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环状片层 -〈气nnulate lamellae , 简称 AL) 也

是一种)庚 '1生细胞器。 1952 年 McCullough(1]借

四J 电销:i-Yê在海胆卵母细胞质g::J观察到这一结
构， 当时称之为"粗纤维维分" (Coars弘1ibrous

compJiieI川。 19 5 6 年 SWift[2]1tì二步研究了它
独特的形态结构，确认它是一种新的细胞器，

，二...， ..-. 
并用 Annula:i2 'lameÍlae -ì司表述运一结构。

呵

经三十多年较为广泛的研究， A1门对环状片层

的形态结艳、 分布特征及其在细胞内的形成过

程和!可能行使的功能等方面已有了一定的 认

识(3 ， 22 ] 。 本文将对此作一综述。

气 l

飞a 1 
也A. 

I 

→、 AL 的形态结构及分布特征 ;'>. - '1 

AL 在形态上与内·质网十公相似， p 其基辛
结构单位类似内质网的游j包，是由汉层膜围成

的扁平囊状结构。但 AL 与内质网'也存在明显

区别 ， 即双层膜上具有规律性分布的 、 与核孔

十分相似的膜孔结构〈图1')。膜孔上常有弥散

的非膜性无定形物质分布， 标之为孔联系物
(poreassociated mater灿，系由一些马'核仁亚
单位结构非常相似的颗粒和纤维组成。因此在

形态结构上 AL 兼有内质网和核膜的特征。

1英孔

层工 " ,.;* .. 

zz巳ZZ三~一光面内质向
二:::::::>句巳~也乙二::::--

二二芝芝? 1I14 
片层.

, I ' 1 'Ii ~ 
~ , 

图 1 环状片层结构

平板状
(仿 KesseH3J ， 1983 , p, 200,Fig , 22ν 

回 2 ~I[状环状片层
(仿 KesseH巧， 1983 , P.182 Fig.1 ) 

‘ k 

一-一一一环状片层

也

; 

固 3 同心困状环状片层
(仿 Kesse][3J ， 1983 , P.190 , Fig. 13) J 

细胞质中 AL 由不同 数 目 (2-100 以上)

的片层结构平行排列而成，相邻片层之间保持

着一定的间隔距离 ( 约 80一100 nrri)，片层 上

的模孔常常是很有规律的排列成行。 AL 的整

体形态可表现为平板状〈图 1 )、弧状(图 2 ~ ~ 
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6 细胞生物学杂志 1989 年

