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Изучение функционирования зрительного анализатора является одной из актуальных 
задач современной нейрофизиологии. Периферический рецепторный отдел этого ана-
лизатора – сетчатка – обеспечивает восприятие световых сигналов, преобразование их 
в нервные импульсы и передачу таковых в головной мозг. Палочки сетчатки, ответ-
ственные за восприятие черно-белых изображений, и колбочки, отвечающие за цвето-
вое световосприятие, через биполярные нейроны соединены с ганглиозными клетками 
сетчатки. Горизонтальные и амакриновые клетки являются тормозными нейронами и 
ответственны за горизонтальное взаимодействие в пределах сетчатки. Обработка зри-
тельной информации в сетчатке в существенной степени базируется на взаимодействии 
рецептивных полей ее чувствительных элементов, раздражение которых вызывает от-
вет выходного нейрона – ганглиозной клетки. В обзоре рассматриваются современные 
представления о работе зрительной системы млекопитающих на уровне сетчатки; изла-
гаются данные о клеточных элементах последней, их связях, кровоснабжении и иннер-
вации, а также о путях прохождения зрительных сигналов в сетчатке. 
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ВВЕДЕНИЕ

Сетчатка (retina) является внутренней оболочкой 
глаза; она представляет собой сложную систему, 
преобразующую световое воздействие в нервную 
импульсацию и передающую последнюю в голов-
ной мозг. По своему происхождению сетчатка явля-
ется специализированной частью переднего мозга, 
вынесенной на периферию. У позвоночных жи-
вотных вообще и у человека в частности нервные 
сегменты глаза формируются в процессе эмбрио-
нального развития из первичных глазных зачатков 
(глазных пузырей) – парных боковых выростов пе-
реднего отдела зачатка головного мозга. В резуль-
тате инвагинации дистальных стенок глазные пу-
зыри преобразуются в глазные бокалы. Внутренняя 
стенка глазного бокала дает начало сетчатке, а на-
ружная – пигментному эпителию [1]. Процесс эм-

брионального развития глаза находится под стро-
гим генетическим контролем [2–4]. В последнее 
время начаты интенсивные исследования роли ге-
нов, ответственных за нормальное развитие и 
функционирование сетчатки, а также генетических 
отклонений, приводящих к ряду ее заболеваний.

СТРОЕНИЕ СЕТЧАТКИ

План строения сетчатки и основные типы ее кле-
ток одинаковы у всех позвоночных животных, что 
было доказано в классических работах Рамон-и-
Кахаля [5].  Анатомически сетчатка представляет 
собой тонкую оболочку, к которой на всём протя-
жении с внутренней стороны прилежит стекловид-
ное тело, заполняющее полость глазного яблока, 
а с наружной – сосудистая оболочка этого ябло-
ка. Сетчатка выстилает глазное дно, покрывая вну-
треннюю поверхность цилиарного тела и радужной 
оболочки. С учетом этого различают зрительную, 
цилиарную и радужную части сетчатки.   Следует 
упомянуть, что у позвоночных сетчатка инверти-
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рована, т. е. светочувствительные рецепторы обра-
щены к пигментному эпителию, и свет достигает 
их, только пройдя через все диоптрические среды 
и всю толщу сетчатки. В зрительной части сетчат-
ки дифференцируют 10 слоев. Первый слой, считая 
от наружной части глаза внутрь, называется  пиг-
ментным. Этот слой   расположен непосредствен-
но на сосудистой оболочке. Он состоит из пиг-
ментоцитов и предотвращает   рассеяние света, а 
также играет большую роль в адаптации сетчатки 
к яркому свету, процессах обмена веществ и т.  д. 
Второй слой (фотосенсорный) образован сплете-
нием дендритов нейросенсорных светочувстви-
тельных клеток – палочек и колбочек, генерирую-
щих электрические сигналы при попадании на них 
света. Третий слой (наружная пограничная мем-
брана) образован горизонтально расположенными 
сплетениями нервных волокон и периферических 
отростков глиоцитов сетчатки. Четвертый слой 
(наружный ядерный) содержит в себе тела нейро-
сенсорных клеток – первых нейронов зрительного 
анализатора, уже упомянутых палочек и колбочек. 
Пятый, наружный плексиформный (сетчатый), 
слой состоит из переплетения тонких нервных во-
локон, а также является местом контактов аксонов 
фоторецепторных клеток с дендритами биполяр-
ных и горизонтальных ретинальных клеток. Здесь 
расположены синапсы аксонов первых (нейросен-
сорных) клеток с дендритами вторых (ассоциатив-
ных) биполярных нейронов. В шестом, внутреннем 
ядерном (нуклеарном), слое размещены тела бипо-
лярных нейронов. Седьмой, внутренний плекси-
формный (сетчатый), слой состоит из отростков 
нервных клеток. Здесь также расположены синап-
тические контакты аксонов биполярных нейронов 
с дендритами ганглиозных клеток. В восьмом слое 
ганглиозных клеток локализуются перикарионы 
третьих (ганглиозных) мультиполярных нейронов 
сетчатки. Девятый слой нервных волокон включает 
в себя немиелинизированные аксоны ганглиозных 
нейронов, а также эфферентные волокна, идущие в 
сетчатку из зрительных центров мозга (см. ниже), 
элементы нейроглии и сосуды. Десятым слоем яв-
ляется внутренняя пограничная мембрана, которая 
покрывает все глазное дно и отделяет сетчатку от 
стекловидного тела.
Отличительной чертой светочувствительных кле-

