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摘要  视觉对于生物进化有重要意义, 生物可以调整它们的视觉系统以应付它们所处的

特定的光环境. 认识和了解生物视觉系统感知的分子机制尤为重要, 视蛋白基因氨基酸

序列(基因型)和色素吸收光谱值λmax (表型)之间的关联使视蛋白基因成为研究视觉进化的

一个很好的模式系统. 研究表明, 视蛋白基因以及视锥色素在哺乳动物进化中表现出显

著的多样性, 视觉感知的分子机制远比人们以前所认知的更为复杂和扑朔迷离. 本文将

评述近年来哺乳动物重要类群中视觉系统视蛋白基因进化研究进展, 为进一步深入研究

哺乳动物视觉感知的分子机制提供基础资料. 
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视觉是生物获得外界信息的一个重要来源 , 是

生物最重要的感觉器官 . 视蛋白作为一类由视觉细

胞产生的跨膜蛋白[1], 是眼部感受光线的第一站, 它

通过与其偶联的 G 蛋白及磷酸化级联反应将光信号

放大并通过一系列信号传导途径将信息传递至大脑. 

视觉系统中的视蛋白包括视杆细胞和视锥细胞中的

视蛋白 [2]. 视杆细胞主要感受弱光(暗视觉), 无色觉

功能, 而视锥细胞则主要感受强光(明视觉)和色觉[2]. 

自从人类视蛋白基因在 20 多年前首先被分离和测序

以来[3], 成百个视蛋白基因已经从许多不同物种中相

继获得 . 所有脊椎动物的视蛋白基因可分成 5 类 : 

Rh1 (rhodopsin)基因编码视杆细胞中所有感光色素; 

LWS/MWS (long/middle wavelength sensitive type, 长/

中波长视蛋白基因 ), Rh2 (Rh1-like), SWS1 (short 

wavelength sensitive type 1, 短波长视蛋白 1 基因)和

SWS2 (short wavelength sensitive type 2, 短波长视蛋

白 2 基因)编码在视锥细胞中表达的各种类型的感光

色素[4,5]. 由于 LWS 和 MWS 序列同源性极高(>96%), 

一般将二者统称为 LWS 基因家族. 每一种色素分别

对某一段波长的光特别敏感 . Rh1, LWS/MWS, Rh2, 

SWS2 和 SWS1 对应的感光色素最大吸收光谱值(λmax)

范围分别为 490~510, 495~570, 470~530, 415~480 和

355~450 nm[6~8]. L 型和 M 型视锥细胞对整个可见光

波段(380~760 nm)敏感, 而 S 型视锥细胞的敏感区域

在 380~550 nm 波长范围[2,9]. Rh1, Rh2, SWS1 和 SWS2

基因来自常染色体, 每个基因都由 5 个外显子和 4 个

内含子组成, 只有鱼类的 Rh1 基因例外[10,11], 其 4 个

内含子都缺失; LWS 和 MWS 基因位于 X 染色体上, 

呈头尾相连串联排列[2,6], 每个基因都包括 6 个外显

子和 5 个内含子[10]. 研究表明, 一个视蛋白基因的一

个氨基酸变异就可以引起λmax 的改变 , 这种基因型

(氨基酸序列)和表型(λmax)的对应使视蛋白基因成为

分子进化研究中一个很好的模式系统[12,13].  

进化分析表明 , 所有视锥蛋白基因家族在寒武
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纪早期就已出现(大约 54000 万年前)[15]. 虽然大部分

脊椎动物, 包括鸟类、鱼类、爬行类和两栖类, 都含

有上述 4 种视锥色素的编码基因, 然而多数哺乳动物, 

除了少量有袋类和单孔类以外[16,17], 却只有 LWS 基

因家族和 SWS1 视蛋白基因[18]. L 型感光色素占的比

例较大, 而 S 型感光色素只有 5%~15%[19]. 哺乳动物

与其他脊椎动物在视蛋白基因类型数量上的差异 , 

在进化上一般认为是在哺乳动物早期进化历史中的

某个时间丢失了另外两个视锥蛋白基因 , Rh2 和

SWS2, 推测可能与哺乳动物适应夜行生活方式 , 从

而视觉与其他感觉器官相比重要性减弱有关[20].  

