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脊推动物和无脊推动物的光感受器结构*

黄 春发

〈厦门大学细胞生物学研究室 )

光感受器是感光细胞一个特化部分。 动物

通过视觉来感知外界多变的环境， 首先由光感

受器将光能转变为化学能。 对感光器官结构研

究， 始于上世纪后叶( 1 ]。随着科学技术的高速

发展， 透射电镜 、 扫描电镜和冰冻蚀刻复型等

新技术的广泛应用 ， 刘感光细胞结构的研究，

从广度和深度都大有长进， 现已报道感光细胞

超微结构的动物几乎遍布各动物门类[川] 。

-、脊椎动物视细胞形态学

脊椎动物的感光细胞， 即视细胞， 来自视

杯内壁的神经上皮， 一般 呈 单层 (极少数夜行

性动物有双国政多 层)。视细胞 是一种长形细

胞， 按其形状分为视锥细胞和视杆细胞， 它又

可细分为三部分 z 外段， 连接纤毛和内段。

1. 外段 外段富含视色京， 形状在 视杆

细胞中象杆状， 视t住细胞中象锥状。 在不同动

物中，外段的长度 、 直径和形状不同， 即使在

同一视网膜的不同位置(中央和周边)也略有差

别 ( 1 ] 。外段由扁平的杆盘或锥盘组成。每个盘由

两层膜构成 ， 与外段轴垂直，杆盘的边缘有很深

的切迹， 俯视象花瓣。 Young 和 Droz (1 968) ( 4 ]

用放射自显影研究指出 z 杆盘是持续形成的，

由外段基部的细胞膜内陷更新。 新生盘不断向

顶端方向推移， 最后从顶端脱离形成被细胞膜

包裹的一堆片层体(图 1 a ， 的。同时顶端碎片

又不断脱落， 并为 也京上皮细胞所吞噬。视杆

外段膜盘脱落发生在黎明 ， 脱落过程可认为是

-种顶分泌【 1 ] 。

锥盘是圆的， 边缘光滑无切迹，通常与细

胞膜表面相连接[5 l ，锥盘问有一狭窄的与外界

相通的开口。 在低等脊椎动物中 ， 这些开口较

宽 ， 出现在外段某特定区域。锥盘膜也在外段

基部形成， 但一直排至顶端并与细 胞膜持续

等参
b 

。
c 

a 
d 

图 1 视抨细胞和视锥细胞模式图

a . 视杆细胞纵切片

b. 视杆细胞外段横切片
c. 视锥细胞夕|、段横切片

d. 视锥细胞纵切片

· 本文承蒙汪德耀教授t]i闷 ， 特此致谢。
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( 图 1 c , d ) 。杆盘膜只在外段基部保持连续性。

