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РЕЦЕПТОРОВ ПОЗВОНОЧНЫХ И БЕСПОЗВОНОЧНЫХ 

ЖИВОТНЫХ И ЕЕ ФУНКЦИОНАЛЬНОМ НАЗНАЧЕНИИ*

Экспериментальные, а также офтальмо-физиологические исследова­
ния последних лет свидетельствуют об участии фоторецепторов в генери­
ровании электроретинограммы, т. е. электрического ответа сетчатки гла­
за на освещение [1].

В литературе, однако, формировалось и противоположное мне­
ние об электрической нейтральности фоторецепторов [6, 11, 22]. Наибо­
лее четкое выражение такая точка зрения приобрела, пожалуй, в кни­
ге А. Л. Бызова «Электрофизиологические исследования сетчатки», где 
прямо утверждалось: «Фоторецепторы вообще не генерируют заметной 
электрической реакции на световое разоражение. Возбуждение по ним 
передается каким-то неизвестным механизмом, в котором электрический 
ток не играет той роли, которая известна для других нервных клеток» 
[3, стр. 103]. Мы обращаем на этот вопрос внимание, поскольку и в по­
следующих (1967) статьях этого автора, несмотря на появление к тому 
времени прямых литературных данных о биоэлектрической активности 
фоторецепторов и роли ионных механизмов в ее генерации, отсутствова­
ли указания на изменение этой точки зрения или на пересмотр предыду­
щих экспериментальных данных. Примером может служить его обзор­
ная статья [4], где фоторецепторам позвоночных и рабдомам беспозво­
ночных не уделено никакого места в общей схеме образования ЭРГ. В 
статье «Нейрофизиология сетчатки позвоночных» [5] иод влиянием 
экспериментальных данных зарубежных исследователей, хотя и при­
знается наличие электрической активности у колбочек, тем не менее 
вновь повторяются те же сомнения в отношении палочек («Почему до 
сих пор не удается отвести потенциал действия изнутри палочек»? [5, 
стр. 137]). •

1олько в декабре 1971 г. на Всесоюзном симпозиуме по первичным 
процессам в органах чувств в Пущино А. Л. Бызов публично заявил об 
отказе от своих прежних выводов по поводу электронейтральности фото­
рецепторов. Поскольку эти выводы базировались на ряде опубликован­
ных экспериментальных работ, представляет интерес их рассмотрение в 
свете генеза ошибок, приведших к неправильным выводам.

Печатается в пэрядке дискуссии.
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Рассмотрим в этой связи основные экспериментальные данные, по­
служившие основой для подобного заключения на примере работ А. Л. 
Бызова. Применяя в своих работах вслед за Томита, Фунаши [38], 
Бриндли [16], Гурасом [25] и других метод послойного микроэлектродного 
анализа электроретинограммы лягушки, А. Л. Бызов определял раз­
ности потенциалов, возникающие во время освещения на разных глуби­
нах погружения микроэлектрода в сетчатку. Однако далее, с целью оп­
ределения значения циркулирующих в сетчатке токов, рассчитывал их 
на основе измерения сопротивлений слоев сетчатки и применения закона 
Ома. Поскольку, согласно измерениям, сопротивление слоя фоторецеп­
торов в области наружной пограничной мембраны оказалось максималь­
ным (430 ом), то, несмотря на значительную разность потенциалов в 
^том слое, рассчитанные токи оказывались очень малыми по сравнению 
с токами в других слоях ретины. Это, собственно, и послужило основой 
для отрицания участия фоторецепторов в генерации ЭРГ и отнесения ее 
целиком к биполярным клеткам сетчатки. В связи с этим следует ука­
зать, что этот расчет делался на основе произвольного допущения о том, 
чю сопротивление ткани во время опыта остается постоянным. 
Между тем, сопротивление мембран фоторецепторов при освещении за­
метным образом падает, как, впрочем, и во всех других мембранах нерв­
ных клеток. Об этом свидетельствуют как относительно ранние работы 
Фуортеса [27], так и более поздние прямые измерения Фалк и Фатта [26] 
о падении импеданса суспензии внешних сегментов палочек сетчатки ля­
гушки при освещении. Отсюда следует, что во время освещения сопро­
тивление уменьшается, что приводит к росту соответствующих локаль­
ных токов, которые оказываются вполне сопоставимыми с токами в дру­
гих слоях сетчатки. Рассматривая этот момент, совершенно не учтенный 
в работах А. Л. Бызова, мы не останавливаемся и на другом вопросе, а 
именно, применимости закона Ома к подобным малым толщинам и соот­
ветственно большим электрическим полям, что вытекает из известных 
физических соображений.

