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В работе исследовались рецептивные поля нейронов наружного коленчатого тела. 
Показано, что рецептивные поля подкорковой структуры зрительной системы имеют 
более сложную пространственную организацию, чем было принято считать ранее –  
они имеют эллиптическую форму, асимметрию центральной зоны поля и могут 
иметь дискретные фрагментарные участки возбуждения и торможения. Эти свойства 
рецептивных полей обеспечивают дополнительную обработку зрительной информа-
ции наряду с релейной функцией передачи сигнала от сетчатки к первичной зритель-
ной коре.
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Введение

Передача информации об изображении осу-
ществляется путем преобразований исходного 
зрительного сигнала на всех уровнях зритель-
ной системы. Механизмы и принципы обра-
ботки зрительных сигналов, осуществляемой 
первичными структурами зрительной системы, 
во многом обусловлены морфологическими осо-
бенностями этих структур и характеристика-
ми их афферентных связей. На уровне сетчат-
ки фоторецепторы, которые образуют мозаику, 
осуществляют дискретизацию изображения. 
Затем в рецептивных полях (РП) ганглиозных 
клеток происходит суммация слабого сигна-
ла от нескольких рецепторов, с тем чтобы вы-
делить его из шума. Далее на уровне дорсаль-
ного ядра наружного коленчатого тела (НКТд) 
происходит дальнейшая суммация сигнала, 
пришедшего от ганглиозных нейронов. Рети-
нотопическая и структурная упорядоченность 
в организации сетчатки и НКТд, а также вы-
являемые у РП нейронов свойства позволяют 
осуществлять поточечное описание зрительного 

изображения [1], т.е. происходит “пиксельное” 
отображение нейронами НКТд изображения, 
попадающего на сетчатку. Функция рассеяния 
точки, гексагональная упаковка фоторецеп-
торов и характеристики РП ганглиозных кле-
ток сетчатки полностью согласованы и обра-
зуют динамический пиксел зрительной систе- 
мы [2, 3].

 Исследование характеристик РП нейронов 
ганглиозных клеток сетчатки и подкорковых 
ядер является эффективным методом анализа 
первых каскадов обработки зрительной инфор-
мации в нейронных сетях головного мозга че-
ловека. Полученные данные о характеристиках 
РП как “пикселов” зрительной системы явля-
ются основой для разработки архитектуры и 
алгоритмов интеллектуальных систем техниче-
ского зрения и учтены при создании оптималь-
ных для пользователя виртуальных сред.

В пионерских работах по исследованию ней-
ронов зрительной системы было показано, что 
РП нейронов сетчатки и НКТд у лягушек, ко-
шек и приматов имеют круглую форму с концен-
трическим расположением антагонистических 
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зон [4–6]. РП нейронов НКТд имеют централь-
ную возбуждающую зону и тормозную перифе-
рию. По мере усовершенствования техники ре-
гистрации импульсной активности появлялись 
новые данные о структуре и форме РП сетчатки 
и НКТд. На уровне НКТд существуют клетки с 
более сложной пространственной организацией 
РП. Они характеризуются, например, фрагмен-
тарностью тормозных участков на периферии 
РП, наличием в поле не одного, а двух-трех 
максимумов возбуждения и другими призна-
ками гетерогенной структуры зон возбуждения  
и торможения [1, 7, 8]. 

НКТд долгое время рассматривалось как про-
стая, пассивная релейная станция, переключаю-
щая сигналы, идущие от сетчатки к зрительной 
коре. К настоящему времени, однако, накопле-
но достаточно много данных, свидетельствую-
щих о том, что на уровне НКТд выполняется 
ряд других важных операций. Было показано, 
что как ганглиозным клеткам сетчатки, так  
и нейронам НКТд, свойственна ориентационная 
и дирекциональная чувствительность [9–18],  
а также чувствительность к величине и ориен-
тации градиента яркости [19, 20]. Это указы-
вает на то, что структура РП этих отделов зри-
тельной системы, вероятно, более сложна, чем 
было принято считать ранее.

