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Приведены результаты гистологического исследования ранних стадий (5.5–20 недель) развития
крайней периферии зрительной сетчатки человека (pars optica retinae) вблизи зубчатой линии (ora
serrata), за которой сетчатка переходит в лишенную светочувствительности слепую оболочку (pars
caeca retinae) под цилиарным телом. Интерес к данной области связан с наличием в ней кольца по-
вышенной плотности колбочек (КППК), загадка возникновения и возможные функции которого
обсуждаются в литературе чаще на психофизиологическом, чем на морфологическом уровне. Ана-
лиз полученных нами и опубликованных другими авторами данных позволяет предположить, что
различные гипотезы, высказываемые относительно роли КППК, могут относиться к разным зонам
крайней периферии. “Морфологическая” гипотеза о том, что клетки КППК могут мигрировать от
периферии к центру и служить источником материала для остальной сетчатки, по-видимому, имеет
отношение к зоне крайней периферии, располагающейся антериорнее КППК и содержащей незре-
лые и недифференцированные клетки. Что же касается “психофизиологических” гипотез об уча-
стии КППК в механизмах константности цветовосприятия и управлении локомоциями, то они мо-
гут относиться только к более постериорной части крайней периферии, содержащей зрелые клетки
и имеющей структуру, схожую с основной частью сетчатки.
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ВВЕДЕНИЕ

Зубчатый край (ora serrata) – это пограничная
линия, обозначающая переход зрительной части
сетчатки (pars optica retinae) в слепую (pars caeca
retinae). Слепая часть сетчатки соответствует
внутреннему эпителию цилиарного тела и радуж-
ки. Меридиональный размер зоны перехода от ora
serrata к сетчатке с нормальными фоторецептора-
ми и характерной для основной ее части структу-
рой у взрослого человека составляет приблизи-
тельно 0.28 мм (рис. 1) и несколько различается в
темпоральной и назальной половинах глаза (Pei,
Smelser, 1968). Анатомические особенности этой
зоны были описаны в немногочисленных ранних
работах на светооптическом (Wolff, 1954) и элек-
тронно-микроскопическом (Pei, Smelser, 1968)
уровнях.

Собственно зрительную сетчатку человека
(pars optica retinae), в соответствии со структурно-

функциональными особенностями, определяю-
щими характер переработки зрительной инфор-
мации, подразделяют на зоны: фовеальную, ма-
кулярную, перимакулярную, парамакулярную,
парацентральную, среднюю периферию, даль-
нюю периферию и крайнюю периферию (рис. 2).
В последнее время крайняя периферия сетчатки
привлекает все больше внимания в связи с тем,
что вдоль eе границы у ora serrata располагается
кольцо повышенной плотности колбочек
(КППК). Морфология КППК и психофизиоло-
гические экспериментальные данные указывают
на то, что эта область может выполнять важные
зрительные функции. Функциональное назначе-
ние КППК связывают с предупреждением об
опасности в случае неожиданного появления
объектов на краю поля зрения, с контролем локо-
моции за счет оценки оптического потока во вре-
мя собственных движений наблюдателя, с уча-
стием в обеспечении константности цветового
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восприятия, с управлением физиологическими
суточными ритмами (Mollon et al., 1998). В то же
время имеется предположение, что наличие
КППК на крайней периферии сетчатки объясня-
ется не столько функциональной целесообразно-
стью, сколько анатомическими особенностями
развития органа зрения и формирования сетчат-
ки (см. обзор: Рожкова и др., 2016).

К сожалению, информация по развитию и
свойствам крайней периферии сетчатки человека
и даже более близких к центру частей периферии
весьма скудна (см. обзор: Burnat, 2015). Бóльшая
часть анатомических исследований посвящена
изучению центральной сетчатки (области маку-
лы – желтого пятна), как в развитии (O’Brien
et al., 2003; Cornish et al., 2004; Hendrickson, 2016),
так и в зрелых глазах (Ersoy et al., 2014), поскольку
именно эта область является наиболее важной
для организации процесса зрительного восприя-
тия, и именно она обеспечивает высокую остроту
зрения и определяет наиболее критичные для
жизни зрительные способности.

У взрослого человека макула занимает около
4% всей площади сетчатки и состоит из следую-
щих концентрических зон: фовеа (fovea – цен-
тральная ямка), парафовеа (parafovea) и перифо-
веа (perifovea). В фовеа выделяют коническую
область склона (foveal slope, или clivus) и располо-

женное в самом ее центре дополнительное углуб-
ление – фовеолу (foveola) (Hildebrand, Fielder,
2011; Provis, Hendrickson, 2008; Provis et al., 2005).