这一差别用荧光染料经锥盘问开口渗入， 在荧

光显微镜下可区分视锥在l视杆细胞 [ ~ ]。 锥膜盘

也在顶端逐渐去除 ，但脱落发生在黄昏 [ 7 ) 。根据

昼夜节律， 外段膜盘的更新交替发生在视杆细

胞和视锥细胞[8 ]。视锥和视杆外段用不同方式

处理结果不一，如用腆化辟一饿酸混合液或焦

梯酸钢一铺酸泪合 液固定， 杆盘出现致密沉淀

物， 而锥盘没有[9 J。用 3H一果糖研究证明视杆

外段无含果糖的糖蛋白 。

膜盘象膜结晶一样叠集， 在垂直光路的平

面上排列尽可能多的视色素分子。由几种方法

获得的结果指出视色素分子的膜结合状态 [ 1 ] 。

外段冰冻断裂复型观察结果是E一面平措而P一

面有直径50-80 Å 随机排列的致密颗粒[10] 。用

人造磷醋膜和海入纯的视紫红质的人造磷醋膜

复型比较耐元也支持上述观点。 复型的结果指

出视色京分子象一种转膜蛋白不对称地位于细

胞质一侧。 用 HRP一标记抗纯视紫红质抗体的

免位组织化学方法表明阳性反应位于杆盘膜 、

外段基部 、 连接纤毛和内段远端的细胞膜上。

杆盘胞质面! 阳 在l 强于腔表面。 用铁蛋白标记的

伴刀豆球蛋白 A能与杆盘膜腔表面结合， 暗示

着可能有一种作为视紫红质成分的碳水化合物

存在于这表面上[1] 。

2 . 连按纤毛 外段与 |与段之间有一连续

肢， 其内有一条又短又细 ， d = 0.3μm ， 偏心分

布的连按纤毛。不同动物的边按纤毛长度不同

(0.3-0. 5μm ) ， 视锥细胞的连接纤毛较视杆细

胞的连按纤毛埋。连接纤毛由 9 对双联体做管

组成环， 每对做官通过棋桥 与外管层上相对应

的官丝 :if í丘 ， 这些做官向上伸进外段 1. 5μm 后

消失。茎部细胞且具有 与长轴垂直的长度为300λ

的周期性平行条纹， 是膜加厚形成的。从形态

发生学看，外段由纤毛顶端扩大内陷而成， 茎

是纤毛的残余物，又是内外段联系的必经之路，

在传递夕|、段发生视觉兴奋所产生的电流和输送

外段代谢过程所需的物质中起着重要作用。然

而， 物民运输的实际棋王飞证不情楚， 在特殊区

域内膜周期性加岸和1)快颗粒规律也排列暗示着

可能由膜传递。

3. 内段 在各种脊椎动物中，视杆 细胞

内段结构基本相同，而视锥细胞内段结构差别

较大。有的内段顶端有几个指状突起伸在外段

基部j剖国 ， 称为夺状突起(calycal processes) 。

内段含有密集的线粒体团， 光镜下象椭圆体。

线粒体有长形、 线状， 排列与内段轴平行。。

两栖类 、 爬行类丰!J鸟类的视锥细胞内段有

一种油滴，被线拉休包绕。在L有些动物中，由

于存在类胡罗|、宗 ， 因而油油版色很深。 在昼

行性鸟类和龟中，观察到红色、拈色和无色的

j由滴，而在鱼类和l胎生哺乳类中没有油滴[IJ 。

在鲤鱼单锥与昼行晰赐 和蛇双 锥的主锥

中 ， 周边的线粒体结构典型，中央的线粒体变

大呈球状， 线糙休扩大是随基质中致密脂质颗

粒的存在而发生， 这些颗拉向中央:沉积 ， 并沿

线拉体膜和峭规则排列， 最后弥散充满整个基

质 ， ~I肯 灭性辨 。所以 ， 虽然这些动物内段没有油滴 ，

但这种富含脂类的线拉体(亦称椭圆体)看来能

代替油滴。油滴可能有三种功能 : (1)其位置和

形状提示起入射光的透镜作j一lJ ; ( 2 )作为能量

储存库提供视细胞活动的能源 ; (3)油滴有色 ，

可能是一个关闭韭!比器 。 在人中央凹视锥细胞

内段， 虽然线拉体遍布，但没有形成椭圆休[1] 。

1':l 阿柑类 、 爬牛J 类和鸟类:j:JIl锥细胞内段 ，

椭圆体附近发~--利1称为抛物ïJri体的大球休，

PAS 反应证明是，腑元储存库 。 川; PAS 染色分为

为两区 : 强/)1=1 性的髓质 (棺元果!阶U是j柴 ) 和弱阳

性的皮层(糖元颗粒散布 在营状和地状的内质

网中)。

内段近端坯布‘四L样休 ，在{除非脊惟动物中 ，

其依赖 l到暗适应而伸缩。 在暗适应， 视锥细胞

肌样体伸长而视杆细胞收捕; 明适应时情况相

反。这部分含有粗面内质网 、 游 JA核糖{本不11高

尔基体， 其承担外段的新陈代谢。 微官与内段

轴向平行。连接纤毛基体附近常可 看到一个中

心体。 在某些动物中 ， 与基体有关的交叉条主义

纤统束it被光山 IJ~)页|冽包国[ I J ] 。 在某些动物
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l书 ， 内段膜径向伸出许多裙，赌状突起， 增大

