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　　视觉是动物获取外界信息的重要途径 ,在动物的捕食、

配偶选择及讯息传递等方面均有重要作用 ,对动物的进化具

有深远而广泛的影响 [ 1 ]。经过科学家的不懈努力 ,生态因

素被认为是引导视觉系统进化的一个主要因素 [ 1, 2 ]。相对

于无脊椎动物而言 ,脊椎动物的视觉系统有着惊人的多样

性 ,反应了脊椎动物对环境中各种色彩的高度适应性 [ 1 ]。

脊椎动物的视觉是由位于视网膜中的视色素 (V isual p ig2
ments)介导的。每个视色素分子均由一个跨膜蛋白 2视蛋白
(Op sin)和一个生色基团通过席夫氏碱共价连接形成 (在牛

的 rhodop sin中为位点 296的丝氨酸 )。生色基团为视黄醛

(112cis2retinal, A1 )或者 3, 42脱氢视黄醛 ( 112cis23, 42de2
hydroretinal, A2) [ 3 ]。当感光的视色素分子吸收光子后 ,视

色素生色基团的构象发生变化 ,从顺式构象转变为反式构

象 ,并与视蛋白分离 ;然后活化的视蛋白与转导蛋白结合 ,激

活与转导蛋白偶联的 G蛋白 ,通过胞内的磷酸化级联反应

导致细胞膜上的离子通道关闭 ,细胞膜超极化 ,形成超极化

的感受器电位 ,传导至大脑后即产生视觉 [ 4 ]。

视色素的光谱敏感峰值 (即λmax )及范围由视蛋白和生

色基团的相互作用决定 [ 3 ]。生色基团也有独特的λmax :席夫

氏碱被质子化的生色基团在溶液中的λmax为 440 nm,而席夫

氏碱未被质子化的生色基团在溶液中的λmax为 365nm [ 1 ]。

但生色基团和视蛋白结合形成的视色素λmax的范围很宽广 :

360— 635nm [ 1 ]。视蛋白是具有七个跨膜结构域的 G蛋白

耦联受体超家族 ( G p rotein2coup led recep tors, GPCR)中的一

个庞大的家族。脊椎动物的视蛋白基因可根据其序列相似

性及产物视蛋白λmax的不同而分为五个亚家族 : (ⅰ) RH1,

又被称为视杆蛋白 (Rhodop sin) ,其λmax在 500nm左右 ; (ⅱ)

RH2 (Rhodop sin2like p igments,绿视蛋白 ) ,其 λmax为 470—

510nm; (ⅲ ) SW S1 ( Short wavelength2 or blue2sensitive p ig2
ments,紫外 /蓝视蛋白 ) ,其λmax为 360—430nm; (ⅳ) SW S2

( SW S12like p igments,蓝视蛋白 ) ,其 λmax为 440—460nm;

(ⅴ) LW S/MW S(Long wavelength2 or m iddle wavelength2sensi2

tive, or red2 and green2sensitive p igments,红 2绿视蛋白 ) ,其

λmax为 510—560nm [ 3 ]。这些基因的长度差异很大 :七腮鳗

( P500)、变色龙 ( P495, P358和 P482)和小鼠 ( P509)的视蛋

白基因长度大于 19kb,而辐鳍鱼类的 RH1只有 1kb左右 [ 3 ]。

RH2、SW S1和 SW S2均具有四内含子 /五外显子的结构 ,而

LW S /MW S具有五内含子 /六外显子的结构。RH1在视杆细

胞里表达 ,介导暗视觉 ,即感受弱光 ,无色觉功能 ;其他 4种

视蛋白在视锥细胞里表达 ,被称为视锥色素 ( cone p ig2

ments) ,介导明视觉 (感受强光 )和色觉 [ 3 ]。

视蛋白吸收光谱调节分子机制的研究始于 1983年 ,在

这一年 Nathans和 Hogness克隆了牛的视杆蛋白基因 [ 5 ]。到

现在为止 ,牛的视杆蛋白也是唯一具有晶体结构数据的视蛋

白 [ 6 ]。随着生物所处环境的不同 ,视杆细胞和视锥细胞的

比例也不同 :深海或夜行性的动物为了尽量感受可用的弱
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光 ,视网膜上几乎全是视杆细胞 ,而白天活动的变色龙 (A no2
lis carolinensis)视网膜上全是视锥细胞 [ 3 ]。λmax值与生物所

