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В настоящее время существуют два понимания поведения: 1) пове
дение—это реакции организма на стимулы, 2) поведение — это целена
правленные акты. Соответственно существуют и две точки зрения на 
природу активности периферических сенсорных элементов, в частности 
сетчатки. Согласно первой, активность этих элементов является реакци
ей на внешние стимулы и представляет собой кодирование их свойств, 
что соответствует «постулату непосредственности» отражения [7, 15]. 
Согласно второй точки зрения [10], исходящей из теории функциональ
ных систем П. К. Анохина [2], активность периферических сенсорных 
элементов представляет собой результат сличения предвиденных и ре
альных свойств среды, которое достигается взаимодействием на них 
центральных и внешних воздействий, что соответствует представлениям 
об «опережающем отражении действительности» [3].

Задача настоящей работы состояла в том, чтобы, временно и обра
тимо исключая внешние воздействия на сетчатку глаза, выяснить воз
можную роль центральных эфферентных влияний в организации актив
ности волокон зрительного тракта в поведении.

Методика. Эксперименты проведены на трех кроликах (Oryctolagus 
Cuniculus), обученных нажимать на педали для получения корма в спе
циально оборудованной экспериментальной клетке [1]. Педали кормуш
ки располагались по углам клетки; при нажатии на правую педаль по
давалась правая кормушка, при нажатии на левую —левая кормушка. 
Поскольку в эксперименте эффективной была поочередно только одна 
из педалей, то кролики осуществляли попеременно пищедобывательное 
поведение (около 10 актов) в правой части клетки — первый цикл и в 
левой части клетки — второй цикл. Животные были обучены такж е тому 
же пищедобывательному поведению с закрытыми глазами. Устройство 
для закрывания глаз состояло из постоянно укрепленной вокруг глаз
ницы основы и съемных светонепроницаемых колпачков, светонепрони
цаемость которых контролировалась по отсутствию ВП на вспышки 
света.

Поведение животных и активность нервных золокон регистрировали 
с помощью видеомагнитофона и многоканального магнитофона. Кроме 
записи на звуковой канал, спайки волокон регистрировались счетчиком, 
цифровое табло которого вместе с таймером располагалось в кадре под 
изображением клетки, что позволяло идентифицировать соответствие 
активности волокна поведению более детально. Параллельно на магни
тофоне НО-46 регистрировали с помощью фотоэлектрических устройств
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отметки нажатия на педали, опускания морды в кормушки, перемеще
ния животного в клетке, сигналы таймера, импульсную активность от
дельных волокон оптического тракта и локальную ЭЭГ, отводимую от 
микроэлектрода. Применяли стеклянные микроэлектроды, заполненные
2,5 М раствором К.С1. Сопротивление электродов составляло 1—3 Мо№ 
при 1,5 кГЦ. Продвижение микроэлектрода осуществляли с помощью 
микроманипулятора [4].

Активность волокон оптического тракта отводили в центральной его 
части в координатах Р = 7, L =  6—7, Н = 7  в соответствии с атласом [18]. 
При определении места трепанации для уменьшения ошибки, возникаю
щей при использовании костных ориентиров у кроликов, отсчет прово
дили с использованием нулевой точки, соответствующей передней комис- 
суре, по методу Л. Н. Дерябина [5]. После экспериментов проводился 
морфоконтроль локализации микроэлектродного трека.

В эксперименте при поиске импульсной активности волокон положе
ние кончика микроэлектрода в оптическом тракте или в расположенном, 
ниже латеральном коленчатом теле определяли по форме ВП [14]. Во
локнами оптического тракта считали элементы, обладающие следую
щими свойствами: 1) наличием характерной для этой структуры формы 
спайка [17, 23, 24, 29, 30]: монополярного (иногда с небольшим после
дующим отклонением противоположной полярности) длительностью 
около 1 мс и часто имеющего «зарубку» на нисходящем фронте (notch); 
2) фазным ответом на импульсные вспышки света (стимулятор МС-2ПС 
фирмы «Нихон Коден», длительность вспышки— 10 мкс) и (или) нали* 
чием рецептивных полей с характерными для ганглиозных клеток сет
чатки кролика свойствами [16]: избирательными к направлению дви
жения или активирующимися при движении маленьких объектов без* 
предпочтительности направления. Распределение латентных периодов 
ответов на вспышки света у единиц, отнесенных нами к волокнам опти
ческого тракта, в общем соответствовало таковому для волокон опти
ческого тракта кошки [14]: несмотря на разброс минимальных (12 мс) 
и максимальных (160 мс) латентных периодов, четко выделялись две 
группы предпочтительных значений — 19,2±3,1 мс у 50% и 47,3±6,9 мс 
у 40% волокон.

