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Исследованы размеры глаз и строение сетчатки у новорожденных и взрослых бутылконосых дель-
финов Tursiops truncatus. Установлено, что у новорожденных животных полностью сформированы
оптическая схема глаз и организация сетчатки, включая наличие двух зон повышенной концентра-
ции ганглиозных клеток. Отмечено, что у взрослых особей по сравнению с новорожденными боль-
ше размер глаз, толщина сетчатки, площадь сетчатки и количество ганглиозных клеток. Обнаруже-
но, что плотность ганглиозных клеток в зонах повышенной концентрации у новорожденных выше,
чем у взрослых животных, однако ретинальные разрешающие способности различались незначи-
тельно. Показано, что постнатальное развитие не вносит принципиальных изменений в строение
глаза и выражается в количественном сдвиге основных параметров.
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Исследования морских млекопитающих вы-
явили особенности строения глаза и организации
ганглиозного слоя сетчатки, определяемые усло-
виями обитания и систематическим положением
(Mass, Supin, 2007). Особый интерес вызывала
зрительная система китообразных (китов, дель-
финов, морских свиней). Китообразные прово-
дят всю жизнь в воде, но дыхание воздухом при-
вязывает их к границе между воздухом и водой,
что стимулирует развитие амфибийного зрения.
Переход к полностью водному образу жизни при-
вел к глубокой анатомо-физиологической пере-
стройке зрительной системы, позволившей пре-
вратить глаз наземного животного в амфибийный
и обеспечить хорошее зрительное разрешение в
воде и воздухе. Исследование особенностей зри-
тельной системы китообразных способствует по-
ниманию механизмов зрительного восприятия и
путей приспособления зрительной системы к
условиям обитания, что представляет интерес для
сравнительной морфологии, физиологии и эво-
люции сенсорных систем.

Особого внимания заслуживает сравнительное
исследование областей сетчатки с повышенной
плотностью ганглиозных клеток. Эти области
определяют ретинальную разрешающую способ-
ность и ответственны за зрительное различение.
У наземных млекопитающих области высокого
ретинального разрешения известны как fovea, ar-

ea centralis и зрительная полоска visual streak. Они
хорошо изучены у многих видов наземных млеко-
питающих. Показано, что организации зон высо-
кого ретинального разрешения различны у раз-
ных видов и зависят от положения глаз, условий
обитания и систематического положения вида
(Hughes, 1977; Collin, 1999).

Существование областей высокой концентра-
ции ганглиозных клеток в сетчатке китообразных
было предметом дискуссии в течение многих лет.
Сетчатка китообразных не имеет лишенной сосу-
дов области. Поэтому обычное визуальное обсле-
дование глазного дна не выявляло областей, ко-
торые могли бы считаться подобными fovea или
area centralis (Dawson et al., 1987). Ситуация изме-
нилась, когда был разработан метод исследова-
ния ретинальной топографии на тотальных пре-
паратах сетчатки (wholemounts). Метод ретиналь-
ной топографии позволил изучать, в частности,
широкий круг видов животных, в том числе труд-
нодоступных. Данные, полученные этим мето-
дом, позволили выявить многие факторы, опре-
деляющие остроту зрения и организацию полей
зрения. В частности, были получены данные, ка-
сающиеся организации полей зрения у ряда ви-
дов китообразных (Mass, Supin, 1986, 1995, 1997,
1999, 2002, 2007; Murayama et al., 1995; Murayama,
Somiya, 1998; Supin et al., 2001; Масс, Супин, 2013;
Mass et al., 2013). Эти исследования выявили в
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сетчатке китообразных области повышенной
концентрации ганглиозных клеток. В отличие от
наземных млекопитающих многие китообразные
имеют не одну, а две области повышенной кон-
центрации клеток. Эти области расположены на
горизонтальном диаметре сетчатки (ближе к пе-
риферии): одна – в назальном секторе, другая – в
темпоральном (височном).

Для понимания того, каким образом форми-
ровались особенности организации сетчатки ки-
тообразных, полезными могут оказаться сведе-
ния об их возникновении в процессе онтогенеза.
В литературе сведения по организации сетчатки
китообразных в онтогенезе отсутствуют, в част-
ности нет данных, касающихся развития и фор-
мирования зон с повышенной плотностью ган-
глиозных клеток, ответственных за ретинальную
разрешающую способность.

