Zaj a látásban
Az idegrendszeri jelfeldolgozás általános vonásai.

Az evolúció során az élőlényekben a környezetből érkező információ érzékelésére és feldolgozására speciális szervek és idegi folyamatok alakultak ki. A kutatók a rendkívül összetett folyamatok megértésére megpróbálnak diszkrét működési egységeket definiálni, egyes részfolyamatokat elkülöníteni (még ha azokhoz nem is tartozik szükségszerűen morfológiai szintű megkülönböztethetőség) és mögöttük optimális stratégia szerinti működést feltételezni. Egy ilyen elképzelés szerinti felbontást tartalmaz az alábbi séma.
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A következőkben röviden jellemezzük ezeket a blokkokat, de arányait a biofizikai érdeklődésre jobban számot tartó területek előnyére torzítjuk.

A környezet ingereit közvetlenül az érzékelő receptor sejtek (detektort formálva) fogják fel. A detektor a kapu a környezet és a belső információ-áramlás/feldolgozás között, ezért ennek jelentősége nehezen alábecsülhető. Emiatt (valamint a (bio)fizikai alapú tárgyalhatóság miatt) ezzel itt kiemelten fogunk foglalkozni. 

A detektorral kapcsolatban az egyik legfontosabb probléma a zajszint, amely alapvetően befolyásolja az élőlény számára a környezetből szerezhető információ nagyságát, és a későbbi (központi) jelfeldolgozás megbízhatóságát. A zajnak fizikai folyamatokból eredeztethető okai vannak, amelyeket (adott detektor méret mellett) nem lehet egy bizonyos határon túl csökkenteni. Ilyen alapvető fizikai ok a fotonok véletlenszerű érkezése (látás), a Brown mozgás a mechanikai érzékelőknél (hallás) vagy a (táp)anyag koncentrációjának diffúzión alapuló fluktuációja a kémiai érzékelőkben (kemotaxis, lásd a 4.1 fejezetet). Az élő természet egyik csodája, hogy képes volt olyan érzékeny detektorokat előállítani, amelyek teljesítményét ezek a fizikai kényszerek határolják. Közismert példa a fotonok számlálásának lehetősége: a gerincesek szemébe érkező néhány foton is már fényérzetet vált ki, ha a szemet előtte sötétre adaptáltuk. Másik meggyőző példa a denevérek helymeghatározása (irányhallása), amely az ultrahang vissza-verődésének elvén nyugszik (echolokáció). A denevér 10 ns időkülönbséget is képes észlelni a visszaverődő ultrahangimpulzusban, amellyel ideális detektorként működhet zaj jelenlétében is. Mint már korábban láttuk, további példa lehet ebben a sorban az E. Coli baktérium, mert a tápanyagokkal szembeni érzékenysége annyira kifinomult, hogy 100 nM koncentrációjú attraktort is képes felismerni. Nem megszokott példaként említhetjük egyes francia barlangokban megfigyelt hőérzékeny bogarakat. A hőmérséklet érzékelésére szolgáló antennájuk egyetlen sejtje megbízható jelzést képes adni, ha a környezetében a levegő hőmérséklete néhány másodpercig 10–3 K-kal megváltozik. Mivel ennyi lehet a bogárnak a hőmérsékletet érzékelő szervecskéjében (hődetektorában) a hőmérséklet-fluktuáció nagysága is, ezért ennek a hőérzékelő érzékenységének gyakorlatilag a fizika (termodinamika) szab határt.

Egy másik fontos paraméter a detektor érzékenysége szempontjából az érzékelő receptorok elrendeződése, hogy a környezetéről a lehető leghatékonyabb módon tudjon mintát venni. Ez az a terület, ahol a fizika alapjain álló „tervezési elveket” lehet bevezetni, mert alapvető fizikai meggondolások (feltételek) jelölik ki a lehetőségeket. Ennek fontosságát és kivitelezési módjait a látásnál (szemnél) jól lehet demonstrálni. Néhány kérdés, amelyek közül egyesekre a későbbiekben megpróbálunk részletesebben is válaszolni. 1) Hogyan célszerű a látható spektru-mot (színeket) felosztani a receptor sejtek között? Ismertek a színek összegzésére vonatkozó szabályok, amelyek korlátozzák a receptorok spektrális érzékenységét. 2) Milyen méretűek legyenek a receptorok a szem egészéhez képest, továbbá milyen eloszlása legyen a szem optikai tengelyeinek (homogén módon végezze a szem a mintavételezést, vagy célszerű egy éleslátás helyet (sárgafoltot) kialakí-tani)? Korlátozó feltételként újra egy fizikai elvet említünk, a fény hullámtermésze-téből adódó elhajlást, amelynek meghatározó szerepe van a fotoreceptorok apertú-rájának kialakításában. 3) A szemet a testhez kell-e rögzíteni, vagy szabadon mozgóvá kell-e alakítani? Ez a kérdés, mint rendezési elv, annak ismerete kapcsán merülhet fel, hogy a mozgó detektor (szem) időbeli mintavételezésének eredmé-nyességét a zaj erősen csökkenti.

Sok élőlény olyan körülmények között kénytelen élni, ahol a jel-zaj viszony különösen alacsony (pl. amikor a béka a szemét használva rovarokra vadászik az éjszaka sötétjében). Ezekben az esetekben a receptor sejtek (zajjal terhelt) jelét általában analóg elő-feldolgozás követi. Ez a lépés mintegy előszűri a jelet, mielőtt átmenne magasabb feldolgozási szintekre.

Noha a detektorba időben folytonos jelek érkeznek (hang a dobhártyára, fény a szembe, kémiai anyagok a kemoreceptorokhoz, stb.), ezek azonos impulzusok (akciós potenciálok, tüskék) diszkrét sorozatává alakulnak át a jelfeldolgozás korai szakaszában. Minden érzékelő idegsejtben (neuronban) ezek az akciós potenciálok azonosak, ezért információt csak a beérkezési idő eloszlása szolgáltathat (lásd a 2.5 fejezetet). Informatikai szempontból a jelfeldolgozás ezen szakasza a bejövő jel kódolását jelenti. Értelemszerű a kérdés, hogy a kódolás milyen elv szerint történik. Az egyik vezérlő elv az lehet, hogy a kódnak olyan szerkezetűnek kell lenni, hogy a lehetséges információ maximumát nyújtsa a környezetről. Egy másik szempont az lehet, hogy ne az információ mennyiségét maximáljuk, hanem a lehető leghatékonyabb legyen a kódolási eljárás. A kérdésre a választ konkrét rendszerek vizsgálata alapján lehet megadni.

