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Статья посвящена описанию и анализу компьютерной модели, которая была создана Д. С. Лебедевым 
для демонстрации возможности положительного влияния фиксационных микросаккадических движе-
ний глаза на восприятие мелких стимулов. Модель основана на предположении о том, что в процессе 
фиксации взора на рассматриваемом тестовом стимуле осуществляется суммация в мозгу нескольких 
“нейронных изображений” этого стимула, возникающих в результате микросаккад. Серии суммируе-
мых “нейронных изображений” соответствуют последовательности смещенных позиций оптического 
изображения на сетчатке. Для точного наложения “нейронных изображений” друг на друга в модель 
введен механизм компенсации фиксационных саккадических микросдвигов, идентичный механизму, 
обеспечивающему константность пространственного восприятия в случае макросаккад, т.е. при пово-
ротах глаз для осмотра больших объектов или сцен. Автор модели оценивал возможность улучшения 
качества видимых образов за счёт увеличения отношения сигнал/шум, которое может быть достигнуто 
при использовании реалистичных пространственно-временных параметров тестовых изображений, 
нейронного шума и микродвижений глаз, выбранных на основе анализа литературы. Результаты расчёта 
модели, полученные для использованных конкретных параметров сетчатки и движений глаз, показали, 
что рассмотренный механизм суммации с компенсацией саккадических сдвигов может прогрессивно 
улучшать качество видимых тестовых стимулов при увеличении числа суммируемых нейронных изо-
бражений примерно до семи-восьми, после чего позитивный эффект практически не увеличивается. 
В статье на материале записей движений глаз в соответствующих экспериментах обсуждается степень 
реалистичности данной модели.
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ВВЕДЕНИЕ

С первых попыток исследования и регистра-
ции движений глаз стало ясно, что процесс зре-
ния состоит из фаз фиксации взора на неболь-
ших фрагментах рассматриваемой сцены (зонах 
внимания) и быстрых перемещений взора (скач-
ков – саккад) от одной зоны внимания к другой. 
Любопытные детали истории соответствующих 
исследований отмечены в обзорной статье Нико-
ласа Вейда (Wade, 2015), который описал вклад 
в эти исследования многих учёных, более извест-
ных благодаря своим достижениям в других об-
ластях – Эразма Дарвина, Игнаца Трокслера, Яна 
Пуркинье, Чарльза Уитстона, Джорджа Стретто-
на, Чарльза Джадда и других.

Однако только благодаря повышению точно-
сти регистрации удалось описать характер фик-
сационных микродвижений глаз, не  выводя-
щих направление взора за пределы фовеальной 
зоны. Согласно современным представлениям, 
фиксационные микродвижения глаз включают 
медленный дрейф (с  типичными скоростями 
от нескольких единиц до нескольких десятков 
угловых минут в  секунду), высокочастотный 
тремор (с  амплитудой 20–40  угл.  с  и  частот-
ным спектром, простирающимся выше 150 Гц) 
и быстрые малоамплитудные скачки – микро-
саккады, относительно параметров которых 
в  литературе приводятся существенно разли-
чающиеся сведения из-за  сильного влияния 
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условий эксперимента на результаты, а также из-
за несовпадения критериев проведения границы 
между микро- и макросаккадами в непрерывных 
функциях распределения получаемых значений. 
В частности, для максимальной амплитуды ми-
кросаккад приводят значения и 20–30 ,́ и 1.5o, 
и даже 2o, коррелирующие с размерами фовео-
лы и фовеа, за пределы которых микросаккады 
не должны выводить взгляд по мнению разных 
авторов. Эта ситуация обсуждается во множестве 
статей и обзоров по фиксационным движениям 
глаз, из которых для начала достаточно указать 
лишь сравнительно недавние (Rolfs, 2009; Kowler, 
2011; Rucci, Poletti, 2015; Poletti, Rucci, 2016).

Все фигурирующие в  публикациях цифры 
по фиксационным движениям глаз следует рас-
сматривать только как ориентировочные, так 
как консенсуса относительно критериев и наи-
более адекватных условий измерений пока до-
стичь не удалось, Кроме того, есть мнение, что 
существующая современная аппаратура для бес-
контактной записи движений глаз пока не может 
обеспечить то  качество регистрации, которое 
необходимо для получения достоверных точных 
показателей (Holmqvist, Blignaut, 2020).

Изучение роли движений глаз в  процессе 
зрения – одно из самых интригующих и актив-
но развивающихся направлений исследования 
зрительного восприятия, причем такие работы 
важны не только в научном, но и в клиническом 
плане – для диагностики зрительной, глазодви-
гательной и неврологической патологии.

Первый пик концептуальных работ этого 
направления пришелся на 60–70‑е годы ХХ в., 
когда макродвижения глаз обсуждались, глав-
ным образом, в аспекте организации просмотра 
всех информативных участков зрительной сце-
ны, а микродвижения глаз рассматривались как 
средство предотвращения угасания неподвиж-
ных сетчаточных изображений в контексте тео-
рий образования и заполнения так называемого 
пустого поля. Согласно наиболее радикальной 
концепции А.Л.  Ярбуса, получившей широкое 
признание (но  не  достоверное подтверждение), 
никакие неподвижные изображения рассмат
риваемых объектов на  сетчатке глаза не  могут 
восприниматься человеком как видимые обра-
зы: если оптическое изображение зрительного 
стимула (тест-объекта) искусственно стабили-
зируют относительно сетчатки, его видимый 
образ в  считанные секунды (или даже за  доли 
секунды) замещается бесструктурным пустым 
полем, не зависящим от оптических параметров 
стимуляции.

В середине 60-х годов прошлого века эта кон-
цепция и  лежащие в  её  основе оригинальные 

эксперименты были подробно изложены в моно-
графии А.Л. Ярбуса (Ярбус, 1965), вскоре переве-
денной на английский язык (Yarbus, 1967). Такая 
идеология была порождена влиянием бурно раз-
вивавшейся в те годы теории информации, одно 
из основополагающих утверждений которой со-
стоит в том, что постоянный сигнал не несет ни-
какой информации. Соответственно, в преломле-
нии к зрительной системе, делалось заключение, 
что сетчатка должна передавать в  мозг только 
сигналы об изменениях внешнего воздействия, 
а в мозгу на основе разностных сигналов должно 
происходить “восстановление” полных исходных 
сетчаточных изображений и затем – формирова-
ние видимых образов тех внешних объектов, ко-
торые на сетчатке отображены.

