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Živč ne celi ce mrež ni ce se med seboj pove zu je jo vodo rav no in nav pič no. Vhod ni svet lobni
draž lja ji, ki jih sprej me jo foto re cep tor ji, se del no obde lu je jo že v prvi sinap si na mrežnici –
sinap si med foto re cep tor jem in bipo lar no celi co. To obde la vo omo go ča raz po re di tev foto -
re cep tor jev v re cep tiv na polja, v ka te rih so cen tral ni foto re cep tor ji pove za ni z bi po lar no
celi co nepo sred no, med tem ko so peri fer ni foto re cep tor ji z njo pove za ni posred no pre ko
hori zon tal nih celic. Zara di zavi ral ne ga živč ne ga pre na šal ca γ-ami no ma sle ne kisli ne, ki
ga izlo ča jo hori zon tal ne celi ce, se bipo lar na celi ca v cen tru recep tiv ne ga polja na osvet -
li tev foto re cep tor jev na peri fe ri ji odzo ve nas prot no, kot bi se odzva la na osvet li tev fotore -
cep tor jev v cen tru recep tiv ne ga polja. Gle de na nabor recep tor jev na nji ho vih mem bra nah
in učin ke, ki jih ima glu ta mat na mem bran ski poten cial, bipo lar ne celi ce deli mo na on-cen -
ter ter off-cen ter bipo lar ne celi ce. Prve se ob sig na lih s fo to re cep tor jev depo la ri zi ra jo, dru -
ge pa hiper po la ri zi ra jo. Na svo jih ter mi nal nih kon či čih bipo lar ne celi ce izlo ča jo glu ta mat
v si nap se z gan glij ski mi celi ca mi. Kom plek snost mrež ni ce dopol nju je jo raz lič ne vrste ama -
kri nih celic, ki late ral no pove zu je jo bipo lar ne in gan glij ske celi ce v no tra njem mre ža stem
skla du mrež ni ce. Zara di raz lik v raz po re di tvi in gosto ti foto re cep tor jev na raz lič nih delih
mrež ni ce, ste ka nju infor ma cij s fo to re cep tor jev k do lo če nim bipo lar nim celi cam ter med -
se boj ne komu ni ka ci je in pove zo va nja med mno gi mi raz lič ni mi vrsta mi bipo lar nih, ama -
kri nih in gan glij skih celic mrež ni ca omo go ča dolo če no mero zdru že va nja in obde la ve
podat kov o os vet li tvi, kon tra stu, bar vi itd., še pre den infor ma ci je pre ne se v mož ga ne.

aBSTRaCT
KEY WORDS: photoreceptors, bipolar cells, horizontal cells, amacrine cells, ganglion cells, on-center

receptive field, off-center receptive field

Retinal neurons are interconnected vertically as well as horizontally. Light signals received
by photoreceptors are partially processed at the first synapse in the retina, namely the
synapse between photoreceptors and bipolar cells. Processing is achieved through spa-
tial distribution of photoreceptors into receptive fields consisting of a center and an antag-
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onistic surround. Central photoreceptors make contacts with bipolar cells directly
whereas peripheral photoreceptors are wired to bipolar cells indirectly via horizontal cells.
Because horizontal cells secrete inhibitory neurotransmitter gamma-aminobutyric acid,
the illumination of the surround photoreceptors causes the bipolar cell to respond oppo-
sitely, as if the central photoreceptors were illuminated. Regarding the type of postsynaptic
receptors and the effects of the neurotransmitter glutamate secreted by photoreceptors
on the bipolar cells, the latter can be divided into two groups. On-center bipolar cells
respond to photoreceptor stimulation with depolarization, whereas off-center bipolar
cells respond with hyperpolarization. All bipolar cells secrete glutamate into their synaps-
es with ganglion cells. The complexity of the retina is further increased by different
types of amacrine cells which laterally interconnect bipolar and ganglion cells in the
inner plexiform layer of the retina. Due to differences in arrangement, density and con-
vergence of photoreceptors on different parts of the retina as well as communication
between various types of bipolar, amacrine and ganglion cells, the retina enables a cer-
tain degree of integration and processing of the visual information before it is conveyed
to the brain.

cia la in/ali akti va ci je raz lič nih celič nih sig -
nal nih poti.

Si nap tič ne pove za ve živč nih celic in
prenos infor ma cij v mrež ni ci pote ka jo tako
v nav pič ni sme ri od foto re cep tor jev pre ko
bipo lar nih do gan glij skih celic kakor tudi
late ral no pre ko hori zon tal nih in ama kri nih
celic. Vsa ka vrsta celic se na draž lja je odziva
na spe ci fi čen način, kar je odvi sno od nabo -
ra kana lov na nje ni mem bra ni ter od bioke -
mič nih pro ce sov v nje ni cito plaz mi. Glavni
namen obsto ja raz lič nih vrst celic ni prepro -
sto pre na ša nje sig na lov od foto re cep tor ja
do gan glij ske celi ce, ampak zdru že va nje in
obde la va sig na lov iz več je ga šte vi la fotore -
cep tor jev na tak šen način, da elek trič ni odgo -
vor gan glij ske celi ce odra ža natančen časov -
ni in pro stor ski vzo rec svet lob nih draž lja jev,
ki so vzdra ži li foto re cep tor je na mrež ni ci.