Цель работы – исследование оптико-геомет-
рических характеристик глаза и структуры сетчат-
ки у новорожденных особей бутылконосого дель-
фина Tursiops truncatus Montagu, включая исследо-
вание организации ганглиозного слоя сетчатки и
распределения ганглиозных клеток на тотальных
препаратах и оценку ретинальной разрешающей
способности. Для сравнения приведены аналогич-
ные данные, полученные на взрослых особях того
же вида. Характеристики глаза и сетчатки бутыл-
коносого дельфина были описаны ранее (Mass,
Supin, 1995), однако нами все необходимые изме-
рения были повторены на новом материале, что-
бы обеспечить сравнение с данными, полученны-
ми на новорожденных животных при одинаковых
условиях, с применением одинаковых методик и
использованием одной и той же техники.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Работа выполнена на материале, собранном на
Утришской морской станции РАН. Материал на
ранней стадии постнатального онтогенеза полу-
чен от двух новорожденных животных (длина те-
ла ~1 м), погибших вследствие неблагоприятного
течения родов. Материал от взрослых животных
получен от двух особей, погибших из-за заболева-
ний, не связанных с поражением органов зрения.
Таким образом, для исследования были доступ-
ны четыре глаза новорожденных и четыре глаза
взрослых животных. Материал был собран в те-
чение 15 лет.

Один глаз новорожденного и один глаз взрос-
лого животного были использованы для проме-
ров геометрических характеристик, необходимых
для определения постеронодального расстояния.
Три глаза новорожденных животных и три глаза
взрослых животных были использованы для изго-
товления гистологических препаратов сетчатки
(поперечных срезов и тотальных препаратов).

Глазные яблоки были фиксированы в 10%-
ном формалине. Перед извлечением глаз из орбит
были помечены дорзальный, вентральный, на-
зальный и темпоральный полюсы глазного яблока.

Промеры геометрических характеристик глаза
проводили по сканерным фотографиям сагит-
тального разреза замороженного глаза. По этим
фотографиям и промерам составляли схематиче-
ское изображение глаза.

Для изготовления поперечных срезов и то-
тальных препаратов (wholemounts) сетчатки уда-
ляли роговицу, ирис, хрусталик и стекловидное те-
ло глаза. Отмечали положение полюсов сетчатки
(дорзального, вентрального, назального и темпо-
рального) относительно ранее помеченных полю-
сов глазного яблока. Сетчатку отделяли от пиг-
ментного эпителия и целиком извлекли из глаз-
ного бокала. Делали периферические радиальные
надрезы для того, чтобы расправить сетчатку на
плоском стекле при изготовлении тотального
препарата.

Для изготовления поперечных срезов отделяли
небольшой (2–3 мм) фрагмент сетчатки на краю
радиального надреза. Применяли два способа
фиксации и окраски. В первом случае фрагмент
сетчатки фиксировали в 10%-ном растворе форма-
лина, дегидратировали и помещали в 2%-ный цел-
лоидин с касторовым маслом, далее в хлороформ,
смесь парапласта с хлороформом и затем в пара-
пласт. Срезы толщиной 6–10 мкм окрашивали ге-
матоксилином и флаксином и заключали в зали-
вочную среду. Во втором случае фрагмент сетчатки
фиксировали в растворе Буэна. Срезы толщиной
6–10 мкм окрашивали гематоксилином дела-
фильда с докраской флаксином. Оба метода поз-
волили получить препараты, пригодные для ги-
стологического исследования, но при фиксации в
растворе Буэна качество препаратов было лучше,
чем при фиксации формалином.

