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!!$摘要%!目的!在细胞水平研究活体感光视网膜神经节细胞+*GB̀ T;,形态特点#其在弯曲视网膜组织
内与视杆'视锥细胞的位置关系#及其光感受器光反应信号特点&!方法!研究 #/" 个经增强型绿色荧光蛋白
+'̀ @S,标记的活体 *GB̀ T;#经用膜片钳记录技术复染#通过数码录像记录每个细胞从神经纤维层到内核层
形态#分析其细胞体和树突在视网膜内丛状层'神经节细胞层的分布特点#及与弯曲的视网膜几何结构的匹
配& 对 *GB̀ T;与视杆'视锥细胞光感受器的几何位置关系进行重建分析#推测 *GB̀ T;系统的视功能&!结果
!*GB̀ T;树突依视网膜曲度在内丛状层呈严格的 " 个亚层分布#亚层之间无感光树突面存在& 每一亚层被
稀疏的 *GB̀ T;树突网络全覆盖成感光曲面#但对于每个 *GB̀ T;#其树突在这些特定视网膜内丛状亚层曲面
呈随机分布& 所有 *GB̀ T;树突形成的全视网膜感光三曲面与视杆'视锥细胞呈正交排列& *GB̀ T;树突形成
的感光曲面与内丛状层的 6Q96@@功能分层不一致#黑视色素及内在钙钠动作电位离子通道表达水平在单
个 Y8'Y#'Y" 细胞呈随机性& YA'Y$ 细胞形态和功能与传统神经节细胞交叉&!结论!*GB̀ T;树突形成的
多层全视网膜感光曲面与视杆'视锥细胞在弯曲的视网膜三维空间呈正交排列#单个 *GB̀ T;形态'黑视色素
及内在钙钠动作电位离子通道表达水平的随机性都提示其具有与视杆'视锥细胞不同的光感受器特点&!
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!!感光视网膜神经节细胞+*.CE*.;*4)++3GIFCF;2.;*C*D2
E2C*.)+M).M+*F. 42++;#*GB̀ T;,细胞体和树突中有感光
黑视色素的表达#与传统视网膜神经节细胞 +E2C*.)+
M).M+*F. 42++;#B̀ T;,明显不同& *GB̀ T;最早受到关
注是由于研究者发现晚期视网膜色素变性 +E2C*.*C*;
G*M(2.CF;)#BS,患者在视杆和视锥细胞功能完全丧失
的情况下其瞳孔对光反射仍然存在

/8["0 & 目前#对黑
视色素分子基础研究的意义仍未完全认识#限制了该
研究结果的应用转化& 对眼科临床医生来说#了解
*GB̀ T;整体解剖形态具有重要意义& 根据 *GB̀ T;的
电压敏感钙通道表达比例的不同#将其分为 Y8'Y#'
Y"'YA 和 Y$ 亚型 /A0 & 本研究对增强型绿色荧光蛋
白+2.I).42J ME22. -+,FE2;42.CGEFC2*.#'̀ @S,选择性标
记的小鼠 $ 种 *GB̀ T;形态和电生理结果进行分析#进
一步从*GB̀ T;和视网膜的宏观形态角度分析#希望能
作为桥梁连接视神经基础研究与眼科临床#推动基础
研究成果向临床转化&

;6材料与方法

;1;6材料
;1;1;6实验动物6用 '̀ @S选择性标记 $ 种 *GB̀ T;
的小鼠品系#该小鼠为黑视色素启动子驱动 TE2重组
酶小鼠与 '̀ @S标记 TE2的转基因小鼠杂交的后代
+购自 XFI.; F̂GP*.;大学 *GB̀ T;研究实验室 R*.M=
_)*?), 研究组,& 取出生后 / 周 jA 个月小鼠用于实
验#实验前小鼠于 8# I 光照98# I 黑暗循环光照环境
中饲养& 本研究经湖北科技学院实验动物伦理委员会
批准/批文号"UTcR+鄂,#%8$[%%8>0#实验动物的饲
养和使用遵循 \BZ6声明&
;1;1>6主要试剂及仪器6电极液+美国 U*M()公司,*
细胞外液成分+美国 VF4E*;公司,& 荧光显微镜+德国
b2*;;公司,*膜片钳+美国 YF+24,+)E52D*42公司,&
;1>6方法
;1>1;6试剂配制!电极内液成分 \"8#% ((F+9]葡萄
糖酸钾'$ ((F+9]Q)T+'A ((F+9]RT+'8% ((F+9]羟乙
基哌嗪乙磺酸 + I3JEFL32CI3+G*G2E)O*.22CI).2;,+-F.*4
)4*J# '̂S'U ,' # ((F+9] '̀ V\' A ((F+9] YM=\VS*
%k" ((F+9]Q)=̀VS*& ((F+9]VE*;=磷酸肌酸*质量分数
%k8l荧光黄*用 R6̂ 调节 G^至 &k"& 电极内液成分
N" 8#% ((F+9] T;=(2CI).2;,+-F.)C2' $ ((F+9] Q)T+'
A ((F+9]氯 化 四 乙 铵 + C2CE)2CI3+)((F.*,( 4I+FE*J2#
V'\T+,'8% ((F+9] '̂S'U'# ((F+9]'̀ V\'A ((F+9]
YM=\VS'%k" ((F+9]Q)=̀VS'& ((F+9]VE*;=磷酸肌酸'
%k8l荧光黄#用 T;6̂ 调 G^至 &k"& T)#m