Нельзя, наконец, не упомянуть также и о том, что А. Л. Бызов дела­
ет свои расчеты токов на основе собственных данных о местоположении 
в сетчатке так называемой И-мембраны с высоким сопротивлением. 
Дело в том, что, как установлено в ряде работ электрофизиологов, 1?-мем- 
брана является комплексом мембраны Бруха и пигментного эпителия, а 
по более поздним данным Бриндли и Хамасаки [17] и Ноэля [33], соот­
ветствует слою пигментного эпителия. Эго положение является общепри­
нятым в мировой литературе. В (противоречии с этим находятся данные 
А. Л. Бызова [3], доказывающего, что Р-мембрана является наружной 
пограничной мембраной (НПМ). Как объяснить подобное противоречие? 
Природа его легко вскрывается, если рассмотреть метод, примененный 
А. Л. Бызовым для определения локализации Р-мембраны в сетчатке 
лягушки. В то время как многие исследователи, уже давно работая с 
микроэлектродами, применяют для локализации их кончика и определе­
ния местоположения в сетчатке гистохимический метод метки, в экспери-
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ментах А. Л. Бызова этот необходимый контроль отсутствовал, и все 
расчеты производились на основании глубины погружения электродов в 
сетчатку и сопоставления глубины с литературными морфологическими 
данными. Легко видеть, что подобный подход таит в себе большую возмож­
ность ошибок, связанных с неконтролируемым прогибанием ткани сет­
чатки, ее сдавливанием, повреждением клеток и т. д., не говоря уже о 
том, что момент соприкосновения кончика микроэлсктрода с сетчаткой 
(т. е. начало отсчета) может вовсе не соответствовать уровню сетчатки, 
скорее поверхности слоя жидкости, неизбежно остающейся на сетчатке. 
Отметим также, что в ряде экспериментов по изучению электрической 
активности фоторецепторов вносилась коррекция в экспериментальные 
данные [2], учитывающая сжатие препарата при фиксации и прогиб тка­
ни микроэлектродом [3, стр. 124, рис. 68], в других же работах такая 
коррекция не производилась.

Необходимо указать также, что, анализируя в своих работах данные 
других авторов, свидетельствующие о существовании электрической ак­
тивности фоторецепторов, А. Л. Бызов бросал им упреки в методических 
погрешностях (например, неконтролируемость действительного положе­
ния кончика микроэлектрода в работах Светихина, 1958, или затекание 
юков из соседних слоев сетчатки—работы Томита, 1965), к сожалению, 
не распространяя подобные, весьма обоснованные сомнения в отношении 
собственных результатов [22].

В 1968 г. Бызов [23] произвел в лаборатории Т. Томита (Япония) 
проверку своих данных, пользуясь разработанной в этой лаборатории ме­
тодикой метки положения микроэлектрода в сетчатке. Было обнаружено, 
что во всех опытах (всего было поставлено 20 экспериментов) на глаз­
ном бокале лягушки R-мембрана соответствовала слою пигментного 
эпителия, что само по себе противоречит его предыдущим работам [3]. 
В опытах же на изолированной сетчатке R-мембрана только в 10 слу­
чаях (из 40 экспериментов) была обнаружена в рецепторном слое сет­
чатки. Следовательно, и здесь также была показана ошибочность пре­
дыдущих данных, поскольку число положительных ответов не составля­
ет даже 50% всех представленных опытов.