Amikor a megszűrt és kódolt jel a központi egységbe kerül, a jelfeldolgozás egyre speciálisabbá válik. Néhány szerencsésebb esetben meg lehet mondani, hogy a kódolt jelen milyen műveleteket (számításokat) végez az élőlény központi idegrendszere, sőt, egyes igazán egyszerű esetben a számításokat elvégző sejteket is azonosítani lehet. Ennél sokkal többet felelőséggel nem tudunk kijelenteni, mert a számítások megbízhatóságát újra csak az érzékelő receptorok zajszintje határolja. 

A szem mintavétele a környezetről.

A szem nem képes a környezetből optikai úton áradó teljes információmennyiséget felfogni, hanem arra kényszerül, hogy belőle mintát vegyen, és ennek alapján rekonstruálja (lehetően hűen és gazdaságosan) a környezetet ill. az abban bekövet-kező változásokat. Hogyan tudja az élőlény optimalizálni a mintavételt, ha meg-adott mennyiségű és alaptulajdonságú látósejt áll rendelkezésére? Az optimális ter-vezés számos lehetőségét mutatják az élőlények.

A rovarok összetett szeme. 

A szög-felbontóképesség maximálása. Tipikus példaként a méh összetett szemét tárgyaljuk, amely a rovar fejének külső oldalán he-lyezkedik el. Az R ( 3 mm sugarú gömb alakú össze-tett szem külső felét szo-rosan egymás mellé illesz-kedő, ( lineáris méretű (átmérőjű) kúp alakú látó-sejtek borítják. 

Mivel mindegyik látósejt csak radiális irányból kap-hat fényt, a méhecske a vi-lágot olyan térrészekre (pixel-ekre) bontja, ame-lyek szögtartománya
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Geometriai okokból a szögfelbontás annál jobb, minél kisebb a látósejt átmérője. Ez igaz mindaddig, míg a geometriai optika törvényei érvényesülnek. Mihelyt azonban a látósejtek átmérőjét a fény hullámhosszának (() nagyságrendjébe csökkentjük, diffrakció lép fel, és a látósejt nem csupán a geometriai helyzet által kijelölt irányból érzékel fényt, hanem minden, a 
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szögintervallumban haladó fénysugár bejut a szembe a látósejt átmérője által meghatározott optikai résen (apertúrán). Ezt a két ellentétes tendenciát optima-lizálni lehet. A két feltétellel meghatározott szögek összege azon látósejt méretnél lehet minimális (ekkor a szem szög-felbontóképessége maximális), ahol
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(4.2.3)

Ebből a szemsejt és a szem geometriai viszonyaira egyszerű összefüggés adódik:
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Számadatokkal: ha ( = 400 nm a fény hullámhossza, akkor ( = 35 (m. 

A méhen kívül további 27 különböző rovar szemét vizsgálták meg, amelyeknél a szemek sugara igen széles tartományban változott: a legnagyobb és legkisebb szemek sugarainak aránya 25 volt (Barlow 1952). A látósejtek és a szem méretei közti négyzetgyökös fenti összefüggés jó közelítésnek bizonyult. 

Jel-zaj viszony maximálása. Megfigyeltek ugyanakkor olyan rovarokat is, amelyeknél a látósejtek 3-szor nagyobbak annál, mint ami a fenti kifejezésből származtatható lenne. Sőt, vannak olyan élőlények is (ezek fényszegény vizekben élnek), amelyeknél a látósejt mérete 100-szor nagyobb, mint ami a diffrakcióból származó határ figyelembevételéből következne. Ezek a példák arra utalnak, hogy nem minden körülmény között érdekelt az élőlény abban, hogy a szögfelbontás maximális legyen. Az a rovar, amelyik a látóteret nagyon apró részletekre osztja (nagy szög-felbontást alkalmaz), azzal a problémával fog sötétben szembesülni, hogy az egyes pixelekre nagyon kevés foton esik. Ha mindegyik fotoreceptorának apertúráját megnövelné, akkor ugyan csökkenne a szög-felbontás, de az egyes pixelekben a fényintenzitás felbontása javulna. Hasonlóképpen, ha a receptor sejteknek nagyon behatárolt az időbeli felbontásuk, és a rovar nagy sebességgel repül, akkor a kisméretű pixelek nagy számában redundáns információ halmozódik fel a gyors mozgásból eredő elmosódás (homályosodás) következtében. Ilyen ese-tekben tehát értelmetlen lenne a rovar szemét maximális látásélességre kialakítani. A rovarok kompromisszumot találnak a két véglet között: a napfényben lassan repülő rovarok szemének szög-felbontása a diffrakciós határt közelíti meg, míg a gyorsan repülő éjjeli rovarok szeme a jel/zaj viszonyt igyekszik maximálni az aper-túra kinyitásával. 

Az információ (csatorna) kapacitás maximálása és a szemmozgás. Az alábbi össze-állításban felsoroljuk mindazokat a szempontokat, amelyeket figyelembe kell venni az optimális szem tervezésénél. Az ellentétes tendenciák a nyilak mentén hozhat-nak kompromisszumot. 








A látásélesség (szögfelbontás), a jel-zaj viszony és a pásztázási sebesség közötti optimumot az az informatikai elv valósíthatja meg, amely szerint optimális terve-zésű szemben a képek információ-kapacitása a lehető legnagyobb.

Az emberi szemben az éleslátás helye (sárgafolt) nagyon kis területre korlátozódik (kb. 2 szögfok2), amelyet a sokkal rosszabb felbontás nagyobb területe vesz körül. A szemünket állandóan mozgatjuk, és ezzel a nagyfelbontású tartomány a kívánt látóteret letapogatja (pásztázza). Ha lassú a pásztázás, akkor ugyan elegendő idő marad az integrálásra, és nagy jel-zaj viszony érhető el, de a látótérnek csak kevés számú független területét járhatjuk végig egységnyi idő alatt. Mi az optimális stratégia?