Большое число исследований было посвя-
щено механизмам образования пустого поля, 
получения разностных сигналов, и “восстанов-
ления” внешних стимулов, породивших данное 
сетчаточное изображение. Экспериментальные 
и теоретические работы по исследованию меха-
низмов образования и заполнения пустого поля 
проводились не только в лаборатории, где ста-
вил свои эксперименты А.Л. Ярбус (Бонгард, Го-
лубцов, 1970; Лосев, Шура-Бура, 1981; и другие), 
но и во многих зарубежных лабораториях: в Ве-
ликобритании, Голландии, США, Турции и дру-
гих странах (примеры: Riggs et al, 1953; Ditchburn 
et  al., 1959; Gerrits, Vendrik, 1970; Arend, 1973; 
Ditchburn, 1973; Kelly, 1979; Tulunay-Keesey, 1960, 
1982). Однако вопреки обоснованным ожидани-
ям, однозначных и перспективных результатов 
такие работы не дали. Отчасти это связано с тем, 
что при постановке экспериментов исследователи 
не до конца понимали принципиальные трудно-
сти установления связи между результатами, по-
лучаемыми в создаваемых ими искусственных 
условиях зрительного восприятия, и  феноме-
нами, наблюдаемыми в естественных условиях 
функционирования зрительной системы. Рас-
хождения между экспериментальными пара-
дигмами и  реальными задачами, для решения 
которых “предназначена” зрительная система, 
осложняют интерпретацию результатов лабора-
торных опытов в  терминах реальных свойств 
и нейронных механизмов зрительной системы.

Впоследствии было показано, что утвержде-
ния Ярбуса справедливы лишь в определённых 
условиях зрения: угасание и пропадание види-
мых образов c  быстрым образованием пустого 
поля наблюдается при стабилизации сетчаточ-
ных изображений только в случаях небольших 
стимулов малой интенсивности при их моноку-
лярном предъявлении.
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Постепенно становилось очевидным, что часто 
отмечаемое экспериментаторами несоответствие 
наблюдаемых феноменов предсказаниям теории 
Ярбуса далеко не всегда можно объяснить недо-
статочно хорошей стабилизацией, как это пыта-
лись делать на этапе увлечения данной теорией. 
Было признано, что при большой интенсивности 
стабилизированных на сетчатке изображений ви-
димые образы не пропадают, а в промежуточном 
диапазоне интенсивностей флуктуируют, то ис-
чезая, то вновь появляясь – либо целиком, либо 
по частям (Ditchburn et al., 1959; Ditchburn, 1973; 
Wade, 1978).

Такие флуктуации видимых образов были 
описаны во многих работах. Более того, обнару-
жилось, что начиная с относительно небольших 
уровней светового воздействия, в бинокулярных 
условиях стабилизации парных зрительных стиму-
лов пустое поле совсем не образуется за время экс-
перимента (десятки минут) даже в случае одно-
родной засветки сетчатки (ganzfeld-стимуляции) 
(Рожкова и др., 1982; Rozhkova et al., 1982аб).

Не останавливаясь на других опубликованных 
данных, не  согласующихся с  предсказаниями 
о невозможности видеть неподвижный окружаю-
щий мир неподвижным глазом, упомянем только 
сравнительно недавнюю работу (Whitham et al., 
2011), в которой описано отсутствие угасания ви-
димого образа окружения при полном параличе.

Критический анализ явлений, наблюдающих-
ся при стабилизации сетчаточных изображений 
с разными параметрами в различных условиях 
эксперимента, привел к заключению, что описы-
ваемые Ярбусом феномены не могут быть интер-
претированы единообразно: они объясняются целым 
комплексом разнородных факторов. Исчезновение 
и  флуктуации видимых образов определяют-
ся несколькими механизмами, действующими 
на разных уровнях переработки сигналов в зри-
тельной системе человека  – от  рецепторного 
до когнитивного (Рожкова и др., 1982; Rozhkova, 
Nikolaev, 2015). Из-за беспрерывных движений 
глаз, имеющих место в  естественных услови-
ях зрительного восприятия даже при попытках 
строго фиксировать взгляд на одной точке объ-
екта внешнего мира, проекции рассматриваемого 
окружения на сетчатку беспрерывно смещаются. 
В естественных условиях зрения стабилизиро-
ванными на сетчатке могут быть только “изобра-
жения” объектов, движущихся вместе с глазом – 
таких, как ветвящиеся по поверхности сетчатки 
и мешающие видеть внешний мир кровеносные 
сосуды, которые зрительная система человека ис-
кусно исключает из видимой картины.

В  последующие годы подход к  выяснению 
роли движений глаз в процессе зрения у многих 

исследователей изменился: основное внимание 
переключилось на выяснение и моделирование 
перцептивных функций. Учитывая огромный 
объём существующей по  этому вопросу лите-
ратуры, мы  не  будем останавливаться на  роли 
тремора и дрейфа, ограничившись итогами ис-
следования саккад. Из  отечественных ученых 
саккадические движения глаз наиболее активно 
исследовал В.А. Филин, считавший, что за боль-
шую часть всех непроизвольных саккад любой 
амплитуды ответствен единый мозговой меха-
низм (Филин, 2002).

Не вызывающая ни у кого сомнения наиболее 
явная функция макросаккад состоит в переводе 
взора (внимания, направления зрительной оси) 
в различные участки поля зрения для последо-
вательного рассматривания различных деталей 
и объектов протяженной зрительной сцены при 
помощи небольшой зоны наилучшего видения 
(фовеа) в центре сетчатки. Управление такими 
движениями может осуществляться как произ-
вольно, так и непроизвольно.

При совершении каждой саккады зритель-
ная система должна делать перекартирование 
(remapping) в мозговых отделах для обеспечения 
константности пространственного восприятия, 
т. е. инвариантности воспринимаемой картины 
по отношению к движениям глаз (феномен “сто-
яния кадра”: при переводе взора окружающая 
сцена не прыгает, как, например, это происходит 
при резких движениях видеокамеры, а остается 
неподвижной для воспринимающего наблюдате-
ля). Такое перекартирование проводится путем 
учета амплитуды и направления скачков глаз, так 
что информация о каждом неподвижном объек-
те сцены, поступающая в мозг в разные моменты 
с разных участков сетчатки из-за скачков глаз, 
после соответствующих преобразований моз-
говыми механизмами попадает в пространстве 
воспринимаемых образов в одно и то же место 
видимой картины.

