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幼年斑马鱼的视觉系统与捕食行为 

李小泉, 杜久林 

中国科学院上海生命科学研究院神经科学研究所, 神经科学国家重点实验室, 上海 200031 

摘要: 神经环路的研究是揭示动物行为神经机制的关键。斑马鱼作为一种低等脊椎动物, 在神经环路的研究中

有着独特优势。文章描述了斑马鱼视觉系统及其下游的神经环路, 重点讨论了它们在捕食行为中的可能作用。

斑马鱼捕食行为主要依赖于视觉功能, 该过程涉及到视觉-运动通路各个层次的神经环路, 包括下游的网状脊

髓命令神经元、脊髓内部的运动控制环路以及一些亟待研究的功能单元。随着在体记录和操纵神经元活动技术

的成熟, 以及行为学范式的完善, 对斑马鱼捕食行为相关神经环路的研究将在未来数年内迅速发展, 同时也将

推动神经科学相关研究的进步。 
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Visual system and prey capture behavior of larval zebrafish 
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Abstract:  Studying neural circuits is a crucial step for understanding neural mechanisms underlying animal behaviors. 
Larval zebrafish is a low vertebrate animal model with incomparable advantages in neural circuit study. In this review, we 
describe the zebrafish visual system and its downstream targets, with special emphasis on their possible roles in prey cap-
ture behavior. Prey capture is executed mainly through the visual system and its downstream circuits, including reticulospi-
nal commanding neurons, motor-controlling circuits within the spinal cord, and other un-identified functional units. With 
the development of approaches in monitoring and manipulating neuronal activity and behavioral assays, we will get deep 
insights about neural basis for prey capture in near future, which will shed light on elucidating neural circuit mechanisms of 
behavior. 
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作为支配机体活动的“指挥官”, 神经系统接
受和处理外界信息, 产生并发出运动指令。神经系
统主要由神经元和胶质细胞组成, 特定神经元通过

突触连接形成具有特定功能的神经环路, 参与或负
责某种大脑功能。因此, 研究神经环路是揭示脑功
能原理的一个必须环节。目前普遍使用的哺乳动物
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神经环路复杂且多位于深部脑区, 使得人们很难在
整体动物水平对其进行精细研究。斑马鱼 (Danio 
rerio)的应用及其相关技术的建立为解决这些问题
提供了历史契机。 

斑马鱼是近年来兴起的一种脊椎动物模型, 它
被越来越广泛地运用于神经科学研究的各个方面。

斑马鱼原产于南亚, 在分类学上属于辐鳍鱼纲(Ac-
tinopterygii), 鲤 形 目 (Cypriniformes), 鲤 科 (Cy-
prinidae), 短担尼鱼属(Danio)。由于其体侧从头至尾
布满暗蓝与银色相间条纹, 酷似斑马而得名。斑马
鱼最初由 Eugene 的 George Streisinger 带入实验室, 
之后 Charles Kimmel、Judith Eisen、John Postlethwait
的工作进一步在方法学上奠定了它作为一个模式生

物的基础。与其它脊椎动物相比, 斑马鱼个体小、
繁殖力强、容易大规模饲养且发育早期通体透明 , 
因此遗传筛选、行为学观察、电生理记录以及近些

年快速发展的在体成像等实验手段可以很方便地运

用于斑马鱼。特别是在遗传筛选方面, 研究者通过
转座子大规模筛选建立了许多 GAL4(Galactose 4)特
异性表达的转基因品系 , 这使得人们可以通过
UAS(Upstream Activation Sequence)元件表达一些工
具蛋白来观察特定神经元的活性(钙指示蛋白 , 如
G-CAMP, TNXXL), 或者失活(如 TeNTlc 或 halor-
hodopsin)和激活(如 channelrhodopsin)特定神经元。
这些工具为研究神经环路结构和功能提供了前所未