有时甚至围成同心圆状( 图 3 )。 在许多情况下

AL 与细胞内其它脱性细胞器相连续 ， 其中与

内质网相连续的情况最为常见，同时， AL 笃

细胞内的非膜性细胞器在空间结构上的联系也

很紧密。

AL 在分布上的特点表现了这种细胞器的

特殊意义。迄今，已发现 AL 存在于多种类型

的细胞中，而以动物卵母细胞中分布最为广
... "'1 

泛， 其次在各种肿嘎细胞 、 胚胎细胞和一些雄

性生脑细胞中亦常常观察到 AL 结构，正常体
"、，飞

细胞中相对较少q 在植物细胞和原生动物中亦

有所发现。 另少FJd多经迢迢4当处理 (如病毒
感染[7 ， 20]、辐射损伤[ZJ、户索J诱导 [5 ， 1 6] ) 的细

胞亦会产生 AL 或使原有品 必( '1曾生。 AL 在
不同细胞内的知布明显地弃如出这样一种规

律z 即发育和分化迅j室的细胞较之发育缓慢和

已高度分化的细胞、惑性细胞段之正常细胞页

。 可能具有 AL。 • F 

AL 是一种暂时性 |扭细胞器， 常常只在细

胞发百分化的一定时期内出现，而且在细胞内

的分布具有一定的区域性， 这种区域性随着细

胞发育和功能的变化而变化。例如，在发育的
肉.，‘

!蝶蜘卵母细胞中[.]~ AL 主要存在于卵子皮质

下小于 50 ~m ，' I (J 区域内， Ej主主曳结豆豆在植物

半球; 但随着卵母细胞的眼良 苦时i平及整
个卵母细胞胞质的不同部位。 "节

AL 不仅存在于细胞质中， 而且在细胞核
呼P内亦有发现[5]二核内环'状片层 ( IAL )..\Ì.与剧质环

状片层 ( CAL )具有相同的希构单乒和血常
以单-Mf层存在，数量较 Q哇- 5分ffJEf] 有
时与核j院中f:I :ì宝 ， 与核仁lD:~密切。

怀1

二、 AL 的来源和培成

由于 AL 在不同细胞内的多态性表现 ， 对

于它的来源和l形成过程还没有统7的吾怯，只

是形成了几种假设。

(-)核膜来摞 L 

由于 AL 与核膜在结仰上的明显相似和空

间排歹IJ τ仁的紧密联系，在 AL 的早期耐究中就

。 0000-0 0 /J 

、~'''''' __u-飞rvvv- C 
nn oO O O。
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回 4 军事状片层核膜起源假设示意图
巾-

提出了 AL 来源于核 膜的假设[ 2 ] 0 1963 年

Kessel[6].津、细柑桔i述;了睐崛卵母细胞申 CAL 的

来源F形成!严程( 图 、412 首先外层核膜局部外
凸 ，形庐一百系列括严军F( 图 4 ，A) ，而后这些突
起何时·与核膜脱离形冉一个个游离的小炮， 继

之排列!成行 ， 并逐渐印外周胞质迁移(困 4 ， B) 。

在此过程中小白相互靠拢( 图 4 ， C)，相邻者彼

此即合，卒融合年形成膜孔结构(图 4 ， D ) 。许多

小即与融合就形JHE-7汰的)'1坛结构与同时另

?得产均以同轩的方式形成片层结构，它们平
行排列就形成 AL( 图/!， E)o 19 7 3 年 Kessel[ 3 ]

重新研究了这一过程，证实了上述现象，同时进

一步观察到指抉突起并非一定全部脱离核膜，

它们可以一直伸展到表层细胞质， 然后通过双

层膜l向每假面症，形成!的七结气， 旦进一步分
化只戈 AL。

IAL JYJ形成过程与之相似[71，只是来源于

内层核膜?而丑形成的数量较少。另外→些观

察还表明 ， CAL 和 IAL 也可能来源于细胞分

t 裂后不能纳入新核膜的核膜片段~}(:由核膜崩解

而产生的片段。A ，二
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(二二) 内质网来~

AL 与 内!页 l均不仅形态结掏相似， 而且常

常互相连续，并可互相转 化。 Merkow[ 8 ) 用

SV，20 处理新生仓鼠，在转化的肿瘤细胞中观察

到 SER 和 AL 在消长上的相关性， Sohma[盯在

饥饿小鼠的空肠吸收细胞(absorpti归 cel1s) 中

观察到 ， RER 的退化与 AL 的增加密切关联。

这些观察进一步表明 AL 的形成和 内质网相

关。

Paniagua[ lO) 在发育早期的人体辜丸支持

细胞中 ， 没有发现 AL 结构，只有，内质肉和排

列成行的小泡，随后内质网上出现膜孔?并不

断增加， 最后在成年人的支持细胞中只可以观

察到形成膜孔的 AL。 在内质网上出现膜孔结

构〈称之为单孔复合体， Single-pore Complex) 

的现象在其他情况下也有发现，认为它可能是

由内质网向 AL 过渡的一种中间状态[3) 。

在研究 AL 与内质网关系的注程中， 发现

AL 的改变可以导致内质网的形成。 Champa­

nella[ II) 在盘舌赔 (D必cogl创sus) 卵母细胞中观

察到 AL 向 RER 转化及在转化过程中释放的

物质。 KesseJ( 12) 在蜻蜓卵母细胞中观察 到 AL

的延伸部分形成粗面内质网。

(三)纤维颗粒钵(Fibrogranule Body ) '来

源

目前已经积累了不少关于细胞内电子致密

团块的报道。虽有着不同的名 称(划致密体

Heavy BOdy 、 纤维颗粒体、 拟染色体 Chro­

matoid BOdy 、 线粒体问质 Intermitochondrial

Cement 等) ， 但都具有类似的结 构和油成。
用电镜进行观察，低fE时，它们是致密而均匀

的物质团块; 而在高倍时 ， 可以看到是由…些

颗粒和纤维组成，颗粒的大小与核糖体亚单位

相似， 其组成主要是蛋白质和 RNAo Kessel [ !3)