В  связи с  указанным перекартированием, 
много исследований было посвящено эффекту 
так называемого саккадического подавления – 
отсутствию видимых ощущений от быстро меня-
ющейся на сетчатке картины при перемещении 
взора во время саккад как таковых. В видимом 
образе стационарного окружения соответствую-
щих переходных “мимолётных” изменений нет, 
присутствует лишь суммарная неподвижная кар-
тина, соответствующая информации, поступаю-
щей в фазах фиксации взора.

Возможное участие фиксационных микро-
саккад в обеспечении константности простран-
ственного восприятия из-за  микромасштаба 
изучать проблематично, но есть исследования, 



	 СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ     ТОМ 38     № 3     2024

66	 ЛЕБЕДЕВ и др.	

демонстрирующие, что микросаккады могут 
быть индикаторами скрытого перемещения вни-
мания (Hafed, Clark, 2002; Engbert, Kliegl, 2003; 
Engbert, 2006).

При выяснении перцептивной роли фиксаци-
онных микросаккад в процессе зрения основной 
целью был ответ на вопрос об их влиянии на ка-
чество видимых образов, определяющее обнару-
жение, различение, опознание рассматриваемых 
объектов. Проводились как работы теоретиче-
ского плана с математическим анализом и моде-
лированием реакций фовеальных фоторецепто-
ров во время микросаккад (Donner, Hemila, 2007), 
так и прямые измерения влияния наличия/от-
сутствия микросаккад на остроту зрения (Rucci, 
2006, 2008; Rucci, Poletti, 2015; Ratnam et al., 2017; 
Intoy, Rucci, 2020).

Естественно предполагать, что суммирование 
соответствующих “нейронных изображений” 
одного и того же объекта, полученных на разных 
участках сетчатки при помощи разных кластеров 
фоторецепторов, может играть существенную 
роль в  повышении разрешающей способности 
и контрастной чувствительности. Дело в том, что 
в каждый момент времени даже однотипные фо-
торецепторы сетчатки могут сильно отличаться 
друг от друга по своей чувствительности (в част-
ности, из-за  различия в  локальных уровнях 
адаптации, определяемых различиями преды-
дущих внешних оптических воздействий на раз-
ные точки сетчаточной поверхности). В  связи 
с этим электрическое “изображение”, формиру-
ющееся на уровне выходных сигналов фоторе-
цепторов, может быть сильно “зашумлено” даже 
в случае идеального оптического изображения. 
(Напомним, что в  технике устранением про-
блем, связанных с  разной чувствительностью 
фотосенсоров, – элементов, составляющих све-
точувствительную поверхность, которая вос-
принимает/воспроизводит оптические изобра-
жения – занимаются уже давно, и она актуальна 
даже для смартфонов (Басова, 2022)).

Кроме того, в последующих мозговых отделах 
зрительной системы, где перерабатываются сиг-
налы, поступающие из сетчатки, к этим сигна-
лам могут добавляться нейронные шумы другого 
происхождения. В таких случаях, как показы-
вает теория и практика приема слабых сигналов 
на фоне шума, наложение нескольких изображе-
ний одного и того же объекта на разном шумовом 
фоне может значительно повысить отношение 
сигнал/шум, подобно другим вариантам метода 
накопления, используемым в технике для обна-
ружения слабых сигналов в присутствии помех 
(Харкевич, 1965).

В  течение ряда лет Д.С. Лебедев, имевший 
большой опыт работы с  радиосигналами и  те-
левизионными изображениями, анализировал 
структуру сетчатки человеческого глаза и прин-
ципы переработки изображений в  зритель-
ной системе человека, создавая математиче-
ские и компьютерные модели работы сетчатки 
и центральных механизмов зрительного воспри-
ятия (Лебедев, Бызов, 1998; Лебедев, 2003; 2015; 
Lebedev et al., 1998; 2009; Lebedev, Marshak, 2007; 
и др.). Параллельно он участвовал в соответству-
ющих экспериментальных нейрофизиологиче-
ских, психофизических и офтальмологических 
исследованиях своих коллег, что обеспечивало 
возможность проверки и  совершенствования 
разрабатываемых моделей. Разные модели были 
доведены до  разных уровней проверки их  ре-
алистичности и  использования на  практике. 
К настоящему времени наибольшее применение 
в офтальмологической практике нашли резуль-
таты работ по созданию тестовых изображений 
для оценки остроты зрения (Лебедев и др., 2012; 
Рожкова и др., 2014; Терехин и др., 2015; Rozhkova 
et al., 2017).

Одной из моделей, которой Д. С. Лебедев по-
святил немало времени, была модель улучше-
ния качества видимых образов за счёт суммации 
последовательности нейронных изображений, 
создающихся в  зрительной системе при нали-
чии фиксационных микросаккад. Автором были 
получены наглядные конкретные результаты, од-
нако проверки модели в психофизиологических 
экспериментах проведено не было.

Cтатья посвящена обсуждению реалистично-
сти, достоинств и недостатков модели Д.С. Лебе-
дева. В статье приводятся фрагменты авторского 
текста Д.С. Лебедева с изложением его взглядов 
и  результатов его работы с  краткими поясне-
ниями. При обсуждении модели учтены более 
поздние публикации и  изложены результаты, 
полученные соавторами в соответствующих экс-
периментах с регистрацией фиксационных дви-
жений глаз.

ОПИСАНИЕ МОДЕЛИ Д.С. ЛЕБЕДЕВА

Общее описание идеи
В серии своих работ, посвященных модели-

рованию механизмов зрительного восприятия 
человека, Д.С. Лебедев опирался на общеприня-
тую среди специалистов такого профиля схему 
переработки информации в зрительной систе-
ме, включающую следующие основные блоки: 
(1) оптический аппарат глаза, (2) фоторецептор-
ный аппарат сетчатки, на которой формирует-
ся оптическое изображение рассматриваемого 
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объекта и которая преобразует оптические сиг-
налы в электрические, создавая дискретное по-
точечное описание объекта; (3) комплекс ней-
ронных мозговых механизмов низшего уровня, 
переводящих это поточечное описание в форму 
“нейронного изображения” и (4) комплекс мозго-
вых механизмов высшего уровня, использующих 
сопутствующую информацию из глазодвигатель-
ной и других вспомогательных систем, а также 
информацию, хранящуюся в памяти.

