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Проведение и обработка информации в
зрительной системе множества млекопитаю-
щих осуществляется посредством серии ка-
налов (путей, трактов), берущих начало от
ганглиозных клеток сетчатки (ГКС) и окан-
чивающихся в определенных областях нео-
кортекса [Подвигин и др., 1986]. Нейроны в
составе этих каналов различаются по размеру
сомы, величине дендритного ветвления, тол-
щине аксона, что определяет характерные
свойства их рецептивных полей. Основными
полагают три канала: W, Х и Y – у представи-
телей отряда хищные; пылевидноклеточный,
мелкоклеточный и крупноклеточный1 – у
приматов, включая человека [Lennie, 1980; de
Monasterio, Gouras, 1975; Merigan, Maunsell,

1993; Kremers, 1999; Troy, Shou, 2002; Wässle,
2004; Tootell, Nasr, 2017]. У исследованных
грызунов [Perry, 1979; Peichl et al., 1987], зай-
цеобразных [Peichl et al., 1987; Rockhill et al.,
2002; Famiglietti, 2004], копытных [Hebel,
1976; Peichl et al., 1987], сумчатых [Sanderson
et al., 1984; Henry, Mark, 1992], морских мле-
копитающих [Mass, Supin, 2000] также выяв-
лено несколько типов ГКС. Мной не найдено
подобной информации о каналах и клетках
ГКС у однопроходных; возможно, парал-
лельный способ организации проводящих
зрительных путей – базовое свойство зри-
тельной системы плацентарных млекопита-
ющих. Концепция проводящих каналов на-
чинается с понимания основ классификации
нейронов, организующих эти каналы. В дан-
ном обзоре сделана попытка исторической ре-
троспективы развития W/Х/Y классификации.

Классификации ганглиозных клеток сетчатки
В основу классификации проводящих ка-

налов положено деление ГКС на морфотипы.
У приматов S. Polyak [1936] выделил шесть
морфотипов: 1) клетки-зонтики (parasol) –
крупные нейроны с широким плоским денд-
ритным деревом; 2) кустистые клетки (shrub) –
с крупным шаровидным ветвлением; 3) клет-

1 Как будет сказано ниже, одним из основных прием-
ников афферентов ГКС у хищных и приматов явля-
ется шестислойное дорзальное ядро наружного ко-
ленчатого тела (НКТд). У приматов волокна ГКС
оканчиваются в трех слоях НКТд: крупноклеточных
слоях (в оригинале, magnocellular, от лат. magnus –
крупный), мелкоклеточных слоях (в оригинале, par-
vocellular, от лат. parvus – мелкий), и в слоях, состоя-
щих из наиболее мелких нейронов (в оригинале,
koniocellular, от греч. konio – пыль). Именно эти слои
и дали названия трем проводящим каналам у прима-
тов: крупноклеточный, мелкоклеточный, пылевид-
ноклеточный.
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ки-гирлянды (garland) – с очень длинными
многократно ветвящимися дендритами;
4) гигантские клетки (giant) – самые крупные
клетки, возможно, подтип клеток-зонтиков;
5) клетки-лилипуты (midget) – самые мелкие
клетки с ограниченным ветвлением; а также
6) мелкие нейроны с очень тонкими и редки-
ми дендритами, не получившие определен-
ного названия. Через 40 лет B. Boycott и
H. Wässle [1974] описали у кошки 4 типа ГКС:
α – крупные клетки с широким дендритным
деревом; β – мелкие клетки с узким дендрит-
ным деревом; γ – мелкие клетки с широким
ветвлением дендритов; δ – клетки с более
крупной сомой, чем у γ-клеток, и морфологи-
ей дендритов, напоминающей α-клетки. Не-
сколько позже A. Leventhal и соавт. [1980] об-
наружили у кошки еще один тип ганглиозных
клеток, посылающих аксоны в ретинореци-
пиентную область таламического комплекса
заднелатеральных ядер и подушки (LP-pulvinar
комплекс); они были названы ε-нейронами.