Целью данной работы являлось построе-
ние карт и анализ формы РП нейронов НКТд  
кошки.

Материалы и методика

Нейрофизиологические исследования были 
проведены под руководством профессора  
Н.Ф. Подвигина коллективом сотрудников [20]. 
В настоящей статье проведены построение карт 
РП, анализ данных и приведены новые ре-
зультаты. Опыты были проведены на кошках. 
Животные во время опыта были обездвиже-
ны, проводился контроль показателей жизнен-
ных функций организма. Эксперименты про-
водились под контролем комиссии Института 
физиологии им И.П. Павлова РАН по соблю-
дению действующих норм и правил гуманного 
обращения с подопытными животными. Им-
пульсные реакции одиночных нейронов НКТд 
регистрировали внеклеточно вольфрамовыми 
микроэлектродами. Система оптической сти-
муляции состояла из трех частей: оптическо-
го стимулятора, управляемого компьютером, 
программного обеспечения и системы фоновой 

засветки. Зрительные стимулы предъявляли 
с помощью проектора на белый экран, распо-
ложенный на расстоянии 140–160 см от глаза  
животного. 

Стимулы предъявляли монокулярно. Вто-
рой глаз закрывали непрозрачной шторкой. 
На экране определяли границы и центр РП 
регистрируемого нейрона. Первоначально по-
ложения центров РП на экране определяли  
с помощью ручного проектора мелькающими 
и движущимися стимулами. Далее проводили 
матричное экспресс-картирование РП мель-
кающим пятном диаметром 0,2–0,5 угл. град.  
в пределах матрицы 10×10 или 9×9, расстояние 
между элементами матрицы составляло 0,3– 
0,7 угл. град. Результаты картирования по-
зволяли определить и скорректировать точное 
положение центра РП на экране. Определяли 
ретинотопические координаты РП нейрона от-
носительно положения area centralis. Для это-
го на экране определялись координаты слепо-
го пятна тестируемого глаза методом обратной 
проекции, разработанным Бишопом [21]. 

Проводился компьютерный анализ данных 
с использованием программных средств обще-
го назначения, а также прикладных программ 
для обработки экспериментальных данных 
(Analyzer – автор С.В. Пронин, Matsurf – автор 
А.С. Киселев). По сохраненным матрицам пост-
стимульных гистограмм ответов, полученным 
при экспресс-картировании РП, с помощью спе-
циально разработанных программ строились 
карты РП (паттерны нейронной активности). 
Числовые матрицы значений постстимульных 
гистограмм ответов нейронов методами машин-
ной графики с использованием процедур ин-
терполяции методом минимальной кривизны 
и сглаживания кубическими сплайнами пред-
ставляли в виде двумерной совокупности ли-
ний равного ответа (изолиний). Выбор значений 
ответа, по которым строились изолинии, прово-
дился по линейному закону (10, 20, ..., 90% от 
максимального значения). 

По картам РП была оценена асимметрия 
РП. Для этого на карте поля определялся 
центр РП по максимальному значению им-
пульсов (рис. 1а). Затем определялся контур 
центральной зоны РП на уровне 50% от мак-
симального ответа. Его оцифровывали для 
нахождения координат контура. С помощью 
специальной программы MassCenter (автор  
А.В. Чижов) высчитывали геометрический 
центр полученной фигуры (рис. 1б). Для зам-
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кнутого контура Γ центр масс области, охваты-
ваемой контуром, находили по формулам
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где dl – длина элементарного участка контура.
Асимметрия центральной зоны РП оценива-

лась расстоянием между центром РП на карте 
поля и геометрическим центром контура цен-
тральной зоны РП.

Результаты

В ходе исследований была зарегистрирована 
активность 46 нейронов НКТд. РП большинства 
нейронов находились в пределах 20° от area cen-
tralis, 11 клеток – в пределах 25°–40° от area cen-
tralis. Размер РП нейронов возрастал с увеличе-
нием эксцентриситета от 1,9°×3,5° до 9,5°×11,5°. 
78% зарегистрированных нейронов были лока-
лизованы в слое “А” НКТд, их РП располагались 
в назальной половине сетчатки, а 22% клеток 
были локализованы в слое “А1”, их РП распола-
гались в темпоральной половине сетчатки.

