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В поведенческих экспериментах проверялось участие зеленочувствительного приемника 
сетчатки кошки в цветоразличении. При парном предъявлении цветных стимулов по услов
ной пищевой двигательной методике у 3 кошек была выработана дифференцировочная реак
ция на стимулы, одинаково возбуждающие как красночувствительный, так и синечувстви¬ 
тельный приемники и отличающиеся друг от друга только возбуждением зеленочувствитель
ного. Факт выработки такой дифференцировочной реакции указывает на то, что зрительная 
система кошки содержит зеленочувствптельный приемник и эти животные могут активно 
пользоваться им в поведении. 
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За последние тридцать лет наши представления о цветоразличительных 
возможностях кошки претерпели существенную эволюцию. Вплоть до 60-х го
дов способность кошек к цветоразличению ставилась под сомнение. Основанием 
к этому служили результаты поведенческих опытов, в которых исследовате
лям не удавалось выработать дифференцировочную реакцию на цвет [11, 1 2 , 1 6 ] . 
Однако в последующем оказалось, что кошек все же можно научить решению 
задач на цветоразличение [3, 4, 1 4 , 15, 1 9 ] . 

В результате первых электрофизиологических исследований зрительной 
системы кошки [8, 10] возникло предположение, что основой цветоразличения 
у этих животных могут служить два светочувствительных приемника: палоч
ковый, определяемый родопсином, и более длинноволновый, красночувстви
тельный, колбочковый. Такое представление об отдельных мало связанных 
друг с другом скотопической и фотопической системах зрения хорошо согла
совывалось [2, 8] с тем фактом, что в поведении у кошек трудно выработать 
дифференцировку по цвету. Однако впоследствии было доказано существова
ние второго, синечувствительного, колбочкового приемника [5, 9, 17, 21]. И, на
конец, на основании опять-таки электрофизиологических экспериментов [6, 
18 ] было высказано предположение, что в сетчатке кошки существуют не два, 
а три колбочковых приемника. Третий, зеленочувствительный, колбочковый 
приемник имеет примерно такую же спектральную чувствительность, что и 
палочки.1 Таким образом, согласно этим данным, кошка не только должна 
обладать способностью к цветоразличению, но даже может оказаться трихро¬ 
матом. 

Цель настоящего исследования состояла в том, чтобы проверить участие 
зеленочувствительного приемника в цветоразличении у кошки в поведенческих 

1 Длинноволновый колбочковый приемник кошки иногда также называют «зеленочувст
вительный» [1 3], поскольку его максимум чувствительности (555 нм) лежит в зеленой области 
спектра. Однако по положению максимума он мало отличается, например, от длинноволно
вого приемника человека, который традиционно называют «красночувствительным». 
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экспериментах. Самым простым для этого было бы попытаться выработать 
дифференцировочную реакцию на стимулы, одинаковые как для синечувстви¬ 
тельного, так и красночувствительного приемников и отличающиеся только 
возбуждением зеленочувствительного. Однако задача осложняется тем, что 
кривые спектральной чувствительности приемников кошки известны нам не
достаточно точно. Это приводит к некоторым ошибкам при вычислении их воз
буждений. Вследствие этого нельзя быть уверенным в том, что использованные 
стимулы точно уравнены по возбуждениям сине- и красночувствительного при
емников, и, следовательно, что кошка в своем выборе не будет руководство
ваться малыми (неконтролируемыми) различиями стимулов по возбуждениям 
этих двух приемников. 

Решить эту задачу в условиях неизбежных неточностей в определении воз
буждений приемников будет возможно, если научить кошку не обращать вни
мания на мелкие различия в цвете. Для этого нужно применять не два стимула, 
которым соответствуют две точки в цветовом пространстве, а две группы сти
мулов, различающиеся главным образом возбуждением зеленочувствительного 
приемника и попадающие в две различные локальные области цветового про
странства. Размеры этих областей должны быть заведомо больше, чем возмож
ные неточности в оценке возбуждений сине- и красночувствительного прием
ников. Если удастся обучить кошку отличать любой стимул из одной области 
цветового пространства от любого стимула из другой области, тогда можно 
будет утверждать, что зеленочувствительный приемник кошки участвует в про
цессах цветоразличения. 

