягушки имеется огромное количество 
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интернейронов, для которых эти сигналы остаются различимыми, следует 
из упомянутой в самом начале невозможности уравнять некоторые цвета: 
наличие ретинограммы в ответ на смену свидетельствует, что сигналы 
от разных приемников невзаимозаменяемы для источников ретинограммы. 

Для понимания того, «видит» ли цвета животное, гораздо интереснее 
те электрофизиологические данные, которые свидетельствуют о качествен­
ном различии сигналов, достигающих головного мозга в ответ на освеще­
ние разного спектрального состава. Такие данные были получены для 
лягушки как при регистрации активности одиночных зрительных волокон 
определенного типа [13, 45], так и при регистрации суммарной нейро¬ 
граммы [18]. Они показали, что в зрительном нерве лягушки по крайней 
мере вполне ощутимая доля волокон способна передавать сведения о цвете 
освещения и что, следовательно, лягушка может узнавать эти цвета, а не 
только замечать их смену во времени. Из упомянутых работ особый ин­
терес представляет исследование Мунтца [45]. В нем не только показано, 
что существует определенный тип зрительных волокон, очевидно пере­
дающих сигнал о цвете, но и то, что эти волокна (on-типа), уже известные 
по классической работе Хартляйна и не обнаруженные в числе образую­
щих тектальную проекцию [43], направляются в дорсальный таламус 
и оканчиваются там в самостоятельном центре — нейропиле Беллончи. 
Тот же автор выполнил параллельно исследование цветового предпочте­
ния у тех же лягушек в фототаксической ситуации и на основании выявлен­
ных черт сходства в поведении целого животного и волокон on-типа по 
отношению к цветным стимулам вполне обоснованно связал эти два явле­
ния [45, 46]. Эти работы существенно дополнили представление о функ­
циональной специализации зрительных центров амфибий, связав фототак­
сис с одной из нетектальных проекций; позже эта связь была подтверждена 
в опытах с избирательным выключением определенных проективных пу­
тей [39] у лягушек, находящихся на разных этапах регенерации зритель­
ных проекций [1]. Было показано, что лягушка обнаруживает положи­
тельный фототаксис и способность ориентироваться среди неподвижных 
предметов при выключенных тектальных проекциях. Таким образом, 
одних таламических проекций достаточно для проявления положительного 
фототаксиса; однако если продольным рассечением хиазмы разрушены 
все проекции, кроме ипсилатеральных таламических, то этих последних 
недостаточно для того, чтобы лягушка могла узнавать цвета и обнаружи­
вать свойственное интактным животным цветовое предпочтение [39]. 

Положительный фототаксис является, очевидно, первой из характер­
ных для амфибий форм поведения, в которой достаточно корректно была 
доказана способность жаб и лягушек различать цвета [49, 57]. Сравни­
тельный анализ спектральной чувствительности фототаксиса 127 видов 
бесхвостых амфибий показал, что для большинства видов характерна 
повышенная чувствительность к синему [34]. Вместе с тем существуют 
виды с бимодальной кривой спектральной чувствительности, активно 
привлекаемые излучениями обоих концов спектра [34, 47]. Можно от­
метить, что микроэлектродные исследования последних лет обнаружили 
в дорсальном таламусе не только синечувствительные элементы, но также 
преимущественно чувствительные к красному [40] и даже с двумя мак­
симумами в спектральной характеристике [30]. Все это усложняет, ка­
залось бы, ясную картину, нарисованную работами Мунтца [45], и мы 
не можем считать нейроэтологический анализ фототаксического поведения 
законченным. Этот анализ затрудняется еще и отсутствием данных о том, 
каково многообразие цветов, различимых для лягушки или жабы в такой 
ситуации. Большинство исследователей и в электрофизиологических опы­
тах, и в поведенческих пользуются тем или иным вариантом порогового 
метода. Исследование цветоразличительных возможностей on-волокон 
у травяной лягушки, выполненное колориметрическим методом (методом 
замещения цветов во времени), показывает, что при умеренной световой 
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адаптации (единицы и десятки люкс) эти элементы обладают трихроматиче¬ 
ским цветоразличением, т. е. связаны одновременно со всеми тремя прием­
никами [23]. Имеющиеся данные о сравнительной привлекательности 
спектральных освещений [35] не дают возможности решить, определяется 
ли выбор благодаря совместной работе трех или же только двух прием­
ников. 