有的机遇。在本文中, 我们将主要介绍斑马鱼的视
觉系统及其控制的捕食行为, 试图综合可能参与的
运动控制环路, 并讨论它们在捕食行为中的作用。 

1  视觉系统 

1.1  视网膜和视神经投射 

斑马鱼是一种白天活动具有较好视觉的脊椎动

物, 其视网膜与其他脊椎动物类似。从内到外, 斑马
鱼视网膜可分为神经节细胞层(Ganglion cell layer, 
GCL)、内网状层(Inner plexiform layer, IPL)、内核层
(Inner nuclear layer, INL)、外网状层(Outer plexiform 
layer, OPL)和外核层(Outer nuclear layer, ONL); 在
细胞组成上, 包括 Müller胶质细胞和 6类神经细胞, 
分别是神经节细胞(Retinal ganglion cell, RGC)、无长
突细胞(Amacrine cell,  AC)、水平细胞(Horizontal 
cell, HC)、双极细胞(Bipolar cell, BC)、以及视杆(Rod)

和视椎 (Cone)两种光感受器细胞 (Photoreceptor, 
PhR)。在结构上, 光感受器细胞、双极细胞和水平
细胞在外网状层形成突触联系, 双极细胞、神经节
细胞以及无长突细胞在内网状层形成突触联系。在

纵向上, 光感受器、双极细胞和视神经节细胞组成
主要视觉通路：外界视觉信号由光感受器转变为电

信号, 经双极细胞传递至神经节细胞, 再由神经节
细胞传递出视网膜。在水平方向上, 内核层的水平
细胞和无长突细胞组成中间神经元网络, 调节视觉
信息在时间和空间上的加工。胞体处于内网状层且

数量稀少的网间细胞(Interplexiform cell)能释放多
巴胺, 其神经突起在内网状层和外网状层均有分布, 
可以调节水平细胞和双极细胞的对光反应。视网膜

Müller 细胞的胞体位于内核层, 它在内网状层和外
网状层中有丰富的突起, 可以对视网膜细胞的突触
传递和功能进行调制[1~5]; 在结构上, Müller 细胞贯
穿整个视网膜, 在其内部可以发生横跨整个细胞的
钙信号传递, 从而为视觉信息在视网膜纵向通路上
的双向传递提供了一个可能介质[3, 6~8]; 在物理特性
上, Müller 细胞能够使光线更加有效和便利地传入
视网膜[9]。这些细胞有序的组成和功能分类, 使视觉
信息在视网膜就得到精细调控。 

视觉信息由神经节细胞轴突组成的视神经传递

到视觉中枢。斑马鱼视神经离开视网膜, 在腹侧间
脑中线交叉之后, 分别投射到对侧相应的脑区。已
经发现共有 10个区域(Abarization field, AF)接受视
神经的投射。这些区域包括视顶盖 (Optic tectum, 
AF10)、顶盖前区 (Pre-tectum, AF9)、视交叉上核
(Suprachiasmatic nucleus, AF1)等[10, 11]。视顶盖是接

受输入最多的一个区域; 它被认为是非哺乳动物中
最重要的视觉中枢, 负责空间分辨, 捕食以及逃跑
等视觉行为。 

1.2  视顶盖 

视顶盖处于斑马鱼中脑表层, 适合进行电生理
记录[12, 13]、激光损毁[14, 15]、光学成像[16~19]和光控遗

传学(Optogenetics)等操作[20], 因此有大量关于神经
环路的研究以视神经-视顶盖为对象来开展。  

1.2.1  解剖学结构 

视神经在视顶盖的投射遵循严格的拓扑规则。

胞体位于视网膜鼻侧的神经节细胞将轴突投射到顶 
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盖后区, 位于颞侧的投射到顶盖前区; 位于背侧的
投射到顶盖腹侧, 位于腹侧的投射到顶盖背侧[21]。

在本身的结构上 , 视顶盖可分为脑室旁层(Stratum 
periventriculare, SPV)和突触纤维层 (Synaptic neu-
ropil area)两个区域[18, 22]。绝大部分神经元胞体均位

于脑室旁层, 突触纤维层则主要包含了顶盖神经元
的突起以及视神经节细胞的轴突。从深层到浅表 , 
突触纤维层可进一步细分为 4个亚层, 包括 stratum 
album centrale(SAC), stratum griseum centrale(SGC), 
stratum fibrosum et griseum superficiale(SFGS)和
stratum opticum(SO)。SFGS 和 SO 是视神经主要的
投射区[11, 22~24]; 视神经在其他层次的投射相对较少。 

