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摘要: 为深入了解秦岭细鳞鲑(Brachymystax tsinlingensis Li, 1966)在不同生境的视觉特征, 以人工繁育的秦岭细鳞

鲑子二代 [体重 (51.50±10.86) g, 体长 (15.40±0.75) cm]与自然生境野生群体 [体重 (85.68±31.81 g, 体长 (18.17± 

2.34) cm]为研究对象, 分别利用传统组织学方法和荧光定量 PCR 技术研究其视网膜组织结构特征及其视觉形成中

起关键作用的 5 种视蛋白(Opsin)基因: 视紫红质(Rhodopsin, RH1)、绿色敏感蛋白(Rhodopsin-like pigments, RH2)、

紫外线敏感蛋白(Short wavelength-sensitive pigments, SWS1)、蓝色敏感视蛋白(SWS1-like pigments, SWS2)和红色敏

感视蛋白(Long wavelength-sensitive pigments, LWS)在 11 种组织中的表达特征。结果显示: 秦岭细鳞鲑子二代与野

生群体的视网膜无明显差异, 均具有完整的十层结构, 且子二代群体视网膜中视锥细胞数(C.)和外核层细胞核数

(O.N.)极显著高于野生群体(P<0.01), 神经节细胞数(G.)显著高于野生群体(P<0.05)。野生群体 RH1 的相对表达量极

显著低于子二代群体(P<0.01), 且 RH1在两个群体的 5种视蛋白基因中表达量最高; 视锥蛋白基因 RH2、SWS1、SWS2、
LWS 中, 除 RH2 的相对表达量无显著差异外, 子二代群体 SWS1、SWS2、LWS 基因的转录水平都极显著高于野生

群体 (P<0.01); 子二代群体视锥蛋白基因的表达比例由高到低依次为 LWS>SWS1>SWS2>RH2, 而野生群体为

LWS>SWS2>RH2>SWS1, LWS 基因在两个群体中的表达均占主导地位, 超过表达总量的 60%; RH1、RH2、SWS1、
SWS2、LWS 基因均在秦岭细鳞鲑子二代与野生群体眼组织中特异性表达, 而在其他非眼组织中未表达。本研究表

明秦岭细鳞鲑子二代与野生群体两者都具有较强的光敏感特性, 能可塑性地调节视蛋白基因表达谱引发光谱敏感

性变化来应对不同栖息生境, 且子二代表现特征更显著; 其畏光行为可能是对不同环境的适应性策略, 而光敏感

性则表明其行为活动在很大程度上依赖于视觉交流。本研究结果可为秦岭细鳞鲑资源增殖与养护提供重要参考。 
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视觉是生物获得外界信息的重要来源, 在交

配、觅食和躲避天敌等行为方面发挥重要作用 , 

是大多生物体最重要的感觉器官[1-2]。视觉系统的

结构决定了其特定的功能, 由多层神经元组成的

视网膜是视觉形成的生理基础, 主要包含视锥细

胞和视杆细胞两种基本感光细胞类型, 光感受器

能够捕捉光子将光信号转换成电信号经神经传递

给大脑皮层形成视觉[3]。视网膜内的变化可以反

映对特定环境的视觉适应, 这些适应可能发生在

细胞水平, 涉及视网膜细胞类型的大小、数量和
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分布或关于视蛋白基因的分子水平[4]。视蛋白是

一类属于 G 蛋白偶联受体 (G protein-coupled 

receptor, GPCR)超家族的 7 次跨膜蛋白, 其与发

色团共价结合介导了视觉传递的第一步, 在分子

水平上构成了视觉的核心[5-7]。大多数鱼类具有 5

种基本视蛋白, 根据其最大吸收波长的不同可分

为: (1) RH1 (rhodopsin): 视杆蛋白, 是杆状光感

受器细胞中表达的光色素, 主要介导暗视觉; 在

相对明亮的光线下介导颜色视觉的视锥细胞拥有

多种视锥视蛋白, 用于可见光谱的不同区域, 包

括: (2) RH2 (rhodopsin-like pigments): 视紫红质

样蛋白, 又称为绿色敏感视蛋白; (3) SWS1 (short 

wavelength-sensitive pigments): 紫外线敏感视蛋

白; (4) SWS2 (SWS1-like pigments): 蓝色敏感视

蛋白; (5) LWS (long wavelength-sensitive pigments): 