Нейроны были чувствительны к ориента-
ции полосы и градиента яркости, о чем было 
подробно написано в статьях [20, 22]. Одной из 
целей этой статьи является анализ карт РП за-
регистрированных клеток НКТд.

Были построены карты РП, которые позво-
лили проанализировать пространственные ха-

рактеристики РП. Большинство нейронов име- 
ло типичную для РП НКТд концентрическую фор- 
му с центром и периферией, при этом РП были 
не круглые, а вытянутые, эллиптической 
формы. На рис. 2 показаны карты РП, полу-
ченные при тестировании светлым пятном, 
представлены ответы нейрона как на вклю-
чение тестового пятна, так и на выключение.  
На рис. 2а и 2б представлены карты РП нейро-
нов с on-центром, а на рис. 2в – карты РП клет-
ки с off-центром. У on-клеток при предъявле-
нии светлого пятна активируется центральная 
зона РП, которая имеет округлую форму (рис. 2,  
а1, б1). При предъявлении неадекватного (off) 
стимула центральная зона неактивна, наи-
больший off-ответ наблюдается в перифериче-
ской зоне, опоясывающей центральную on-зону  
(рис. 2, а2, б2).

У off-центрального нейрона (рис. 2в), на-
оборот, при включении тестового пятна ак-
тивируется периферическая зона (рис. 2, в1), 
а при выключении – центральная зона РП  
(рис. 2, в2). 28 нейронов имели рецептивные 
поля с on-центральной зоной, а 18 клеток –  
с off-центральной зоной.

Также наблюдались клетки с РП сложной 
формы (рис. 2г). РП таких нейронов представ-
ляло собой несколько возбудительных дискрет-
ных зон, которые были погружены в общую 
тормозную зону. Либо РП не имело четко выра-
женных раздельных on- и off-зон, нейроны реа-
гировали как на включение, так и на выключе-
ние тестового стимула в любой части РП.

(а) (б)
9

8

7

6

5

4

3

2

1

0,9

0,8

0,7

0,6

0,5

0,4

0,3

1             2             3             4             5             6             7             8            9

10

9

8

7

6

5

4

3

2

1
0        1        2        3        4        5        6        7        8        9       10

Рис. 1. Метод оценки асимметрии РП нейрона. Карта РП нейрона (а). Показан контур поля на уровне 
50% от максимального ответа. Цифры по осям координат – номера ячеек матрицы. Белой точкой отме-
чен центр поля. Контур поля и центр контура, полученные в программе MassCenter (б).
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*   *   *   *   *

На картах РП наблюдалась асимметрия 
центральной зоны поля (рис. 3), которая была 
оценена расстоянием между центром РП на 
карте поля и геометрическим центром контура 
центральной зоны РП. Среднее значение рас-

стояния для всех клеток составило 0,63 ± 0,07  
(в условных единицах). Значение расстояния, 
равное 0, означало, что рецептивное поле не 
имеет асимметрии. Разброс значений асимме-
трии составил от 0,14 до 0,95.
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Данное наблюдение характеризует разную 
скорость нарастания возбудительного процесса 
за счет действия периферического торможения 
при пространственно-временной перестрой- 
ке РП.

Нами было определено положение РП от-
носительно центральной ямки area centralis. 
Выявлена статистически достоверная отрица-
тельная корреляция (коэффициент корреляции 
Пирсона равен –0,46 на уровне p < 0,05) между 
степенью асимметрии РП и расстоянием от area 

centralis, т.е. чем ближе клетка к центральной 
ямке, тем выше степень асимметрии централь-
ной зоны РП.