МЕТОДИКА 

В качестве стимулов в наших опытах были использованы однородно окрашенные матовые 
цветные бумажки размером 15×15 см, освещенные лампой накаливания. Их спектры отраже
ния были измерены на спектрофотометре СФ-10. По спектральным коэффициентам отражения 
ρ (λ) были рассчитаны относительные возбуждения R, G и В трех приемников кошки в ответ 
на излучения, отраженные данными бумажками, по следующим формулам 

где S (λ) — спектр освещения, который принимался равный спектру стандартного источника 
А МКО 1931 г.; r (λ), g (λ) и b (λ) — кривые спектральной чувствительности приемников 
глаза кошки; нормирующие множители a R , aG и аB выбирались такими, чтобы для идеально 
бедой поверхности, у которой ρ (λ) = 1, значения соответствующих цветовых координат были 
равны 100. 

Полученные три числа: R, G и В определяют цвет стимула при данном освещении для 
системы цветового зрения кошки (в случае, если она является трихроматом). Цвет может быть 
представлен точкой в соответствующем трехмерном цветовом пространстве или в некоторой 
его проекции. В случае, если кошка не имеет зеленочувствительного приемника (является 
дихроматом) значение координаты G несущественно, цвет стимула характеризуется только 
парой чисел: R и В и может быть представлен точкой двумерного (дихроматического) цвето
вого пространства. 

Кривые спектральной чувствительности приемников глаза кошки рассчитывались по 
номограмме Дартнолла [7] для спектров поглощения соответствующих светочувствительных 
пигментов. Учитывался также спектр пропускания хрусталика кошки [2 0]. 

Спектр поглощения пигмента зеленочувствительных колбочек и палочек кошки (родоп
сина) имеет максимум примерно на 500 нм [8] и хорошо соответствует номограмме Дартнолла. 
Положения максимумов двух остальных приемников известны менее точно. В литературе 
чаще всего приводятся значения 450 и 555 нм [6, 9, 21]. Однако, учитывая возможную неточ
ность данных, полученных в электрофизиологических экспериментах, для каждого из этих 
приемников использовались в расчетах по три кривые чувствительности: средние из них имели 
максимумы при 450 и 555 нм, а λmax двух остальных отличались на +10 нм (рис. 1, а). Вычис
ленные по этим кривым значения цветовых координат R и В позволяют оценить пределы раз
броса этих значений, вызванные неточностью наших знаний о λmax приемников кошки, воз
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можными отклонениями их кривых спектральной чувствительности от номограммных [ 8 ], 
а также некоторыми отклонениями спектра применяемого источника освещения от спектра 
стандартного источника А. 

Были изготовлены две группы по 12 стимулов, различающиеся по возбуждению зелено-
чувствительного приемника: зеленые стимулы, сильно отражающие в зеленой области спек
тра (рис. 1, б), и лиловые стимулы, имеющие слабое отражение в той же области спектра 
(рис. 1, в). По остальным двум цветовым координатам эти стимулы мало отличались друг от 
друга. На рис. 2, а приведены положения цветов использовавшихся стимулов в дихромати

Рис. 1. Предполагаемые кривые относи
тельной спектральной чувствительности 
приемников глаза кошки (а) и спек
тральные коэффициенты отражения 
(в %) зеленых (б) и лиловых (в) сти

мулов. 

ческой плоскости RB. Неопределенность значений цветовых координат R и В не позволяет 
указать положение цвета стимула точно. Поэтому на рисунке каждому стимулу соответствует 
некоторая прямоугольная область цветового пространства, в которую мог попасть цвет дан
ного стимула. Как видно из рисунка, лиловые и зеленые стимулы занимали одну область ди
хроматической плоскости RB. В ту же область должны попадать цвета ахроматических 
(серых) поверхностей, отражающих от 20 до 45 % падающего света. Поэтому для кошки-дихро
мата, не имеющей зеленочувствительного приемника, наши лиловые и зеленые стимулы дол
жны были выглядеть почти одинаково серыми по цвету, слегка отличающимися в основном по 
светлоте. В то же время в трехмерном цветовом пространстве кошки из-за различий по зеле
ной координате эти группы стимулов занимали две существенно различные области (рис. 2, б). 

