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地下啮齿动物视觉系统的形态结构与机能进化
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(1　陕西师范大学生命科学学院 , 西安 , 710062) 　
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摘要 : 感觉系统的适应进化机制一直是动物行为学研究的焦点。生活在特殊环境中的动物 , 其感觉系统在进化

过程中表现出的显著差异更是引人注目。由于适应地下黑暗生活环境 , 地下啮齿动物感觉系统在各个组织水平

都表现出进化和退化镶嵌的形态特征 , 其视觉系统表现得最为突出 : 视觉器官退化 , 有关图象分析结构、由视

觉诱导产生行为反应的脑区及视觉投射严重退化 , 有关感受光周期的 “非成像 ”视觉通路结构高度发达。本文

综述了地下啮齿动物视觉系统的结构、功能、进化与发育等方面的研究进展 , 旨在阐明地下啮齿动物视觉系统

的特点 , 有助于开展地下啮齿动物视觉系统适应进化机制的研究。
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M orpholog ic structure and functiona l evolution of v isua l system in subter2
ranean roden ts
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Abstract: Adap tive evolutionary mechanism s of sensory system s are the focus of the animal behavior research. Special in2
terest has been given to a particular ecotype species, subterranean rodents, whose sensory system s show consp icuous fea2
tures during the evolution p rocess. Their sensory system s have mosaic morphological features of both p rogression and regres2
sion at different organization levels because of adap ting to subterranean dark ecotype. The visual system is the most p rom i2
nent examp le among their sensory system s. The ocular system is regressive, and brain structures involved in analysis and

form ing of image and visually guided behaviors are degenerated in size, and their visual p rojection is reduced, but the

structures of the“non2image form ing”visual pathway involved in photoperiodic percep tion are well developed. The adap tive

structures, function, evolution and development of subterranean rodents are reviewed in this paper in order to further illus2
trate traits of visual system, and better assist the study of the adap tive evolutionary mechanism s of visual system in subterra2
nean rodents.
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　　地下啮齿动物是一类终生营地下生活的植食性

小型哺乳动物 (Ellerman, 1956; Nevo, 1979)。全世

界约有 30多种地下啮齿动物 (Huntly and Lnouye,

1988) , 主要包括仓鼠科 ( Cricetidae )、囊鼠科

(Geomyidae)、盲鼠科 ( Spalacidae)、竹鼠科 (Rhi2
zomyidae)、八 齿 鼠 科 ( Octodontidae )、栉 鼠 科

(Ctenomyidae) 和滨鼠科 (Bathyergidae) 等物种 ,

广泛分布于亚洲、非洲、美洲、欧洲大陆的热带草

原、草原、干旱及半干旱灌丛 (M ielke, 1977;

Nevo, 1979; Andersen, 1987)。虽然它们分布的国家

和地区不同 , 但由于长期生活在地下黑暗的生境中 ,

这类动物的形态结构、功能等在进化中表现出高度

的趋同现象 , 如视觉系统退化 、嗅觉及听觉系统高

度发达 (张堰铭和刘季科 , 2002) , 因此 , 地下啮齿

动物成为研究动物感觉系统适应进化的理想研究材

料。本文对地下啮齿动物视觉系统的形态结构、
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功能、进化与发育等方面的研究现状作以综述 , 旨

在引起人们对地下啮齿动物视觉系统适应进化机制

的关注。

1　地下啮齿动物视觉系统的形态结构

111　眼

地下啮齿动物眼一般都十分退化。分布于非洲

西部的隐鼠属 ( C ryptom ys)、岬鼠属 ( Georychus)