Для изготовления тотальных препаратов сет-
чатку, фиксированную в формалине, наклеивали
на предметное стекло ганглиозным слоем вверх и
высушивали на воздухе. Препарат окрашивали
методом Ниссля 0.1%-ным раствором крезил-вио-
лета под визуальным контролем так, чтобы прокра-
сился только поверхностно лежащий ганглиозный
слой, не затрагивая глубокие слои сетчатки. Такая
окраска обеспечивала окрашивание всех поверх-
ностно лежащих ганглиозных клеток – важное
условие для расчета ретинальной разрешающей
способности. Затем препарат дегидратировали в
спиртах, просветляли в ксилоле и заключали в за-
ливочную среду Permount (Electron Microscopy
Sciences, США). Так как сетчатка была приклеена
на стекло до дегидратации, незначительная усад-
ка препарата наблюдалась только по краям пре-
парата.
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Для исследования распределения ганглиозных
клеток в сетчатке объектив микроскопа фокуси-
ровали на глубину ганглиозного слоя и все ган-
глиозные клетки подсчитывали в пределах этого
слоя систематически по всей поверхности сетчат-
ки через 1 мм в квадратах площадью 0.25 мм2. По-
лученные значения пересчитывали в количество
клеток на 1 мм2 (кл./мм2), проводили скользящее
усреднение в блоках 2 × 2 мм и составляли карты
плотности ганглиозных клеток. Такие карты поз-
воляли локализовать области повышенной кон-
центрации клеток и определить максимумы плот-
ности клеток. Для построения карт применяли
программы собственной разработки с использова-
нием программной оболочки LabVIEW (National
Instruments, США).

Карты распределения ганглиозных клеток ис-
пользовали также для вычисления общего коли-
чества клеток и площади сетчатки. Общее количе-
ство клеток определяли как сумму значений (в раз-
мерности кл./мм2) во всех точках карты с шагом
1 мм, а площадь сетчатки (в размерности мм2) –
как количество точек с шагом 1 мм.

Размеры клеток измеряли в областях сетчатки
с разной плотностью клеток: в областях высокой
концентрации (назальной и темпоральной) и в
областях низкой концентрации (дорзальной и
вентральной). Измерения проводили на цифро-
вых микрофотографиях, сделанных с выбранных
участков тотальных препаратов сетчатки, c ис-
пользованием программы Motic Image Plus 2.0
(Hong Kong). Измеряли площади профилей кле-
ток и использовали полученные значения для пе-
ресчета в диаметр равного по площади круга.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Оптико-геометрические характеристики гла-

за. Глазной бокал новорожденных животных
(рис. 1а) был уплощен в аксиальном направлении
(аксиальный размер значительно меньше попе-
речного) и незначительно уплощен в дорзовен-
тральном направлении (горизонтальный диаметр
больше вертикального). Наружный горизонтальный
диаметр глазного яблока составлял 29–30, верти-
кальный – 25–26 мм. Глазное яблоко имело конусо-
видную форму за счет развитых ретракторных
мышц, прикрепленных к заднему сегменту глаза.
Зрачок был сформирован. Верхний край ириса об-
разовывал выраженный язычок (оперкулюм), в ре-
зультате чего зрачок имел U-образную форму.

Хрусталик был незначительно уплощен в ак-
сиальном направлении (аксиальный размер – 7,
диаметр – 8 мм). Сильноразвитый сине-зеленый
тапетум покрывал практически все глазное дно,
кроме небольшой темнопигментированной вен-
тральной его части. Склера глаза – толстая. Перед-
няя камера – мелкая. Место выхода зрительного

нерва было смещено дорзально относительно оси
глазного бокала. Диаметр оптического нерва –
3 мм.

Форма глазного бокала была близка к полу-
сфере. Центры хрусталика и сферического сег-
мента глазного бокала практически совпадали. В
результате создавалась центрально-симметрич-
ная оптическая система, при которой условия
фокусировки на сетчатке были практически оди-

Рис. 1. Структура глаза новорожденного (а) и взрос-
лого (б) дельфина. Рг – роговица, Оп – оперкулюм,
Х – хрусталик, Рд – радужка, Ст – сетчатка, Ск –
склера, R – радиус глазного бокала.
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наковы для световых лучей, приходящих с любого
направления. Так как в воде хрусталик – основной
преломляющий элемент глаза (коэффициенты ре-
фракции перед роговицей и за ней практически
равны), за постеронодальное расстояние приняли
расстояние от центра хрусталика до областей сет-
чатки с максимальной плотностью. Это расстояние
для всех препаратов составило 13 ± 0.5 мм.

