
ՀԱՈԿԱԿԱՆ Ս1Ա Դ1'ՏՈ1'ԹՑՈէ’ՆՆ1յՐ1' ԱԿԱԴԵՄԻԱ; ՀԱՅԱՍ ՏԱՆԻ ԿԵՆՍԱԲԱՆԱԿԱՆ ՀԱՆԴԵՍ 
академия наук Армянской сср. биологический журнал Армении՜ т. XXVI, № 3՜ 1973 - =

УДК 612.84II. II. ЛЮБИМОВ, Л. С. ГАМБАРЯН. В. Ф. ФОКИН, Б \ БАЗИЯН
ВЫЗВАННЫЕ ПОТЕНЦИАЛЫ ПЕРЕДНЕГО ДВУХОЛМИЯ КОШКИ 

В ОТВЕТ НА СВЕТОВУЮ И ЭЛЕКТРИЧЕСКУЮ РИТМИЧЕСКУЮ 
СТИМУЛЯЦИЮ

На кошках под нембуталовым наркозом с удаленной н интактной зрительной ко
рой исследованы амплитудно-частотные характеристики первых трех компонентов 
вызванного потенциала переднего двухолмия при монокулярном освещении контралате
рального глаза короткими световыми вспышкам)։ в условиях темновой и световой 
адаптации и электрическом раздражении ипсилатерального зрительного тракта.

При изучении .процессов переработки информации и р\гн 1 V кциональ-
пых свойств нервного центра в современной электрофизиологии широко
исследуются такие динамические характеристики, как циклы восстанов
ления, амплитудно-частотные характеристики, коэффициент «врабаты
вания», критическая частота слияния мельканий и др. На переднем дву
холмии млекопитающих лучше изучены циклы восстановления вызван
ных потенциалов (ВП) [3, 10 и др.]. Динамические характеристики све
товых ВП на кошке практически не исследованы. Настоящая статья 
посвящена их изучению. Основное внимание уделяется описанию ампли
тудно-частотных характеристик. Эти характеристики лучше изучены в 
сетчатке [4, 5, 8, 9]. Предполагается, что сопоставление аналогичных ха
рактеристик сетчатки и переднего двухолмия, а также исследование 
влияния корковых афферентов на амплитудно-частотные характеристи
ки двухолмия дадут возможность яснее представить процессы перера
ботки информации в переднем двухолмии.

Методика. Опыты проводили на 29 кошках весом 2,5- 4 кг, наркотизированных 
пембуталом (36 мг/кг). После помещения кошки в стереотаксический аппарат глаз под
шивали к металлическому полукольцу, зрачок расширяли агропином Активный элек
трод и < проволоки диаметром 30—40 мк в стеклянной изоляции подводили к переднему 
двухолмию кошки по координатам стереотаксического атласа Джаспера и Аймон-Мар- 
сана [7].

Положение кончика электрода контролировали при локальной коагуляции мои а । 
последующей гистологической обработке срезов мо и а по llncc.no. Пнднфферииный 
электрод укрепляли на коже головы.

Фотостимуляцию производили при тотальном освещении глаза, кон грал<н ералыь)1 л 
ио отношению к исследуемому холму; применяли короткие (0,1 мсек) яркие вспышка 
(энергия вспышки 0,6 дж) в условиях темповой и световой адап1ации (величина ос
вещенности при световой адаптации - 20 лк на уровне роговицы). Использовали риг 
мическую стимуляцию. Электрическое раздражение иисиля ।орально։ о двухолмия зри 
1С.1Ы1ОГО тракта проитводили импульсами (длительность 0,2 мсек, напряжение 6֊ 10 в), 
которые подавались на раздражающий биполярный электрод от стимуляюра «Дизи*. 
Каждое ра ։дражеине представляло собой одиночный импульс.
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После того, как заканчивали программ) эксперимента над животным с интактной:: 
корой, электроды вынимали из мозга, зрительную кор\ удаляли хирургическим путем, 
и электроды вводили по тем же координатам в исследуемые точки переднего двухолмия.

Биопотенциалы регистрировали с помощью усилителя УБП1—02 с катодным повто
рителем на входе и осциллографа С1 —18, с экрана которого фотографировали наложен
ные друг на друга ВП. Постоянная времени усилителя—0,1 — 1 сек.

Результаты. ВП переднего двухолмия кошки под нембуталовым 
наркозом состоит в основном из трех компонентов: негативного—Ао, не
гативного—А| и позитивного—Аг. Такая полярность компонентов быва
ет при регистрации от поверхности переднего двухолмия. При погруже
нии электрода А1 и А2 инвертируются на уровне поверхностного серого 
слоя, а Ао не инвертируется. Это՛, по-видимому, п-ресинаптический ком
понент ВП [10].