Vizsgáljuk meg az alábbi egyszerű modellt! Tegyük fel, hogy  időközön-ként a látótérnek mindig teljesen új részét válassza ki a szemünk. A jel-zaj viszony nagysága a  integrációs időtől függ: J/Z(). Növelve az integrációs időt a jel-zaj viszony monoton emelkedik, a kép egyre élesebben emelkedik ki a zajból. Shannon nyomán ismert (lásd a 2.5 fejezetet), hogy a látótérből nyert minden egyes kép 


I = log {1 + J/Z()}
(4.2.5)

bit információmennyiséget hordoz (feltételezve, hogy mind a jel, mind a zaj Gauss-eloszlású). Mivel ez másodpercenként 1/-szor ismétlődik, ezért az időegység alatt átvitt információ mennyisége, a csatornakapacitás, így fejezhető ki:




.
(4.2.6)

Az integrációs idő növelésével ugyan növekszik a kifejezés számlálójában szereplő jel-zaj viszony, de a nevező is hasonlóan változik. A kérdés az, hogy mekkora integrációs időt kell választani, hogy a csatornakapacitás maximális legyen. Ennek meghatározásához alaposabban meg kell vizsgálni a jel-zaj viszonynak az integ-rációs időtől való függését.

Ha j(t)-vel jelöljük a jel amplitúdójának időbeli változását, és Z((val a zaj spektrális sűrűségfüggvényét (az ( körfrekvencia-térben), akkor a jel és a zaj intenzitásainak hányadosát az alábbi módon írhatjuk fel:



[image: image5.wmf]ò

ò

-

=

w

w

p

w

w

2

)

(

)

(

1

2

t

d

dt

e

t

j

Z

J/Z

t

i

.
(4.2.7)

Itt a zaj spektrumában szereplő, időben periodikus függvény komplex alakját 
(i = 
[image: image6.wmf]1

-

), a szokásos frekvencia (f) helyett pedig a körfrekvenciát (( =2(f) alkalmaztuk, és felhasználtuk, hogy az intenzitás az amplitúdó négyzetével egye-nesen arányos.

Ha a j(t) jel  ideig tart és időben állandó (j0), akkor az időintegrált és annak abszolút értékének négyzetét könnyen kiszámíthatjuk:
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Ha (azaz (( 0), akkor (1 – cos(((((a fenti kifejezésben, azaz a jel-zaj viszony az integrációs idővel négyzetes arányban növekszik (feltéve, hogy a zajfüggvény kiintegrálható a teljes körfrekvencia-térben): 


J/Z ((( 
(4.2.8)
Ha (a zaj korrelációs idejéhez képest) hosszú ideig integrálhatunk, akkor
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(4.2.9)

ahol a körfrekvencia helyett az x = (( változót vezettük be. Amennyiben a zaj spektruma nem különleges (pl. 1/f (itt 1/x) típusú), akkor az integrálás elvégezhető, és az adódik, hogy a jel-zaj viszony az integrálási idővel egyenes arányban vál-tozik: 


J/Z ((((( 
(4.2.10)


A két időtartományt össze-kötve megállapíthatjuk, hogy kettős logaritmus ábrázolásban a (J/Z) függ-vény úgy emelkedik az integrációs idő növelésével, hogy a kezdeti 2 meredek-ség monoton csökkenve 1 meredekséggé alakul át. 

A jel-zaj viszony és az integrációs idő közt fenn-álló összefüggést a 4.4. ábra alapján formálisan 

ln(J/Z) = a ln(
(4.2.11)

alakúvá írhatjuk, ahol az a ((-tól függő) együttható alulról és felülről is korlátos: 1 ( a ( 2.

Ezek után visszatérhetünk a C csatornakapacitás optimumának meghatá-rozására. Olyan ( integrációs idő megválasztásánál várhatunk maximumot, amely-nél (C/(( = 0. Beírva a csatornakapacitás explicit kifejezését, és elvégezve a ( integrációs idő szerinti differenciálást,
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(4.2.12)

értéknél kapunk maximumot. Felhasználva a jel-zaj viszony és az integrációs idő közötti (4.2.11) egyenlettel megadott ln(J/Z) = a ln(* összefüggést,
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adódik, ahonnan (az 1 ( a ( 2 feltételt kihasználva) becslést kaphatunk a jel-zaj viszony felső korlátjára. A jobboldalon álló mennyiséget biztosan növeljük, ha a helyébe annak maximumát (a = 2), az exponensbe pedig minimumát (a = 1) írjuk. Ezzel ln(1+J/Z) < 2, azaz J/Z < 6,4. 

A jel-zaj viszonyra vonatkozó felső korlát kijelölése kissé meglepő, és azt jelenti, hogy viszonylag kis jel-zaj viszonyt kell ahhoz beállítani, hogy a látótérből időegység alatt a legtöbb információ juthasson a szemünkbe. Ennek értelmezéséhez ismét az ellentétes tendenciák közti kompromisszum-keresés igénye (mint stratégia) vezethet. Az információszerzés egyik módja az, hogy a szem a képek gyors váltogatásával a látótér újabb és újabb (eddig még feltáratlan) részleteit fedezze fel. Azzal is információt lehet azonban szerezni, ha a már eddig is többé-kevésbé megismert látótér részleteit igyekszünk még alaposabban (jobb jel-zaj viszonnyal) feltárni. A jel-zaj viszonyra fent kapott felső határ azt mutatja tehát, hogy a kompromisszum ezen érték megválasztása körül köttetik meg az informá-ciószerzés két lehetősége között.

Noha a fenti optimum-számítás erős közelítéseken alapult, a kapott ered-mények a kísérleti adatokkal összevethetők. Nyugodt körülmények között a sze-münk tengelyét másodpercenként közelítőleg 3-szor mozdítjuk el, és a mozgatás maga kb. 40 ms ideig tart. Ha a látótérben új részlettel találkozunk, akkor erre maximum 150 ms-ig vagyunk képesek meredni, majd újabb részlet figyelésére váltunk. Ez az idő az „elő-megfigyelés” tipikus ideje. A főemlősök sárgafoltjának receptor sejtjeiben elvégzett zaj-vizsgálatok eredményei azt mutatják, hogy ha mérsékelt intenzitású nappali fényben 100–250 ms integrációs idő áll rendelke-zésre, akkor a jel-zaj viszonyra J/Z ( 4 érték adódik. Ez összevethető az optimum-számításunk eredményével.