Порядок регистрации активности волокон в поведении был следую
щим: сначала в отсутствие движений животного регистрировали «фоно
вую активность», ответы на вспышки и тесты, затем животное соверша
ло 5—10 пищедобывательных актов вдоль правой стенки (первый цикл) 
с открытыми глазами (ОГ), а затем здесь же —около 10 актов с закры
тыми глазами (ЗГ ). Потом глаза открывали, и животное совершало 
5 актов с ОГ для контроля. Далее, если амплитуда спайков оставалась 
приемлемой для регистрации, эффективной делалась левая педаль и 
процедура с открыванием и закрыванием глаз повторялась при осущест
влении второго цикла — вдоль левой стенки клетки.

В поведении в первом и втором циклах были выделены следующие 
этапы: подход к педали, нажатие педали, отпускание педали и разворот 
к кормушке, подход к кормушке, опускание морды в кормушку и захват 
пищи, вынимание морды и переход к педали.

Обработка активности волокон проводилась путем построения гисто
грамм и растров импульсной активности от границ выделенных этапов 
поведения. За активацию принималось повышение активности волокна 
на 50% и более по сравнению с уровнем «фона». При оценке изменений 
выраженности активаций и уровня «фоновой активности» с ЗГ как 
уменьшение или увеличение принималось соответствующее изменение 
на 50% и более от исходного уровня, т. е. в ситуации с ОГ.

Результаты исследования. Стандартное пищедобывательное поведе
ние у животных с ОГ и ЗГ было в значительной степени сходным. Одна
ко при анализе временных параметров осуществления поведения в цик-
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Рис. 1. Исчезновение активаций у волокна оптического тракта в поведении с закры 
тыми глазами. 1— 4 — пары гистограмм импульсной активности, полученные при откры
тых глазах — верхняя и при закрытых глазах — нижняя (здесь и далее обозначено 
соответствующим символом). Гистограммы построены от следующих моментов в пове
дении животного (момент, относительно которого проведено построение, здесь и далее 
помечен стрелкой): 1 — начало опускания головы в левую кормушку при поведении 
во втором цикле; 2 — начало опускания головы в правую кормушку при поведении 
в первом цикле — активации, соответствующие концу подхода животного к кормушкам 
в первом и втором циклах в исходной ситуации, при поведении с закрытыми глазами 
не возникают; 3 — начало подъема головы из кормушки в первом цикле и 4 — во вто
ром цикле; активации, соответствующие подъему головы и повороту к педалям в ис
ходной ситуации (с открытыми глазами), при поведении с закрытыми глазами не воз
никают. Н а гистограммах здесь и далее по оси абсцисс — время, по оси ординат — 

число спайков в канале. Ширина к ан ал а— 16 мс, п —  8

лах с ОГ и в циклах с ЗГ были выявлены некоторые различия. Длитель
ность нажатия на педаль с ЗГ уменьшалась по сравнению с ОГ с 666±  
± 200  мс до 585—236 мс ( р < 0,02 по критерию знаков); время разворота 
от педали к кормушке, наоборот, увеличивалось с 931 ±166 мс при ОГ 
до 1143± 252 мс при ЗГ (р < 0 ,0 5  по критерию знаков); переход от кор
мушки к педали также удлинялся —с 1384±  260 мс с ОГ до 1448±410 мс 
с ЗГ, но это различие было статистически недостоверным. Кроме того, 
при ЗГ по сравнению с ОГ был несколько замедлен переход от первого 
пищедобывательного цикла ко второму.

В эксперименте была зарегистрирована активность 39 волокон опти
ческого тракта; из них активность 34 волокон проанализирована в си
туациях с ОГ и ЗГ, а 5 —только в поведении с ОГ. Из этих 34 волокон 
активность 13 волокон была сопоставлена при поведении в первом и 
втором циклах, а остальных —только в первом цикле.