红色敏感性视蛋白, 这 4 种视锥蛋白是鱼类区分

颜色的分子基础[8-10]。关于鱼类视蛋白的研究主

要集中在其组成、分类、分布、功能、表达调控及

与环境的适应性关系等方面[11-17], 目前国内对斑

马鱼、笛鲷属和鲆科等鱼类开展了相关研究[18-22]。 

水生栖息地比陆生栖息地具有更多样化的光

环境, 其不同的入射光光谱构成对生活在其中的

动物的视觉系统有着深远的影响, 鱼眼作为最直

接的感光器官, 可能会在进化的时间尺度上发生

细胞或分子水平的变化来反映对特定环境的视觉

适应[4]。随着感觉驱动成种假说的提出使得鱼类

视觉系统与栖息环境间的互作关系成为了当前研

究热点[23-25]。有研究发现, 在进化过程中鱼类的

视觉能力因其不同生境得到优化, 特别是光环境

且能适应其一生中光照条件的定期变化, 如个体

发生或季节变化等[4]。为与栖息环境中的可用光

谱相匹配, 鱼类具有调节其视蛋白表达谱的能力, 

称为表型可塑性, 这使得生物体能够快速适应不

断变化的光环境, 从而满足其摄食、防御、生殖、

洄游和集群等生物行为活动[10,26]。例如, 鲑科鱼

类在生命周期特定阶段于海洋和淡水间迁徙, 剧

烈的环境变化塑造了其视觉特性。为进入更深的

水域做准备, 其视网膜中紫外敏感的视锥细胞在

变态过程中消失, 并在其性成熟并返回浅水层后

重新出现[27-29]。也有研究报道大菱鲆(Scophthalmus 
maximus)早期发育过程中, 会经历由浮游生活转

变为底栖生活的变态过程, 其栖息环境尤其光照

环境变化巨大 , 表达占主导地位的视蛋白基因 , 

逐渐由 LWS 转变为 RH2b1, 其光谱敏感性可能由

红色敏感向绿色敏感转变从而适应变态后深海短

光谱为主的光照环境[22]。  

秦岭细鳞鲑 (Brachymystax tsinlingensis Li, 

1966) 隶 属 鲑 形 目 (Salmoniformes) 、 鲑 科

(Salmonidae)、细鳞鲑属(Brachymystax), 俗称梅花

鱼, 为我国特有的陆封型冷水性鱼类, 是一种河

川型洄游的山麓鱼类 , 主要栖息在河流海拔为

900~2300 m 以上水流湍急、水质清澈、水底多为

大型砾石的山涧溪流中[30-34]。受自然环境和人为

活动因素影响 , 秦岭细鳞鲑资源受到严重破坏 , 

1988 年被列入国家Ⅱ级野生保护动物[35], 保护和

恢复其资源极为迫切。当前, 经长期开展秦岭细

鳞鲑人工繁育与资源养护, 我国已系统掌握了秦

岭细鳞鲑人工繁育技术并成功获得秦岭细鳞鲑子

二代苗种[36-37], 但过程中发现该物种具有明显的

畏光行为及强光致死等特性, 成为制约其资源增

殖及养护效率重要影响因素之一。秦岭细鳞鲑是

典型的视觉摄食者, 由于在自然与人工养殖环境

下其生存环境、光谱组成、敌害情况及食物来源

等不同, 可能直接反映在其视觉器官对环境的适

应性, 尤其是在视觉中起重要作用的视网膜结构

特征及视觉视蛋白基因的表达水平可能存在较大

差异。然而, 目前对秦岭细鳞鲑的研究主要在物

种有效性[33-34]、人工繁殖[36-38]、年龄与生长[39]、

亲缘鉴定[40]、毒理学[41]等方面, 有关该物种视觉

方面研究报道较少, 仅见视网膜结构描述[42]和光

视觉行为记录等[43]。 

本研究选取秦岭细鳞鲑子二代与野生群体为

对象, 分别通过传统组织学方法和荧光定量 PCR

技术对其视网膜组织结构及在视觉形成中起关键

作用的视蛋白基因表达特征等开展研究, 揭示秦

岭细鳞鲑视觉器官的结构和基本功能, 以及不同

生境下视蛋白基因的表达特征, 以期为其人工繁

育及资源养护中光生境条件选择提供参考。 
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1  材料与方法 