细胞外液"

8%$kA ((F+9]Q)T+'8% ((F+9]T;T+'#% ((F+9]V'\T+'
8k#A ((F+9] YMT+#' $ ((F+9] T)T+#' 8% ((F+9]
'̂S'U'8/ ((F+9]右旋葡萄糖'%k$ ((F+9]左旋谷氨
酰胺'%k" !(F+9]河豚毒素#用 Q)6̂ 调节 G^至 &kA&
电压片钳控制试验的钾通道阻断外液"/%k" ((F+9]
Q)T+'$&k/ ((F+9]V'\T+'8% ((F+9]T;T+'8% ((F+9]
N)T+#' 8k#A ((F+9] YMT+#' 8% ((F+9] '̂S'U'
8/ ((F+9]右旋葡萄糖'%k$ ((F+9]左旋谷氨酰胺#用
Q)6̂ 调节 G^至 &kA& 用 A>% .(的绿 ]'5光源刺激
*GB̀ T;的光反应#刺激时间为 8 ;## 次刺激的时间间
隔s$ (*.&
;1>1>6膜片钳技术检测 *GB̀ T;形态变化!所有实验
均在每日 <"%% 至 8&"%% 完成#实验前动物在避光箱中
暗适应 8# I& 在红光或远红外光下完成细胞的电生理
记录及照片拍摄& 红光下用 T6#麻醉小鼠后#切断头
部#迅速取得完整眼球#在 \(2;培养液内分离视网
膜#切成组织小片#移入黑暗处培养液保存& 视网膜组
织自眼球分离后保存在 "# r'体积分数 <$l 6#m体积
分数 $l T6#的 \(2;培养液中& 染色的视网膜组织
保持的时间不超过 & I& 采用 ST]\YS< 软件 +美国
YF+24,+)E52D*42;公司,记录 *GB̀ T;膜片钳结果& 系
统电阻为 #% jA% Y&#补偿 A%l j&%l& 利用机械电
极拉制系统制造玻璃电极#电极阻抗为 / j> Y&& 电
极内液内加荧光黄复染记录过的细胞& 选择 '̀ @S标
记细胞作膜片钳记录#树突及细胞体完整的细胞作为
典型 *GB̀ T;& '̀ @S选择性标记细胞经膜片钳电极内
的荧光黄复染后#实时记录其形态并录像& 部分典型
细胞甲醛固定 " j$ (*. 后用共轭双焦显微镜观察#观
察时将荧光显微镜的焦点从视网膜神经纤维层向

B̀ T;层'内丛状层 6Q区和 6@@区以及内核层'外丛
状层'外核层'感光细胞层分层推进#获得视网膜水平
切面各层次上的 *GB̀ T;形态信息&
;1>156荧光显微镜下观察 *GB̀ T;各亚型细胞分布及
三维形态!取 81#1# 部分分离培养的成活视网膜片#
B̀ T;层朝上固定于记录皿底部#保持在 "# r'含
<$l 6#和 $l T6#的 \(2;培养液中#荧光显微镜聚
焦于神经纤维层以观察 '̀ @S或荧光黄复染的
*GB̀ T;轴突#将荧光显微镜焦点变化的过程数码录像
即可获得每个 *GB̀ T的三维形态及在视网膜内的位
置关系&

>6结果

>1;6*GB̀ T;解剖结构'形态及定位
共分析小鼠内丛状层 6Q区和 6@@区的 #/" 个
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'̀ @S选择性标记的 *GB̀ T;活细胞#其中 Y8 型 >&
个#Y# 型 &< 个#Y" 型 A# 个#YA 型 A% 个#Y$ 型 8$
个#并可见荧光黄复染后的 Y8'Y#'Y"'YA'Y$ 细胞
的细胞体和树突图片+图 8,& 所有细胞形态的判断以
B̀ T;的细胞体作为参考平面#其上为神经纤维层#其
下近区为内丛状层的6Q层#远区为6@@层& Y8 细胞
的树突主要在 6@@层#Y#'YA'Y$ 细胞的树突主要在
6Q层#Y" 细胞的树突在两层均有分布& 结果显示#
在 B̀ T;层的 B̀ T;的细胞体和树突大小差别较大#形
态各异& 对于同样大小的细胞体#若树突分支多则树
突范围小#树突分支少则树突范围大& 荧光显微镜下
可见 *GB̀ T;的细胞体中荧光素标记的黑视色素#
*GB̀ T;全体分布模式见图 8\& 显微镜聚焦在 B̀ T;
层后发现绝大部分*GB̀ T;的细胞体聚集于该层#少部
分位于内核层& 荧光素标记的细胞体大小不一#不同
细胞荧光强度不同& 各种荧光素标记的细胞体平均分
布在 B̀ T;层#其轴突可见荧光#*GB̀ T;树突主要分
布在内丛状层& 视网膜最内层可见黑视色素表达#呈
强荧光#主要由*GB̀ T;的细胞体'树突近端'轴突及轴
突回返支在视网膜神经纤维层构成黑视色素感知网