和滨鼠属 (B a thyergus) 的眼结构基本正常或缺少

某些结构 , 但体积极度缩小 ( Cei, 1946; Eloff,

1958)。其中 , 鼹形鼠 (Spa lax ehrenberg i) 的眼是

最退化的 (Om lin, 1997) , 其眼隐于皮下 , 直径小

于 700μm, 包被在肥大的副泪腺中。其眼结构相

当退化 , 因缺乏眼肌和瞳孔 , 其眼球已不能运动

( Cei, 1946; Sanyal et a l1, 1990; Cooper et a l1,

1993a)。

11111　晶状体

地下啮齿动物眼晶状体结构种属间差异较大。

鼹形鼠晶状体在组成上不规则 , 已血管化 , 其虹膜

和睫状体融合且过度肥大 ( Cei, 1946; Sanyal et

a l1, 1990)。赞比亚鼹形鼠 (C ryptom ys anselli) 晶

状体结构与正常有视觉动物相同 , 有虹膜、瞳孔及

高度 发 达 的 晶 状 体 ( Cernuda2Cernuda et a l1,

2003)。

11112　视网膜

地下啮齿动物眼视网膜结构具有进化和退化镶

嵌的形态特点。已有研究表明 , 地下啮齿动物具有

折叠、结构正常的视网膜 ( Cei, 1946; Eloff,

1958)。甘肃鼢鼠 (M yospa lax cansus) 视网膜变薄 ,

感光细胞数量急剧减少 (张育辉和刘加坤 , 1994)。

鼹形鼠视网膜形态发育正常 , 具有成层结构特征 ,

但其外段在发育早期开始退化 (De Jong et a l1,

1990; Sanyal et a l1, 1990)。该鼠视网膜结构在进

化上经历重组 , 发育成为具有感光作用的松果体状

结构 (Cernuda2Cernuda et a l1, 2002)。赞比亚鼹形

鼠视网膜不但具有完全失明的地下哺乳动物视网膜

的特点 , 还具有在地面生活有视力动物视网膜的特

点 , 说明赞比亚鼹形鼠视网膜在进化上介于这两类

鼠中间 (Cernuda2Cernuda et a l1, 2003)。非洲鼹形

鼠 (C ryptom ys anselli, C ryptom ys m echow i and Hetero2
cepha lus g laber) 高度发达的视网膜结构含有相当

高比例的光感视锥细胞 , 且绝大部分视锥细胞含有

蓝光敏感视觉色素 , 而不是其它哺乳动物视锥细胞

含有的绿光敏感视觉色素 ; 用于暗视觉的视杆细胞

的密度比夜行性地上鼠 (如小鼠和大鼠 ) 视杆细

胞的密度低得多 ( Peichl et a l1, 2004)。

112　视神经

地下啮齿动物视神经退化 , 神经纤维组成上差

异不大。隐鼠属和滨鼠属啮齿动物的视神经体积极

度缩小 , 主要由无髓纤维组成 ( Eloff, 1958)。鼹

形鼠视神经体积也极度缩小 , 完全由无髓纤维组

成 , 这些纤维的空间分布缺乏大小和密度的梯度变

化 (Herbin et a l1, 1993, 1995) , 神经节细胞和无

髓纤维数目分别少于 900和 1000 ( Cooper et a l1,

1993a, 1993b)。岬鼠属啮齿动物视纤维由一个类

似洋葱状的球茎结构组成 , 在毛细血管层 (脉络

膜 ) 中发现神经胶质细胞和神经节细胞 , 小的有

髓轴突外面包被的髓鞘 , 往往比大的视神经纤维外

的髓鞘更厚 (Om lin, 1997)。

113　视觉传导通路结构 (见图 1)

图 1　视觉传导通路

Fig11　V isual pathway

11311　成像视觉传导通路结构

1131111　外侧膝状核

外侧膝状核分为背侧核、腹侧核和膝间体小叶

等部分。外侧膝状体背侧核是成像视觉系统的一部

分。

视网膜和外侧膝状体背侧核之间的联系有争

议。很多学者认为鼹形鼠视网膜—外侧膝状体背侧

核间不存在视觉投射 ( Haim et a l1, 1983; Heil et

a l1, 1987, 1991; B ronchti et a l1, 1989, 1991; Rado

et a l1, 1992; Doron and Wollberg, 1994; Rehkamper

et a l1, 1994)。有些学者认为鼹形鼠和其它哺乳动
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物一样 , 存在从视网膜发出 , 通过外侧膝状体背侧