Перифовеа – наружная зона макулы, гранича-
щая с периферической сетчаткой. Эта зона
обильно снабжена кровеносными сосудами и
имеет высокое содержание палочек: отношение
числа палочек к числу колбочек в разных ее
участках составляет (33–130):1. В парафовеа – зо-
не между перифовеа и фовеа – число сосудов
уменьшено по сравнению с перифовеа, соотно-
шение палочек и колбочек составляет 4:1 и отме-
чается высокая плотность ганглиозных клеток
(Provis et al., 2005). Фовеола, обеспечивающая
наивысшую остроту зрения, характеризуется на-
личием только колбочек. Плотность колбочек в
этой зоне самая высокая и составляет в среднем
199000 на мм2, с высокой индивидуальной вариа-
бельностью: от 100000 до 324000 колбочек на мм2

(Curcio et al., 1990). В центре фовеа в радиусе
0.5 мм полностью отсутствуют кровеносные ка-
пилляры (foveal avascular zone, FAZ). На фовеаль-
ном склоне с приближением к центру fovea про-
слеживается переход от сетчатки, снабженной со-
судами, к бессосудистой зоне сетчатки и от зоны
с преобладанием палочек к зоне с преобладанием
колбочек. В части центральной ямки радиусом
около 1° (0.3 мм) палочки отсутствуют, а гангли-

Рис. 1. Схематическое представление структурной организации передней области крайней периферии сетчатки в гла-
зах приматов (Из: Pei, Smelser, 1968).
Зона 1 – область крайней периферии зрительной сетчатки, граничащая с ora serrata и содержащая зачаточные (недо-
развитые) фоторецепторы.
Зона 2 – более удаленная от ora serrata область крайней периферии, содержащая частично развитые фоторецепторы
(палочки и колбочки).
o.s. – ora serrata (зубчатый край); P.E. – пигментный эпителий сетчатки;
N.P.E. – непигментированный эпителий; M.C. – мюллерова клетка; R – недифференцированный нейрон, вероятно
фоторецептор; Cone – колбочка; Rod – палочка; N – ядра клеток пигментного эпителия и фоторецепторов.
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озные клетки и нейроны внутреннего ядерного
слоя смещены к краям склона, так что видимое на
срезах число слоев там редуцировано. Длинные
аксоны фовеолярных колбочек формируют во-
локнистый слой Генле (Henle), который окружает
центральную ямку (Hildebrand, Fielder, 2011; Pro-
vis, Hendrickson, 2008; Provis et al., 2005).

Важную информацию для понимания морфо-
функциональных особенностей изучаемой струк-
туры дает анализ ее развития на разных этапах эм-
бриогенеза и постнатального онтогенеза. Такой
анализ позволяет лучше понять взаимосвязь меж-
ду специфическими деталями строения и опреде-
ленными функциями. По-видимому, можно счи-
тать правилом, что многие особенности строения
сетчатки имеют разностороннее “назначение”,
отражая адаптацию к осуществлению информа-
ционных, метаболических, опорных, соедини-
тельных и иных функций. Такая разносторон-
ность нередко затрудняет определение первично-
сти и вторичности, причин и следствий. Не
вдаваясь в подробности, перечислим некоторые
детали развития центральной сетчатки, которые
могут иметь значение для понимания развития
интересующей нас крайней периферии.

Развитие макулы – процесс длительный, на-
чинается он на ранних стадиях пренатального
развития, и в основном заканчивается к четырем
годам жизни ребенка (Mann, 1949; Provis et al.,
2005). Уже на ранних стадиях эмбрионального
развития (6–7 нед.) в центре сетчатки из наруж-
ного нейробластического слоя мигрируют клет-
ки-нейробласты, которые дифференцируются в
ганглиозные клетки. В этой области обозначается
будущая макула (Mann, 1949). Приблизительно в
тот же период (6–8 нед. пренатального развития)
аксоны ганглиозных клеток центральной области
сетчатки начинают прорастать в глазной нерв и
на восьмой неделе отчетливо наблюдаются в глаз-
ном стебельке. В этом процессе определяющая
роль отводится факторам, направляющим рост
аксонов, гены которых экспрессируются в обла-
сти развивающейся макулы. На этих ранних
стадиях в развивающейся макуле было иденти-
фицировано 25 аксон-направляющих генов, от-
ветственных за направленный рост аксонов из
ганглиозных клеток макулы в глазной нерв. Это –
гены семейств Ephrin, Semaphorin, Slit, Netrin
(Kozulin, Provis, 2009; Kozulin et al., 2009).