处环境的光线有关 ,譬如在海洋生活的鱼类有蓝、绿视蛋白 ;

而由于淡水对红光有很好的通透性 ,在淡水生活的鱼类除了

有蓝、绿视蛋白外 ,还有红视蛋白。如果视蛋白相同的话 ,

A2会使λmax向长波方向偏移 ,即红移 [ 3 ]。到现在为止 ,科学

家们已经知道了超过 100种视蛋白的氨基酸序列和吸收光

谱 ,为以后视蛋白功能的研究提供了便利 [ 3 ]。经过研究 ,发

现一些关键位点对λmax的调节具有非常重要的作用
[ 7 ] ,这些

位点大部分集中在七个跨膜区。可用两种方法来测量λmax :

显微分光光度计法 (M icrospectrophotometry,MSP) [ 8, 9 ]和体外

试验法 ( In vitro assay) [ 1 ]。体外试验法是通过细胞培养的方

法来生产、纯化视蛋白 ,在体外使视蛋白与生色基团结合后

测定视色素吸收光谱的方法 ,这种方法比 MSP法精确 ,应用

范围更广泛 [ 1 ]。下面就视蛋白基因的进化作一综述。

11视蛋白基因之间的系统发育关系

大部分脊椎动物的基因组都有视蛋白基因的五个亚家

族。据此推测 ,在脊椎动物的祖先中就通过 4个连续的基因

复制事件产生了这五种视蛋白基因。到现在为止 ,在人和其

他有胎盘哺乳动物的基因组中只发现三种视蛋白基因 ,即

RH1, SW S1和 LW S /MW S , RH2和 SW S2极有可能在哺乳动物

进化的早期就丢失了 [ 3, 10 ]。最近 ,在鸭嘴兽的基因组中发现

了 SW S2[ 11 ]。因此 , RH2在哺乳动物的祖先中就丢失了 ;