1.1  实验材料 

秦岭细鳞鲑子二代是 2021 年 4 月在陕西省太

白县白云峡秦岭细鳞鲑人工繁育实验基地, 通过

对人工驯养的子一代亲鱼催产、孵化所得, 其体

重(51.50±10.86) g、全长(17.47±1.10) cm、体长

(15.40±0.75) cm、体高(3.43±0.33) cm (n=6); 野生

群体来自陕西太白湑水河水生野生动物自然保护

区, 其体重 (85.68±31.81) g、全长(21.07±2.68) cm、

体长(18.17±2.34) cm、体高(3.77±0.58) cm (n=6)。

取其 11 种组织, 分别为眼球、肝、脾、肾、脑、皮

肤、鳔、性腺、鳃、心、肌肉, 每种组织分成 3 份, 

浸没在 RNA Later 中先 4 ℃过夜后于−20 ℃保存, 

再分别将两个群体各组织的样品研磨混样后提取

各组织总 RNA 用以视蛋白 qPCR 分析; 取另侧眼

球组织用 4%多聚甲醛溶液固定 24 h 后换成 70%

乙醇保存于 4 ℃以备视网膜组织切片实验用。 

1.2  视网膜组织学切片及视网膜细胞计数 

将固定好的样品经过乙醇梯度脱水、二甲苯

透明、石蜡包埋等步骤后进行厚度为 5 μm 的连续

石蜡切片, 通过HE染色后使用中性树脂封片, 利

用 Nicon 80i 正 置 三 光 源 显 微 镜 和 Nicon 

NIS-Elements BR5.01 软件观察切片结构并拍照。

在 CaseViewer 软件中将上述拍照所得视野内视网

膜平均分成等长的 5 份, 平均计算 5 次两群体视

网膜同一区域每个等长份中 100 µm 单位长度中

的视锥细胞(C.)、外核层细胞核(O.N.)和神经节细

胞(G.)的分布数量[44]。 

1.3  引物设计合成 

在 NCBI 数据库中搜索虹鳟 (Oncorhynchus 
mykiss) 5 种视蛋白基因的 CDS 序列: RH1 (NM_ 

001124319.1) 、 RH2 (NM_001124323.2) 、 SWS1 
(NM_001124321.1)、SWS2 (NM_001124322.2)、

LWS (NM_001124320.1), 运用 Primer Premier 5.0

分别设计半定量引物和荧光定量引物, 引物序列

信息如表 1 和表 2 所示, 所有引物均由上海生工

生物工程有限公司合成。 

1.4  样品总 RNA 提取和反转录 

采用 GeneJET RNA Purification Kit (Thermo  

表 1  秦岭细鳞鲑视蛋白基因半定量引物序列 

Tab. 1  Semi-quantitative primer sequences of  
opsin genes of Brachymystax tsinlingensis 

引物名称
primer 
name

引物序列(5ʹ−3ʹ) 
sequence of primer (5ʹ−3ʹ) 

退火温度/℃
annealing 

temperature

RH1-F ATGAACGGCACAGAGGGACCAGA 62.15 

RH1-R TTATGCAGGAGCCACGGAGCTGG 65.01 

RH2-F ATGCAGAACGGCACAGAAGGA 60.09 

RH2-R CTATGCAGGGCCCACAGAAGA 59.97 

SWS1-F ATGGGAAAGGACTTCCATCTGTAC 57.23 

SWS1-R TTAGGCTGTGGAGACCTCTGTCTT 60.96 

SWS2-F ATGAACACAATGAGGTCAAATGCTC 58.17 

SWS2-R TTAACCAGCAGAAGACACTTGAGTG 59.88 

LWS-F ATGGCAGAAAGCTGGGGAAGT 59.21 

LWS-R TTATGCAGGTGCCACAGAGGA 58.91 

 
表 2  秦岭细鳞鲑视蛋白基因荧光定量 PCR 引物序列 

Tab. 2  Fluorescence quantitative primer sequences of 
opsin genes of Brachymystax tsinlingensis 

引物名称
primer name

引物序列(5ʹ−3ʹ) 
sequence of primers (5ʹ−3ʹ) 

退火温度/℃
annealing 

temperature

RH1-qF CGGCTTCACCACTACGAT 

RH1-qR CAAACGACCAACCACCT 

60 

RH2-qF CAACCCCTCAACTTCATTCT 

RH2-qR TCTCTCAACAGCCAGCACTAC 

60 

SWS1-qF CTGAGACAACCGCTGAACT 

SWS1-qR TGACACCAACCCTGCTATT 

60 

SWS2-qF CATCACTTCACTCAGCCCCT 

SWS2-qR CCATCTTTCAAACGCCACTAC 

60 

LWS-qF TGGCAAGCACCATCAGCGT 

LWS-qR GCAGACCAGACCCAGGAGA 

60 

β-actin-qF AAGATGAAATCGCCGCAC 

β-actin-qR TTGGCTTTGGGGTTGAGG 

60 

 