核 , 投射到初级视觉皮层的典型通路 , 且视网膜神

经纤维主要从对侧投射到外侧膝状体背侧核

(Cooper et a l1, 1993a, 1993b)。隐鼠 ( C ryptom ys

hotten totus) 和赞比亚鼹形鼠同样存在该通路

(Oelschl¾ger et a l1, 2000; Negroni et a l1, 2003)。

外侧膝状体背侧核的形态确认也有争议。一些

学者认为 , 外侧膝状体背侧核的结构和大小限定在

背外侧丘脑表层的 3～4层细胞组成的一狭窄的细

胞层 , 与其它啮齿动物外侧膝状体背侧核相比 , 体

积缩小了 92% (Cooper et a l1, 1993a )。但其它研

究显示鼹形鼠外侧膝状体背侧核大小可与有视觉的

啮齿动物相比 , 如大鼠 (B ronchti et a l1, 1989,

1991; Heil et a l1, 1991)。另外 , 对赞比亚鼹形鼠

外侧 膝 状 体 背 侧 核 的 研 究 结 果 与 上 相 同

(Oelschl¾ger et a l1, 2000)。而且发现隐鼠外侧膝状

体背侧核含有神经肽 Y细胞和纤维 , P物质阳性纤

维 (Negroni et a l1, 2003)。

哺乳动物外侧膝状体腹侧核是与视 —眼、视 —

前庭系统以及视交叉上核相关的结构 ( Graybiel,

1974; Card and Moore, 1989)。鼹形鼠外侧膝状体

腹侧核比其它啮齿动物外侧膝状体腹侧核小 , 但不

如其外侧膝状体背侧核缩小得那么明显 , 无论从细

胞骨架结构 , 乙酰胆碱酯酶、细胞色素氧化酶的分

布或视网膜投射上都不能辨认其亚区 ( Cooper et

a l1, 1993a)。该核主要接受来自对侧的视网膜投

射 , 也接受少量来自同侧的视网膜投射 , 而且所接

受两侧视网膜投射的相对密度 , 与其它哺乳动物外

侧膝状体腹侧核接受两侧视网膜投射的相对密度相

等 (B ronchti et a l1, 1991; Cooper et a l1, 1993a,

1993b)。隐鼠外侧膝状体腹侧核的视网膜投射情况

也是如此 (Negroni et a l1, 2003) , 其外侧膝状体腹

侧核含有神经肽 Y纤维 , P物质阳性纤维及内啡肽

阳性纤维 (Negroni et a l1, 2003)。赞比亚鼹形鼠外

侧膝状体腹侧核小于实验鼠外侧膝状体腹侧核 , 但

易识别。在光暴露后 , 在该核团无任何 c2Fos免疫

反应 (Oelschl¾ger et a l1, 2000)。

膝间体小叶主要参与调节生物节律 , 其途径是

通过分泌神经肽 Y到视交叉上核腹侧的血管活性

肠肽细胞来参与调节生物节律的 ( Zhang and Ru2
sak, 1989; Edelstein and Am ir, 1996; Peter et a l1,