了细12:哀而，可能有促进代谢物运输的作用。

i出胎tfA.哺乳类外，大多数脊椎动物都有双

锥 z 口iJ主锥和附属锥构成一个单元。 主锥结构

类似于单，惟 ， 且比附属锥突起多。 两个内段紧

靠， 无特殊的连接结构。有时在阳的游j包与对

面的细胞肢紧挨。主谁的肌样区底部变小变平

并部分地环绕附属锥。在明时ìÆ应 IH，仅主锥

改变位置。

在硬骨鱼r:~i 看到 i均个几乎一 样的锥 (孪 生

锥 ) 构戚-一寸、单元。沿内段全长 ， 两锥密切相

触， 每个成员的连接纤毛位于对面 。 在明 i情适

应时，两有问 ;~) 运动。除了普通的外段外，还

有纤毛微1~.i~伸长的突起附着在外段，被称为附

属外段[ 1 4 ] 。

在夜行性壁虎视网膜中发现特殊的(双忏)

视细胞， 其某些形态学特征象视锥细胞，但却

含有视紫红质。 Walls 假设这种视细胞是在进

化过程中由视锥细胞演变而成的 [ 1 5 ] 。

视锥细胞核J旦圆形，恬位于视网膜外界膜

附近，此呈卵圆形的视杆细胞核大， 核质染色

更谈; 视忏细胞合异染色质多，位宦更深。

视杆 ~íU J山 市有一稍微 j跟大称为杆球

(spherule) 的未端 ; 视锥细胞则有一宽的扁平的

称为锥早已f (cone pedide) 的末端。 在外网状层忏

球比锥布;也宣稍近。 杆1求 j自音[1有一深的内陷，

其内终止和来自次被神经元的夹起。 i住蒂亦有

内 陷， 女11 灵长:类有 11-25 个。 内|也深浅随视

细胞1[1 ï))而变化。视忏 ~m n起和视锥细胞的突角'Ù

属化学性突f6~r\，末端有许多球状突触小泡。依

赖功能状态，还可1岳王iJ 乓j 突罚。[1小 j包再循环有关

的被)民小巾和地小泡，有的 i主有少量;线粒休。

与视细胞尖触相洼的次级神经元是水平细胞和 i

双极细胞。 用连续切片和i高尔基渲染法证明在

视细胞基部前者比后者更深入 [ 1] 。

二、无脊椎动物感光细胞的形杏学

无脊椎动物感光器官多种多样， 有的~I::'月1

原始， 如照片动物的眼点，只表现趋光性;有

的很友达， 女rr昆虫的豆 1 1民和头足类的折射 j]L~ 。

尽管无脊椎功物路光器官结构千~npj IJ ， 但就

其感光细胞市J 言，同样可分为三个部分 : Yé感

受器， 细胞体和:1 ~ i.t!突 。

1. 光感受:;15 由纤毛!民反挝泪盈形成 的

一堆却 ，从几个到几百个肝胆如叭的盘状光感

受器，最典型的是:脊椎功t如见细胞外段， DIlly

在海峭中也观察到 ( 1到 2 的 。囊状光J忍受器是整

个纤毛扩大 42平而)J义 ， 隐囊JK'达 3-6 nm ， 数 目

!也动物而异 ， 少则几十个 ， 多 :ì}~ 彭((.!个 ( [妻12 b ) 。

1:1& 纠~ -1: ~:- j~ ]'t I~~受黯LJ灿息和海星 rl l :X 1!l察剑。水

蝇中微f在毛是从纤毛杆阿1Yl~ 伸 出;而海星仁1，则

是从纤毛主主 fas ffiJ<:细胞表!i] Î 伸 出 (1 "，1 2 c)。古柏

7J( 去8: 平!!梳状7J丈母的部f -~t~~ 及)血足类背 111生 ".1 观察到

出纤毛延成的片层:['h :W:感受惊 (1刽 2 d) 0 Eakin 

在简出的眼|情中看到纤毛远端内千J 许多细长的

小管， 每 11达纤毛有j 多达 80 0 个小管(1全12 的 。

m li民虫突变体 ìlE J归副瞅毛体是运 i)j l但毛主k i~ISj:先

鞭毛膜内部隆起，有电子市民均一(白条纹结构

