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Зрительные способности человека во многом
определяются структурной и функциональной
организацией сетчатки глаза. К настоящему вре-
мени накоплен большой объем материала по
морфологии сетчаток человека и обезьян Старого
Света, которые во многом сходны (Curcio et al.,
1990). Это обстоятельство позволяет интегриро-
вать получаемые в разных исследованиях данные,
способствуя формированию более полного пред-
ставления о структуре. У человека и обезьян сет-
чатка расположена на внутренней стенке глазно-
го яблока (имеющего диаметр около 24 мм) за
стекловидным телом, в ней выделяют десять сло-
ев, которые различаются клеточным составом и
cинаптическими связями. Примечательно, что
сетчатка инвертирована по отношению к ходу
световых лучей: слой светочувствительных ре-
цепторов (входных элементов сетчатки) наиболее
удален от оптического аппарата глаза, так что све-
товые лучи проходят к рецепторам через всю тол-
щину сетчатки. При этом возникающие в рецеп-
торах сигналы далее распространяются по сетчат-
ке в обратном направлении, претерпевая
сложную обработку, и преобразуются в сигналы
ганглиозных клеток (выходных элементов сетчат-
ки), аксоны которых объединяются в зрительный
нерв и направляются в мозг.

СВЕДЕНИЯ ОБ ОСНОВНЫХ ЧАСТЯХ 
СЕТЧАТКИ

В сетчатке выделяют несколько зон, характе-
ризующихся специфическими структурными и

морфологическими особенностями, которые по-
дробно описаны Поляком (Polyak, 1941).

Макула (macula lutea) – центральная зона сет-
чатки диаметром ~5.5 мм, имеющая желтоватую
пигментацию – желтое пятно. В состав макулы вхо-
дят: фовеа с фовеолой, парафовеа и перифовеа.

Фовеола – центральная часть макулы диамет-
ром ~ 350 мкм (~1.25 угл. град.), в которой толщина
сетчатки минимальна – 230 ± 21 мкм (Tick et al.,
2011). В фовеоле световые лучи могут беспрепят-
ственно проходить к слою фоторецепторов инвер-
тированной сетчатки. Центр фовеолы расположен
на ~3.5 мм темпоральнее головки оптического нер-
ва (optic papilla) с небольшими вариациями положе-
ния относительно оптической оси глаза. В фовеоле
расположены только колбочки, плотность которых,
по данным работы (Curcio et al., 1990), составляет
в среднем 199 000/мм2, варьируя от 100000 до
324000/мм2. Фоторецепторы фовеолы окружены
отростками клеток мюллеровской глии, но их яд-
ра лежат в следующем, наружном ядерном слое.

Фовеа (fovea centralis) – область диаметром
~1.5 мм (~5 угл. град). В состав фовеа входит фо-
веола и окружающая ее наклонная зона (clivus)
шириной 70–100 мкм, где толщина сетчатки уве-
личивается до уровня парафовеа (рис. 1). Фовеа
формируется в результате противоположно на-
правленных процессов: центробежного смеще-
ния клеток внутренних слоев сетчатки и мигра-
ции колбочек в сторону центра сетчатки. Вслед-
ствие этого в фовеа частично или полностью
отсутствуют внутренние слои сетчатки (рис. 2),
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они как бы отодвинуты в сторону, и при этом уве-
личена толщина слоя фоторецепторов. Крове-
носные сосуды огибают фовеа, образуя аваску-
лярную зону диаметром 250–600 мкм (Provis et al.,
2005).

Парафовеа – зона шириной 0.5 мм, окружаю-
щая фовеа, в которой толщина сетчатки макси-
мальна (349 ± 17 мкм) (Tick et al., 2011). В парафо-
веа расположено 7–11 рядов биполярных клеток
и 4–8 рядов ганглиозных клеток (ГК), в ней низ-
кая плотность кровеносных сосудов (Provis et al.,
2005).

Перифовеа – зона шириной 1.5 мм, которая
окружает парафовеа. Это переходная зона между
высокоспециализированной центральной зоной
и периферией. Зона обильно снабжена кровенос-
ными сосудами. В ней значительно увеличено ко-
личество палочек (Provis et al., 2005). В перифовеа
расположено шесть рядов биполярных клеток и
несколько (1–4) рядов ГК.

Периферия– зона, простирающаяся от пери-
фовеа до зазубренного края сетчатки (ora serrata).
В ней выделяют три подзоны: ближняя перифе-
рия шириной 1.5 мм, средняя периферия (эква-
тор) шириной 3 мм; дальняя периферия, размер
которой варьирует в зависимости от размера гла-
за. В ближней периферии расположен один, из-
редка два, ряда ГК. В средней периферии слой ГК
разделяется на сегменты или группы клеток. В

дальней периферии большинство ГК расположе-
но на значительных расстояниях друг от друга.

СВЕДЕНИЯ ОБ ОСНОВНЫХ СЛОЯХ 
СЕТЧАТКИ

Фоторецепторный слой. По данным работы
Поляка (Polyak, 1941) толщина фоторецепторно-
го слоя постепенно увеличивается при переходе
от периферии к центру, однако резкое увеличе-
ние наблюдается только в центре сетчатки, где
длина фовеолярных колбочек (до 70 мкм у чело-
века) почти в 2 раза превышает длину перифери-
ческих фоторецепторов. В этой части сетчатки
колбочки образуют частокол плотно упакован-
ных клеток, названный Поляком “букетом кол-
бочек”.

Данные о количестве и плотности фоторецеп-
торов у человека получены при анализе срезов
сетчатки на уровне внутренних сегментов ре-
цепторов (Curcio et al., 1990). В разных сетчат-
ках в данных срезах было насчитано от 4.08 до
5.29 млн колбочек и от 78 до 107 млн палочек, ко-
торые обеспечивают кодирование зрительного
изображения в разных диапазонах интенсивно-
сти света (фотопическое и скотопическое зре-
ние). Однако отношение между количеством па-
лочек и колбочек меняется по мере удаления от
центра сетчатки. В фовеоле отсутствуют палочки,
в парафовеа отношение палочки/колбочки со-
ставляет уже 4/1, а в разных участках перифовеа –
(33–130)/1 (Provis et al., 2005).

Пиковая плотность колбочек обнаружена в цен-
тральном участке фовеа размером 0.032 угл. град2,
где она варьирует в среднем от 100000 до
324000/мм2. Затем плотность колбочек резко
уменьшается к парафовеа до 20 000/мм2, при этом
вблизи горизонтального меридиана сетчатки
наблюдается некоторое увеличение их плотно-
сти. В перифовеа плотность постепенно снижает-
ся до уровня 1000/мм2 и к дальней периферии
снижается еще на 20%. Однако в дальней перифе-
рии отмечено увеличение плотности колбочек

Рис. 1. Срез сетчатки человека в области фовеа, полу-
ченный методом оптической когерентной томогра-
фии (Вахрамеева и др., 2013).

Fovea

Foveola

Рис. 2. Слои сетчатки в фовеолярной области (адаптировано из Polyak, 1941).
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(Williams, 1991). Кроме того, снижение плотности
колбочек в зависимости от эксцентриситета про-
исходит быстрее вдоль вертикали, чем горизонта-
ли (колбочковая полоска). Также обнаружено
увеличение на 45% плотности колбочек в назаль-
ной части сетчатки по сравнению с темпоральной
(Curcio et al., 1990).

В центре фовеа плотно расположены L- и
M-колбочки, чувствительные к длинноволново-
му и средневолновому диапазонам спектра соот-
ветственно. По морфологическим признакам эти
типы колбочек не различаются. Молекулярно-ге-
нетический анализ показал, что локусы генов их
фотопигментов расположены в тандемном мас-
сиве на Х-хромосоме с почти идентичными по-
следовательностями аминокислот (Dacey, 2000).
Однако имеются данные, указывающие на воз-
можность различий между L- и M-колбочками по
количеству синаптических контактов с фовеаль-
ными биполярными клетками оff-типа (Schein
et al., 2011). Мозаики распределения L- и M-кол-
бочек не зависят друг от друга, но в периферии
сетчатки наблюдается тенденция к группиро-
ванию однотипных колбочек (Hsu et al., 2000).
У людей, не имеющих нарушений цветового зре-
ния, выявлены значительные индивидуальные
различия количества L- и M-колбочек, что отра-
жается на значениях отношения L/M: от 1/3 до
16/1 (Dacey, Packer, 2003).