Az információ (jel) analóg elő-feldolgozása.

A receptor sejtek zajosak. A látásnál ez a zaj olyan élőlényeknél komoly probléma, amelyek az éjjel legsötétebb szakaszaiban aktívak. Noha ilyen körülmények között a szemnek nagyon kis fényintenzitásokat kell észlelnie, mégis képes a vizuális jelnek az optimumhoz nagyon közeli feldolgozásra. Ezt az analóg jelfeldolgozás egyik első lépése, az illesztő szűrők alkalmazása teszi lehetővé. Nagyon általáno-san használt módszer az élővilágban, mert a rovaroktól a főemlősökig, majdnem minden látószervben előfordul. Mivel alacsony jel-zaj viszony mellett tanulmá-nyozható jól az analóg jelfeldolgozás kezdeti szakasza, ezért a következőkben a szem egyetlen foton érzékelésének érdekes lehetőségét vizsgáljuk.

Fényintenzitásbeli különbség felismerésének (láthatóságának) határai. Biofizikai és informatikai szempontból a szem egyik legfeltűnőbb és legmeglepőbb tulaj-donsága, hogy (alkalmas körülmények között) képes a fotonokat megszámolni, ill. egyetlen fotont is érzékelni. A 19. században számos fizikus és fiziológus végzett kísérleteket annak megállapítására, hogy mekkora (minimális) energiára gyengíthető le a fényfelvillanás (flash), hogy a sötét szobában tartózkodó megfi-gyelőben még fényérzetet váltson ki. Ezekből a mérésekből H. A. Lorentz 1916-ban arra a következtetésre jutott, hogy a láthatóság érzetének kiváltásához kb. 100 fotonnak kell a szaruhártyára (cornea-ra) érkeznie. Mivel a szem belsejében még erőteljes szóródás és elnyelés is fellép, ezért néhány tíz foton érheti el a retinát a láthatóság küszöbén. Ekkor vetődött fel Lorentz-ben az a gondolat (11 évvel Ein-stein foton-elméletének megszületése után), hogy a láthatósági küszöböt valójában magának a fénynek a kvantum-természete (tehát alapvető fizikai és nem élettani, jelfeldolgozási, stb. korlát) állítja be. Ez volt talán történetileg az első utalás arra, hogy egy fizikai mérés pontosságának a kvantumok (kvantumfizika) határt szabnak, abban azonban biztosak lehetünk, hogy ez a megállapítás volt az első kvantumfizikai alkalmazás a biológiában.

A fény kvantumtermészete befolyásolja a fényérzékelés megbízhatóságát a láthatósági küszöb feletti fényintenzitásoknál is. Ha két gyenge fényfelvillanás által kiváltott érzet (láthatóság) különbségét akarjuk megállapítani, akkor a megkülön-böztethetőség alapvetően két tényezőtől (ill. ezek viszonyától) függ: 

1) a fényforrásból a retinára érkező fotonok statisztikájától, vagyis attól, hogy mekkora a fotonok átlagos számában megmutatkozó eltérés (szórás), 

2) mekkora belső zaj terheli a szemet. 

Ha az I fényintenzitású lámpa (pl. termikus fényforrás) foton-statisztikája Poisson-eloszlást követ, akkor a retinára érkező I ((n( átlagos számú foton standard szórása (I (
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Ezt az összefüggést a látásra először de Vries (1943) és Rose (1948) vezették be. 

A Rose-de Vries törvény mind a nagyon alacsony, mind a nagyon nagy fény-intenzitások tartományában megsérül. Nagyon nagy fényintenzitásnál a szem erő-sítésében fellépő fluktuáció nagyobb lesz, mint a jel fluktuációja, ami a Weber törvényhez vezet: az intenzitás-különbség felismerésének küszöbértéke az intenzi-tással arányos lesz. A másik irányban, a nagyon kis fényintenzitások felé közeledve a fotonok statisztikájában egyre kisebb változások következnek be, míg végül ezek eltörpülnek a szem „sötét”-zajához képest. Ekkor a feloldási határ a fényinten-zitástól függetlenné válik, hiszen azt a detektor belső zaja határozza meg. A 4.5. ábrán vázlatosan feltüntettük kettős logaritmus ábrázolásban azt a három tarto-mányt, amelyeket rendre a sötét-zaj, a fotonstatisztika (Rose-de Vries törvény) és a Weber törvény határoz meg. 

A sötét zaj sztochasztikus folyamat, amely foton elnyelésére emlékeztető spontán jelenséget idéz elő a retinában. A sötét zaj egyik elkerülhetetlen forrá-sa a mindig jelenlevő feke-tetest-sugárzás. A szem (fi-zikai értelemben) egy T ab-szolút hőmérsékletű üreg-nek tekinthető, amelyben különböző frekvenciájú fo-tonok keletkeznek és nye-lődnek el. Egyensúlyban a Planck-féle sugárzási tör-vény szerint az ( körfrekvencia körüli d( körfrekvencia-tartományban
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számú foton van. Itt c a fénysebességet, h a Planck-állandót, kB a Boltzmann-állandót jelöli. A látósejtek festékei elnyelhetik a feketetest sugárzásának azon kvantumait, amelyek frekvenciái a pigmentek abszorpciós (frekvencia-) tartomá-nyába esnek. Ha ((()-val jelöljük a receptor sejtek pigmentjeinek abszorpciós hatáskeresztmetszetét, akkor az egységnyi idő alatt a feketetest sugárzásából el-nyelt kvantumok száma:
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Egyszerű alkalmazásként tegyük fel, hogy a pigment abszorpciós spektruma Gauss-alakú:
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ahol (0 az (0 maximumhelyen mért abszorpciós hatáskeresztmetszet és (( a spektrum sávszélessége. 