1996)。对大鼠和仓鼠 (M esocricetus au ra tus) 的研

究显示 , 在 (与生物节律时间无关 ) 光刺激后 ,

膝间体小叶中的神经元有 c2Fos表达 (A ronin et

a l1, 1990; Rusak et a l1, 1990; Edelstein and Am ir,

1996) , 但在赞比亚鼹形鼠膝间体小叶中无任何 c2
Fos免疫反应 (Oelschl¾ger et a l1, 2000)。

鼹形鼠属啮齿动物膝间体小叶体积极度缩小 ,

从细胞结构或视网膜投射轨迹上都不能辨认

(Cooper et a l1, 1993a)。隐鼠膝间体小叶介于外侧

膝状体背侧核和外侧膝状体腹侧核之间 , 是一小群

长方形细胞。和其它啮齿动物一样 , 该核含有神经

肽 Y细胞和纤维、P物质阳性纤维及钙结合蛋白阳

性细胞 , 但没有 (其它啮齿动物具有 ) 内啡肽神

经元 (Negroni et a l1, 2003)。

1131112　上丘

其它啮齿动物上丘特征性地接受最密的视网膜

投射 (高达 74% ) , 几乎所有的视网膜神经节细胞

都发出视神经投射到顶盖。然而在鼹形鼠 , 上丘只

接受少量分布于表层的视网膜神经支配 , 其接受的

视网膜投射的绝对密度和相对密度都急剧减小

(B ronchti et a l1, 1991; Cooper et a l1, 1993a,

1993b)。它所接受的视网膜投射仅占整个视网膜

投射的 20% , 相对减少了 50%。该核团体积显著

缩小 , 视网膜受体层的体积仅是仓鼠和其它啮齿动

物视网膜受体层的 3%。表层极薄 ( 1～2层细胞

厚 ) , 带状层、灰色层及视觉层折叠成一单层

(Cooper et a l1, 1993a, 1993b)。赞比亚鼹形鼠在光

暴露后 , 上丘 c2Fos表达无明显增加 (Oelschl¾ger

et a l1, 2000) , 与上述结论相似。

1131113　前顶盖

哺乳动物前顶盖及其核团 ———视束核及橄榄顶

盖前核的主要功能是对视觉运动和瞳孔对光反射进

行 整 合 ( Trejo and Cicerone, 1984; Leichnitz,

1990) , 对实验鼠和猫的研究发现 , 该核团还参与

光、暗环境识别 ( Thomp son and R ich, 1961; U r2
baitis and Meikle, 1968)。因此认为前顶盖神经元

可能对散光有行为反应 (Clarke and Ikeda, 1985) ,

而且该结构还参与周围光引起的行为定向反应

(Lund and Lund, 1965)。虽然鼹形鼠视束核及橄榄

顶盖前核可以区分 , 但其橄榄顶盖前核的体积明显

缩小。前顶盖接受相对密集的视网膜投射 , 受两侧

视网膜神经支配。虽然其接受对侧视网膜投射占主

导地位 , 但其视网膜投射相对密度与地上鼠及地下

鼠前顶盖接受的视网膜投射相对密度相等 (B ron2
chti et a l1, 1991; Cooper et a l1, 1993a, 1993b)。赞

比亚鼹形鼠在光暴露后 , 橄榄顶盖前核有很强的 c2
Fos表达 , 而在视束核无 c2Fos表达 (Oelschl¾ger et
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a l1, 2000)。

1131114　副视系统

副视系统与整个运动域或视网膜 —滑动分析有

关 , 另外副视系统神经元对经过视网膜大图案形成

刺激的移位有反应 (B recha et a l1, 1980; Simp son et

a l1, 1984, 1988; Soodak and Simp son, 1988 )。以

前的研究认为鼹形鼠不存在从视网膜到副视系统的

视觉投射 (B ronchti et a l1, 1991) , 但现有研究发

现鼹形鼠副视系统不但接受同侧视网膜投射 , 还接

受对侧视网膜投射 (Cooper et a l1, 1993a, 1993b)。

鼹形鼠背侧终核和外侧终核的体积很小 (Cooper et

a l1, 1993a) , 其形态位置与其它哺乳类的对应结

构相似 (Hayhow, 1966; Fite, 1985; Cooper, 1986;