Bio ke mič ni pro ce si, ki se ob osvet li tvi
doga ja jo v fo to re cep tor jih, so že bili podrob -
ne je opi sa ni, zato bo v pri ču jo čem pris pev -
ku pou da rek na pre no su infor ma cij med
nevro ni mrež ni ce ter nji ho vem med se boj -
nem pove zo va nju v funk cio nal ne sku pi ne,
ime no va ne recep tiv na polja, ki omo go ča jo
obde la vo in zdru že va nje infor ma cij s po sa -
mez nih foto re cep tor jev (1).
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UvOD
Živč ne celi ce (ne vro ni) mrež ni ce med seboj
komu ni ci ra jo pre ko kemič nih sinaps, ki jim
omo go ča jo pove zo va nje in uskla je no delo -
va nje, kljub temu da med seboj niso v ne -
po sred nem sti ku. Med posa mez ni mi celi -
ca mi je namreč sinap tič na špra nja, pre ko
kate re se sig nal pre ne se v ob li ki mole kul
živč ne ga pre na šal ca, ki se spro sti iz pre si -
nap tič ne celi ce, z di fu zi jo preč ka sinap tič -
no špra njo in se veže na spe ci fič ne recep -
tor je na mem bra ni post si nap tič ne celi ce.
Mole ku le živč ne ga pre na šal ca se sin te ti zira -
jo v pre si nap tič ni celi ci in se shra ni jo v me -
šič kih ter mi nal nih kon či čev ali aksonov
celi ce. Ob vzdra že nju pre si nap tič ne celi ce se
na nje ni mem bra ni odpre jo kal ci je vi kana -
li, odvi sni od nape to sti, sko zi kate re prič -
ne jo vanjo dote ka ti ioni Ca2+, ki pred stav lja -
jo sig nal za zli va nje (ek so ci to zo) mešič kov
z zu naj ce lič no mem bra no in izlo ča nje živč -
ne ga pre na šal ca v si nap tič no špra njo. Zara -
di veza ve živč ne ga pre na šal ca na recep torje,
ki so obi čaj no hkra ti tudi kana li, urav na va -
ni z li gan di, pri de na post si nap tič ni celi ci
do spre memb v mem bran ski prevod no sti za
dolo če ne ione, kar pri ve de do njene ga odziva
v ob li ki spre mem be mem bran ske ga poten -



SI NaP TIČ NO POvE ZO va NJE
MED NEvRO NI MREŽ NI CE
V temi so foto re cep tor ji rela tiv no depo la -
ri zi ra ni pri mem bran skem poten cia lu oko -

li –40 m V, kar jim omo go ča neneh no bazal -
no izlo ča nje glu ta ma ta. Ob osvet li tvi po
foto trans duk cij ski kaska di pri de do hiper -
po la ri za ci je foto re cep tor jev, kate re jakost je
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Sli ka 1. Nav pič ni pre nos infor ma cij v re cep tiv nem polju tipa on-cen ter (A) in off-cen ter (B) ob osvet li tvi centra
posa mez ne ga recep tiv ne ga polja. CF – foto re cep tor v cen tru recep tiv ne ga polja, DB – bipo lar na celica, ki
se ob osvet li tvi depo la ri zi ra (de po la ri zi ra jo ča bipo lar na celi ca), HB – hiper po la ri zi ra jo ča bipo lar na celica,
G – gan glij ska celi ca, ENa+ – rav no tež ni mem bran ski poten cial za ione Na+, EK+ – rav no tež ni mem bran ski
poten cial za ione K+.
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Sli ka 2. Pla sti mrež ni ce in med ce lič ne pove za ve. P – palič ni ca, Č – čep ni ca, NMS – notra nji mre ža sti sklad,
ZMS – zuna nji mre ža sti sklad, H – hori zon tal na celi ca (tip A in B), HB – hiper po la ri zi ra jo ča bipo lar na celica,
DB – depo la ri zi ra jo ča bipo lar na celi ca (čr ki P in Č pome ni ta, da se na ozna če no bipo lar no celi co ste ka jo infor -
ma ci je pre tež no s pa lič nic oz. čep nic), A – ama kri na celi ca (tipi on, off in on-off), G – gan glij ska celi ca (tipa
on-cen ter in off-cen ter). Z rde čo so ozna če ne sinap se, v ka te rih je živč ni pre na ša lec glu ta mat, z mo dro sinapse,
kjer je pre na ša lec γ-ami no ma sle na kisli na, z ze le no sinap se s pre na šal cem gli ci nom ter z ru me no sinapse,
v ka te rih živč ni pre na ša lec ni dolo čen. Z – so ozna če ne sinap se, v ka te rih pri de do nas prot noz nač ne spremembe
mem bran ske ga poten cia la na post si nap tič ni mem bra ni gle de na pre si nap tič no, s + pa tiste, v ka te rih je pola -
ri za ci ja post si nap tič ne in pre si nap tič ne mem bra ne ena ka. Sim bol /\/\/\ ozna ču je elek trič ne pove zave med
celi ca mi pre ko pre sled kov nih sti kov.



odvi sna od jako sti svet lob ne ga draž lja -
ja (2). Posle di ca ome nje ne hiper po la ri za ci -
je je zmanj ša no izlo ča nje glu ta ma ta iz foto -
re cep tor jev, kar ima na bipo lar ne celice
raz lič ne učin ke. Kljub temu da je upo ra ba
histo loš kih teh nik bar va nja tkiv omo go či -
la raz li ko va nje veli ke ga šte vi la bipo lar nih
celic, ki se raz li ku je jo po svo ji mor fo loš ki
zgrad bi (pred vsem raz ve ja no sti den dri tov),
šte vi lu foto re cep tor jev, s ka te ri mi se pove -
zu je jo, ter legi den dri tov v raz lič nih pla steh
notra nje ga mre ža ste ga skla da (sli ka 1),
kjer tvo ri jo sinap se z gan glij ski mi celi ca -
mi, lah ko gle de na uči nek glu ta ma ta, izloče -
ne ga iz foto re cep tor jev, na bipo lar ne celice
sled nje deli mo v dve sku pi ni (3–5). Bipo lar -
ne celi ce, v ka te rih zmanj ša no izlo ča nje glu -
ta ma ta iz foto re cep tor jev po osvet li tvi pov -
zro či depo la ri za ci jo celič ne mem bra ne, so
poi me no va li bipo lar ne celice tipa on-center
(sli ka 1A), tiste, v ka te rih pri de do hiper po -
la ri za ci je, pa bipo lar ne celi ce tipa off-cen -
ter (sli ka 1B) (6, 7). Raz li ke v od zi vu bipo -
lar nih celic izvi ra jo iz dejstva, da ima jo
bipo lar ne celi ce na svo jih post si nap tič nih
mem bra nah raz lič ne vrste glu ta mat nih
recep tor jev, o ka te rih bo govo ra v po glav -
ju »Glu ta mat in glu ta mat ni recep tor ji«.

