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В работах Хартлайна и Ратлиффа и других [1—7] было исследовано 
горизонтальное взаимодействие между рецепторами (омматидиями) 
глаза Limulus. Это взаимодействие выражается во взаимном торможе­
нии соседних возбужденных рецепторов. Взаимоторможение убывает с 
увеличением расстояния между рецепторами и пропорционально степе­
ни их возбуждения. Оно осуществляется через нейропиль, многочислен­
ные волокна которого связывают между собой близко расположенные 
рецепторы. Подобное тормозное взаимодействие, как показали авторы, 
имеет важное физиологическое значение: оно приводит к повышению 
контраста на границе разноосвещенных участков сетчатки Limulus. 

Горизонтальное торможение известно и на сетчатке позвоночных 
[8—10]. Так, по данным Барлоу [8], вокруг рецептивного поля многих 
ганглиозиых клеток сетчатки лягушки существует область торможения. 
Раздражение этой области, само не вызывая ответа данной клетки, тор­
мозит ее реакцию, вызванную раздражением рецептивного поля. 

Нервные связи в сетчатке лягушки значительно сложнее, чем в гла­
зе Limulus, и естественно ожидать, что в ней должны происходить бо­
лее сложные и разнообразные взаимодействия между различными 
участками. Ганглиозные клетки стоят на выходе сетчатки, и между 
ними и рецепторами — палочками и колбочками есть несколько 
уровней горизонтальных связей. Весьма интересно поэтому, какого 
рода горизонтальные взаимодействия происходят на каждом из этих 
уровней. 

Для изучения названного вопроса можно использовать электроре­
тинограмму (ЭРГ), которая генерируется структурами, более дисталь­
ными, чем ганглиозные клетки. Бриндли [11; 12], регистрируя при по­
мощи микроэлектрода, погруженного в сетчатку, ЭРГ, возникающую 
в ответ на раздражение микропятном света, окруженным кольцом, 
наблюдал, что суммарная реакция на пятно и кольцо меньше, чем 
реакция на одно микропятно, и отличается от нее по форме. Этот факт 
свидетельствует о том, что в ЭРГ лягушки проявляется горизонталь­
ное взаимодействие. 

Основным источником ЭРГ лягушки служат биполярные клетки 
[13—16]. Эти клетки по виду реакции и по некоторым другим свой­
ствам можно разделить на два типа — медленные и быстрые [16]. Бла­
годаря тому, что потенциалы, генерируемые биполярами разных типов, 
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возникают в различных слоях сетчатки, представляется возможность 
регистрировать отдельно реакцию каждого типа биполяров. Особенно 
просто отводится реакция медленных биполяров, тела которых распо­
ложены во внутренйей зоне внутреннего ядерного слоя. Их ответ на 
включение и выключение света представляет собой медленное моно­
фазное колебание потенциала, через некоторое время после раздраже­
ния возвращающееся к исходному уровню [16] (волна b и часть вол­
ны d ЭРГ). 

В настоящей работе были проведены исследования горизонтально­
го взаимодействия между различными участками сетчатки на уровне 
медленных биполяров. 

Методика 

Опыты проводили на лягушках R. ridibunda и R. temporaria. Изо­
лированный глаз с удаленными передними средами — роговицей, ра­
дужкой, хрусталиком и по возможности стекловидным телом —поме­
щали во влажную камеру, охлаждаемую льдом. Охлаждение, замедля­
ющее сдвиг ЭРГ на R-мембрану [11; 12; 15], применяли для стабилиза­
ции реакции и длительного сохране­
ния работоспособности препарата 
(от 1 до 3—5 час). 

Для отведения реакции исполь­
зовали заполненные 3 М раствором 
KCl жидкостные микроэлектроды 
с диаметром конца 2—5 мк и со­
противлением в несколько ме­
гом. Микроэлектрод и индифферент­
ный макроэлектрод были неполяри­
зующимися Ag—AgCl. Микро­
электрод при помощи микроманипу­
лятора погружали в сетчатку со 
стороны стекловидного тела до та­
кой глубины, чтобы между ним и 
стекловидным телом, в котором на­
ходился макроэлектрод, появлялось 
колебание потенциала в ответ на 
освещение. Обычно эта глубина со­
ставляла 70—110 мк. Колебание по­
тенциала при таком отведении воз­
никает в основном благодаря актив­
ности медленных биполяров [16]. 

