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В последнее время внимание многих исследователей привлечено к так 
называемым источникам S-потенциалов сетчатки рыб. Так принято на­
зывать клетки, реагирующие на свет стабильным отклонением потенци­
ала. По признаку полярности реакции на излучения разных длин волн 
источники S-потенциалов делят на три типа: L-, RG- и трехфазные. Клет­
ки L-типа отвечают гиперполяризацией на любые излучения видимого 
спектра; RG-клетки реагируют на длинноволновые стимулы деполяриза­
цией, на остальную часть спектра — гиперполяризацией; трехфазные 
клетки дважды по спектру меняют полярность ответа: в длинноволновой 
и коротковолновой области — это гиперполяризация, в средней желто-зе­
леной области — деполяризация [1]. 

Наш интерес к источникам S-потенциалов объясняется тем, что они 
получают сигналы непосредственно от рецепторов [2] и, возможно, слу­
жат промежуточным звеном в цепи, обрабатывающей зрительный сиг­
нал. 

В предыдущей работе [3] было показано колориметрически, что L-
и RG-клетки связаны с двумя типами рецепторов, имеющих разную спек­
тральную чувствительность, иначе говоря, с двумя приемниками. Спек­
тральная чувствительность этих приемников у большинства исследован­
ных пресноводных рыб совпала со спектрами поглощения наружных 
пигментов красночувствительных и зеленочувствительных колбочек [4]. 

Известно [3, 5], что стабильное отклонение потенциала L- и RG-кле­
ток при совместном возбуждении обоих приемников равно сумме откло­
нений потенциала, возникающих при возбуждении каждого из приемни­
ков в отдельности, т. е. L- и RG-клетки суммируют сигналы от разных 
приемников. При этом, в L-клетках суммируются отклонения потенциа­
ла одного знака, в RG — противоположных. Дополнительное отклоне­
ние потенциала в реакции клетки — сумматора при возбуждении одного 
из приемников — не зависит от степени возбуждения другого приемника, 
причем эта независимость соблюдается в большом диапазоне интенсив­
ностей стимулов [3]. Естественно предположить, что трехфазные клетки 
тоже являются сумматорами. Даже тот удивительный факт, описанный 
Томита [1], что реакция трехфазной клетки на раздражение смесью крас­
ного (710 ммк) и фиолетового (400 ммк) излучений (каждое из которых 
вызывает гиперполяризацию клетки) больше арифметической суммы 
реакций, вызванных каждым излучением порознь, оказалось возможным, 
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в принципе, объяснить с позиций суммации [3]. Итак, имевшиеся до сих 
пор экспериментальные данные давали основания считать суммацию 
общим функциональным свойством всех типов клеток — источников 
S-потенциалов. 

Впоследствии на сетчатке щуки мы обнаружили клетки, которые по 
характеру реакции должны быть отнесены к L-типу (S-потенциал), но 
не являются сумматорами. Реакция 
этих клеток на смесь излучений, вызы­
вающую одновременное возбуждение 
приемников, значительно больше сум­
мы реакций, возникающих при возбуж­
дении каждого из приемников в от­
дельности (рис. 1). Поскольку L-клет­
ки связаны только с двумя типами ре­
цепторов с разной спектральной чув­
ствительностью и возбуждение каждо­
го из них вызывает гиперполяризацию 
клетки, единственное объяснение этого 
эффекта состоит в предположении уси­
лительного взаимодействия между сиг­
налами от разных рецепторов. Пред­
положение о таком взаимодействии не 
обязательно подразумевает, что оно 
происходит непосредственно между 
рецепторами. Взаимодействие, вызы­
вающее такой эффект, может происхо­
дить как на уровне рецепторов, так и 
в самой L-клетке, т. е. уже постсинап­
тически. 

Такой тип взаимодействия является 
довольно неожиданным и до сих пор 
нигде в сетчатке не был обнаружен. 
Клетки, обладающие эффектом усиления, на этом основании мы считаем 
возможным выделить в отдельный тип — тип усилителей (в отличие от 
клеток, суммирующих независимые сигналы от разных приемников). 
Впоследствии эти два типа клеток мы будем для краткости называть со­
ответственно L-усилителями и L-сумматорами. 

Настоящая работа и будет посвящена изучению «усилительного» 
(возбудительного) взаимодействия между сигналами от разных прием­
ников в L-усилителях, а также изучению свойств самих этих клеток. Сре­
ди исследованных нами пресноводных рыб (лещ, щука, окунь, язь) клет­
ки с такими свойствами систематически встречаются только у щуки и 
значительно реже у леща, поэтому данная работа почти целиком выпол­
нена на сетчатке щуки. 