SW S2在有胎盘哺乳动物和有袋类发生分歧后才在前者中丢

失。这五种视蛋白基因的系统发育关系为 ( ( ( ( RH1,

RH2) , SW S2) , SW S1) , LW S /MW S ) [ 3, 12 ]。

2　视蛋白基因的分子进化

211　RH 1基因　

辐鳍鱼类的 RH1没有内含子 ,而其他脊椎动物的 RH1

均有四个内含子和五个外显子。据推测辐鳍鱼类的 RH1可

能是由 errlo ( Extraretinal rod2like op sin gene)通过一个古老的

逆转录转座事件形成的 [ 13 ]。绝大部分脊椎动物视杆蛋白的

λmax在 500 nm左右 ,但变色龙 (491 nm )、海鳗 (482 nm )、康

吉鳗 (487 nm)、海鲂 (492 nm )、金鱼 (492 nm )、非洲矛尾鱼

(485 nm)、宽吻海豚 (488 nm )和短吻真海豚 (489 nm )视杆

蛋白的λmax发生了蓝移。除了金鱼和变色龙 ,其他发生蓝移

的物种都生活在蓝光占主导地位的海洋环境 ,反应了其对蓝

光环境的适应 [ 3 ]。D83N、E122Q和 A292S的替换分别使牛

的 RH1发生了 6、19和 10 nm的蓝移 [ 3 ]。据研究 ,变色龙

RH1的蓝移或许是由 D83N引起的 ;而非洲矛尾鱼 RH1的

蓝移是由 E122Q和 A292S引起的 [ 1, 3 ]。令人惊奇的是 ,生活

于印度尼西亚海域的印度尼西亚矛尾鱼 (L atim eria m ena2
doensis)的 RH1也发生了 E122Q和 A292S替换 ,从而也蓝移

到 485 nm [ 14 ]。Yokoyama和 Takenaka研究了金眼鲷目金鳞

鱼科 (Beryciformes, Holocentridae) 11种金鳞鱼 RH1基因的

进化 ,发现其 RH1的λmax值与生活的水深关系密切 :祖先

RH1的λmax为 493 nm,随着生活水层的不同 ,λmax分别发生

了红移和蓝移。生活在 0—10 m水层的鱼类发生了红移 ,

λmax为 502和 499 nm,生活在 0—70 m水层的鱼类λmax为

486—494 nm,生活在 60 m以下水层的鱼类发生了蓝移 ,λmax

为 481 nm,表现出适应性进化的现象。影响金鳞鱼视杆蛋

白λmax的氨基酸替换为 E122M、F261Y和 A292S[ 7 ]。

212　RH 2基因　

RH2感受绿光 ,存在于除哺乳类外的其他有颌类中 [3, 10 ]。

脊椎动物可通过两种方式获得红 -绿视觉 : RH2或者 LW S/

MW S。LW S /MW S的进化会在后文中述及。有些鱼类、爬行

类及两栖类没有 MW S ,它们可以通过 RH2来获得红 -绿视

觉 ,即用 3, 42脱氢视黄醛作为生色基团 [ 15 ]或者在感光细胞

中含有彩色的油滴 [ 3 ]。金鱼的 RH2 ( P511)当用视黄醛作为

生色基团时 ,λmax为 511 nm;当用 3, 42脱氢视黄醛作为生色

基团作为生色基团时 ,λmax为 537 nm [ 15 ]。鸡获得绿视觉的

方法则与金鱼不同。鸡的 RH2以视黄醛作为生色基团时 ,

λmax为 508nm;由于在感光细胞中有绿色的油滴 ,鸡含有 RH2

的视锥细胞实际上的λmax为 533 nm [ 16 ]。RH2在脊椎动物中

的加倍事件也有报道。非洲丽鱼及斑马鱼的 RH2发生了加

倍 :斑马鱼的 RH2通过片段复制形成了 RH221 、RH222、
RH223和 RH224四个基因 ,在基因组上串联排列 ,其λmax分

别为 467、476、488和 505 nm [ 17 ]。Parry, et al1在四种非洲丽
鱼中发现 RH2有三个拷贝 : RH2Aα、RH2Aβ和 RH2B ,其λmax

也不相同 [ 18 ]。红鳍东方鲀 ( Takifugu rubripes)和黑青斑河豚

( Tetraodon n igrovirid is)的 RH2也发生了加倍 : RH221和 RH22
2,但两种河豚的 RH222趋同退化为假基因 [ 19 ]。在已知 RH2

λmax的脊椎动物中 ,非洲矛尾鱼、变色龙和壁虎的 RH2发生

了蓝移 ,分别为 478、495和 467 nm。非洲矛尾鱼的蓝移可能

和其生活的环境有关 :非洲矛尾鱼生活在 200 m左右深的海

洋中 ,在这个深度能到达的光线波长在 480 nm左右 ,与蓝移

有关的两个氨基酸替换为 : E122Q /M207L [ 1 ]。生活于印度

尼西亚海域的印度尼西亚矛尾鱼的 RH2与非洲矛尾鱼的

RH2在氨基酸水平上只在位点 216上有差异 ,同样具有氨基

酸替换 E122Q /M207L,其λmax也蓝移到 478 nm [ 14 ]。

213　SW S1基因和 SW S2基因的进化　

人们很早就认识到无脊椎动物具有紫外视觉 ,许多昆虫

的行为受紫外视觉的影响 [ 3, 20 ]。随着研究的深入 ,人们发现

一些脊椎动物也具有紫外视觉 ,如鱼类、两栖类、鸟类、爬行

类及哺乳类等。靠鸟类传粉的开花植物的花瓣可以反射紫

外光 ,从而可以吸引具有紫外视觉的鸟类 [ 12, 20 ]。鱼类的鳞

片和鸟类的羽毛可以反射紫外光 ,从而可以被用来相互识

别 [ 12, 20 ]。一些爬行类和两栖类可以用紫外视觉来通

信 [ 21, 22 ]。实际上 ,脊椎动物在很多情况下都可以运用紫外

视觉 ,如信息传递、捕食及交配等 [ 21—25 ]。紫外视觉由λmax在

360 nm左右属于 SW S1的视蛋白介导。SW S1还包括了λmax

在 390—440 nm的视蛋白 (感受蓝光 )。当没有紫外光或紫

外光不重要时 , SW S1基因会变成假基因 ,例如非洲矛尾鱼和

海豚的 SW S1[ 26, 27 ]。迄今为止 ,已测定了 21种脊椎动物
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SW S1视蛋白的氨基酸序列和λmax。通过对这 21种脊椎动