Электроды были соединены с 
входом усилителя постоянного тока 
с коэффициентом усиления 2000 и 
входным сопротивлением 10 Мом, 
сигнал с которого поступал на вход 
катодного осциллографа ЭНО-1. 
Для уменьшения шумов и помех по­
лоса пропускания усилителя была снижена до 30 гц. Величину реакции 
в ответ на раздражение измеряли непосредственно на экране осцилло­
графа или фотографировали фотоаппаратом. Величина отводимой 
микроэлектродом реакции обычно находилась в пределах 200—600 мкв 
и 30—90 мм на экране осциллографа. 

Сетчатку раздражали светом посредством оптической системы 
(рис. 1). Пучки света от двух ламп накаливания с конденсорами 1 
совмещали при помощи двух зеркал — большого 2 и малого 3. В опы­
тах по исследованию горизонтального взаимодействия на сетчатку 

Рис. 1. Схема оптической системы 
Обозначения по схеме: 1 — лампы накали­
вания с конденсорами; 2 — зеркало боль­
шое; 3 — зеркало малое; 4 — диафрагма 
пятна; 5 — диафрагма кольца; 6 — фото­
объектив; 7 — столик фотообъектива; 8 — 
диск с диафрагмами колец; 9 — реле со 
шторками — прерывателями света; 10 — 

камерка с препаратом глаза 
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проектировали со стороны стекловидного тела пятно диаметром 
0,4 мм посредством малого зеркала и колец различного диаметра, но 
одинаковой площади, в 17 раз превышающей площадь пятна (посред­
ством большого зеркала). Изображение пятна 4 и кольца 5 фокуси­
ровали на сетчатке фотообъективом 6. Объектив был смонтирован на 
столике 7, перемещением которого в плоскости, параллельной плоско­
сти изображения, можно было помещать изображение пятна и кольца 
в нужное место сетчатки. 

Кольцевые диафрагмы 5 были расположены на диске 8 так, что их. 
смену производили поворотом диска, который имел 11 устойчивых по­
ложений. Этим обеспечивались два важных условия: быстрая смена ко­
лец во время опыта и точное центрирование каждого кольца с пятном. 
Положение стимулов на сетчатке контролировали через бинокуляр 
МБС-1. 

Включение и выключение света осуществляли шторками, смонти­
рованными на реле 9. Шторки прерывали пучки света от каждого 
источника независимо друг от друга. Последовательность работы што­
рок или осуществлялась вручную, или задавалась при помощи вра­
щающегося с постоянной скоростью металлического барабана, по ко­
торому скользили два контакта. Программа опыта была «записана» 
в виде изоляционных полос на барабане, с которого в обмотки реле 
поступали в соответствующие моменты сигналы. 

Интенсивность света на сетчатке устанавливали диафрагмирова­
нием объектива, а также нейтральными фильтрами, помещаемыми 
между источниками света и диафрагмами 4 и 5. Фоновый подсвет сет­
чатки, интенсивность которого меняли также посредством нейтральных 
фильтров, осуществляли отдельным источником света. Все интенсивно­
сти света измеряли полупроводниковым фотоэлементом типа 
ФЭСС-У-2, включенным на вход усилителя вместо микроэлектрода. 

Для сохранения постоянства условий препарат в течение всего опы­
та раздражали ритмически с постоянным периодом света и затем­
нения. 

Результаты опытов 

Рис. 2 иллюстрирует тормозящее влияние кольца на пятно, распо­
ложенное в центре кольца при одновременном включении (1, 3) и 
одновременном выключении (2) пятна и кольца. В верхнем ряду П 
рисунка показана реакция на пятно. Обращает на себя внимание сход­
ство реакций на включение и выключение пятна (соответственно 3 и 2, 
рис. 2), снятых при одинаковой скорости развертки с экрана осцил­
лографа на разных препаратах. В среднем ряду К — реакция, отводи­
мая микроэлектродом из центра кольца при его включении (1, 3) и 
выключении (2). Реакция на ко́льца заметно уменьшается с увеличе­
нием диаметра кольца с 1,28 мм (1) до 2,8 мм (3). Во многих опытах, 
однако, реакция отводилась и при раздражении сетчатки наибольшим 
кольцом (диаметр 2,8 мм). О происхождении этой реакции будет ска­
зано ниже. В нижнем ряду В — реакция на одновременное раздраже­
ние сетчатки пятном и кольцом. По кривым можно видеть, что эта 
реакция не только меньше суммы реакций отдельно на пятно и коль­
цо, но и меньше реакции на одно пятно. Это прямое доказательство 
тормозящего влияния кольца на реакцию от пятна [17]. Тормозящее 
влияние проявляется и тогда, когда реакция на кольцо равна нулю 
(3, рис. 2). 