1.2.2  视神经投射的发育机制 

视神经投射是一种高度有序的结构, 其发育建
立在精细调节的基础上。早期研究者通过随机突变

获得了多种斑马鱼突变系; 在一些品系中, 视神经
投射有明显的缺陷, 表明这些被突变的分子本身参
与了投射的形成 [25]。在 bashful (bal)、chameleon 
(con)、syu突变系中, 部分神经节细胞的轴突不能投
射出视网膜。在 esrom (esr)和 spc突变系中, 只有少
量神经节细胞轴突能到达视顶盖。在 belladonna 
(bel)、blowout (blw)、con、detour (dtr)、iguana (igu)、
smu、spc、syu、umleitung (uml)、yot等突变系中, 视
神经节细胞会向同侧的视顶盖发出投射。在 ace、
bal、grumpy (gup)、noi、sleepy (sly)、ast突变系中, 
视神经节细胞轴突对目标区域的识别会产生缺陷 , 
表现为投射至同侧视顶盖、视顶盖之外的其他脑区

甚至对侧视网膜。不同神经节细胞的轴突在离开视

网膜时, 会成束为视神经; 依据细胞胞体在视网膜
的位置, 对应轴突在视神经中的位置相对固定(此过
程被称为 Optic tract sorting), 在 boxer (box)、dackel 
(dak)、pinscher (pic)突变系中, 虽然视神经投射的拓
扑结构正常, 但其 optic tract sorting 有缺陷; 此外, 
在 box与 pic这两种突变系中, 神经节细胞的轴突会
错误地投射到同侧视顶盖。在 ace、nevermind (nev)、
who-cares (woe)这 3种突变系中, optic tract sorting与
视神经投射的拓扑结构均有缺陷。在 mao、blumenkohl 
(blu)、gnarled (gna)突变系中, 神经节细胞轴突在视
顶盖上的分支域大小会发生畸变。 

1.2.3  细胞分类 

以往关于视顶盖结构的研究多在进化上与斑马

鱼相近的金鱼(goldfish)开展：通过高尔基染色人们
发现, 金鱼视顶盖中有 14 种形态各异的细胞, 其胞
体位置和突起(neurite)分布的范围各不相同[26, 27]。伴

随近年来技术的发展, 人们对斑马鱼视顶盖的认识
有了长足的进步。加州大学旧金山分校的 Herwig 
Baier 实验室通过大规模转座子筛选, 建立了一系列
与视觉系统相关的转基因品系; 在这些品系中, 不
同类型的视顶盖细胞可以特异性地表达荧光蛋白 , 
从而使精细的光学成像成为可能[28]。基于精细细胞

形态, Baier实验室对视顶盖细胞进行了以下分类。 
第 1类是放射状胶质样细胞(Radial glia)[18, 29, 30]。

这类细胞在很多物种神经系统的发育过程中都可以

观察到[1, 31~35]。其胞体位于脑室旁层, 主干分支纵贯
整个视顶盖纤维层; 在主干分支上有许多细小但形
态复杂的侧分支; 这些侧分支上有着异常强烈的自
发钙活动(未发表数据), 这与在哺乳动物中对放射
状胶质细胞的描述一致[36], 提示此类细胞在视顶盖
发育和功能调节中有重要作用。与哺乳动物稍有不

同的是 , 这类细胞在成年的斑马鱼中依然大量存  
在[37~40], 暗示除了影响发育相关的一些功能活动外, 
这类胶质细胞也参与成熟神经系统的功能调节。 

第 2类的胞体位于视顶盖表层 SO区, 突起分布
在 SO 和 SFGS 区[28]。这类细胞类似于之前在金鱼

中通过高尔基染色(Golgi staining)发现的 Type III细
胞[26, 27]。Baier实验室后续工作发现, 这类细胞是具
有光反应的 γ-氨基丁酸能抑制性神经元, 它们参与
物体大小相关的视觉信息加工[41]。 