Качественно оптическая схема глаза новорож-
денных была идентична таковой у взрослых осо-
бей (рис. 1б). У взрослых особей хрусталик также
имел форму, близкую к сферической, а глазной
бокал – полусферическую форму с центром, сов-
падающим с центром хрусталика. Различие меж-
ду глазом новорожденного и взрослого животно-
го состояло в большем размере глазного яблока у
взрослых: соотношение размеров составило от
1 : 1.2 до 1 : 1.3. Расстояние от центра хрусталика
до сетчатки у взрослых животных варьировало от
15.5 до 16.3 мм (среднее 16 мм).

Гистологическая структура сетчатки. Сетчатка
новорожденного животного содержала все слои,
характерные для развитой сетчатки млекопитаю-
щих: рецепторный, наружный ядерный, наруж-
ный плексиформный, внутренний ядерный, внут-
ренний плексиформный и ганглиозный (рис. 2а).
Фоторецепторный слой был хорошо выражен.
Наибольшую толщину имел наружный ядерный
слой. В большей части сетчатки ганглиозный
слой был составлен одним рядом хорошо разли-
чимых ганглиозных клеток, разделенных боль-
шими межклеточными промежутками. В областях
высокой плотности расстояния между клетками бы-
ли минимальными. Те же особенности расположе-
ния ганглиозных клеток видны на тотальном препа-
рате, фрагмент которого представлен на рис. 3а. В
ганглиозных клетках четко выражена мембрана, хо-
рошо виден большой объем цитоплазмы, ядро со
светлым ядрышком и тельцами Ниссля.

Таким образом, сетчатка новорожденного жи-
вотного имела те же характеристики, что и сетчатка
взрослого животного: те же слои и приблизительно
те же соотношения толщин слоев (рис. 2б), ту же ор-
ганизацию ганглиозного слоя с большими проме-
жутками между ганглиозными клетками (рис. 3б).
Однако при качественном сходстве наблюдалась
значительная разница в толщинах сетчатки: у но-
ворожденного животного толщина сетчатки со-
ставляет 160, а у взрослой особи – 235 мкм.

Топографическое распределение ганглиозных
клеток. Для идентификации ганглиозных клеток
на тотальных препаратах сетчатки новорожденных и
взрослых животных использовали те же критерии,
которые были применены в исследованиях, выпол-
ненных на других видах наземных (Hughes, 1981;
Stone, 1981; Wong et al., 1986; Peichl, 1992) и водных
млекопитающих (Mass, Supin, 2010). Ганглиозными
считали мультиполярные клетки поверхностного
слоя сетчатки, содержащие большое количество
цитоплазмы с интенсивно окрашенными глыбка-
ми субстанции Ниссля и хорошо видимым свет-
лым ядром с четким ядрышком, при размере кле-
ток не менее 10 мкм. Мелкие темные правильной
формы клетки рассматривались как нейроглиаль-
ные и при подсчетах не учитывались. Распределе-
ние плотности ганглиозных клеток, их общее ко-
личество и площадь сетчатки были исследованы
на трех тотальных препаратах.

У новорожденных дельфинов площадь сетчат-
ки разных препаратов составила 723–832 мм2 (в
среднем 777 мм2). Общее количество ганглиозных
клеток в сетчатке новорожденных составило
111000–182000 (в среднем по трем препаратам
148000).

По данным измерений были построены топо-
графические карты распределения плотности
ганглиозных клеток новорожденного дельфина,
одна из которых представлена на рис. 4а. Карта

Рис. 2. Поперечные срезы сетчатки новорожденного
(а) и взрослого (б) дельфина. Слои сетчатки: Р – ре-
цепторный, Ня – наружный ядерный, Нп – наруж-
ный плексиформный, Вя – внутренний ядерный,
Вп – внутренний плексиформный, Г – ганглиозный.
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иллюстрирует значительный градиент плотности
клеток по поверхности сетчатки. Ганглиозный
слой характеризуется относительно низкой сред-
ней плотностью клеток, но при этом четко выде-
ляются две локальные области сгущения клеток в
темпоральном и назальном секторах сетчатки.
Эти области локализованы на горизонтальном
диаметре сетчатки, ближе к ее периферии.