S-колбочки, обладающие чувствительностью
к излучениям коротковолнового диапазона спек-
тра, морфологически отличаются от L- и M-кол-
бочек и составляют только 5–10% от общего ко-
личества колбочек у человека. Максимальная
плотность (более 2000/мм2) наблюдается в кольце
с эксцентриситетом 0.1–0.5 мм, где они составля-
ют до 5–8% от локальной популяции колбочек по
данным работы (Curcio et al., 1991). Следует заме-
тить, что эти авторы не обнаружили S-колбочек в
центре фовеальной зоны диаметром ~100 мкм
(0.35 угл.град). Однако по данным работы Ахнелт
и соавт. (Ahnelt et al., 1990) доля S-колбочек в
центре фовеолы составляет 3–5%, на фовеальном
склоне она увеличивается до 15%, а на периферии
сетчатки снижается до 7–10%.

Наружный ядерный слой (outer nuclear layer) –
слой, в котором расположены ядра фоторецепто-
ров. В фовеальной наиболее широкой части этого
слоя расположено до десяти рядов ядер колбочек.
На склоне фовеа в мозаике этих рядов просмат-
риваются наклонные колонки из ядер, радиально
расходящиеся из центра фовеа (рис. 2). В парафо-
веа толщина слоя уменьшена, но в ней постепен-
но увеличивается количество ядер палочек, кото-
рые в периферической части парафовеа образуют
четыре слоя, а количество ядер колбочек умень-
шается до одного слоя, локализованного непо-
средственно под внешним пограничным слоем

сетчатки. В перифовеа слой состоит из пяти-ше-
сти рядов ядер, причем самый верхний ряд обра-
зован ядрами колбочек. В периферических частях
сетчатки человека насчитывается до четырех ря-
дов ядер, у макаки количество рядов снижено до
двух-трех (Polyak, 1941).

Наружный сетчатый слой (outer plexiform layer) –
слой первых синаптических контактов в сетчатке.
В нем окончания фоторецепторов из наружного
ядерного слоя образуют связи с дендритами би-
полярных и горизонтальных клеток (Polyak, 1941;
Mariani, 1984). Толщина наружного сетчатого
слоя увеличена в области фовеального склона, где
расположены протяженные наклонные волокна
Хенле, исходящие от ножек колбочек и сферул
палочек центральной сетчатки к смещенным в
сторону периферии сетчатки клеткам последую-
щих слоев.

В этом слое формируется и передается на сле-
дующий нейронный уровень концентрическая
структура рецептивных полей (РП) с антагони-
стической организацией центр-периферия. Кро-
ме того, связь фоторецепторов с биполярными
клетками разного типа обеспечивает разделение
ретинальных сигналов на параллельные пути
(Dacey, 2000; Masland, 2012). Кроме химических
синапсов, в этом слое образуются электрические
контакты (gap junctions) между колбочками, а так-
же между палочками и колбочками; электриче-
ские контакты между палочками встречаются от-
носительно редко (Hsu et al., 2000; Bloomfield,
Dacheux, 2001). Также отмечено, что S-колбочки
не имеют электрических синапсов, а вероятность
образования таких контактов между однотипны-
ми колбочками (L с L, M c M) больше, чем между
разнотипными (L c M) (Hsu et al., 2000).

Внутренний ядерный слой (inner nuclear layer)
состоит из тел (perikaryon) горизонтальных, бипо-
лярных и амакриновых клеток (АК), а также кле-
ток Мюллера и интерплексиформных клеток.
Вследствие центрифугального смещения клеток в
пренатальный период развития толщина внут-
реннего ядерного слоя (ВЯС) различается в раз-
ных частях сетчатки. Из области фовеа наименее
смещены тела клеток, которые локализуются
вблизи слоя фоторецепторов, т.е. горизонталь-
ных клеток. Эти клетки обнаруживаются, начи-
ная с краев фовеолы. Тела биполярных и интер-
плексиформных клеток, а также клеток Мюллера
располагаются в середине слоя, их количество
резко уменьшается на фовеальном склоне. На
этом склоне направление дендритов и аксонов
биполярных клеток отклонено от вертикального
(относительно слоев). Подобное отклонение на-
блюдается также у биполярных клеток дальней
периферии сетчатки, где снижено количество кле-
ток, с которыми аксоны биполяров имеют синапти-
ческие контакты. АК, которые располагаются в
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нижнем подслое ВЯС, в области фовеа отсутствуют.
В парафовеа толщина слоя максимальна, в ней
клетки образуют 12 рядов. В перифовеа слой реду-
цирован до шести – семи рядов клеток, в перифе-
рии – до двух-трех рядов (Polyak, 1941).

ТИПЫ КЛЕТОК ВНУТРЕННЕГО ЯДЕРНОГО 
СЛОЯ

Горизонтальные клетки сетчатки модулируют
выходные сигналы фоторецепторов и участвуют в
формировании тормозной периферии РП бипо-
лярных клеток (Boycott, Wassle, 1999; Verweij et al.,
1999). Кроме того, за счет усреднения сигналов
фоторецепторов они могут усиливать контраст
при сохранении пространственной информации
(Chapot et al., 2017). Эти клетки получают входы
от фоторецепторов посредством химических си-
напсов, а также имеют электрические контакты с
другими горизонтальными клетками, образуя
синцитий, что приводит к увеличению их РП за
пределы области связей с фоторецепторами. Ак-
соны горизонтальных клеток обеспечивают отри-
цательную обратную связь на фоторецепторы
(Dacey, Packer, 2003; Dacey et al., 2014).

По морфологическим критериям и структуре
синаптических контактов во всех участках ВЯС
выделено три типа горизонтальных клеток. Клет-
ки HI контактируют со всеми типами колбочек,
предпочтительно (85%) с L и M, а их протяжен-
ные аксоны оканчиваются на сферулах палочек
(Kolb, 1970; Mariani, 1984; Dacey, 2000). Клетки
НII также контактируют со всеми типами колбо-
чек, а аксоны только с S-колбочками (Mariani,
1984; Goodchild et al., 1996). Предполагается, что
HII cуммируют входы из L- и M-колбочек и обес-
печивают латеральное торможение в сети S-кол-
бочек, формируя у них цветооппонентность РП
(Dacey, Packer, 2003). Большие асимметричные
дендритные поля клеток HIII связаны с L- и M-
колбочками и не имеют контактов с S-колбочка-
ми, при этом HIII имеют на 30% больше контак-
тов с колбочками, чем клетки HI при тех же экс-
центриситетах (Kolb et al., 1992). Плотность рас-
положения и размеры дендритных полей
наиболее изучены у клеток типа НI и НII в сетчат-
ке макаки. Показано превышение количества
клеток НI по сравнению с НII при всех эксцен-
триситетах. При этом вблизи фовеа отношение
количества клеток НI/HII составляет 4/1, в сред-
ней периферии – 3/1, при большем эксцентриси-
тете – 2/1 (Wassle, 2004).

Биполярные клетки (биполяры) передают зри-
тельную информацию от фоторецепторов к ГК и
АК. Рамон-и-Кахал (Ramon y Cajal, 1893) при
окрашивании срезов сетчатки по методу Гольджи
впервые выявил биполяры, контактирующие с
палочками или с колбочками. Затем Поляк
(Polyak, 1941) по протяженности дендритных по-

лей разделил биполяры на карликовые (midget),
которые в основном располагаются в центре сет-
чатки, и на диффузные, расположенные по всей
сетчатке и контактирующие с несколькими кол-
бочками. В дальнейшем было показано, что би-
поляры разделяются также на два типа в зависи-
мости от структуры их синаптических контактов с
фоторецепторами. У одних биполяров дендрит-
ные отростки распределяются по поверхности
фоторецептора, образуя плоские (базальные) си-
наптические контакты, у других биполяров от-
ростки дендритов входят в глубь фоторецептора
до пресинаптических лентообразных структур,
образуя инвагинирующие контакты. Эти типы
биполяров различаются также глубиной страти-
фикации аксонов во внутреннем сетчатом слое
(ВСС) сетчатки и характером реакций на свето-
вую стимуляцию. У биполяров с инвагинирую-
щими контактами и ветвлениями аксонов в ниж-
ней половине ВСС при освещении наблюдается
деполяризация, при затемнении – гиперполяри-
зация (биполяры оn-типа). У биполяров с базаль-
ными синапсами и локализацией аксонов в верх-
ней половине ВСС наблюдается обратное – ги-
перполяризация при освещении и деполяризация
при затемнении (биполяры оff-типа) (Kolb, 1970;
Boycott, Wassle, 1999). Дихотомия биполяров на
оn- и оff -типы была подтверждена при исследо-
вании ультраструктуры их синаптических кон-
тактов на ножках колбочек, состава имеющихся у
них на поверхности рецепторов глютамата, чув-
ствительности к разным иммуногистохимиче-
ским маркерам. На основании совокупности этих
признаков в сетчатке приматов и человека было
выделено десять типов колбочковых и один тип
палочковых биполяров (Boycott, Wassle, 1999).
Впоследствии в результате использования ком-
плекса методов (Гольджи, электронная микро-
скопия (ЭМ), иммунохимия и электрофизиоло-
гия) был выделен еще один тип колбочковых би-
поляров (ДБ-3б), для которых характерны
контакты и с палочками. К настоящему времени
в сетчатке приматов выделено шесть типов кол-
бочковых оn-биполяров (ИКБ, ДБ-4, ДБ-5, ДБ-6,
СБ, ГБ) и пять типов оff-биполяров (ПКБ, ДБ-1,
ДБ-2, ДБ-3a, ДБ-3б) (рис. 3). Отмечается, что из
12 типов биполяров (включая палочковые), выде-
ленных по морфологическим признакам, десять
были подтверждены данными исследований им-
муногистохимическими методами (Tsukamoto,
Omi, 2016).