В (предыдущих исследованиях [1] было установлено, что при свето
вой стимуляции динамические характеристики всех компонентов у неин- 
вертпрованных и инвертированных ВП сходны. Поэтому мы рассматри- 
ем при световой стимуляции ВП, зарегистрированные после инверсии.

При переходе от темновой адаптации к световой все компоненты ВП 
уменьшаются одинаково в 1,1—2,6 раза. В трех случаях амплитуда ВП 
была несколько большей при световой адаптации, чем при темновой. 
Временные параметры ВИ при темновой адаптации следующие: латент
ный период — 20—25 мсек; время от начала стимуляции до пика Ао— 
30—35 мсек (То), время до пика А1—40—50 мсек (Т1), до -пика Аг—55— 
70 мсек (Т2). При световой адаптации, по сравнению с темновой, вре
менные параметры изменяются незначительно.

Если за вторым стимулом следует третий, четвертый и т. д., то на
чиная с некоторого момента основные параметры ВИ стабилизируются. 
Нами исследовались амплитудные и временные параметры такого ста
бильного ответа в зависимости от частоты стимуляции. Амплитудно-час
тотные характеристики различных компонентов ВП переднего двухол
мия представлены на рис. 1. Характер изменения амплитуд компонен
тов как при темновой, так и при световой адаптации одинаков. Амплитуд
но-частотные характеристики каждого компонента приближенно описы
ваются логарифмическими кривыми.

Латентный период и То, Т|, Т2 почти не изменяются при частотах ни
же 10 гц, при частотах выше 10 гц латентный период и значения То, Ть
Т2 несколько возрастают.

В пяти случаях при увеличении частоты с 8 гц при световой адапта
ции и 10 гц темновой амплитуда ВП увеличивается (рис. 1, показано 
для компонента А։). По-видимому, при этом амплитудно-частотная ха
рактеристика изменяется за счет влияний, поступающих сюда из рети
кулярной формации среднего мозга [2].

При ритмическом электрическом раздражении зрительного тракта 
амплитуда ВП (компонент А1) до инверсии монотонно убывает с увели
чением частоты раздражения, в отличие от ВП, регистрируемого после
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Рис. I Изменение амплитуды компонентов ВИ переднего двухолмия при 
ритмической стимуляции: а световая адаптация: б—темновая адаптация. 
По осп ординат—отношение амплитуды компонентов ВП при определен
ном ритме стимуляции к амплитуде соответствующих компонентов при 
одиночном раздражении. и Лг —амплитуды соответствующих ком
понентов при текущей частоте и одиночном раздражении соответственно. 
Ио оси абсцисс -частота стимуляции, гц в логарифмическом (по основанию 
2) масштабе. По обе стороны от графиков -осциллограммы ответов на 
мелькающий свет; точки над кривыми — отметки раздражения; цифры сле
ва частота стимуляции, гц. Суперпозиция от 5—8 пробегов луча. Откло

нение вверх—негативность.

инверсии. В этом случае амплитуда ВП остается без изменения вплоть 
до частоты [ = 32 гц (рис. 2, а).

Удаление ипсилатеральной зрительной коры действует только на 
характеристику ВП. регистрируемого до инверсии. При этом его ампли
тудно-частотная характеристика приближается к таковой после ин
версии (рис. 2, б).

Компонент Аг при ритмическом электрическом раздражении изме
няется также, как и Аь

В случае световой стимуляции различий между характеристиками 
ВП при интактной и удаленной зрительной коре выявить не удалось.

Обсуждение. Чтобы понять динамику изменения ВП переднего дву
холмия, необходимо сопоставить ее с активностью ганглиозных клеток 
сетчатки предшествующего звена зрительного анализатора. Число им
пульсов в ответе отдельных ганглиозных клеток сетчатки [4] и амплиту- 
да ВП переднего лвухолм-ия уменьшаются при увеличении частоты све-
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Рис 2 Зависимость амплитуды ВП от чистоты электрического ра.страже- *
ним (тля компонента А,): а при интактной зрительной коре, б при \ за 
ленной зрительной коре. Кривые I и 2 для ВП, зарегистрированных ю 
и послз инверсии соответственно. Остальные обо значения тс же, что и па 

рис. I.