ток являются их фоточувствительные компартмен-
ты (наружные сегменты) – конический у колбочек и 
цилиндрический у палочек. Колбочки, работающие 
при высоких уровнях освещения, образуют систему 

дневного зрения и обеспечивают цветоразличение. 
Палочки – рецепторы сумеречного зрения – в 20–
100 раз чувствительнее колбочек по отношению к 
уровню освещенности. Обновление фоторецептор-
ной мембраны (пигментных дисков)  осуществляет-
ся постоянно за счет клеток пигментного эпителия. 
Старые диски выталкиваются наружу, где их погло-
щают клетки пигментного эпителия. Новые диски 
(или складки у колбочек) нарастают от основания 
наружного сегмента. Обновление фоторецепторных 
дисков у всех позвоночных животных подчинено 
циркадному ритму; обновление палочковых дисков 
происходит днем, а колбочковых — ночью. Следу-
ет отметить, что существует врожденное генетиче-
ское заболевание, в случае которого пигментный 
эпителий не способен удалять отработанные части 
палочек и колбочек. Процесс их скопления в щели 
между сетчаткой и пигментным эпителием закан-
чивается слепотой заболевшего. Фоторецепторные 
элементы (палочки и колбочки) – клетки, генери-
рующие электрические сигналы при попадании 
на них света, образуют синаптические контакты 
с биполярными клетками.   Биполярные же клет-
ки соединены синаптически  с ганглиозными клет-
ками. Биполярные клетки занимают в сетчат-
ке в известном смысле стратегическую позицию. 
Располагаясь между фоторецепторными и гангли-
озными клетками, биполяры объединяют эти кле-
точные элементы. Кроме того, в сетчатке присут-
ствуют горизонтальные и амакриновые клетки, 
обеспечивающие горизонтальные внутрирети-
нальные связи [1]. Биполярные клетки входят в 
состав как прямых, так и непрямых путей, тогда 
как горизонтальные клетки являются компонен-
тами только непрямых путей передачи сигналов 
от фоторецепторов к ганглиозной клетке. Прямой 
путь начинается от фоторецепторов, расположен-
ных в центре рецептивного поля и образующих си-
наптическую связь с биполярной клеткой; послед-
няя через другой синапс действует на ганглиозную 
клетку. Периферия рецептивного поля, которая со-
стоит  с его центром в реципрокных отношениях, 
обусловленных тормозным действием горизон-
тальних и амакриновых клеток (латеральное тор-
можение), задействована в непрямые пути переда-
чи сигналов от фоторецепторов.  Горизонтальные 
клетки обеспечивают связь между соматическими 
компартментами палочек и колбочек и дендрита-
ми биполярных клеток. Создавая латеральное тор-
можение в окружающих областях, горизонтальные 
клетки ограничивают диффузное распространение 
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сигналов по сетчатке, которое могло бы развиться в 
связи с наличием широкого ветвления дендритов и 
аксонов ретинальных клеток в слоях сетчатки. Этот 
феномен важен для четкого выделения контрастных 
границ в зрительном образе. Горизонтальные клет-
ки располагаются в сетчатке сразу за фоторецеп-
торами в дистальных отделах внутреннего ядер-
ного слоя. Часть клеток имеют аксоны, которые у 
большинства позвоночных контактируют с рецеп-
торами и лишь у рыб (карп, карась) оканчивают-
ся в проксимальной области внутреннего ядерного 
слоя. Горизонтальные клетки образуют несколько 
слоев, число которых у разных животных варьирует 
от одного до четырех. Для каждого отдельного слоя 
характерно упорядоченное расположение клеток в 
виде периодических решеток, согласующихся с мо-
заикой рецепторов. Функциональное назначение 
мозаичной организации рецепторного и нервных 
слоев остается пока невыясненным. Между клет-
ками одного слоя имеются электрические синап-
сы типа «gap junction» (щелевые контакты – тесное 
смыкание мембран двух соседних клеток с шири-
ной синаптической щели 2–10 нм) и типа «tight 
junction» (плотные контакты, когда мембраны со-
седних клеток сливаются). В наружном синаптиче-
ском слое существуют также химические синапсы 
между телами и отростками неидентифицирован-
ных клеток (возможно, относящихся к разным сло-
ям). По типу преимущественных контактов с теми 
или иными видами рецепторов выделяют колбочко-
вый, палочковый и смешанный типы клеток.
Амакриновые клетки (термин Рамон-и-Кахаля) – 