络& 小鼠视网膜内可见*GB̀ T;的细胞体呈中等大小#
荧光较强#树突分支较少#分布稀疏#占据面积较大#树
突直径较细& YA 型 *GB̀ T;细胞荧光最弱#细胞体最
大#其树突特性与传统的 B̀ T;一致#分支多而密#分
布范围大& 小鼠视网膜内核层可见一定数量的
*GB̀ T;的细胞体#荧光较强#但不能确定其是否在内
核层形成感光层& 凭此形态的动态数码录像能确定

*GB̀ T;在视网膜亚层间的定位#特别是在内丛状层各
亚层+图 8,& 通过改变荧光显微镜焦平面可发现有至
少 " 个内丛状层的亚层完全分布有 *GB̀ T;树突& 根
据荧光显微镜焦平面改变显示的 *GB̀ T;树突分布层
面可清晰地分辨不同类型的 *GB̀ T;& 靠近细胞体的
6Q亚层可见荧光标记的 *GB̀ T;的树突分布于相邻
的 # 个亚层#而在 6@@亚层有 8 层 *GB̀ T;树突分布&
细胞体位于内核层的 *GB̀ T;的树突反向分布于内丛
状层的同一 6@@亚层#这 " 层的连接部与分层平面相
垂直#未发现斜位于视网膜断面的 *GB̀ T;树突面#
*GB̀ T;树突在每一内丛状层亚层的分布呈明显的分
层特性& Y8 型 *GB̀ T;及其移位到内核层的树突占
据 6@@亚层#Y#'YA'Y$ 型*GB̀ T;分布于 # 个6Q亚
层#激光共轭双焦显微镜下这种严格的分层分布更为
清晰+图 8N,& 在视网膜神经纤维层可见荧光素标记
的 *GB̀ T;轴突及一些回返的分支+观察的 #/" 神经
元中#&e&,#因此至少有 A 层黑视色素感知网络存在
于内丛状层和 B̀ T;层&
>1>6单个 *GB̀ T形态及分布

*GB̀ T;细胞体荧光表达强度与其树突接近#黑视
色素表达密度与树突相同& Y8 型 *GB̀ T;及其在内
核层的树突分布于 6@@层#此层树突网络较稀疏#Y#'
YA'Y$ 型 *GB̀ T;树突分布在 6Q层#但尚无法确定
分布在 # 个 6Q层的哪一层#此层树突网络较密#YA'
Y$ 型 *GB̀ T;树突与传统的 B̀ T;树突分布模式接
近& Y" 型*GB̀ T;树突分布于6Q层和6@@层& 典型
*GB̀ T;形态特点为"+8,树突较稀疏#分支较少#树突
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图 ;6各种类型的 ,:H胞=1形态!\"荧光显微镜焦点从视网膜的神经纤维层向 B̀ T;层'内丛状层 6Q区和 6@@区以及内核层'外丛状层'外核
层'感光细胞层分层推进后获得的视网膜水平切面各层次上的 *GB̀ T;形态信息!稀疏且弯曲的片层或不规则形树突+荧光显微镜照片为白色,
显示在特定的焦点亚层+6Q96@@区, #以 B̀ T细胞体为参照#不同的焦点显示严格的亚层分布& 可见 Y8'Y#'Y"'YA'Y$ 细胞的典型形态& 各
型细胞分类主要依据其树突在内丛状层特定亚层的分布和分布范围+标尺e8%% !(,!N"'̀ @S表达的 *GB̀ T;在膜片钳记录复染前的照片!可
见荧光标记的大小不同细胞及其轴突#黑视素表达密度多样+标尺e$%% !(,!T"共轭双焦显微镜下 Y# 型 *GB̀ T;树突形态特点及亚层分布+标
尺e8%% !(,
!
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分布面积通常s%k$ ((#即达到与人视网膜黄斑区
+8 ((,同样的范围& +#,细胞树突呈弯曲片层状#可
在同一平面弯曲多次#无方向性#呈不规则网状分布于
特定亚层& 如 Y" 型 *GB̀ T;在 6Q层和 6@@层各有
一圆形星状树突结构#两层间由一发自 6Q层较粗树
突分支的垂直杆结构相连#移位在内核层的*GB̀ T;树
突也是反向分布于内丛状层& +",不同类型的 *GB̀ T;
荧光强度不同#YA'Y$ 型 *GB̀ T;黑视素较少& +A,不
同类型的 *GB̀ T;树突亚层分布特点有交叉#Y8 型
*GB̀ T;树突主要位于6@@层#有小树突分支或近端树
突分布在 6Q层 + & e&89>& ,& 一些 6Q层 Y# 型
*GB̀ T;也可见细小树突分支到达 Y8 型 *GB̀ T;的
6@@层+&e#89&<,& Y8'Y# 型 *GB̀ T;在解剖上分界
模糊& Y" 型 *GB̀ T;数较少#部分 *GB̀ T;似乎是 Y8
和 Y# 的中间类型#不能确定类别& 将荧光显微镜聚
焦从 B̀ T;细胞体至内丛状层 6Q亚层或 6@@亚层可
显示*GB̀ T;树突在内丛状层特定亚层的分布#每一细
胞可分布在 6Q层和9或 6@@层& +$,虽然细胞树突
在内丛状层每一亚层分布严格分层#但树突范围很广#
这些特定的亚层曲度与视网膜的整体曲