Сходство между разными типами ГКС
приматов и хищных было очевидным, и по
аналогии с классификацией ГКС кошки,
клетки-зонтики и клетки-лилипуты прима-
тов стали называть Pα и Pβ нейронами, соот-
ветственно, где приставка “P” означает “при-
мат” [Perry, Cowey, 1981]. Кроме клеток-зон-
тиков и клеток-лилипутов, прочие названия
из классификации S. Polyak не прижились;
ГКС приматов, аналогичные γ, δ и ε-типам
кошки, были названы Pγ, Рδ и Рε-нейроны
соответственно [Perry, Cowey, 1981; Perry et al.,
1984]. Численно в сетчатке доминируют β
нейроны (клетки-лилипуты), составляя око-
ло 80% – у приматов [Perry et al., 1984; Weller,
Kaas, 1989] и 40–60% – у кошки [Fukuda,
Stone, 1974; Wässle, 2004]. Нейроны α типа
(клетки-зонтики) составляют у приматов и
кошки по 10% от популяции ГКС [Perry et al.,
1984]. Процентное число нейронов, дающих
начало третьей проводящей системе, видо-
специфично: у кошки оно сопоставимо с чис-
лом β клеток (40-60%) [Wilson et al., 1976;
Stone et al., 1979; Stanford et al., 1983], а у при-
матов – с числом клеток-зонтиков (10%)
[Perry et al., 1984].

Параллельно с анатомическим делением
C. Enroth-Cugell и J. Robson [1966] разрабаты-
вали функциональную классификацию ГКС
кошки, согласно которой выделили 2 типа
клеток: X и Y. Основополагающим призна-
ком деления был тип ответа нейрона на такое
положение стимула относительно рецептив-

ного поля, когда характер изменения освеще-
ния в одной его половине был противополо-
жен изменению освещения в другой его по-
ловине (“нуль-позиция”). X клетки в такой
ситуации не отвечают на реверсию стимула,
поскольку обладают линейной суммацией
ответа; в противоположность им, Y клетки
демонстрируют нелинейную зависимость
своего ответа от положения стимула [Enroth-
Cugell, Robson, 1966].

Вскоре было отмечено, что скорость про-
ведения импульса аксонами X клеток ниже,
чем аксонами Y клеток, 26.1 м/с vs 39.1 м/с
[Fukada, 1971]2. В это же время J. Stone и
K.-P. Hoffmann [1972] выявили третью функ-
ционально группу ганглиозных клеток, име-
ющую самые медленно проводящие аксоны
(9.5 м/с). По аналогии с X/Y классификаци-
ей, они назвали эти клетки W нейронами, где
алфавитный порядок “W–X–Y” указывает на
возрастающий градиент скорости проведе-
ния нервного импульса после стимуляции
хиазмы. Интересно, что более чем за 10 лет до
публикации данных о W/X/Y нейронах сет-
чатки, G.H. Bishop и M.H. Clare [1955] описа-
ли в составе оптического нерва кошки не-
сколько типов волокон, различающихся по
скорости проведения нервного импульса; это
описание в значительной мере сходно с ха-
рактеристиками волокон клеток W, X, Y ти-
пов.

В ходе развития W/X/Y классификации
было отмечено, что для большинства Y ней-
ронов у кошки и клеток-зонтиков у приматов
характерно кратковременное приращение
активности на появление стимула в пределах
рецептивного поля (фазный ответ (англ. tran-
sient)) [Enroth-Cugell, Robson, 1966; Cleland
et al., 1971; Ikeda, Wright, 1972]; для Х нейро-
нов и клеток-лилипутов – длительная актив-
ность, продолжающаяся во все время стиму-
ляции (тонический ответ (англ. sustained))
[Cleland et al., 1971; Ikeda, Wright, 1972]3. В те
2 Отмечу, что в этой работе Y. Fukada [1971, с. 223] ис-

пользовал иную классификацию: нейроны I типа
(phasic) и нейроны II типа (tonic); однако в обсужде-
нии автор пишет “… it may be concluded that X-cells and
Y-cells … be treated as the same as Type II-cells and Type I-
cells, respectively”.