在果蝇椅子细胞中观察到z 纤维颗粒体源于核

仁， 是核仁物质经核孔转移到胞质内的非活性

基因产物的暂时贮存状态 ， 在细胞发育的一定

时期内可;被激活，因此认为致密物质是传递和

贮存信息的一种形式。 许多观察表明，它们与

AL 的形成有密切联系。

在蜻蜓卵母细胞中 f I Z] ， 纤维颗粒体在卵

黄形成前存在于核膜边缘，形状较大F 在卵黄

形成开始时就分散成较小的闭θυ 随后转移到

外周胞质或卵母细胞的皮层下， 并可以见到 AL

在其中形成:在~ß.黄形成过程中， AL 持续分

化，纤维颗粒体逐渐消失，同时伴随有相当数

量的多聚核糖体出现P 而卵黄形成后，纤维颗

粒体不复存在， 只有伸展的 AL 结构。研究者

认为，飞 AL 在分化过程中可能使致密团块贮 存.

的非活性基因产物激活或释放。 果蝇精手发生

过程中 AL亦表现出相似的形成过程[山14]，而

且 AL 的起源只发生在精细胞阶段，此时细胞

开始蛋白质的合成。

Kessel[15J在虎斑鱼 ( Zebra fish , Brachda-

niro xreio) 卵子中观察到， 在 AL 形成前，卵

质中并无致密物质， 它是在 AL 形成过程中逐

渐积累的。 因此不能肯定形成 AL 所需的物质

就是直接来源于纤维颗粒体。可能 AL 上膜孔

的分化必须依赖于此，而膜性成份可能还有其

他来源。

另外还有人认为， AL 可能来源于高 尔基

潜泡， 但这方面的证据较少。 ，

三、 AL 的功能

至今尚未成功地分离出 AL ， 亦没有找到

可以标记 AL 的物质，所以 ， 下述 AL 的功能只

是许多研究者基于规察到的现象所作的推测。

(-)核物质的转移、 贮存、释放和激活

基于 IAL ， CAL 1'[:; 来源 、 分布及其与其

他细胞器的相互关系，人们推测 AL'在胞质 、

核质互换和转运过程中发挥重要的作用。 IAL

因其与核仁的相关性而被认为具有对核产物的

汇集作用; AL 膜孔与核膜孔构建了核质到胞

质的通道F 而 IAL、 CAL 和核膜互换性更为

核质、胞质交换提供了便利; CAL 和内质网及

胞内小泡的关系实现了物质在胞质中的流动、

转移。

特别是在生殖细胞中，其意义就更为突出。
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许多研究者[12-1~ ， 4 ， 5J 者I1认为 l AL 对发育信息