Прежде чем перейти к анализу данных о проявлении цветового зре­
ния в иных формах поведения амфибий, мы хотим остановиться на имею­
щихся сведениях о функциональном разнообразии свойств разных типов 
зрительных волокон, касающемся их способности различать цвета. То, что 
к настоящему времени детально исследованы помимо on-волокон еще 
только три типа тектальных волокон (элементы классов II , III и IV, 
по Матурана и др.), лишний раз подчеркивает неоднородность интересую­
щих нас показателей в различных проекциях: среди четырех исследован­
ных типов волокон мы обнаруживаем три типа связи ганглиозных клеток 
сетчатки с приемниками. О том, что on-волокна связаны с тремя прием­
никами, сказано выше. Колориметрические эксперименты на элементах 
I I I и IV классов (on—off-волокна и off-волокна) показывают, что при тех же 
условиях умеренной световой адаптации они ведут себя как дихроматиче­
ские, обнаруживая связь с двумя приемниками — длинноволновым, 
колбочковым, и зеленочувствительным, палочковым [3, 10, 23]. Если не 
применять специальных условий адаптации и цветных подсветов, направ­
ленных на то, чтобы инактивировать два названных приемника, то вы­
явить активность синечувствительного приемника — зеленых палочек — 
при регистрации ответов этих двух типов волокон вообще не удается. 
Это объясняет, почему при первоначальном исследовании цветового зре­
ния лягушек, основанном на регистрации суммарной нейрограммы, были 
обнаружены лишь два приемника: названные два типа волокон состав­
ляют подавляющее большинство среди всей массы волокон, реагирующих 
на диффузное изменение освещения [2]. 

Особенно интересны результаты, полученные для детекторов пятна 
(класс II). Поскольку они вообще не реагируют ни на какое изменение 
общего освещения, невозможно изучать их цветоразличительные особен­
ности с помощью колориметра замещения, используя регистрацию ответов 
на смену цветов во времени. По этой причине для их тестирования необ­
ходимо использовать подвижные цветные стимулы. Простейший способ 
состоит в предъявлении цветного пятна на сером фоне либо, наоборот, 
серого пятна на цветном фоне, перемещаемых в поле зрения детектора 
пятна от руки. Имея шкалу серых поверхностей, нетрудно найти ту сту­
пень, которая соответствует (при фиксированном освещении) тому или 
иному цвету, и убедиться, что любую цветную поверхность можно уравнять 
таким образом с определенной ступенью серой шкалы. Результат не за­
висит от того, выступает ли цветной объект в качестве фона или пятна, от 
размеров пятна или его формы. Опыт с таким «бумажным колориметром» 
можно несколько видоизменить, применив цветную подсветку. Цветная 
подсветка регулируемой мощности позволяет плавно менять относитель­
ную светлоту пятна и фона и использовать более контрастные цвета, на­
пример красный и синий. Наконец, с помощью поворачиваемого на оси 
зеркала можно получить перемещение по равномерному фону спектраль­
ного стимула, роль которого выполняет выходной зрачок светосмеситель¬ 
ного шарика, в который направляется выделяемая монохроматором спек­
тральная полоса регулируемой мощности. При такой постановке опыта 
нетрудно не только убедиться в полной цветовой слепоте детекторов пятна, 
но и измерить его кривую спектральной чувствительности. Такое измере­
ние показывает, что детекторы пятна связаны с одним лишь красночув¬ 
ствительным приемником [10, 23]. Итак, наряду с трихроматическими 
волокнами таламической проекции лягушка обладает дихроматическими 
и монохроматическими (цветнослепыми) элементами, составляющими 
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тектальные проекции. Как же выступает цветовое зрение амфибий в иных 
формах поведения, нежели фототаксис, и как эти проявления соотносятся 
с данными электрофизиологии? 