новых раздражений. Полое подробно процессы трансформации импульс
ной актвносг1! । атлиозных клеток в ВП переднего двухолмия нс ис
следованы.
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Анализ активности сетчатки и переднего двухолмия позволяет вы- 
I слить, по крайней мере, два фактора, определяющих амплитуду В1 I не- 
педнего двухолмия. • *

Время, в течение которого «приходящие импульсы могут вызвать воз
растание переднего фронта ВН, равно интервалу между началом стиму- 
1ЯЦПИ п пиком рассматриваемого ВН за «вычетом времени, необходимого 

для приходу импульсов в переднее двухолмие. Для А։ это время равно 
20—30 мсек, т. е. импульсы, приходящие в сравнительно небольшой про
межуток времени, вызывают А|. Как показали наши предыдущие иссле
дования [5], ответ ганглиозной клетки на вспышку света неоднороден и 
состоит из чередующихся периодов торможения и активности. При при
менении ритмической стимуляции первый период активности наиболее 
устойчив как по числу импульсов, так и по импульсному рисунку, т. е. 
число импульсов и импульсный рисунок этого периода практически не 
изменяются в диапазоне низких и средних частот, приблизительно до 
И) 15 гц. Интервал от начала вспышки до копна первого периода ак- 
гн’Вности составляет не менее 60—80 мсек. Как видим, изменение числа 
импульсов в ответе ганглиозной клетки может быть решающим для из
менения амплитуды ВП переднего двухолмия только начиная с частот 
раздражения выше 10 гц.

Другим фактором, определяющим амплитуду ВП, является, 
по-видимому, возрастание средней частоты разряда ганглиозной 
клетки с увеличением частоты стимуляции. Как было показано 
в работе Кёртиса и Экклса [6], при ритмическом раздражении током 
преспнаптическпх волокон амплитуда отдельных В! К П, генерируемых 
мопссипа.итпчсски в мотонейронах, снижается начиная с частоты 50 гц. 
\ вторы связывают это с уменьшением количества медиатора, высвобож 
даемого в пресинаптических окончаниях в ответ на каждый импульс. 
Средняя частота разряда ганглиозных клеток при р-итмической стимуля
ции в диапазоне 1 —16 гц изменяется в пределах 20 120 имп/сек. Мож
но предположить, что импульсация, поступающая к клеткам переднего 
двухолмия в течение всего интервала времени между стимулами, мо-жег 
определять а мили гуда ВП, влияя на количество медиагора, выделяемо
го в пресина1птических окончаниях аксонов ганглиозных клеток в ответ 

и м _ _на каждый постушающии импульс.
Предположение о регулирующей роли средней частоты разряди 

ганглиозных клеток сетчатки позволяет понять многие свойства динами
ческих характеристик переднего двухолмия. 1 ак, например, гог факт, 
что амплитуда всех компонентов ВИ мало меняется ври час ют ах 0,5 в 
I гц, обьясняется огносительпым постоянством средней часгоня разряда 
на этих частотах [8].

Другой интересной особенностью динамических характеристик пс 
реднего двухолмия является сходство их для всех компонентов ВН.

В настоящее время генез отдельных компонспюв ВП переднею дву
холмия неизвестен, но можно утверждать, что Ао генерируегся другими 
клетками, отличными от клеток генерирующих А| и Ао. Если предполо 
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жить, что мембраны нейронов переднего двухолмия одинаково чувстви
тельны к приходящим импульсам, то это можно было бы объяснить ли
бо гем, что аксоны ганглиозных клеток, подходящие к разным структу
рам переднего двухолмия, имеют одинаковые динамические характеристи
ки, либо тем, что аксоны ганглиозных клеток с разными динамическим՛! 
характеристиками дают коллатерали .к структурам, генерирующим три 
компонента ВП переднего двухолмия. При этом можно указать, что 
большинство ганглиозных клеток сетчатки должно иметь максимум 
средней частоты разряда, лежащий выше 10 гц, так как в противном 
случае нарушалось бы соотношение между динамическими характери
стиками ганглиозных клеток сетчатки и ВП переднего двухолмия.

При световой стимуляции имитульсация, поступающая от зрительной и _ _коры к нейронам переднего двухолмия, прямо не влияет на амплитудно- 
частотную характеристику ВП двухолмия. Это, по-впдимому, происхо
дят из-за того, что нейроны коры, получающие от сетчатки растянутые
во времени серии импульсов, посылают к двухолмию недостаточно сип-
хронизированпые импульсные залпы.

Однако корковые влияния достаточно заметны при сопоставлении
амплитудно-частотных характеристик до и после инверсии в случае 
электрической стимуляции.