度相一致#与视杆'视锥感光细胞不同#
*GB̀ T;系统依从于视网膜的宏观曲度#
它们细小的断面在视网膜的宏观曲面内

呈点状'大数量的紧密分布+图 #,&
>156*GB̀ T;系统黑视色素表达及钙通
道分布特点

在 A>% .(绿光刺激下#*GB̀ T;对光
反应电流的振幅能反映黑视色素的表达

水平& 所有的 Y8 型和部分 Y# 型 + &e
"89&<,'Y" 型+&e#&9A#,*GB̀ T;反应振
幅最高#YA 型和 Y$ 型 *GB̀ T;振幅最
低& Y8'Y# 和 Y" 型 *GB̀ T;按其钙通道
配备至少各分为 # 个亚型#一类可产生高
敏感的'短时程特性的钙动作电位#另一
类产生长时程的钠动作电位信号+无去极
化抑制,& YA 型和 Y$ 型 *GB̀ T;钙通道
少#主要依赖长时程的钠动作电位& 光反
应振幅最高的 *GB̀ T;细胞膜电压依赖的
钙通道最多#一些主要为低电压依赖的钙
通道+V=型,#可产生与钠动作电位相似的
钙动作电位#另一些主要为高电压依赖的
钙通道+图 ",&
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图 56黑视素及配套的离子通道在不
同 ,:H胞=1分布的差异性!\FY8 型
细胞在 7IF+J e% 条件下的电流钳的 8% ;

光反应!NFZIF+J e[/% (Z下的电压

钳的 8 ;光反应!显示 $ 种细胞的黑
视素水平#位于传统形觉感受器通路
上的 YA'Y$ 型 *GB̀ T;黑视素表达较
少#而Y8'Y#'Y" 型*GB̀ T;黑视素表
达较多#说明不同类型 *GB̀ T;在功能
上与其形态匹配!Tj'F *GB̀ T;内在
离子通道+ &e8#",!低电压敏感的钙

通道+V=型,在 *GB̀ T;表达较多#Y8'Y#'Y" 型细胞尤其显示这一特点#可分为 V=型钙通
道优势表达组+5'',和弱表达组+T,!@F $ 型 *GB̀ T;的钙通道分类+本组记录的钠电流
已被河豚毒素所阻断,! ẐTF高电压钙通道*]ZTF低电压钙通道
!

>1数6*GB̀ T;与视锥杆系统的差异
*GB̀ T;分布的层与层之间树突连接

A

B1

B3

B2

100μm

100μm

100μm 100μm

A

B1

B3

B2

100μm

100μm

100μm 100μm

图 >6I; 与 I5 型 ,:H胞=1的
树突分布比较+标尺e8%% !(,
\FY8 型 *GB̀ T;大多数树突分
布于 6@@层+右半图,#近端树
突和轴突也显示分布在细胞体