Палочковые биполяры (ПБ на рис. 3) образу-
ют контакты только с палочками, они обнаружи-
ваются в сетчатке человека, начиная с расстояния
~1 мм от центра фовеа (Kolb, 1970). Размер их
дендритных полей увеличивается с эксцентриси-
тетом. В центральной сетчатке один палочковый
биполяр контактирует примерно с 30-35 палочка-
ми, на периферии – с 40–45 палочками (Kolb
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et al., 1992). Эти биполяры образуют инвагиниру-
ющие контакты со сферулами палочек, термина-
ли их аксонов расположены в нижней половине
ВСС (Polyak, 1941; Kolb et al., 1992), т.е. в оn-по-
ловине. В отличие от колбочковых биполяров,
палочковые биполяры не имеют прямых связей с
ГК, подключаясь к промежуточному слою АК.

Колбочковые биполяры обнаруживаются в
сетчатке, начиная с расстояни 100 мкм от центра
фовеа. Их плотность у макаки в 2.4–4 раза превы-
шает плотность колбочек при всех эксцентри-
ситетах. У карликовых биполяров, расположен-
ных в центральной части сетчатки, размер денд-
ритного ветвления сопоставим с размером ножки
одной колбочки, у периферических карликовых
биполяров наблюдается несколько (2–3) класте-
ров дендритных терминалей, что указывает на
контакты с несколькими колбочками. Pазмер ак-
сонных ветвлений у центральных биполяров со-
ставляет 4–10 мкм и увеличивается в перифери-
ческих областях до 20 мкм (Polyak, 1941; Kolb et al.,
1992). В ЭМ исследованиях показано, что в фовеа
каждая из L- и M-колбочек связана (являясь пре-
синаптической) с двумя карликовыми биполяра-
ми, один из которых оn-типа (ИКБ на рис. 3),
другой – оff-типа (ПКБ на рис. 3) (Kolb, 1970; Ah-
mad et al., 2003). На основании данных электро-
физиологических исследований, предполагается,
что синаптические контакты карликовых бипо-
ляров с L- и М-колбочками обеспечивают фор-
мирование центральной зоны их РП, а тормозная
периферическая зона РП образуется при участии
горизонтальных клеток типа НI (Dacey, 2000).

Диффузные биполяры, которые разделены на
шесть типов (ДБ-1–ДБ-6), различаются морфоло-
гией дендритов и типом их синаптических контак-
тов (инвагинирующие и плоские) с L-, M-колбоч-
ками, а также стратификацией аксонов во ВСС.
Отмечено также небольшое количество их кон-
тактов с S-колбочками. Диффузные биполяры

ДБ-4–ДБ-6 относятся к оn-типу, биполяры
ДБ-1–ДБ-3 – к оff-типу (Tsukamoto, Omi, 2016).
В центральной части сетчатки человека один
диффузный биполяр образует контакты как ми-
нимум с пятью колбочками, на периферии – с
10–15 колбочками (Kolb et al., 1992; Tsukamoto,
Omi, 2016). В фовеальном участке сетчатки мака-
ки, в котором плотность колбочек составляет
26500/мм2, на каждую ножку колбочки, в сред-
нем, приходится 0.88 оff-диффузных биполяра и
только 0.4 оn-диффузных биполяра. Предполага-
ется, что эта асимметрия может иметь связь с раз-
личиями в разрешающей способности и чувстви-
тельности к инкрементам и декрементам осве-
щенности (Ahmad et al., 2003).

В отдельный тип выделены биполяры, контак-
тирующие только с S-колбочками (СБ на рис. 3),
которые по морфологическим признакам отлича-
ются от L- и M-колбочек. Эти биполяры, назван-
ные “синими” (Mariani, 1984), относятся к оn-
типу, их дендриты образуют инвагинирующие
контакты с ножками S-колбочек, а терминали ак-
сонов локализуются в нижней половине ВСС.
Размеры сомы и дендритных полей этих биполя-
ров увеличиваются с эксцентриситетом. Установ-
лено, что их количество в 2 раза превышает коли-
чество S-колбочек; кроме того, каждая S-колбоч-
ка связана с одним–пятью СБ-биполярами, а
каждый СБ-биполяр имеет контакты с одной–
тремя S-колбочками (Wässle, 2004).

По морфологическим характеристикам в сет-
чатке приматов и человека выделен тип “гигант-
ских” биполяров (ГБ на рис. 3) (Polyak, 1941; Mar-
iani, 1984; Kolb et al., 1992). Эти биполяры имеют
большие дендритные поля с редкими ветвями и
аксонные поля в 2 раза меньшего размера. В отли-
чие от других крупных клеток с обширными денд-
ритными полями (ДБ-6, СБ), аксоны которых
локализуются в нижней половине ВСС, у “ги-
гантских” биполяров аксоны расположены в се-

Рис. 3. Типы биполярных клеток сетчатки приматов, расположенные по уровню стратификации их аксонов (адапти-
ровано из рисунков статей (Boycott, Wassle, 1999; Tsukamoto, Omi, 2016).
а – внутренний ядерный слой; б – внутренний сетчатый слой; ДБ-1 – ДБ-6 –диффузные биполяры, ИКБ-инвагини-
рующий карликовый биполяр, ПКБ – плоский карликовый биполяр, СБ – “синий” биполяр, ПБ – палочковый би-
поляр, ГБ – гигантский биполяр.

(a)

ДБ-1 ДБ-2 ДБ-3a ДБ-3б ДБ-4 ДБ-5 ДБ-6ПКБ ГБ ИКБ СБ ПБ

Off

On
(б)
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редине этого слоя. “Гигантские” биполярные
клетки образуют контакты менее, чем с 50% кол-
бочек (L- и M-), расположенных в области их
дендритных полей (Jоо et al., 2010). Также обнару-
жены контакты “гигантских” биполяров с палоч-
ками (Tsukamoto, Omi, 2016).

Амакриновые клетки (АК) расположены в
нижней части ядерного слоя или немного смеще-
ны во ВСС. Исходя из названия, которое было да-
но Рамоном-Кахалем (Ramon y Cajal, 1893), это
клетки без аксона, однако Колб (Kolb, 1997) отме-
чает, что некоторые АК с широкими дендритны-
ми полями имеют протяженные аксоноподобные
отростки, не покидающие сетчатку в составе зри-
тельного нерва.

Амакриновые клетки – гетерогенная группа
интернейронов сетчатки, которые интегрируют и
модифицируют сигналы, поступающие в слой ГК.
Почти все АК содержат тормозный медиатор –
ГАМК (55%) или глицин (40%) в сочетании с дру-
гими нейромодуляторами и нейропередатчика-
ми, такими как глутамат, ацетилхолин, допамин,
субстанция Р (Kolb, 1997; Masland, 2012).

Амакриновые клетки получают входы (явля-
ясь постсинаптическими) от биполяров, других
АК, а их выходы контактируют с биполярами АК
и ГК. При этом входные и выходные синапсы на
отростках АК достаточно часто расположены не-
далеко друг от друга. АК подразделяют на клетки
с узкими (narrow-field) дендритными полями диа-
метром 30–150 мкм, мелкими (small-field) диамет-
ром 150–300 мкм, средними (medium-field) диа-
метром 300–500 мкм и широкими полями (wide-
field) диаметром >500 мкм (Kolb et al., 1992). Кро-
ме того, АК различаются локализацией дендри-
тов или аксонов во ВСC, поэтому их классифици-
руют на моно-, би-, мультистратифицированные,
а также диффузные, у которых отростки распро-
страняются на всю толщину ВСС. В разных под-
слоях этого слоя АК образуют контакты (химиче-
ские и электрические) с определенными типами
клеток, формируя сети, предназначенные для вы-
полнения разных зрительных функций. Специ-
фическая роль АК многих типов еще неясна.