研究表明 , 视锥色素类型数量与色觉维度呈正

相关 . 生物对于颜色的感觉来源于视网膜中不同视

觉色素细胞的相对激活程度. 拥有 1, 2 和 3 个视锥色

素的动物分别表现为单色、双色(没有红-绿视觉)和三

色(可以区分红、绿和蓝色彩)色觉[20]. 这种相关性使

我们可以通过对视蛋白基因的分析来推断动物的色

觉能力, 反之亦然. 除了对短波敏感(蓝)的视觉色素

(SWS1)以外 , 一般的哺乳动物只拥有长 /中波敏感

(红 /绿 )视觉色素中的中波敏感 (绿 )色素 (MWS) [21]. 

因此 , 多数哺乳动物表现为双色色觉 [22], 只能区分

蓝色和绿色. 有趣的是, 大约 4000~3000 万年前, 灵

长类祖先的视觉色素基因发生了一次基因复制 , 衍

生出了可以识别红色的色素基因(LWS), 发展出现在

的三色视觉系统[2,21], 比其他哺乳动物能够更好地区

分五颜六色 . 而最近的一项对夜行生活历史长达至

少 5200 万年的蝙蝠的视蛋白基因研究, 意外地发现

多数蝙蝠仍然与多数哺乳动物一样具有双色色觉 , 

而且是兽类中第 3 类能够看到紫外光的动物, 这个发

现挑战了“弱光环境促使动物视觉退化”的传统经典

理论, 而且提出了“感觉代偿”的感官进化新机制, 揭

示了蝙蝠的视觉世界 [23]. 因此 , 动物视蛋白基因的

进化以及视觉感知的分子机制远比人们以前所认知

的更为复杂和扑朔迷离 . 本文对近年来哺乳动物重

要类群中视觉系统视蛋白基因进化研究进展做详尽

综述 , 为进一步深入开展哺乳动物视觉感知的分子

机制奠定基础.  

1  同灵长类视锥蛋白基因和色觉功能 

灵长类之所以比其他哺乳动物能够更好地区分

五颜六色是因为它们拥有 3 种感光色素蛋白, 而每种

感光色素只对特定波长的光敏感 [24], 通常被称为短

(S)、中(M)和长(L)波长感光色素. S 波长感光色素由

SWS1 视蛋白基因家族编码, 而 M 和 L 波长感光色素

由 LWS 基因家族成员编码. 其他大部分哺乳动物只

有两种感光色素, 因此分辨色彩的能力受到了限制. 

最初的研究表明, 灵长类的三色视觉源自双色视觉, 

位于 X 染色体的 M 波长感光色素基因发生了基因重

复, 得到 L 波长感光色素. 据推测这个事件发生在狭

鼻猴(分布于旧大陆的高等灵长类, 包括人类、猿类

和旧大陆猴)的共同祖先身上, 大约在 4000~3000 万

年前[3]. 研究证明, 所有狭鼻猿物种都拥有这 3 种感

光色素[25,26], 并具有相似的三色视觉功能[20].  

然而, 对阔鼻猴(新大陆猴)的视蛋白进行研究却

发现一个完全不同的进化历史 , 大大促进了人们对

灵长类视蛋白基因和色觉进化的认识 . 与狭鼻猴不

同 , 多数阔鼻猴表现出 X 染色体视蛋白基因多态

性[27]. 多态性主要由位于 X 染色体上的 LWS 基因家

族等位基因变异引起. 这些灵长类的 M/L 感光色素

有 3 个等位基因类型, 每个等位基因类型编码的感光

色素都有一个特定的吸收光谱. 因此, 雄性和 X 染色

体视蛋白基因座位为纯合子的雌性阔鼻猴表现为双

色视觉, 而 X 染色体视蛋白基因座位为杂合子的雌

性阔鼻猴则表现为三色视觉[28~30]. 研究认为, 这 3 个

等位基因 , 与主要组织相容性复合体基因座位的等

位基因类似, 可能也是通过平衡选择作用来维持 [31]. 

有趣的是 , 这种多态性色觉进化模式在阔鼻猴中的

两个类群并不适用. 一个是夜猴属(Aotus genus), 也

叫猫头鹰属, 是仅有适应于夜间活动的阔鼻猴物种. 