Ne vri ti foto re cep tor jev ter den dri ti bipo -
lar nih in hori zon tal nih celic tvo ri jo sinapse
v pla sti mrež ni ce, ime no va ni zuna nji mre -
ža sti sklad (angl. ou ter ple xi form layer) (8).
V no tra njem mre ža stem skla du (angl. in ner
ple xi form layer) bipo lar ne celi ce tvo ri jo
sinap se z gan glij ski mi in ama kri ni mi celi -
ca mi. Konč ni deli akso nov raz lič nih vrst
bipo lar nih celic se kon ču je jo v raz lič nih pla -
steh notra nje ga mre ža ste ga skla da, kar je
odvi sno od tega, s ka te ri mi ama kri ni mi in
gan glij ski mi celi ca mi se pove zu je jo. Den -
dri ti bipo lar nih celic tipa on-cen ter se pove -
zu je jo z gan glij ski mi celi ca mi tipa on-cen -
ter v bliž njem slo ju notra nje ga mre ža ste ga
skla da, ime no va nem pod sloj b (angl. sub la -
mi na b), med tem ko se bipo lar ne celi ce tipa
off-cen ter pove zu je jo z gan glij ski mi celi ca -
mi tipa off-cen ter v bolj odda lje nem slo ju,

ime no va nem pod sloj a (angl. sub la mi na a)
(sli ka 2).

Na den dri tih bipo lar nih celic pre vla -
duje jo recep tor ji za glu ta mat, ki ga izlo ča -
jo foto re cep tor ji, na nji ho vih akso nih pa se
naha ja jo recep tor ji za živč ne pre na šal ce
γ-ami no ma sle no kisli no (angl. γ-ami no but -
yric acid, GABA) (re cep tor ji tipov A, B in C),
dopa min in gli cin, ki jih izlo ča jo ama kri ne
celi ce. Na svo jih ter mi nal nih kon či čih, kjer
tvo ri jo sinap se z gan glij ski mi celi ca mi, bipo -
lar ne celi ce izlo ča jo živč ni pre na ša lec glu -
ta mat (9, 10).

GLU Ta MaT IN GLU Ta MaT NI
RECEP TOR JI
V mrež ni ci igra osred njo vlo go spod bu jeval -
ni živč ni pre na ša lec glu ta mat, ki ga živčne
celi ce sin te ti zi ra jo iz amo ni ja ka in α-ke to -
glu ta ra ta (ena glav nih kom po nent Kreb so -
ve ga cikla) ter upo rab lja jo v sin te zi beljako -
vin, dru gih ami no ki slin in neka te rih živč nih
pre na šal cev, npr. GABA. Le red ke živč ne
celi ce s po moč jo mem bran skih glu ta mat -
nih pre na šal cev, odvi snih od ATP, shra nju -
je jo glu ta mat v si nap tič nih mešič kih in ga
upo rab lja jo kot sig nal no mole ku lo (11–13).
Imu no ci to ke mič ne razi ska ve so poka za le,
da so v vre ten čar ski mrež ni ci foto re cep tor -
ji, bipo lar ne in gan glij ske celi ce kakor tudi
neka te re ama kri ne celi ce imu no reak tiv ne
na pro ti te le sa pro ti glu ta ma tu, ven dar glu -
ta mat kot živč ni pre na ša lec izlo ča jo pred -
vsem foto re cep tor ji in bipo lar ne celi ce,
v os ta lih celi cah pa je glu ta mat zno traj ce -
lič ni meta bo lit (14, 15). Izme nja va infor ma -
cij med foto re cep tor ji in bipo lar ni mi celi -
ca mi pote ka pre ko urav na va nja koli či ne
izlo če ne ga glu ta ma ta iz foto re cep tor jev, ki
se veže na glu ta mat ne recep tor je na bipo -
lar nih celi cah (16).

Glu ta mat ne recep tor je deli mo v dve veli -
ki sku pi ni: iono trop ne glu ta mat ne recep -
torje (iGlu R), ki nepo sred no urav na va jo
pre vod nost last nih ion skih kana lov, ter meta -
bo trop ne glu ta mat ne recep tor je (mGlu R), ki
lah ko posred no pre ko zno traj ce lič nih sekun -
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dar nih spo ro če val nih mole kul urav na va jo
pre vod nost dru gih ion skih kana lov na celič -
ni mem bra ni ali potek neka te rih celič nih
sig nal nih poti. Zara di raz lič nih recep tor jev
na post si nap tič ni mem bra ni bipo lar nih
celic je tako že na rav ni prve sinap se na mrež -
ni ci, torej med foto re cep tor ji in bipo lar ni -
mi celi ca mi, omo go če no del no zdru že va nje
in obde la va vid nih infor ma cij.

Io no trop ni glu ta mat ni
recep tor ji
Ve za va glu ta ma ta na i Glu R, ki jih naj de mo
na bipo lar nih celi cah tipa off-cen ter, nepo -
sred no urav na va pre vod nost ion ske ga kana -
la, ki je sestav ni del teh recep tor jev in se
naha ja v cen tral nem delu recep tor ja med
homo mer ni mi ali hete ro mer ni mi pode no -
ta mi, iz kate rih je recep tor sestav ljen. Posle -
di ca tak šne ga nepo sred ne ga urav na va nja
pre vod no sti kana lov je zelo hiter pre nos
infor ma cij med nevro ni. i Glu R se deli jo na
dva pod ti pa. Prvi so N-me til-D-as par tat ni
(NMDA) recep tor ji, na kate re se lah ko vežejo
glu ta mat ali nje gov ago nist N-me til-D-aspar -
tat ter anta go ni sti. Glu ta mat pove ča pre vod -
nost nese lek tiv ne ga kana la, kate re ga pre -
vod nost za ione Ca2+ je več ja kot za ione Na+.
Na recep tor ju sta razen vezav ne ga mesta
za glu ta mat pri sot ni tudi loče ni vezav ni
mesti za gli cin ter ione Mg2+, ki sta pomemb -
ni za akti va ci jo recep tor ja, ter vezav ni mesti
za ione Zn2+ in polia mi ne, ki urav na va ta nje -
go vo delo va nje. Glu ta mat ni NMDA-re cep -
tor ji so pri sot ni na mem bra nah gan glij skih
celic in neka te rih ama kri nih celic.