В сетчатке человека и приматов различают бо-
лее 30 морфологически идентифицируемых ти-
пов АК. Наиболее исследованы АК двух типов –
AII и A17, которые участвуют в нейронных сетях
передачи информации из фоторецепторов-пало-
чек. АК типа АII называют “палочковыми амак-
риновыми клетками”, так как характеристики их
ответов (порог чувствительности, уровень насы-
щения, спектральная чуствительность) сходны с
палочками. При темновой адаптации у этих кле-
ток выявляется антагонистическая структура РП
с оn-центральной зоной, однако при световой
адаптации периферическая зона не обнаружива-
ется (Bloomfield, Dacheux, 2001). Пиковая плот-

ность клеток АII в сетчатке обезьян наблюдается
на расстоянии 1.5 мм от центра фовеа. Отростки
бистратифицированных клеток AII ветвятся в
обоих оff- и оn-половинах ВСС. AII получают
входы из терминалей аксонов палочковых бипо-
ляров, и в этой же оn-половине ВСС они образу-
ют электрические синапсы с колбочковыми би-
полярами оn-типа. При этом отростки AII в оff-
половине ВСС образуют химические синапсы с
колбочковыми биполярами оff-типа. Таким об-
разом, клетки АII объединяют параллельно иду-
щие колбочковые и палочковые пути и обеспечи-
вают разную степень тормозных влияний в зави-
симости от интенсивности света. Обнаружено,
что клетки AII у приматов и человека имеют кон-
такты с колбочковыми оn-биполярами во всех ча-
стях сетчатки, включая фовеальную область, в ко-
торой палочки и палочковые биполяры встреча-
ются редко или отсутствуют. На основании этих
данных предполагается, что AII первоначально
развивались для обслуживания колбочковых пу-
тей, а впоследствии были вовлечены в обработку
скотопических сигналов через палочковые бипо-
ляры (Strettoi et al., 2018). A17 – наиболее исследо-
ванные ГАМК-ергические АК, РП которых не
имеют тормозной периферии. Эти клетки кон-
тактируют с АК в оff-половине ВСС и с биполяра-
ми оn-половины слоя, образуя реципрокные свя-
зи с аксонами палочковых биполяров. Также из-
вестно, что они чувствительны в диапазоне
низкой освещенности (Kolb, 1997).

Внутренний сетчатый слой (inner plexiform layer),
в котором образованы контакты между биполяр-
ными, АК и ГК. Это второй уровень обработки
ретинальных сигналов. В разных подслоях этого
слоя формируются специфические контакты
между клетками разных функциональных типов.

Слой ганглиозных клеток (stratum ganglionare) –
это выходной слой сетчатки человека и приматов,
в котором кроме ГК расположены также “сме-
щенные” АК, перициты, астроциты, эндотели-
альные клетки. ГК получают входы от биполяр-
ных и АК, локализованных во ВЯС, и направляют
аксоны в составе зрительного нерва в другие
структуры мозга. Причем информация от ГК в от-
личие от фоторецепторов, горизонтальных, би-
полярных и АК передается в виде импульсной ак-
тивности.

В этом слое сетчатки человека расположено в
среднем до двух миллионов ГК. При этом отмеча-
ется большая индивидуальная вариабельность
этих значений. У взрослого человека около 50% ГК
находится в пределах проекции до 13–16 угл. град.
поля зрения (Curcio, Allen, 1990). У обезьян общее
количество ГК варьирует от 1.4 до 1.8 млн и совпа-
дает с количеством их аксонов в зрительном нер-
ве (Perry, Cowey, 1985). Распределение ГК в слое
неоднородно. В области наибольшей толщины
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слоя (60–70 мкм), которая расположена на краю
фовеа и прилегающей к ней части парафовеа, ГК
упорядочены в шесть–семь рядов. На фовеаль-
ном склоне при переходе от парафовеа к фовеола
количество рядов резко снижается до одного
слоя, причем у человека в фовеола изредка встре-
чаются только отдельные ГК на расстоянии более
150–200 мкм от ее центра (Curcio, Allen, 1990).
Количество ГК постепенно снижается также и к
периферии сетчатки, в дальней периферии клет-
ки расположены в один ряд на разных расстояни-
ях друг от друга (Polyak, 1941).

Снижение количества ГК в центре сетчатки
обусловлено их смещением в область парафовеа в
пренатальном периоде развития. В результате
этого возникает несоответствие между положе-
нием тел ГК и положением их входов в фоторе-
цепторном слое. Величина смещений РП опреде-
ляется длиной аксонов фовеальных фоторецеп-
торов, образующих лучеобразно расходящиеся
волокна Хенле и контактирующих с биполярны-
ми клетками, а также протяженностью наклонно-
го хода аксонов биполярных клеток, которые об-
разуют контакты с ГК. Отмечено, что и дендрит-
ные поля фовеолярных ГК у приматов смещены в
сторону фовеа относительно их тел (Curcio, Allen,
1990). По данным Драсдо и соавт. (Drasdo et al.,
2007) у человека максимальное смещение состав-
ляет 626 мкм, из которого 558 мкм – это длина во-
локон Хенле. Подобная максимальная протяжен-
ность фовеолярных волокон Хенле (~600 мкм)
была показана и другими авторами. Отметим, что
увеличенное количество рядов ГК в парафовеа
сетчатки указывает на то, что там расположены
как ГК, мигрировавшие из фовеальной части сет-
чатки, так и несмещенные, однако детальный по-
рядок расположения ГК в этой области, учитыва-
ющий локализацию связанных с ними фоторе-
цепторов, к настоящему времени не выяснен.

Область сетчатки с наибольшей плотностью
ГК (32000–38000/мм2) имеет форму горизонталь-
но ориентированного, овального кольца, удален-
ного от центра фовеа на расстояние 0.4–2.0 мм.
Причем профили линий одинаковой плотности
(isodensity contours) ГК смещены в сторону назаль-
ной сетчатки, где их дендритные поля имеют
меньший размер. Пиковая плотность ГК (в сред-
нем 35100/мм2) обнаружена на эксцентриситете
0.65–1 мм. При этом пик плотности может быть
расположен в назальной сетчатке в разных ее
участках. Плотность ГК фовеальной области –
менее 2500/мм2. В периферической области сет-
чатки, за пределами кольца, плотность ГК посте-
пенно снижается до 170–350/мм2 вблизи ora serra-
ta (Curcio, Allen, 1990).

Показаны также различия в плотности ГК раз-
ных квадрантов сетчатки. В верхней области сет-
чатки плотность клеток на 60% больше, чем в

нижней (Curcio, Allen, 1990). Кроме того, в на-
зальной половине сетчатки плотность клеток на
300% превышает плотность в темпоральной по-
ловине при тех же значениях эксцентриситета.
При этом в назальной половине сетчатки при пе-
реходе от центра к периферии плотность менее
значительно снижается, чем в темпоральной. В
темпоральной половине градиент плотности
центр/периферия составляет 7/1, в назальной по-
ловине сетчатки 2.6/1 (Provis et al., 2005). Относи-
тельно менее значительное снижение плотности
клеток в назальной половине сетчатки указывает
на важность детальной оценки положения объек-
тов и параметров их движения в темпоральном
полуполе зрения по сравнению с назальным для
ориентировки в пространстве. У макаки профили
линий одинаковой плотности ГК, как и колбо-
чек, располагаются не радиально вокруг фовеа, а
смещены в сторону назальной сетчатки, где их
дендритные поля имеют меньший размер. Пико-
вая плотность ГК выявлена на расстоянии от 0.6
до 1 мм от фовеа.

Известно, что ГК сетчатки развиваются рань-
ше клеток других типов и их распределение меня-
ется в пренатальном периоде. Наибольшая плот-
ность ГК у человека наблюдается на 17-й прена-
тальной неделе (в среднем 20986–23474/мм2). Во
второй половине пренатального периода плот-
ность клеток снижается и к концу этого периода
составляет в среднем 2750/мм2. При этом в пери-
фовеальной области сетчатки плотность остается
высокой (18000–21000/мм2), а в фовеальной об-
ласти уменьшается до 2132/мм2 (Provis et al., 2005).