Учитывая невероятную сложность процесса 
зрительного восприятия и неполноту имеющих-
ся сведений практически о всех аспектах струк-
турно-функциональной организации зритель-
ной системы, легко понять, что на данном этапе 
развития науки о зрении моделировать можно 
только отдельные частные механизмы и функ-
ции, в отношении которых получено достаточно 
много количественной информации.

Дополнительные трудности создаёт разно-
родность требующейся информации. Каждому 
исследователю зрительных механизмов инфор-
мацию для создаваемой модели приходится до-
бывать, анализируя большое количество литера-
туры из разных областей науки о зрении: оптики 
глаза, морфологии, нейрофизиологии, психофи-
зики, неврологии, офтальмологии и др.

В основе модели, созданной Д.С. Лебедевым 
для демонстрации возможной роли микросаккад 
в улучшении качества видимых образов, лежит 
идея Роберта Дитчбёрна, высказанная им в кни-
ге Eye-movements and visual perception (Ditchburn, 
1973). Дитчбёрн выдвинул гипотезу о том, что при 
рассматривании неподвижных объектов в зри-
тельной системе человека может осуществляться 
временнóе суммирование сигналов, соответству-
ющих нескольким сетчаточным изображениям 
объекта, сменяющим друг друга вследствие фик-
сационных саккадических сдвигов зрительной 
оси. 

От  других микродвижений глаз  – дрейфа 
и  тремора  – микросаккады отличаются своей 
дискретностью и малой длительностью. Каждая 
микросаккада приводит к быстрому перескоку 
проецируемого изображения объекта на новое 
место сетчатки, в результате чего за время фикса-
ции от одного и того же объекта в мозг поступа-
ют не вполне идентичные сигналы из нескольких 
локусов. Согласно гипотезе Дитчбёрна, с помо-
щью некоторой нейронной сети в мозгу проис-
ходит компенсация сдвигов этих изображений 
(посредством переключения соединений между 
нейронами), и на некотором уровне обработки 
зрительных сигналов разные “нейронные изо-
бражения” объекта совмещаются друг с другом.

Дитчбёрн предположил, что использование 
микродвижений глаз с  последующей компен-
сацией сдвигов сетчаточных изображений по-
зволяет при анализе этих изображений снизить 
негативное влияние дефектов, обусловленных 
нерегулярностью мозаики фовеальных колбо-
чек и зазорами между их светочувствительными 
элементами. Поскольку такие дефекты приводят 
к искажению поступающих сигналов, их влияние 
можно представить как специфическую помеху, 
или шум, затрудняющий восприятие. Имея опыт 
работы с такого рода шумами в системах связи, 
Д.С. Лебедев решил создать модель, которая по-
зволила бы оценить возможность действия меха-
низма компенсации сдвигов и суммации нейрон-
ных изображений в зрительной системе человека. 
При создании модели была проанализирована 
и использована имеющаяся в литературе инфор-
мация о передаточной функции оптики глаза, 
о пространственно-временных характеристиках 
рецепторного аппарата, центральных механиз-
мах зрения и движениях глаз человека и прима-
тов. Если в публикациях по зрительной системе 
человека нужной информации не было, исполь-
зовалась информация, полученная на приматах. 
Критерием отбора такой информации была де-
тальность и надёжность сведений, содержащих-
ся в исходной публикации, и схожесть с данными 
по человеку.

Выбирая параметры моделируемой сетчатки, 
Д.С. Лебедев остановился на публикации (Roor-
da et al., 2001), взяв оттуда сведения по фрагменту 
фовеальной мозаики обезьяны (рис. 1), которая 
(как и у человека) содержит колбочковые фото-
рецепторы трёх типов: длинноволновые (L, long-
wave), средневолновые (M, middle-wave) и  ко-
ротковолновые (S, short-wave). Этот фрагмент 
сетчатки относится к  фовеа обезьяны Macaca 
fascicularis, но не к самой центральной её части 
(фовеоле), которая обеспечивает наибольшую 
остроту зрения и в которой синечувствительные 
колбочки отсутствуют). Изложения оснований 
для выбора именно этого фрагмента в  текстах 
Д.С. Лебедева мы не нашли.

Временнóе суммирование изображений, по-
падающих из-за скачков глаз в разные моменты 
времени на разные участки сетчатки и совмеща-
ющихся друг с другом (на более высоком уров-
не обработки) в результате перекартирования, 
может решить проблему формирования ахрома-
тических сигналов тонкого пространственного 
зрения: нейронный сигнал, соответствующий 
данному участку наблюдаемой сцены, формиру-
ется на основе нескольких разных наборов кол-
бочек, имеющихся в  разных задействованных 
участках сетчатки.
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В  исследовании Д.С. Лебедева целью ком-
пьютерного моделирования была демонстрация 
возможности положительного влияния микро-
саккад на  различимость околопороговых зри-
тельных стимулов, т.е. улучшения контрастности 
и резкости формирующихся изображений, веду-
щего к повышению остроты зрения.

За основу была взята разработанная ранее ком-
пьютерная модель центральной сетчатки, которая 
позволяет вычислять установившуюся реакцию 
около 1000 ганглиозных клеток на  любой сти-
мул (Лебедев, 2003). Модель была дополнена про-
граммным блоком, с помощью которого можно 
было имитировать естественные движения опти-
ческих изображений рассматриваемых стимулов 
по сетчатке и совмещать их нейронные изображе-
ния, соответствующие серии саккад. (Были раз-
работаны программы для имитации перемещения 
изображений по сетчатке, обусловленного движе-
ниями глаз, и для совмещения последовательно-
сти “нейронных изображений”, соответствующих 
сдвинутым сетчаточным проекциям.)

Важной особенностью разработанной ком-
пьютерной модели центральной сетчатки было 

то, что она максимально учитывала имеющу-
юся на момент разработки информацию об об-
щей структуре сетчатки и известных свойствах 
ее элементов.