物 SW S1视蛋白各个祖先节点的氨基酸序列进行推导 ,并通

过突变实验构建祖先节点的 SW S1视蛋白 ,发现除了鸟类的

最近共同祖先的 SW S1λmax为 393 nm外 ,其他祖先节点的

SW S1的λmax均在 360 nm左右 [ 20 ]。鸟类最近共同祖先的

SW S1的λmax由于在四个位点发生了氨基酸替换 ( F49V /

F86S/L116V /S118A)而变为蓝视蛋白。长尾小鹦鹉 (M elop2
sittacus undulatus)、斑胸草雀 ( Taeniopyg ia gu tta te)和金丝雀

(Serinus canaria)通过在鸟类最近共同祖先的 SW S1序列发

生 S90C (可使λmax蓝移大约 30 nm )的氨基酸替换而又重新

获得了紫外视觉 [ 12, 20 ]。由于许多脊椎动物在进化中保持了

紫外视觉 ,因此紫外视觉必定在某些特定的情况下具有优

势。紫外光在环境中广泛存在 ,为什么有些生物会从紫外视

觉转换为蓝视觉 ? 可能的原因为 : 11紫外光会对视网膜组
织造成损伤 ; 21蓝视觉会提高视力分辨力和增强对比
度 [ 20 ]。有些鸟类从紫视觉转换为紫外视觉似乎与鸟类的迁

徙有关 [ 20 ]。随着研究的深入 ,人们认识到脊椎动物 SW S1

的λmax并不仅仅由处于跨膜区Ⅰ - Ⅲ的 11个位点的氨基酸

决定 [ 12, 20, 28 ] ,处于跨膜区 Ⅳ - Ⅵ的氨基酸与处于跨膜区

Ⅰ - Ⅲ的氨基酸通过协同作用也参与了 SW S1的光谱调

节 [ 28 ]。紫外视蛋白可以感受紫外光与紫外视蛋白的生色基

团具有未质子化的席夫氏碱有关 [ 28 ]。脊椎动物 SW S1λmax的

调节机制还远未明晰。

SW S2感受蓝光。已知氨基酸序列和λmax的 SW S2比

SW S1少。现在已测定了 8种脊椎动物 SW S2的氨基酸序列

和λmax :金鱼 ( Carassius auratus)、火蜥蜴 (Am bystom a tigri2
num )、牛蛙 ( Rana catesbeiana)、变色龙 (A nolis carolinensis)、

鸽子 ( Colum ba livia )、斑胸草雀 ( Taen iopygia gu tta te)、鸡

(Gallus gallus)和蝾螈 (Cynops pyrrhogaster) [ 29, 30 ]。Yokoyama

和 Tada研究了这 8种脊椎动物 SW S2的进化 ,发现脊椎动物

祖先 SW S2的λmax在 439 nm,与席夫氏碱被质子化的生色基

团在溶液中的λmax相近。这 8种脊椎动物 SW S2的λmax主要

由 10个具加性效应的位点决定 ,即 49、52、91、93、94、122、

207、261、269和 292[ 29 ]。在脊椎动物的进化中 ,金鱼、变色

龙和斑胸草雀的 SW S2保持了祖先 SW S2的λmax。鸡和鸽子

SW S2的红移主要是由其最近共同祖先的 SW S2发生了 I49A

的氨基酸替换引起的。火蜥蜴 SW S2的蓝移由氨基酸替换

T93V引起 ,而牛蛙 SW S2的蓝移则与 L207 I有关。当然 ,由

于已知氨基酸序列和λmax的 SW S2很少 ,对结果的解释需谨

慎。随着研究的深入 ,将会发现越来越多的参与 SW S2λmax

调节的位点。

214　LW S /MW S基因的进化　

在脊椎动物的祖先中就存在着 LW S基因 ,这使得 LW S

广泛分布于脊椎动物中。由于有胎盘哺乳动物的最近共同

祖先丢失了 SW S2和 RH2,这使得大部分哺乳动物为二色视

觉 (即为红 -绿色盲 ) [ 3, 10 ] ;但有些哺乳动物具有三色视觉 ,

即具有红 -绿视觉 [ 31—33 ]。哺乳动物的感光细胞中既没有

3, 42脱氢视黄醛也没有彩色油滴 ,其红 -绿视觉是由 LW S/

MW S介导的。高等灵长类通过两种不同的途径获得红 -绿

视觉 :类人猿和旧世界猴的 LW S /MW S位于 X染色体上 ,由

于发生了 LW S的加倍事件形成了 LW S和 MW S , LW S和 MW S

在染色体上串联排列 ,其功能也发生了分化 (LW S的λmax为

～560 nm,MW S的λmax为 ～530 nm ) ,加上在常染色体上的

SW S1形成了三色视觉 ;许多新世界猴和原猴类 ( Prosim ian)