3 Каждый из обозначенных типов нейронов делится, в
свою очередь, на 2 подтипа: ON (на засветку отвеча-
ют приращением импульсной активности) и OFF (на
засветку отвечают снижением импульсной активно-
сти); данные подтипы впервые были выявлены
S. Kuffler [1953].
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же годы было создано еще несколько класси-
фикаций ГКС. В частности, на основании
скорости реагирования на стимул выделяли
2 типа клеток: оживленные нейроны (англ.
brisk), быстро отвечающие на стимуляцию, и
медлительные нейроны (англ. sluggish), реаги-
рующие на стимул с определенной задерж-
кой. Согласно этому признаку, фазные и то-
нические клетки были подразделены на 2 под-
типа каждый [Cleland, Levick, 1974].

В серии работ у кошки было обнаружено
полное или частичное соответствие между
ГКС W/X/Y и γ/β/α типов [Boycott, Wässle,
1974; Leventhal, 1982; Stanford, Sherman,
1984], а также – между γ и медлительными
клетками, между β и оживленными тониче-
скими клетками, и между α и оживленными
фазными клетками [Cleland, Levick, 1974]. В
это же время была выявлена общность между
морфологией и функцией W/X/Y ГКС кошки
и Pγ/Pβ/Pα ГКС приматов [Perry, Cowey,
1981; Perry, Cowey, 1984]. Это позволило пола-
гать определенную степень гомологии между
зрительными проводящими каналами у хищ-
ных и приматов на уровне ганглиозного слоя
сетчатки [но см. данные Benardete et al., 1992].
При этом отмечу, что нейроны ГКС, дающие
начало третьей проводящей системе, пред-
ставляют собой сборную группу [Kolb et al.,
1981; Rowe, Dreher, 1982; Xu et al., 2001],
включающую, по мнению некоторых авто-
ров, не менее 15 типов [Kolb et al., 1981]. Это
не позволяет рассматривать их как однород-
ную систему. Структурно-функциональной
организации третьего проводящего канала
будет посвящен следующий обзор.

Классификации нейронов наружного
коленчатого тела

Основной объем ретинальных афферентов
следует в дорзальное ядро НКТ (НКТд). У
хищных афференты Х и Y нейронов оканчи-
ваются в слоях А, А1 (Х клетки – преимуще-
ственно в их центральных зонах, Y клетки – в
краевых дорзальных и вентральных) и в круп-
ноклеточном слое С (слой См); афференты W
нейронов – в вентральных мелкоклеточных
С-слоях (слои Ср) [Wilson et al., 1976;
Mitzdorf, Singer, 1977; Stone et al., 1979;
Raczkowski, Rosenquist, 1983; Hassler, Hajdu,
1985]. У приматов афференты клеток-лилипу-
тов и клеток-зонтиков оканчиваются в дор-
сальных мелкоклеточных и вентральных
крупноклеточных слоях соответственно [Per-
ry et al., 1984; Blakemore, Vital-Durand, 1986;

Michael, 1988; Conley, Fitzpatrick, 1989; Merig-
an et al., 1991; Kremers, 1999]. Афференты тре-
тьего типа ГКС, в зависимости от таксономи-
ческого положения животного, оканчивают-
ся во вставочных, поверхностных или
пылевидноклеточных слоях НКТд [Perry et al.,
1984; Conley, Fitzpatrick, 1989; Merigan et al.,
1991; Casagrande, 1994; Martin et al., 1997;
Hendry, Reid, 2000; White et al., 2001; Shostak
et al., 2002].