Scientific)试剂盒提取总 RNA, 使用 Nanodrop2000

核酸定量仪对其浓度和纯度进行检测 , 浓度在

100~500 ng/µL 之间, 纯度 A260/280 为 1.8~2.0。

再吸取 1~2 μL 电泳检测总 RNA 质量, 根据 28S

和 18S 的比值判断 RNA 的完整性。采用 RevertAid

反转录预混液(Thermo Scientific)试剂盒去除所提

样本 RNA 中的基因组 DNA 后反转录 cDNA 第一

链, 将合成的 cDNA 置于−20 ℃保存备用。 

1.5  引物适用性分析 

如图 1 和图 2 所示, 通过引物设计提供的 Tm
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值共设计 10个退火温度(Tm范围 54~60 ℃), 随机

选取秦岭细鳞鲑 cDNA 样品对各基因半定量及荧

光定量引物进行适应性筛选。反应体系为 20 μL: 

其中 2×Faster sTaq PCR Master Mix 10 μL, 正、反

向引物(10 µmol/L)各 0.8 µL, cDNA 模板 1 µL, 无

菌去离子水 7.4 µL。反应程序: 95 ℃预变性 2 min; 

95 ℃变性 10 s, 60 ℃退火 10 s, 72 ℃延伸 10 s, 

72 ℃终延伸 10 min, 共进行 35 个循环。扩增完毕, 

吸取 3 μL PCR 产物进行 1.5%琼脂糖凝胶电泳检

测, 置于凝胶成像系统中拍照。 

 

 
 

图 1  秦岭细鳞鲑视蛋白基因半定量 PCR 引物适用性验证 

5 种视蛋白基因(a)和 β-actin 基因(b)半定量引物在秦岭细鳞鲑子二代和野生群体中的适用性验证;  

A 为秦岭细鳞鲑子二代群体; B 为秦岭细鳞鲑野生群体; M 为 DL2000 DNA 分子量标准. 

Fig. 1  Applicability of semi-quantitative PCR primers of opsin genes of Brachymystax tsinlingensis 
Applicability of semi-quantitative PCR primers of five opsin genes (a) and β-actin gene (b) of B. tsinlingensis;  

A represents the second filial generation population (SFGP) of B. tsinlingensis; B represents the wild  
population (WP) of B. tsinlingensis; M represents DNA Marker (DL2000). 

 

 
 

图 2  秦岭细鳞鲑视蛋白基因荧光定量 

PCR 引物适用性验证 

M 为 DL2000 DNA 分子量标准; NC 为阴性对照. 

Fig. 2   Applicability of fluorescence quantitative PCR 
primers of opsin genes of Brachymystax tsinlingensis 

M represents DNA Marker (DL2000);  
NC represents negative control. 

 

1.6  实时荧光定量 PCR 

通过引物适用性 PCR 筛选, 并在 54~60 ℃温

度梯度范围摸索出五种视蛋白基因和 β-actin 基因

引物共同的最适退火温度 Tm 为 60 ℃。β-actin 作

为内参基因, 以秦岭细鳞鲑野生和人工养殖群体

cDNA 为模板, 采用两步法进行定量实验, 每个

样品设置 4 个平行, 同时设置阴性空白对照, 以

降 低 由 于 加 样 和 仪 器 产 生 的 系 统 误 差 ,  用

LightCycle 96 (Roche)荧光 PCR定量仪检测 5种视

蛋白基因在野生和人工养殖群体的 mRNA 水平, 

实验步骤参考武汉赛维尔生物科技有限公司的

2×Universal Blue SYBR Green qPCR Master Mix 
(G3326)试剂盒说明书。反应体系如下: 总体系为 

10 μL, 其中 2×Universal Blue SYBR Green qPCR 

Master Mix 5 μL, 正、反向引物(10 µmol/L)各

0.5 µL, cDNA 模板 1 µL, 无菌去离子水 3 µL。荧

光定量反应条件为: 95 ℃预变性 30 s; 95 ℃变性

15 s, 60 ℃退火/延伸 30 s, 共进行 40 个循环。 

1.7  组织表达谱 

以表 1 各基因半定量引物对秦岭细鳞鲑野生

和人工养殖群体 11 种组织中 5 个视蛋白基因的表

达量进行 PCR 检测。PCR 反应体系及程序同 1.5, 

其中 RH1/RH2/SWS1/SWS2/LWS 的退火温度分别

为 62.2/60/57.2/58.2/59 ℃, 延伸时间为 15 s。PCR

反应结束后, 吸取 3 μL产物用 1.5%琼脂糖凝胶对

PCR 产物进行电泳检测, 并拍照记录。 

1.8  数据统计与分析 

根据 LightCycler 96 SW 1.1 软件的定量结果

(Cq 值), 以 β-actin 作为参照基因, 采用 2–ΔΔCq 法

计算 RH1、RH2、SWS1、SWS2、LWS 基因在两个

群体的相对表达水平, 首先求出每个群体目的基

因 Cq 值和内参基因 Cq 值的差值并进行单因素分

差分析 , 该差值能反应出该基因相对表达水平 , 

再将差值最大的基因设为对照与其他基因进行比
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较得出各基因的相对表达量。使用Microsoft Excel 