Большая часть опытов проведена в VII—VIII 1965 г. в Институте био­
логии внутренних вод АН СССР (г. Борок, Ярославской области). 

Методика 
Изолированная, инвертированная сетчатка щуки, лежащая на фильт­

ровальной бумаге рецепторами кверху, помещалась во влажную камеру, 
охлаждаемую льдом до 10° С. Сетчатку освещали диффузно со стороны 
рецепторов от двух источников: монохроматора УМ-2, входящего в коло­
риметр замещения [6], и лампы с набором цветных и нейтральных све­
тофильтров. В тех опытах, где применялось микроосвещение, дополни­
тельно с лампой использовались объектив и специальный затвор. 

Неполяризующийся индифферентный электрод контактировал со сте­
кловидным телом, микроэлектрод вводили со стороны рецепторов. В ка­
честве микроэлектродов использовались микропипетки, заполненные 

Рис. 1. Эффект увеличения реакции 
L-клетки щуки на синий стимул 

красным фоном 
(Отклонение вниз — увеличение отрицатель­
ности внутриклеточного электрода). Отмет­
ка раздражения: верхняя — синий стимул, 
нижняя — красный; калибровка 10 мв, от­

метка времени — 1 сек. 
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3М KCl с сопротивлением порядка 30—100 Мом. Отводимый сигнал по­
давали через катодный повторитель [7] на предварительный усилитель 
постоянного тока и далее на осциллограф ЭНО-1, с экрана которого ос­
циллограммы фотографировали. 

Результаты и их обсуждение 

Большинство источников S-потенциалов сетчатки щуки составляют 
клетки L-типа, клетки RG-типа встречаются крайне редко, трехфазные 
вообще отсутствуют. На препарате сетчатки свежевыловленной щуки 
первые два часа опыта подавляющее большинство L-клеток обладает эф­
фектом усиления, и только незначительную часть составляют L-суммато­

ры. С течением времени это соотно­
шение меняется в сторону преобла­
дания сумматоров. В том случае, 
если сетчатка до опыта пробыла 
больше часа в холодильнике, L-уси­
лители обнаруживались крайне ред­
ко. Возможно L-усилители в этом 
случае становились сумматорами. 

Колориметрические опыты пока­
зали, что клетки L-типа щуки (так 
же как и других пресноводных рыб 
[3]) связаны с двумя приемниками, 
причем и обычные L-сумматоры и 
L-усилители принимают одни и те 
же колориметрические равенства. 
Кривая спектральной чувствитель­
ности длинноволнового приемника 
щуки уже, чем у других исследован­
ных рыб, и ее максимум смещен на 
30 ммк в красный конец спектра. 

Возможно, это объясняется наличием красного пигментного слоя, под­
стилающего сетчатку щуки, который в опытах с инвертированной сетчат­
кой играет роль фильтра. Такой фильтр, кроме того, снижает абсолют­
ную чувствительность коротковолнового (зеленого) приемника. Вслед­
ствие этого доля его в реакции L-сумматора на излучение, возбуждаю­
щее оба приемника, невелика, так что кривая равных ответов, снятая на 
L-сумматорах щуки, почти полностью совпадает с кривой спектральной 
чувствительности длинноволнового приемника, полученной колориметри­
чески (рис. 2). 

Описанные особенности приемников щуки позволили нам в дальней­
шем исследовать зависимость усилительного взаимодействия от степени 
возбуждения каждого из них в отдельности, поскольку стимулирующие 
излучения (690 ммк и 530 ммк) можно было выбрать так, чтобы каждое 
из них возбуждало только один приемник (рис. 2). Из-за малой чувст­
вительности щуки к сине-зеленому концу спектра не удавалось достаточ­
но сильно возбуждать «зеленый» приемник. Поэтому интенсивность зеле­
ного света была большой и постоянной в течение всего опыта. Интенсив­
ность красного света изменяли в пределах четырех порядков. Таким об­
разом, в большей части опытов кратковременные зеленые стимулы по­
стоянной интенсивности подавали последовательно в темноте и на крас­
ном фоне меняющейся интенсивности. Реакции клетки на зеленый в тем­
ноте и на красном фоне сравнивали между собой. 