Однако стоит сразу оговориться, что не-
смотря на достаточно высокую степень гомо-
логии между разными типами нейронов у
хищных и приматов на уровне сетчатки, го-
мология между ними на уровне НКТд при-
знана не всеми. Во-первых, имеются данные
о гетерогенности популяции ГКС, проециру-
ющихся в мелкоклеточные слои, у приматов:
показано, что в дополнение к клеткам-лили-
путам, в этих слоях оканчиваются волокна
как минимум еще двух типов клеток [Rodieck,
Watanabe, 1993]. Во-вторых, есть мнение о
том, что у приматов в пределах НКТд есть два
функционально различных типа X нейронов:
в крупноклеточных слоях (составляют основ-
ной процент от популяции) и в мелкоклеточ-
ных слоях (составляют наибольший процент
от популяции), в то время как Y нейроны
крупноклеточных слоев (составляют 15–25%
от популяции) являют собой отдельный тип
клеток [Kaplan, Shapley, 1982; Blakemore, Vi-
tal-Durand, 1986], гомологичный нейронам
слоев А и А1 у кошки [Kaplan, Shapley, 1982].
Более того, некоторыми авторами показано
полное отсутствие Y нейронов (оцениваемых
по тесту на “нуль-позицию”) в крупнокле-
точных слоях НКТд приматов [Usrey, Reid,
2000]. Данные различия между проводящими
каналами хищных и приматов не должны
удивлять, поскольку с таксономической точ-
ки зрения приматы удалены от хищных на-
много дальше, чем от грызунов и зайцеобраз-
ных [Kaas, 2013].

Не столь проста и ситуация с хищными.
В ранних работах было показано, что гангли-
озные нейроны разных функциональных ти-
пов у кошки в большей степени связываются
с геникулятными принципиальными нейро-
нами своего типа [Cleland et al., 1971; Wilson
et al., 1976]4. Но еще до появления функцио-
нального деления геникулятных нейронов
4 Опускаю данные о том, что аксоны ГКС (по крайней

мере, Y/X типов) контактируют и с геникулятными
интернейронами [Datskovskaia et al., 2001].
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на X и Y типы существовала их морфологиче-
ская классификация, основанная на методи-
ке импрегнации серебром по-Гольджи и
предложенная R.W. Guillery [1966]. Он выде-
лил 4 типа релейных клеток НКТд: нейроны
I типа, обладающие крупной сомой и длин-
ными дендритами, пересекающими границы
соседних слоев; нейроны II типа, которым
свойственны многочисленные гроздеподоб-
ные выросты на коротких дендритах; нейро-
ны III типа, для которых характерна сома
очень маленького размера, и аксоны, не вы-
ходящие за пределы своего слоя; и нейроны
IV типа, преимущественно локализующиеся
в вентральных слоях НКТд и обладающие
гладкими дендритами, которые ориентиро-
ваны параллельно слоям. Очень скоро было
выявлено определенное соответствие между
X/Y классификацией и делением R.W. Guillery:
между типами I/II и Y, типами II/III и X, и ти-
пами IV и W [Friedlander et al., 1981]. Однако
позже, во-первых, было обнаружено, что Х/Y
и мелкоклеточные/крупноклеточные (см.
выше) клетки НКТд являют собой неодно-
родные популяции: у кошки были выявлены
Х клетки особого подтипа (так называемые
запаздывающие X-cells (от англ. lagged)), ха-
рактерным свойством которых, отличающим
их от ГКС Х типа и от non-lagged Х геникулят-
ных нейронов, был особый ранний ответ на
зрительную стимуляцию: не возбуждение, но
торможение, что приводило к временной за-
держке основной волны импульсации [Mastr-
onarde, 1987а,б; Humphrey, Weller, 1988]. Не-
сколько позже сходный тип ответа был обна-
ружен у подгруппы Y нейронов кошки
(запаздывающие Y-cells) [Mastronarde et al.,
1991]; затем – у группы крупноклеточных и
мелкоклеточных нейронов в НКТд макаки
[Saul, 2008]. Во-вторых, было показано, что
многие из Х нейронов обладают морфологи-
ей не II типа, но I типа, согласно делению
R.W. Guillery [Humphrey, Weller, 1988]. Таким
образом, положение о переключении различ-
ных типов ГКС исключительно на генику-
лятных клетках своего типа является доста-
точно упрощенным.