Исследования, выполненные Бируковым [27, 28] с применением опто­
моторной методики, показали не менее убедительно, чем опыты с фототак­
сисом, что целый ряд видов лягушек и хвостатых амфибий отличают те 
или иные цвета от любой ступени серой шкалы. Жабы, однако, обнаружи­
вали полную цветовую слепоту, причем этот результат был подтвержден 
позднее Томасом [55, 56], который работал на широком круге бесхво­
стых амфибий из нескольких семейств. Экспериментальные исследования, 
выполненные на лягушках методом избирательных перерезок разных 
зрительных проекций, указывают на связь оптомоторной реакции с рабо­
той базального оптического тракта [11, 42]. Мы не располагаем, однако, 
какими-либо сведениями о функциональных особенностях волокон, со­
ставляющих этот тракт, а тем более о различиях таких свойств у жаб и 
лягушек; таким образом, и здесь нейроэтологическая картина далеко не 
полна. Но мы обращаем внимание на то, что и Бируков, и Томас, работав­
шие с рядом видов и имевшие хороший материал для сравнения, уверенно 
говорили об отсутствии цветового зрения у жаб в оптомоторной ситуации. 
Мы сами не проводили оптомоторных опытов с жабами, но для нас этот 
факт выступает особенно контрастно по сравнению с близко известными 
нам проявлениями цветного зрения этих животных в брачном поведении. 

Так же как и самцы травяной лягушки [9, 22], самцы серой жабы 
в брачный сезон обнаруживают совершенно четкое врожденное цветовое 
предпочтение, выражающееся в том, что они выбирают модели самки лишь 
определенных окрасок [7—9, 11]. Огромным достоинством жаб как объекта 
исследования является при этом то, что опыт с жабами (в отличие от ля­
гушек) удается вести в лабораторных условиях. Более того, жабы прояв­
ляют все черты специфического поведения при предъявлении им неподвиж­
ных и плоских моделей. Все это позволило провести широкую серию 
опытов, направленных на выяснение роли различных параметров зритель­
ного стимула в выборе моделей в таких условиях, когда определяющие 
цвет объекта физические параметры могут быть строго проконтролированы. 
Опыты велись с цветными бумажками, спектры отражения которых изме­
ряли на спектрофотометре. 

В этих условиях было показано, что самцы серой жабы стабильно вы­
бирают модели, окрашенные в синие цвета, отличая их как от любых 
градаций серого, так и от моделей других цветов. Более того, жабы обла­
дают таким важным атрибутом аппарата цветного зрения, как констант­
ность цветовосприятия, т. е. способностью правильно узнавать окраску 
предпочитаемых объектов в широко меняющихся условиях освещения, 
включая значительные изменения спектрального состава освещения [5, 7] . 
Для понимания механизма узнавания окраски, и в частности для дока­
зательства наличия и исследования константности ее восприятия, важно 
знать, как стимулы с известными физическими параметрами восприни­
маются зрительным аппаратом жабы. Иными словами, нам нужно знать 
координаты использованных стимулов в цветовом пространстве жабы, 
т. е. степень возбуждения приемников сетчатки. Эти цветовые координаты 
рассчитывали, исходя из спектров отражения стимулов, используя из­
вестные данные о кривых спектральной чувствительности приемников 
сетчатки (см. рис. 1) и учитывая распределение энергии в спектре источ­
ника освещения. 

Большие серии опытов с парным выбором моделей самых различных 
окрасок позволили выяснить, как выбор моделей зависит от их цветовых 
координат. В опытах, где предъявлялись пары стимулов, отличающихся 
только по синей координате, было установлено, что возбуждение сине­
чувствительного приемника, локализованного в зеленых палочках, су­
щественно сказывается на привлекательности стимула: с увеличением его 

118 



возбуждения привлекательность растет [8]. В другой серии опытов, где 
использовалась локальная подсветка одного из стимулов длинноволновым 
излучением, возбуждающим только красночувствительный приемник, 
было показано, что увеличение возбуждения этого приемника уменьшает 
привлекательность модели [7]. Наконец, существенная роль зеленочув­
ствительного приемника была доказана в специальных опытах, где один 
из стимулов сравнивался попарно с тремя другими, от которых суще­
ственно отличался по зеленой координате, а по двум другим (красной и 
синей) занимал промежуточное положение. Эти опыты показали, что воз­
буждение зеленочувствительного приемника также снижает привлекатель­
ность модели. Таким образом, в этой форме поведения жабы проявляют 
трехмерное цветовое зрение. 