物质的贮存、 释放和激活过程有蓝耍的调控作

用。 发育早期的生殖细胞大量合成 RNA，抑

制蛋白质的合成， 此时细胞中往往存在大量的

具有贮存这些 R，NA 功能的纤维颗粒体p 而当

细胞停止， RNA 的合成，而开始蛋白‘质合成

时， 纤维颗粒体减少而 AL 从中分化形成， 并

且有大量的纤维和颗粒出现在 AL 膜及膜孔周

围。有证据表明[叫: 这些纤维和颗粒是来自于

纤维颗粒体中的核糖体颗粒和多聚核糖体。而

纤维颗粒体中的部分纤维T一带有 poly~ 序列

的 mRNA 则被释放、激活， 实验表明 l这些

mRNA 与 AL 在行为上有相当的对 应关系。

这可以部分地解释在基因转录和翻译之间具有

相当长的延缓期的细胞(如卵母细胞?中， 基因

产物在翻译水平上的调控。 AL 的这一功能也

许正是它在生殖细胞中广泛存在的原因之气。

(二) AL 与细胞分裂

大量的观察表明， AL 较多 j世分布于分裂

旺盛的细胞(如胚胎细胞、肿瘤细胞[19 J ) 中。

因此 AL 与细胞分裂的相关性是体现 AL 功能

的一个重要方面。

一般认为 AL 为细胞分裂准备核膜及膜孔

结构。 Spindler(1 7 J在研究有孔虫时发现，单个

配子母细胞核在 2-~4 小时内分裂成约 300000

4、小配子核， 按膜表面增加了 60~70 倍， 在

这一持续的分裂之前，配子母细胞中在在大量

的 AL ， 推测它们在随后的分裂过程中作为新

核!真材料参与小自己子攘的形成， 否则， 自己子母

细胞核不可能有如此快的分裂速度。

StafstrQn [ 18 J 在JJI 究中发现 ， 在核孔达到饱

和以后 ， AL 还继续积累， 但是如果细胞不再

进行分裂， 不需要新的核孔时， AL 就会逐渐

降解。故认为 AL 是核孔的暂时贮存状态。

在病毒感染、 辐射损伤和激素诱导的细胞

中， AL 的形成可能与改变细胞的分裂状 态有

关。 ，

(三) AL 与微管、微丝的关系

除了偶尔发现 AL 与微管在空间位置上有

密切联系以外，人们还观察到2 在经秋水仙碱

等抗做管蛋白药物处理的细胞中 AL 数目发生

变化。 DeBra'bander[ 23J 报道在正常 Mo 细胞中

没有 AL， 而经秋水仙碱等药物处理后， 胞质

中可以观察到较多的 AL。 他认为 ， AL 的出

现是对微管降解的一种应激反应，推测 AL 膜

孔与核孔一样， 可能作为微管蛋白合成和微管

聚合的位点。 Kal1enback( 24 J对海胆卵中心体来

源的观察支持这种观点。

Kessel(2 5 ] 在对小鼠成纤维细胞和鸡胚间充

质细胞进行的进一步研究发现，在经在大水仙碱

或长春花碱处理后，前者的细胞中 AL 明显增

多，同时伴有多核化现象，而后者细胞中没有

这些变化，因此认为微管与 AL 的关系并不是

宣接胁，而可能是通过间接的途径 (如影 响胞

核分裂)。

最近 Kessel(26J 还在虎斑鱼卵子细胞中观

察到成束的微丝与 AL 的密切联系， 他发现微

丝束的两端往往中止于 AL 之中，微丝束末端

亦与膜孔相连，他推测 AL 在微丝的加长和微

丝束的加宽过程中发挥作用。

〈四)其他

在不同类型的细胞中， AL 还可能具有其

它的」些功肯段，n ] 。 ' 如作为线粒体的前体p 在

卵母细胞成熟过程中， 参与形态发生决定子的

确定P 男 fy在简体类激素 、 病毒蛋白和一些特

殊酶的合[成和神经细胞分泌物的运输(27] 过程

叶3均 1L 亦可能具有一定的作用。

1 均 AL 是一种特殊的细胞器， 我们对它的认
识还只处于初拔的阶段，但它对于我们挑识细
胞内各种细胞器对细胞功能的影响 ， 特别是在

细胞的发育和分化中的调控作用是 非 常重要

的，这也正是违种细胞器正在引人注目的原明
所在。

摘要

环状片层，一种新的膜性细胞器， 常见于

分裂旺盛、分化迅速的细胞中。胞质、 胞核中

均有分布。其来源和分布与细胞核膜、内质
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网 、 纤维颗粒体等细胞器相关，推测 AL 在细

胞发育分化、 细胞分裂和细胞内各种细胞器的

相互协调中起一定的作用 。

参考 文献

[ 1 ] McCullough D. , 195 2, J. Exp. Z∞l. 119 , 
47-61 . 

[ 2 ] Swift , H. , 1956 , J . Biophys. Biocnem. 
Cytol. 2, 415 • 418. 

[ 3 ] Kessel , R. G. , 1983 , Int . Rev. Cytot. 82 , 
181- 303. 