Рассмотрим теперь современные экспериментальные данные, прямо 
свидетельствующие о существовании электрической активности фоторе­
цепторов. Еще в 1965 г. Бауман [15] показал, что при введении микро­
электрода в изолированную сетчатку лягушки на глубине 25—50 мкм (с 
рецепторной стороны) обнаруживается потенциал типа РШ, генери­
руемый, следовательно, фоторецепторами. В исследованиях Томита с 
сотрудниками [40] были обнаружены и зарегистрированы внутриклеточ­
но от одиночных фоторецепторов (колбочек) электрические реакции в 
сетчатке карпа. При освещении возникала гиперполяризация. Был исполь­
зован равноэнергетнческий спектр 2-105 фот/мк2 сек и развертка с шагом 
20 нм, периодом засвета 0,3 сек, периодом затемнения—0,6 сек. Найдены 
следующие максимумы чувствительности: 462± 15 ммк, 529±94 ммк, 
611±23ммк, которые соответствуют микроспектрофотометрическим дан­
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ным Маркса и Макниколя (1965)—455±15ммк, 530±5ммк, 625±5ммк. 
В этой работе Томита произвел грубую сценку величины изменения по­
тенциала колбочек при поглощении световой энергии в 1 квант. Былоуста- 
новлено, что отдельная вспышка содержала 103 фотон/мк2 и вызывала ги­
перполяризацию в 1 мв, что соответствует 1 мкв/(фотон/мк2). Так как пло­
щадь поперечного сечения колбочек 10 мк2, то необходимо попадание в 
колбочку 10 фотонов для вызова гиперполяризации в 1 мв. Коэффициент 
поглощения колбочкой неизвестен, но он лежит в пределах 0,1—0,01, сле­
довательно, реакция колбочек на попадание 1 фотона составляет 
1 —10 мкв.

Пенн и Хейгинз [36] провели интересное исследование на срезах тем­
ноадаптированных сетчаток крыс, содержащих слой фоторецепторов. 
Погружением микроэлектрода удалось выяснить продольное распреде­
ление величин плотности фототока вдоль палочек, которые оказались, 
как и следовало ожидать, активными источниками тока при освещении 
препарата. Кроме того, оказалось, что в таком срезе сетчатки можно ре­
гистрировать компонент Р1П электрорегинограммы (а-волна ЭРГ). Та­
ким образом, данные о наличии электрической активности палочек име­
лись еще до появления в свет статьи Бызова [15], в которой этот вопрос 
представлялся неясным.

Наконец, Тойода, Хироми и Томита [41] сумели осуществить внутри­
клеточную регистрацию потенциалов одиночных палочковых фоторецеп­
торов. При освещении возникала гиперпсляризация до 5 мв у протея и 
3—15 мв у геккона. Была снята и вольтамперная характеристика: вну­
триклеточная поляризация рецепторов увеличивала их ответы при гипер­
поляризации и уменьшала или извращала при деполяризации, т. е. воз­
никал типичный эффект выпрямления.

За последнее время выполнен и ряд важных исследований, вскры­
вающих ионную природу фоторецепторного потенциала в связи с фото- 
индуцированным перераспределением потенциалобразующих ионов Хта 
и К [12, 14, 19]. Характерно, что в последней работе Островского с 
соавторами [1] делается вывод о важном значении фотонндуцированного 
поглощения Ха в механизме возникновения фоторецепторного «потен­
циала», что отражает изменение взглядов тех же авторов, ранее при­
соединявшихся к мнению об электронейтральности фоторецепторов.