同一6Q平面+左半图,!NFY"
型*GB̀ T;细胞有两星状树突
分布于 6Q层 +N8 图,和 6@@

层+N# 图,#6@@层树突由 6Q层粗大树突发出& N" 为 N8 和 N# 的叠
加图& 6@@层和 6Q层面以 *GB̀ T;的细胞体作为参照面确定
!
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部位与所占的球面垂直#连接树突极其稀少#可排除该
方位感光的可能性& *GB̀ T;树突等形成的感光曲面
与传统的视锥细胞和视杆细胞垂直#一方面将 *GB̀ T;
与视杆'视锥细胞区别开来#另一方面与它们形成三维
的感光大系统#在几何学上#此两系统呈正交排列& 双
极细胞触突末端在视网膜内丛状层呈特异性 6Q96@@
多亚层分布#是传统的视杆'视锥双极细胞系统的形态
特点& *GB̀ T;在 6Q96@@分层并不像双极细胞那样
严格#有些 Y8 型细胞树突主要分布在 6@@层#也有很
大一部分小树突分支或近端树突分布在 6Q层
+图 ",& 在光反应方面#*GB̀ T;以6Q样反应为主#其
实不是 6Q反应#它们是动作电位反应#不同于双极细
胞的分级 6Q反应& 一些 Y# 型细胞也可见细小树突
分支到达 Y8 型细胞的 6@@层& Y" 型细胞树突分布
在 6Q和 6@@两层#其光反应未见 6Q=6@@形式#且细
胞数量和形态更像是 Y8 和 Y# 型细胞的中间类型&
*GB̀ T;的解剖生理特点将其与双极细胞及 B̀ T;区
别开来#提示其功能比较特殊& YA 型和 Y$ 型细胞形
态更近似传统 B̀ T;#树突分枝多而密#树突分支在同
一平面的 A 个方位分布更有序& YA 型和 Y$ 型细胞
光反应接受双极细胞的传入也较多#形态上是 *GB̀ T;
与传统 B̀ T;的过渡形式#提示 *GB̀ T;与传统视杆'
视锥细胞的结构与功能密不可分&
>126视网膜光感受器几何结构

视网膜大体解剖结构为分层的类球形组织#传统
的视杆'视锥细胞位于视网膜外层#*GB̀ T;位于内层&
视杆'视锥细胞在外层占据垂直方位的柱形空间#每一
细胞定位确定#其镶嵌密度决定了视网膜分辨率的高
低#即视力& *GB̀ T;在视网膜内侧形成网状类球面#
面积较大而网格稀疏#总体分布与视网膜曲度和面积
范围相同#每种细胞在特定亚层的分布并未完全限定#
提示他们具有特殊的光感知功能+图 A,&

6 图 数 6
,:H胞=1组
成的 感 光

系统 与 传

统感 光 系

统几 何 关

系模 式 图

! 传 统 的
视杆'视锥
细胞 及 双

极细 胞 系

统与 *GB̀ T;系统呈正交分布& 视杆'视锥细胞在视网膜的聚焦曲面
上有高分辨率#*GB̀ T;在所占据曲面对光呈高敏感反应& 两系统组
成三维的感光类非球形系统!GIFCFE242GCFE;"视杆视锥光感受器*
H*GF+)E42++;"双极细胞*M).M+*F."神经节细胞光感受器
!

56讨论

51;6不同类型 *GB̀ T;的特点'分布及其与功能的关
系

*GB̀ T;的树突分布稀疏#层间分布不甚规则且范
围大#树突除了感光外还接受双极细胞和无长突细胞
的触突传入

/80 & *GB̀ T;的轴突也有黑视色素表达#但
到视盘为止

/#0 & *GB̀ T;低的信号传导速度特点和解
剖证据均显示 *GB̀ T;是无髓神经纤维 /"0 & 在灵长类
动物中#*GB̀ T;是最大的 B̀ T;/A0 & 严格的说#以上特
征是 Y8 型 *GB̀ T;所具有的& 到目前为止#已有 Y8'
Y#'Y"'YA 和 Y$ $ 种 *GB̀ T;被确定#研究表明 Y8
型细胞体长度可达 8$ !(#大部分位于 B̀ T;层#有些
位于内核层& 虽然 Y8 型细胞只占全部 B̀ T;的 8l#
但其树突范围可达 "%% !(#重叠形成一张感受网 /$0 &
*GB̀ T;树突在内丛状层的分层分布是不同亚类的显
著特点#Y8 型细胞的树突分布在内丛状层的最外层#
即 6@@层#此层 B̀ T;通常接受 6@@双极细胞的传入
信息#但 Y8 型细胞主要接受 6Q双极细胞的信息输
入& Y8 型细胞有高水平的黑视色素表达#因此与其他
类型的 *GB̀ T;相比#Y8 型 *GB̀ T;有更强的光敏感
度#可产生的光反应电流最大 //0 & 但 Y8 型细胞很容
易发生去极化抑制#因此动作电位频率相对较低& 黑
视色素感光导致的内在光电反应即可产生去极化抑

制
/&0 & 与 Y8 型细胞相比#Y# 型细胞的细胞体更大#

可达 #% !(且树突分支更规则#范围达 $%% !(& Y8
型与 Y# 型细胞数量差不多#后者也可覆盖全视网膜#
树突分布在 6Q层& Y# 型细胞表达的黑视色素比 Y8
型细胞约低 <%l#产生的光反应电流也约低 <%l#但
Y# 型细胞产生动作电位的频率高于 Y8 型细胞& Y#
型细胞突触输入+双极细胞和无长突细胞,传导所占
的比重较高