Нейрохимические маркеры нейронов разных типов

Факт существования параллельных кана-
лов обработки зрительной информации тре-
бует возможности селективного маркирова-
ния нейронов в составе этих каналов. На сего-
дняшний день выявлено три специфических
маркера Y/крупноклеточных нейронов, поз-

воляющих визуализировать их в сетчатке и
НКТд: (1) антитела к нефосфорилированным
доменам тяжелых цепей нейрофиламентов
(антитела SMI-32 [Sternberger, Sternberger,
1983]); (2) антитела САТ-301, антигеном для
которых являются поверхностные протео-
гликаны, образующие перинейрональную
сеть [Hockfield, McKay, 1983] и (3) антитела к
агглютинину растения Wisteria floribunda
(WFA), маркирующие гликопротеины экс-
траклеточного матрикса нейронов [Härtig
et al., 1992]. Это мнение основано на том, что
эти антитела метят: у приматов – нейроны
крупноклеточных слоев НКТд [SMI-32:
Gutierrez et al., 1995; Chaudhuri et al., 1996;
САТ-301: Hockfield et al., 1983], у кошки –
нейроны НКТд и МИН, имеющие морфоло-
гию клеток I типа по классификации
R.W. Guillery [SMI-32: Bickford et al. 1998; van
der Gucht et al., 2001; САТ-301: Sur et al., 1988;
Hockfield, Sur, 1990; WFA: Bickford et al.,
2008], а также крупные ГКС, имеющие шаро-
видное дендритное древо [Burnat et al., 2012].
Еще одним презумптивным маркером
Y/крупноклеточных нейронов полагают ней-
рональный кальмодулин-связывающий про-
теин PCP4 (Purkinje cell protein 4) [Harashima et
al., 2011], экспрессирующийся в крупнокле-
точных слоях НКТд приматов и в Y нейронах
НКТд хорьков [Kawasaki et al., 2004]. Отмечу,
что у кошки отнесение маркированных в НКТ
клеток к Y типу основано на их сходстве с ней-
ронами I типа по классификации R.W. Guillery.
При этом, как было сказано выше, равенство
этих типов не однозначно. Более того, как
опять-таки было обозначено выше, не все ав-
торы согласны с тем, что нейроны в составе
крупноклеточных слоев НКТд у приматов сле-
дует относить исключительно к Y типу.