это клетки внутреннего нервного слоя, не имею-
щие аксонов. Они влияют на передачу сигнала от 
биполяров к ганглиозным клеткам, разнообразны 
по форме  и выполняют разные функции. Амакри-
новые клетки получают входные сигналы от бипо-
ляров и других амакриновых клеток и посылают 
сигналы к ганглиозным клеткам или к другим би-
полярам. Разнообразие их морфологических типов 
в сетчатке позвоночных зависит от вида животного. 
Несмотря на многообразие морфологических типов 
амакриновых клеток, по электрофизиологическим 
критериям среди них выделяют только два клас-
са – фазные и тонические. Эти клетки используют 
большое число нейромедиаторов и, образуя связи с 
биполярными и ганглиозными клетками, обеспечи-
вают непрямые пути передачи сигнала между ними 
[1, 6]. Большинство амакриновых клеток, таким об-
разом, являются вставочными нейронами, которые 
активно участвуют в интраретинальном анализе 

зрительных сигналов. 
Структура пре- и постсинаптических компарт

ментов ретинальных нейронов была в значитель-
ной мере определена с использованием импрегна-
ции серебром по методу Гольджи [1]. Указывают по 
крайней мере на две особенности в структуре этих 
нейронов, существенно влияющие на взаимосвязи 
данных клеток и, следовательно, на характеристи-
ки сетей, которые они образуют. Первая  относится 
к латеральным проекциям разветвлений ретиналь-
ных аксонов и дендритов. Латеральная организа-
ция пре- и постсинаптических разветвлений этих 
нейронов определяет пространственные параметры 
рабочей зоны клетки и, вероятно, плотность обра-
зуемых входов и выходов. Вторая особенность за-
ключается в том, что существующие пре- и пост-
синаптические разветвления нейронов сетчатки 
ограничены упомянутыми выше наружным и вну-
тренним плексиформными слоями [1, 7]. Клеточ-
ные тела и отростки нейронов концентрируются в 
сменяющих друг друга слоях. Так, в сетчатке име-
ются три последовательно расположенных слоя, 
содержащих в себе сомы различных нейронов (два 
ядерных и ганглиозный слои), и два слоя, в которых 
локализуются синаптические контакты (сетчатые, 
или плексиформные, слои). Между слоем ганглиоз-
ных клеток и слоем палочек и колбочек находятся 
два слоя сплетений нервных волокон с множеством 
синаптических контактов – упомянутые выше на-
ружный и внутренний плексиформные слои. В пер-
вом устанавливаются контакты между палочками 
и колбочками посредством вертикально ориенти-
рованных биполярных клеток, а во втором  сигна-
лы переключаются с биполярных на ганглиозные 
нейроны, а также  на амакриновые клетки в верти-
кальном и горизонтальном направлениях. Следует 
упомянуть, что в сетчатке млекопитающих обнару-
жены глиальные клетки трех типов – ретинальная 
глия Мюллера, астроциты и микроглия.  Глиальные 
клетки Мюллера проходят через все слои сетчатки 
[8, 9] и удерживают вместе ее нейронные элемен-
ты, а также осуществляют трофическую функцию. 
Отростки этих ретинальных глиоцитов формируют 
две пограничные глиальные мембраны – наружную 
и внутреннюю [1, 7–9]. Глиальные клетки Мюлле-
ра, являющиеся основным типом глии в сетчатке и 
взаимодействующие практически со всеми нейро-
нами, могут участвовать в контроле многих свойств 
нейронных цепей в ходе синаптогенеза, дифферен-
циации элементов сетчатки, а также обеспечивать 
функцию нейропротекции. Результаты исследова-
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ний механизмов, контролирующих формирование 
мозаичной структуры и слоев сетчатки, суммиро-
ваны в обзоре Галли-Реста и соавт. [10]. Роль неко-
торых нейропередатчиков и трофических факторов, 
которые принимают участие в нейрон-глиальном 
взаимодействии в сетчатке, проанализирована Мел-
ло Рийсом и соавт. [11]. 
В сетчатке, имеющей слоистое строение, в гисто-

логическом аспекте различают два листка – наруж-
ный пигментный, образованный пигментоцитами, и 
внутренний. Последний включает в себя цепи трех 
радиально расположенных нейронов – наружных 
(первых)   нейросенсорных светочувствительных 
нейронов, средних (вторых) ассоциативных бипо-
лярных клеток и внутренних (третьих) ганглио-
нарных мультиполярных нейронов. Ганглионарные 
нейроны являются типичными нервными клетками, 
генерирующими импульсную активность. Они раз-
нообразны по своим физиологическим свойствам, 
определяемым их связями с предыдущими нейро-
нами сетчатки. Одни ганглиозные клетки на увели-
чение освещенности отвечают генерацией импульс-
ной активности, другие, наоборот, тормозятся под 
действием света. Одни клетки отвечают на посто-
янное освещение длительными разрядами, другие – 
короткими. Есть ганглиозные клетки, кодирующие 
конфигурацией разряда импульсов цветность сти-
мула. У высших позвоночных дальнейшая обработ-
ка зрительного изображения происходит в зритель-
ных структурах коры головного мозга. Обсуждению 
некоторых общих принципов синаптической орга-
низации сетчатки позвоночных и их роли в обра-
ботке зрительной информации был посвящен обзор 
Ву [7].
Аксоны ганглиозных клеток формируют выход 

сетчатки – зрительный нерв, по которому информа-
ция о визуальных характеристиках внешнего мира 
передается от периферического в центральные от-
делы зрительного анализатора. Кроме афферентных 
волокон зрительного нерва, выходящих из сетчат-
ки, к ней поступают центробежные (эфферентные) 
нервные волокна от ряда зрительных центров  го-
ловного мозга [1, 12, 13]. Полагают, что такая им-
пульсация влияет на синаптические соединения 
между биполярными и ганглиозными клетками сет-
чатки и тем самым регулирует передачу возбужде-
ния между ними. Центробежные нервные волокна 
второго типа представляют собой сосудодвигатель-
ные волокна, регулирующие кровоснабжение сет-
чатки. 