Все 39 волокон активировались на тех или иных этапах поведения 
с ОГ, причем все волокна, кроме одного, активировались на двух и более 
этапах. При ЗГ активации в поведении исчезали у четырех волокон 
(рис. 1). У 14 волокон при ЗГ активации сохранялись на тех же этапах 
поведения, на каких они возникали с ОГ, хотя структура или выражен
ность активаций могла несколько отличаться (рис. 2, 3). При этом 
уменьшение количества спайков с ЗГ (в среднем в 1,9 раза) отмечено 
у девяти волокон, а у трех волокон наблюдалось увеличение количества 
спайков в активации при ЗГ (в среднем также в 1,9 раза). Пример та
кого волокна представлен на рис. 3.

У 16 волокон при ЗГ активации имели место на иных этапах пове
дения, чем при ОГ. Варианты изменения связи с этапами были самыми 
разнообразными. Так, например, волокно могло активироваться с ОГ
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Рис. 3. Усиление активации у волокна оптического тракта при выполнении поведения 
с закрытыми глазами. 1 — пары гистограмм импульсной активности, построенные от 
конца движения подхода к педали в первом цикле, здесь активации соответствуют 
движению животного от кормушки к педали. 2 — пара гистограмм, построенных от мо
мента окончания движения к кормушке в том ж е цикле поведения. Здесь активация 
соответствует движению к кормушке направо. Ширина канала — 20 мс, я — 10. Видно, 
что при закрытых глазах активация не только выраженнее, но и начинается раньше 

и кончается позже относительно моментов усреднения

в первом цикле во время движения к педали, а во втором цикле — при 
движении к кормушке, т. е. при движениях животного направо, а в си
туации с ЗГ оно активировалось в первом цикле при движении к кор
мушке, во втором цикле —к педали, т. е. при движениях налево (рис. 4).

У других волокон, активирующихся в исходном поведении в связи с 
несколькими этапами, закрывание глаз по-разному сказывалось на 
разных активациях. Активация, приуроченная к одному этапу, могла 
не измениться, а к другому — исчезнуть. Кроме того, как в приведенном 
выше примере, могли появляться активации и на тех этапах поведения, 
на которых у данного волокна при ОГ в исходной ситуации их не было. 
Изменения связи активности с этапами поведения с ЗГ могли быть раз
личны в первом и втором циклах, или иметь место только в одном из 
них. Следовательно, различие в активности волокон оптического тракта 
в первом и втором циклах может наблюдаться и в отсутствие контакта 
со «зрительной частью» среды, когда глаза у животного закрыты.

Кроме уменьшения или увеличения количества спайков в активаци
ях, появляющихся в обоих случаях при ОГ и ЗГ на одном и том же этапе 
поведения, могли иметь место и другие изменения: деструктуризация, 
или как бы «размывание» активации, удлинение или ее укорочение, а 
такж е смещение активаций относительно точки усреднения в пределах 
анализируемого этапа поведения (см. рис. 3). «Фоновая» активность с 
ЗГ  у 13 волокон увеличивалась (в среднем в 1,8 раза) и только у одного 
волокона уменьшалась.

В заключение описания результатов следует еще раз подчеркнуть, 
что при ЗГ у одного и того же волокна могли наблюдаться одновре
менно увеличение активации на одном этапе поведения и уменьшение 
или даже исчезновение на другом.

Обсуждение. Основной факт, полученный в результате проведенных 
экспериментов,— наличие у большинства волокон оптического тракта 
активности, организованной в соответствии с этапами поведения, совер
шаемого с закрытыми глазами, когда внешние воздействия на сетчатку 
отсутствуют. Так как описываемая совокупность волокон имела широ
кий спектр латентных периодов ответов на вспышку света, то предпо
ложение о селективной регистрации электродом только волокон с опре
деленными свойствами отпадает. Поскольку при ЗГ активации исчезали 
лишь у четырех волокон и имели место у 30, а эфферентные волокна
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Рис. 4. «Противоположная» активность волокна зрительного тракта при открытых и 
закрытых глазах. Вверху — активность в поведении на левой стороне клетки, внизу — 
на правой, слева — при движении от кормушки к педали (стрелки — момент подъема 
головы от кормушки), сп рава—-при движении от педали к кормушке (стрелки — окон
чание нажатия на педаль). При открытых глазах волокно максимально активируется 
при движениях направо (к левой педали — вверху слева и к правой кормушке — внизу 
справа), а при закрытых глазах — при движениях налево (к левой кормушке — внизу 
слева и к правой педали — вверху справа). Н а каждой гистограмме пунктирной линией 
отмечен критический уровень активности, обозначающий 50%-ное превышение «фоно

вой» активности. Ширина канала — 25 мс, п —  10

составляют лишь 1 — 10% от общего числа волокон оптического тракта 
(причем у кролика их количество, видимо, ближе к минимальному зна
чению [20]), можно думать, что все полученные нами эффекты ЗГ свой
ственны именно афферентным волокнам оптического тракта.