第 3 类是胞体位于脑室旁的脑室旁神经元
(Periventricular neuron, PVN)[28]。基于突起分布的特

点, 它们可分成两个亚类。第一亚类神经元的树突
伸至顶盖表层, 可能直接接受视神经的输入; 其轴
突并不投射出视顶盖, 故被称为非长程投射神经元
或脑室旁中间神经元 (Periventricular interneuron, 
PVIN)。第二亚类神经元的树突不能伸至视顶盖表层, 
但其轴突能投射到视顶盖之外的区域, 故称投射神
经元, 它们可能介导了视觉信息的对外输出。这些
结果与之前在金鱼中通过生物素单细胞标记得到的

观察类似[26, 27]。 

1.3  视顶盖下游投射 

视顶盖在斑马鱼视觉运动(Visual-motor behav-
ior)中起着重要作用, 是研究感觉-运动转换(Senso- 
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rimotor transformation)的理想模型[14, 15]。有研究表明, 
视顶盖具有向运动控制系统的投射。Zotti等[42]发现, 
电刺激金鱼视顶盖可以在 C 形快速逃跑命令神经元
Mauthner(M-)细胞上引发突触后电位变化; 在形态上, 
视顶盖细胞也可以投射到M-细胞腹侧树突附近[42]。有

报道称金鱼能够通过 C 型快速运动来捕获食物, 且
在这一过程中可以观察到M-细胞的激活[43], 提示该
细胞可以介导这一类型的捕食行为。 

通过瞬时组合 Cre/loxP 和 Gal4/UAS 系统可以
将神经系统随机零星标记, 从而实现对神经元投射
类型的普查。运用这一工具, Okamoto实验室对视顶
盖神经元在后脑各个菱脑节(Rhombomere 0-8, r0-r8)
的投射进行了研究[44]。他们发现, 视顶盖的各个区
域均有轴突向后脑投射, 且单个视顶盖亚区发出的
投射并不局限在某一特定的菱脑节。这表明虽然不

同属性(比如说空间位置)的视觉信息只在视顶盖特
定亚区诱发反应, 但分散的下游投射可以将这些信
息都传出至后脑的运动控制单元, 引发相应行为。
总的来说, 虽然在形态学上对这些下游投射有比较
细致的观察, 但其在捕食行为中的作用还有待进一
步实验考究。 

2  斑马鱼捕食行为 

2.1  斑马鱼捕食行为简介 

斑马鱼以储存在卵黄中的物质来支撑早期发育; 
受精后 5~6 d, 它们以草履虫为食。幼年斑马鱼会主
动追踪并吞食游动的草履虫; 这个过程包含了斑马
鱼在视觉指导下对自身位置和运动的连续调节。

McElligott 等 [45]通过高速摄像发现, 捕食主要包括
两个阶段。第一阶段为追踪(Tracking)阶段, 包括游
动、转向等一系列连续运动成分。其中, 追踪行为
与通常情况下游动行为(Spontaneous swimming)的
动力学特征基本相同; 转向行为则是一个特殊的 J
形转向(J-turn)。通过这些动作, 斑马鱼可以不断地
调整自身身体, 直至接近草履虫。第二阶段为吞食
阶段, 斑马鱼快速靠近草履虫并将其吞食。 

值得注意的是, J-turn 基本上只在捕食时发生, 
它和通常情况下的转向(Routine turn, 常规转向)有
几点不同：(1)身体发生弯曲的位置不同。与常规转
向相比, J-turn 发生时身体弯曲的位置更靠近尾端, 
产生弯曲的身体区段更短; (2)线速度不同。J-turn发

生时斑马鱼的线速度显著小于常规转向; (3)转向角
度不同。单个 J-turn后, 斑马鱼朝向的变化比常规转
向小; (4)光线依赖性不同。在黑暗条件下, 常规转向
基本不受影响, 而 J-turn则不发生。这些差异可能是
为完善捕食而特异形成：虽然常规转向可以产生较