ТИПЫ ГАНГЛИОЗНЫХ КЛЕТОК

По морфологическим признакам в сетчатке
приматов выделено более 15–20 типов ГК (Kolb
et al., 1992; Yamada et al., 2005; Thoreson, Dacey,
2019). На тотальных плоских препаратах сетчатки
in vitro у менее половины этих типов клеток ис-
следованы также функциональные характеристи-
ки при одновременном использовании комплек-
са методов (введение ретроградно транспортиру-
емых маркеров в подкорковые центры проекций
этих клеток, внутриклеточное окрашивание кле-
ток и регистрация их активности на хроматиче-
ские и ахроматические стимулы) (Dacey, 2000).
Относительно недавно разработанный метод фо-
тодинамического окрашивания клеток ретро-
градно транспортируемым конъюгатом родамина
позволил более детально оценить морфологиче-
ские характеристики клеток, мозаику их распре-
деления, а также выявить новые типы ГК (Dacey
et al., 2003).
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Карликовые (midget) ганглиозные клетки
Наиболее многочисленный тип ГК составля-

ют клетки, названные карликовыми (рис. 4, а),
поскольку в центре сетчатки размер их дендрит-
ных полей составляет только 5–10 мкм (Polyak,
1941). С эксцентриситетом размер их полей уве-
личивается, при этом уменьшается плотность
клеток. Карликовые ГК составляют ~95% в фове-
альной области сетчатки и ~45% в периферии.
Отмечено, что размеры дендритных полей карлико-
вых ГК у человека и макаки не отличаются. В цен-
тральной части сетчатки человека (0–6 угл. град.)
размер дендритных полей значительно не меня-
ется. При эксцентриситете от 2 до 7 мм (6–
25 угл. град.) он резко увеличивается в 10 раз, за-
тем в диапазоне эксцентриситета от 7 до 20 мм
(25–75 угл. град.) увеличивается в 2–3 раза при
значительной вариабельности. В назальном квад-
ранте сетчатки дендритные поля и тела карликовых
ГК меньше, чем в темпоральном (Dacey, 1994).

Особенностью организации вертикальных
нейронных связей в фовеальной части сетчатки
является прямой путь из отдельной колбочки че-
рез карликовую биполярную клетку к карлико-
вой ГК. Такие связи были прослежены при ана-
лизе Гольджи препаратов сетчатки человека и
приматов (Polyak, 1941; Kolb, 1970). По мнению
Провис и соавт. (Provis et al., 2005) параллельные
и раздельные пути из отдельных колбочек, кроме
возможности увеличения плотности мелких кле-
ток, обеспечивают также сохранность нервных
волокон и синаптических контактов при смеще-
нии положения клеток в процессе образования
фовеальной ямки.

Сведения о том, что в фовеа каждый карлико-
вый биполяр имеет выход на одну карликовую ГК,

были подтверждены в электронно-микроскопи-
ческих (ЭМ) исследованиях (Boycott, Wassle,
1999), однако при этом было также показано, что
каждая колбочка имеет контакты, в основном с
двумя биполярами (Wässle, 2004; Tsukamoto, Omi,
2016). В центральной части сетчатки на одну кол-
бочку приходится две-три ГК (Curcio, Allen,
1990), в среднем 2.4 ГК (Drasdo et al., 2007), 2.6 ГК
(Ahmad et al., 2003). Также определено количе-
ство колбочек, приходящихся на одну карлико-
вую ГК в периферии сетчатки: десять колбочек
при эксцентриситете ~3 мм (Tsukamoto, Omi,
2016), 12–19 колбочек при эксцентриситете
6.8 мм (Field et al., 2010). Увеличение этих значе-
ний может быть обусловлено конвергенцией
большего количества биполяров на ГК или кон-
вергенцией большего количества колбочек на би-
полярной клетке. При идентификации клеток
сетчатки макаки при помощи иммуноцитохими-
ческих маркеров было выявлено, что отношение
количества биполяров к количеству колбочек не
меняется по всей сетчатке, вариации от 2.5 до 4
(Wässle, 2004). При этом в ЭМ исследованиях по-
казано, что каждая карликовая ГК, расположен-
ная на расстоянии ~3 мм (15 угл. град.) от центра
фовеа, получает входы не от одного, как в фовеа,
а от четырех карликовых биполяров (Tsukamoto,
Omi, 2016). Выявленные мелкие кластеры ветвле-
ний в дендритных полях карликовых ГК, количе-
ство которых (2–8) зависит от размеров дендрит-
ного поля, также указывают на конвергенцию би-
полярных клеток (Dacey, 1994).

Функциональные свойства ГК в значительной
мере зависят от входных биполярных клеток, ко-
торые разделяются на оn- и оff-типы, различаю-
щиеся составом глютамат-рецепторов на их по-

Рис. 4. Локализация дендритов некоторых типов ганглиозных клеток (ГК) во внутреннем сетчатом слое сетчатки
(адаптировано из статьи (Dacey, Packer, 2003).
а – карликовые ГК; б – парасольные ГК; в – гигантские ГК; г – колючая широкая ГК; д – колючие узкие ГК; е – мел-
кая бистратифицированная ГК; ж – крупная бистратифицированная ГК.

a б в г д е ж
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верхности, структурой синапсов с колбочками
(плоские и инвагинирующие), глубиной распо-
ложения тел клеток в слое, чувствительностью к
разным иммуноцитохимическим маркерам, стра-
тификацией аксонов во ВСС, а также типом реак-
ций на освещение и затемнение фоторецепторов-
колбочек. Биполяры оff-типа, как и фоторецеп-
торы, гиперполяризуются при освещении и депо-
ляризуются при затемнении, у биполяров оn-ти-
па вызываются противоположные реакции. Про-
ведение сигналов от колбочек к биполярам
модулируется горизонтальными клетками (тормоз-
ные интернейроны), которые обеспечивают лате-
ральные связи между фоторецепторами. Вслед-
ствие этого биполяры приобретают антагонистиче-
скую структуру РП центр/периферия (Dacey et al.,
2014; Wool et al., 2018). Аксоны биполяров оff- и оn-
типов расположены в разных половинах ВСС. У
карликовых ГК дендритные ветвления также ло-
кализованы в верхней или в нижней половинах
этого слоя, это моностратифицированные клетки
(рис. 4, а). В зависимости от того, в какой полови-
не ВСС дендриты карликовых ГК образуют кон-
такты с аксонами биполяров, происходит форми-
рование двух типов карликовых ГК: клетки с оn-
центром РП и оff- периферией и клетки с оff-цен-
тром и оn-периферией. Известна локальность
контактов биполяров и карликовых ГК: ~70% ак-
сонного поля биполяра перекрывается с дендрит-
ным полем карликовой ГК (Jusuf et al., 2006).
Таким образом, разделение зрительных путей на
параллельные оn- и оff- каналы и антагонистиче-
ские отношения между ними, сформированные
на уровне первых синаптических контактов кле-
ток наружного сетчатого слоя, сохраняются в
слое ГК.

Мозаики дендритных полей карликовых ГК
оff- и оn-типов расположены во ВСС друг под
другом. При этом дендритные поля соседних кле-
ток в этих мозаиках не перекрываются. Фактор
покрытия сетчатки (плотность клеток, умножен-
ная на размер дендритного поля) у обоих этих ти-
пов клеток ≤1. Значение фактора, равное едини-
це, означает наилучшее покрытие без перекрыва-
ния и незаполненных (пустых) участков между
ними. Пространственное распределение оff- и
оn-карликовых ГК отличается. В фовеа и парафо-
веа сетчатки человека и макаки не было выявлено
различий в плотности этих типов ГК (Ahmad et
al., 2003). Однако в области эксцентриситета от
2 до 15 мм (т.е. при удаленности от центра фовеа
на более 5 угл. град.) размер дендритных полей у
оff-ГК на 30–50% меньше, чем у оn-ГК, поэтому
плотность оff-ГК больше; отношение плотности
клеток оff/оn в периферии составляет 1.7/1
(Dacey, 2000).

В центральной и периферической зонах РП
карликовые ГК реагируют на стимулы разных
диапазонов спектра – длинноволнового (L) и

средневолнового (M). С учетом этих свойств в
сетчатке представлено четыре типа карликовых
ГК: L(оn)/M(оff), L(оff)/M(оn), M(оn)/L(оff),
M(оff)/L(оn). Экспериментально доказано, что
цветооппонентность у карликовых ГК обеспечи-
вают антагонистические отношения между зона-
ми РП, формируемые при участии горизонталь-
ных клеток (Dacey et al., 2014; Wool et al., 2018).
Однако у карликовых ГК периферии сетчатки
цветооппонентные ответы обнаружены только у
части клеток. Предполагается, что это обусловле-
но суммированием сигналов от обоих типов кол-
бочек в увеличенного размера зонах РП (Dacey,
Packer, 2003). Кроме того, в дальней периферии
сетчатки ~10% оn-карликовых ГК получают так-
же входы от коротковолновых (S) колбочек (Field
et al., 2010).