Cooper and Magnin, 1986, 1987)。目前还未发现鼹

形鼠内侧终核有腹侧、背侧之分 ( Cooper et a l1,

1993a) , 这使鼹形鼠成为哺乳类的特例 ( Cooper

and Magnin, 1986; Cooper et a l1, 1990)。

1131115　丘脑外侧后核

哺乳动物丘脑外侧后核是视网膜神经纤维投射

到视觉皮层平行通路的一部分 , 该通路从视网膜出

发 , 发出视觉纤维投射到上丘 , 接着通过丘脑外侧

后核转而投射到外纹状皮层 ( Schneider, 1969 )。

有研究认为鼹形鼠存在从视网膜到丘脑外侧后核的

视觉投射 (B ronchti et a l1, 1991) , 但也有研究认

为鼹形鼠并不存在该视觉通路 ( Cooper et a l1,

1993a)。

虽然地下啮齿动物成像视觉通路结构严重退

化 , 但其感知光周期的 “非成像 ”视觉通路的结

构却高度发达 (Cooper et a l1, 1993a)。

11312　“非成像 ”视觉传导通路结构

1131211　视交叉上核

视交叉上核代表动物的内源性生物钟 , 通过多

突触投射链调节松果体褪黑激素分泌 , 来维持动物

激素节律和行为节律 (Meijer and Reitveld, 1989)。

其它啮齿动物 (如小鼠、仓鼠 ) , 视网膜投射到视

交叉上核的密度仅占整个视网膜投射很小的一部分

(少于 1% ) , 且其视交叉上核所接受的两侧的视网

膜投射密度完全相等。鼹形鼠视交叉上核在体积大

小、细胞结构等各个方面都表现得正常。其接受的

两侧视网膜投射中对侧投射占主导地位。鼹形鼠视

交叉上核两侧的视网膜神经支配比例扩大 (约占

整个视觉投射的 20% ) , 与上丘接受的视网膜神经

支配比例相等 , 并超过初级视觉结构所接受的视网

膜神经支配比例。视网膜投射与其它啮齿动物一

样 , 主要终止于视交叉上核的腹侧部 , 至背侧部视

网膜投射密度逐渐减小 ( Cooper et a l1, 1993a,

1993b)。在暗期光暴露后 , 视交叉上核腹侧有很

强的 c2Fos表达 , 并通过外界光周期和褪黑激素对

生物热调节节律、运动节律进行调节 , 说明这些通

路在功能上是完整的 (Nevo et a l1, 1982; Haim et

a l1, 1983; Pevet et a l1, 1984; Heth et a l1, 1986;

Rado et a l1, 1988 ; Vuillez et a l1, 1994)。

对鼹形鼠和隐鼠视交叉上核中神经递质的分

布、生理学特性及它们之间神经联系的研究发现 ,

这两种啮齿动物视交叉上核背侧区都含有血管加压

素纤维和血管活性肠肽纤维 , 但与其它啮齿动物相

比 , 血管加压素纤维细胞数量极少。视交叉上核腹

侧区含有视网膜传入纤维、血管活性肠肽纤维、神

经肽 Y纤维及 5 -羟色胺纤维 , 而隐鼠视交叉上核

腹侧区还含有血管加压素纤维 (Negroni et a l1,

1997, 2003)。视交叉上核出现神经肽 Y纤维及 5

-羟色胺纤维说明视交叉上核接受来自膝间体小叶

和红核的传入神经投射 (Negroni et a l1, 1997)。

1131212　终纹床核

终纹床核主要与动物性行为和繁殖行为的调节

有关 ( Emery and Sachs, 1976; Novotny, 1977; Val2
court and Sanchs, 1979; Beltram ino and Taleisnik,

1980)。鼹形鼠终纹床核内侧部、外侧部和背侧部

的几个区域接受整个视网膜投射近 50% (Cooper et

a l1, 1993a) , 其它啮齿动物 (如大鼠和仓鼠 ) 只

有少量的视网膜投射 (Levine et a l1, 1991; Young2
strom et a l1, 1991)。

除了视交叉上核和终纹床核 , 鼹形鼠的其它脑

区也接受稀疏的视网膜投射 , 包括下丘脑外侧区和

前侧区 , 视交叉后区 , 亚室旁核区 , 下丘脑室旁

核 , 丘脑前腹侧核 , 丘脑前背侧核 , 僵外侧区 , 丘

脑内侧背核及终脑底。这些彼此分散又有联系的脑

区与神经内分泌生理和行为有关 , 也是视网膜投射

的主要靶目标 , 接受整个视网膜投射的 17% , 在

其它种类这些通路急剧减少 ( Cooper et a l1,

1993a)。

2　地下啮齿动物视觉系统的功能

目前对地下啮齿动物视觉系统功能的研究主要

集中在鼹形鼠 , 对其它种的研究极少。

鼹形鼠晶状体组成不规则且血管化 , 已失去视

觉功能 (Cei, 1946; Sanyal et a l1, 1990)。其退化、

不完整的视觉通路 , 视觉皮层电位的缺失及对光无

明显的行为反应 , 都说明鼹形鼠完全失明 (Haim et
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a l1, 1983; Heil et a l1, 1991; Necker et a l1, 1992)。