Наличие математического аппарата, позволяющего дать количествен­
ную оценку привлекательности для каждого из множества попарно сравни­
ваемых стимулов [14], с одной стороны, и обширный экспериментальный 
материал (результаты попарных сравнений цветных стимулов, лежащих 
в разных точках цветового пространства жабы) — с другой, позволили свя­
зать привлекательность стимула с его цветовыми координатами. Выясни­
лось, что привлекательность линейно зависит от цветовых координат 
стимула, и это позволило в свою очередь вычислить коэффициенты, с ко­
торыми суммируются возбуждения красночувствительного, зеленочув­
ствительного и синечувствительного приемников. Они соответственно 
равны −0.10, −0.22 и +1.00 (в отн. ед.). Наличие такой линейности по­
зволяет говорить о кривой спектральной чувствительности, характери­
зующей привлекательность стимула в данной форме поведения, и такая 
кривая, являющаяся линейной комбинацией кривых спектральной чув­
ствительности приемников с приведенными выше коэффициентами, изо­
бражена на рис. 2. Самая возможность охарактеризовать какую-либо 
форму поведения определенной кривой спектральной чувствительности 
существенно облегчает сравнение разных форм поведения или сопоставле­
ние их с работой тех или иных нейронных механизмов, и мы воспользуемся 
этим в дальнейшем анализе. 

Результаты исследования цветового зрения жаб в брачном поведении 
ставят ряд вопросов, требующих нейрофизиологического анализа, но здесь 
поведенческие опыты намного обогнали микроэлектродные эксперименты. 
По исключительной роли синечувствительного приемника в суммарной 
спектральной кривой мы можем догадываться об участии синечувстви­
тельных on-волокон в описанном поведении жаб. Остается неизвестным, 
есть ли у жаб ганглиозные клетки, которые способны, подобно некоторым 
ганглиозным клеткам сетчатки рыб [16], вносить поправку на условия 
освещения, тем самым решая уже на уровне сетчатки некоторые задачи, 
стоящие перед механизмом константности. Самцы травяных лягушек 
предпочитают в отличие от жаб красные модели, а не синие, но мы не знаем, 
с какими физиологическими различиями это можно было бы связать. 
Таким образом, и здесь ряд вопросов ждет своего экспериментального 
разрешения. 

В отличие от брачного поведения самцов лягушек и жаб, до недавнего 
времени не привлекавшего внимания экспериментаторов, пищевое поведе­
ние лягушек и жаб принадлежит к числу самых популярных среди ис­
следователей репертуара зрительно управляемых форм поведения. Не­
однократно предпринимались попытки выяснить, способны ли разные 
амфибии, в том числе серая жаба, обучиться различению цветных пищевых 
приманок. В опытах Касперчик [38] пятнистая саламандра, гребенчатый 
тритон и травяная лягушка успешно решали эту задачу, научаясь отли­
чать ряд цветов друг от друга и от разных ступеней серой шкалы. Еще до 
работ Бирукова [27, 28] с оптомоторной методикой Шутцлер [52] по­
казал, что серая жаба способна научиться отличать красный, желтый и 
синий цвета, хотя и путает зеленый с серым определенной градации. В опы­
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тах Менг [44] на серой жабе, направленных на обнаружение врожденного 
цветового предпочтения в пищевом поведении, выявилось значение ок­
раски пищевых моделей в запуске ориентировочного компонента пищедо­
бывательной реакции. В этих опытах жабе многократно предлагали м о ­
дель добычи в боковой части поля зрения, заставляя животное снова и 
снова поворачиваться к ней, вплоть до угашения этой реакции, а затем 
наблюдали, как эта реакция восстанавливается при замене стимула на 
такую же модель иной окраски. Обнаружилось, что желтые модели осо­
бенно эффективны и нередко вызывают восстановление активности до 
уровня, превосходящего исходный. 

Мы исследовали цветовое предпочтение пищевых моделей у серой 
и зеленой жаб. Часть использованных в опытах животных была отловлена 
в природе сразу после выхода из зимней спячки (для опытов с брачным 

Рис. 2. Кривая спектральной чувстви­
тельности для брачного поведения сам­
цов серых жаб, представляющая собой 
линейную комбинацию кривых спек­
тральной чувствительности приемников 

(см. рис. 1). 

Рис. 3. Зависимость привлекательности 
стимулов (ν, отн. ед.) в пищевом поведении; 
от их светлоты (ρ, % по отношению к бе­
лому) для пяти серых (нижняя кривая) 
и трех цветных стимулов (верхние кривые). 
1 — красный стимул; 2 — светло-зеленый; 3 — 
голубой. По оси абсцисс — светлоты цветных сти­
мулов (относительные цветовые координаты по 
каждому из трех светочувствительных приемни­
ков: b — синечувствительному, g — зеленочув­
ствительному и r — красночувствительному) от­

ложены порознь. 