Dru gi pod tip i Glu R so ne-NMDA-re cep -
tor ji, na kate re se lah ko veže jo glu ta mat in
nje go vi ago ni sti (npr. kai nat in AMPA) ter
anta go ni sti. Vsak recep tor sestav lja več
pode not. Te obda ja jo cen tra lo leže či, relativ -
no nese lek tiv ni ion ski kanal, ki je bolje pre -
vo den za ione Na+ in K+ kakor za ione Ca2+.
Ob veza vi glu ta ma ta na recep tor se pre vod -
nost kana la pove ča. Ne-NMDA-re cep tor je
na svo jih post si nap tič nih mem bra nah izra -
ža jo hori zon tal ne celi ce, bipo lar ne celi ce

tipa off-cen ter, ama kri ne celi ce in gan glij -
ske celi ce (17).

Me ta bo trop ni glu ta mat ni
recep tor ji
Dru ga veli ka sku pi na glu ta mat nih recep tor -
jev so m Glu R, ki sami nima jo kana lov za
ione, tem več ob veza vi glu ta ma ta akti vi rajo
zno traj ce lič ne sig nal ne poti, pre ko kate rih
posred no zmanj ša jo pre vod nost neka te rih
kation skih kana lov na celič ni mem bra -
ni. Naj de mo jih na bipo lar nih celi cah tipa
on-cen ter, pa tudi na foto re cep tor jih, kjer kot
avto re cep tor ji urav na va jo izlo ča nje glu ta -
ma ta iz foto re cep tor jev (18).

Ve za va glu ta ma ta na m Glu R6 bis tve no
zmanj ša ali celo popol no ma zavre odgo vor
bipo lar ne celi ce tipa on-cen ter na svet lob -
ni draž ljaj (19). Sig na li za ci ja pote ka pre ko
cito pla zem ske belja ko vi ne G0, ki delu je kot
sekun dar ni spo ro če va lec, in ob veza vi glu -
ta ma ta na m Glu R6 zmanj ša pre vod nost
nese lek tiv nih kation skih kana lov, ime no va -
nih TRPM1 (20–22). To so kana li iz dru žine
TRP-ka na lov (angl. tran sient recep tor poten -
tial chan nels), ki so pre vod ni za katio ne in
se odzo ve jo na draž ljaj s pre hod no depo la -
ri za ci jo. Nji ho ve funk ci je so zelo raz no li ke,
saj so razen pri vidu ude le že ni tudi v drugih
čutil nih siste mih, kot je okus, zaz na va nje
tem pe ra tu re, sluh in osmo re gu la ci ja. Čeprav
so spr va dom ne va li, da so nese lek tiv ni kation -
ski kana li urav na va ni nepo sred no s ci klič -
nim GMP (cGMP), so kasne je ugo to vi li, da
je za inhi bi ci jo toka, ki ga v bi po lar nih celi -
cah tipa on-cen ter pov zro či glu ta mat, nujna
belja ko vi na G0 in ne odsot nost c GMP (23, 24).
Ta naj bi bil poleg ionov Ca2+ odgo vo ren
zgolj za modu la ci jo delo va nja kana lov. Dru -
ga belja ko vi na, za kate ro se je izka za lo, da
je nuj no potreb na za odziv bipo lar nih celic
tipa on-cen ter na draž lja je, je pro teo gli kan
nik ta lo pin, ki ima struk tur no vlo go in omo -
go ča nasta nek ustrez nih kom plek sov m Glu -
R6-re cep tor jev ter TRPM1-ka na lov kakor
tudi regu la tor no vlo go, saj vpli va na delova -
nje TRPM1-ka na lov (25, 26).
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vRSTE NEvRONOv Na MREŽNICI,
NJIHOva ORGaNIZaCIJa IN
DELOvaNJE RECEPTIvNIH POLJ

Bi po lar ne celi ce
V cen tral ni fovei, ki pred stav lja le manj ši del
mrež ni ce, je skon cen tri ra na veči na čep nic, ki
se pove zu je jo z de se ti mi izmed do sedaj poz -
na nih in opi sa nih enaj stih vrst bipolarnih
celic pri člo ve ku. Od tega je sedem vrst bipo -
lar nih celic tak šnih, da se nanje ste ka jo infor -
ma ci je iz več je ga šte vi la čep nic ali kom bi -
naci je čep nic in palič nic in jih imenu je mo
difuz ne bipo lar ne celi ce. Pri treh vrstah bipo -
lar nih celic infor ma ci je pri hajajo iz posamez -
nih čep nic. Gre za prit li ka ve bipo  lar ne celice
(angl. mid get bipo lar cells) in bipolarne celice,
pove za ne s čep ni ca mi, občut lji vi mi na kratke
valov ne dol ži ne svet lo be (angl. blue-cone spe -
ci fic bipo lar cells) (27, 28). Le ena vrsta bipo -
lar nih celic je pove za na s pa lič ni ca mi, a je teh
bipo lar nih celic šte vilč no naj več, saj izven
cen tral ne fovee palič ni ce pre vla du je jo (29, 30).

Do nedav ne ga je velja lo pre pri ča nje, da
bipo lar ne celi ce na draž lja je s fo to re cep -
torjev lah ko odgo vo ri jo le s to nič no depo -
la ri za ci jo ali hiper po la ri za ci jo celič ne mem -
brane, novej še razi ska ve pa kaže jo, da so
raz lič ne vrste bipo lar nih celic ob svet lob -
nih draž lja jih spo sob ne hitre ga pre hod ne -
ga zvi ša nja kon cen tra ci je ionov Ca2+ (31).
Poleg kal ci je vih kana lov, odvi snih od nape -
to sti, so na celič nih mem bra nah pri sot ni
tudi kana li, odvi sni od nape to sti, ki so pre -
vod ni za ione K+ in Na+ (32–34). Ti v normal -
nih oko liš či nah naj ver jet ne je ne sode lu je -
jo pri nastan ku akcij skih poten cia lov, ampak
vpli va jo na oja ča nje odgo vo ra bipo lar nih
celic na svet lob ne draž lja je. Izje ma so natri -
je vi kana li, občut lji vi na tetro do tok sin, ki
so jih odkri li pri tal nih veve ri cah na bipolar -
nih celi cah tipa on-cen ter, s po moč jo katerih
so kot odgo vor na svet lob ne draž lja je spo -
sob ne tvo ri ti akcij ske poten cia le po načelu
»vse ali nič« (35).