Большой интерес представляет также ультраструктура сложного 
глаза насекомых и других беспозвоночных, механизмы возникновения 
фотовозбуждения этих систем. Что 'касается фоторецепторной системы 
беспозвоночных животных, то в настоящее время вряд ли в этом отно­
шении можно сомневаться в наличии электрической активности рабдо- 
меров—аналогов внешних сегментов палочек и колбочек позвоночных. 
Достаточно упомянуть ряд исследований, показавших (при помощи вну- )<֊• и, что по крайней мере некоторые компо­
ненты рецепторного потенциала возникают в мембранах чувствительной 
клетки, и не исключена возможность непосредственного участия рабдо- 
мсров в формировании ЭРГ [28]. Шоу [25], например, пишет: «Мембра-
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ны рабдомеров или часть их также представляются вероятным кандида­
том в происхождении электрического ответа, поскольку миграционная 
энергия свыше некоторого расстояния была показана невозможной, по 
крайней мере для палочек позвоночных». В ряде работ [29, 30 35] указы­
вается, что в глазе кальмара происхождение рецепторного тока ограни­
чивалось частью клетки, которая была локально освещена. Недавно 
Хейгинзом и МакГауфи [31] было установлено, что как рецепторный 
потенциал, так и ранний рецепторный потенциал проявляют сходные ха­
рактеристики спада вдоль длины палочки кальмара. Ранний рецептор­
ный потенциал (РРП), по всей вероятности, возникает вследствие обра­
тимого сдвига зарядов в ориентированных молекулах родопсина рабдо­
меров [31]; это указывает на то, что рецепторный потенциал может иметь 
аналогичное происхождение т. е. в рабдомерическнх мембранах. В од­
ной из наших работ с соавторами [8] было показано, что ранний рецеп­
торный потенциал глаза саранчи сохраняется даже при его помещении в 
вакуумные условия (проявляясь в виде фотоэлектронной эмиссии) и от­
ражает первичные фотоэлектронные превращения в рабдомах.

В свете перечисленных работ и ряда других исследований кажутся 
неубедительными утверждения об электрической нейтральности рабдо- 
мов [3, 10], тем более, что доводы, приводимые авторами в пользу подоб­
ных выводов, основываются на рассуя^дениях и методических приемах, 
недостатки которых рассматривались выше при анализе вопроса об элек­
трической активности фоторецепторов позвоночных животных. Для ил­
люстрации степени категоричности делавшихся выводов приведем ряд 
примеров: «При этом результаты послойного анализа ЭРГ высших голо­
воногих, ввиду особенностей строения их сетчатки, показали, что роддо­
мы не принимают участия в генерации электрических колебаний, состав­
ляющих ЭРГ» [3, стр. 133]. Там же на стр. 125: «В слое рабдомов или 
зрительных палочек никакой заметной разности потенциалов не наблю­
дается... здесь не течет сколько-нибудь заметных токов».

Рассматриваемые в настоящей дискуссионной статье вопросы тесно 
связаны с проблемой выявления первичных механизмов зрительного воз­
буждения и возможной роли электрических процессов.. Хотя на сегодня и 
не совсем ясно, какие именно стадии первичных процессов вызывают 
возбуждение рецепторов, тем не менее очевидно, что это состояние воз­

дет еще до обесцвечивания, да и собственно, фотохимическое разло­
жение зрительных пигментов in vivo оказалось крайне незначительным. 
Все это привело к отказу от фотохимической теории зрения в ее перво­
начальном гиде и выдвижению на первое место «твердотельных» моде­
лей и концепций. ,

Значительную роль в изменении наших представлений о природе 
ЧХ’ния сыграли, в частности, и прижизненные исследования ранних фо- 
тоэлектрических явлений с очень малым (микросекунды) скрытым пе­
риодом (ранний рецепторный потенциал сетчатки—РРП). Уже отмеча­
лось. что РРП принципиально отличен от всех других известных био­
электрических потенциалов: он устойчив к аноксии, блокаторам метабо­
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лизма, сохраняется в фиксированных сетчатках и даже сразу после ох­
лаждения ее до температуры жидкого азота. РРП в виде фотоэлектрон­
ной эмиссии обнаружен также в высушенных сетчатках глаз позвоноч­
ных и беспозвоночных животных (насекомые), помещенных в высокий 
вакуум [7, 9].