/>0 & Y" 型细胞树突分布在 6Q层和 6@@
层#占所有 *GB̀ T;的 8%l#其不能覆盖全视网膜#因
此推测不属于真的亚类

/<0 & YA 型和 Y$ 型细胞是最
近发现的形态学亚类#属于 6Q细胞#YA 型细胞有树
突分布范围最大#细胞中黑视色素的表达和树突分支
类型与Y# 型细胞相似& YA 型和Y$ 型细胞多行使传
统视功能#即接受更多双极细胞输入#部分行使
*GB̀ T;功能 /8%[880 & 猕猴视网膜中 *GB̀ T;神经元达
" %%%个#占所有 B̀ T;的 %k#l& *GB̀ T;形成网状#分
布于除中心凹外的所有视网膜& *GB̀ T;的树突环绕
中心凹但不进入中心凹#*GB̀ T;树突范围很宽广#视
网膜周边部 *GB̀ T;树突直径可达 8 ((#细胞体即可
达 $% !(#亚类分布与爬行动物类似 /8#0 &
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51>6新发现的视网膜光感受器 *GB̀ T;
视网膜是一层包含上亿个神经细胞的球形神经组

织#按细胞的形态和位置特征可分成六类#即光感受
器'水平细胞'双极细胞'无长突细胞'B̀ T;以及新发
现的网间细胞#其中只有光感受器才对光敏感#光所触
发的初始生物电产生过程即发生在光感受器中&
*GB̀ T;的发现将光感受器的分布扩大至神经视网膜
的全层#*GB̀ T;光感受器位于内核层'内丛状层'
B̀ T;和视神经纤维#整个神经视网膜形成三维光感
受器& 与初发现时的印象相反#*GB̀ T;光感受器也对
微弱光敏感#敏感度比视杆细胞强 8%% 倍 /8"0 #因此
*GB̀ T;光感受器参与整个视觉过程#可能大部分反应
是归于植物神经系统#仅部分反应被人感知&
5156*GB̀ T;新光感受器在视网膜中的形态及意义

视杆'视锥光感受器位于视网膜的外层#呈柱形马
赛克样分布#有利于外球面的分辨率感知& 在人类#这
种感知在黄斑部达到顶点#即中心视力& 猕猴视网膜
中有 " %%% 个 *GB̀ T;神经元#形成重叠的网样 /8A0 &
*GB̀ T;的树突环绕中心凹但不进入中心凹#显示了 #
个系统的不同功能

/8$0 & *GB̀ T;光感受器呈网状#占
据视网膜内 A 个亚层#因位于眼屈光系统焦点之外#
*GB̀ T;树突呈弯曲片层状#可在同一平面弯曲多次#
每个 *GB̀ T;光感受器呈网状在亚层的分布导致分辨
率很差#也不能作为景深的最好分辨位置& *GB̀ T;光
感受器与传统的视杆'视锥光感受器相比#在空间视力
方面无法足够精细#但分布范围达到了视网膜宏观曲
度和面积&
51数6*GB̀ T;形态特点

典型 *GB̀ T;形态特点"+8,典型的感光神经节细
胞树突较稀疏#分支较少& 在其分布范围内每一
*GB̀ T;有成千上万的视杆'视锥细胞对应分布& 即使
黑视色素对绿光的敏感度比视杆细胞的强 8%%
倍

/8"#8/0 #未聚焦的光面#在如此稀疏网面上激发的也
是随机的电冲动#*GB̀ T;的内在电生理有钙和钠 # 种
全或无动作电位与之匹配

/8&0 & +#,*GB̀ T;光感受器
各网状亚层在解剖上呈分离状态#其链接部分与网状
亚层垂直不参与感光#但每个*GB̀ T;光感受器在不同
亚层分布有随机性& 感光神经节细胞树突亚层分布特
点在不同分类有交叉#各类细胞在各亚层分布有随意
性& 大部分的 Y8 细胞有小树突分支或近端树突分布
在 6Q层#一些 Y# 细胞也可见细小树突分支到达 Y8
细胞的 6@@层#导致 Y8 和 Y# 细胞在解剖上分界模
糊

/8>0 & Y" 细胞数较少#也不覆盖整个视网膜#有很多
似乎是 Y8 和 Y# 的中间类型 /8<0 & 从空间图形感知功

能上无法解释这种单个 *GB̀ T;光感受器空间位置的
随意性& +",荧光素标记强度的不一致& 有些感光神
经节细胞表达黑视素较少#例如 YA 和 Y$#不同表达
强度的细胞在空间分布上显示随意性& +A,钙和钠 #
种全或无动作电位在各 *GB̀ T;光感受器分布有随意
性& 钙动作电位在有些细胞中占主要地位#在有些细
胞中占次要地位#以随机的方式在不同的*GB̀ T;光感
受器发挥作用& 总之#*GB̀ T;形态特点为随机编码提
供了优越的条件