поведением), часть содержалась в лаборатории в течение различных сро­
ков, получая в качестве корма личинок мучного хрущака либо дождевых 
червей. Мы не применяли никакой дрессировки жаб на цветные модели, 
но, учитывая способность их к модификации поведения вследствие науче ­
ния [12, 52], не имеем основания считать наблюдавшиеся особенности 
поведения чисто врожденными. 

Привлекательность стимулов оценивали либо по числу ориентировоч­
ных движений и выбрасываний языка в сериях с последовательным предъяв­
лением одиночных стимулов, либо по результатам выбора при одновремен­
ном (попарном) предъявлении разных цветных или цветного и серого 
стимулов. Последовательное предъявление осуществляли с помощью 
медленно вращающегося барабана из белой бумаги, в котором на уровне 
подставки с жабой имелось шесть горизонтально удлиненных прорезей 
размером 1 8 × 5 мм; за ними помещалась плотно прижатая к отверстию 
цветная либо серая (одной из градаций — от 1.3 до 70% отражения) бу­
мага. Для одновременного предъявления животное сажали перед парой 
узких вертикальных цилиндров, имеющих по одной прорези такого же 
размера в каждом; цилиндры вращаются в противоположных направле­
ниях, и их движение согласовано таким образом, что перед животным 
одновременно появляются и расходятся в противоположные стороны два 
стимула. Оба варианта опытов дали согласующиеся результаты. В боль­
шинстве серий жабы предпочитали тот или иной цветной стимул, а иногда 
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и ряд цветных любым градациям серого. Так, в одном из опытов с 30 
предъявлениями последовательности из пяти градаций серого (1.3, 17.5, 
6 .5, 48, 10) в паре с красным жаба сделала 27 попыток схватить красный и 
только четыре раза какой-либо из серых. На рис. 3 приведены оценки 
привлекательности красного, светло-зеленого и голубого стимулов, по­
лученные на основе 425 попарных сравнений пяти серых и семи цветных 
стимулов. Видно, что привлекательность этих трех цветных стимулов 
лежит вне кривой, характеризующей привлекательность разных градаций 
серого. В обоих случаях совершенно четко проявляется цветоразличение, 
хотя оценки привлекательности существенно отличаются от тех, какие 
наблюдаются в брачном поведении: предпочитаются красные модели (а не 
синие, как в брачном поведении). Можно, однако, отметить, что в пищевом 
поведении нет той стабильности цветового предпочтения, которая харак­
терна для брачного. Не только разные особи могут предпочитать разные 
цвета (одни — красный, другие — синий), но даже одна и та же жаба 
может показать отчетливую смену «вкуса», иногда на протяжении одного 
опыта. Так, при попарном сравнении голубого и красного одна жаба по­
казала результат 10 : 0, другая же — 0 : 15. В другом случае одна из 
жаб на той же паре цветов показала сначала выбор 8 : 11, а спустя 2 ч 
выбрала 0 : 8. Нам не удалось связать такую вариабельность результатов 
ни с различиями пола особей, ни с условиями содержания животных. По­
хожая картина была получена в опытах с зелеными жабами. Таким обра­
зом, серые и зеленые жабы не только успешно поддаются дрессировке на 
цвета, но и обнаруживают определенное цветовое предпочтение без дрес­
сировки. 

Нельзя не заметить, насколько и прежние, и новые данные о цветораз¬ 
личении жаб в пищевом поведении противоречат цветоразличительным 
способностям (точнее, их полному отсутствию) у детекторов пятна. Эти дан­
ные показывают, что детекторы пятна никак нельзя считать единственным 
типом зрительных волокон, участвующих в запуске пищевого поведения, 
как это иногда утверждается [24]. Одни только детекторы пятна не 
могли бы обеспечить наблюдаемого поведения жаб, поскольку специально 
поставленные микроэлектродные опыты показали полное совпадение 
свойств детекторов пятна у травяной лягушки и обоих видов жабы. 