但形态结构和分子生物学研究表明鼹形鼠视网膜具

有感光功能 (De Jong et a l1, 1990; Sanyal et a l1,

1990)。　周围光对节律运动和热调节节律的诱导

现象证明其眼具有感知光周期功能 (Haim et a l1,

1983; Pevet et a l1, 1984; Heth et a l1, 1986; Rado et

a l1, 1988)。与成像和运动知觉有关的丘脑和顶盖

结构严重退化 , 但有助于感受光周期的结构却选择

性地膨大 (Cooper et a l1, 1993a, 1993b)。鼹形鼠

副泪腺、萎缩的眼、及褪黑激素与感知外界光周期

的变化和热调节能力 (光依赖性 ) 有关 ( Pevet et

a l1, 1984)。鼹形鼠的副泪腺是一个分泌具有抑制

攻击行为的激素源 ( Shanas et a l1, 1997, 1998)。

鼹形鼠褪黑激素生化介导光周期信息进入体温生理

反应 (Heth et a l1, 1986)。黑色素在神经节细胞中

的表达 , 支持了黑色素作为生理感光色素的观点

(Hannibal et a l1, 2002)。视网膜视杆蛋白和视锥

蛋白参与外界光周期对生理节律的诱导 (David2
Gray et a l1, 1998, 1999; Janssen et a l1, 2000)。鼹

形鼠视网膜含有一个有功能的绿色视锥色素 , 该色

素可能与光诱导有关 (David2Gray et a l1, 1999;

Janssen et a l1, 2000) , 但该色素还未被检测出来

(Cernuda2Cernuda et a l1, 2002)。在鼹形鼠眼的发

育进程中 , αA -晶体蛋白的表达不可缺少 (Hen2
driks et a l1, 1987) , 没有晶状体泡及临时性的水晶

体胚胎的形成 , 视杯及视网膜将不会发育。鼹形鼠

需要视网膜介导还未证实是否像所有哺乳动物一

样 , 需感光色素调节其生理节律 ( Freedman et a l1,

1999)。

3　地下啮齿动物视觉系统的进化发育

目前对地下啮齿动物视觉系统进化发育的研究

也主要集中在鼹形鼠 , 对其它地下啮齿动物的研究

也极少。

鼹形鼠感觉性脑结构 (视交叉上核和纹状体 )