Модель механизма суммации нейронных 
изображений с  использованием компенсации 

микросаккад
В  модели Д.С. Лебедева выходные сигналы 

ганглиозных клеток через коммутатор соединя-
ются с гипотетическими нейронами “зрительной 
коры”. Д.С. Лебедев не конкретизировал анато-
мические структуры (кроме сетчатки), в которых 
осуществляются описываемые им в модели опера-
ции по обеспечению константности. В модели эти 
структуры носят название “константный экран”. 
На мозаику модельных колбочек “проецирова-
ли” тестовые стимулы – оптотипы в виде знаков 
Снеллена (“кувыркающихся” Е), – часто исполь-
зуемые в офтальмологии для проверки остроты 
зрения. Затем имитировали саккадические сдвиги 
сетчаточного изображения этих оптотипов. Вели-
чины сдвигов по осям Х и Y выбирались в диапа-
зоне, соответствующем амплитудам микросаккад.  
Команда на  сдвиг сопровождалась командой 
на коммутатор, который переключал связи ган-
глиозных клеток с нейронами константного экра-
на таким образом, чтобы “изображение” на кон-
стантном экране оставалось неподвижным.

На монитор компьютера выводили изображе-
ния знаков, полученные в результате суммации 
варьируемого числа по-разному сдвинутых и за-
тем совмещённых “нейронных изображений”. 
Изменения дискретной структуры изображе-
ний при передаче сигналов из сетчатки в мозг 
не  учитывались, поскольку необходимая для 
этого информация о  параметрах и  свойствах 
гипотетического константного экрана, на  ко-
тором осуществляется моделируемая операция, 
отсутствует.

На выходе ганглиозных клеток сетчатки дис-
кретность нейронного изображения считалась 
соответствующей уровню фоторецепторов, так 
как в моделируемой области соотношение чис-
ла фоторецепторов и ганглиозных клеток 1:1, т.е. 
каждый рецептор передает свой сигнал отдель-
ной ганглиозной клетке.

Оптико-физиологические данные, 
использованные при расчёте

Оптическая система глаза ограничивает раз-
решающую способность зрительной системы 
человека пространственными частотами близ-
кими к  60  цикл/град. При прохождении све-
тового потока, несущего изображение, через 

Рис. 1. Схематическое изображение фрагмента реальной 
мозаики колбочек из сетчатки обезьяны Macaca fascicularis. 
Рисунок сделан по данным статьи (Roorda et al., 2001). В мо-
дели механизма суммации нейронных изображений исполь-
зовали список координат и спектральных типов 904 колбо-
чек реального фрагмента сетчатки. Фрагмент расположен 
на расстоянии 1.5 угл. град. от центра фовеа. Его размер – 
36×36 угл. мин (0.125×0.125 мм). Плотность колбочек – около 
70 000 на мм2; среднее расстояние между ними приблизи-
тельно равно 1.2 угл. мин (4 мкм). 
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оптику глаза, контраст составляющих про-
странственно-частотного спектра изображения 
с частотами 55–60 период/угл. град. снижается 
в 10 раз, а составляющие с пространственными 
частотами выше 70-75 период/угл. град. вообще 
не воспроизводятся.

Если за  наивысшую пространственную ча-
стоту, пропускаемую оптикой глаза, принять 
Fc = 60 цикл/град., то, согласно теореме Котель-
никова, минимальный интервал между отсчёта-
ми при дискретизации оптического изображения 
на сетчатке глаза (соответствующий двум отсчётам 
на волну) может достигать 1/2Fc угл. град = 0.5 угл. 
мин. Фокусное расстояние стандартного глаза 
принято примерно равным 17 мм. Следовательно, 
наименьшее расстояние между отсчетами состав-
ляет около 2.5 мкм, что примерно соответствует 
расстоянию между колбочками в центре сетчатки 
человека. В модели Д.С. Лебедева использованы 
именно эти ориентировочные данные, но у раз-
ных людей значения плотности фовеальных фото-
рецепторов могут различаться весьма значительно 
(Сurcio et al.,1990), что может сказываться на ре-
зультатах экспериментальной проверки модели.

ТЕСТИРОВАНИЕ МОДЕЛИ: 
КОМПЬЮТЕРНЫЙ ЭКСПЕРИМЕНТ

Результаты компьютерного эксперимента
Результаты расчёта Д.С. Лебедевым изображе-

ний на выходе описанной выше модели при раз-
ном числе суммированных нейронных изобра-
жений, полученных после N саккад, приведены 
на рис. 2. Для расчета была использована мозаика 
рецепторов, показанная ранее на рис. 1.

Светлота точечных пятен, условно представ-
ляющих мозаику выходных элементов модели, 
соответствует нормированной величине их реак-
ций. В каждом квадрате рисунка изображения со-
ответствуют предъявлению четырёх тест-объек-
тов (“кувыркающихся” Е), показанных на рис. 2а. 
Ниже, на рис 2б–г, показаны выходные изобра-
жения для случаев N = 1; N = 7 и N = 25 соответ-
ственно. В случае 2б микросаккады отсутствуют, 
имеется только одна реализация сетчаточной 
проекции стимула; в случае 2в  смоделировано 
7  микросаккад и  суммировано 7  реализаций; 
в случае 2г смоделировано 25 микросаккад, по-
родивших 25 реализаций.

Как видно из рис. 2, тестовые стимулы, кото-
рые совершенно неразличимы на нейронном изо-
бражении в случае одиночной реализации, стано-
вятся хорошо различимыми при моделировании 
семи микросаккад. При увеличении числа ми-
кросаккад от семи до двадцати пяти добавочный 
эффект суммации, безусловно, есть, но он менее 

Рис. 2. Результаты расчёта Д.С. Лебедевым изображений 
тестовых стимулов, полученных на выходе его модели при 
учёте разного числа фиксационных микросаккад N, при-
водящих к  сдвигам оптического изображения стимула 
на сетчатке. В каждом квадрате рисунка изображения соот-
ветствуют предъявлению четырёх тест-объектов (“кувырка-
ющихся” Е), показанных на рис. 2а. Далее на рис 2б–г пока-
заны нейронные изображения на выходе модели для N = 1; 
N = 7 и N = 25 соответственно.
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заметен, а поскольку с увеличением числа саккад 
время суммации увеличивается, можно заклю-
чить, что целесообразность столь большого числа 
фиксационных микросаккад сомнительна хотя 
бы из-за снижения скорости переработки инфор-
мации и требующейся слишком большой продол-
жительности фаз фиксации взора.