Подобную же четкую картину торможения можно наблюдать и в 
тех случаях, когда кольцо выключается одновременно с включением 
пятна, или, наоборот, включается одновременно с выключением пятна. 
Проявляется оно также при короткой вспышке или затемнении коль­
614 



ца. С другой стороны, при постоянно включенном кольце (диаметр 
1,4 ÷ 2,8 мм), когда реакция медленных биполяров на его включение 
уже отсутствует, торможение не обнаруживается. При этом форма 
реакции на пятно также не меняется. Таким образом, есть основания 
утверждать, что торможение проявляется всегда, когда каким-либо 
способом возбуждаются медленные биполяры, расположенные в обла­

Рис. 2. Торможение реакции на пятно кольцами различ­
ных диаметров. Данные трех опытов 

1 и 3 — включение света; 2 — выключение. П — реакция на пятно; 
К — реакция на кольцо; В — реакция на пятно и кольцо вместе. 
Интенсивность пятна и колец 25 лк. Интенсивность фона 85 лк для 
опытов 1 и 2, 40 лк для опыта 3. Средний диаметр колец: 

1 — 1,28 мм; 2 — 2,1 мм; 3 — 2,8 мм. Диаметр пятна 0,4 мм 

сти, окружающей пятно. При этом тормозится любая реакция на пятно 
независимо от способа ее получения (включение, выключение или ко­
роткая вспышка пятна). 

Однако такая ясная, как на рис. 2, картина взаимодействия наблю­
дается далеко не во всех опытах. Очень часто, когда реакция на коль­
цо велика, суммарная реакция на пятно и кольцо была больше реак­
ции на одно пятно, хотя и меньше суммы реакций на пятно и кольцо 
по отдельности. Такое отклонение суммарной реакции от аддитивности 
можно связать с боковым торможением, как это делает Бриндли [11; 
12], однако в данных опытах его легко объяснить, и не привлекая для 
этого тормозное взаимодействие, например присутствием рассеянного 
света в центре кольца, где расположено пятно. Даже если опыт с оче­
видностью указывает на торможение (как на рис. 2), количественно 
этот эффект оценить невозможно, так как и в этом случае может при­
мешиваться действие рассеянного света от кольца, которое будет изме­
нять функциональное состояние биполяров, расположенных в центре 
кольца. Именно поэтому, прежде чем перейти к дальнейшему изложе­
нию результатов опытов по горизонтальному торможению, остановим­
ся на особенностях реакции, отводимой экстраклеточно из слоя мед­
ленных биполяров. Эти особенности необходимо учесть при интерпре­
тации результатов опытов, особенно когда нужно получить количествен­
ные характеристики взаимодействия. 

Реакция, отводимая экстраклеточно, есть суммарная реакция мно­
гих биполярных клеток. Поэтому, используя ее, можно исследовать 
взаимодействия лишь между участками сетчатки, а не между отдель­
ными клетками, что было бы более желательно. 
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Реакция, отводимая экстраклеточяо, не строго локальна. При воз­
буждении группы биполяров микроэлектрод отмечает изменения по­
тенциала не только в непосредственной близости от возбужденных кле­
ток, но и в стороне от них на расстояниях в несколько раз больше 

размеров возбужденного участка. 
Объясняется это затеканием то­
ков на соседние участки сетчатки, 
являющейся объемным провод­
ником [17]. 