没有发生 LW S的加倍事件 ,但在 X染色体上的 LW S /MW S有

三个等位基因 ,则雄性及在这个座位上为纯合体的雌性为二

色视觉 ,在 X染色体上有两个等位基因的雌性为三色视觉

(X染色体的随机失活 ) [ 3, 31, 32 ]。例如松鼠猴 ( Saim iri sciu2
reus) LW S 的等位基因有三个 ,λmax分别为 532、547和

561 nm [ 3 ]。但一属新世界猴 2吼猴 (A louatta)也发生了 LW S的

加倍事件 ,比旧世界猴的加倍事件要晚 [ 31, 32 ]。由于在其他

的新世界猴中没有发现 LW S的加倍事件 ,因此吼猴的最近

共同祖先在和其他新世界猴发生分歧后 ,发生了一次独立于

旧世界猴的加倍事件。Yokoyama研究了 11种脊椎动物 (包

括哺乳类、鸟类、爬行类、两栖类及鱼类 ) LW S /MW S的进化 ,

推导了祖先序列 ,并用突变实验表明有 5个关键位点对

LW S/MW S的光谱调节有重要作用 : S180A (位点的序号以人

的 LW S/MW S为参照物 )、H197Y、Y277F、T285A、A308S单

突变和 S180A /H197Y协同突变对λmax的影响分别为 - 7,

- 28, - 8, - 15, - 27, 11 nm;反方向的突变则为 7, 28, 8, 15,

27, - 11 nm,并且这些位点具有加性效应 [ 3 ]。脊椎动物

LW S/MW Sλmax的变化完全可以用这 5个位点的效应加以阐

释 (即五位点准则 )。墨西哥脂鲤 (A styanax m exicanus)通过

与旧世界猴及类人猿相同的方式来获得三色视觉 [ 34 ]。生物

学中常用的模式生物 -斑马鱼的 LW S发生了片段复制 ,具

有两个拷贝 : LW S21和 LW S 22,在染色体上串联排列。LW S21
和 LW S22编码区长度分别为 1074 bp和 1071 bp,其产物视

蛋白的λmax分别为 558 nm和 548 nm [ 17 ]。

高等灵长类的三色视觉被认为是便于从杂色的树叶中

辨别黄色和红色的果实 [ 33 ]。但是大部分的脊椎动物是红 -

绿色盲 ,红 -绿色盲也应该具有某种优势。人们也确实发现

红 -绿色盲的人在识别具有伪装色彩的物体方面比红 -绿

视觉的人具有优势 [ 35, 36 ] ,红 -绿色盲的僧帽猴 ( Capuchin

monkey)、食蟹猴 (Crab2eating monkey)及黑猩猩也具有这种

优势 [ 37 ]。人们还没有发现红 -绿色盲在其他方面的优势。

由于红 -绿色盲在脊椎动物中是广泛存在的 ,红 -绿色盲在

其他方面的优势需要进一步研究。

215　其他的视蛋白基因　

除了以上五类视蛋白外 ,还有一些视蛋白并不介导视觉

光反应 ,而是介导非视觉光反应 ,称为 non2visual p igments,包

括 p inop sin、VA2op sin ( vertebrate ancient op sin)、parap inop sin、

exo2rhodop sin、encephalop sin、neurop sin (Opn5)、melanop sin和

perop sin[ 38 ]。Melanop sin (Opn4)最先在非洲爪蟾中发现 ,其

表达并不局限于黑色素细胞 ,在眼睛的组织中也表达 ,其表

达部位为 RPE (Retinal p igment ep ithelium )和虹膜。后来在

哺乳动物、鸟类及鱼类中也发现了与 melanop sin同源的基
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因 ,并且表达的部位也更广泛 ,如鸡的松果腺体中也表达