Обсуждение результатов моделирования
На модельном уровне возможная связь нали-

чия микросаккад с улучшением различимости 
тестовых стимулов и повышением разрешающей 
способности кажется весьма правдоподобной. 
Однако относительно самого механизма влия-
ния микросаккад на разрешающую способность 
остается немало вопросов.

К сожалению, публикаций, посвященных мо-
делированию перцептивной роли микросаккад, 
мало. Одно из заслуживающих внимания исклю-
чений составляет основательная работа финских 
авторов (Donner, Hemila, 2007). В этой публика-
ции при помощи математического расчёта проде-
монстрирована возможная положительная роль 
микросаккад, не связанная с суммацией накла-
дывающихся изображений. В  её  основе лежит 
идея повышения четкости контуров сетчаточного 
изображения на уровне фоторецепторов за счет 
перевода пространственной структуры стимулов 
в более четкую временную структуру фоторецеп-
торных реакций при подходящих движениях глаз. 
Авторы утверждают, что микросаккады могут су-
щественно улучшать чувствительность к грани-
цам, и что более интересно – улучшать разрешение 
двух близко расположенных линий за счет того, 
что при движении с  подходящими скоростями 
тонкая пространственная структура сетчаточного 
изображения переводится в коррелирующую с ней 
временную структуру реакций колбочек и гангли-
озных клеток, которую легче анализировать.

Как и модель Д.С. Лебедева, эта модель име-
ет свои недостатки и ограничения. По мнению 
самих авторов, наиболее проблематичным явля-
ется удачный выбор формы и временной шкалы 
колбочковых реакций для естественных условий 
наблюдения.

Дальнейшие исследования должны оценить 
степень соответствия обеих моделей реально-
сти и прояснить перспективность их уточнения 
и усложнения.

ПРОВЕРКА МОДЕЛИ В  ОПЫТАХ 
С  РЕГИСТРАЦИЕЙ ДВИЖЕНИЙ ГЛАЗ

Поскольку в  литературе недостаточно ин-
формации о  числе микросаккад, наблюдаю-
щихся в фазах фиксации взора при восприятии 

околопороговых стимулов, для которых повыше-
ние качества нейронных изображений актуально, 
нами были проведены две серии экспериментов 
с регистрацией движений глаз в соответствую-
щих условиях.

Методика экспериментов
В  экспериментах была использована уста-

новка для записи движений глаз фирмы SMI 
(SensoMotoric Instruments GmbH) Hi-Speed 1250, 
основанная на инфракрасном освещении и ком-
пьютерной обработке изображений глаз в реаль-
ном масштабе времени. Записи движений глаз 
проводили с частотой 500 кадров в секунду в би-
нокулярном и  монокулярном режимах работы 
установки. Положение головы испытуемого фик-
сировали при помощи подбородника и лобного 
упора. Каждый эксперимент начинали с проце-
дуры калибровки установки. Для анализа данных 
использовали программу BeGaze. Записи движе-
ний глаз получали в форме графиков смещения 
зрительной оси по x- и y-координатам в зависи-
мости от времени с шагом 2 мс.

Организация исследования соответствова-
ла принципам биомедицинской этики, пред-
ставленным в Хельсинкской декларации 1964 г. 
и  ее  последующих обновлениях (Declaration 
of Helsinki, 2013). Участие в исследованиях было 
добровольным. От совершеннолетних испытуе-
мых было получено информированное согласие 
на проведение процедуры измерений. Родители 
(законные представители) несовершеннолетних 
были проинформированы о проводившемся ис-
следовании и дали письменное согласие на уча-
стие в нем детей.

В  первой серии экспериментов бинокулярно 
регистрировали движения глаз в процессе узна-
вания слов, предъявляемых на экране монитора. 
Слова состояли из пяти мелких букв, равномер-
но распределенных по  горизонтальной строке 
на экране шириной 52.5 см. Во всех случаях вы-
сота каждой буквы составляла 5 пикселей, а ин-
тервал между буквами – 120 пикселей. Монитор 
располагался на расстоянии 50 см от глаз испыту-
емого. В этих условиях видимые угловые размеры 
одного пикселя в центре экрана составляли 2 угл. 
мин, а с удалением от центра постепенно умень-
шались из-за  увеличения расстояния до  глаза 
и изменения наклона зрительной оси по отноше-
нию к плоскости экрана дисплея.

В исследовании участвовали 32 испытуемых 
в возрасте от 7 до 28 лет (средний возраст 14.3 лет, 
23 чел. женского пола и 9 чел. мужского пола).

Зрительная задача состояла в  однократном 
просматривании слева направо предъявляемого 
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для узнавания слова с последующим его назы-
ванием с  целью контроля экспериментатором 
качества выполнения задания по правильности/
ошибочности ответа.

Во второй серии экспериментов использова-
ли монокулярный режим регистрации движе-
ния правого глаза при бинокулярном воспри-
ятии пороговых и  околопороговых тестовых 
знаков (оптотипов), расположенных построчно 
в оптометрической таблице. Таблица содержала 
10  строк оптотипов разного размера, соответ-
ствующих уровням остроты зрения в диапазоне 
от 0.1 до 1.0 по десятичной шкале с шагом 0.1. 
и  была предназначена для проверки остроты 
зрения на  расстоянии наблюдения 1.0  м. Оп-
тотипами служили “кувыркающиеся” Е, изо-
браженные в четырех ориентациях (с соедини-
тельной полосой вверху, внизу, справа, слева) 
и приблизительно равномерно распределённые 
по строкам. Число тестовых знаков в строках ва-
рьировало: в верхней строке было 5 самых круп-
ных оптотипов, в последующих – 7, 8, 8, 8, 9, 9, 9, 
10 и 10 оптотипов уменьшающегося размера соот-
ветственно. Таблица была распечатана с высоким 
разрешением (1200 точек на дюйм) на белой бу-
маге формата А4, ее располагали вплотную к ка-
либровочному экрану на расстоянии 1.0 м от глаз 
испытуемого.

В эксперименте участвовали 8 человек в воз-
расте от 20 до 77 лет (средний возраст 45.2 лет, 
7  чел. женского пола и  1  чел. мужского пола). 
Перед исследованием у испытуемых определя-
ли бинокулярную остроту зрения при помощи 
описанной таблицы. Пороговым значением счи-
тали уровень остроты зрения для соответствую-
щей строки с наименьшими знаками, которые 
испытуемый смог узнать, не допустив ни одной 
ошибки.