(图 2 f) 。 此外， 有人认为 二!\~_T: 7E 修饰的纤毛

可能也是光敏感的[2 ， 3 ] 。

由细胞膜外祖形成的 í~ ll~ tJ飞 毛手J二 和1 1 : (1)侧

向规则微绒毛，初}切刀 7形悖!归川山成j\;_戎\;_立dì七叫、J付j

化后，呈长 500一5000 nm , d = 20-100 nm 不

等的指状， 径向排列，如节肢功:网、头足类不日

文 昌鱼的光烛 '王丹( I毛I 2 g ): ( 2 ) i~llJ fiÍ1不规则 ff拉

拢毛在环节动物军n那~r ~~忠类的光感受 (i:i IÎ.1 舌到 ，

其感光能力 Vi il击，只 能发3J巳 光源和步Ij另 IJ方 向

(囚 2 h) ; ( 3 ) 端列做绒毛是感觉细胞在发育过

程中远端)&í:在状。 i住尖的 ~iU)J包肢夕|、福形成做绒

毛冠状物， 在有 肺类蜗牛、 抽蜒丰IJ &~tl 巾发现

( I刽 2 i) 。 名i: 许多节肢动物和!软休 l)J'泊中，吾到

相互垂白:的双而感忏小体。飞W月νva剖te盯rma沮an k证正明 j这主

1种中 丑光LμJ~击L受圣 器 丰有~-:5分t 斗析斤搞 #振屋 )光'c: I白的1节可台能B 力 (υl因歪到J 2 jυ) 。

Ea执kin 之等字在轮:血业中 观察王妇到:ú另 一牙矛利种'Î中Î'吵，):'，片1i川I

的在瓣重叠，宽 又平， }~~~为 50 nm ， 约有 12

j去 。 在感觉细胞远端形成片状小丘， 由柄与胞

体联系， 其间有一小腔: (I~ 2 k) 。 某些昆虫(如

蜻蜓等)的光感受器分J~JlI:歹IJ 0 {[ 某些r~ul二动物

中， 118:点由两部分组成 : 叩/:，，:U.Ji突巳1 Jh\川剧作
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俨01 重1)林言!去
油总 9 100 棋!涣

户锺--珞峙

dt也 将参~明~
叫怜。 声:尽叫

k 

因 2 元脊椎动吻光感受器 (FromEakin 1972) (2 ] 

趴 在状光感受器(海鞠 ) ; b . 褒状光感受器(l、 2
为环节动物; 3 . 为扇贝 ) ; C. 微绒毛状光感受器(1 .

为水媳， 2 . )，j海军) ; d . 片层光感受器(梳状水河) ; 
e . 管状光感42器(箭盐1、) 1 f . 函 !I 鞭毛体(跟虫 )1 g. 似IJ

向):lI~9!lj微绒毛(1.抢乌贼 ， 2 . 为果蝇 ); h. 似IJ 向不规

如[IJ微绒毛(沙蚕科) 1 j. 端列微绒毛(蜗牛) 1 j . 双面感

杆小休(贯中辛) 1 k . 片层光感受器(轮虫纲) 。

用自<.i透明体和l 由 j干层结构的"视屏栅"组成的杯

状黑素休[υ1 6ιω，川i川"/η/门J

光照 又荠对t才I 光感受器的影 I~向句报道不一。 有的认

为光照会引起感杆小体的解体; 有的认为暗适

应减缓某些生物合成过程导致微绒毛萎珩[ 1 8 J 。

2 . 细胞件: 感光细胞体富含线和f 休，有

的几乎同脊椎 i}J物视细胞内战L 一样密集。

Krasen [1 町 等在多毛虫中看到长柱状的线粒体

规则分布， 与芳:轴垂直 ， 横切因为三角形环轮。

每个细胞约有 3000 个线斗立体 ， II带极少，内)民有

绒毛状突起。 线粒体除提供能是外， 有人推测

绞粒体酶所催化的代谢过程有促进光诱导冲动

的产生和放大。更确切地说，可位持光感受器

结构完整和功能状态。还有人根据线粒休结构

特征和 jjF布位置， 认为感光二日i 胞有二台性[ lg] ;