Вместе с тем детекторы пятна играют, по-видимому, решающую роль 
на каком-то этапе работы центральных механизмов, включающих пищевое 
поведение, и это видно из следующего опыта. Жабам предъявляются (с по­
мощью тех же вращаемых барабанов) такие модели добычи, чтобы цвет 
самой модели и цвет фона были неотличимы для детекторов пятна. Такие 
пары цветов находят подбором в опыте с бумажным колориметром, а опыт 
с жабой в пищевом поведении ведут при том же освещении, что исполь­
зуется при подборе бумаг. Цвета, неотличимые для детекторов пятна, 
имеют одинаковую или достаточно близкую красную координату, по­
скольку детектор пятна связан с одним лишь красночувствительным при­
емником. Другие координаты могут сильно отличаться, поэтому такие 
цвета могут быть различимы и для двух других изученных тектальных 
типов волокон и иметь различную привлекательность в брачном поведе­
нии. Оказывается, что в пищевом поведении жаба совершенно не реаги­
рует на такие стимулы. С уверенностью можно говорить, что дело не 
в том, будто эти цвета (например, зеленый и голубой) вообще плохо раз­
личимы для лягушки в таком предъявлении: в брачном поведении они 
не только имеют разную привлекательность, но и при наложении одного 
из них на другой, т. е. в виде цветного пятна на цветном фоне, безусловно, 
воспринимаются жабой и привлекают ее. Эти данные в совокупности по­
казывают, с одной стороны, что организация пищевого поведения доста­
точно сложна и опирается не только на работу детекторов пятна, а с дру­
гой — наглядно иллюстрируют значимость сведений о цветоразличении 
д л я исследования организации поведения. 
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Затронутые выше формы поведения амфибий не исчерпывают проявле­
ний, по которым можно было бы судить о способности амфибий различать 
цвета. Было бы замечательно, если бы амфибии, располагающие богатым 
спектром хроматофоров в своих покровах, умели бы достаточно гибко 
менять свою окраску под цвет фона: это позволило бы самым непосред­
ственным образом убедиться, что они по-разному воспринимают цвета. 
По-видимому, амфибии лишены такой способности, и даже сильно меняю­
щие свою окраску квакши обнаруживают практически однопараметриче­
ское многообразие окрасок. Отсутствуют сведения об участии цветного 
зрения в такой хорошо изученной форме поведения, как оборонительное, 
которое может включать затаивание, убегание, агрессивные позы и дви­
жения [17, 54]. Есть сведения об участии зрения в поиске убежищ, одним 
из проявлений которого, возможно, является описанное Фрейслингом [32] 
для зеленой жабы стремление животного к продолговатым темным пред­
метам, расположенным на уровне пола, и затаивание около них. 

Мы исследовали реакцию затаивания зеленых жаб в условиях парного 
предъявления цветных стимулов. Жаб помещали в плоский белый цилиндр 

диаметром 25 см и высотой 10 см. 
Стимулами служили горизонтальные 
прямоугольники 19×6 см из цвет­
ной бумаги, которые укреплялись на 
______________________________________ 
Рис. 4. Зависимость привлекательности (ν, 
отн. ед.) пяти стимулов: черного (190), темно-
зеленого (156), красного (95), малинового1 

(84) и голубого (162) — от их светлоты по 
красночувствительному приемнику (ρR) в по­

ведении затаивания зеленых жаб. 
Ширина прямоугольников соответствует возможному 
диапазону колебаний светлоты стимулов вследст­
вие нестабильности естественных условий освещения 
в процессе экспериментов; высота характеризует 
величину разброса (±σ) вычисленных эффектив­

ностей стимулов. 
Цифры — номера цветных стимулов. 

внутренней поверхности цилиндра на уровне пола. Жабу сажали в центр 
цилиндра и регистрировали, у какого из стимулов она затаивается. 
Полученные результаты показывают, что в этой ситуации привлекатель­
ность стимулов определяется работой одного только красночувствитель­
ного приемника. Так, одинаковые по его возбуждению, но отличающиеся 
по возбуждению двух других приемников пары стимулов (зеленый и пур­
пурный, зеленый и голубой) оказались одинаковыми по привлекатель­
ности (14 : 14 и 14 : 14 в обеих парах!). Вместе с тем стимулы, отличаю­
щиеся по красной координате, имели разную эффективность: тот же зеле­
ный в паре с черным из 28 предъявлений был выбран только шесть раз. 
Другой иллюстрацией этого может служить монотонная зависимость 
привлекательности стимулов от красной координаты (рис. 4). Кроме того, 
при предъявлении цветных стимулов на цветном фоне жабы не замечают 
их, если красные координаты того и другого равны. Итак, в этой форме 
поведения зеленые жабы проявляют себя как животные, лишенные ц в е ­
тового зрения. 