КРОВОСНАБЖЕНИЕ СЕТЧАТКИ 

Для клеток сетчатки характерна высокая потреб-
ность в кислороде и питательных веществах. Их 
доставка осуществляется двумя сосудистыми си-
стемами. Кровоснабжение мозгового слоя сетчат-
ки (до наружного сетчатого слоя) обеспечивается 
центральной артерией сетчатки, а нейроэпители-
ального слоя – хориокапиллярным слоем сосуди-
стой оболочки (у высших млекопитающих, вклю-
чая приматов). И ретинальные, и хориоидальные 
сосуды берут начало от глазничной артерии (вет-
ви внутренней сонной артерии), но при этом они 
различаются морфологически и функционально. В 
двойной системе кровоснабжения сетчатки веду-
щую роль играет собственно сосудистая оболочка 
(хориоидеа), плотно прилегающая к сетчатке сна-
ружи на всем протяжении. За счет хориокапилляр-
ного слоя обеспечивается питание наружных сло-
ев сетчатки, тогда как кровоснабжение внутренних 
слоев сетчатки осуществляется центральной арте-
рией сетчатки, входящей в глазное яблоко в тол-
ще зрительного нерва. Центральную ретинальную 
артерию сопровождает центральная вена сетчат-
ки, ветвления которой соответствуют ветвлениям 
артерии. В области диска зрительного нерва цен-
тральная артерия сетчатки дихотомически делится 
на верхнюю и нижнюю ветви, каждая из которых, 
в свою очередь, разделяется на височную и носо-
вую артерии. Дальнейшее ветвление обусловлива-
ет формирование сети капилляров, имеющей два 
структурных уровня. Первый расположен в слое 
нервных волокон и клеток ганглиозного слоя, вто-
рой же лежит глубже, во внутреннем ядерном слое. 
Наружные слои сетчатки, содержащие в себе фо-
торецепторы, лишены сосудов. Эта перифериче-
ская безсосудистая область сетчатки получает ме-
таболическое снабжение из собственно сосудистой 
оболочки глаза [14]. Обратный ток крови осуществ
ляется через венозную систему, архитектоника ко-
торой полностью повторяет таковую артериально-
го русла. У различных млекопитающих, однако, 
существуют заметные видовые различия в строе-
нии сосудистого русла сетчатки. Так, система ге-
момикроциркуляции   в диске зрительного нерва 
крысы имеет некоторое сходство с таковой у при-
матов [15]. У зайцеобразных и ряда грызунов, та-
ких как кролик и морская свинка, метаболизм сет-
чатки почти полностью зависит от хориоидального 
кровообращения, поскольку сосуды сетчатки лока-
лизованы лишь в небольшой ее части либо вообще 
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сетчатка лишена сосудов [16].
Тонус сосудов в собственно сосудистой оболочке 

находится под внешним нервным контролем [17]. 
Согласно данным гистологических исследований и 
результатам экспериментальной стимуляции нервов 
автономной нервной системы, вазомоторная иннер-
вация свойственна хориоидальным, но не ретиналь-
ным сосудам [15, 18, 19]. Оптимальные питание и 
оксигенация сетчатки, сосудистая сеть которой не 
имеет симпатической иннервации, поддерживаются 
в значительной степени благодаря феномену само-
регуляции [18]. Сосудистая сеть может поддержи-
вать кровоток на постоянном уровне, несмотря на 
изменения перфузионного давления, или осущест-
влять регуляцию интенсивности кровотока в зави-
симости от метаболических потребностей данных 
участков ткани [14, 20]. Этот механизм опосредо-
ван действием таких факторов, как уровень рН, раз-
личные эндотелиальные вазоактивные агенты или 
парциальное давление кислорода и углекислого 
газа в ткани [14, 19]. Существуют доказательства 
того, что в регуляции кровотока в глазу участвует 
гистамин [21, 22].
Посредниками при передаче сигналов от ней-

ронов сетчатки к кровеносным сосудам выступа-
ют глиальные клетки. Как астроциты, так и клет-
ки Мюллера участвуют в формировании оболочек 
вокруг сосудов сетчатки. Стенки крупных сосудов 
соприкасаются с глиальными клетками (преиму-
щественно астроцитами), которые располагают-
ся вдоль зрительного нерва и в слое ганглиозных 
клеток, а иногда и по ходу кровеносных сосудов в 
более глубоких слоях сетчатки [8, 9, 11, 14]. Гли-
альные клетки, напрямую контактируя с сосудами, 
обеспечивают сохранность и барьерные свойства 
стенок последних за счет не только наличия пря-
мых контактов [23, 24], но и высвобождения ряда 
гуморальных факторов [11, 24].
Для сохранения нормальной структуры сетчатки 