В настоящее время не вызывает сомнений то обстоятельство, что 
РРП отражает смещение зарядов молекул фотопигментов сетчатки или 
их дериватов [18—34]. Наиболее вероятной основой для положительной 
фазы РРП считается образование или распад прелюмиродопсина, пе­
риод полураспада которого составляет 20 мсек при 10°С, ибо после­
дующие светочувствительные продукты являются более долгоживущими 
и не соответствуют временным характеристикам РРП. По мнению Арде­
на, Брайджеса, Икеда и Зигеля [13], в основе генерации отрицательной 
фазы РРП, которая более чувствительна к температуре и имеет большую 
длительность, также должен быть прелюмиродопсин, ибо любой другой 
фотопродукт из цикла родопсина отличается по своим временным и тем­
пературным характеристикам. Кон [24] считает, однако, что отрицатель­
ный компонент РРП генерируется в процессе образования метародопси­
на I в мета родопсин II.

Существующие гипотезы о происхождении РРП признают за его ос­
нову перемещение зарядов в фоторецепторе. Бриндли и Гарден-Медвин 
[18] считают, что две фазы РРП возникают благодаря двум последова­
тельным движениям зарядов в противоположных направлениях. Арден, 
Брайджес, Икеда и Зигель [13] рассматривали три возможные эквива­
лентные электрические схемы фоторецептора, которые могут образовать 
РРП. Хейгинз и МакГауфи [32] предполагают, что регистрируемый РРП 
является следствием пассивного распространения мембранного тока 
вдоль внешнего сегмента фоторецептора.

В недавно опубликованной нашей работе [9] экспериментально по- 
казано, что основным генератором РРП являются внешние сегменты фо­
торецепторов. Установлено, что РРП возникает в хаотически ориентиро­
ванной суспензии фоторецепторов и перерастает в «֊волну ЭРГ. Мы до­
пускаем [9], что содержащиеся в фоторецепторах диски образованы при­
веденными в тесный контакт друг с другом слоями с п- и р-типами про­
водимости (даже сама молекула родопсина, состоящая из двух как бы 
вложенных друг в друга частей—белка и хромофора—может быть рас­
смотрена как биологический п—р переход), находящимися в довольно 
высоком электрическом поле (105 в./см) и разделенными между собой 
изолирующим слоем липидов и водной прослойкой. При этом нам пред­
ставляется, что в фоторецепторах осуществляется использование основ­
ных достоинств гетероперехода—малого темнового тока, сравнительно 
малой инерционности фотоответов при высокой фоточувствительности. 
В палочках имеется дополнительная прослойка между мембранами в дис­
ках, поэтому можно допустить существование системы типа «фототрио­
дов» (п—р—п или р—п—р области), обладающих, как известно, еще 
большей чувствительностью за счет происходящего в них усиления фото-
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тока (с коэффициентом усиления до нескольких сотен). В колбочках же, 
где нет необходимости в сверхвысокой чувствительности, процессы, ве­
роятно, реализуются в фотодиодных дисках рецептора. Особенности 
соединений элементарных дисков в фоторецепторах (палочках и колбоч­
ках) должны быть подвергнуты специальному рассмотрению и не яв­
ляются предметом настоящей статьи. Вместе с тем, они указывают на 
возможную важную роль электрических изменений в деятельности внеш­
него сегмента фоторецептора и его аналога—рабдома.

Итак, рассмотренные выше данные отвергают представления об 
электронейтральности фоторецепторов и служат основанием для исполь­
зования ЭРГ (по крайней мере, компонента РП1) и РРП для изучения
функциональных свойств оторецепторов и начальных этапов зритель­
ного возбуждения в норме и патологии. Вместе с тел։, следует отметить,
что вопрос о функциональном значении рецепторных потенциалов в ме­
ханизмах возникновения и распространения возбуждения в фоторецеп­
торах остается еще далеко неясным. Он требует дальнейшего экспери­
ментального и теоретического анализа.

Лаборатория зрительной рецепции 
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