在夜猴属中, L/M 视蛋白基因没有多态性[22], 而且 S

视蛋白基因也出现了致死突变变异, 没有 S感光色素

表达[32,33], 因此在夜猴属物种中的视网膜中, 只有一

种感光色素, 据此推断夜猴属物种无色觉功能. 另一

个类群是吼猴属(Alouatta sp). 它们则与狭鼻猴中的

视蛋白基因进化模式相同, 在 X 染色体上有独立的

M 和 L 视蛋白基因, 有三色视觉功能[34]. 因此, 通过

基因重复产生三色视觉的进化在灵长类中发生了 2

次, 一次发生在狭鼻猴的共同祖先身上, 大约是 4000~ 

3000 万年前 ; 另一次发生在吼猴身上 , 大约是

1600~700 万年前.  

除了狭鼻猴和阔鼻猴 , 灵长目的第三大类群是

分布于非洲和东南亚的原猴类. 这些灵长类的 M/L

感光色素在物种之间有明显的差异 . 一些日间活动

的物种与多数阔鼻猴一样, 具有 M/L色素多态性. 雄
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性和 X 染色体视蛋白基因座位为纯合子的原猴为双

色视觉, 而 X 染色体视蛋白基因座位为杂合子的原

猴为三色视觉 . 而另一些原猴物种与多数非灵长类

哺乳动物类似, 只有 S 和 M 感光色素, 因此为双色色

觉. 另外, 还有一些夜行的原猴类, 则与阔鼻猴中的

夜猴属一样, 只有一种类型的 M/L感光色素, 缺少色

觉功能[20].  

综上所述, 在现代灵长类中, 视锥蛋白基因在不

同类群中发生了多次不同的进化变异, 包括: (1) S 视

锥蛋白基因在一些阔鼻猴和多数原猴类群中丧失功

能; (2) 视锥蛋白基因多态性在几乎所有阔鼻猴和少

数原猴中出现; (3) 由基因重复产生第 3 个视锥蛋白

基因在狭鼻猴和少数阔鼻猴中发现 [20]. 此外 , 人类

中的 X 染色体视锥蛋白基因还表现出大量在其他狭

鼻猴中没有观察到的多态性 [35~37], 说明这些视锥蛋

白基因多态性出现在过去 600~500 万年前[20].  

2  SWS1 视锥感光色素进化和 UV 视觉 

由 SWS1基因家族产生的视锥感光色素可根据在

紫外线(UV)光谱峰值的不同分成两类 , 这两类感光

色素的最大吸收光谱值(λmax)分别在 360~390 和 395~ 

436 nm 之间, 前者一般被称为 UV 型感光色素, 后者

为 S 感光色素[20]. UV 在物种配偶选择、觅食和交流

方面都发挥着重要作用 . 对视蛋白基因序列比较分

析发现 UV 感光色素起源较早[38], 在鱼类、爬行类、

两栖类和哺乳动物的部分物种中都存在 [39]. 通过推

断脊椎动物祖先的 SWS1视蛋白氨基酸序列, 采用重

组 DNA 和定点突变技术构建祖先蛋白, 结果显示产

生的视觉色素λmax 为 361 nm, 表明脊椎动物祖先存

在对 UV 敏感的视锥蛋白[40,41]. 而在一些类群的进化

过程中, UV 感光色素可转变为 S 感光色素, 有时又

可转变回 UV 色素, 因此 UV 和蓝色视觉之间的反复

转变比较容易. 例如在鸟类中就发现了至少 4 次 UV

视觉的重新获得, 6 个氨基酸替换与鸟类中 UV 和 S

感光色素的转变相关 [42]. Shi 和 Yokoyama[40]对脊椎

动物的 SWS1 视蛋白基因进行分析认为, UV 视觉是

否存在与生物周围环境是否存在 UV 光线和生物是

否有依赖于 UV 的行为有关, 如脊椎动物中有“活化

石”之称的腔棘鱼, 因其生活在海洋 200 m 深处, 短

波长光线如紫外光无法到达, 所以它的 SWS1 基因呈

现假基因化. 研究发现, 多数哺乳动物的 S 型感光色

素已经从对 UV 敏感转移到对蓝(紫)色(S)敏感, 有趣

的是, 有研究表明, 一个氨基酸的替换就可以完成从

UV 敏感性向蓝(紫)色敏感性的转变[43,44]. 目前只有

少数哺乳动物仍然保留了祖先 UV敏感性[45~47], 如啮

齿类中的家鼠(Mus musculus)、大鼠(Rattus norvegi- 

cus)、沙鼠(Meriones unguiculatus)、八齿鼠(Octodon 

degus)等, 有袋类中的短尾矮袋鼠(Setonix brachyurus)