Относительно недавно был выявлен пред-
полагаемый маркер Х (мелкоклеточных) ней-
ронов. Было показано, что транскрипцион-
ный фактор FoxP2 экспрессируется в преде-
лах сетчатки и НКТд только в популяции
Х нейронов: у хорьков [Iwai et al., 2013; Sato et
al., 2017], кошки [Duffy et al., 2014], а в НКТд
приматов – в популяции нейронов мелкокле-
точных слоев [Iwai et al., 2013]. Однако анализ
изображений, представленных на рисунках
работы [Duffy et al., 2014], показывает, что яр-
кие иммунопозитивные нейроны в значи-
тельном количестве присутствуют и в слоях
Cp, которые, как известно, содержат почти
исключительно W нейроны, но не Х клетки
(см. выше).
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Маркерами W (пылевидноклеточных)
нейронов на уровне НКТд у приматов [Casa-
grande, 1994; Diamond et al., 1993; Hendry,
Yoshioka, 1994; Soares et al., 2001] и белки
[Felch, Van Hooser, 2012] полагают: (1) Ca2+-
связывающий белок кальбиндин-28kDa и
(2) α-субъединицу кальмодулин-зависимой про-
теинкиназы II типа. Нейроны, иммунопози-
тивные к этим маркерам, локализуются в
пределах вставочных, поверхностных и пы-
левидноклеточных слоев. При этом у хищных
нейроны, иммунопозитивные к кальбиндину-
28kDa, отмечены во всех слоях НКТд, не
ограничиваясь только Ср слоями [Sanchez-
Vives et al., 1996]. Таким образом, маркер тре-
тьего проводящего канала у хищных еще
только предстоит обнаружить.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, существуют анатомиче-
ские и физиологические критерии выделе-
ния ГКС и релейных нейронов НКТд не-
скольких типов. Нейроны в составе разных
проводящих каналов различаются серией ха-
рактеристик, обусловленных, в частности,
особенностями их морфологии. Нейроны в
составе Y/крупноклеточного канала имеют
крупную сому, широкое дендритное дерево и
толстые высоко миелинизированные аксо-
ны; нейроны в составе Х/мелкоклеточного
канала имеют сому среднего размера, малое
дендритное дерево и гораздо более тонкие,
чем у предыдущего канала, аксоны. Это обес-
печивает: (1) различную скорость проведения
нервного импульса и, как следствие, разное
временное разрешение (высокое – у Y/крупно-
клеточного канала и низкое – у Х/мелкокле-
точного канала), (2) разный размер рецептив-
ного поля и, как следствие, разное простран-
ственное разрешение и разную контрастную
чувствительность (высокая контрастная чув-
ствительность и низкое пространственное
разрешение – у Y/крупноклеточного канала
и наоборот – у Х/мелкоклеточного канала)
[Fukada, 1971; Hoffmann et al., 1972; Cleland,
Levick, 1974; de Monasterio, Gouras, 1975; Wil-
son et al., 1976; Stanford et al., 1983; Lennie et
al., 1990; Merigan, Maunsell, 1993]. У приматов
ГКС в составе крупноклеточного канала так-
же являются цветооппонентными, получая
входы от колбочек разного типа [de Monaste-
rio, Gouras, 1975; Rodieck, Watanabe, 1993].
Несмотря на горячие дебаты относительно
аналогии между проводящими каналами у

разных млекопитающих [van Essen, Maunsell,
1983; Dreher et al., 1996; Crook et al., 2008;
Crook et al., 2014], особенности морфологии и
функции входящих в их состав нейронов поз-
волили предположить преимущественное
участие Y (крупноклеточного) канала в про-
странственном зрении и анализе движения,
Х (мелкоклеточного) канала – в предметном
зрении и цветоощущении [Derrington et al.,
1984; Livingstone, Hubel, 1987; Schiller, Logo-
thetis, 1990; Merigan, Maunsell, 1993; Casa-
grande, 1994; Bullier, 2001; Nassi, Callaway,
2009]. Имеющиеся различия между каналами
разных млекопитающих, вероятно, следует
полагать отражением филогенетических мо-
дификаций, связанных с особенностями об-
раза жизни и поведения животных разных от-
рядов.

Работа выполнена при финансовой под-
держке Программы фундаментальных науч-
ных исследований государственных академий
на 2013–2020 годы (ГП-14, раздел 63) и РАН.
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VISUAL PARALLEL CHANNELS. A BASIS OF CLASSIFICATION
N. S. Merkulyeva#

Pavlov Institute of Physiology RAS, Saint-Petersburg, Russia
#e-mail: mer-natalia@yandex.ru

Visual system of mammals consists of several, at least, three, parallel conducting channels orga-
nized by different types of retinal ganglion cells. This review is devoted to the history of the classi-
fication of retinal ganglion neurons and the lateral geniculate nucleus, which is the basis of the con-
cept of parallel visual processing. The main emphasis is made on the problematic aspects of classi-
fications and on the interspecies differences revealed.
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