Поведенческие опыты были поставлены на 3 взрослых кошках (1 самка и 2 самца) по услов
ной пищевой двигательной методике. Эксперименты проводились в кабине со стартовым от
делением, отгороженным поднимающейся дверцей. На расстоянии 110 см от этой дверцы 
в противоположной стенке кабины в ее левом и правом нижних углах имелись две кормушки, 
разнесенные на 70 см друг от друга — прямоугольные отверстия размером 15×11 см, прикры
тые вертикально подвешенными прозрачными дверцами из оргстекла. Сама стенка была окле-
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ена белой бумагой, а за прозрачными дверцами помещались стимулы — окрашенные бумажки. 
Вся сцена освещалась лампой накаливания мощностью 100 Вт. Интенсивность освещения 
на поверхности стимулов составляла около 25 лк. 

Процедуры обучения и тестирования уже обученных кошек состояли в следующем. Кошке 
одновременно предъявлялись два стимула: подкрепляемый лиловый и дифференцировочный 
зеленый. Пусковым сигналом являлось открывание дверцы стартового отделения. Кошка 
должна была подбежать к той кормушке, за которой предъявлялся лиловый стимул, и, от-

Рис. 2. Положение цветов стиму
лов в цветовом пространстве к о ш 

к и . 
а — проекция на дихроматическую ко
ординатную плоскость RB; прямо
угольники ограничивают возможный 
разброс цветовых координат зеленых 
(белые прямоугольники) и лиловых 
(черные прямоугольники) стимулов, б — 
центральная проекция на диаграмму 
цветности для системы цветового зре
ния кошки в цветовом треугольнике, 
центрированном относительно стан
дартного источника А МКО 1931 г. 
Нанесены линии спектральных и пур
пурных цветов; центральная часть 
диаграммы приведена на вставке, где 
четырехугольниками показан возмож
ный разброс координат цветности тех 

же стимулов. 

крыв дверцу кормушки нажатием лапы или морды, получить доступ к кусочку мяса. При не
правильном выборе дверца не открывалась и кошку отгоняли в стартовое отделение без под
крепления. Перед пробами мясо закладывалось в обе кормушки. В один день стимулы кош
кам предъявлялись около 20 раз. Интервал между пусками составлял около 2 мин. Стимулы 
менялись местами в определенной последовательности, которая исключала возможность 
выработки какой-либо простой стратегии, типа предпочтения одной стороны или 
последовательной смены направлений. Обучение обычно проводилось на одной паре стимулов 
до достижения статистически достоверного уровня различения. При тестировании предъяв
лялись разные комбинации лиловых и зеленых стимулов из наших групп, причем каждый 
лиловый предъявлялся в сочетании со многими разными зелеными стимулами. Это исключало 
возможность осуществления выборов только по светлоте, так как в некоторых парах лиловый 
стимул оказывался светлее, а в некоторых других темнее зеленого стимула для любого из 
возможных светочувствительных приемников кошки. Степень достоверности различения оце
нивали для каждой пары стимулов в отдельности. Мы считали, что стимулы достоверно раз
личаются кошкой, если гипотеза об их равновероятном выборе отвергалась с уровнем значи
мости 0.01. 
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Одна из кошек, использовавшихся в экспериментах (самка Н), имела пред
варительный опыт: в течение 8 мес она работала в несколько отличающейся 
установке с другими стимулами схожих цветов. К моменту тестирования в на
шей установке она достигла 85 % уровня дифференцировки. Без дополнитель
ного обучения тестирование в новой установке на зелено-лиловых парах из на
шего набора (рис. 1, б, в) дало следующие результаты: кошке было предъявлено 
30 различных пар стимулов. Суммарное количество предъявлений этих пар 
равнялось 630. Лиловый (подкрепляемый) стимул был выбран в 555 случаях, 
что составляет 88 % от общего количества выборов. Количество предъявлений 

РИС. 3. Результаты тестирования трех кошек, обученных выбирать лиловые стимулы при 
их предъявлении в паре с зеленым. 

На диаграммах приведены результаты тестирования для тех пар, в которых стимулы различались кошками 
с уровнем значимости 0.01. Высота столбиков соответствует количеству выборов: вверх — лилового, вниз — 

зеленого стимула в паре. Остальные объяснения в тексте. 

11 пар было достаточным для того, чтобы утверждать, что лиловый стимул 
в них достоверно предпочитался зеленому. Остальные пары предъявлялись 
меньшее количество раз; ни в одной из пар кошка не отдавала предпочтения 
зеленому стимулу. 

