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При исследовании работы зрительного аппарата и, в частности, сет­
чатки наибольший интерес представляет вопрос о происходящих в ней 
преобразованиях зрительной информации и их механизмах. Последо­
вательные этапы такого исследования — выявление основных работаю­
щих структур, изучение характера работы каждой из них в отдельно­
сти и выяснение их взаимосвязи и взаимодействия. Некоторые из та­
ких структур сетчатки (ганглиозные клетки, горизонтальные клетки) 
в определенной степени уже изучены при помощи различных микро­
электродных методик, позволяющих регистриро­
вать активность отдельных клеток и исследо­
вать некоторые закономерности их работы 
[1—3] и др. 

Как было показано ранее [4; 5], отведением 
экстраклеточной реакции от отдельных слоев 
сетчатки можно выделить реакцию двух типов 
биполярных клеток. Биполяры внутренней зо­
ны внутреннего ядерного слоя («медленные би­
поляры») реагируют как на включение, так и на 
выключение света медленным колебанием по­
тенциала (соответствующим, видимо, деполяри­
зации постсинаптических окончаний). Реакция 
биполяров наружной зоны («быстрые биполя­
ры») выражается в колебании обратного знака 
(гиперполяризация постсинаптических оконча­
ний) в ответ на включение света и кратковре­
менной деполяризацией на выключение (рис. 1). 
Проведенные недавно внутриклеточные отведе­
ния в сетчатке лягушки [6] показали, что во 
внутреннем ядерном слое действительно име­
ются клетки, реакция которых соответствует 
медленным биполярам. Обнаружены и клетки, 
похожие на быстрые биполяры. 

Поскольку реакция биполярных клеток слу­
жит основным источником ЭРГ [4], то, анализи­
руя суммарную ЭРГ, можно выяснить некото­
рые качественные характеристики биполяров. 
Однако сколько-нибудь полное их исследование и тем более нахож­
дение количественных характеристик работы биполяров возможно 
только при систематическом изучении реакции, отводимой непосред­
ственно от каждого из типов биполяров в отделыности. 

Рис. 1. Реакция на осве­
щение, отводимая из 
различных зон внутрен­

него ядерного слоя 
а — реакция медленных би­
поляров (амплитуда реакции 
300 мкв); б — реакция быст­

рых биполяров. 
Темновая адаптация. Дли­
тельность светового стимула 
6 сек. Направление колеба­
ния вверх соответствует по­
ложительности верхнего 
(ближнего к стекловидному 

телу) электрода 
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В настоящей работе исследовали зависимость величины реакции 
биполяров внутренней и наружной зон внутреннего ядерного слоя от 
интенсивности света при различных условиях фонового освещения, а 
также некоторые другие особенности их работы. 

Методика 

Опыты проводили на лягушках R. ridibunda и R. temporaria по ме­
тодике, в основном сходной с уже описанной [4; 7]. Препарат изоли­
рованного глаза лягушки после удаления передних сред помещали во 
влажную камеру, охлажденную до 10—12°. Для сохранения постоян­
ства условий адаптации препарат все время находился в темноте или 
при определенном фоновом освещении, покрывающем всю поверхность 
сетчатки. Стимулирующий засвет (пятно диаметром 3 мм) подавали 
в течение 6 сек. с последующим периодом темноты в 78 сек. Интенсив­
ность стимулирующего и фонового освещения изменяли при помощи 
светофильтров, изготовленных из засвеченных фотопластинок. 

Со стороны стекловидного тела в сетчатку в центр светового пятна 
погружали жидкостный микроэлектрод диаметром 2—5 мк на глубину 
~100 мк от поверхности сетчатки. На этой глубине, соответствующей 
внутренней зоне внутреннего ядерного слоя, между кончиком микро­
электрода и электродом, помещенным в стекловидное тело, отводится 
реакция медленных биполяров (рис. 1, а). 

Для регистрации активности быстрых биполяров использовали двой­
ные микроэлектроды [8]. Такие электроды приготавливали путем склеи­
вания по всей длине тонкой части двух микропипеток диаметром 
1—3 мк. При этом расстояние по вертикали между кончиками двух 
пипеток составляло 50—80 мк. Такой электрод погружали в сетчатку 
до тех пор, пока между верхним (более коротким) микроэлектродом 
и электродом в стекловидном теле не появлялась реакция медленных 
биполяров. Отведение между обоими кончиками микроэлектрода при 
таком расположении дает возможность регистрировать активность 
быстрых биполяров. Примерно в тех же слоях, в которых отводится 
реакция быстрых биполяров, возникает и компонент PIII ЭРГ [9], по­
этому методика послойного отведения не позволяет выделять реакцию 
быстрых биполяров в чистом виде. Примесь компонента PIII в реак­
ции на выключение света мала по сравнению с реакцией быстрых 
биполяров и поэтому не могла существенно исказить картину. Иначе 
обстоит дело с реакцией на включение света. Реакция быстрых бипо­
ляров на включение света сама по себе, по-видимому, мала [4] и хоро­
шо проявляется только в том случае, когда она накладывается на 
предшествующую ей реакцию на выключение света. Видимо, в усло­
виях нашего эксперимента отводимая двойным микроэлектродом 
реакция на включение света в основном обусловлена компонентом 
PIII ЭРГ. 