等以及大部分蝙蝠 [23]. 相比之下 , 啮齿类中的松鼠

科和豚鼠科等多数物种则具有对蓝(紫)色敏感的 S 感

光色素. 由于多数拥有 UV 敏感性 S 感光色素的物种

为夜行性动物, 因此有学者提出从 UV 向 S 感光色素

的转变可能与从夜行适应到日行性生活方式有关 . 

但也有研究发现, 有许多具有 S感光色素的哺乳动物

也是夜行性的, 而有些日行性的啮齿类, 如八齿鼠和

沙鼠等, 也有 UV 感光色素, 所以 SWS1 色素类型和

生活方式之间可能并没有必然的联系 . 那么到底是

什么样的选择压力使 UV 敏感性比蓝(紫)色敏感性在

一些物种中更有利? 有学者提出 , 啮齿类一般使用

尿液标记自己的领域和路线 , 而尿液能够强烈反射

UV, 因此啮齿类可能不仅要闻这些标记, 而且也要

看这些标记 [48]. 这个假说还需要进一步的验证 . 虽

然 UV 视觉对于许多生物来说仍然很重要, 但也有研

究发现 UV 光线能够损坏视网膜组织, 也许这也可以

部分解释为什么在人类、牛、鸡和许多陆地脊椎动物

中都不具有 UV 视觉功能[14].  

除了能够感受紫外光以外, 哺乳动物 SWS1感光

色素进化的另一个显著特征还表现在 S 视蛋白基因

在某些类群中的功能丧失 . 除了上述提到的阔鼻猴

中夜猴属中的 S视蛋白基因发生致死突变变异, 从而

S 感光色素不表达以外, 类似的情形在一些其他灵长

类, 啮齿类和少量食肉类中也发现[20,49,50]. 有趣的是, 

S 感光色素的功能丧失在海洋哺乳动物中, 如鲸类和

鳍脚类(海狮, 海豹和海象)[51,52]等, 非常普遍. 到目

前为止, 对于引起 S视锥色素功能丧失的机制以及是

否有其他代替 S 感光色素而对短波长辐射敏感的视

觉机制还不清楚, 仍然需要深入研究.  

3  海洋哺乳动物视蛋白基因和色觉功能 

海洋哺乳动物要适应一种和陆生哺乳动物截然

不同的视觉环境, 因此对海洋哺乳动物, 包括鲸目中

的海豚和鲸, 食肉目中的鳍脚类, 即海狮、海豹和海

象以及海牛目中的海牛和儒艮的视觉系统的研究将

有助于我们进一步认识和理解视觉系统在不同生境
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下生物中的适应性进化遗传机制. 研究发现, 鲸和鳍

脚类拥有有功能的 M/L感光色素, 但是缺少 S感光色

素, 是典型的单色视觉系统[51,53~55], 而与鲸关系最近

的陆地偶蹄类和与鳍脚类关系最近的陆地食肉类都

拥有有功能的 M/L 和 S 感光色素, 因而推测 S 感光

色素的缺失与鲸和鳍脚类在海洋环境中的视觉适应

有关. 有学者认为, 在海洋环境中, 短波长高度发散, 

不利于产生很好的立体视觉功能 , 因此对其敏感性

下降, S 视蛋白基因(SWS1)假基因化, 无法产生有功

能的 S 感光色素[56,57].  

此外, 研究发现鳍脚类 M/L 感光色素的λmax 为

550~560 nm, 更接近其陆地食肉目祖先的λmax, 而不

是鲸目类群的λmax
[52]. 这表明鳍脚类仍然需要适应陆

地视觉功能 , 这与鳍脚类的“两栖性”海洋生活方式

相对应, 因为与完全适应海洋生活的鲸目不同, 鳍脚

类有相对固定的时间在浅海滩休息、生殖、交配与脱

毛 , 因此视觉对于它们的陆地生存也同样重要 [52]. 