При помощи световой и электронной микро-
скопии на стадии 10–11 недель гестации выявле-
но увеличенное содержание колбочек в области
будущей фовеа (Hollenberg, Spira, 1973).

Следующим событием, предшествующим раз-
витию фовеолярного углубления, является фор-
мирование аваскулярной зоны фовеа и переме-
щение клеток сетчатки. Выделение аваскулярной
зоны является одним из ключевых моментов в

определении границ фовеа во время развития.
Клинические наблюдения показывают – если
аваскулярная зона фовеа отсутствует, то фовеаль-
ное углубление также отсутствует. В норме фове-
альная область никогда не васкуляризуется (Pro-
vis et al., 2005; Provis, Hendrickson, 2008; Provis
et al., 2013).

Ретинальные сосуды и связанные с ними аст-
роциты начинают проникать в сетчатку из диска
зрительного нерва на стадии 14 нед. пренатально-
го развития и по направлению к развивающейся
макуле сосуды растут медленнее, чем нейрональ-
ные элементы сетчатки. Только после формиро-
вания аваскулярной области FAZ происходит
окончательное формирование фовеа (Provis,
Hendrickson, 2008; Provis et al., 2013).

Приблизительно к двадцать пятой неделе авас-
кулярная зона фовеа четко выделена, и начинает
развиваться фовеальное углубление. Фовеа раз-
вивается путем двух противоположных процес-
сов – центробежного перемещения клеток внут-
реннего ядерного слоя и ганглиозных клеток, и
центростремительного перемещения колбочко-
вых фоторецепторов. В результате этой миграции
фовеальная сетчатка утончается и образуется
центральное углубление – фовеола. Фовеола со-
держит только колбочковые фоторецепторы и не-
значительное число Мюллеровских клеток. По
мере передвижения колбочек к центру их аксо-
нальные волокна остаются в контакте с биполяр-

Рис. 2. Схема подразделения сетчатки на зоны по
морфологическим и функциональным особенностям
(правый глаз взрослого человека). Серым треуголь-
ником условно показана начинающаяся от зубчатой
линии слепая часть зрительной сетчатки, как бы ви-
димая не только в горизонтальном сечении, но и на
нижней поверхности глазного дна (по эскизу А.Л. Яр-
буса, приведенному в обзоре (Рожкова и др., 2016)).
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ными и горизонтальными клетками и становятся
значительно удлиненными. Обусловленная пере-
мещением колбочек радиальная ориентация ак-
сональных волокон на фовеальном склоне опре-
деляет появление волокнистого слоя Генле. Из-за
плотной упаковки в области фовеа колбочки
сжимаются, сокращаясь в диаметре приблизи-
тельно до 1–1.5 мкм и удлиняясь до 70 мкм (Provis
et al., 2013).

Что касается крайней периферии зрительной
сетчатки, то ее слабая изученность объясняется
не только отсутствием к ней большого интереса
из-за ложного мнения о ее незначительной роли в
зрительном процессе (Polyak, 1941), но и относи-
тельно большими трудностями получения каче-
ственного гистологического материала. Несмот-
ря на то, что развитие цилиарного тела, pars plana
которого начинается от ora serrata, было описано
на гистологическом уровне на стадиях как эмбри-
онального, так и плодного периодов развития че-
ловека (Mann, 1949; Peces-Pena et al., 2013), а так-
же у детей на протяжении первых лет после рож-
дения (Aiello et al., 1992), область крайней
периферии сетчатки, расположенная в тесном со-
седстве с ora serrata, практически не исследована.

Цель настоящей работы – описание морфоге-
неза крайней периферии сетчатки человека в ран-
нем пренатальном периоде развития в свете
имеющихся в литературе данных, полученных в
разноплановых и масштабных исследованиях
развития фовеальной области.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для гистологического исследования были ис-
пользованы глаза человека ранних стадий прена-
тального онтогенеза – 5.5–20 нед. развития, по-
лученные из НМИЦ акушерства, гинекологии и
перинатологии им. академика В.И. Кулакова, с
соблюдением всех требований медицинской эти-
ки. Возраст плодов соответствовал срокам, уста-
новленным врачом-акушером.

Для приготовления гистологических препара-
тов, глаза фиксировали в 10%-ном формалине
(pH 7.4), отмывали в 70%-ном спирте, проводили
по спиртам восходящей концентрации до ксило-
ла и заливали в парафин. Серийные поперечные
срезы толщиной 5 мкм окрашивали азокармином
с докраской по Маллори. Анализ и фотосъемку
препаратов проводили при помощи светового
микроскопа Olimpus (Германия), оснащенного
цифровой камерой, с передачей изображения на
компьютер. Объектом изучения была область
крайней периферии зрительной сетчатки, грани-
чащая с цилиарным телом.