Mivel a pigment az optikai (kör)frekvenciák tartomá-nyában abszorbeál (ezért „színes” a festék), és szoba-hőmérsékleten a feketest-sugárzás az infravörös tar-tományban a legintenzí-vebb (a spektrum maxi-muma 10 (m hullámhossz körüli értékre esik), ezért az A kifejezésében az integ-randusz csak azokon a körfrekvenciákon nem lesz nullától lényegesen különböző, ahol ( (( (0. Ezzel a közelítéssel
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A béka szemére kísérleti adatok állnak rendelkezésre. A béka retinájának pálcika sejtjeiben a pigmentek abszorpciós hatáskeresztmetszete a teljes sejtre összegezve (0 ( 10 ((m)2, az abszorpciós spektrumának maximuma a kékes zöld tartományban van: c/(0 ( 500 nm, és a látósejtek sötétzajára A ( 0,02 s–1 értéket figyeltek meg. Ezekből az adatokból a fenti összefüggés alapján a pigment sávszélességére becslés adható: (( ( 0,13((0 ( 70 nm. Ez az érték megfelel a kísérleti tapasztalatoknak. A sötét zaj jelentékeny része tehát a feketetest sugárzásából adódó termikus zaj. 

A sötét zaj egy másik lehetséges forrása a rodopszin spontán izomerizációja. A rodopszin a látásért felelős pigment, amely a fény elnyelését követően elektron gerjesztési állapotba kerül, majd innen azonnal (néhány pikoszekundumon belül) izomerizálódik. A konformációban bekövetkező változás biofizikai és biokémiai folyamatok sorát indítja el, majd visszakerül a pigment a kiinduló állapotába (fotociklus). A rodopszin azonban nem csupán fénnyel gerjesztve izomerizálódhat, hanem termikus fluktuáció következtében is bekövetkezhet ez az esemény, de ter-mészetesen lényegesen kisebb valószínűséggel. Mivel a fotociklus ekkor is elin-dul, ezért a foton találatához hasonló folyamatok játszódnak le ebben az esetben is.

Fotonstatisztika és a nagyon gyenge flash felismerési gyakorisága. Kiterjedt pszi-chofizikai vizsgálatokat végeztek az 1940-es években annak megválaszolására, hogy a fotonstatisztika gyakorol-e közvetlen hatást a láthatóságra, ill. képes-e a szem fotonokat számlálni, azaz fotonszámlálóként működni. Sötétre adaptált szemű megfigyelőnek termikus fényforrásból a láthatósági küszöbig legyengített inten-zitású fényfelvillanásokat mutattak be. A kísérletek eredményei azt bizonyították, hogy a megfigyelő jelzései, hogy „láttam a fényt”, valószínűségi (sztochasztikus) folyamat. A nagyon gyenge felvillanás megfigyelésének valószínűségi jellegét azonban a retinára beérkező fotonok sztochasztikája, semmint valamiféle biológiai változékonyság (variabilitás) okozta. A flash I intenzitása a retinán (időegység alatti) elnyelődő fotonok átlagos számát határozza meg: <n> = ((I, ahol ( a cornea és a retina közötti fényveszteséget veszi figyelembe. Az egyetlen felvillanásban megfigyelhető fotonok tényleges n száma azonban valószínűségi változó, amely-nek Poisson-eloszlása van. A legyengített flash véges valószínűséggel tartalmazhat 1, 2, 3,… számú fotont. Ha a megfigyelő azt mondja, hogy „láttam”, az azt jelenti, hogy az elnyelt fotonok száma eléri ill. meghaladja az n = K küszöbértéket. így felvillanás detektálásának (látásának) valószínűsége:
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Kísérletileg meghatározható a Pláttam(I) függvény, amelyhez illeszteni lehet a fenti függvényt a két paraméter alkalmas megválasztásával. 

Az ( paraméter a Pláttam(I) függvény alakjára nincs hatással, változtatása csu-pán a függvénynek az intenzitás-tengely mentén való párhuzamos eltolását (transzlációját) okozza. A K küszöbérték megváltozta-tása ellenben a függvény alakját (pl. meredekségét) érzékenyen befolyásolja, így a kísérleti adatokhoz való illesztéssel behatá-rolható. Hecht, Shlaer és Pirenne (1942) vizsgálatai K = 5 – 7 értéket adtak, de voltak olyan tanulmányok is (van der Velden, 1944), amelyek K = 2 értéket valószínűsítettek. Ezen eredmények megbízhatóságára nehéz utólag megállapítást tenni, mert a kiértékelést egyrészt a megfigyelő szemének zaja (zajspektruma), másrészt a bizonytalan helyzetben döntéskényszer alatti viselkedése (sztochasztikus folyamat!) nagyon befolyá-solhatja. Vegyük észre, hogy a fenti kiértékelésnél nem is vettük figyelembe a szem természetes sötét-zaját, amely a valóságos és a megfigyelt küszöbértékeket nagyon eltávolíthatja egymástól. Noha az említett okok miatt nem adhatunk meg (minden emberre egységesen jellemző) abszolút küszöbértéket, az mindenesetre biztonsággal megállapítható, hogy az emberi szem nem több, mint 5 fotont is érzé-kelni képes („lát”), és ha azt is figyelembe vesszük, hogy ezek több fotoreceptorra oszlanak el, akkor bátran állíthatjuk, hogy már egyetlen foton elnyelése is ingerületet vált ki a fotoreceptorban. Manapság kísérletileg is meg lehet figyelni az egyetlen foton által kiváltott akciós potenciálokat („patch clamp” módszer). A gerincesek szemének retinájában az egy-foton elnyelésére adott választ mégis igen nehéz detektálni, mert a fotoreceptorok elektromosan csatoltak. Noha mindegyik sejt jól meghatározott fotoáramot ad egyetlen foton elnyelésére, mi többnyire mégis csak eredő választ tudunk mérni, amely több tucat sejtre is kiterjedhet.

Mivel a fényforrások foton-eloszlásai különböző statisztikákat követnek, ezért ezek fényeinek szemmel való láthatóságai még azonos átlagos fényintenzitás mellett is különbözők lehetnek. A (4.2.19) összefüggésben, és a belőle leszármaztatott 4.7. ábrán nagyon kihasználtuk, hogy a fényforrás Poisson statisztikát követ. A 4.8. ábra egy Poisson (termikus lámpa) és egy nem Poisson-eloszlást követő (lézer) fényforrás felvillanásainak láthatósági statisztikáit hasonlítjuk össze (Teich, 1982). A szaruhártyára átlagosan eső nagyobb fotonszámok tartományai már szignifikáns különbséget mutatnak. Ezek összehasonlításával megállapíthatjuk, hogy ha szélesebb a fotonok eloszlása (a szórás nagyobb a Bose-Einstein statisztikánál, mint a Poisson-eloszlásnál), akkor nehezebb a fényfelvillanások felismerése, azaz a fényfelvillanások észlelése kevéssé lesz megbízható.