Результаты 
Свойства реакции медленных биполяров. Как уже говорилось, для 

реакции медленных биполяров характерна большая длительность. Ре­
акции на включение света (on-реакция) и на выключение (off-реакция) 
имеют примерно одинаковый вид. После достижения максимума через 
0,5—2 сек. реакция медленно спадает до нуля в течение нескольких 
секунд. Особенно длительна реакция в условиях темновой адаптации. 
При увеличении интенсивности света, кроме увеличения высоты реак­
ции, увеличивается и крутизна ее нарастания, а латентный период и 
время достижения максимума уменьшаются. Постоянное фоновое осве­
щение, уменьшая высоту реакции, существенно не влияет на величину 
латентного периода. 
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Рис. 2. Результаты двух опытов по определению зависимости высоты реак­
ции медленных биполяров от интенсивности освещения 

По оси абсцисс отложена интенсивность стимулирующего освещения в логарифмиче­
ском масштабе, по оси ординат — высота реакции в относительных единицах. Опыты 
проводили на разных лягушках: а — интенсивность фонового освещения 2,5 лк, б — ин­

тенсивность фона 16 лк 

Сразу же после включения фонового освещения величина реакции 
на тестовые световые стимулы постоянной интенсивности резко умень­
шается (или даже полностью исчезает), а затем в течение довольно 
длительного времени (5—10 мин.) медленно возрастает до постоянного 
уровня (меньшего, чем в темноте). Сходные явления описаны в литера­
туре [10]. Связаны они, по-видимому, с повышением контрастной чув­
ствительности в ходе световой адаптации. 

Сам тестовой засвет, в особенности если его интенсивность значи­
тельно больше фона, может заметно менять состояние адаптации. Этого 

143 



можно избежать, сокращая длительность засвета. Однако для лучшего 
выявления off-реакции нужна не слишком малая длительность засвета. 
В наших опытах даже при 6-свкундных засветах в некоторых случаях 
off-реакция накладывалась на продолжавшийся спад оn-реакции, 
в результате чего величина off-реакции значительно уменьшалась. По­
этому в тех случаях, когда было необходимо выявить эффект выклю­
чения, опыт проводили при слабом фоновом подсвете, уменьшающем 
общую длительность реакции. 

На графике рис. 2 изображены результаты двух типичных опытов 
по определению зависимости высоты реакции медленных биполяров от 
интенсивности света (амплитудные характеристики). По оси абсцисс 

Рис. 3. Зависимость высоты реакции медленных биполяров от интенсив­
ности освещения при различных условиях адаптации 

× — в условиях темновой адаптации, ○ — при фоновом освещении интенсив­
ностью 4 лк 

отложена в логарифмическом масштабе интенсивность стимулирующе­
го освещения, по оси ординат — высота реакции биполяров в относи^ 
тельных единицах. 

На основании проделанных опытов можно сделать следующие за 
ключения о характере зависимости реакции биполяров от интенсивности 
света. 

1. Характеристики on- и off-реакций медленных биполяров в диапа­
зоне малых интенсивностей ведут себя сходным образам, и пороговые 
интенсивности для этих двух реакций равны (рис. 2). Особенно хорошо 
это иллюстрируется левыми кривыми рис. 5а, где показаны результаты 
опыта при интенсивностях, близких к порогу, когда off-реакция не на­
кладывается на on-реакцию. 

2. Существует (по крайней мере для on-реакции) область (в диапа­
зоне приблизительно 30-кратного изменения интенсивности) с логариф­
мической зависимостью величины реакции от интенсивности света. 

3. При больших интенсивностях света увеличение интенсивности 
стимула вызывает очень малое увеличение on-реакции. off-Реакция мо­
жет в этом случае даже уменьшаться, что вызвано, видимо, сильным 
наложением ее на продолжающийся спад on-реакции. На кривой зави­
симости высоты реакции от интенсивности заметен характерный пере­
лом. Положение этого перелома относительно оси абсцисс зависит от 
интенсивности фона (рис. 3). Создается впечатление, что при больших 
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интенсивностях стимула включается в работу какой-то механизм, резко 
уменьшающий крутизну амплитудной характеристики. Как показали 
контрольные опыты, положение перелома не зависит от длительности 
промежутка между засветами. Следовательно, адаптирующее влияние 
самого стимулирующего освещения не может объяснить появление пе­
релома в характеристике. Этим механизмом не может быть и изучен­
ное ранее [7; 11] горизонтальное торможение между медленными бипо­
лярами, поскольку оно проявляется уже при пороговых интенсивностях 
стимула, увеличиваясь пропорционально величине реакции медленных 
биполяров. Наличие горизонтального торможения лишь уменьшает на­
клон амплитудной характеристики на всем ее протяжении и, как 

Рис. 4. Зависимость пороговой интенсивности медленных биполяров (ор­
дината) от интенсивности фонового освещения 

показали специальные опыты, не влияет на положение перелома на 
характеристике. В настоящее время трудно что-либо сказать о причи­
не возникновения этого перелома. 