Максимальная плотность ганглиозных клеток
в зонах концентрации составила 600–760 (в сред-
нем по трем препаратам 708 кл./мм2). За предела-
ми зон концентрации плотность клеток быстро
снижалась и на большей части сетчатки не превы-
шала 100–200 кл./мм2.

Сходным было топографическое распределе-
ние ганглиозных клеток у взрослых дельфинов,
т.е. имелись зоны концентрации клеток в назаль-
ном и темпоральном секторах (рис. 4б). Но были
и заметные количественные различия: площадь
сетчатки составляла 1207–1462 мм2 (в среднем по
трем препаратам 1312 мм2), т.е. в 1.7 раза больше,
чем у новорожденного. Общее количество клеток
составило 182000–254000 (в среднем по трем пре-
паратам 220000), т.е. почти в 1.5 раза больше, чем
у новорожденного. Несмотря на существенное
различие средних значений, разница общего коли-
чества ганглиозных клеток не достигала статисти-
ческой достоверности по критерию P = 0.05 из-за
малого количества данных. Несмотря на большее
общее количество клеток, максимальная плот-
ность клеток в зонах концентрации у взрослых жи-
вотных была меньше, чем у новорожденных (586–
826, в среднем по трем препаратам 694 кл./мм2).

Данные о плотности клеток для всех препара-
тов представлены в виде распределения плотно-
сти вдоль линии, проходящей назотемпорально
через обе зоны высокой концентрации клеток и
центр сетчатки (рис. 5). Это представление хоро-
шо демонстрирует два пика плотности клеток в
темпоральном и назальном секторах и значитель-
ное снижение плотности за их пределами – кар-
тина, одинаковая как для новорожденных, так и
для взрослых животных. Вместе с тем на графиках
видны количественные различия между ново-
рожденными и взрослыми животными: бóльшая
ширина графиков (что отражает больший диа-
метр сетчатки) и меньшая высота пиков (мень-
шая пиковая плотность клеток) у взрослых осо-
бей по сравнению с новорожденными.

Размеры ганглиозных клеток. На рис. 6 показа-
ны размеры ганглиозных клеток в областях с раз-
личной плотностью у новорожденных и взрослых
особей. У новорожденных дельфинов размеры
клеток 10–40 мкм в областях высокой плотности
и 10–45 мкм в зонах низкой плотности. Средний
размер и стандартное отклонение (СО) размеров
нейронов в областях высокой плотности 22.6 ± 4,
в зонах разрежения 26.3 ± 6.4 мкм.

У взрослых особей средний размер ганглиоз-
ных нейронов был несколько больше, чем у ново-
рожденных. В зонах высокой плотности размеры
клеток варьировали от 14 до 48 мкм (средний раз-
мер и СО 25.5 ± 5.4 мкм), в зонах разрежения – от
16 до 50 мкм (средний размер и СО 28.5 ± 6.7 мкм).
Гистограммы распределения размеров ганглиоз-
ных клеток у новорожденных и у взрослых живот-
ных имели мономодальный вид и в зонах высо-
кой, и в зонах низкой плотности.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Основным результатом проведенных исследо-
ваний можно считать то, что к моменту рождения
глаз дельфина в основном сформирован и каче-
ственно мало отличается от глаза взрослого живот-
ного. Это выражается не только в наличии полно-
ценных элементов оптической системы глаза, но и в

Рис. 3. Ганглиозный слой тотального препарата сет-
чатки новорожденного дельфина. а – зона высокой
плотности ганглиозных клеток, б – зона низкой
плотности.

100 мкм(б)
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гистологической и топографической организации
сетчатки.

Послойная организация сетчатки у новорож-
денных дельфинов принципиально не отличалась
от таковой у взрослых животных. Это выражалось
в том, что были представлены все слои, свойствен-
ные нормальной сетчатке. Помимо этого сетчатка
новорожденных дельфинов характеризовалась все-
ми особенностями, описанными не только у бутыл-
коносого дельфина (Perez et al., 1972), но и у других
китообразных (Dawson, 1980). Согласно этим опи-
саниям амакриновые, биполярные и горизонталь-

ные клетки в сетчатке китообразных принципиаль-
но сходны с таковыми у наземных млекопитающих,
но ганглиозные клетки у китообразных крупнее.