[4] Imoh , H. and Tomoko, T . . 1985 , J. Exp. 

Zool. 234( 2) , 26 1- 27 1. 
[ 5 J Kessel , R. G . , 1966 , Acta. Embryol. 

Morphol. Exp. 9, 1- 24 . 
[ 6 J Kessel , R. G. , 1963 , J. Cell Biol. 19 , 

319-4 14. 
[ 7 J Walker , S. et a l, 1082 , J. Ultrastl'uct 

Reι. 80(2) , 163-177 . 
[ 8 J Merkow, L. P . , et al . 1968 , Cancer Res'. 

28, 1180-1190. 
[ 9 J Sohma , M. ，巳 t al , 1985 , A cta Histoche川.

7741 , 10 1-• 106. 
[ 10 J Paniagua , R. M. et al , 198/1, Arch An. 

drol. 13 (1) , 9-14(abstr). 
[11J Campanella, et a l, 198 3, BoU Zoot. 50 

(1/川 ， 79 • 82( abstx) . 
[ 12J K巳ssel ， R . G. , 1983 , J . MorphoL. 176 

(2) , 171- 180. 
[13] K巳ssel ， R. G ., 1985 , J. ULtrastruct Res. 

--一一--一- 户--一--_..__..____一-一-一-
91(3) , 183一19 1.

[ 14J Kessel, R. G. , 1981 , J . UUrastruct Res. 

75 , 72- 96. 
[15J Kessel , R . G ., 198,1, J. Submicrosc. Cy­

tol. 16 (川 ， 511 - 520 (abstr). 
口6J Imoh , H. , etal , 1983, Dev. Growth. Di­

ffer. 25 (1) , 1- 10 . 
[ 17J Spindler, M. , et al, 1982 , J. Ultrastruct 

Res. 81 , 341-350. 
[ 18J Stafstron, J. P. , e t al , 1981 , J. CelZ 

'Biol. 98( 2) ， ω9一70 8.

[19J Ohtsuki, Y. , et al , 1985, A cta Pathol. 
Jpn. . 35(5 ) , 1 2 15-一 122 0 . (abstr). 

[20J Jura , W. G . , et a l , 1983 , V et DarasitoL 
12(2) , 115-1 34 (abstr ). 

[ 21J Shimada , et al , 1982 , J , Fac. Sci. Univ. 

Toyko Sect. IV Z∞l. 15 (2 ) , 25，5τ272 

(abstr ) . 
[ 22J Kessel , R. G. , 1985 , In "D evelopmental 

/' ; Biololgy: 也 . comprehensive synthesis, VOL 
1, Oogenesis. " Plenum Press New York , 
17 0- 22 :1. 

[23J Debrabander, M. , and Borgers , M. , 1975 , ‘ 
J. Cen Sci. 19 , 311-31 0. 

[ 24J Kallenback , R . J., 1982 , Biosci . Rep . 2, 
95 9-966. 

[25 J Kessel , R. G. , et a l., 1983 , J . CeU Biol., 
97 (5 part 2 ) , 213 a . 

[26J Kessel , R. G . , et al , 198.J, CeU Tissue 
Res . 236( 2) , 725一72 7 .

[27J Fernández , B., et a l, 1986 , Acta Anat . , 
1 ~p ， 23 0-236 . 

细胞外基质对神经纤维生长的作用

刘 黎

(中国科学院上海细胞生物学研究所)

最近几年对于神经纤维与微环境信息关系

的"究， 除了百ri容性因子和质膜成分外，人们

将注意力集中到细胞外基质(ECM)方面。大量

的事实证明 了神经纤维的生长和 ECM 密切相

关， 特 别是 ECM r!=1 层也Ii连蛋白分子 起着升飞要

的作用。

6 

… 、 ECM 的缩成成分

ECM 是由细胞分泌的一些物质沉积在细

胞外空间 ， 以不定 11} 的 政 以基膜( Basement

Membrane , BM)的形式存在。 BM 在电镜下可

分为电子透明层和l 电子密 集 层〈基板儿 某些
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