也有人认为线粒体可能有某种 j皮 7功能 ( wave­

guidance function) 。

在许多例子中 ， 粗币和光而内质 i列在细胞

核区很发达， 脏!质巾还有许多游肉的核糖体，

这暗示若细胞休有市水平的合成活动。 在一种

挠足类无节幼体眼中看到j称为遏光体(plao­

some) 的粗而内质网大量凝集砚象，其数量和性

原|植光照而变化。 在有肺类蜗牛 rll高尔基体有

几个，高尔基液泡很丰富， 分布在核上方， 成

类结品状排列。 有人用免疫细胞化学和 3H 标

记的ffl : 主1" 素 A 示踪j去证明高尔基体与视蛋白合

成有关 [ Z O J。随动物而异， 细胞体还含有多泡

休， 分层小泡， 分泌颗粒 ， 溶酶体和致密体等。

越来越多的研究发现感光细胞也有胞饮作

川，尤 it在光感受器下。 单膜、 大小相近的!归

他也可能与微绒毛膜的更新手IJ物质的吸收以及

胞外成分内渗有关[ 21 。 有些动'收l手i 感光细胞远

端还看到纵向排列的胞质小管， 如文昌鱼中微

绒毛下有直径稍大的管状结构 [1 6 J 。胞质小管分

布位置和结构特征， 推测可能起着支持、 运输

和传递的作用[ 1 8 .1 7 J 。感光细胞一般缺乏色素颗

如 ， 但在果蝇、 头足类和其他节肢动物中有大

量的黑色素颗粒。一种多毛虫中含有桔色的色

素颗粒， 其支持细胞中 x x 含有深蓝色的色素

颗粒。 光照可改变感光细胞 长度， 引起色素颗

粒移动， 增加核糖体和内质网数量， 影响胞外

物质的吸收和剌激对去除感杆小体代谢!胁起作

用的细胞质系统[2 1 。

3 . 轴突 绝大多数感光细胞底部有一长

的轴突。在分层排列的感光细胞中有些不同。近

端的感光细胞轴突如上所述， 而远端感光细胞

的轴突则恰在光感受器下侧向伸出，而后在纤

毛囊上方成弧 ， 在色素上皮后与近端的轴突汇

合。斗在1突中最常见的是微管和i线拉休。微管纵向

排列， 中央最丰富，也有缺乏微管(如蜘蛛)。 线

粒体细长，位于质膜之下， 还有小泡 、颗粒等。

三、感光细胞结构比较

从大量的报道看[ZJ ] ， 不同动物的感光细
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胞结构千姿百态， 但就绝大多数的动物来说，

仍有其共同的结构特征 : (1) 不论何{I II 动物的

光感受器都有由细胞膜衍生而来的膜系统。这

种膜系结构提供了视色素单层广布和最有效地

捕获光子的表面。根据这一显著特征 ， Eakin [3 ]