и оптимального функционирования ее нейроцитов 
требуются четкая гомеостатическая регуляция, а 
также достаточное поступление кислорода и необ-
ходимых метаболитов [24]. Следует отметить, что 
в сетчатке существуют два гемато-ретинальных ба-
рьера. Внутренний гемато-ретинальный барьер со-
стоит из клеток эндотелия, перицитов и глиальных 
клеток, а внешний — из таких структурных образо-
ваний, как пористый эндотелий хориокапилляров, 
мембрана Бруха и пигментный эпителий сетчат-
ки [14]. Эндотелий капилляров сетчатки, в отли-
чие от такового хориокапилляров, не имеет пор и 

состоит из сплошных непроницаемых соединений 
между васкулярными эндотелиальными клетками. 
В связи с этим проницаемость такого эндотелия 
весьма низка. Стенки капилляров сетчатки также 
являются структурами гемато-ретинального барье-
ра; они обеспечивают селективную проницаемость 
для различных веществ при транскапиллярном об-
мене между кровью и тканями сетчатки. Благода-
ря взаимосвязи миогенных и метаболических ме-
ханизмов в сетчатке осуществляется саморегуляция 
кровотока. Сосудистый эндотелий и ретинальная 
ткань, окружающая стенки артериол, высвобожда-
ют вазоактивные вещества. Кроме того, саморегу-
ляция кровотока происходит благодаря адаптаци-
онным изменениям тонуса сосудов при вариациях 
перфузионного давления или метаболических по-
требностей ткани. Такие  адаптивные эффекты ре-
гулируются исключительно за счет взаимодействия 
различных механизмов, влияющих на гладкомы-
шечные клетки артериол и перициты капилляров. 
Механическое растяжение этих клеточных элемен-
тов и увеличение пристеночного давления в артери-
олах стимулируют высвобождение сократительных 
факторов из эндотелиальных клеток, что воздей-
ствует на тонус гладкомышечных клеток артериол 
и перицитов [14].

ПУТИ ПРОХОЖДЕНИЯ ЗРИТЕЛЬНЫХ 
СИГНАЛОВ В СЕТЧАТКЕ И ЕЕ 
ГАНГЛИОЗНОМ СЛОЕ 

Зрительная система, как и все сенсорные системы, 
включает в себя параллельные проводящие пути. 
В сетчатке существуют параллельные каналы не-
скольких типов, которые обеспечивают дифферен-
циацию различных составляющих визуальной ин-
формации [7, 25]. Наиболее важными и хорошо 
описанными типами сигнальных путей в зритель-
ной системе являются оn- и оff-каналы [7, 25, 26]. 
Согласно результатам анатомических исследова-
ний, оn- и оff-синаптические пути в сетчатке всех 
млекопитающих построены по общему плану. Кол-
бочки, обеспечивающие хроматическое зрение, об-
разуют синаптические контакты с биполярными 
клетками двух типов. Их нейропередатчик (глута-
мат) воздействует на биполярные клетки двояким 
образом. Биполяры одного типа деполяризуются в 
ответ на увеличение освещенности (эти клетки со-
держат в себе метаботропные рецепторы – mGluR6), 
тогда как клетки другого типа, как и фоторецептор-
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ные элементы, – гиперполяризуются (такие клет-
ки обладают ионотропными рецепторами – iGluRs) 
[25]. Деполяризуемые (оn-) и гиперполяризуемые 
(оff-) биполярные клетки, в свою очередь, связа-
ны синаптически с оn- и оff-ганглиозными клет-
ками соответственно [6, 7, 25, 27–29]. Так обра-
зуются проводящие пути двух самостоятельных 
типов – оn-биполяры возбуждают оn-ганглиозные 
клетки, а оff-биполяры – оff-ганглиозные клетки.  
Рецептивные поля   (РП) ганглиозных клеток сет-
чатки включают в себя возбудительный централь-
ный участок (центр РП) и тормозные перифериче-
ские участки (периферию РП) [7, 30]. Ганглиозные 
клетки с on-центром возбуждаются светом, па-
дающим в центр РП, но затормаживаются, если 
свет падает на его периферию. На свет, падающий 
вне РП, такие клетки вообще не реагируют. Кро-
ме того, было показано, что активность ганглиоз-
ных клеток может блокироваться путем комбини-
рованной модуляции через прямые блокирующие 
синапсы и посредством   периферического преси-
наптического блокирования [7, 31]. Показано так-
же, что ГАМК-эргическое торможение не только 
влияет на пространственные характеристики РП 
ганглиозных клеток, но и значительно изменяет 
временны́е характеристики их отклика на свет (на-
пример, обусловливая трансформацию тоническо-
го ответа в фазный) [31]. Аксоны биполярных оn- и  
оff-клеток зрелой сетчатки   заканчиваются в двух 
различных ярусах внутреннего плексиформного 
слоя, где они формируют синаптические контакты 
с дендритами оn- и оff-ганглиозных клеток сетчат-
ки [27, 32]. Для объяснения того, каким образом 
синаптическая активность может регулировать-
ся на основе   различной глубины залегания   ден-
дритов ганглиозных клеток, была разработана мо-
дель, согласно которой аксоны биполярных оn- и 
оff-клеток, получающих информацию от колбо-
чек, избирательно иннервируют дендриты моло-
дых ганглиозных клеток, которые располагаются в 
разных слоях сетчатки [33]. В соответствии с этой 
идеей было показано, что терминали аксонов оn- 
и оff- биполярных клеток, иннервируя свои много-
слойные структуры довольно точно, размещаются 
без какого-либо начального смешения [34]. Были 
также получены свидетельства уникальных функ-
циональных характеристик оn- и оff-проводящих 
путей в развивающейся сетчатке. Одним   из та-
ких свойств является следующее: «многослой-
ные»   ганглиозные клетки незрелой сетчатки отве-
чают как на включение, так и на выключение света 