Analóg elő-feldolgozás alacsony fényintenzitásnál. A fényreceptorok R(t) időfüggő sebességgel a látótérből fotonokat nyelnek el. A véletlenszerű Poisson folyamattal érkező egyedi fotonok időtől függő, egyedi fotoáramokat váltanak ki. Ha egy kiválasztott foton t( időpillanatban nyelődik el, akkor az általa okozott fotoáram időfüggvényét I0(t – t() alakban írhatjuk fel. A fotonok által kiváltott teljes fotonáram ilyen áramimpulzusok összegeként áll elő:
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ahol figyelembe vettük azt, hogy a fotoáram valójában (és kikerülhetetlenül) a (I(t) háttér sötétáramba (zajba) ágyazódik be. Tegyük fel, hogy az áramzaj Gauss eloszlású és spektrális sűrűségfüggvénye Z((). 

A szemben történő jelfeldolgozás szempontjából a legfontosabb probléma úgy fogalmazható meg, hogy az I(t) receptoráramból hogyan határozható meg a szemet ért fényintenzitás, azaz az R(t) időfüggő foton elnyelési sebesség. Mivel az érzékelt fotoáramból a fényintenzitásra való következtetés számítások elvégzését igényli, ezért a probléma a számításon alapuló látás („computational vision”) fogalomkörébe tartozik. A probléma egyszerűbben kezelhető, ha a fotonok ritkán jönnek (a megfigyelő sötétben ül), azaz a jel-zaj viszony alacsony.

A megoldáshoz vezető egyik lehetőség egy olyan (időtől függő) f(t) szűrő megkeresése, amelyen átvezetve az észlelt I(t) fotoáramot az R(t) keresett függvény lehető legjobb közelítését, Rszámolt(t) kapjuk:
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A lehető legjobb közelítés a legkisebb négyzetek módszerével válaszható ki: olyan f(() függvényt kell találni, amelynél a 
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függvénynek minimuma van. Alacsony jel-zaj viszony esetén a kívánt szűrő a körfrekvencia terében (Fourier-transzformáció) egyszerűen megadható:
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Ezzel megkaptuk azt az optimális szűrőt, amely a fotoáramból képes rekonstruálni a fényintenzitást. Az optimális szűrő két tényezőből áll. Az első tényező, SR(() a fotonok beérkezési sebességében megmutatkozó fluktuáció sűrűségspektruma, amely a receptor sejtre érkező jel statisztikájára vonatkozó elsődleges ismereteket tartalmazza. A második tényezőt a receptor sejt jel és zaj jellemzőinek tulajdon-ságai határozzák meg. „Illesztő” szűrő, amelynek kimeneti amplitúdója bár-mely frekvencián az ottani jel-zaj viszonyt adja meg. A látósejtekből kijövő áramimpul-zusoknak ilyen illesztő szűrőn kell áthaladniuk, és csak az előszűrés után követ-kezhetnek a magasabb szintű (speciális) jelfeldolgozási folyamatok.

Retina: kódolás a tér, az idő és a színek felhasználásával.
Az emlősök ideghártyája (retinája) igen különleges idegi (neurális) rendszer. Ahhoz elég összetett hálózat, hogy működésének megértésével közelebb kerüljünk más agyi területek funkciójának értelmezéséhez, de mégis eléggé egyszerű és izolált ahhoz, hogy egyértelmű válaszok reményében rajta kvantitatív kísérleteket lehessen elvégezni. Ilyenek azok a kísérletek, amelyek az idegi számításokra vonat-kozó elméleti modellek ellenőrzését célozzák. 

A retina nagyon vékony hártya a szemgolyó belső falában. Idegi hálózatként kezelve, 3 lényeges rétegből épül fel, amelyet a fényreceptorok, a bipoláros (két-nyúlványú ideg)sejtek és a ganglion (idegdúc-) sejtek alkotnak. Azonnal meg kell jegyezni, hogy az egyes rétegeken belül (laterális irányban) is vannak össze-köttetések, interneuronok, de most ezek hatását nem vizsgáljuk. A fényreceptorok rétege a bemenetet jelenti ebbe a hálózatba. Itt azok a fotonok nyelődnek el, ame-lyek a retinán való képalkotásban vesznek részt, és ezt követően az energiájuk elektromos feszültségjellé alakul át. A hálózat kimenete a ganglion sejtek rétege, ahol idegimpulzus-vonulatok keletkeznek, és terjednek tova az optikai idegkötege-ken keresztül az agyi látókéregbe.

Ilyen közelítésben a retina fekete dobozhoz hasonlítható, amelyet a K átviteli függvénnyel jellemezhetünk. Ez a függvény létesít kapcsolatot a bemeneti és kimeneti adatok között. A retina átviteli függvényt két módon is mérhetjük: vagy az egyedi ganglion sejtek kimenetének jeleit detektáljuk (elektrofiziológiai (patch-clamp) mérés), vagy a kontraszttal szembeni érzékenységet (feloldási határt) hatá-rozzuk meg néhány (általában) triviális feltételezés mellett (pszichofizikai mérés). Az egyetlen sejten végrehajtott elektrofiziológiai vizsgálatoknál a fény-adaptáció beállta után mérték a kiválasztott ganglion sejt tüzelési sebességét (az időegység alatti tüskék (kisülések) számát), és azt találták, hogy a ganglion kimeneti jel meg-egyezett a fényreceptorok aktivitásainak súlyozott összegével (arányos volt a be-meneti jellel), ha egy kis területre, az ú. n. érzékelési tartományra kiterjedő foto-receptorokat vettek csak tekintetbe. Ennek a lineáris tartománynak a tulajdonságait vizsgáljuk a továbbiakban.