/#%[#"0 &
5126新视觉模型的提出

*GB̀ T;的发现需要新的视觉模型来解释& 依据
视网膜新感光系统的功能解剖研究结果#以*GB̀ T;形
态特点及其随机编码作为基础#我们提出视觉的新模
型[时空模型#以眼屈光系统在视网膜全层内调制成
的四维光锥为基本感知单位#光锥顶点即为传统的视
杆'视锥光感受器成像的焦点#主要负责空间感知#也
感知时间& 光锥的时间维基底部被视网膜内层
*GB̀ T;光感受器所感知#主要编码时间信息& 空间信
号用三角函数来编码#在视网膜双极细胞表现为 6Q'
6@@和 6Q=6@@反应 /#A[#$0 & 编码时间信息需应用量
子信号[全或无的动作电位+包括钙和钠动作电位,#
遵循双曲函数& 作为一个完美的时空感知系统#空间
和时间是作为整体被感知编码的& 传统的视杆和视锥
系统与*GB̀ T;为正交排列#棒状的视杆视锥类似于排
列在球面上的高分辨力的点+有一定厚度的连续球面
柱,#而 *GB̀ T;的树突占据一系列球面并与棒状的视
杆视锥方向正交& 表达分布有感光色素黑视色素的球
面+实为非球曲面,适合感知光锥的时间维基底部#传
统的视杆和视锥系统确定外界的空间位置#新发现的
*GB̀ T;除感知白天黑夜时间外#也能感知短时程#例
如 (;';'(*. 等& *GB̀ T;光感受器利用钙和钠动作电
位发挥作用& 动作电位本来在神经元内以随机的方式
编码信息#编码方式符合热动力学原理& 根据爱因斯
坦的相对论#时空不可分#视网膜感觉的也是感知时空
四维一体空间& 由于时空四维空间的相对性#视网膜
编码时空时需有多个坐标系统来平行处理所见的四维

时空& 这一视网膜信号多通道平行编码的基本原理已
被绝大多数视觉生理学家所接受

/#/[#>0 & 细胞水平的
平行处理包括 6Q'6@@'6Q=6@@等通道在不同的视网
膜双极细胞中共存#在眼科临床应用中表现为各种视
功能检查法#各种方法反映一种或多种平行通道#例如
形觉有中心视力和周边视野& 我们若试着以新的视觉
感知时空模型来分析各项视功能检查#便能从整合眼
科学的角度来选择和解释各种眼生理检查#并能在临
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/880 ù+J.2E@̂ 1U3.)G;2;F-FGC*4.2ED2)--2E2.C;*. CI2E)C;,GE)4I*);()C*4
.,4+2,;1717J2.C*-*4)C*F.# i,)+*C)C*D2 J2;4E*GC*F.# J2D2+FG(2.C).J
J*;CE*H,C*F./X01T2++V*;;,2B2;#8<&>#8<A+8, a8&["$1

/8#0R*( ?7# 5,J2P @'17.CE)42++,+)E 2+24CEFGI3;*F+FM*4)+ ;C,J3 F-
;,GE)4I*);()C*4 .,4+2,; .2,EF.; *. EFJ2.C;" 2L4*C)CFE3 ;3.)GC*4
(24I).*;(;/X01XSI3;*F+#8<<8#AAA a#/<[#>&1

/8"0N2E;F. 5Y# T);CE,44*\Y# SEFD2.4*F71YFEGIF+FM3).J (F;)*4;F-
(2+).FG;*.=2LGE2;;*.ME2C*.)+M).M+*F. 42++C3G2;*. (*42/X01XTF(G
Q2,EF+##%8%#$8>+8", a#A%$[#A##1567"8%18%%# 94.21##">81

/8A0 )̂CC)EU#R,()EY#S)EP \#2C)+1T2.CE)+GEF:24C*F.;F-(2+).FG;*.=
2LGE2;;*.ME2C*.)+M).M+*F. 42++;*. CI2(F,;2/ X01XTF(G Q2,EF+#
#%%/#A<&+", a"#/["A<1567"8%18%%# 94.21#%<&%1

/8$0 )̂CC)EU# '4P2EX]# 5,(*CE2;4, 6Q# 2C)+1@,.4C*F.;).J C)EM2C

*..2ED)C*F.;F-J*;C*.4C;,HC3G2;F-(2+).FG;*. 42++;/X0 1̂ F+F42.2#
#%%<#8"+8, a/8[&#1

/8/0 F̂;I*̂ #]*, _]#Y);;23UT#2C)+16Q*.G,C;CFCI26@@+)32E"H*GF+)E
42++;CI)CHE2)P CI2;CE)C*-*4)C*F. E,+2;F-CI2E2C*.)/X01XQ2,EF;4*#
#%%<##< + #> , a>>&$ [>>>"1567" 8%18$#" 9XQ'WB6UT71%<8#=%<1
#%%<1