Обсуждение

Пространственные характеристики РП ней-
ронов НКТд во многом определяются простран-
ственной конфигурацией зон возбуждения и 
торможения в РП. Представление о том, что эти 
зоны имеют круглую форму, является в насто-
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ящее время господствующим. В нашей работе 
показано, что большинство клеток НКТд имеют 
рецептивные поля вытянутой, эллипсовидной 
формы. Еще в работах сотрудников Института 
физиологии им. И.П. Павлова [1, 23, 24] было 
отмечено, что нейроны НКТд имеют эллипти-
ческую, а не строго круглую, форму. Исследова-
ния последних лет подтвердили данные об эл-
липтичности РП ганглиозных клеток сетчатки 
и нейронов НКТд [13, 25–27], данная характе-
ристика РП может объяснить свойство ориента-
ционной чувствительности нейронов НКТд.

Нейроны с РП концентрического типа, по-
видимому, составляют большинство в популя-
ции релейных клеток НКТд. Но существуют 
также нейроны с более сложной пространствен-
ной организацией, которые характеризуются 
гетерогенным распределением по пространству 
РП зон возбуждения и торможения. У обезьян 
в кониоклеточном канале передачи зрительной 
информации описаны “подобные корковым” 
РП, имеющие пространственно разделенные on- 
и off-зоны [28]. Примечательно также, что гете-
рогенность РП выявлена практически во всех 
структурах зрительного пути: для нейронов 
стриарной коры [29], наружного коленчатого 
тела и передних бугров четверохолмия [7, 23], 
престриарных областей коры – латеральной су-
прасильвиевой области и 21 поля [30].

Показано наличие асимметрии центральной 
зоны РП клеток НКТд. Данная характеристика 
может быть одним из возможных механизмов 
возникновения ориентационной чувствитель-
ности нейронов НКТд к решеткам и полосам,  
а также чувствительности к величине и ори-
ентации градиента яркости. Разная скорость 
нарастания возбудительных и тормозных про-
цессов пространственно-временной перестрой-
ки и связанное с этим неравномерное взаимо-
действие on- и off-зон РП приводит к тому, что 
на различные ориентации тестовых стимулов 

клетка отвечает избирательно. В литературе 
имеются единичные упоминания об асимме-
трии РП нейронов НКТд. Dawis с коллегами 
в работе [31] сообщают о том, что у Х-клеток 
НКТд кошек наблюдались случаи простран-
ственной асимметрии РП. Асимметрия РП в 
НКТд приматов вызывает цветозависимую ди-
рекциональную чувствительность [32]. Авторы 
предполагают, что чувствительность к ориен-
тации ахроматических решеток вызвана также 
асимметрией РП цветооппонентных нейронов, 
которая в свою очередь вызвана распределением  
в сетчатке колбочек S-типа.

Размеры РП, а также их функциональная 
организация, зависят от уровня адаптации 
зрительной системы, интенсивности стимулов, 
времени их предъявления. Они закономерно 
меняются в ходе действия стимула. В процес-
се пространственно-временной перестройки РП 
происходит перераспределение соотношения 
возбуждения и торможения во всем комплексе 
элементов, образующих РП данного нейрона. 
Поэтому представляет интерес в дальнейшем 
исследовать во времени процесс динамики фор-
мы РП при предъявлении различных стимулов.

Таким образом, как показывают результаты 
настоящей работы и анализ литературных дан-
ных, организация РП нейронов НКТд сложнее, 
чем было принято считать ранее. Такие харак-
теристики, как вытянутость РП, асимметрия 
центральной зоны, наличие фрагментарных 
on- и off-зон, возможно, позволяют нейронам 
НКТд, наряду с поточечным описанием изобра-
жений, выполнять более сложные операции –  
выделение ориентации перепадов яркости, ори-
ентации тестовых стимулов, функции, которые, 
как ранее считалось, присущи только нейронам 
корковых структур зрительной системы. 

Работа выполнена при государственной под-
держке ведущих университетов Российской Фе-
дерации (субсидия 074-U01 Университету ИТМО).

*   *   *   *   *
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