Вместе с тем очевидно, что при ЗГ  появление активаций у волокон 
оптического тракта может быть связано только с эфферентными влия
ниями на сетчатку. К настоящему моменту накопилось много как мор
фологических, так и физиологических данных о существовании эффе
рентных волокон в оптическом тракте и эфферентных влияний на сет
чатку у разных видов животных от рыб и лягушек до человека [21, 22], 
в том числе и у кролика [6, 27]. Несмотря на обилие свидетельств в 
пользу наличия эфферентных влияний, основанные на фактах представ
ления о роли эфферентных волокон в поведении отсутствовали. В обзо
ре, посвященном эфферентному контролю сенсорных путей, Коллет [19] 
справедливо отмечает, что отсутствие таких фактов и представлений 
определяется тем, что физиологические эксперименты вынужденно про
водятся на обездвиженных, децеребрированных препаратах, т. е. в усло
виях отсутствия какого-либо поведения.

В таких условиях результаты экспериментов, как будто подтвержда
ющие идею кодирования и, в частности, идею «рецептивных полей», в 
действительности оказываются заранее заданными методикой нанесения 
стимулов и односторонней оценкой связи активности нейронов только с 
наносимыми стимулами. Возможная связь активности тех ж е нейронов 
с потребностями и двигательной активностью организма просто не мо
жет быть вскрыта, а все изменения активности нейрона после стимула 
считаются его «реакцией» именно на «афферентацию».
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Разнообразие изменений активности волокон оптического тракта 
при ЗГ свидетельствует в пользу заключения о сложной организации 
взаимодействия афферентных, эфферентных и интраретинальных влия
ний на нейронах сетчатки, что и определяет генерацию ими спайков. 
При этом с аналитической точки зрения можно отметить как реципрок- 
ность центральных и периферических влияний, в частности для тех ней
ронов, у которых активации при ЗГ усиливаются, так и синергичность 
этих влияний для нейронов, где наблюдается противоположные эффект, 
а такж е наличие нейронов, активность которых кажется детерминиро
ванной только эфферентными влияниями (нейроны, не изменяющие ак
тиваций с ЗГ) или только афферентацией (4 нейрона, у которых с ЗГ 
активации пропадали).

Нам представляется очевидным, что «гомункулюсу», или «компью
теру», явно или неявно предполагаемому гипотезой кодирования, было 
бы весьма сложно «декодировать» сигналы, которые, по предположению, 
кодируют свойства стимулов, но имеют место и вне всяких стимулов. 
Поэтому гипотеза кодирования оказывается неприемлемой для объяс
нения генеза активности 30 элементов из 34 исследованных, или 88% 
волокон зрительного тракта. Другим важным фактическим аргументом 
против гипотезы кодирования, относящимся и к тем четырем нейронам, 
активации у которых при ЗГ исчезали, мы считаем связь всех активаций 
о определенными этапами поведения. Очевидно, что, с одной стороны, 
в течение того или иного этапа на сетчатку проецируется разная среда, 
и что, с другой — на разных этапах на сетчатку проецируются одинако
вые элементы среды. Поэтому все активации волокон оптического трак
та как при ОГ, так и при ЗГ нам кажется более логичным объяснить 
не исключительно наличием в среде какого-либо признака или специфи
ческого раздражителя, постоянного в течение всей активации, а участи
ем активирующегося нейрона в реализации соответствующего поведения. 
Другими словами, как и нейроны центральных областей мозга [1, 12, 
26, 28] и такой периферической структуры, как обонятельная луковица 
[25], ганглиозные клетки сетчатки являются, вероятно, системоспеци- 
фичными. Системоспецифичность предполагает связь активности нейро
на с осуществлением определенного поведенческого акта, т. е. достиже
нием того или иного конкретного приспособительного результата с по
мощью определенной двигательной активности и в конкретной среде. 
Функциональные системы поведенческих актов образуются в процессах 
фило- и онтогенеза как пробные и оказавшиеся адаптивными соотноше
ния организма со средой, подвергаются действию естественного отбора 
и составляют врожденную и приобретенную память организма [9, 13].