Ha a ganglion sejthez tartozó érzékeny terület koordinátája xi (két dimenziós esetben i = 1,2), akkor annak O(xi,t) kimenete a t időpillanatban így írható fel a retina K(xi, xi’; t, t’) átviteli (vagy mag)függvénye segítségével:
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ahol I(xi’, t’) az xi’ helyen a fényreceptorok aktivitása a t’ időpillanatban. Az általá-nosság nem nagy megszorítása nélkül megállapíthatjuk, hogy az átviteli függvény mindig kifejezhető relatív koordinátákkal: Xi = (xi – xi’)/2 és átlagos koordiná-tákkal: (xi + xi’)/2. Sok esetben azonban K csak nagyon enyhén függ az átlagos koordinátáktól, azaz az átviteli függvény értéke egyenletesen (lineárisan) csökken az optikai tengelytől való szögeltéréssel (excentricitással). Hasonló a helyzet az idővel, mint koordinátával is: elegendő adaptáció után az átviteli függvény csak az időkülönbségnek (T = t – t’) és nem az abszolút időnek lesz függvénye. Ezzel transzlációs invarianciát tételezünk fel, vagyis csak a relatív koordináták fogják az átmeneti függvényt meghatározni: K(xi, xi’; t, t’) = K(xi – xi’; t – t’). Ez a közelítés nagyon megkönnyíti a tárgyalást, mert ezzel bevezethetjük a K(f,() retina-szűrő fogalmát, mint a K átviteli függvény Fourier- transzformáltját:
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Itt f a térbeli változás periódushosszát, ( pedig a (lassan bekövetkező) időbeli változás periódusidejét méri. Ez az a mennyiség, amelyet valójában mérni tudunk. A tényleges kísérletekben az időben és térben I = I0(1 + m(cos(f(x)(cos(((t)) függvény szerint változó rácsot világítunk meg, és képezünk le egy ganglion sejt érzékelési tartományára. Megmérjük azt a (minimális) mf,( kontrasztot, amely szükséges az r0 szintű (még detektálható) válaszjel kiváltásához. Ha a bemenet-kimenet összefüggés lineáris tartományában maradunk, akkor a retina-szűrő értéke:
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alapján meghatározható különböző (f,() értékpárokra. Ténylegesen a fenti össze-függés egy egész szűrőcsaládot határoz meg, amennyiben minden adaptációra vagy I0 fényintenzitásra egy-egy retina-szűrő adható meg. A 4.10. ábrán a retina-szűrők két tipikus családjára adunk meg egy-egy példát: az egyik a macskára, a másik a majomra vonatkozik. A térfrekvencia függvényében határozták meg az I0(K kontraszt-érzékenységet különböző fényintenzitások esetén, miközben az időbeli változás ( frekvenciája kicsiny és állandó maradt. Az ábrák legfeltűnőbb közös jellemzője, hogy csökkenő fényintenzitással a retina-szűrő jellege megváltozik, mert sáváteresztő szűrőből fokozatosan alul-áteresztő szűrővé alakul át. Teljesen hasonló módon viselkedik a gerjesztés időbeli frekvenciája is adott (állandó) térbeli frekvenciánál: csökkenő fényintenzitással a sáv-áteresztő szűrőből fokozatosan alul-áteresztő szűrő alakul ki.

4.10. ábra. A macska és a majom szemeinek kísérle-tileg meghatározott kont-raszt-érzékenysége külön-böző fényintenzitásoknál. Mindkét esetben az I0 fényintenzitás 1-1 nagy-ságrenddel csökken az alacsonyabban fekvő gör-bék felé haladva.
Ha a nagy intenzitásra fentebb kapott retina-szűrőt a frekvencia-térből inverz Fourier-transzformációval visszaalakítjuk a közönséges térkoordináták terébe, akkor a 4.11. ábrán vázoltakhoz hasonló függvényt kapunk. Ez a valódi két-dimenziós forgás-szimmetrikus függvény egy-dimen-ziós metszete. A ganglion sejt az érzékenységi tartományának közepéről származó fotorecep-toroktól gerjesztést (+), míg az ezt körülvevő térrészből származó fényreceptoroktól gátló (–) impul-zust kap. Az ilyen térbeli elrendező-désnek megfelelő sejteket centrum-közeli („on-center”), míg az ellen-tett felépítésű sejteket centrum-távoli („off-center”) sejteknek neve-zik. Az off-center sejteknél a gátló impulzusok az érzékenységi tarto-mány közepéről, míg a gerjesztő jelek a tartomány széléről érkeznek a ganglion sejthez. A térbeli elren-dezéshez hasonló elrendezés figyelhető meg az időtartományban is.

Színkódolás. Azon fajok retináiban, ahol színek látására (megkülönböztetésére) van lehetőség (pl. főemlősök, sekélyvízi halak, stb.), a ganglion sejtek érzékenységi tartományainak felépítése (a központ és környezetének viszonya) még bonyo-lultabb. Ezekben a retinákban különböző típusú fényreceptorok vannak, ame-lyekben a pigmenteknek színérzékenysége eltérő. A különböző pigmentek azonos funkciót látnak el, csupán a spektrális érzékenységük (elnyelési maximum) különböző (4.12. ábra). Az ember szemében pl. 3 típusú pigment van, amelyek abszorpciós színképei a kék (K, max: 419 nm), a zöld (Z, max: 530 nm) és a narancssárga-vörös (V, max: 558 nm) spektrum-tartományba esnek.

Fontos felismerés, hogy a 4.12. ábrán feltüntetett spektrumokban a zöld és a vörös pigmentek abszorpciós sávjai nagyon közel vannak egymáshoz, így jelenté-keny a spektrális átlapolás. A főemlősök szemében ez az átfedés nagyobb, mint a se-kélyvízi halaknál. A Macaca fascicularis majom esetén ez az eltolódás csupán 30 nm, míg az aranyhalnál 90 nm. A két faj közötti különbség valószínűleg annak tulajdonítható, hogy a pigmenteknek különböző vizuális környezethez kellett alkal-mazkodniuk, és ennek megfelelően különböznek a neurális kódolás stratégiái is a két fajban.