Все процедуры, выполненные в исследовани-
ях с участием людей, соответствуют этическим
стандартам национального комитета по исследо-

вательской этике и Хельсинской декларации
1964 г. и ее последующим изменениям или сопо-
ставимым нормам этики.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Гистологическую картину развития крайней
периферии сетчатки отражают фотографии,
представленные на рис. 3, последовательность
которых соответствует стадиям 5.5 (а), 10 (б), 12 (в)
и 20 (г) недель развития. Как и вся остальная сет-
чатка, на стадии 5.5 нед. развития данная зона
сетчатки состоит из двух слоев: наружного ней-
робластического слоя, сформированного ней-
робластами, и внутреннего – краевой вуали,
практически лишенной нейробластов (рис. 3, а).
На данном этапе развития в центре сетчатки на-
чинается миграция нейробластов в краевую ву-
аль, и этот процесс от центра распространяется к
периферии. В той области периферии сетчатки,
где краевая вуаль оканчивается, по-видимому,
обозначается область будущей зоны ora serrata,
кпереди от которой находится край глазного бо-
кала – зачаток цилиарного тела и радужки.

На стадии 10 нед. развития основная часть зри-
тельной сетчатки состоит из двух слоев – наруж-
ного ядерного слоя и слоя ганглиозных клеток.
Между ora serrata и основной сетчаткой выделяет-
ся узкая область плотно расположенных ядер –
продолжение наружного нейробластического
слоя (рис. 3, б).

На стадии 12 нед. развития область плотно рас-
положенных ядер хорошо выражена и несколько
утолщена (рис. 3, в). Она устойчиво сохраняется
на всех исследованных стадиях пренатального
развития человека, и в ней полностью отсутству-
ют характерные слои зрительной сетчатки и нерв-
ные волокна. В связи с этим, очевидно, что об-
ласть плотно расположенных ядер является абсо-
лютно слепой областью, смежной со зрительной
областью крайней периферии сетчатки. Цен-
тральнее по отношению к области плотно распо-
ложенных ядер в сетчатке крайней периферии
начинает прослеживаться слой ганглиозных кле-
ток и слой фоторецепторов, что хорошо выраже-
но на гистологическом препарате глаза 20 нед.
развития (рис. 3, г). При этом наружный и внут-
ренний слои сетчатки и слой нервных волокон
находятся еще в зачаточном состоянии, вслед-
ствие чего в этой области еще не наблюдается ха-
рактерного для сетчатки подразделения на слои.
Учитывая дальнейшее развитие, можно предпо-
ложить, что в этой области крайней периферии
зрелая сетчатка будет способной реагировать на
световые стимулы.

По всей вероятности, область плотно располо-
женных ядер крайней периферии сетчатки в пре-
натальном развитии соответствует зоне 1 из цити-
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рованной выше работы (Pei, Smelser, 1968) (см.
рис. 1, зона 1), смежной с кольцом повышенной
плотности колбочек (КППК), расположенным в
зоне 2 ближе к центру (рис. 1, зона 2). Именно в
зоне 1 на электронно-микроскопическом уровне
авторы показали сосредоточение недифференци-
рованных мюллеровских (прогинеторных и ство-
ловых) клеток и недифференцированных пало-
чек и колбочек, которые пополняют зону 2, где
уже отчетливо прослеживается начало дифферен-
цировки фоторецепторов. Если это действитель-
но так, то совокупность клеток пограничной зо-
ны 1 крайней периферии сетчатки может служить
источником материала для пересадки в дефект-
ную сетчатку. Таким образом, зона 1, смежная с
КППК со стороны ora serrata, в пренатальном
развитии привлекательна с точки зрения возмож-
ного использования ее для протезирования – им-
плантации в сетчатку при макулярных дистрофи-
ях, пигментном ретините и других заболеваниях,
приводящих к нарушению нормальной структу-
ры сетчатки (см. обзор: Максимова, 2008).

В данной работе мы коснулись характеристи-
ки самой дистальной области крайней перифе-
рии. Дифференцировка сетчатки в области даль-
ней периферии к концу исследованного периода
развития более продвинута: здесь уже появляются
типичные слои сетчатки (рис. 3, г). Обращает на
себя внимание следующий любопытный факт:
описываемая нами область крайней периферии
сетчатки практически лишена кровеносных сосу-
дов, и периферическая граница сосудистой си-
стемы сетчатки приблизительно на 1 мм не дохо-
дит до ora serrata (Зальцман, 1913).