2003 和 SPSS 26.0 统计软件对数据进行处理和统

计分析, 所得数据用 GraphPad Prism 8 软件作图。

实验数据均以 x ±SD 表示(其中 x 为平均值, SD 为

标准差), P<0. 05 表示差异显著, P<0.01 表示差异

极显著。 

2  结果与分析 

2.1  子二代与野生群体视网膜结构特征 

秦岭细鳞鲑子二代与野生群体的视网膜均具

十层结构, 从外向内依次为: 色素上皮层(retinal 

pigment epithelium, PEL)、视锥视杆层(photoreceptor 

layer, RCL)、外界膜(external limiting membrane, 

OLM)、外核层(outernuclear layer, ONL)、外网层

(outer plexiform layer, OPL)、内核层(inner nuclear 

layer, INL)、内网层(inner plexiform layer, IPL)、

神经节细胞层(ganglion cell layer, GCL)、神经纤

维 层 (nerve fiber layer, NFL) 和 内 界 膜 (inner 

limiting membrane, ILM), 两个群体视网膜的整体

结构组成无明显差异(图 3)。通过对两个群体视网

膜 100 µm 单位长度进行细胞计数发现子二代群

体视网膜中视锥细胞数 (C.)和外核层细胞核数

(O.N.)极显著高于野生群体(P<0.01), 神经节细胞

数(G.)显著高于野生群体(P<0.05)(图 4)。 

 

 
 

图 3  秦岭细鳞鲑子二代与野生群体视网膜结构图 

a. 秦岭细鳞鲑子二代群体; b. 秦岭细鳞鲑野生群体; PEL: 色素上皮层; RCL: 视锥视杆层; OLM: 外界膜;  

ONL: 外核层; OPL: 外网层; INL: 内核层. IPL: 内网层; GCL: 神经节细胞层; NFL: 神经纤维层; ILM: 内界膜. 

Fig. 3  Retinal structure of the second filial generation population (SFGP) and wild population (WP) of Brachymystax tsinlingensis 
a. The second filial generation population (SFGP) of B. tsinlingensis; b. The wild population (WP) of Brachymystax tsinlingensis. 

PEL: retinal pigment epithelium; RCL: photoreceptor layer; OLM: external limiting membrane; ONL: outer nuclear layer;  
OPL: outer plexiform layer; INL: inner nuclear layer; IPL: inner plexiform layer; GCL: ganglion cell layer;  

NFL: nerve fiber layer; ILM: inner limiting membrane. 

 
2.2  子二代与野生群体视紫红质基因表达量的差异 

秦岭细鳞鲑子二代与野生群体视紫红质基因

RH1 相对表达量分别为 1385.36±52.32 和 1101.84± 

96.88, 野生群体 RH1的相对表达量极显著低于子

二代群体(P<0.01)(图 5)。 

2.3  子二代与野生群体视锥蛋白基因表达量的

差异 

秦岭细鳞鲑子二代与野生群体四种视锥蛋白

基因相对表达量如图 6 所示 , 其中子二代群体

RH2、SWS1、SWS2、LWS 基因的相对表达量分别

为 1.78±0.12、13.13±0.67、11.19±1.30、41.46±1.68; 

野生群体 RH2、SWS1、SWS2、LWS 基因的相对

表达量分别为 1.52±0.09、1.10±0.12、1.21±0.03、

9.16±0.80。在 4 种视锥蛋白中, 子二代与野生群

体除了 RH2 基因的相对表达量无显著差异外, 野

生群体 SWS1、SWS2、LWS 基因的转录水平都极

显著低于子二代群体(P<0.01)。LWS 基因的相对

表达量在子二代与野生群体中均为最高。 
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图 4  秦岭细鳞鲑子二代与野生群体视网膜每 100 µm 

单位长度内视锥细胞(C.)、外核层细胞核(O.N.)和 

神经节细胞(G.)的数量 

柱状图上圆点为可视化数据标签, 表示各细胞数目重复值; *

代表显著差异(P<0.05); **代表极显著差异(P<0.01). 