Существуют еще две причины, 
могущие вызвать изменения по­
тенциалов в стороне от освещен­
ного участка сетчатки, причем их 
действие нелегко отделить от за­
текания. Первая из них — нали­
чие рецептивного поля (области 
суммации) биполярных клеток. 
Биполяры, тела которых располо­
жены вне освещенного участка, 
но рецептивные поля которых 
хотя бы частично попадают в ос­
вещенную область, будут воз­
буждаться. При этом изменения 
потенциала будут отмечаться в 
месте расположения тел этих би­
поляров. Вторая и основная при­
чина — рассеянный свет. При 
проекции светового стимула, из-
за несовершенства оптической 
системы и рассеивания в жид­
кости, находящейся над сетчат­

кой и в самой сетчатке, вокруг изображения создается область рассеян­
ного света, интенсивность которого может быть достаточной для того, 
чтобы возбудить соседние участки сетчатки. О том, к каким результатам 
это может привести, оказано выше. Общепринятый способ избежать 
действия рассеянного света — создание постоянного фонового подсвета 
сетчатки. 

Для выяснения условий, при которых исключается действие рас­
сеянного света, были проделаны тщательные измерения и эксперимен­
ты, результаты которых представлены ниже. 

Измерения интенсивности рассеянного света внутри колец, появляю­
щегося из-за несовершенства оптической системы, проводили следую­
щим образом. В описанной выше экспериментальной установке вместо 
камеры с глазом помещали длинную (~4 см) иглу, на кончике которой 
находился белый бумажный кружок диаметром <1 мм. Кружок на­
ходился в плоскости, в которой было сфокусировано изображение 
кольца и тестового пятна, причем интенсивность последнего можно 
было менять. При проекции кольца кружок, расположенный в его цент­
ре, освещался лишь рассеянным светом. Изображение самого кольца 
благодаря длинной игле не попадало в поле зрения бинокуляра и не 
мешало вести наблюдения и сравнение. Интенсивность этого рассеян­
ного света измеряли путем сравнения ее с интенсивностью тестового 
пятна, освещавшего весь кружок. При этом подбором интенсивности 
пятна добивались того, что замена кольца на пятно и обратно была 
незаметна на глаз. В таблице во второй строке приведена интенсив­
ность рассеянного света внутри кольца в процентах к интенсивности 
света в кольце для колец разных диаметров, применявшихся в опытах 
по торможению. 

Рис. 3. Зависимость высоты реакции мед­
денных биполяров на включение света от 

расстояния до полосы света 
По оси абсцисс отложено расстояние от центра 
полосы (мм), по оси ординат — высота реакции 

(выражена в относительных единицах) 
1 — темнота; 2 — фон 16 лк; 3 — фон 16 лк; 

4 — фон 40 лк 
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Для оценки суммарного рассеяния света из-за несовершенства 
оптики и рассеивающей жидкости над сетчаткой было осуществлено 
несколько измерений, при которых использовали ту же установку и ту 
же методику, только .вместо иглы помещали камеру с препаратом гла­
за, над которым располагали держатель микроэлектрода и сам микро­
электрод, т. е. условия были, как и в опытах. На сетчатку под слой 
жидкости помещали белый бумажный кружок, ярко выделявшийся на 
темном фоне препарата. Наблюдения вели через бинокуляр и диафраг­
му, ограничивавшую поле зрения так, что был виден только этот кру­
жок. Измерения проводили на нескольких препаратах. В таблице в 
третьей строке представлены результаты измерений, полученные на 
препарате с наибольшим рассеянием. Эти данные можно считать 
верхним пределом для интенсивности рассеянного света в условиях, в 
которых проводили опыты по торможению. 

Интенсивность света 

Интенсивность рассеянного 
света внутри кольца (% к 
интенсивности света в кольце) 
из-за несовершенства оп­

тики 
Суммарная 

Средний диаметр колец, мм 
1,7 

1,4 
4,4 

1,85 

1,2 
3,6 

2,1 

0,9 
2,8 

2,4 

0,8 
2,2 

2,8 

0,6 
1,4 

Присутствие рассеянного света требовало понижения чувствитель­
ности медленных биполяров, что достигалось фоновым подсветом сет­
чатки. Для выяснения условий, при которых рассеянный свет не воз­
буждает медленных биполяров, провели серию опытов. В этих опытах 
на сетчатку проектировали изображение полосы размером 0,25×4 мм 
и интенсивностью 25 лк при различном фоновом подсвете и без него. 
Изображение полосы помещали на разных расстояниях от микроэлект­
рода и измеряли величину реакции на включение света. Результаты 
одного из десяти подобных опытов представлены на рис. 3. 