对鳍脚类的视杆色素 (Rh1)研究也发现其λmax(约为

500 nm)与陆生哺乳动物更为相似[52].  

令人惊奇的是 , 同属海洋哺乳动物的海牛却是

典型的双色视觉系统[58,59], 具有有功能的 S 和 M/L

感光色素. 序列分析表明, 海牛 SWS1 基因与非洲象

有 89%的序列相似度, 与偶蹄类的牛有 88%的序列

相似度 [60]. 为什么同属海洋哺乳动物 , 该物种却存

在有完整可读框(ORF)且能编码出有功能的 S 感光色

素的 SWS1 基因? 研究表明, 这可能与海牛主要生存

于浅水滩且适应素食的食性有关 . 海牛是海洋哺乳

动物中唯一以海草为食的类群 . 浅水滩的光环境与

在陆地上的光环境相同 , 吸收光谱范围都很广 [60]. 

生境与食性的不同使海牛与鲸和鳍脚类可能经历了

不同的选择压力 , 长期的自然选择过程导致了它们

彼此间视觉系统的差异.  

对其他一些半水生的哺乳动物, 包括北极熊、海

獭、水獭和河马的研究表明, 它们与其他多数陆地哺

乳动物一样, 具有双色视觉功能, M/L 和 S 感光色素

都有功能 [52,61]. 这些物种中双色色觉功能的保留可

能与它们的陆地活动有关[19,61].  

目前的研究支持 S 感光色素在不同海洋哺乳动

物进化支上的独立缺失是一种趋同进化 , 经受相同

的选择压力 , 但这个选择压力具体是什么仍然还不

清楚 . 一种较为认同的假说认为是由于水中的光环

境亮度较低, 且波长单一而引起视觉系统功能下降. 

此外, 研究发现海洋哺乳动物中普遍存在的 M/L 感

光色素的λmax 都不同, 在波长敏感程度上发生了改变, 

都表现为向 S感光色素进化的趋势, 但是为什么在这

些物种中不选择本身就对短波敏感的 S 感光色素而

选择了对长波敏感的 M/L 感光色素呢? 总之, 视蛋

白基因在海洋哺乳动物中的适应性进化还有待于进

一步的研究.  

4  夜行性/日行性哺乳动物视锥蛋白基因进化 

所有哺乳动物中都有视杆细胞和视锥细胞 , 视

杆/视锥细胞的比率与物种活动模式具有一定的相关

性. 一般来说, 日行性哺乳动物比夜行性哺乳动物有

更多的视锥细胞(夜行性动物为 200:1, 日行性动物

为 1:20)[19]. 对它们的视锥蛋白进行研究发现, 多数

夜行性动物缺少 S 感光色素, 只有 L/W 感光色素, 因

此没有色觉功能 , 而它们最近的姐妹群类群则多数

表现为双色视觉. 例如, 在食肉目浣熊科中, 夜行性

的普通浣熊(Procyon lotor)、食蟹浣熊(Procyon can-

crivorus)和蜜熊(Potos flavus) 缺少 S 感光色素, 而日

行性的长鼻浣熊 (Nasuella o l i vacea )则同时拥有

L/W 和 S 感光色素[49,50]; 在啮齿类小鼠属中, 锡金小

鼠(Mus pahari)缺少 S 感光色素, 而其他小鼠物种中

则有有功能的 S 感光色素; 在新大陆猴中, 猫头鹰猴

属是唯一一个夜行性类群, 也只有它们表现为 S感光

色素的缺失[33]. 因此, S 感光色素在哺乳动物进化中

发生了多次独立缺失 . 这种缺失并不会严重影响这

些动物的生存, 因为夜行性动物主要使用视杆视觉, 

色盲对于它们来说并不构成生存障碍 [19]. 有趣的是, 

到目前为止, 还没有在任何哺乳动物中发现 L/W 感

光色素的缺失. L/W 感光色素在视锥色素中数量较多, 

除了色觉感知以外 , 它们在视觉亮度和灵敏度方面

也发挥着重要作用, 因此缺失 L/W 感光色素将会严

重妨碍生物的视觉能力, 而 S感光色素仅仅用于色觉

功能, 相比起来更容易发生变异[19].  