Данных для полной характеристики системной принадлежности ней
ронов сетчатки в настоящее время недостаточно, однако на том основа
нии, что все исследованные нами волокна оптического тракта давали 
активации более чем в одном акте выученного дефинитивного поведения 
в экспериментальной клетке, причем общей характеристикой актов, где 
активировался тот или иной элемент, было, как правило, какое-либо 
движение головы (горизонтальное, вертикальное, только направо, толь
ко налево, только направо до совпадения осей головы и тела и т. п .) ,— 
можно предположить, что нейроны сетчатки кролика, как и сетчатки 
лягушки [8], специализированы в основном относительно эволюционно 
древних врожденных систем, в отличие от нейронов коры, которые де
монстрируют широкий спектр специализации как относительно приоб
ретенных, так и врожденных систем [1, 12].

Системная специализация нейронов позволяет рассматривать степень 
активации какого-либо нейрона как отражение степени извлечения из 
памяти соответствующей функциональной системы поведенческого акта, 
включающей нейроны самой различной морфологической принадлеж
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ности, и активность того или иного нейрона сетчатки является лишь ло
кальным проявлением реализации всей системы.

Любой этап внешне наблюдаемого поведения осуществляется при из
влечении из памяти огромного числа систем разного возраста. Какие 
именно системы из всего опыта будут реализованы на том или ином 
этапе внешнего поведения, определяется синергичными и антагонисти
ческими отношениями в структуре опыта, текущим состоянием потреб
ностей организма и состоянием среды [11]. Так же как и потребности 
организма, конкретная среда, таким образом, способствует извлечению 
из памяти одних систем и через межсистемные отношения препятствует 
извлечению других.

С этих позиций различные эффекты ЗГ  на активации нейронов сет
чатки могут быть объяснены различной системной принадлежностью 
нейронов и различным значением соответствующих систем в реализации 
внешнего поведения. В частности, случаи сохранения активаций в ситуа
циях с ЗГ  означают, вероятно, абсолютную необходимость соответству
ющих систем для реализации внешнего поведения, а случаи исчезнове
ния активаций — не обязательность систем, которым принадлежат соот
ветствующие нейроны, для реализации этого поведения, но и не реци- 
прокность их по отношению к необходимым системам. Исключение таких 
систем из состава состояния субъекта поведения при ЗГ можно объяс
нить и отличия в деталях осуществления поведения в ситуациях с ОГ и 
ЗГ, и изменения в деталях активности других нейронов, отражающих 
реализацию других систем.

Таким образом, все описанные феномены могут быть объяснены на 
основе предположения, что активность ганглиозных клеток сетчатки 
отражает состояние соответствующих систем, которое зависит как от 
свойств среды, так и от потребностей организма; в случае, когда оба 
эти фактора способствуют извлечению системы из памяти, имеет место 
максимальная активность образующих данную систему нейронов; если 
один из факторов способствует, а другой не препятствует — наблюдается 
меньшая активность; если же один способствует, а другой — препятст
вует, состояние системы и активность соответствующих нейронов будут 
определяться соотношением силы потребности и степени совпадения 
свойств среды с той средой, в которой данная система формировалась.

ВЫ ВОДЫ

1. Организация активности волокон оптического тракта в поведении 
в соответствии с этапами поведения и наличие связанных с этапами по
ведения активаций у большинства волокон, несмотря на закрывание- 
глаз, противоречат гипотезе кодирования свойств среды в активности 
ганглиозных клеток сетчатки и «чисто афферентной» природе их актив
ности.

2. Эти же факты показывают, что активность ганглиозных клеток 
сетчатки зависит от конвергенции и взаимодействия центральных, пери
ферических и интраретинальных влияний, и свидетельствует в пользу 
представлений о системоспецифичности нейронов сетчатки, показанной 
и для других областей мозга.

3. Степень извлечения какой-либо системы из памяти определяется 
наличием как соответствующей потребности, так и среды, в которой дан
ная система при ее формировании приводила к полезному приспособи
тельному результату.
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