Зрительная задача состояла в последователь-
ном рассматривании оптотипов слева направо 
в каждой строке, не задерживая взгляд на стиму-
ле после его узнавания. Полная программа тести-
рования включала регистрацию движений пра-
вого глаза испытуемого при восприятии десяти 
строк таблицы. Калибровка установки и запись 
движений глаз испытуемого проводились для ка-
ждой строки таблицы отдельно.

Результаты первой серии экспериментов
Типичные записи движений обоих глаз ис-

пытуемых при однократном просматривании 
букв слева направо и узнавании предъявляемого 
слова, представлены на рис. 3. Это данные реги-
страции движений глаз трех испытуемых школь-
ного возраста. Желтые горизонтальные линии 
на рисунке указывают положение центров букв 

(Х-координаты) на  экране монитора. Макро-
скачки от буквы к букве и фазы фиксации взора 
на каждой из букв хорошо выделяются на запи-
сях. На протяжении этих фаз видны небольшие 
плавные смещения глаз по горизонтали и верти-
кали. Согласно полученным данным, характер-
ным для фазы фиксации одной буквы было на-
личие одной-двух микросаккад. Во многих фазах 
фиксации букв микросаккады отсутствовали. 
В единичных случаях их число достигало трех.

По данным, полученным на всех испытуемых, 
продолжительность фиксации одной буквы нахо-
дилась в диапазоне от 150 до 900 мс. Гистограмма 
значений продолжительности фиксаций для за-
дачи опознания мелких букв в условиях экспери-
мента приведена на рис. 4. Типичные значения 
длительности фиксаций составляли 250–350 мс, 
что согласуется с  приводимыми в  литературе 
данными (Филин, 2002; Rolfs, 2009).

Результаты второй серии экспериментов
Записи движений глаз в монокулярном режи-

ме регистрации при восприятии крупных и око-
лопороговых стимулов в целом хорошо согласу-
ются с записями, полученными в первой серии 
экспериментов. На рис. 5. для примера приве-
дены типичные записи движений правого глаза 
трех испытуемых при последовательном рассмат
ривании знаков одной из строк таблицы. Стрел-
ками отмечены микросаккады.

На рис. 5а показана запись восприятия деся-
ти оптотипов, расположенных на строке, соот-
ветствующей остроте зрения 0.9  в  десятичных 
единицах; измеренное значение остроты зрения 
данного испытуемого равно 1.0. Рис. 5б – это за-
пись восприятия восьми оптотипов, расположен-
ных на строке, соответствующей остроте зрения 
0.4; измеренное значение остроты зрения дан-
ного испытуемого равно 0.8. На рис. 5в – запись 
восприятия восьми символов, расположенных 
на строке, соответствующей остроте зрения 0.3; 
измеренное значение остроты зрения данного ис-
пытуемого равно 0.9.

Анализ полученных в этой серии эксперимен-
тов записей движений правого глаза показыва-
ет, что в фазах фиксации взора при восприятии 
околопороговых стимулов, как и в первой серии, 
лишь в некоторых случаях наблюдаются 1-2 ми-
кросаккады, а для многих знаков узнавание про-
исходит без микросаккад, в условиях стабильной 
фиксации.

Явного изменения числа микросак кад 
при рассматривании одного знака с  перехо-
дом от  крупных оптотипов к  мелким замече-
но не было. На рис. 6 для одного испытуемого 
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Рис. 3. Записи движений обоих глаз трех испытуемых при последовательном просмотре пяти букв околопорогового размера 
(а – исп. М., 7.10 лет; б – исп. Д., 17.0 лет; в – исп. З., 9.0 лет).
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(Н.В. с остротой зрения 0.8) приведены данные 
полного эксперимента, включающего просмотр 
почти всех строк таблицы от  самой верхней 
до уровня 0.9, превышающего измеренное значе-
ние остроты зрения данного испытуемого. Для 
удобства анализа записи движений глаза нало-
жены на изображение таблицы (контраст знаков 
таблицы снижен) и удалена запись восприятия 
оптотипов на строке, соответствующей остроте 
зрения 0.5, чтобы сделать более наглядной раз-
ницу между паттернами движений глаз в случае 
крупных (4 верхних строки) и мелких (4 нижних 
строки) оптотипов.

Анализируя представленные на рис. 6 запи-
си, можно видеть, что при фиксации крупных 
знаков области фиксационных движений были 
по площади меньше, чем при фиксации мелких 
знаков. С уменьшением размера оптотипов, вре-
мя их просмотра заметно увеличивалось, чем от-
части может объясняться увеличение площадей, 
покрытых траекториями движений глаз в про-
цессе фиксации отдельных тестовых знаков. 
Кроме того, это увеличение может быть связано 
с увеличением амплитуды микродвижений глаз 
в условиях затрудненного узнавания.

В итоге общего анализа результатов двух се-
рий экспериментов с  регистрацией движений 
глаз при восприятии пороговых и околопорого-
вых стимулов было установлено, что у  школь-
ников и  взрослых во  многих фазах фиксации 
мелких тестовых знаков для их узнавания ми-
кросаккады отсутствуют, а если присутствуют, 
то обычно в количестве одной-двух микросаккад 
на фиксацию, изредка – трёх. Больше трёх ми-
кросаккад в фазах фиксации взора на отдельном 

тестовом стимуле в проведённых экспериментах 
не встречалось. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Несмотря на то, что фиксационные микросак-
кады изучаются уже много десятилетий, относи-
тельно их функций ещё не сложилось единого 
мнения, и представления об их назначении пре-
терпевают со временем радикальные изменения.

Одной из первых функций, приписываемых 
микросаккадам, была коррекционная функция, 
выражающаяся в быстром устранении ошибок 
фиксации, возникающих в  результате фикса-
ционного дрейфа – постоянно присутствующих 
случайных медленных и плавных “блужданий” 
взора в окрестности рассматриваемой точки. Со-
гласно выдвинутой естественной гипотезе, при 
значительном удалении зрительной оси от на-
правления на эту точку, мозг подавал на мыш-
цы глаза команду скачком вернуться к нужному 
направлению (Cornsweet, 1956). Еще одна часто 
приписываемая микросаккадам гипотетическая 
функция  – борьба с  перцептивным угасанием 
видимого образа при стабилизации (обездвижи-
вании) сетчаточного изображения объекта, ко-
торое имеет место во время длительной точной 
фиксации (Ярбус, 1965; Ditchburn et al., 1959; Yar-
bus, 1967).