Послойная структура сетчатки китообразных
заметно отличается от таковой у наземных млеко-
питающих по количественным показателям: у
китообразных сетчатка существенно толще, до-
стигает 425 мкм (Dral, 1977; Dawson et al., 1982;
Murayama et al., 1995), тогда как у дневных наземных
млекопитающих толщина сетчатки составляет 110–
220 мкм (Prince et al., 1960). Большая толщина
сетчатки была характерна и для новорожденных,

Рис. 4. Карты плотности ганглиозных клеток в тотальных препаратах сетчатки новорожденного (а) и взрослого (б)
дельфинов. Плотность клеток обозначена равноуровневыми линиями, значения которых показаны на краях препара-
тов. Двухконечные стрелки обозначают размер сетчатки по вертикальному и горизонтальному меридианам. Д, В, Н и
Т – соответственно дорзальный, вентральный, назальный и темпоральный полюсы сетчатки, ОД – оптический диск.
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хотя она была несколько меньше, чем у взрослых
особей. Меньшая толщина сетчатки у новорож-
денных может быть связана с предстоящей постна-
тальной дифференцировкой и созреванием нейро-
нов сетчатки, что влияет на толщину ее слоев
(Wong, Hughes, 1987; Dann et al., 1988; Ault, Levental,
1994).

Помимо значительной общей толщины по-
слойная организация сетчатки дельфинов имеет
и ряд других характерных особенностей, в част-
ности специфическое соотношение толщины
слоев (Perez et al., 1972; Dral, 1975, 1977, 1983;
Dawson, 1980; Dawson et al., 1982). Эти характери-
стики присущи и сетчатке новорожденных дель-
финов.

Особенность сетчатки китообразных – нали-
чие крупных и гигантских ганглиозных клеток.
Тела гигантских нейронов достигают в попереч-
нике 50–80 мкм и более, что необычно для других
млекопитающих, у которых максимальные раз-
меры ганглиозных клеток редко превышают 25–
30 мкм (Hughes, 1981; Stone, 1983). Крупные ган-
глиозные клетки характерны для многих видов
китообразных: бутылконосого дельфина T. trun-
catus (Perez et al., 1972; Dawson et al., 1982; Mass,
Supin, 1995), морской свиньи Долла Phocoenoides
dalli (Murayama et al., 1995), китайского речного

дельфина Lipotes vexillifer и бесперой морской
свиньи Neophocaena phocoenoides (Gao, Zhou,
1987), нескольких видов настоящих китов: фин-
вала Balaenoptera physalus (Pilleri, Wandeler, 1964),
малого полосатика Balaenoptera acutorostrata (Mu-
rayama et al., 1992), серого кита Eshrichtius gibbosus
(Mass, Supin, 1997), полосатика Брайда Balaenop-
tera edeni и горбача Megaptera novaeanglia (Lisney,
Collin, 2018). Данное исследование подтвердило
бóльшие размеры ганглиозных клеток у взрослых
дельфинов (до 48 мкм в зонах высокой плотно-
сти, до 50 мкм в зонах низкой плотности, средние
значения соответственно 25.5 и 28.5 мкм) и при
этом показало, что почти таких же размеров дости-
гают ганглиозные клетки у новорожденных живот-
ных (до 42 и до 46 мкм в зонах соответственно высо-
кой и низкой плотностей, средние значения 22.6 и
26.3 мкм). Таким образом, увеличение размеров
ганглиозных клеток от рождения до полной зре-
лости составляет лишь 8–10%.