Результаты этой серии представлены на рис. 3, а. На этой диаграмме пары 
для определенности упорядочены в соответствии с тем, насколько составляю
щие их стимулы различаются по относительному возбуждению зеленочувстви-
тельного приемника — по различию в координате у на диаграмме цветности 
(рис. 2, б). Высота столбиков на рис. 3 пропорциональна количеству выборов: 
вверх — лилового, вниз — зеленого стимула в каждой предъявлявшейся паре. 

Кот Ш. в экспериментах до этого не использовался. Обучался работе в уста
новке свыше 1 мес. Тренировку проводили на паре, составленной из самого 
светлого лилового и самого светлого зеленого (рис. 1, б, в). В процессе обучения 
он получил 240 предъявлений. Навык различения лиловых и зеленых стимулов, 
полученный на этой паре, он перенес на другие пары практически без допол
нительного обучения. В конечном итоге в тестовой серии экспериментов ему 
было предъявлено 48 различных пар. Из общего количества 656 предъявлений 
зеленые стимулы были выбраны всего 57 раз, а лиловые 599, что составляет 
91 % правильных реакций; 32 пары предъявлялись достаточное количество 
раз для утверждения о том, что лиловый стимул достоверно предпочитался 
зеленому. Результаты опытов, проведенных на этой кошке, представлены на 
рис. 3, б. 

887 



Кот М. в экспериментах до этого использован не был. Обучался около 3 нед. 
В процессе обучения получил свыше 200 предъявлений одной пары стимулов, 
после чего зеленый стимул был заменен на другой, более светлый, и эта пара 
ему предъявлялась еще около 100 раз. В тестовой серии было показано 27 пар. 
Общее количество предъявлений 360, из них в 332 случаях был выбран лиловый 
и лишь в 28 случаях — зеленый, что составляет 92 % правильных выборов. 
В 20 парах лиловый стимул достоверно предпочитался зеленому. Результаты 
этой серии представлены на рис. 3, в. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Относительно цветового зрения кошки в литературе укоренилось мнение 
о том, что выработать у нее реакцию на цвет довольно трудно, и на основании 
этого делался вывод о второстепенном значении цвета в жизни кошки. В самом 
деле, в первых успешных опытах приходилось давать до 1600 предъявлений 
для выработки достоверной дифференцировочной реакции на цвет [19]. Однако 
в дальнейшем это количество неуклонно снижалось, и в наших экспериментах 
кошкам для этого требовалось уже менее 400 проб (см. также [1]). Отчасти 
это было обусловлено отбором животных по способности обучаться в экспери
ментальной ситуации, так как не все кошки обучаются одинаково. Нам даже 
попалась кошка, которая вообще не смогла научиться отличать лиловые стимулы 
от зеленых. Однако это вовсе не означает, что ее зеленочувствительный прием
ник не участвовал в процессах цветоразличения. Дело в том, что, как показала 
специальная проверочная серия, эта кошка не смогла также научиться отли-
часть голубые стимулы от оранжевых, заведомо различающихся по возбужде
нию других приемников системы цветового зрения кошки. 

Существенным для успешного обучения кошек цветоразличению являются 
также угловые размеры стимулов — факт, на который первыми обратили 
внимание Loop с соавт. [1 4]. Кошки успешно обучались в тех экспериментах, 
где применялись стимулы больших угловых размеров, или, как в наших опы
тах, животные имели возможность вплотную подходить к стимулам, регулируя 
таким образом для себя их угловые размеры. 

Продемонстрированная в наших опытах способность кошки научиться отли
чать специально подобранные лиловые стимулы от зеленых указывает на то, 
что эти животные при решении задач на цветоразличение активно пользуются 
в поведении зеленочувствительным приемником, поскольку остальные два 
приемника обеспечить различение этих цветов не могут. Мезопические усло
вия освещения в этих опытах не позволяют ответить на вопрос о том, опре
деляется ли этот приемник работой предполагаемых зеленочувствительных 
колбочек [6] или же мы имеем дело с палочками. Однако гипотеза об участии 
палочек в цветоразличении кошки была выдвинута Daw и Pearlman [8] в то 
время, когда был известен всего один длинноволновый колбочковый приемник 
и иначе невозможно было объяснить способность к цветоразличению. Поскольку 
сегодня показано, что в сетчатке кошки имеются зеленочувствительные кол
бочки, привлечение палочек для объяснения ее цветового зрения представля
ется излишним. 
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