Карликовым ГК характерны тонические реак-
ции на включение и выключение стимулов, они
слабо реагируют на низкоконтрастные (<5%) сти-
мулы, а при больших контрастах в их импульсных
реакциях насыщение не наблюдается. При введе-
нии ретроградно транспортируемых маркеров в
наружное коленчатое тело (НКТ) было показано,
что карликовые ГК проецируются в мелкоклеточ-
ные (парво) слои, в которых идентифицированы
цветооппонентные клетки c мелкими РП. В эти
слои проецируется 80% ГК сетчатки (Perry et al.,
1984). Повреждение мелкоклеточных слоев НКТ
приводит к снижению остроты зрения, наруше-
ниям цветового зрения, а также восприятию вре-
менных низкочастотных и пространственных вы-
сокочастотных сигналов.

Парасольные (parasol) ганглиозные клетки

Эти клетки названы парасольными (ПГК), так
как на гистологических препаратах они похожи
на раскрытый зонтик (парасоль) (Polyak, 1941).
Во всех участках сетчатки размеры дендритных
полей ПГК превышают размеры карликовых ГК,
что дало основание для выделения их в отдель-
ный тип. Эти клетки в сетчатке человека и прима-
тов составляют ~10% ГК. ПГК – моностратифи-
цированные клетки, их дендриты ветвятся в верх-
ней или нижней половинах ВСC (рис. 4, б).
Дендритные поля ПГК увеличиваются с эксцен-
триситетом, но в назальной части сетчатки поля
имеют меньший размер. По сравнению с карли-
ковыми ГК размер дендритных полей ПГК менее
значительно увеличивается с эксцентриситетом
(Dacey, 2000). В сетчатке человека при эксцентри-
ситете 3 угл. град. (1.4 мм) дендритные поля ПГК
превышают размеры полей карликовых ГК в
10 раз и только в 3 раза при эксцентриситете
50 угл. град., поэтому предполагается, что в цен-
тральной части сетчатки количество ПГК в 30 раз
меньше, чем карликовых. У макаки дендритные
поля ПГК меньше, чем у человека, при этом в
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центре сетчатки при эксцентриситете 5 угл. град.
они меньше на 90%, в периферии – на 20%. Пред-
полагается, что у макаки, по сравнению с челове-
ком, ПГК обусловливают относительно большую
пространственную разрешающую способность и
меньшую контрастную чувствительность (Dacey,
2000).

В центральной сетчатке ПГК составляют 5–
8% ГК, в периферии – ~20% (Dacey, 2000). В от-
личие от карликовых ГК, получающих входы от
карликовых биполярных клеток, ПГК получают
входы от диффузных биполярных клеток, каждая
из которых контактирует в наружном сетчатом
слое с 5–10 колбочками (Jacoby et al., 1996; Tsuka-
moto, Omi, 2016). С учетом конвергенции диф-
фузных биполяров отдельная фовеальная ПГК
получает сигналы от 30–50 колбочек. Кроме того,
ПГК получает в 10–15 раз больше входов от пало-
чек, чем карликовая ГК (Goodchild et al., 1996).
Большинство ПГК имеет концентрическую
структуру РП с оn- и оff-антагонистическими
зонами центр/периферия. При исследовании
свойств ПГК методом пэтч-клампа показано, что
структура их РП сформирована пресинаптически
и передается путем модуляции возбуждающего
входа от биполярных клеток (Dacey et al., 2014).

Спектральная чувствительность центральной
и периферической зон РП ПГК, которые получа-
ют сигналы от L- и M-колбочек, не различается,
поэтому эти клетки ахроматичны (Dacey, 2000).
Несмотря на то что у некоторых типов биполя-
ров, контактирующих с ПГК, обнаружены синап-
сы с S-колбочками (Tsukamoto, Omi, 2016), в фи-
зиологических опытах показано, что вклад S-кол-
бочек в ответы ПГК незначителен (Sun et al.,
2006). ПГК могут передавать информацию о ло-
кальных различиях в освещенности, сравнивая ее
между зонами РП, т.е. являются физиологиче-
ской основой канала освещенности. Отмечено,
что в НКТ ахроматичные ПГК получают 10% вхо-
дов из S-колбочек (Chatterjee, Callaway, 2002).

ПГК характерен фазический тип ответов на
предъявление стимулов. По сравнению с карлико-
выми ГК они реагируют и на небольшие изменения
контраста стимулов, т.е. у них более высокая кон-
трастная чувствительность, что объясняется отно-
сительно большим размером центральной зоны
их РП (Chichilnisky, Kalmar, 2002). Вследствие
большей толщины аксона, скорость проведения
сигналов у этих клеток также больше. ПГК чув-
ствительны к временной частоте стимуляции до
35–40 Гц, при этом максимальные ответы наблю-
даются в диапазоне от 10 до 40 Гц (Dacey et al.,
2014).

В морфологических исследованиях выявлены
различия между оn- и оff-типами ПГК. У оn-ПГК
фовеальной и периферической частей сетчатки
по сравнению с оff-ПГК размер дендритных по-

лей на 30–50% больше (Dacey, 2000). В физиоло-
гических экспериментах показано, что и размер
РП у оn-ПГК на 20% больше, а также быстрее ди-
намика ответов и меньше на 10–20% латентный
период реакций, чем у оff-ПГК (Chichilnisky, Kal-
mar, 2002). Различия между оn- и оff-ГК могут
иметь связь с разной разрешающей способностью
и чувствительностью к инкрементам и декремен-
там освещенности. Тем более известно, что в на-
туральной среде содержится больше негативных,
чем позитивных перепадов контраста (Balasubra-
manian, Sterling, 2009).

Парасольные ГК проецируются в крупнокле-
точные (магно) слои НКТ и составляют 5–10%
ГК, аксоны которых направлены на эту структу-
ру. При этом в фовеальной части сетчатки такие
ретроградно окрашенные из НКТ клетки не были
обнаружены или выявлено незначительное их ко-
личество (Perry et al., 1984). В парафовеа у макаки
такие ГК составляют 26%, что было показано в
ранних исследованиях проекций. Повреждение
магно-слоев НКТ вызывает снижение чувстви-
тельности к высоким временным и низким про-
странственным частотам.

Как и у карликовых ГК, контакты ПГК оn- и
оff-типов с входными биполярными клетками ло-
кализуются в разных половинах ВCС (рис. 4, б).
Однако у ПГК эти контакты расположены ближе
к середине слоя (Jacoby et al., 1996; Perry et al.,
1984; Tsukamoto, Omi, 2016). Это указывает, что в
пределах каждой половины ВCС пространствен-
но разделены контакты с биполярами у ГК, выхо-
ды которых направлены в магно- или в парво-
слои НКТ. Имеются сведения о том, что и тела
ГК, относящихся к парво-системе, по сравнению
с клетками магно-системы, расположены в слое
ГК глубже, т.е. относительно дальше от фоторе-
цепторов.

МАЛОЧИСЛЕННЫЕ ТИПЫ ГАНГЛИОЗНЫХ 
КЛЕТОК СЕТЧАТКИ

Примерно 10% ГК сетчатки представлены раз-
нообразными типами клеток по морфологиче-
ским признакам (Polyak, 1941, Dacey, 1999; Yama-
da et al., 2005). Значительная часть клеток этих ти-
пов имеет большой размер дендритных полей
(wide field). В зависимости от характера ветвления
дендритов во ВСС эти клетки разделены на три
типа: моностратифицированные, бистратифици-
рованные и диффузные, дендриты которых вет-
вятся по всей ширине этого слоя.

Моностратифицированные ганглиозные клетки, 
экспрессирующие меланопсин

В ганглиозном и во ВCС сетчатки обнаружены
внутренне фоточувствительные ГК, которые сиг-
нализируют об изменениях освещенности среды
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и синхронизируют циркадные ритмы с циклом
день-ночь. Эти клетки (МГК) содержат фотопиг-
мент меланопсин и генерируют ответы вне зави-
симости от входов от нейронов сетчатки других
типов. МГК составляют 0.2–1.5% от общего ко-
личества ГК и проецируются в НКТ, претектум,
супрахиазматическое ядро, верхнее двухолмие (ВД).
В сетчатке человека обнаружено 7283 ± 237 МГК
(Hannibal et al., 2017), их плотность в центре сет-
чатки составляет 30–35/мм2 и 7–10/мм2 в пери-
ферии (Curcio, Allen, 1990). У макаки их плот-
ность в парафовеа составляет 20–25/мм2 и снижа-
ется к периферии до 5/мм2 (Liao et al., 2016).
Плотность МГК больше в назальной части сет-
чатки.