Особый интерес представляет организация
сетчатки в виде двух (а не одной, как у наземных
млекопитающих) зон высокой концентрации
ганглиозных клеток. Эта особенность была мно-
гократно подтверждена не только у T. truncatus
(Dral, 1975, 1977; Mass, Supin, 1995), но и у не-
скольких других видов дельфинов: обыкновенно-
го дельфина Delphinus delphis (Dral, 1983; Масс,

Рис. 5. Профили плотности ганглиозных клеток сет-
чатки вдоль линии, проходящей через зоны высокой
плотности и оптический диск, у новорожденных (а) и
взрослых (б) животных. 1–3 – номера препаратов, 4 –
средние значения по трем препаратам.
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Супин, 2013), обыкновенной морской свиньи
Phocoena phocoena (Mass, Supin, 1986), морской
свиньи Долла Phocoenoides dalli (Murayama et al.,
1995), дельфина тукаши Sotalia fluviatilis (Mass,
Supn, 1999), тихоокеанского белобокого дельфи-
на Lagenorhynchus obliquidens (Murayama, Somiya,
1998), белухи Delphinapterus leucas (Murayama,
Somiya, 1998; Mass, Supin, 2002), косатки Orcinus
orca (Mass et al., 2013), ложной косатки Pseudorca
crassidens (Murayama, Somiya, 1998) и нескольких
видов настоящих китов: E. gibbosus (Mass, Supin,
1997), B. acutorostrata (Murayama et al., 1992), B. edeni
и M. novaeanglia (Lisney, Collin 2018). Характерное
расположение этих зон (не вблизи геометриче-
ского центра сетчатки, а ближе к периферии) не
позволяло считать какую-либо из них гомологом
зон высокого разрешения у наземных млекопита-
ющих – fovea у приматов, area centralis у хищных
(Stone, 1983). Нами показано, что различия между
зонами высокого ретинального разрешения у на-
земных млекопитающих и у дельфинов касаются
и темпов индивидуального развития. Топографи-
ческое распределение клеток ганглиозного слоя
сетчатки у наземных млекопитающих, характер-
ное для взрослых особей, устанавливается только
после рождения, причем основной механизм пост-
натального перераспределения клеточных элемен-
тов этого слоя – рост сетчатки глаза (Wong,
Hughes, 1987). У дельфинов топография сетчатки
качественно сформирована к моменту рождения.

Еще одна характерная особенность организа-
ции сетчатки, которая проявляется как у взрос-
лых, так и у новорожденных дельфинов – относи-
тельно низкая плотность ганглиозных клеток. У
новорожденных дельфинов она даже в области
максимальной концентрации была (в среднем по
всем исследованным препаратам) ненамного
>700 кл./мм2, у взрослых <700 кл./мм2. Плотность
<1000 кл./мм2 отмечалась не только у T. truncatus
(Dral, 1977; Mass, Supin, 1995), но и у P. phocoena
(Mass, Supin, 1986), P. dalli (Murayama et al., 1992),
D. delphis (Масс, Супин, 2013), O. orca (Mass et al.,
2013). Еще меньшая (<200 кл./мм2) плотность
ганглиозных клеток наблюдалась у настоящих
китов B. acutorostrata (Murayama et al., 1992),
E. gibbosus (Mass, Supin, 1997), B. edeni и M. novae-
anglia (Lisney, Collin, 2018). Плотность ганглиоз-
ных клеток у китообразных была на порядок ниже
таковой в зонах высокого разрешения сетчатки у
наземных хищных: от 7000 до 14000 кл./мм2

(Stone, 1983; Peichl, 1992; Сalderone et al., 2003).
Как следует из приведенных данных, у дельфина
к моменту рождения плотность ганглиозных кле-
ток была невысокая, а по мере взросления она
еще несколько снижалась, очевидно, в результате
рассредоточения при увеличении размеров глаза.

Неожиданным результатом настоящего иссле-
дования было обнаружение бóльшего количества

ганглиозных клеток у взрослых дельфинов по
сравнению с таковым у новорожденных. Хотя
различие не достигло статистической достовер-
ности по стандартному 5%-ному критерию, тен-
денция была очевидной: все препараты сетчатки
взрослых дельфинов содержали больше клеток,
чем препараты сетчатки новорожденных. Прини-
мая во внимание единую методику приготовления
и окраски препаратов, идентификации и подсчета
клеток, эту тенденцию трудно объяснить методи-
ческими погрешностями. Можно предположить,
что в процессе взросления количество ганглиоз-
ных нейронов действительно увеличилось. Это
достаточно неожиданный результат, поскольку
дельфины рождаются относительно зрелыми,
способными к активному движению и поддержа-
нию позы, необходимой для выживания в водной
среде, способны следовать за матерью и ориенти-
роваться в обстановке. Можно было ожидать, что
к моменту рождения уровень развития зритель-
ной системы у дельфинов достаточно высок и ма-
ло отличается от таковых у взрослых животных,
что и подтвердилось в данном исследовании по
всем показателям, кроме количества ганглиозных
клеток. Вопрос о том, возможна ли на этой стадии
развития дифференцировка новых ганглиозных
клеток, следует считать открытым до получения
дополнительных сведений.