Kljub veli ki mor fo loš ki raz no li ko sti
bipo lar nih celic jih funk cio nal no deli mo na

bipo lar ne celi ce tipa on-cen ter in bipo lar -
ne celi ce tipa off-cen ter, ki se vsa ke pove -
zu je jo s svo jim tipom gan glij skih celic.
Naj po memb nej ši vidik obsto ja dveh sku pin
bipo lar nih celic je raz ce pi tev vid ne ga sig -
na la v dva loče na kana la, ime no va na kanal
tipa »on-cen ter«, ki vklju ču je bipo lar ne in
gan glij ske celi ce tipa on-cen ter, ter kanal
tipa »off-cen ter« s pri pa da jo či mi bipo lar ni -
mi in gan glij ski mi celi ca mi tipa off-cen ter.
Po obeh kana lih teče jo infor ma ci je v mož -
ga ne vzpo red no. Prvi kanal omo go ča zaz -
na va nje pred me tov, ki so svet lej ši od ozad ja,
dru gi kanal pa zaz na va nje tistih pred me tov,
ki so tem nej ši od ozad ja. Gre za način zaz -
na va nja zapo red nih kon tra stov vid nih infor -
ma cij (4).

Dru gi pomem ben vidik obsto ja dveh
sku pin bipo lar nih celic je zaz na va nje soča -
snih (vzpo red nih) kon tra stov, ki ga omo go -
ča raz po re di tev foto re cep tor jev v re cep tiv na
polja. Vsa ko polje sestav lja ta dva dela, pri -
bliž no kro žen cen tral ni del ter peri fe ri ja, ki
ga obda ja v ob li ki kolo bar ja. V cen tral nem
delu recep tiv ne ga polja foto re cep tor ji tvo -
ri jo sinap se s pri pa da jo čo bipo lar no celi co
nepo sred no, v pe ri fe ri ji iste ga recep tiv ne -
ga polja pa so foto re cep tor ji pove za ni s fo -
to re cep tor ji v cen tral nem delu recep tiv ne ga
polja posred no pre ko inter ne vro nov, ime -
no va nih hori zon tal ne celi ce. Sled nje z iz lo -
ča njem zavi ral ne ga živč ne ga pre na šal ca
GABA omo go ča jo, da se pre ne se infor ma -
ci ja o os vet li tvi peri fer nih foto re cep tor jev
do bipo lar ne celi ce nas prot noz nač no, kar
ime nu je mo late ral na inhi bi ci ja. Gle de na
vrsto bipo lar nih celic v cen tru recep tiv ne -
ga polja jih deli mo na on-cen ter in off-cen -
ter recep tiv na polja (sli ka 1).

Or ga ni za ci ja recep tiv nih polj po nače -
lu late ral ne inhi bi ci je je mož na tudi z ne -
po sred no inhi bi ci jo bipo lar nih celic z živč -
ni ma pre na šal ce ma GABA in gli ci nom, ki
ju izlo ča jo hori zon tal ne in ama krine celi -
ce. Ome nje na živč na pre na šal ca pove ča ta
pre vod nost kloridnih kana lov na mem bra -
ni bipo lar ne celi ce in pov zro či ta zni ža nje ali
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zvi ša nje nje ne ga mem bran ske ga poten -
ciala, kar je odvi sno od gra dien ta ionov Cl–

pre ko mem bra ne (36, 37). Naj po go ste je je
učinek inhi bi ci je bipo lar nih celic z GABA
hiper po la ri zi ra joč s pre hod no in dol go traj -
no kom po nen to. Prva je posle di ca veza ve
GABA na recep tor je tipa GABAA, dru ga pa
na recep tor je tipa GABAC. Čeprav sta na veči -
ni bipo lar nih celic pri sot na oba tipa recep -
tor jev, so recep tor ji GABAC odgo vor ni za
prib liž no 70–80 % zavi ral nih učin kov (38).

Ho ri zon tal ne celi ce
Pri člo ve ku so v zu na njem mre ža stem skla -
du pri sot ni tri je mor fo loš ki tipi hori zon tal -
nih celic, ki ustvar ja jo late ral ne pove za ve
med nevro ni mrež ni ce. Med seboj se razli -
ku je jo po raz ve ja no sti den drit ske ga debla ter
šte vi lu in vrsti pove zav s fo to re cep tor ji (39).

V temi foto re cep tor ji neneh no izlo ča jo
glu ta mat, ki pove ča pre vod nost kation skih
kana lov na hori zon tal nih celi cah in pov zroča,
da je nji hov mem bran ski poten cial v temi
rela tiv no depo la ri zi ran. Ob osvet li tvi se foto -
re cep tor ji hiper po la ri zi ra jo in zmanj ša jo
last no izlo ča nje glu ta ma ta, to pa posle dično
pri pe lje do zapi ra nja kation skih kana lov na
hori zon tal nih celi cah in do nji ho ve hiperpo -
la ri za ci je (sli ka 3). Kation ski kanali na hori -
zon tal nih celi cah so tipa AMPA/kai nat ni
glu ta mat ni recep tor ji in se odpre jo ob veza -
vi L-glu ta ma ta ali nje go vih ago ni stov AMPA
oz. kai na ta (40). Na mem bra nah hori zon tal -
nih celic so pri sot ni tudi meta bo trop ni recep -
tor ji, ki ob veza vi glu ta ma ta nanje pov zro ča jo
lokal ne bio ke mič ne spre membe v bliž nji
cito plaz mi in spre mem be pre vodno sti neka -
te rih kana lov za ione K+ in Ca2+ (41, 42).