[35]. Кроме того, было показано, что ретинальные 
нейронные цепи могут определять специфические 
особенности последовательно идущих стимулов  
(оn-/оff-клетки) [36]. Таким образом, в сетчатке 
позвоночных прямой путь сигналов, вызванных 
воздействием света, состоит из фоторецепторов, 
которые связаны синаптически с биполярными 
клетками, а те, в свою очередь, – с ганглиозными 
клетками. Каждая палочка и каждая колбочка со-
единены с несколькими биполярными клетками, а 
каждая биполярная – с несколькими ганглиозными 
[1, 2, 5, 7, 26–36].
Существенной способностью зрительной систе-

мы ряда млекопитающих является восприятие хро-
матических сигналов. Соответственно типам колбо-
чек, чувствительных к коротким (S, blue), средним 
(M, green) и длинным (L, red) электромагнитным 
волнам зрительного диапазона, параллельные пути 
формируются для передачи хроматических сиг-
налов в мозг. Специализация этих «каналов цвет-
ности» проявляется уже на ножке колбочки, где 
осуществляется синаптический контакт между кол-
бочкой и нейроном второго порядка [37]. Подроб-
ному описанию параллельных путей спектрально-
го кодирования светового сигнала посвящены ряд 
обзоров  [38–41].
В сетчатке имеются два типа тормозных нейро-

нов, включенных в локальные сети, – горизонталь-
ные и амакриновые клетки. Они ограничивают рас-
пространение зрительного сигнала внутри сетчатки 
и используют различные нейропередатчики, вклю-
чая ГАМК, глицин и ацетилхолин [25]. Показано, 
что латеральное взаимодействие горизонтальных 
и амакриновых клеток может модулировать свето-
вой сигнал на основе следующих взаимодействий. 
В наружном плексиформном слое горизонтальные 
клетки могут оказывать блокирующее действие на 
фоторецепторы за счет обратной связи или адре-
суя возбуждение   дендритам биполярных клеток 
[42, 43]. Во внутреннем же плексиформном слое 
аксоны биполярных клеток имеют большое коли-
чество синаптических контактов с амакриновыми 
клетками, которые обладают различными комбина-
циями ГАМК-рецепторов [43, 45]. У млекопитаю-
щих четко установлено наличие латерального тор-
можения – одного из механизмов взаимодействия 
рецепторов сетчатки [46–48]. Так, с использовани-
ем метода пэтч-клэмп было показано, что в сетчат-
ке крысы ГАМК-эргическая обратная связь от ама-
криновых клеток оказывает блокирующее влияние 
на синаптические токи биполярных клеток [49].
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В темноте световые сигналы, попадая на сетчат-
ку глаза, обычно следуют таким путем: палочки 
синаптически связаны с соответствующими бипо-
лярными клетками (CB), которые в свою очередь 
взаимодействуют с AII-амакриновыми клетками; 
последние обеспечивают разделение светового 
сигнала на on- и оff-проводящие пути, поскольку 
имеют электрические синапсы с оn-CB-клетками и 
глицинергические тормозные химические синап-
сы с оff-CB-клетками. Все эти биполярные клет-
ки синаптически соединены с соответствующими 
ганглиозными клетками, которые передают оn- и 
оff-сигналы в зрительные центры головного моз-
га. Постулировано существование двух альтерна-
тивных проводящих путей для передачи светового 
сигнала в условиях низкой освещенности (ночи). 
Данные об организации этих проводящих путей об-
суждались Протти и соавт. [50].
Сетчатка млекопитающих содержит в себе клет-

ки более чем 50 различных типов, каждый из ко-
торых ответствен за выполнение различных функ-
ций [51]. Цитоархитектура клеток ганглиозного 
слоя сетчатки человека и других приматов [52–54], 
грызунов (крыс) [55–60] и других представителей 
млекопитающих [61–67] изучена весьма подробно. 
Следует признать, что идентификация типов клеток 
как ганглиозного слоя (здесь располагаются, кроме 
ганглиозных, амакриновые клетки, а также клетки 
глии), так и внутреннего ядерного слоя, куда могут 
перемещаться ганглиоциты, весьма затруднена [68]. 
Показано, что цитоархитектура ганглиозных кле-