Пунктирная кривая на рис. 3 выражает зависимость величины реак­
ции от расстояния между полосой и микроэлектродом в условиях тем­
новой адаптации. Как видно на графике, при удалении полосы от мик­
роэлектрода на расстояние до ~1 мм реакция уменьшается довольно 
быстро, а с дальнейшим удалением — значительно медленнее. Она от­
водится даже тогда, когда полоса проектируется мимо препарата. 
С удалением полосы реакция не только уменьшается по высоте, но и 
становится более пологой. 

При фоновом подсвете сетчатки интенсивностью в 16 лк зависи­
мость величины реакции от расстояния до полосы сильно меняется 
(2, рис. 3). На расстоянии 0,8 мм от полосы реакция в этих условиях 
уже не отводится. Это значит, что на расстояниях >0,8 мм реакция 
в условиях темновой адаптации определяется в основном рассеянным 
светом. Фоновый подсвет интенсивностью в 16 лк понизил чувстви­
тельность медленных биполяров так, что интенсивность рассеянного 
света на расстояниях >0,8 мм стала подпороговой 1. 

Играет ли рассеянный свет роль на расстояниях <0,8 мм? Для 
выяснения этого вопроса условия опыта были изменены. Первоначаль­
но интенсивность в полосе света была уменьшена до 3 лк при фоне в 
16 лк, а затем интенсивность фона была увеличена до 40 лк при ин­

1 Термин «подпороговый» означает лишь то, что данный свет не вызывает видимой 
реакции. 
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тенсивности в полосе 25 лк. В первом случае уменьшается количество 
рассеянного света, а во втором уменьшается чувствительность медлен­
ных биполяров. Между тем, как видно на рис. 3 (3 и 4), все получен­
ные точки лежат на одной кривой, т. е. зависимость величины реакции 
от расстояния до полосы не изменилась (хотя абсолютная величина 
реакции зависела от условий освещения). Отсюда можно сделать вы­
вод, что при таких условиях рассеянный свет не влияет на реакцию 
медленных биполяров, отводимую в стороне от полосы на любом рас­
стоянии от нее. 

Аналогичный опыт был проделан при проекции на сетчатку вместо 
полосы кольца средним диаметром 1,8 мм при двух значениях интен­
сивности фона — 40 лк и 85 лк. На рис. 4 приведена кривая, выражаю­

Рис. 4. Зависимость высоты реакции медленных биполяров 
на включение света от расстояния до центра кольца 

По оси абсцисс отложено расстояние до центра кольца (мм), по 
оси ординат — высота реакции (выражена в относительных единицах). 
1 — фон 40 лк; 2 — фон 85 лк. Интенсивность света в кольце 30 лк. 
Средний диаметр кольца 1,8 мм, толщина кольца 0,3 мм. Правая 

часть кривой получена зеркальным отображением левой 

щая зависимость высоты реакции от расстояния до центра кольца. 
Обращает на себя внимание то, что потенциал, отводимый из центра 
кольца (точка С на рис. 4) на расстоянии ~0,9 мм от возбужденной 
области, всего в четыре раза меньше потенциала, отводимого из самого 
кольца (точка К, рис. 4). Это можно объяснить тем, что в область 
центра кольца затекают токи со всех сторон от возбужденных областей 
сетчатки, и их действие суммируется, создавая большую величину по­
тенциала в центре 2. Однако часто из центра кольца такого диаметра 
потенциал при раздражении сетчатки кольцом не отводится совсем 
или же имеет весьма малую величину. По-видимому, эти различия 
связаны с разным распределением сопротивлений внутри сетчатки, 
которое определяет свойства сетчатки как объемного проводника. На 
рис. 4 можно видеть, что точки, полученные при двух значениях фона, 
легли достаточно хорошо на одну кривую. Это значит, что при таких 
условиях рассеянный свет от кольца является подпороговым для бипо­
ляров внутри кольца. 