Ho ri zon tal ne celi ce iste ga mor fo loš ke -
ga tipa se med seboj pove zu je jo s pre sled -
kov ni mi sti ki (angl. gap junc tions) na svo -
jih den dri tih, ki omo go ča jo late ral ni pre tok
majh nih ionov in mole kul. Kana li pre sled -
kov nih sti kov so zgra je ni iz raz lič nih homo -
mer nih ali hete ro mer nih konek sin skih pod -
enot, odvi sno od prou če va ne žival ske vrste,
ki sku paj s se sta vi na mi zunaj ce lič ne in zno -

traj ce lič ne raz to pi ne ter z ne vro mo du la tor -
ni mi mole ku la mi, kot so dopa min, duši kov
oksid, reti noj ska kisli na in pro to ni, dolo ča -
jo raz li ke v pre pust no sti kana lov in neka -
te re nji ho ve spe ci fič ne last no sti (38). Vsaka
hori zon tal na celi ca dobi va dve vrsti vhodnih
sig na lov, ki pri ha ja jo nepo sred no s foto re -
cep tor jev pre ko kemič nih sinaps in posred -
no s so sed njih hori zon tal nih celic pre ko pre -
sled kov nih sti kov. Ta način pove zo va nja
jim omo go ča, da tvo ri jo obsež na recep tiv -
na polja, ki dose že jo tudi foto re cep tor je brez
nepo sred ne ga sinap tič ne ga sti ka z do lo če -
no hori zon tal no celi co.

Glav ni živč ni pre na ša lec, ki ga izlo ča -
jo hori zon tal ne celi ce, je GABA (43). Nje gov
glav ni uči nek je inhi bi ci ja foto re cep tor jev
v cen tral nem delu recep tiv ne ga polja bipo -
lar ne celi ce. Poleg tega pa se veže tudi na
raz lič ne vrste GABA-re cep tor jev na post si -
nap tič nih mem bra nah neka te rih bipo lar nih
celic, od kate rih so pri člo ve ku pomemb ni
recep tor ji GABAA (44). Uči nek GABA na
off-cen ter bipo lar ne celi ce je zavi ra len, na
on-cen ter bipo lar ne celi ce pa spod bu je va -
len, saj vse bu je jo raz lič ne vrste pre na šal -
cev Cl–, na kate re GABA delu je (36).

ama kri ne celi ce
V no tra njem mre ža stem skla du vse bu je
mrež ni ca veli ko šte vi lo raz lič nih vrst inter -
ne vro nov, ime no va nih ama kri ne celi ce,
kate rih odrast ki se kon ču je jo v is tem ali
v raz lič nih pod slo jih notra nje ga mre ža ste -
ga skla da. Pove zu je jo se z raz lič ni mi vrstami
bipo lar nih in gan glij skih celic, kar ima za
posle di co nji ho vo veli ko mor fo loš ko in fizio -
loš ko raz no li kost. Glav ne nalo ge ama kri nih
celic so zdru že va nje (in te gra ci ja) in pri -
lagaja nje (mo du la ci ja) sig na lov z bi po lar -
nih celic ter posre do va nje obde la nih sig na -
lov gan glij skim celi cam. Gle de na veli kost
njiho ve ga den drit ske ga deb la (po lja) jih
lahko loči mo na tak šne z zelo majh nim
(30–150 µm), majh nim (150–300 µm), sred -
njim (300–500 µm) in širo kim (< 500 µm)
den drit skim poljem (36).
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Do danes so razi sko val ci opi sa li od 22 do
več kot 30 raz lič nih vrst ama kri nih celic pri
posa mez nih vrstah vre ten čar jev. Podob no
velja tudi za člo ve ka, a bo zara di veli ke ga
šte vi la in raz no li ko sti ama kri nih celic tukajš -

nja raz la ga ome je na le na naj bo lje razi ska -
ne ama kri ne celi ce (41).

Ama kri ne celi ce tipa AII pre na ša jo
infor ma ci je s pa lič nic in čep nic v on-center
ter off-cen ter poteh na mrež ni ci. Nji ho vo
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den drit sko polje obi čaj no meri 30–70 µm,
ter mi nal ni kon či či pa se kon ču je jo v obeh
pod slo jih notra nje ga mre ža ste ga skla da (42).
V pod slo ju b vsa ka ama kri na celi ca AII tvori
sinap se z več jim šte vi lom bipo lar nih celic
tipa on-cen ter, pove za nih s pa lič ni ca mi.
V teh sinap sah je živč ni pre na ša lec glu ta -
mat. Razen kemič nih sinaps so na den dritih
ama kri nih celic AII pri sot ne tudi elek trič -
ne pove za ve v ob li ki pre sled kov nih sti kov,
zgra je nih iz konek si na Cx36, z dru gi mi ama -
kri ni mi celi ca mi AII ter z bi po lar ni mi celi -
ca mi tipa on-cen ter, ki pri na ša jo infor ma ci je
s čep nic (45). Sig na li se sko zi pre sled kovne
sti ke med celi ca mi AII širi jo v obeh smereh,
kar omo go ča nji ho vo uskla je no delo va nje.
Pre vod nost pre sled kov nih sti kov med AII
in bipo lar ni mi celi ca mi tipa on-cen ter urav -
na va duši kov oksid pre ko akti va cije enci -
ma gva ni lil cikla ze, ki zvi ša kon cen tra ci jo
c GMP, ta pa zmanj ša med se boj no pove za -
nost celic (46). V pod slo ju a se ama kri ne
celi ce tipa AII pre ko inhi bi tor nih sinaps
pove zu je jo z off-cen ter bipo lar ni mi celi ca -
mi na eni stra ni ter off-cen ter gan glij ski mi
celi ca mi na dru gi stra ni.

Gan glij ske celi ce
Na mrež ni ci je pri člo ve ku oko li 120 mi li -
jo nov foto re cep tor jev (100–120 mi li jo nov
palič nic in 6–8 mi li jo nov čep nic). Infor ma -
ci je iz vseh foto re cep tor jev posa mez ne ga
recep tiv ne ga polja se ste ka jo k eni gan glij -
ski celi ci, zato je šte vi lo sled njih bis tve no
manj še od šte vi la foto re cep tor jev. Gan glij -
skih celic je na mrež ni ci oko li 1–1,6 mili -
jona, kar pome ni, da se infor ma ci je iz pov -
preč no oko li 60–120 pa lič nic in 4–8 čep nic
ste ka jo k eni gan glij ski celi ci, ki nji ho vo
zdru že no infor ma ci jo pre va ja v mož ga ne.
Pri člo ve ku je opi sa nih oko li 18 raz lič nih
vrst gan glij skih celic, izmed kate rih so naj -
po memb nej še P- in M-gan glij ske celi ce (3).