Fig. 4  The number of cones (C.), nuclei of the outer nuclear 
layer (O.N.) and ganglion cell (G.) per 100 µm unit length  

in the retinal of the second filial generation population (SFGP) 
and wild population (WP) of Brachymystax tsinlingensis 

The dots on the bar chart are visual data labels, indicating the 
repeated value of the number of cells; * represent significant 

difference (P<0.05); ** represents very significant  
difference (P<0.01). 

 

 
 

图 5  秦岭细鳞鲑子二代与野生群体视 

紫红质基因相对表达量 

*代表显著差异(P<0.05); **代表极显著差异(P<0.01). 

Fig. 5  Relative expression of RH1 of the second filial 
generation population (SFGP) and wild population  

(WP) of Brachymystax tsinlingensis 
* represent significant difference (P<0.05); ** represents  

very significant difference (P<0.01). 
 

2.4  子二代与野生群体视锥蛋白基因表达比例

的差异 

秦岭细鳞鲑视锥蛋白基因中 ,  子二代群体

RH2、SWS1、SWS2、LWS 基因表达比例分别为

2.64%、19.43%、16.56%、61.37%; 野生群体 RH2、
SWS1、SWS2、LWS 基因的表达比例分别为

11.69%、8.47%、9.32%、70.53% (图 7)。野生群 

体视锥蛋白基因的表达比例由高到低依次为

LWS>SWS2>RH2>SWS1; 而子二代群体为 LWS> 

SWS1>SWS2>RH2, LWS 基因在两个群体中的表达

均占主导地位, 超过总量的 60%, 而另 3 个基因

在两个群体中的表达比例各具差异。 
 

 
 

图 6  秦岭细鳞鲑子二代与野生群体视 

锥蛋白基因相对表达量 

柱状图上圆点为可视化数据标签, 表示各基因相对表达量重

复值; *代表显著差异(P<0.05); **代表极显著差异(P<0.01). 

Fig. 6  Relative expression of cone opsins of the second  
filial generation population (SFGP) and wild population  

(WP) of Brachymystax tsinlingensis 
The dots on the bar chart are visual data labels that  
represent the relative expression repeat values of  

each gene; * represent significant difference, (P<0.05); ** 
represents very significant difference, (P<0.01). 

 

 
 

图 7  秦岭细鳞鲑子二代与野生群体视 

锥蛋白基因表达比例 

*代表显著差异(P<0.05); **代表极显著差异(P<0.01). 

Fig. 7  Proportional expression of cone opsins of the second 
filial generation population (SFGP) and wild  

population (WP) of Brachymystax tsinlingensis 
* represent significant difference (P<0.05); ** represents very 

significant difference (P<0.01). 
 

2.5  子二代与野生群体视蛋白基因组织表达谱

的差异 

通过半定量 PCR 对 5 种视蛋白基因在秦岭细
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鳞鲑子二代与野生群体的 11 种组织(眼球、肝、

脾、肾、脑、皮肤、鳔、性腺、鳃、心、肌肉)

中的表达水平检测, 如图 8 所示, 结果发现 RH1、

RH2、SWS1、SWS2、LWS mRHA 均在秦岭细鳞

鲑子二代与野生群体眼组织中特异性表达, 而在

其他非眼组织中未检测到表达。 

 

 
 

图 8  秦岭细鳞鲑子二代与野生群体视蛋白基因组织表达谱 

a. 秦岭细鳞鲑子二代群体; b. 秦岭细鳞鲑野生群体; M: DL2000 DNA 分子量标准. 

Fig. 8  Tissue expression profile of opsins of the second filial generation (SFGP) and wild  
population (WP) of Brachymystax tsinlingensis 

a represents the second filial generation population (SFGP) of B. tsinlingensis; b represents  
the wild population (WP) of B. tsinlingensis; M: DNA Marker (DL2000). 