近年来的一些研究表明 , 在一些夜行性哺乳动

物中也存在两种感光色素, 具有色觉功能[23,62]. 例如, 

习惯于夜行生活的蝙蝠 , 其敏锐的听觉和准确的回

声定位能力令人惊讶, 加上蝙蝠的眼睛很小, 所以很

多人认为蝙蝠的视觉能力已经退化 , 也有人认为蝙

蝠是“色盲”, 不能分辨颜色, 然而 Zhao 等人[23]最近

对夜行生活历史长达至少 5200 万年的蝙蝠视锥细胞

中的视蛋白基因进行研究发现多数蝙蝠仍然与其他
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哺乳动物一样, 具有双色觉, S 和 M/L 视蛋白基因都

是有功能的, 而且可以看到紫外光. 蝙蝠是整个兽类

中除了啮齿类和有袋类以外第 3 类能看到紫外光的

动物. 既然大部分蝙蝠都具有双色觉, 那么为什么恒

频蝙蝠和栖息于洞穴内的旧大陆果蝠的明视觉会有

所退化呢? 传统观点认为长期的夜行生活以及弱光

环境是造成蝙蝠视觉退化的主要原因 , 但是该项研

究发现: 旧大陆果蝠原本生活在树上, 进化过程中有

小部分栖息地变为基本无光的洞穴 , 长此以往导致

这部分旧大陆果蝠视觉发生退化 . 但对恒频蝙蝠而

言 , 视觉退化的根本原因在于它具有一种更发达的

回声定位能力 . 发达的听觉使恒频蝙蝠不再需要发

达的视觉, 进而引起视觉退化. 为适应生存环境, 一

种感觉形式的退化也会引起其他感觉形式的代偿性

增强. 这就如同盲人在丧失了视觉能力之后, 触觉、

听觉等其他感觉能力会有所增强 . 感觉代偿进化机

制的提出 , 对于动物感觉系统的进化和夜行生活的

研究具有重要的指导意义[23].  

此外 , 对一些适应于地穴生活方式的哺乳动物

进行研究发现 ,  多数地穴物种的视锥细胞比例

(10%~15%)更接近于陆地上日行性动物 , 而不是夜

行性动物 , 而且这些物种中的视杆细胞密度比陆地

夜行性动物的密度低很多 , 因此地穴哺乳动物中视

杆细胞数量减少, 而视锥细胞数量保留或增加, 这看

起来并不是一种对无光环境的适应表现 [19,63~65]. 而

且视锥蛋白在这些物种中也表现出明显的多样性 , 

从 L/W 和 S 感光色素的混合存在, 到 S 感光色素为主

要形式, 再到视蛋白的共表达, 都支持物种特异性适

应[19], 并不支持传统观点认为地穴哺乳动物为了适应

无光的地下环境, 其视觉系统经历了趋同退化[66,67].  

5  结语与展望 

视觉对于生物进化有重要意义 , 生物可以调整

它们的视觉系统以应付它们所处的特定的光环境 . 

认识和了解生物视觉系统感知的分子机制显得尤为

重要 , 视蛋白基因氨基酸序列和色素吸收光谱值

(λmax)之间的关联使视蛋白基因成为视觉进化研究一

个很好的模式系统 . 本文揭示了视蛋白基因以及视

锥色素在哺乳动物进化中的多样性 , 尤其在啮齿类

中. 这并不在意料之外, 因为它们是哺乳动物中包含

物种最丰富的一个类群, 占据各种类型的栖息地, 而

偶蹄类看似是多样性最少的一个类群 , 几乎所有物

种都有典型的视杆细胞, L/W 和 S 感光色素[35]. 近年

来, 随着分子生物学的发展, 我们对于哺乳动物视觉

系统感知及其分子机制的认识有了长足进步, 但是, 

还有很多问题尚待解决 . 本文也对目前无法解释的

现象做了阐述 . 虽然其中一些可以用选择压力来解

释 , 但是却缺乏行为和生理学方面的证据 [35]. 在今

后的研究中 , 随着对更多类群的视蛋白基因进行深

入研究 , 必将使我们能够对动物视觉系统适应性进

化分子机制方面有进一步的认识和了解.  
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