melanop sin,在哺乳动物中表达部位为 ipRGCs ( Intrinsically

photosensitive retinal ganglion cells) 和视网膜的内核层细胞

( Inner nuclear layer of the retina)。现在 melanop sin的功能还

不是很清楚 ,我们所了解的是 melanop sin与非视觉光反应有

关 ,如光行为、褪黑激素 (Melatonin)的合成、瞳孔的光反应及

睡眠 [ 39 ]。Melanop sin为光感受器分子是大家所公认的 ,最近

发现 melanop sin在光存在的条件下也具有异构酶的功能 (催

化视黄醛反式构象和顺式构象的相互转换 ) [ 39, 40 ]。从斑马

鱼和鲑鱼 ( Salmon)及胡瓜鱼 ( Plecog lossus a ltivelis)中均发现

了 VA视蛋白 (Vertebrate ancient op sin) [ 41—43 ]。来源于鲑鱼

的 VA视蛋白与视黄醛结合时 ,复合物的λmax在 500 nm左

右 ,虽然对其功能还不是太了解 ,但推测应该与感受光线

有关。

随着研究的深入 ,科学家们发现视锥细胞和视杆细胞的

功能或许并不是我们以往认为的那么单一 (即介导视觉 ) ,

而是多功能的。Dkhissi2Benyahya, et a l1发现大鼠的 MW

(m id2wavelength)视锥细胞和 melanop sin共同参与了生理节

律的调节 [ 44 ]。无脊椎动物和脊椎动物分别运用感杆束细胞

( rhabdomeric cells)和纤毛状感光细胞 ( Ciliary photorecep tor

cells)介导视觉。这两种细胞表达的视蛋白基因、结构及信

号通路都是不同的。以前人们认为感杆束细胞只存在于无

脊椎动物中 ,而纤毛状感光细胞则只存在于脊椎动物中 [ 45 ]。

令人吃惊的是 , A rendt, et a l1发现一种海洋沙蚕 ( P la tynereis

dum erilii)拥有两种类型的细胞 :感杆束细胞存在于眼睛中 ,

纤毛状感光细胞存在于脑中 ,并且后者具有的视蛋白基因与

脊椎动物的视蛋白基因关系更近 [ 46 ]。这种沙蚕的脑部还具

有视网膜同源盒蛋白质 (Retinal homeobox p roteins) ,但眼睛

里没有这类蛋白质。视网膜同源盒蛋白质对脊椎动物发育

出视网膜非常重要 ,这还是第一次在无脊椎动物里发现它。

这项新发现表明 ,即使是最原始的动物 ,身上也兼有构成脊

椎动物和无脊椎动物视觉系统的成分。可能无脊椎动物脑

部的一些感光细胞经过一系列变化 ,成为了脊椎动物的眼

睛。A rendt, et a l1提出 ,在脊椎动物和无脊椎动物的一种被

称为原始两侧对称动物 (U rbilateria)的共同祖先身上 ,同时

存在两种光学系统 ,其中一种能够感知建立生活节律所必须

的光 ,另一种则可能是原始的眼睛 [ 46 ]。

3　研究展望

比较不同物种的视蛋白基因序列 ,构建进化树 ,并根据

进化树推导祖先节点的氨基酸序列 ,可鉴定对光谱调节可能

具有贡献的氨基酸替换 ,并对这些氨基酸替换用体外试验法

加以验证。运用这种方法 ,我们在视蛋白光谱调节的分子机

制方面取得了长足的进展 ,如 LW S/MW S的五位点准则。然

而 ,有些位点之间具有强烈的协同效应 ,并且部分位点上反

向和正向氨基酸替换并不使λmax发生相同程度的偏移 ,因此

我们对光谱调节分子机制的认识仍然是零碎的 ,需深入研究

其机制。

生态因素在视蛋白的进化中占有重要地位。对生活在

不同光环境或具有特殊行为的脊椎动物的视蛋白基因进行

研究可能会揭示一些新的光谱调节机制 ,发现一些新的光谱

调节位点。如生活于不同光环境中丽鱼 (Cichlid)的 SW S2a、

RH2、LW S和 RH1均有一部分位点受正向选择的影响 ,并与

所处的光环境密切相关 ,这些位点上的氨基酸替换今后可用

突变实验加以证实 [ 47 ]。随着越来越多脊椎动物视蛋白氨基

酸序列和光谱敏感峰值及范围的测定 ,将有助于我们了解视

蛋白的光谱调节机制及视蛋白的进化与生态因素的关系。
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