Несмотря на большее количество ганглиозных
клеток у взрослых животных по сравнению с но-
ворожденными, максимальная плотность клеток
в зонах высокого разрешения у взрослых животных
была не выше, чем у новорожденных. Естественно
связать это с увеличением размеров глаза, в том
числе площади сетчатки, в результате чего проис-
ходит рассредоточение клеток. Тем не менее та-
кое рассредоточение не снижает ретинальную
разрешающую способность, которая зависит как
от плотности клеток сетчатки, так и от размеров
глаза, конкретно – от постеронодального рассто-
яния. Оба этих фактора учитываются, если предста-
вить плотность клеток не в их количестве на едини-
цу площади сетчатки или как межклеточное рассто-
яние в единицах длины, а как количество на
единицу телесного угла зрения или как межклеточ-
ное расстояние в единицах угла зрения. У новорож-
денных животных при среднем постеронодальном
расстоянии 13 мм и средней плотности 708 кл./мм2

среднее межклеточное расстояние составляет 0.16°
(9.7′); у взрослых животных при постеронодальном
расстоянии 16 мм и плотности 694 кл./мм2 – 0.14°
(8.2′). Разница незначительна и, возможно, отра-
жает индивидуальные характеристики препара-
тов, принимая во внимание, что ранее (Mass, Su-
pin, 1995) у взрослых бутылконосых дельфинов
была получена средняя плотность ганглиозных
клеток 43.2 кл./град2, что соответствует межкле-
точному расстоянию 0.15° (9′). Поскольку рети-
нальное разрешение наряду с качеством оптиче-
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ской системы глаза – принципиальный фактор,
определяющий остроту зрения, можно предполо-
жить, что и острота зрения у новорожденных жи-
вотных не хуже, чем у взрослых дельфинов.

Таким образом, из приведенных данных сле-
дует, что по большинству показателей (оптиче-
ская структура глаза, гистологическая и топогра-
фическая организация сетчатки, острота зрения)
глаз новорожденных дельфинов близок к глазу
взрослого животного и может обеспечивать
успешную зрительную ориентацию. Постнаталь-
ное развитие не вносит принципиальных измене-
ний в строение глаза и выражается в увеличении
геометрических размеров глаза, пропорциональ-
ном изменении плотности клеток и незначитель-
ном увеличении размеров ганглиозных клеток,
без существенного изменения ретинальной раз-
решающей способности. Отмечена тенденция к
постнатальному увеличению количества гангли-
озных клеток сетчатки.

Авторы выражают благодарность Л.М. Муха-
метову, В.В. Попову, Е.С. Родионовой, Е.И. Ро-
зановой, Е.В. Сысуевой и всем сотрудникам
Утришской морской станции РАН, оказавшим
помощь в получении морфологического материала.
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Ganglion Cell Topography and Retinal Resolution in the Bottlenose Dolphin
Tursiops truncatus at an Early Stage of Postnatal Development

A. M. Mass1, # and A. Ya. Supin1

1Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Leninsky prosp. 33, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: alla-mass@mail.ru

Eye sizes and retinal organization were studied in new-born and adult bottlenose dolphins Tursiops truncatus.
In the new-born animals, eye optics and retinal organization were completely formed, including the presence
of two zones of concentration of retinal ganglion cells. Adult animals featured larger eye sizes as compared to
the new-born ones, a larger retinal thickness, larger retinal area, and more ganglion cells. The peak ganglion
cell density was higher in the new-born animals than in the adult ones, however the retinal resolution was little
different. The postnatal development does not principally modify the eye organization but results in a quan-
titative shift of several parameters.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