提出光感受器演进的两条线路理论， flll 纤毛线

路和感杆线路 ( 图 3 )。根据光感受器膜系结构

特征， 动物从原生动物起分别向着纤毛线路和

感杆线路演进， 至今都具典型完善的例子z 纤

毛线路中的脊椎动物感光细胞的外段和感杆线

路中的昆虫复眼的双面感杆小体。 (2) 光感受

器总是和 l线粒体紧邻 ，线粒体是细胞的动力站 ，

在细胞生命活动中提供能量。 其中主要是维持

膜系结构和发挥功能所需的能走。!院系结构维

莉的基本特征之一是光照后视色素的重新合

成z 而功能方面则是兴奋放大战神经脉冲或抑

制 自发活动的传导。 (3) 感光细胞底部有一条

长的轴突， 光感受器将光能转变成为化学能 ，

进而转变为电脉冲，由轴突末端传递给次级神

经元， 末端起着信息传递的重要作用。 (4) 感

光细胞通常含有较为丰富的粗面内质网 、 高尔

基体平n糖元颗粒等， 这暗示着感光细胞内视色

素 、 膜结构蛋白 、 神经递质和激素等物质高水

平的代谢。此外， 在几十亿年漫长的进化民河

中， 动物在共同的基础上向各 自不同的方向发

展， 形成如今丰富多彩的奇观。如光感受器有

多达十几种不同形式的膜系衍生物， 线粒体的

分布、 形态 、 数景和修饰方式在不同动物中也

有很大的差别 ; 光感受器和线粒体间有的动物

还有管状结构。各种细胞器分布和密度也因动

物而异 ， 有的动物感光细胞内含有色素颗粒，

轴突的位置和末端结构也不一致。

近年来， 新技术的广泛应用和多学科的互

相渗透， 使视觉研究进展迅速[21 - 25]。今后一

方面将研究那些目前尚未了解或了解不深的动

物感光器官组成细胞的结构， 力求通过比较不

同动物感光器官结构差异和联系， 探讨与生物

进化与视觉系统发生有关的问题，另一方面将

用典型动物为材料， 采用各种技术方法，集各

i't他功吻

主导革且 飞 革立革且
原生动物

图 3 动物先感受.进化线踉图 (From

Eakin 1968 ) 

学科之长，来解决视觉形成中的一系列本质问

题，从不同层次，揭示视觉形成的奥秘， 并将

研究成果及时应用于生产实践(如仿生学和医

学等)。所有这些， 可以预料，都有着极为广阔

的前景。

小结

本文简要地介绍了脊椎动物和无脊椎动物

感光细胞的结构特征， 并加以比较分析。 在此

基础上，总结了感光细胞结构的共同性和相异

性， 同时也找到存在的问题和今后努力的方向，

以便引起重视，并加强这方面的研究。
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包被小泡一一种新的细胞器

杨维才 郑 国铭

(兰州、l大学细胞研究室)

在近二十年细胞生物学研究中 ， 关于包被

小泡 (Coated vesicle，简称 CV )结构 功能及其

有关的受体介导的内吞 作用 (Receptor-mediat­

ed endocytosis) 的研究一直是十分活跃的领域。

1964 年 Roth 和 Porter [l ]首先在蚊虫卵母细胞

中发现细胞表面存在"毛状包被结构" (Bristle­

coated st ructure) ， 同年 ， Rosenbluth 和 Wissig[2]

发现瞻蛛脊神经细胞中铁蛋白的内吞与"包被"

小泡有关 ， 并首次用包被陷窝(Coated pit ， 简

称 CP ) 和包被小泡来描述与铁蛋白吸收有关的

细胞表面内 陷罪口小泡结构。事实上在此之前人

们已观察到了类似的结构， 只是叫法不同，如

"复合小泡"(Complex vesicle) , "京IJ 状体"(Ac­

anthosome) , "无定形包被结构" (Amorphous­

coated structure) 或 "Rhopheosome"等 ， 尽管名

字不同 ， 但都是描述细胞质膜内陷区被致密的

细胞质 包被 这一事实。 1969 年 Kanaseki 和

Kadota[ 3 ]首先从神经组织中部分地纯化到 CV ，

并用电镜负染色技术第一次直接观察到了包被

呈五边形和六边形的网 格特征。七十年代中

期， Crowther 等人[ 4]确定了 CV 多 边形包被结

构的几何特征和多态性。 同时 Pearse [5 ， ð]改 良

了 Kanaseki 和 Kadota 的纯化方法 ，使人们能够

获得大量 CV 用于生化和结构分析， 并发现了

包被结构的主要蛋白一一笼形蛋白 (Clathrin ) 。

除此笼形蛋白之外，人们 [ 7 ， 8J 还发 现了 其它

附加 蛋白 (Mr. 110 , 55 , 33 , 36 kd )。随后

许多人对笼形蛋白的组成 、 结构特征及其形

成多边形笼形包被结构的机制 进行了深入的

研究 ， 提出了一些有意义的模式。 免疫细胞化

学研究揭示细胞内可能存在游 离笼形蛋白地

["， 很可能分布在 细胞核 周围。 解被 ATPase

(Uncoating ATPase)[l O ， 11 ， 1 2 J活性的发现为了解

cy 的功能和包被机制提供了线索，下面简要
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