В дополнительных опытах было показано, что реакция на микро­
пятно не меняется, если одновременно с ним или с небольшим опере­
жением его (0,2—0,5 сек.) включать или выключать большое пятно 

2 Сама по себе разность потенциалов, создаваемая этими токами в нервных слоях, 
не влияет на биполяры, поскольку она по крайней мере на порядок меньше той, кото­
рая вызывает изменения в ЭРГ [18]. 
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подпороговой, но близкой к пороговой интенсивности, в центре кото­
рого находилось микропятно. Следовательно, «подпороговый» рассеян­
ный свет не может влиять на результаты опытов по торможению. 

Таким образом, подбором достаточной интенсивности фонового под­
света можно практически полностью избавиться от влияния рассеян­
ного света. В этом случае мерой тормозного влияния кольца на реак­
цию от пятна будет величина отклонения от аддитивности реакции на 
одновременное раздражение сетчатки пятном и кольцом. Используя эту 
меру, можно описать многие характеристики торможения количест­
венно, что и будет сделано в последующей работе. 

Обсуждение результатов 
Итак, опытами установлено, что между различными участками сет­

чатки на уровне медленных биполяров существует тормозящее взаи­
модействие, которое может осуществляться только через нервные 
структуры. Качественные характеристики торможения, полученные в 
этих опытах и приведенные в статье, позволяют сделать некоторые 
предположения о структурах, осуществляющих это взаимодействие. 

Для этого нужно обратить внимание на следующее свойство ре­
акции медленных биполяров. Реакции этих биполяров на включение, 
выключение и на короткую вспышку имеют один и тот же знак и мало 
отличаются по форме. Можно сказать, что реакции на различные спо­
собы раздражения на одном препарате отличаются друг от друга зна­
чительно слабее, чем в случае однотипного раздражения на различных 
препаратах. Подобная «независимость» от способа раздражения обна­
руживается, как уже говорилось выше, и у горизонтального торможе­
ния. Она проявляется всегда, когда каким-либо способом возбуждаются 
биполяры в области, окружающей пятно. При этом тормозится любая 
реакция на пятно независимо от способа ее получения. 

Такая аналогия между реакцией медленных биполяров и горизон­
тальным торможением заставляет думать, что структуры, осуществляю­
щие взаимоторможение между различными участками сетчатки, ис­
пользуют для своей работы сигнал от самих биполяров, т. е. торможе­
ние, обнаруженное в опытах, действительно осуществляется на уровне 
медленных биполяров. Это предположение подкрепляется тем фактом, 
что торможение отсутствует при постоянно включенном кольце, когда 
реакция биполяров на его включение стала равной нулю. 

Упростив дело, можно предположить, что структуры, осуществляю­
щие горизонтальное торможение, получив сигнал от возбужденных ка­
ким-либо способом медленных биполяров в некотором участке сетчат­
ки, вычитают его с некоторым весом (зависящим, вероятно, от расстоя­
ния) из сигнала биполяров других областей сетчатки. Такая 
упрощенная модель, описывающая горизонтальное взаимодействие на 
уровне медленных биполяров, аналогична тому, что мы знаем о тормо­
зящем взаимодействии между рецепторами глаза Limulus [5]. 

Дальнейшие исследования выяснят некоторые характеристики гори­
зонтального торможения, которые позволят судить о свойствах нервных 
структур, осуществляющих это взаимодействие. 

Выводы 
1. На сетчатке лягушки при помощи микроэлектродного отведения 

реакции медленных биполяров, расположенных во внутренней зоне 
внутреннего ядерного слоя, исследовали горизонтальное взаимодейст­
вие на уровне этих клеток. 

2. Для возможности количественной оценки горизонтального взаимо­
действия произведены измерения рассеянного света и экспериментально 
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выяснены условия, при которых устраняется его влияние на результа­
ты опытов по взаимодействию. 

3. Установлено, что включение или выключение кольца, в центре 
которого находится пятно, приводит к уменьшению реакции на пятно. 
Подобное торможение обнаружено для всех колец, использованных в 
опытах (от 1,3 до 2,8 мм в диаметре). Оно проявляется во всех слу­
чаях, когда возбуждены биполяры в области, окружающей пятно, не­

зависимо от способа их возбуждения. 
4. Высказывается предположение о механизмах, осуществляющих 

это взаимодействие на уровне медленных биполяров. 
Поступила в редакцию 
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