 
3  讨论 

3.1  子二代与野生群体视网膜结构及视网膜细

胞数量特征 

鱼类视觉系统中感知光线和辨识目标物清晰

程度的能力分别称为光敏度(light sensitivity)和视

锐度(visual acuity), 视网膜中感光细胞的种类、结

构、数量和排列方式对鱼类光敏度和视锐度起决

定性作用, 栖息生境的差异也会影响鱼类的视网

膜结构与细胞数量[45-47]。一般来说, 动物视网膜

中锥体和滤光体的类型因栖息地而异, 通常与可

用的光谱相匹配以便对可用波长光的视觉灵敏度

达到最大化[48-49], 对比秦岭细鳞鲑子二代和野生

群体视网膜层次结构发现, 两个群体的视网膜结

构与其他鱼类相似均具有高度保守且完整的十层

结构, 但子二代群体视网膜中视锥细胞数(C.)和

外核层细胞核数(O.N.)均显著高于野生群体。群体

中特定视蛋白的高表达与匹配的锥型的高频率相 

对应[50], 本研究结果中秦岭细鳞鲑子二代群体中

高表达的视蛋白基因水平与其高密度的视网膜细

胞数相互对应, 共同作用于视觉及行为的形成产

生进而使其光敏度最大程度适应栖息地的光谱环

境变化, 充分说明了不同生境对视网膜结构和基

本功能产生了定向选择结果。 

但需强调的是 , 大多数鱼类在某些情况下

可以通过一种补偿模式即调整光感受器的数量

和/或光感受器尖端的长度, 以保持恒定的光子捕

获[51-52], 在这种情况下, 特定波长光的减少伴随

着对该波长敏感的光感受器(或光色素尖端的长

度)数量的增加 [52], 这可能是秦岭细鳞鲑子二代

群体在人工养殖环境下视网膜结构及细胞数不同

于野生群体的主要原因之一。 

3.2  子二代与野生群体视蛋白基因表达特征 

脊椎动物依靠眼睛视网膜中特殊的感光细胞

将外界光线转换为神经信号, 而位于光感受器外

段的视色素负责破译光信息启始光视觉过程[53-54], 
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辨别和响应不同波长的光的能力取决于分布在视

网膜上的这两种视觉光感受器所表达的不同视蛋

白[14]。本研究结果显示, 秦岭细鳞鲑子二代(大于

2 年)经长期人工驯养, 仍保留了野生状态下和亲

本(大于 10 年)相同的视蛋白表达模式: 两个群体

都共表达五种视蛋白基因并高表达介导暗视觉的

RH1 基因, 且对长波长敏感的 LWS 基因在两个群

体中的表达比例均占主导地位(超过视锥蛋白表

达比例的 60%), 表明两者都具有较强的光敏感特

性, 尤其是红光敏感, 子二代表现特征更为显著。

视紫红质是表达于杆状光感受器中对光非常敏感

的光吸收蛋白 , 主要在昏暗的光线下调节视觉 , 

可帮助鱼类调节其视觉敏感性以适应黑暗环境 , 

同时在发现敌害方面等具重要作用。有研究表明, 

视杆蛋白是哺乳动物视网膜中最丰富的视蛋白[55], 

秦岭细鳞鲑也具有该特性 , 这与其警觉 , 具有

畏光特性 , 喜无光或弱光环境的生活习性相匹

配 [30-32,56]。秦岭细鳞鲑子二代和野生群体主要生

存在光线以长波长为主的全光谱环境下的表中层

水域, 为适应该光谱环境, 两个群体的视觉系统

均表现出了对长波长光敏感的视觉偏好, 而视红

蛋白的高表达则更有益于其营山涧溪流栖息生境, 

满足视觉需求从而利于快速觅食、自由跳跃、躲

避敌害、栖息繁衍等行为活动。 

水生生境提供了比陆地生境更具多样化的光

照环境, 水体具有选择性吸收光的特性, 悬浮或

溶解在水中的物质也可以吸收和散射光[57]。鱼类

生活在水生环境中, 为适应不同栖息地中复杂各

异的光谱变化, 通常依靠视蛋白基因表达的可塑

性来应对由于短暂事件(如生活史转变、栖息地之

间的移动或栖息地的季节性变化)而产生的不同

光环境[2]。本研究发现秦岭细鳞鲑子二代和野生

群体视蛋白基因具有相似的表达模式, 均表现出

了调节其视蛋白表达谱的能力, 使其能够快速适

应栖息地中不断变化的光环境。但在不同生境条

件下, 秦岭细鳞鲑子二代群体 RH1、SWS1、SWS2、
LWS 基因的转录水平都极显著高于野生群体

(P<0.01)。这说明秦岭细鳞鲑子二代与野生群体分

别在人工养殖与自然环境下其生存环境、光谱组

成、敌害情况及食物来源等不同, 最先表征在视

蛋白基因表达水平上差异。秦岭细鳞鲑自然群体

栖息环境水域宽阔、水质清澈, 其喜好溪流两岸

具遮蔽度较高的灌木、植被处水体, 可有效避免

阳光照射而引起的水温上升, 同时植被中栖息着

数量众多的陆生昆虫, 满足秦岭细鳞鲑栖息、藏

匿及摄食等习性[58-59]。比较人工养殖与野生群体

生境, 其主要差异表现为水深、水体暴露(无藏匿

地点)、入射光光谱、栖息生存密度和摄食竞争等

方面, 均造成了光强度和光谱的本质差异, 因此, 

不同群体视蛋白会表现出对不同色彩的响应偏好, 

将通过调节视蛋白的差异表达来适应不同的栖息

地环境, 其视蛋白基因的表达特征也与其视觉生

态学中的主要模式相关联。 

此外, 硬骨鱼类中具有如松果体器官和深部

脑等非视网膜光感受器, 这些光敏结构也能将感

知到的光刺激通过神经信号或激素信号介导鱼类

的生理行为, 但视网膜仍是主要的感光器官[60]。

有研究表明, 大多数鱼类的视蛋白基因主要在视

网膜的感光细胞中表达, 刘雪媚(2013)[20]研究发

现 RH 视蛋白在红鳍笛鲷(Lutjanus erythopterus)