Как выяснилось, степень усиления реакции на зеленый свет красным 
фоном зависит от интенсивности последнего. Фон малой интенсивности 
почти не меняет величины реакции на зеленый. По мере возрастания ин­
тенсивности красного фона амплитуда ответа на зеленый сильно увели­

Рис. 2. Спектральные характеристики 
приемников, связанных с L-клетками 

щуки 
1 — кривая относительной спектральной чувст­
вительности зеленочувствительных колбочек; 
2 — кривая равных ответов, снятая на L-сум­
маторах щуки; 3 и 4 — точки, полученные в 
колориметрическом опыте; 5 и 6 — положение 

стимулов на спектре 
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чивается, а затем, при дальнейшем росте интенсивности красного, резко 
падает и при особенно ярком фоне совсем исчезает. Таким образом, в 
определенном диапазоне интенсивностей красного фона наблюдается чет­
кий эффект усилительного взаимодействия, которое нарастает с ростом 
интенсивности фона. Но чем вызвано последующее уменьшение реакции 
на зеленый стимул? Проявляется ли в этом свойство взаимодействия, 
которое при очень ярком 
фоне превращается из 
возбудительного в тормоз­
ное или это обусловлено 
какими-то иными причи­
нами? 

Обращает на себя 
внимание то обстоятель­
ство, что при больших 
интенсивностях красного 
фона, когда реакция на 
зеленый начинает умень­
шаться, суммарное откло­
нение потенциала на крас­
ный и зеленый стимулы 
остается постоянным. Со­
здается впечатление, что 
в клетке существует не­
который потенциал насы­
щения, характеризующий 
ее предельное возбужде­
ние. Это хорошо видно на осциллограмме рис. 3, где этот предельный по­
тенциал равен —25 мв (по отношению к темновому уровню). 
В этом опыте для большей наглядности эффекта насыщения сетчатка 
последовательно освещалась двумя зелеными стимулами таких интен­

сивностей, что реакции на них в тем­
ноте отличались в два — три раза. 
По результатам одного из типичных 
опытов построен график зависимо­
сти величины реакции клетки на сов­
местное раздражение красным и зе­
леным светом от интенсивности крас­
ного (рис. 4). Видно, что при воз­
буждении одного (красного) прием­
ника (1), реакция клетки при опре­
деленной интенсивности света дости­
гает предельного уровня гиперполя­
ризации (в данном случае —32 мв). 
Вплоть до этого уровня она изменя­
ется по логарифмическому закону. 
Кривые для реакций клетки при 
возбуждении обоих приемников 
(2, 3) идут значительно круче, чем 
в том случае, если бы клетка про­
сто суммировала независимые сиг­
налы от разных приемников (пунк­
тирные линии рис. 4) и приходят к 
тому же предельному уровню потен­

циала. Надо отметить, что крутой ход их сохраняется до тех пор, пока 
они не достигают своего предела — потенциала насыщения. Это говорит 
о том, что взаимодействие все время остается возбудительным, и толь­
ко насыщение ограничивает реакцию клетки. Как уже отмечалось, 

Рис. 3. Увеличение реакции L-клетки на зеленый сти­
мул (530 ммк) красным фоном (690 ммк) возра­

стающей интенсивности 
Отметка раздражения: верхняя — зеленые стимулы двух раз­
ных интенсивностей; нижняя — красный фон, интенсивность 

которого увеличивали ступенями 

Рис. 4. График зависимости величины 
реакции клетки — усилителя на совмест­
ное раздражение красным (690 ммк) и 
зеленым (530 ммк) стимулами от интен­

сивности красного 
По абсциссе логарифм интенсивности красно­
го, по ординате — амплитуда реакции клетки 
в мв. 1 — зависимость реакции на красный от 
его интенсивности; 2 и 3 — то же, при наличии 
постоянного зеленого света двух разных ин­

тенсивностей 
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потенциал насыщения для смешанного стимула (красный и зеленый) 
тот же, что и для одного красного. Поскольку потенциал насыщения 
не зависит от относительного возбуждения приемников, можно сделать 
вывод, что это насыщение происходит именно в клетке, а не на ее 
входе — в каждом из синапсов в отдельности. В противном случае, су­
ществовали бы разные потенциалы насыщения, характеризующие пре­
дельное возбуждение в синапсах разных приемников. 

Существование такого предельного уровня для величины общей реак­
ции не является чем-то необычным. Для гиперполяризационных реакций 
аналог потенциала насыщения известен, например, в мотонейронах — 
это потенциал равновесия для ТПСП [8]. Однако есть основания счи­
тать, что в случае S-потенциалов, мы имеем дело с совершенно иным 
механизмом насыщения. Об этом свидетельствует, во-первых, очень кру­
той подход кривых рис. 4 к потенциалу насыщения, что относится как к 
реакциям на совместное раздражение, так и к реакции на раздражение 
одного (красного) приемника. Во-вторых, известно (по крайней мере 
для обычного типа сумматоров) [9, 10, 11], что внутриклеточная поляри­
зация не изменяет величины реакции клетки на освещение, в то время 
как внутриклеточная поляризация мотонейрона приближает или удаля­
ет мембранный потенциал относительно потенциала равновесия и тем 
самым изменяет величину ТПСП. 