ток сетчатки крыс весьма разнообразна [59, 60, 69]. 
В ее ганглиозном слое, помимо  одноименных кле-
ток различных типов, до 50 %  общего количества 
единиц могут составлять амакриновые клетки [70]. 
Так называемые α-клетки составляют 2–4 % всех 
ганглиозных клеток; плотность их расположения, 
размер и морфологические особенности связаны 
с локализацией таких единиц в пределах сетчатки 
[59]. Дендритные деревья α- и β-ганглиозных кле-
ток крысы располагаются или во внутренней, или 
в наружной пластинке внутреннего плексиформ-
ного слоя, который, возможно, отвечает за оn-/оff-
дихотомию в процессе реагирования на свет (см. 
выше). Распределение α-клеток у крыс значитель-
но отличается от такового у других млекопитаю-
щих. Максимальная плотность таких клеток в цен-
тре сетчатки составляет около 110, а плотность на 
периферии – около 30 мм–2. Более подробные све-
дения о  плотности расположения ганглиозных кле-
ток сетчатки, размере РП и дендритных областей 

приведены Пэйчл [60, 67]. При исследовании попу-
ляции ганглиозных клеток сетчатки кролика были 
идентифицированы 11 типов [59], а в сетчатке кош-
ки – по крайней мере 20 типов таких клеток [71, 
73].
Ганглиозная клетка сетчатки – это первый ней-

рон «классического» типа в цепи фоторецептор – 
мозг. Среди данных клеток выявлены значительное 
количество типов, различающихся по свойствам РП 
(оn-/оff-типы) [62–64], физиологическим свойствам 
(X-, Y-, W-клетки) [25, 72, 77] и морфологии (клет-
ки α, β и g) [72, 78, 79].
Показано, что физиологические особенности ган-

глиозных клеток сетчатки коррелируют с их морфо-
логическими свойствами [80]. Так, в сетчатке кош-
ки были описаны X- и Y-типы ганглиозных клеток, 
имеющих различную форму и размеры РП, разные 
скорости проведения по аксонам и различающих-
ся по характеру реакций на раздражение (тониче-
ские и фазные клетки  соответственно). Показано 
также наличие обширной группы W-клеток с весь-
ма разнообразными функциональными свойства-
ми [25, 77, 78, 81]. На данный момент определено, 
что у   кошки и других млекопитающих X-клетки 
соответствуют β-клеткам, а  Y-клетки – α-клеткам 
[51, 79]. У приматов  Х-клетки соответствуют кар-
ликовым (midget, парвоцеллюлярным, или мелко-
клеточным), единицам (Р-клеткам), Y-клетки соот-
ветствуют зонтичным (parasol, магноцеллюлярным, 
или крупноклеточным), компонентам (М-клеткам) 
[51, 82]. W-клетки сопоставлены с g-клетками 
[51, 78, 82]. Таким образом, в морфофизиологиче-
ском аспекте ганглиозные клетки подразделяют на  
α-, или M-единицы (физиологически – Y-клетки), 
β-, или P-единицы (X-клетки физиологически), и  
g-, или W-клетки.
Сетчатка приматов передает зрительную ин-

формацию в мозг через параллельные проводящие 
пути, которые образованы ганглиозными клетками 
22 анатомически различных типов [82]. До 10 %  
ганглиозных клеток составляют зонтичные ган-
глиозные единицы [83], которые также называ-
ют М-клетками; они посылают свои проекции на 
магноцеллюлярные слои латерального коленчато-
го тела [84, 85]. В современных представлениях о 
работе зрительной системы учитывается факт на-
личия двух параллельных путей обработки инфор-
мации, которые начинаются в сетчатке и идут в 
зрительную кору. Это магно- и парвоцеллюлярный 
пути (или каналы). Ряд аспектов функционирова-
ния М- и Р-каналов, а также других параллельных 
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каналов, начинающихся в сетчатке и включающих 
в себя клетки W-типа и К-ганглиозные клетки, об-
суждались в сообщении Шиллера   [25]. Синапти-
ческие входы к зонтичным ганглиозным клеткам 
приматов были предметом исследований группы 
авторов [86]. Зонтичные клетки приматов во мно-
гих случаях сходны с α-(Y-) клетками других мле-
копитающих [87]. Некоторые авторы [82] считают, 
что ипсилон-клетки приматов являются аналогом 
Y-клеток, которые были обнаружены и у кошки, и у 
ряда других млекопитающих. 
Для ганглиозных клеток сетчатки α-(Y-) типа ха-

рактерна синхронная импульсная активность [88, 
89], вероятно, обусловленная наличием электри-
ческих синапсов между данными клетками; суще-
ствование таких связей  было подтверждено цито-
химически [1, 90]. Плотные контакты, в частности, 
изучали у α-ганглиозных клеток сетчатки грызунов 
[91–93] и хищных (кошек) [65, 66]. Реципрокные 
электрические синаптические связи были обнару-
жены между off-ганглиозными клетками и ГАМК-
эргическими амакриновыми клетками в сетчатке 
млекопитающих [86, 94, 95].
Исследования на мышах были направлены на вы-