Вполне вероятно, что отсутствие сосудов явля-
ется одним из факторов (по аналогии с fovea),
способствующих сосредоточению колбочек в
этой области или закономерно связанных с дан-
ным процессом. Кровоснабжение сетчатки этой
области обеспечивается только сосудистой обо-
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Рис. 3. Меридиональные срезы глаз, характеризую-
щие гистогенез крайней периферии сетчатки на ста-
диях 5.5 (а), 10 (б), 12 (в) и 20 (г) недель развития: (а, б,
в) – окраска азокармином с докраской по Маллори,
(г) – окраска гематоксилином по Караччи.

Обозначения: КП – область плотно расположенных
ядер на крайней периферии сетчатки (между стрелка-
ми); ЗК – зубчатый край (ora serrata); Хр – хрусталик;
ГБК – глазного бокала край; ННС – наружный ней-
робластический слой; КВ – краевая вуаль; НЯС – на-
ружный ядерный слой; ВЯС – внутренний ядерный
слой; ГК – слой ганглиозных клеток; СНВ – слой
нервных волокон; ПЭ – пигментный эпителий сет-
чатки; ЦТ – цилиарное тело; Рад – радужка; СТ –
стекловидное тело. Масштаб: а, в, г – 50 мкм, б –
200 мкм.
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лочкой глаза. Как бы то ни было, отсутствие кро-
веносных сосудов внутри сетчатки в любом слу-
чае устраняет экранирование света, направляю-
щегося к фоторецепторам, что считается важным
для фовеального зрения, и, возможно, способ-
ствует улучшению восприятия световых стиму-
лов, появляющихся на самом краю поля зрения.
Формальное сходство между фовеа и КППК в от-
ношении отсутствия кровеносных сосудов, повы-
шенной плотности фоторецепторов и наличия
исключительно или преимущественно фоторе-
цепторов колбочкового типа представляет инте-
рес, независимо от обсуждаемых нами вопросов.

Возвращаясь к перечисленным во введении
гипотезам относительно роли крайней перифе-
рии сетчатки теперь уже с учетом изложенного
материала, можно предположить, что разные ги-
потезы относятся к разным участкам данной об-
ласти, границы которой точно не определены.
Самая крайняя зона с редуцированной структу-
рой и недоразвитыми клетками, действительно,
может играть важную роль в формировании сет-
чатки и восполнении утраченных клеток за счет
миграции фоторецепторных и Мюллеровских
клеток к центру. Эта зона может быть практиче-
ски слепой. Центростремительное движение кле-
ток в сетчатке – более характерное явление для
периода пренатального развития, но по данным
исследования фовеальной области, оно наблюда-
ется и в постнатальный период, так что рассмат-
риваемая гипотеза не представляется слишком
революционной. Что же касается КППК – коль-
ца с повышенной плотностью полноценных кле-
ток, которое обсуждается в контексте моделей
цветовосприятия и управления локомоциями, то
более вероятно, что оно располагается несколько
центральнее. В психофизических экспериментах
самые крайние зоны поля зрения, стимуляция
которых приводит к зрительным реакциям, по-
видимому, должны соответствовать КППК.

Авторы выражают благодарность Е.Н. Крутцо-
вой за техническую помощь.
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The histological data presented in this paper characterize the early stages of development (5.5–20 weeks) of
the extreme visual retinal periphery in human (pars optica retinae) near ora serrata where retina undergoes
transformsation into blind tunic under ciliar body (pars caeca retinae) lacking photosensitivity. This area at-
tracted attention of investigators due to a cone-enriched rim (CER) whose origin and functions had been
most often discussed in psychophysical but not morphological literature. The analysis of our data and the data
published by other investigators allows suggestion that different hypotheses about the role of CER could have
relation to different zones of the extreme periphery. The “morphological” hypothesis implying that CER cells
could migrate from the peripheral to the central area and could serve as a source of material for the rest of the
retina might be related to the area of the extreme periphery occupying more anterior position than CER and
containing immature not differentiated cells. As for the “psychophysical” hypotheses on the participation of
CER in the mechanisms of color constancy and locomotion control, these hypotheses might only be related
to the more posterior part of the extreme periphery containing mature cells and similar in structure to the
main part of the retina.

Key words: human eye, prenatal development, ora serrata, extreme retinal periphery, cone-enriched rim
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