Итак, опыты с диффузным освещением сетчатки светом различного 
спектрального состава позволили обнаружить усилительное взаимодей­
ствие между сигналами от разных приемников, т. е., от рецепторов, двух 
типов, чувствительных к различным участкам спектра. Однако к L-уси­
лителю приходят сигналы от большого числа рецепторов каждого типа, 
(т. е. она собирает сигналы с большой площади; диаметр рецептивного 
поля такой клетки составляет сотни микрон). Возникает вопрос: суще­
ствует ли взаимодействие между удаленными рецепторами разных типов 
или оно осуществляется только между ближайшими соседями? Для то­
го чтобы это выяснить, достаточно в пределах рецептивного поля клет­
ки разделить красный и зеленый стимулы пространственно. 

С помощью отдельной оптической системы на сетчатку в районе ре­
цептивного поля клетки подавали световое пятно, одна половина кото­
рого была красной, другая — зеленой. При помощи специального затво­
ра разноцветные половинки поля можно было включать порознь и вме­
сте. Опыты показали, что при пространственно разделенных красном и 
зеленом стимулах эффект возбудительного взаимодействия практически 
отсутствует, хотя на тех же клетках, при тех же амплитудах реакций на 
красный и зеленый, но при диффузном освещении наблюдается значи­
тельный эффект. Таким образом, можно предположить, что сигналы от 
удаленных рецепторов не взаимодействуют, и усилительное взаимодей­
ствие существует лишь между соседними рецепторами. 

Достаточно ли для проявления усилительного взаимодействия только 
пространственной близости рецепторов или, кроме того, необходимо, 
чтобы взаимодействующие рецепторы относились к разным типам, т, е. 
обладали бы разной спектральной чувствительностью? В наших опытах 
стимулы разных длин волн, возбуждая рецепторы разных типов, тем са­
мым делят их и пространственно. Поэтому для того, чтобы ответить на 
поставленный вопрос, в опыте надо исключить влияние фактора спект­
ральной чувствительности и разделить рецепторы только пространствен­
но. К сожалению, неизбежное влияние рассеянного света в этом случае 
делает задачу практически невыполнимой, и вопрос, таким образом, по­
ка остается открытым. 

Следует отметить, что усиление реакций на далекие спектральные 
цвета при совместном их включении наблюдалось также и на RG-клет­
ках щуки (рис. 5). Видно, что реакция на синий свет на красном фоне 
значительно больше, чем в темноте. В каких-то пределах такое взаимное 
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усиление фоном, вызывающим противоположное отклонение исходного 
потенциала клетки, можно объяснить сложением противоположных ком­
понентов и нелинейной зависимостью каждого из них от интенсивности 
[3] (возможностью подавления одного из компонентов цветным фоном). 
Однако на данной RG-клет­
ке (рис. 5) абсолютный уро­
вень гиперполяризации в 
первом случае (реакция на 
синий стимул на красном 
фоне) больше, чем во вто­
ром (реакция на синий сти­
мул в темноте). При обрат­
ной последовательности 
включения стимулов реак­
ция на красный меняет свою 
полярность. Такого рода 
увеличение реакции на синий стимул не может быть объяснено сумма­
цией и вероятно, является проявлением такого же усилительного взаимо­
действия между сигналами рецепторов, как и в L-усилителях щуки. 

Учитывая результаты настоящей работы об усилительном взаимодей­
ствии в L- и RG-клетках щуки, эффект, описанный Томита на трехфаз­
ных клетках, мы теперь склонны считать тоже проявлением усилитель­
ного взаимодействия сигналов рецепторов. Каков тонкий механизм это­
го взаимодействия — сказать трудно. Никакими известными свойствами 
мембраны клетки эффект усилительного взаимодействия объяснить не 
удается. 

Выводы 
1. В клетках L- и RG-типа щуки (и леща) обнаружено усилительное 

взаимодействие сигналов рецепторов. Оно проявляется в том, что реак­
ция такой клетки на совместное раздражение приемников больше суммы 
реакций, возникающих при раздражении приемников порознь. 

2. Степень взаимного усиления реакций зависит от интенсивности 
стимулов. 

3. Существует потенциал насыщения клетки, выражающий ее пре­
дельное возбуждение, который не может быть превзойден при дальней­
шем увеличении интенсивности стимулов. 

4. Усилительное взаимодействие, вероятно, имеет место только между 
сигналами соседних рецепторов и не распространяется на большие рас­
стояния. 

Поступила в редакцию 
20.I. 1966 

Рис. 5. Отклонение от суммации сигналов в RG-
клетках 

Отметка раздражения: верхняя — синий стимул, нижняя — 
красный стимул 
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