A főemlősök többsége erdőben, vagy erdőhöz hasonló vizuális környezetben fejlődött ki. A zöld és a vörös pigmentek spektrális közelsége azzal magyarázható, hogy az erdőben az optikai információ az 550 nm körüli igen szűk spektrumtarto-mányra korlátozódik. A pigmentek érzékenységi maximumának ehhez kell alkal-mazkodni, hogy jó legyen feloldás. Ezzel szemben a természetes víz (pontosabban a benne élő fotoszintetizáló mikroorganizmusok) az 550 nm és 610 nm közötti spektrumtartományt hatékonyan elnyeli, ezért, ha a sekélyvízi hal a pigmentjét a főemlősökéhez hasonlóan 568 nm-re érzékenyítené, akkor nem látna messze, ami szelekciós hátrányt jelentene a törzsfejlődésben. Ehelyett a sekélyvízi hal a közeli infravörös tartományban érzékeny pigmentet fejlesztett ki, ahol a fény sokkal messzebbre haladhat a víz alatt, így a hal túlélési esélyei jobbak.

A három pigment közül a zöld és a vörös a legfontosabbak a főemlősöknél, mert ezek kb. megegyező, és a kéknél lényegesen nagyobb mennyiségben fordulnak elő. A kék pigment a teljes retina pigment-állományának csupán 15%-át teszi ki, és az éleslátás helyén, a sárgafolton, gyakorlatilag nincs is kék pigment.

A fotoreceptorok sokféleségének meg-felelően a ganglion sejtek is többfélék lehetnek az érzékenységi tartományuk felépítése szempontjából. Ennek meg-szervezésében a színre érzékeny pig-mentek bevezetése újabb szabadsági fokot jelent. A főemlősök retinájában a leggyakrabban előforduló „on center” ganglion sejtek a gerjesztő impulzust megegyező típusú fotoreceptoroktól kap-ják az érzékenységi tartomány közép-pontjából, míg a gátló impulzust a kör-nyezetéből egy másik típusú fotorecep-tortól veszik át. A két leggyakrabban előforduló „on-center” sejt-típus esetén +V van a centrumban (a középpontban elhelyezkedő vörös érzékeny pigmentek gerjesztő hatásúak) és –Z a környezetben (a körülötte levő, zöldre érzékeny pigmentek gátló hatást fejtenek ki a ganglion sejtre) vagy +Z a centrumban és –V a környezetben (4.13. ábra). Hasonló megfigyelés érvényes az „off-center” sejtekre. Ezeket a színkódolt sejteket egyszeresen ellentett sejteknek hívják. Vannak más ellentett sejt-típusok is, amelyek a kék pigmentet tartalmazó csapocskákat is magukban foglalják.

Az egyszeresen ellentett színkódolt sejtek minden retinában előfordulnak, amely színes látásra képes. Ezek a sejtek valójában a színkódolás egyik lehetséges szélső esetét valósítják meg. A másik szélső esetet a kétszeresen ellentett sejtek képviselik (lásd a sekélyvízi hal szemét, 4.13. ábra). Ebben az esetben a ganglion sejt az érzékenységi területének minden pontjáról két csapocskától kap közel megegyező erősségű jelet. Például a sekélyvízi hal egyik kétszeresen ellentett sejtjében az érzékenységi terület közepéről a V csapocskák gerjesztő, a Z csapocskák gátló jelet küldenek a ganglion sejtnek, míg a cetrum közvetlen környezetéből a V csapocskák gátolnak, a Z csapocskák pedig stimulálnak.

A retinán megjelenő kép a térbeli és időbeli moduláltságon felül a spektrális összetételből eredően további információt hordoz. Színes látás esetén a bemenő jelet (a tér- és időkoordináta mellett) újabb koordinátával, a ( hullámhosszal kell ellátni: I(x,t,(). A retinán ezt a bemeneti jelet (képet) a három-féle csapocska a megfelelő spektrális tartományban letapogatja (mintavételezi), és mindegyik a következő általános alakban megadható kimeneti választ adja:
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ahol Ca(() a megfelelő csapocska pigmentjének spektrális érzékenysége és a = 1, 2, 3 rendre a V (vörös), Z (zöld) és K (kék) pigmenteknek felelnek meg. A színtől nem függő hátteret az n(x,t) függvénnyel jelöltük. A kapott Pa(x,t) jelet a fentebb tárgyalt térbeli és időbeli jelfeldolgozás követi.
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4.4. ábra. A jel-zaj viszony emelkedése az integrációs idő növelésével. A zajspektrum határfrekvenciáját (h-val jelöltük.
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4.5. ábra. A szem intenzitás-diszkriminációja (feloldása) a fényintenzitás függvényében. A három tartomány leegyszerűsített ábrázolása.
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4.7. ábra. A flash (fényfelvillanás) észlelésének valószínű-sége a fényintenzitás (átlagos fotonszám) függvényében kü-lönböző K köszöbértékek esetén.
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4.12. ábra. A főemlősök és a sekélyvízi halak szemeiben a látópigmentek érzékenységi spektrumai. Feltűnő a főemlősök szemeiben a zöld (C2) és a vörös (C1) látópigmentek spektrumainak nagyfokú átfedése.
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4.8. ábra. Különböző foton-statisztikával jellemzett fényforrások (fényfelvillanások) láthatósága.
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4.9. ábra. A retina fekete-doboz modellje. A K átviteli függvény kapcsolja össze a bemeneti adatokat (a fényreceptorokban az elnyelt fotonok következtében bekövetkező változásokat) és a kimeneti adatokat (a ganglion sejtek tüzelési mintázatát).
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4.11. ábra. A retina átviteli függvénye (a 4.10. ábra retina-szűrő függvényének inverz Fourier-transzformáltja). Jól látszik a kiválasztott ganglion sejt érzékenységi tartományában a gerjesztő és gátló fotoreceptorok szimmetrikus térbeli elhe-lyezkedése.
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4.13. ábra. Az egyszeres és kétszeres ellen-tett színkódolás szélsőséges esetei a főemlő-sök ill. a sekélyvízi halak szemeiben.
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4.3. ábra. Összetett rovarszem modellezése a látás szög-felbontóképességének szempontjából. 
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4.6. ábra. A feketetest emissziós spektruma (maximuma az infravörös tartományba esik) és a pigment (a látható színkép-tartományba eső) abszorpciós spektruma, ill. átlapolásuk.
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