Re cep tiv na polja gan glij skih celic so
prib liž no krož na z manj šim krož nim cen -
trom in peri fe ri jo v ob li ki kolo bar ja. Na osvet -
li tev se oba dela recep tiv ne ga polja odzi va ta

anta go ni stič no, kar omo go ča jo late ral ne
pove za ve foto re cep tor jev pred vsem pre ko
hori zon tal nih celic, kot je opi sa no v po glav -
ju »Ho ri zon tal ne celi ce«. V ve li ko sti recep -
tiv nih polj so med osred njim in peri fer nim
delom mrež ni ce veli ke raz li ke. V pre de lu
cen tral ne fovee, kjer je ostri na vida naj večja,
so recep tiv na polja majh na in nji ho vi centri
tipič no meri jo le nekaj kot nih minut, med -
tem ko so na peri fe ri ji mrež ni ce recep tivna
polja gan glij skih celic veli ka (cen tri recep -
tiv nih polj meri jo 3–5°, kar predstavlja na
mrež ni ci krog pre me ra oko li 0,75–1,25 mm
in je posle dič no ostri na manj ša kot v njenem
osred njem delu). Recep tiv na polja v cen tral -
ni fovei ima jo majh no kon ver gen co (šte vi -
lo foto re cep tor jev, ki nosi jo infor ma ci je na
posa mez no gan glij sko celi co, je majh no) in
foto re cep tor ji so vit kej ši, kar omo go ča, da
je na tem območ ju nji ho va gosto ta več ja kot
v pe ri fer nem delu mrež ni ce (7).

Šte vi lo on-cen ter in off-cen ter recep -
tivnih polj gan glij skih celic na mrež ni ci je
prib liž no ena ko. Vsak foto re cep tor iz cen -
tra recep tiv ne ga polja na mrež ni ci poši lja
infor ma ci je o svo ji osvet li tvi pre ko raz ličnih
vrst bipo lar nih celic (on-cen ter ter off-cen -
ter) v pri pa da jo če gan glij ske celi ce. Na tak
način nav pič ne pove za ve foto re cep tor jev,
bipo lar nih in gan glij skih celic tvo ri jo dve
vzpo red ni poti za pre nos infor ma cij v možga -
ne, kar pove ča učin ko vi tost vid ne ga sistema.

Vsa ko področ je na mrež ni ci vse bu je več
pod vrst funk cio nal no raz lič nih gan glij skih
celic, ki vzpo red no pre na ša jo infor ma ci je
z is tih foto re cep tor jev. Veči na gan glij skih
celic pri pri ma tih spa da v dve funk cio nal -
no raz lič ni sku pi ni: M ali mag no ce lu lar ne
(ve li ke, lat. mag ni) in P ali par vo ce lu lar ne
(majh ne, lat. par vi) gan glij ske celi ce, ki so
obo je lah ko on-cen ter ali off-cen ter.

Gan glij ske celi ce tipa M meri jo v preme -
ru oko li 10 µm in pred stav lja jo prib liž no
40 % vseh gan glij skih celic. Nji ho vo poča -
sno pre va ja nje dose že hitrost oko li 8 m/s.
Ima jo veli ka recep tiv na polja in se na traja -
jo čo osvet li tev odzi va jo pre hod no. Optimal -
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no zaz na va jo veli ke pred me te in so spo sob -
ne sle di ti hitrim spre mem bam svet lob ne -
ga draž lja ja. Zdi se, da so pove za ne z ana -
li zo glo bal nih last no sti draž lja ja (npr.
pred me ta, ki ga gle da mo) in nje go ve ga giba -
nja (10).

Gan glij ske celi ce tipa P meri jo 10–15µm
in pred stav lja jo oko li 55% vseh gan glij skih
celic. Po akso nih pre va ja jo sig na le s hi trost -
jo oko li 14 m/s. Nji ho va recep tiv na polja so
manj ša in se selek tiv no odzi va jo na spe ci -
fič ne valov ne dol ži ne svet lo be. Odgo vor ne
so za doje ma nje oblik in barv. Z nji mi naj
bi ana li zi ra li podrob no sti vid ne sli ke, čeprav
so v to ana li zo vklju če ne tudi neka te re gan -
glij ske celi ce tipa M (10). Gan glij ske celi -
ce vodi jo infor ma ci jo z mrež ni ce v ta la mič ni
late ral ni geni ku lat ni jedri, supe rior ni koli -
ku lus in pre tek tum, od tam pa dalje v vid -
no skor jo.

OB ČUT LJI vOST IN KON vER GEN Ca
Pri vseh vid nih nalo gah, razen pri zaz na va -
nju šib ke svet lo be, se čep ni ce odre že jo bolje
od palič nic. Čep ni ce zago tav lja jo več jo ostri -
no vida in omo go ča jo bolj šo loč lji vost slike,
hkra ti pa so spo sob ne zaz na va nja hitrej ših
spre memb sli ke (bolj ša časov na loč lji vost).
Za raz li ko od palič nic nam sistem čep nic
omo go ča raz lo če va nje barv. Kljub temu da
so palič ni ce bolj občut lji ve za svet lob ne draž -
lja je od čep nic, nam omo go ča jo le črno-beli
vid (akro mat ski). Raz li ke med delo va njem
obeh vrst foto re cep tor jev so del no posle dica
nji ho vih zna čil no sti, del no pa so posledi ca
pove zo va nja foto re cep tor jev med seboj in
z dru gi mi vrsta mi živč nih celic na mrež nici.

Vseb nost vid nih pig men tov, občut lji vih
na svet lo bo (fo to pig men tov), je v pa lič ni -
cah več ja kot v čep ni cah, kar jim omo go ča,
da sprej me jo več svet lob nih draž lja jev. Še
pomemb ne je pa je, da palič ni ce spre je te
draž lja je oja či jo moč ne je kot čep ni ce. Tako
lah ko že posa mez ni foton v pa lič ni ci spro -
ži nje no vzdra že nje, med tem ko mora čep -
ni ca absor bi ra ti na dese ti ne ali celo sto ti ne

foto nov, pre den se podob no moč no vzdra -
ži (47, 48). Oja če nje draž lja jev pote ka na rav -
ni bio ke mij skih reak cij, ki jih v po sa mez nem
foto re cep tor ju spro ži spre je ti svet lob ni
draž ljaj.