яснение того, какие синапсы выполняют физиоло-
гические функции в естественных условиях, а ка-
кие – нет, а также того, активность  каких синапсов 
доминирует в случае реагирования клетки на дей-
ствие светового стимула [96]. Было показано, что 
деполяризация оff-клеток, подобная таковой во вре-
мя генерации потенциала действия, может вызывать 
в амакриновых клетках через плотные контакты 
весьма значительный деполяризующий электри-
ческий ток [96]. У крыс дендро-дендритные элек-
трические синапсы были обнаружены в физиоло-
гических экспериментах с использованием парного 
пэтч-клэмпа, и существование таких связей было 
подтверждено с помощью  иммуноцитохимических 
методов [94]. Хотя пространственно-временны́е 
свойства ретинальных сигналов определяются ло-
кальными синаптическими входами, активность в 
развивающейся сетчатке может распространяться и 
несинаптическими проводящими путями [97].
Представительство зрительных структур сетчат-

ки в ЦНС строго коррелирует с расположением ган-
глиозных клеток; число последних  и их распреде-
ление в пределах сетчатки отражают особенности  
разрешающей способности и региональной специ-
ализации зрительной системы, частью которой они 
являются [98, 99]. В частности, организация зри-

тельных рецептивных полей была подробно иссле-
дована в зрительной зоне коры головного мозга и в 
colliculus superior [98, 100, 101]. Данные о механиз-
мах работы зрительной системы различных млеко-
питающих, полученные до 1980 г. в разных лабора-
ториях, а также сведения о принципах переработки 
зрительной информации на всех уровнях зритель-
ной системы – от сетчатки глаза до коры мозга – 
были суммированы в монографии Супина [81].
Миелинизированные аксоны ганглиозных клеток 

сетчатки направляются в головной мозг в соста-
ве двух зрительных нервов. Известно, что в ЦНС 
взрослых млекопитающих регенерация аксонов 
практически не поддерживается. Это означает, что 
нарушение передачи зрительных сигналов в ЦНС 
из-за болезни или травмы, сопровождаемое по-
вреждением проводящих путей,  приводит к непре-
менной полной или частичной потере зрения. По 
мнению Хорнера и Гейджа [102], одной из основ-
ных задач нейронаук являются выяснение природы 
ограничений, существующих в ЦНС и препятству-
ющих регенерации зрительных путей, и разработ-
ка методик, которые позволяли бы преодолеть эти 
ограничивающие условия без существенных побоч-
ных эффектов. Результаты всех проведенных до сих 
пор экспериментов свидетельствуют о том, что не-
возможность регенерации зрительных нервов, как 
и большинства зрительных структур ЦНС, обуслов-
лена многими факторами. Среди основных факто-
ров, определяющих этот феномен, необходимо упо-
мянуть следующие: ганглиозные клетки обычно 
гибнут после аксотомии (у взрослых крыс их ко-
личество становится очень незначительным в тече-
ние нескольких недель после такого повреждения); 
у большинства  сохранившихся зрелых аксотомиро-
ванных ганглиозных клеток не происходит элонга-
ции оставшихся участков аксонов, что имеет место 
в незрелом состоянии; ткани вокруг зрительного 
нерва содержат в себе ряд агентов, которые бло-
кируют рост аксонов. В настоящее время не пре-
кращаются попытки преодоления перечисленных 
препятствий и продолжается разработка соответ-
ствующих эффективных терапевтических методик 
[103]. Некоторые успехи в данных аспектах позво-
ляют надеяться, что восстановление проводящих 
путей в поврежденном зрительном нерве и возвра-
щение его  утраченной функции окажутся возмож-
ными. Это позволит обратить вспять потерю зрения 
при глаукоме и других нейродегенеративных забо-
леваниях [104].
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Р е з ю м е

Вивчення функціонування зорового аналізатора є одним з 
актуальних завдань сучасної нейрофізіології. Периферич-
ний  рецепторний відділ цього аналізатора – сітківка – за-
безпечує сприйняття світлових сигналів, перетворення їх у 
нервові імпульси і передачу таких у головний мозок. Палич-
ки сітківки, відповідальні за сприйняття чорно-білих зобра-
жень, і колбочки, що відповідають за колірне світлосприй-
няття, через біполярні нейрони сполучені з гангліозними 
клітинами сітківки. Горизонтальні та амакринові клітини 
є гальмівними нейронами і відповідають за горизонтальну 
взаємодію в межах сітківки. Обробка зорової інформації в 
сітківці в істотній мірі базується на взаємодії рецептивних 
полів її чутливих елементів, подразнення яких викликає від-
повідь вихідного нейрона – гангліозної клітини. В огляді 
розглядаються сучасні уявлення про роботу зорової систе-
ми ссавців на рівні сітківки; викладені дані  щодо клітин-
них елементів останньої, їх зв’язків, кровопостачання та ін-
нервації, а також шляхів проходження зорових сигналів у 
сітківці.
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