膨大 , 视觉通路极度退化 ( > 90% ) ( Cooper et

a l1, 1993a)。躯体感觉皮层代替了视觉皮层 (Re2
hkaemper et a l1, 1994)。其副泪腺中有对鸟 [嘌呤

核 ] 苷三磷酸 ( GTP) 敏感的褪黑激素结合位点 ,

其表达受性类固醇激素的控制 ( Gilad et a l1,

1997)。鼹形鼠松果体和副泪腺不但合成褪黑激

素 , 而且合成大量的吲哚。虽然副泪腺中吲哚的合

成速率相当高 , 但在视网膜中羟 (基 ) 吲哚 - O -

甲基转移酶 ( H IMT) 的活性很低 , 而且可变。

“无眼 ”小鼠松果体中吲哚的合成低 , 表明该鼠没

有生物节律现象。所以 , 除了光调节吲哚代谢以

外 , 在眼萎缩但具有副泪腺和无眼的种类中 , 其它

因素比光更可能调节松果体中吲哚代谢 (Balemans

et a l1, 1980)。鼹形鼠副泪腺中脂质含量占整个腺

体鲜重的 50%以上 , 是副泪腺中脂质含量最高的

啮齿动物。鼹形鼠副泪腺的脂质成分在雌雄体间差

异很大。该腺体的功能有性特异性 , 这支持了早期

关于鼹形鼠副泪腺是个激素源的假说 ( Shanas et

a l1, 1997, 1998)。鼹形鼠眼 mRNA中所有对长波

敏感感光色素 cDNA编码区的氨基酸序列 , 与小鼠

和人的 (红 /绿 ) 长波敏感感光色素具有高度相似

性 , 相似比例分别达 91%和 87%。啮齿动物长波

敏感感光色素中 , 5个与光谱转向有关的位点 , 鼹

形鼠有 4 个位点与小鼠具有相同的氨基酸残基

(David2Gray et a l1, 1999)。虽然鼹形鼠晶状体丧失

了正常功能 , 但其晶体蛋白基因及其正常表达仍然

保留 , 这意味着某些未知的选择优势使该基因及其

表达仍然保留 (Quax2Jeuken et a l1, 1985 )。鼹形

鼠αA -晶体蛋白仅在眼中特异性表达。该鼠αA

-晶体蛋白的启动子与小鼠αA -晶体蛋白的启动

子具有十分相似的氨基酸序列 ( Hough et a l1,

2002a)。该αA -晶体蛋白基因似乎含有在退化晶

状体中表达所必需的所有转录和翻译的信号序列 ,

而且和有视觉啮齿动物一样 , 该基因通过选择性剪

接可能产生两种蛋白产物。该αA - 晶体蛋白基因

比有视觉啮齿动物的αA -晶体蛋白基因的进化要

快得多 , 这反映了选择压力的缓和或改变。而其改

变速率比伪基因要慢得多 , 这说明该基因保留了某

些功能 (Hendriks et a l1, 1987)。部分原因可能由

于 C -末端延伸物中第 172位和 173位的氨基酸被

替换的影响而使该末端延伸物弹性下降 , 从而使鼹

形鼠αA -晶体蛋白分子伴侣活性比对应的大鼠定

向进化同源物的活性要低得多 , 但是该αA - 晶体

蛋白似乎仍然是个有活性的蛋白 , 其所有结构和稳

定性可与大鼠的αA -晶体蛋白相比。这证明了该

αA - 晶体蛋白还有一些未知的功能 ( Smulders et

a l1, 2002)。鼹形鼠由于适应地下黑暗的生境 , 其

αB - 晶体蛋白 (小热休克蛋白 ) 启动子 /增强子

已选择性地失去晶状体高活性 , 而明显增强了在肌

肉中的活性 (Hough et a l1, 2002a, 2002b)。α B -

晶体蛋白在进化上高度保守 , 除眼之外 , 该蛋白在

其它很多组织中都有表达。鼹形鼠眼和心脏中αB

- 晶体蛋白的 cDNA 序列相同 ( Avivi et a l1,

2001a)。目前 , 正在进行该基因表达模式的测定、
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控制元件的确认及分类 , 这对阐明该基因在鼹形鼠

眼中的生物学功能非常必要。

虽然鼹形鼠 Clock和 MOP3以大量的氨基酸残

基替换为特征 , 但它们在进化上是相对保守的。与

人、小鼠相比 , 鼹形鼠富含谷氨酸、具节律性功能

生物钟区域膨大 , 但氨基酸组成上与大鼠不同。

MOP3是 Clock真正的合作伙伴 , 其 Clock / MOP3

二聚物在驱使转录中的作用不如人的对应物那么有

效 (Avivi et a l1, 2001b)。

在鼹形鼠视交叉上核、眼、副泪腺中 , 组成哺

乳动物生物钟非常重要的成分 —3 个周期基因
( Per1, Per2, Per3) 以 24 h的周期震荡。这种震

荡在恒定条件下进行。 Per1 和 Per2的光诱导能力

与其它啮齿动物 Per1和 Per2的诱导能力相似 , 显

示了这些基因在生物钟重新设定中的作用。鼹形鼠

Per3与小鼠 Per3一样 , 广泛分布于脑各个不同的

区域。鼹形鼠 Per3具有 2个缩短了的亚型 , 这在

哺乳动物中是独一无二的。鼹形鼠副泪腺中 Per的

表达分析说明 , 该腺体不仅对视交叉上核中枢起步

器的稳定和重新启动具有重要的作用 , 而且对地下

生活独特的适应也起重要作用 ( Avivi et a l1,

2002)。

综观国内外有关地下啮齿动物视觉系统的研究

现状 , 地下啮齿动物视觉系统的结构在各个不同的

组织水平都表现出进化和退化镶嵌的形态特征 , 且

不同种类的个体之间视觉系统结构的进退化程度不

同。虽然长期生活在地下黑暗的生境 , 视力已退

化 , 但仍然具有感光和感知外界光周期并产生与外

界昼夜循环同步的生物节律现象。

地下啮齿动物由于长期生活在地下黑暗的环境

中 , 其视觉系统退化。在长期适应地下黑暗的生境

过程中 , 其视网膜中为什么是视杆细胞而不是视锥

细胞的密度减少 , 甚至比夜行性地上啮齿动物视网

膜视杆细胞的密度要低得多 , 地下啮齿动物视网膜

外段退化的机理以及其视网膜投射的渐进性退化机

理等一系列问题仍然是当前地下啮齿动物视觉系统

研究急需解决的问题 , 这将有助于阐明环境对动物

视觉系统进化的影响。地下啮齿动物眼视网膜中是

否具有绿敏感视锥色素也是一个悬而未决的问题 ,

还需要采用更加特异性的检测方法来确定。揭示地

下啮齿动物视觉系统的适应性进化机制 , 是一项人

们期盼和富有挑战性的工作。
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