Постепенно стали доминировать гипотезы 
о позитивной роли микросаккад в зрительном 
анализе рассматриваемых сцен и начали появ-
ляться подтверждения такой роли. Например, 
Вестхаймер в своих работах показал положитель-
ное влияние микросаккад на стереоскопическую 
гиперостроту зрения (Westheimer, 1979), а Дитч-
бёрн – на различение низкоконтрастных стиму-
лов по цветовому тону (Ditchburn, 1980). Как уже 
упоминалось выше, именно Дитчбёрн в  своей 
книге (Ditchburn, 1973) высказал гипотезу о воз-
можности улучшения качества формирующихся 
зрительных образов путем увеличения отноше-
ния сигнал/шум на  основе “саккадического” 
суммационного механизма. Эта гипотеза опира-
лась на предположение о возможности компен-
сации саккадических сдвигов сетчаточных изо-
бражений и суммации серии соответствующих 
накладывающихся нейронных изображений, 
получаемых в результате нескольких фиксацион-
ных микросаккад, для создания нейронного об-
раза более высокого качества, обеспечивающего 
лучшее распознавание.

Модель, основанная на гипотезе Дитчбёрна, 
была реализована Д.С. Лебедевым и успешно про-
шла этап вычислительного компьютерного экс-
перимента. Действительно, при учете реальных 

Рис. 4. Распределение значений длительности фиксации от-
дельных букв, построенное по всем данным, полученным 
в первой серии экспериментов. По оси ординат отложено 
суммарное число фиксаций, длительность которых попа-
дала в данный интервал, для всей выборки испытуемых. 
На оси абсцисс указаны значения длительности фиксаций 
в середине интервалов, выбранных для анализа с шагом 
50 мс.
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Рис. 5. Записи движений правого глаза трех испытуемых при последовательном рассматривании знаков на одной из строк 
таблицы для оценки остроты зрения (а – исп. Т.Б., строка 0.9; б – исп. Н.В., строка 0.4; в – исп. О.Б., строка 0.3).



	 О  ВОЗМОЖНОСТИ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ФИКСАЦИОННЫХ МИКРОСАККАД...	 75

СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ     ТОМ 38     № 3     2024

особенностей строения сетчатки, реалистичных 
значений шумов на  уровне рецепторных реак-
ций и параметров микросаккад было показано, 
что суммация нескольких “нейронных изображе-
ний” тест-объекта на некотором гипотетическом 
константном экране после компенсации сак-
кадических сдвигов оптического изображения 
на сетчатке может значительно улучшить каче-
ство формируемого образа.

На сегодня во многих смартфонах реализована 
близкая технология: используя несколько объек-
тивов, производители суммируют изображения 
с нескольких камер, например, для получения 
более контрастного изображения и  снижения 
уровня шумов при съемке в плохо освещенном 
помещении (замещая использование длительной 
выдержки, которая не позволяет снимать быстро 
движущиеся объекты).

Однако очевидно, что проверка адекватно-
сти моделей, подобных модели Д.С. Лебедева, 
в  экспериментах на  зрительной системе чело-
века – очень сложная задача со многими неиз-
вестными. Прежде всего ясно, что не приходится 
ожидать точного количественного соответствия 
между результатами компьютерного моделиро-
вания некоторого гипотетического зрительного 
механизма на основе фрагментарных сведений 
общего характера и результатами, полученными 

в психофизиологических экспериментах с реги-
страцией успешности узнавания стимулов и дви-
жений глаз человека в конкретных условиях зри-
тельного восприятия.

Напомним, что по  замыслу автора, модель 
должна была создаваться на основе реалистич-
ных количественных данных о структуре и функ-
циональных характеристиках составляющих 
её элементов. Всем исследователям зрительной 
системы очевидно, что это – несбыточная меч-
та, ведь в нужном объёме таких данных никогда 
не бывает. Модель была создана на основе реаль-
но имевшихся и доступных для использования 
неполных и разнокачественных сведений о зри-
тельной системе, взятых из публикаций разных 
авторов и не только по человеку.

Автор модели нашел, что заметное улучше-
ние качества видимых образов достигается при 
7-8 микросаккадах. Однако представленные в ра-
боте эксперименты с регистрацией движений глаз 
испытуемых показали, что во многих случаях для 
узнавания тестового знака даже околопорогового 
размера достаточно одной фиксации, без микро-
саккад или с одной-двумя микросаккадами.

В ряде работ и вовсе было показано, что для 
некоторых высокоточных зрительных задач 
характерно подавление микросаккад (Winter-
son, Collewijn, 1976; Kowler, Steinman, 1977; 1979; 
Bridgeman, Palca, 1980). (Правда, в упоминавших-
ся нами ранее статьях по стереоостроте и гипе-
ростроте зрения есть и противоположные сви-
детельства). Однако нужно ли использовать для 
суммации именно микросаккады? Возможно, 
аналогичную роль могут в некоторой степени вы-
полнять дрейф или даже тремор. К тому же фигу-
рирующее у автора “целесообразное” количество 
микросаккад (7-8) может не быть необходимым 
для распознавания, поскольку зрительная си-
стема человека не всегда нуждается в узнавании 
всех мельчайших деталей: например, в  случае 
тестирования с  оптотипами в  виде “кувырка-
ющихся” Е испытуемому требуется узнать знак 
из четырех возможных вариантов, и зачастую это 
можно сделать даже если тонкие детали изобра-
жения не видны (в англоязычной литературе это 
называется остротой узнавания, recognition acu-
ity, в отличие от остроты разрешения, resolution 
acuity).

При узнавании букв также не требуется иде-
ального различения мелких деталей: во-первых, 
букв также существует ограниченное число; 
во-вторых, многие буквы имеют сильно отлич-
ные от остальных элементы, что еще более упро-
щает узнавание по общему контуру, а не по мел-
ким деталям; в-третьих, при узнавании слова 
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Рис. 6. Траектории движений глаз одного из испытуемых 
(Н.В.), наложенные на изображение рассматриваемой таб
лицы с оптотипами (на иллюстрации контраст знаков таб
лицы специально снижен).