/8&0X,;,-SB# ]22UT# )̂..*H)+X# 2C)+1TI)E)4C2E*O)C*F. ).J ;3.)GC*4
4F..24C*D*C3F-(2+).FG;*.=4F.C)*.*.MM).M+*F. 42++;*. CI2GE*()C2
E2C*.)/X01',EXQ2,EF;4*##%%&##/+8%, a#<%/[#<#81567"8%18888 9
:18A/%=<$/>1#%%&1%$<#A1L1

/8>0 U4I(*JCVY# V).*M,4I*R# RF-,:*S17.CE*.;*4).J 2LCE*.;*4+*MIC
E2;GF.;2; *. (2+).FG;*.=2LGE2;;*.M M).M+*F. 42++; J,E*.M (F,;2
J2D2+FG(2.C/X01XQ2,EFGI3;*F+##%%>#8%% +8 , a"&8[">A1567"8%1
88$# 9:.1%%%/#1#%%>1

/8<0 U2P)E). U# @F;C2EB̀ # ],4);BX# 2C)+1T)+4*,( *()M*.ME2D2)+;)
.2CKFEP F-*.CE*.;*4)++3+*MIC=;2.;*C*D2*..2E=E2C*.)+.2,EF.;/X01T,EE
N*F+##%%"#8"+8$, a8#<%[8#<>1

/#%0V, 5T#bI).M5#52();X#2C)+1SI3;*F+FM*4J*D2E;*C3).J J2D2+FG(2.C
F-*.CE*.;*4)++3GIFCF;2.;*C*D2E2C*.)+M).M+*F. 42++;/X01Q2,EF.##%%$#
A>+/, a<>&[<<<1567"8%18%8/ 9:1.2,EF.1#%%$1%<1%"81

/#805)423 5Y# ]*)F _̂# S2C2E;F. NN# 2C)+1Y2+).FG;*.=2LGE2;;*.M
M).M+*F. 42++;*. GE*()C2E2C*.);*M.)+4F+F,E).J *EE)J*).42).J GEF:24C
CFCI2]̀ Q/X01Q)C,E2##%%$#A"" +&%#&, a&A<[&$A1567"8%18%"> 9
.)C,E2%"">&1

/##05)4235Y#S2C2E;F. NN#]*)F _̂#2C)+1VKFC3G2;F-(2+).FG;*.=
4F.C)*.*.MM).M+*F. 42++;*. CI2GE*()C2E2C*.)"+*.P;CFJFG)(*.2EM*4
)()4E*.2).J 5N/ 4F.2H*GF+)E42++;/X96]017.D2;C6GICI)+(F+Z*;
U4*##%%/#A&+8" , a"888 / #%8& [%$[8> 01ICCG"99*FD;1)EDF:F,E.)+;1
FEM9)EC*4+21);GL1 )EC*4+2*Je#"<#<A>1

/#"05FYV#?), R_17.CE*.;*4)++3GIFCF;2.;*C*D2E2C*.)+M).M+*F. 42++;/X01
SI3;*F+B2D# #%8%# <% + A , a8$A& [8$>81567" 8%188$# 9GI3;E2D1
%%%8"1#%8%1

/#A05FYV# R).MU #̂ c,2V# 2C)+1SIFCF. 4)GC,E2).J ;*M.)++*.MH3
(2+).FG;*. E2C*.)+M).M+*F. 42++;/ X01Q)C,E2# #%%<# A$& + &##& , a
#>8[#>&1567"8%18%"> 9.)C,E2%&/>#1

/#$0 ,̂ TS1Q2,E)+4FJ*.MF-ME22. -+);I *. E2C*.)+H*GF+)EG)CIK)3;
/X96]01Q)C,E2SE242J*.M;##%8#/#%8&[%/[#$01ICCG"99GE242J*.M;1
.)C,E214F(9JF4,(2.C;9/&>/ 9D2E;*F.981

/#/0 U4I(*JCVY#RF-,:*S1@,.4C*F.)+).J (FEGIF+FM*4)+J*--2E2.42;)(F.M
*.CE*.;*4)++3GIFCF;2.;*C*D2E2C*.)+M).M+*F. 42++;/X01XQ2,EF;4*##%%<#
#<+#, aA&/[A>#1567"8%18$#" 9XQ'WB6UT71A88&=%>1#%%<1
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本刊对来稿中组织病理学彩色图片及电子显微镜图片中标尺的要求

!!如果作者稿件中包含有组织病理图'免疫荧光染色图'免疫组织化学图'电子显微镜图片#为了反映组织标本大小的最精确尺

度#请在电子版图片的左下方附注标尺&
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