Ra zen občut lji vo sti za svet lo bo je za
sistem palič nic zna čil na veli ka kon ver gen -
ca sig na lov, kar pome ni, da veli ko šte vi lo
foto re cep tor jev tvo ri sinap se z ne kaj inter -
ne vro ni (bi po lar ni mi celi ca mi), ki vstop ne
infor ma ci je, dob lje ne od foto re cep tor jev in
hori zon tal nih celic, zdru žu je jo in kot enotni
odgo vor posre du je jo pre ko ama kri nih celic
gan glij ski celi ci. Pri palič ni cah je na pri mer
oko li 1.500 fo to re cep tor jev pove za nih z oko -
li 100 on-cen ter bipo lar ni mi celi cami, te pa
pre ko 5 ama kri nih celic z gan glij sko celi -
co (46).

Bis tvo kon ver gen ce je v tem, da omogo -
ča sešte va nje učin kov s stra ni posa mez nih
foto re cep tor jev zaz na ne svet lo be na rav ni
bipo lar nih celic, kar pove ča ver jet nost in
jakost vzdra že nja bipo lar ne celi ce in nato
gan glij ske celi ce (po ve ča nje občut lji vo sti).
Za mož ga ne to pome ni spo sob nost zaz na -
va nja šib kih svet lob nih draž lja jev oz. celo
posa mez nih foto nov (47). V nas prot ju s pa -
lič ni ca mi ima jo čep ni ce majh no kon ver -
genco. Na področ ju foveo le, ki pred stav lja
osred nji del cen tral ne fovee s pre me rom
oko li 0,2mm, kjer so palič ni ce povsem odsot -
ne, čep ni ce pa moč no zgoš če ne (prib liž no 50
na 100 µm) in neko li ko manj še kot drugje
na mrež ni ci, kon ver gen ce ni, saj tam posa -
mez na bipo lar na celi ca dobi infor ma ci jo od
posa mez ne ga foto re cep tor ja.

Ra zen veli ke kon ver gen ce je pri palič -
ni cah za nji ho vo uskla je no delo va nje in veli -
ko občut lji vost nji ho vih recep tiv nih polj
pomemb no tudi late ral no elek trič no pove -
zo va nje pre ko pre sled kov nih sti kov, ki so
zgra je ni iz pode not konek si na Cx35/36.
Elek trič no pove zo va nje med čep ni ca mi
ter med palič ni ca mi in čep ni ca mi je bis tve -
no manj še kot pove zo va nje med palič ni ca -
mi (49).
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PRO STOR SKa IN ČaSOv Na
LOČ LJI vOST FOTO RE CEP TOR JEv
Kljub temu da je palič nic prib liž no 20-krat
več kot čep nic, ima sistem čep nic bolj šo pro -
stor sko loč lji vost iz več raz lo gov. Prvič, ker
pri palič ni cah infor ma ci je iz veli ke ga šte -
vi la foto re cep tor jev kon ver gi ra jo pro ti posa -
mez nim bipo lar nim in nato gan glij skim
celi cam, ki raz li ke v vzbur je nju posa mez -
nih foto re cep tor jev pov pre či jo, za raz li ko od
siste ma čep nic, kjer je kon ver gen ca bis tve -
no manj ša, ali je na dolo če nih področ jih
mrež ni ce celo ničel na. Dru gič, čep ni ce so
na področ ju fovee zgoš če ne in neko li ko ožje,
kar dodat no pove ča nji ho vo gosto to (50). In
tret jič, zara di raz mak nje no sti gan glij skih
akso nov je sli ka v cen tral ni fovei naj manj
popa če na.

Čep ni ce in palič ni ce se na svet lob ne
draž lja je odzi va jo s sto penj sko (gra dui ra no)
spre mem bo mem bran ske ga poten cia la v od -
vi sno sti od jako sti draž lja ja. Palič ni ce se
odzi va jo poča si, tako da se učin ki vseh foto -
nov, ki jih foto re cep tor absor bi ra v prib liž -
no 100 ms, sešte je jo. Na ta način se lah ko
palič ni ce odzo ve jo na majh no šte vi lo foto -
nov, ne more jo pa raz lo če va ti med svet lob -
ni mi draž lja ji, ki se spre mi nja jo s frek ven co,

viš jo od oko li 12 Hz. Odziv čep nic na drugi
stra ni je dosti hitrej ši, saj lah ko zaz na jo svet -
lob ne spre mem be do frek ven ce prib liž no
55 Hz, ven dar mora biti pri tem svet lo ba
dovolj moč na. Časov no loč lji vost foto re cep -
tor jev oz. fuzij sko frek ven co defi ni ra mo kot
naj viš jo frek ven co spre mi nja nja oz. menja -
va nja svet lob nih draž lja jev, pri kate ri še lah -
ko loči mo posa mez ne svet lob ne draž lja je.
Pri neko li ko viš ji frek ven ci menja va nja svet -
lob nih draž lja jev ne loči mo več posa meznih
draž lja jev, tem več jih doje ma mo kot nepre -
ki njen draž ljaj. Fuzij ska frek ven ca je moč -
no odvi sna od valov ne dol ži ne in jako sti
svet lo be, spre mi nja se pod vpli vom pri sot -
no sti neka te rih sno vi in se raz li ku je med
raz lič ni mi žival ski mi vrsta mi (51–54).

ZaKLJUČEK
Svet lob ne draž lja je, ki jih sprej me jo foto re -
cep tor ji, mno ge raz lič ne celi ce na mrež ni -
ci obde lu je jo in zdru žu je jo v manj še šte vi lo
del no obde la nih infor ma cij. Te nato zapu -
sti jo oko in potu je jo po vid nem živ cu v mož -
ga ne, kjer pote ka vrsta bolj zaple te nih
kora kov nji ho ve obde la ve in nam omo go -
ča tudi pre poz na va nje oblik, giba nja, glo -
bi ne itd.
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