Если полтора — два десятка лет назад главной задачей было изучение 
приемников сетчатки и установление того, кто из животных обладает 
цветовым зрением, а кто нет, то в настоящее время эта задача отступает 
на второй план. 

Приемники жаб и лягушек изучены настолько хорошо, что мы можем 
вести поведенческие исследования, имея возможность рассчитать, каково 
физиологическое воздействие применяемых стимулов. Особенно важна 
такая возможность тогда, когда стимулами служат не излучения (часто 
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узкополосные, монохроматические), а окрашенные объекты с широкими 
непрерывными спектрами отражения. Напомним, что одной из основных 
задач механизма цветового зрения и одной из интереснейших сторон для 
исследования является узнавание окраски цветных поверхностей в пере­
менных условиях освещения. То, что у жаб обнаруживается константность 
узнавания окраски, придает дополнительный интерес этому объекту. 
Заметим, что и для установления наличия константности цветовосприя­
тия у жабы, и для установления зависимости привлекательности цветных 
стимулов от возбуждения разных приемников необходимой предпосылкой 
служило наличие данных о спектральной чувствительности приемников 
сетчатки. 

Цветоразличение у жаб в брачном поведении изучено, по-видимому, 
наиболее полно по сравнению с другими проявлениями в значительной 
степени благодаря тому, что наличие врожденного цветового предпочтения 
и интенсивная брачная мотивация позволили получить данные по парному 
выбору для десятков цветных стимулов в тысячах предъявлений. К со­
жалению, результаты, полученные на жабах в других формах поведения, 
намного беднее и мы не можем с той же степенью уверенности говорить, 
как та или иная форма поведения использует сигналы от трех приемников. 
Наши собственные данные о том, что при реакции затаивания около 
темного жаба использует сигнал только от красночувствительного прием­
ника, перекликаются со сведениями о том, что в оптомоторной ситуации 
жабы ведут себя как цветнослепые. Однако, не располагая кривыми отра­
жения цветных бумаг, использованных Бируковым [27, 28] и Томасом 
[55, 56] в их опытах, мы не можем сказать, какова спектральная чувстви­
тельность жаб в оптомоторике. Можно предполагать, что лягушки, в от­
личие от жаб обнаруживающие цветоразличение в этой ситуации, ведут 
себя как дихроматические животные: для них, видимо, удается найти ней­
тральный цвет (какой-либо из зеленых), который можно уравнять с серым. 
Этот широко известный факт нередко принимается как некая окончатель­
ная характеристика цветового зрения лягушки, и многие электрофизио­
логические исследования [26, 50, 51] оказываются направленными на 
подтверждение именно дихроматической природы цветового зрения ля­
гушек и жаб. 

Наши данные о трихроматической системе цветоразличения в брачном 
поведении лишний раз показывают, насколько прав был Бируков [27, 28], 
неоднократно подчеркивавший необходимость отдельного изучения про­
явлений цветового зрения в каждой самостоятельной форме поведения, 
и насколько справедливо то общее положение, что изучение системы при­
емников сетчатки представляет лишь первый этап, далеко не исчерпы­
вающий проблемы в целом. 

Итак, неоднородность цветоразличительных способностей зрительных 
волокон разных типов, так же как и разнообразие проявлений цветового 
зрения в разных формах поведения амфибий, не вызывает никакого сом­
нения. Однако полной ясности в вопросе о том, как увязать нейрофизиоло­
гические данные с поведенческими, пока нет. Так, для ордтодоксального 
сторонника детекторной концепции организации пищевого поведения 
все проявления цветового предпочтения в этом поведении и успешная 
дрессировка жаб и лягушек на цвета должны выглядеть полной неожи­
данностью. Мы можем с уверенностью повторить, что цветнослепые детек­
торы пятна не могут обеспечить этих проявлений цветового зрения, так же 
как ни один из известных типов тектальных волокон не может обеспечить 
наблюдаемого предпочтения синих моделей в брачном поведении жаб. 
Но мы не знаем, каким образом направляющиеся в дорсальный таламус 
волокна, предопределяющие, видимо, цветовое предпочтение в фототак­
сисе, могли бы принять участие в выборе пищевой модели или модели 
самки, даже если их свойства объясняли бы тот или иной характер пред­
почтения окраски этих моделей. 
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Н а м представляется , что результаты такого рода интересны не только 
в связи с изучением цветового зрения амфибий, но и д л я понимания н е ­
которых более общих проблем организации поведения этих ж и в о т н ы х . 
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