Было установлено, что условия адаптации не меняют общего ха­
рактера зависимости реакции от интенсивности. При изменении интен­
сивности фона амплитудная характеристика как бы сдвигается по 
шкале интенсивности. Как это происходит, можно видеть на рис. 3, 
где показаны результаты опыта, в котором определяли амплитудные 
характеристики on-реакции медленных биполяров при наличии и от­
сутствии фонового освещения. 

Рисунок 4 позволяет проследить изменение порога медленных би­
поляров при различных интенсивностях фона. Эти данные получены в 
нескольких опытах на разных препаратах. Если интенсивности фона 
и пороговую отложить в логарифмическом маштабе, то полученные 
точки довольно хорошо укладываются на прямой линии. При измене­
нии фона от 0,01 до 100 лк величина порога увеличивается примерно 
от 0,01 до 1 лк. 

Свойства быстрых биполяров. Выше отмечено, что реакция, отво­
димая из наружной зоны внутреннего ядерного слоя, не является чистой 
реакцией быстрых биполяров. В процессе работы выяснилось, что дело, 
по-видимому, не ограничивается только примесью компонента PIII. 
Приблизительно в половине опытов в реакции на включение за крат­
ковременной отрицательной волной следовала медленная положитель­
ная волна, по форме и полярности очень похожая на on-реакцию мед­
ленных биполяров. В ответ на выключение света из этого слоя отво­
дилось во всех случаях кратковременное положительное колебание, 
типичное для реакции быстрых биполяров. Можно предположить, что 
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источник on-реакции медленных биполяров расположен несколько ди­
стальнее относительно источника off-реакции. Поэтому при послойном 
отведении on-реакция медленных биполяров может примешиваться к 
реакции быстрых биполяров. 

Первое, что бросается в глаза при исследовании свойств быстрых 
биполяров,— это характерный для них высокий порог. В то время как 

Рис. 5. Сравнение амплитудных характеристик медленных и быстрых 
биполяров 

а — опыты на разных глазах одной лягушки. В обоих случаях интенсивность 
фона 40 лк; б — реакция различных слоев сетчатки, регистрируемая одновре­
менно при помощи двойного микроэлектрода. Фоновое освещение отсутствует. 

Период темноты между стимулами сокращен до 6 сек. 

для медленных биполяров пороговая интенсивность при темновой адап­
тации равна ~0,005 лк, минимальная величина порога, которая наблю­
далась для быстрых биполяров, составляла 0,5 лк. 

С другой стороны, как видно из графиков рис. 5, характер зависи­
мости высоты реакции от интенсивности для быстрых биполяров во 
многом сходен с амплитудной характеристикой медленных биполяров. 
Для быстрых биполяров также существует (по крайней мере для 
off-реакции) диапазон интенсивностей, где зависимость высоты реакции 
от интенсивности освещения логарифмическая (рис. 5, а). 

Особенно четко сравнение характеристик двух типов биполяров мож­
но провести по графику б рис. 5, где показаны результаты одного из 
опытов, в котором амплитудные характеристики биполяров различных 
зон получены на одном и том же препарате. Некоторые различия ха­
рактеристик, полученных в этом и предыдущих опытах, связаны, вероят­
но, с различными условиями адаптации (темновые интервалы разной 
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длительности). В этом опыте пороговые интенсивности быстрых и мед­
ленных биполяров отличаются более чем в 100 раз. Такое расхождение 
в порогах характерно для темноадаптированного глаза. При фоновом 
освещении различия в порогах обычно несколько меньше (рис. 5, а). 

Выводы 

Получена количественная зависимость величины реакции от интен­
сивности освещения для 'биполяров различных зон внутреннего ядерно­
го слоя (амплитудные характеристики). 

1. Пороги реакции медленных биполяров как на включение, так и 
на выключение света одинаковы. При интенсивностях, близких к поро­
гу, характеристики on- и off-реакций почти совпадают. 

Порог быстрых биполяров значительно выше порога медленных би­
поляров; при темновой адаптации эти пороги соответственно равны 0,5 
и 0,005 лк. Пороговая интенсивность медленных биполяров линейно 
возрастает с увеличением интенсивности фона, если обе интенсивности 
отложить в логарифмическом масштабе. 

2. Для каждого типа биполяров существует свой диапазон интенсив­
ностей, в котором зависимость высоты реакции от интенсивности осве­
щения логарифмическая. Для быстрых биполяров этот диапазон лежит 
в области больших интенсивностей, при которых амплитуда реакции 
медленных биполяров слабо возрастает с увеличением интенсивности. 

3. Фоновый подсвет сдвигает всю амплитудную характеристику в 
сторону больших интенсивностей, не меняя существенно ее общей 
формы. 
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