各组织中的表达情况与其他鱼类相似, 在视网膜

中表达量最高, 而陈新页等 [21](2015)通过对牙鲆

(Paralichthys olivaceus)各组织的定量检测发现视

蛋白基因不仅在牙鲆视网膜中高度表达, 且在表

皮组织中也大量表达。本研究首次发现 5 种视蛋

白基因在秦岭细鳞鲑子二代及野生群体眼组织中

特异性表达, 而在其他组织均无表达, 表明视网

膜是秦岭细鳞鲑最直接最主要的光感受器, 其余

组织不具有感光能力, 综上得知秦岭细鳞鲑的行

为活动在很大程度上依赖于视觉交流。秦岭细鳞

鲑子二代和野生群体生活在不同生境下, 其视蛋

白基因表现出对不同波长的偏好性, 并且与子二

代群体视锥细胞和外核层细胞核的数量极显著高

于野生群体这一结构特征相对应, 表明该物种视

网膜在细胞水平的结构特征和分子水平的表达特

征均与其生活、捕食习性等具有对应关系, 两个

群体视觉系统表现出了不同的环境适应性策略 , 

因此从视网膜结构及其视蛋白基因表达研究这一
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角度对于测试环境对陆封型鲑科鱼类视觉敏感性

的影响方面具有一定意义和参考价值。 
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Retinal structure and opsin expression characteristics of the second 
filial generation and wild population of Brachymystax tsinlingensis Li, 
1966 
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Abstract: Brachymystax tsinlingensis (Li 1966) is a landlocked Salmonidae fish endemic to China. Based on 
long-term artificial breeding and resource conservation studies, it was found that B. tsinlingensis has obvious 
photophobic behavior and light-sensitive characteristics. To further understand the visual characteristics of B. 
tsinlingensis in different habitats, this study studied the second filial generation population (SFGP) [body weight: 
(51.50±10.86) g, body length: (15.40±0.75) g] and wild population (WP) [weight: (85.68±31.81) g, body length: 
(18.17±2.34) cm] of B. tsinlingensis under artificial breeding and natural environment. Traditional histological 
methods have been used to study the structural characteristics of the retina, and fluorescence quantitative PCR 
technology has been used to identify five key opsin genes that play a crucial role in visual formation: rhodopsin 
(RH1), rhodopsin-like pigments (RH2), short wavelength-sensitive pigments (SWS1), SWS1-like pigments (SWS2), 
and long wavelength-sensitive pigments (LWS). The results showed that there was no significant difference in the 
retina between SFGP and WP. The number of cones (C.) and outer nuclear layer (O.N.) in the retina of SFGP was 
significantly higher than that of WP (P<0.01), and the number of ganglion cells (G.) was significantly higher than 
that of WP (P<0.05). The relative expression level of RH1 in WP was significantly lower than that in SFGP (P<0.01), 
and RH1 had the highest expression level among the five opsin genes in both populations. In cone opsin genes 
RH2, SWS1, SWS2, and LWS were significantly different; no significant difference in relative expression of RH2 
was observed. The transcription levels of SWS1, SWS2, and LWS genes were significantly higher than those of WP 
(P<0.01). The expression ratio of cone opsins in the SFGP was LWS>SWS1>SWS2>RH2 from high to low, whereas 
that in the WP was LWS>SWS2>RH2>SWS1. The expression of LWS was dominant in both populations, accounting 
for more than 60% of total expression. Five opsin mRNA were specifically expressed in the retinas of the two 
populations. This study indicated that both the SFGP and WP of B. tsinlingensis have strong photosensitive 
characteristics that can regulate the expression profile of opsin genes to trigger spectral sensitivity changes to cope 
with different habitats, and the performance characteristics of the SFGP are more significant. The exhibited 
photophobic behavior may be an adaptive strategy for different environments, and photosensitivity indicates that 
behavior depends largely on visual communication. The results of the present study provide a vital reference for 
the proliferation and maintenance of B. tsinlingensis. 
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