По морфологической классификации к МГК
относится тип гигантских клеток (giant very sparse)
сетчатки человека (рис. 4, в), а также большие и
мелкие очень редко ветвящиеся клетки (large and
fine very sparse) сетчатки макаки. Дендритные по-
ля МГК значительно превышают размер полей
ПГК и бистратифицированных ГК, вблизи фовеа
они больше в 7–8 раз, в периферии в 4–5 раз (Liao
et al., 2016).

Выявлено два типа МГК, дендриты которых
ветвятся в верхней (оff) или в нижней (оn) поло-
винах ВCС (Hannibal et al., 2017; Dacey et al., 2005).
В ЭМ исследованиях с использованием иммуно-
цитохимии у обоих типов МГК выявлены входы
от диффузных оn-биполяров типа DB6, которые
имеют контакты с коротковолновыми S-колбоч-
ками. У МГК с верхними дендритными ветвлени-
ями обнаружены входы от допаминергических
АК. У МГК с нижними дендритными ветвления-
ми выявлены входы от АК типа АII и палочковых
биполяров, а также электрические синапсы с дру-
гими МГК и АК (Liao et al., 2016; Hannibal et al.,
2017). При этом у 11% МГК, имеющих дендриты в
оn-половине ВCС, обнаружены коллатерали ак-
сонов, направленные в оff-половину этого слоя.
Предполагается, что они обеспечивают положи-
тельную обратную связь передачи сигналов об
освещенности от МГК к нейронам сетчатки через
допаминергические АК (Dacey, 1994). У МГК
также выявлены тормозные входы из мультистра-
тифицированных АК, экспрессирующих нейро-
пептид секретонейрин. Поскольку эти АК полу-
чают возбуждающие входы от S-оn биполяров,
предполагается, что они могут опосредовать S-off
ответы у МГК (Bordt et al., 2017).

Функциональные свойства МГК были изуче-
ны в морфофизиологических исследованиях ги-
гантских клеток сетчатки человека. Обнаружено,
что кроме внутренней фоточувствительности, эти
клетки активируются при стимуляции палочек и
колбочек, имеют цветооппонентные РП типа
S-оff/(L + M)-оn. В совокупности у этих МГК
комбинирование ответов, обусловленных мела-

нопсин-активностью, с ответами (L+M) колбо-
чек и палочек обеспечивает сигналы об освещен-
ности во всем динамическом диапазоне зрения
человека (Dacey et al., 2005).

Колючие (thorny) моностратифицированные 
ганглиозные клетки

Эти клетки были обнаружены в сетчатке чело-
века, макаки, мармозеток и выделены в отдель-
ный тип по морфологическим признакам. Для
них характерны дендритные поля среднего разме-
ра (в среднем 517 мкм) с множеством тонких ши-
пикоподобных веточек. Колючие клетки разли-
чаются характером ветвления дендритов во ВCС.

У клеток одного типа – широкие колючие
(broad thorny) (рис. 4, г) – дендриты относительно
широко ветвятся в середине ВCС (Yamada et al.,
2005; Chandra et al., 2017). Эти клетки составляют
только ~1% ГК и проецируются предпочтительно
в кониоклеточный слой К3 НКТ и ВД (Percival et al.,
2014). В электрофизиологических исследованиях
сетчатки макаки было показано, что они имеют
РП с оn-оff центральной зоной и сильной тормоз-
ной периферией, реагируют на движущиеся сти-
мулы, но не избирательно к ориентации и на-
правлению движения. Предполагается, что эти
клетки участвуют в зрительно опосредованных
моторных реакциях слежения за целью (Puller et al.,
2015).

У клеток другого типа – узкие колючие (narrow
thorny) (рис. 4, д) – дендриты более локально вет-
вятся в верхней или нижней половинах ВCС (Ya-
mada et al., 2005). У мармозеток эти клетки полу-
чают основной доминирующий вход от диффуз-
ных биполяров типа ДБ6 и проецируются
предпочтительно в конио-слой К1 НКТ. Извест-
но, что в слое К1 расположены клетки, чувстви-
тельные к быстрым дижениям стимула, они по-
сылают проекции в первичную зрительную кору,
а также прямо в ассоциативные зрительные поля.
Предполагается, что зрительный путь из биполя-
ров ДБ6 через узкие колючие ГК в конио-слои
НКТ участвует в обеспечении остаточного зрения
(“blindsight”) (Percival et al., 2014).

Гладкие (smooth) моностратифицированные 
ганглиозные клетки

Это новый тип ГК, который был обнаружен в
сетчатке макаки при использовании более чув-
ствительного метода ретроградного окрашивания
клеток родамин декстраном (Dacey et al., 2003;
Crook et al., 2008). Они составляют ~3% ГК и про-
ецируются в НКТ и ВД. По сравнению с ПГК эти
ГК имеют меньший размер тел, более гладкие
дендритные ветви, более тонкий аксон и в 1.5–
3 раза больший размер дендритного дерева. Как и
у ПГК, дендриты гладких ГК локализованы вбли-
зи середины ВСС в верхней (оff) или в нижней
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(оn) половинах. По функциональным свойствам
гладкие клетки сходны с ПГK, они имеют РП с
центральной и периферической зонами, сумми-
руют ответы М- и L-колбочек, у них высокий
уровень спонтанной и вызванной активности,
высокая контрастная и временно-частотная чув-
ствительность, нелинейность пространственной
суммации Y-типа. Предполагается, что такие ГК
представляют другой параллельный путь в НКТ и
ВД, отличающийся от уже известного пути из
ПГК.

Гирляндовые (garland) моностратифицированные 
ганглиозные клетки

Такие клетки идентифицированы в фовеа сет-
чатки на Гольджи препаратах (Polyak, 1941; Kolb
et al., 1992) и за пределами фовеа при внутрикле-
точных инъекциях маркеров (Dacey, Packer, 2003;
Yamada et al., 2005). Размер их дендритных полей
занимает промежуточное положение между кар-
ликовыми ГК и ПГК. В ЭМ исследованиях выяв-
лено, что эти клетки, как и ПГК оff-типа, получа-
ют возбуждающие входы от диффузных оff-бипо-
ляров ДБ2 и ДБ3, которые имеют контакты с 5–
7 колбочками, включая S-колбочки. Однако в от-
личие от ПГК у них в 2 раза больше контактов с
биполярами типа ДБ2 (67%), чем с ДБ3 и больше
контактов (70%) с АК. Предполагается, что эти
ахроматические оff-ГК являются детекторами ло-
кального края (Calkins, Sterling, 2007). Централь-
ные проекции и функциональные характеристи-
ки этих клеток пока неизвестны.

Бистратифицированные (bistratified) ганглиозные 
клетки

Бистратифицированные клетки (БГК) имеют
две дендритные ветви вблизи верхней и нижней
границ ВСС, причем диаметр дендритных ветвле-
ний в оn-половине этого слоя относительно боль-
ше. Выделено два типа БГК – мелкие и крупные
(рис. 4, е, ж), которые отличаются размером
дендритных и РП, однако их функциональные
свойства не различаются. Наиболее исследованы
мелкие БГК. В центральной части сетчатки эти
клетки составляют 1–3%, в периферии до 6–10%
(Calkins et al., 1998). Мозаика распределения БГК
в сетчатке совпадает с распределением S-колбо-
чек, у которых максимальная плотность наблю-
дается при эксцентриситете в области 1 угл. град.
(Curcio et al., 1991). Размер дендритного поля кле-
ток увеличивается от 50 мкм в центре сетчатки до
400 мкм в дальней периферии, фактор покрытия
сетчатки ~1.8. У макаки диаметр дендритных по-
лей этих клеток на ~20% меньше, чем у человека
(Dacey, 2000).

При внутриклеточной регистрации активности у
обоих типов БГК наблюдаются возбудительные
ответы на оn-стимуляцию в коротковолновом диа-

пазоне спектра, к которому чувствительны S-кол-
бочки, а также оff-ответы на комбинированную сти-
муляцию в среднем (M) и длинноволновом (L) диа-
пазонах (Dacey, Packer, 2003). Причем (L + M)-оff
ответы развиваются медленнее, чем S-оn ответы,
и у них менее выражен фазический компонент,
чем у одновременно регистрируемых оff-ПГК
(Field et al., 2007). Рецептивные поля БГК цен-
тральной сетчатки не имеют классических про-
странственно антагонистических зон центр/пери-
ферия; у этих клеток пространственно совпадают
антагонистические зоны РП, различающиеся
спектральной чувствительностью: S-оn/(M+L)-оff.
Такого типа РП были ранее обнаружены в НКТ в
сетчатке. Однако при исследовании БГК перифе-
рии сетчатки (эксцентриситет 25–70 угл. град.)
выявлено превышение на ~50% размера (M + L)-
оff компонента РП по сравнению с размером S-оn
компонента (Field et al., 2007).