В одной из работ [11 нами была выдвинута гипотеза, что в генера
ции ВП до и после инверсии участвуют один и те же клетки, у которых 
диполи имеют преимущественно вертикальную ориентацию. При этом 
ВП до инверсии отражает постсинаптические потенциалы на дендритах 
этих нейронов, тогда как ВП после инверсии — (постсинантические по
тенциалы сомы.

При пектрическом раздражении одиночный синхронизированный 
во времени импульс поступает по аксонам ганглиозных клеток к соме л 
дендритам вертикально ориентированных нейронов двухолмия. Но если 
на уровне сомы амплитудно-частотная характеристика определяется 
только этим импульсом, то на уровне дендритов она определяется, кро
ме того, поступающей фоновой импульсацией из коры, которая изменяет 
уровень мембранного потенциала дендритов. Тем самым создаются раз
ные условия для воспроизведения частотной стимуляции на уровне ден
дритов и сомы вертикально ориентированных нейронов. При 'прекраще
нии же фоновой импульсацип, идущей из коры, например, вследствие 
удаления зрительной коры, амплитудно-частотные характеристики до и 
после инверсии становятся сходными. Исходя из этого, можно՛ предполо
жить, что афференты переднего двухолмия, идущие от коры, оканчи
ваются главным образом на дендритах нейронов с вертикально ориенти
рованными диполями.

Институт мозга 
АМН СССР,

Институт эксперимен।альной 
АН АрмССР

биологии
11оступило 19 XII 1972 г.
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Ն. Ն. |,. II. ‘ԼԱՍՐԱՐՅԱՆ, Վ. Ֆ Ֆ11ԿԻՆ, Р. I». ՒԱԱԻՅԱՆ

ԱՌԱՋՆԱՅԻՆ ԵՐԿԹՄՐԻԿԻ ՊԱՏԱՍԽԱՆՆԵՐԸ ԼՈՒՍԱՅԻՆ ԵՎ
ԷԼԵԿՏՐԱԿԱՆ ՌԻԹՄԻԿ <Ы'<14МГԱ1, ԴԵՊՔՈՒՄ ԿԱՏՈՒՆԵՐԻ ՄՈՏ

Ա մ փ ո փ ո I մ

Նեմբուտաքի նարկոզի տակ գտնվող և տեսողական կեղեր հեռացված ո։ 
ինտակտ կատուների վրա ուսումնասիրվեք են առաջնային երկթմ բիկի պատաս- 
/սան պոտենցիալների առաջին երեր կոմպոնենտների ամպլիտու դա (ին֊հաճա֊ 
խ ականային բնութագրերի կոնտ րա լա տ ե ր ա լ ալրի մոնոկուլյար կարճ լուսա֊

ճ իսքսիլատերալ տեսողական տրակաի էլեկ֊

ա *

յՒնՒ> ա и ա ջն ա (ին երկբլրակ/։ ամ պլի-
տուդաներր, որպես օրենք, փոքրանում են 1 ,7 — 2,6 անգամ, չնայած որոշ դեպ֊

ր ո I ո ր ր ա գ ա գ ր ի չ ն երի

քերում նկատվում է հակառակ կախվածություն։ Պատասխանների րոքոր 3 բա
ղադրի չների ամւգլիտո։ դային֊հաճախականային բնութագրերր լուսային և 
մ թային ադապտացիայի դեպքում սկգրո։նքորեն նույնն են, միայն տարրեր֊ 
վուՅ են քանակապես: Այս բնութագրերր լուսային գրգոման ժամանակ հե֊ 

II ա ց վ ա ծ ե. ին տ ա կ տ կ ե ղ և ո վ կ են դան ին ե ր ի ւ) ո տ ն ո ւ (նն են ։ Է լ ե կ տ ր ա կան գ ր ր՝՜
դեպ բուժ '» ա ժ ա կ ո ղ ւ) տեսողական տ ր ա // տ ի պ ա տ ա иխ անն երի աif պ -

/ ի տ ո ։ ղ ա յ ին ֊ '» ա ձ ա ի։ ա կ ան ա յ ին բնութագրերր, որոնք գրանցվել են շրզագար- 
առաջ հեռացված և ինտակտ կեղևով կենդանիների մոտ, խիստ տարբեր֊ 

վսւԱ են մեկր ժյուսից: Նույն կ են գ ան ին ե ր ի մոտ շրջադարձից հետո ստացված

բ ո ւ и ր բնութագրերր իրար նժ ան են։ Այս դեպքում պ ա տ ա иխ ան 
աւ) պյիտ ո ւ գ այի փոքրացումր и կսվում է 32 հերցից։

պոտ ենցի ալ/։
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