При прослеживании синаптических связей
БГК по серии ЭМ фотографий было выявлено,
что нижние ветви их дендритного дерева образу-
ют контакты с аксонами “синих” биполярных
клеток (Mariani, 1984), получающих входы от S-
колбочек, а верхние ветви имеют контакты с диф-
фузными биполярными клетками оff-типа – ДБ2
и ДБ3, которые получают входы от M- и L-колбо-
чек (Calkins et al., 1998). В дальней периферии сет-
чатки синаптические контакты в верхней полови-
не ВCС встречаются редко.Таким образом, была
выявлена организация нейронных связей, обес-
печивающая антагонистическое сравнение сиг-
налов из S-оn и (M+L)-оff колбочек, т.е. цвето-
оппонентность синее/желтое. ГК с подобными
морфологическими характеристиками и функци-
ональными свойствами были также выявлены у
обезьян Нового Света дихроматов и трихроматов.

Местоположение контактов БГК с биполяр-
ными клетками во ВCС отличается от карлико-
вых ГК и ПГК. Синапсы с аксонами биполярных
клеток у них локализуются относительно ближе к
краям этого слоя: синапсы с биполярными клет-
ками оn-типа расположены вблизи границы со
слоем ГК, а синапсы с клетками оff-типа – вбли-
зи границы с ВЯC (Dacey, 1994). Это указывает на
раздельность нейронных путей передачи “сине-
желтых” сигналов относительно “красно-зеле-
ных”, опосредуемых карликовыми ГК, и ахрома-
тических, опосредуемых ПГК. У S-оn БГК также
другая направленность проекций в НКТ – они
проецируются в кониоклеточные слои этой
структуры (Hendry, Reid, 2000).

Ганглиозные клетки S-off типа

Это редко регистрируемый в электрофизиоло-
гических исследованиях тип ГК, которые получа-
ют тормозный вход из коротковолновых S-колбо-
чек, т.е. ГК типа S-оff. Клетки с такими свойства-
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ми обнаружены также в НКТ у макак, у обезьян
Нового Света – мармозеток. У таких S-оff клеток,
регистрируемых в НКТ, по сравнению с S-оn
клетками ниже контрастная чувствительность,
больше размер РП, выше ахроматическая про-
странственная разрешающая способность, на-
блюдается адаптация к контрасту стимула (Tailby
et al., 2008).

Выявление  структуры  входов таких ГК,
обладающих спектральной оппонентностью S-
оff/(M + L)-оn, стало возможным после того, как
были обнаружены контакты S-колбочек с карли-
ковыми биполярами оff-типа (Dacey et al., 2014).
Ранее были известны только “синие” биполяры,
специализированные для передачи S-оn сигналов
(Mariani, 1984). Обнаруженные Клугом и соавт.
(Klug et al., 2003) карликовые биполяры образуют
плоские синапсы с S-колбочкой, а их аксоны вет-
вятся в верхней (оff) части ВCС. Предложена схе-
ма организации нейронных связей S-оff карлико-
вой ГК, согласно которой центр ее РП формиру-
ется входом от карликового оff-биполяра (ПКБ
на рис. 3), контактирующего с S-колбочкой, а оn-
периферия РП – входами от M- и L-колбочек че-
рез горизонтальную клетку НII, которая обеспе-
чивает отрицательную обратную связь (Packer et al.,
2010). За пределами парафовеа такая карликовая
ГК становится неоппонентной вследствие увели-
чения количества входов из S-, L- и M-колбочек.
В связи с этим отмечается, что из двух нейронных
путей, исходящих из S-колбочек, в периферии
сетчатки представлены только S-оn пути (Dacey,
2000). S-оff ГК составляют только 2–3% из попу-
ляции карликовых ГК.

Однако имеются экспериментальные данные,
которые требуют уточнения предложенной
структуры формирования S-оff ответов у ГК. По-
казано, что у этих клеток реакции на стимуляцию
L-колбочек могут быть противоположны по зна-
ку ответам на стимуляцию S- и M-колбочек или
только M-колбочек (Tailby et al., 2008). Кроме то-
го, выявлено, что в сетчатке мармозеток S-оff сиг-
нал не передается через клетки карликовой (пар-
во) системы (Lee et al., 2005). Надо полагать, что
дальнейшие исследования позволят выяснить
причины наблюдаемой неоднородности по хро-
матическим свойствам у популяции ГК S-оff типа
и детализировать структуру их связей.

Пути проведения сигналов из фоторецепторов-
палочек в ганглиозные клетки

Фоторецепторов-палочек в 20 раз больше, чем
колбочек, кроме того, в сетчатке имеются палоч-
ковые биполярные клетки, специализированные
для передачи сигналов из палочек (Kolb, 1970).
Однако ГК, принимающие только палочковые
сигналы, не обнаружены в сетчатке. Тем не менее
в психофизических исследованиях показано, что

у человека сигналы из палочек передаются двумя
механизмами, различающимися светочувстви-
тельностью и временной разрешающей способ-
ностью. Один механизм обеспечивает скотопиче-
ское зрение и характеризуется временной разре-
шающей способностью до 15 Гц, а пороги
чувствительности второго механизма на 3 лог. ед.
выше (мезопический диапазон) и его временная
разрешающая способность достигает 28 Гц
(Sharpe et al., 1989).

Имеющиеся к настоящему времени данные об
архитектуре нейронных связей в сетчатке свиде-
тельствуют о возможности передачи информации
из палочек в ганглиозные клетки по трем парал-
лельным путям.

Первый путь. Сигнал из палочек передается
посредством химических синапсов в палочковые
биполяры, которые контактируют с АК опреде-
ленного типа – АII. Эти АК имеют электрические
контакты (gap-junctions) с колбочковыми биполя-
рами оn-типа, а также тормозные синапсы с кол-
бочковыми биполярами оff-типа. Таким образом,
AII обеспечивают путь, по которому сигналы па-
лочек могут передаваться через колбочковые би-
поляры к оn- и оff-типам ГК. АК этого типа реа-
гируют в скотопическом диапазоне освещенно-
сти, поэтому данный путь лежит в основе
наиболее светочувствительного палочкового ме-
ханизма у человека (Kolb, 1997; Wässle, 2004).

Второй путь. Сигнал из палочек через элек-
трические синапсы передается колбочкам
(Bloomfield, Dacheux, 2001) и далее по колбочко-
вым путям к ГК. При исследовании у макаки ак-
тивности палочек, которую регистрировали в
колбочках, было обнаружено, что ответы разви-
ваются раньше и в них появляется фазический
компонент при более высоких уровнях освещен-
ности. Это показывает, что данный палочковый
путь является более быстро проводящим и менее
светочувствительным, чем путь из палочек через
палочковые биполяры (Verweij et al., 1999).

Третий путь. Сигнал из палочек передается
путем прямых синаптических контактов непо-
средственно на некоторые типы колбочковых би-
полярных клеток оff-типа (Tsukamoto, Omi, 2016).
Несмотря на то что только ~7% палочек имеют
такие контакты у макаки, палочковый сигнал в
мезопических условиях увеличивается за счет
объединения сигналов из соседних палочек, что
происходит еще до поступления сигнала в кол-
бочковые пути. Предполагается, что чувствитель-
ность этого палочкового пути занимает промежу-
точное положение между первым и вторым путя-
ми, и при изменении условий освещения между
скотопическим и мезопическим диапазонами эти
пути функционируют одновременно, но с разной
динамикой (Ke et al., 2014).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Из приведенного обзора очевиден значитель-

ный вклад результатов исследований механизмов
спектрального кодирования в сетчатке, которые
проводились в последние 30 лет под руковод-
ством Дениса Дейси (D. Dacey). Также необходи-
мо отметить цикл недавних (2012–2017) работ
японских исследователей Иошихито Тсукамото и
Наоко Оми (Y. Tsukamoto, N. Omi), которые
идентифицировали входные и выходные связи
12 типов биполярных клеток в сетчатке макаки и
показали различия в количестве синапсов, обра-
зуемых между разными типами биполярных кле-
ток и ганглиозными клетками разных типов. На-
до полагать, что дальнейший прогресс в развитии
морфофизиологических методик позволит оце-
нить свойства и определить функциональное на-
значение малочисленных типов ганглиозных кле-
ток сетчатки.

При подготовке обзора были использованы
сотни источников, но список литературы при-
шлось ограничить, отобрав наиболее важные пер-
воисточники и новые работы, по которым при
необходимости можно найти публикации других
авторов.
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A brief overview of currently available data on human retina is presented. Classical information on the general
structure and cellular composition of this first neural department of visual system is given, as well as data ob-
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