大的线速度与朝向变化, 但这种大动作会对水流产
生更大扰动 , 暴露斑马鱼 , 使其捕食失败 ; 而单个
J-turn 产生的速度和转向较小 , 但通过几个连续
J-turn, 在产生较大转向的同时, 对水流的扰动却较
小, 从而减小暴露的可能性, 提升捕食成功率。同时, 
在黑暗条件下 J-turn 与斑马鱼捕食都会严重下降, 
进一步提示它们之间的相关性：J-turn是精心设计被
捕食行为采用的动作模式。 

2.2  视觉输入在捕食行为中起主导作用 

对大多数脊椎动物而言, 视觉都是极重要的感
觉输入; 动物通常通过视觉定位和追踪猎物。在黑
暗条件下斑马鱼的捕食能力严重下降[14], 这表明视
觉输入在捕食行为中起着重要作用。与此相一致的

是, 视顶盖损毁后, 斑马鱼的捕食能力也会严重下
降[14], 这进一步证明视觉信息的必要性。此外, 其它
模态的感觉输入也会参与斑马鱼的捕食过程, 如通
过侧线系统的感觉输入(Hydrodynamic input)和通过
嗅觉系统的化学输入(Chemosensory input)[46~48]。 

3  捕食行为的视觉机制 

3.1  视网膜 ON/OFF通路在视觉追踪中的作用 

根据对光反应类型的不同, 视神经节细胞可以
分为 ON 型、OFF 型和 ON-OFF 型。ON 型对光强
增加产生反应 , OFF 型对光强降低产生反应 , 而
ON-OFF 型则对光强增加和降低均有反应[49, 50]。趋

光运动时(Photaxsis), 斑马鱼通过游向光源和调整
自身与光源相对方向来保持行为的准确性; ON/OFF
细胞介导的视觉通路在这一过程中起着不同作用。

Burgess等[51]的工作表明, 接近光源会使视网膜接收
到的光线不断增强, 诱发ON反应, 继而激活五羟色
胺(Serotonin)系统, 使斑马鱼向前游动; 同时, 自身
与光源方向的偏差会使视网膜接收到的光线变弱 , 
诱发 OFF反应, 这种 OFF反应可以启动下游的运动
控制环路, 使斑马鱼不偏离光源的方向。相较于趋
光运动, 猎物在视觉上呈现为暗信号; 追逐猎物的
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过程中, ON-OFF通路可能也会有类似的分工[51, 52]。 

3.2  视顶盖机制 

基于视觉刺激特性的不同, 斑马鱼会做出不同
的行为反应。Engert实验室的工作表明, 当视觉刺激
等于或小于猎物(草履虫或者小虾, 小于 5°视角)时, 
斑马鱼发起捕食行为; 而当视觉刺激变大时, 斑马
鱼则会发生逃避行为; 若将视觉刺激继续变大(>20°
视角 ), 斑马鱼产生视动反应 (Optomotor response, 
OMR)样的行为[53, 54]。这表明视觉刺激的大小是斑马

鱼识别猎物的一项重要指标。这种基于视觉刺激大

小决定行为的现象在青蛙中也被报道：当猎物的尺

寸小于 1.5 cm 时, 青蛙伸出舌头抓取猎物; 当猎物
的尺寸大于 2 cm时, 青蛙则以上下颚咬取食物[55, 56]。 

视顶盖内部神经活动的传递方式与复杂的神经

环路为这种大、小选择性提供了可能机制。Kinoshita
等[57]用成像技术研究了神经电活动在视顶盖的传递

过程。他们发现, 在垂直方向上, 模拟视觉输入的电
刺激可以在顶盖诱发缓慢的去极化, 这种去极化会
从视顶盖纤维层表层传递至深层的 SGC和 SAC, 这
与视觉输入的解剖学特征比较一致 [11, 24], (见本文
1.2.1)。不同大小视觉刺激的选择性处理可能在这个
传导过程中就已经发生。Smith实验室在对视顶盖胞
体层神经元钙成像的工作中发现, 脑室旁神经元对
大视觉刺激的反应很弱, 而对小视觉刺激的反应却
很强[58]。之后, Del Bene等[41]在验证上述现象的基

础上进一步发现, 大的和小的视觉刺激均能通过视
神经传递到视顶盖纤维层; 但是只有小的视觉刺激
可以在胞体层诱发神经活动。通过单细胞成像, 他
们进一步发现较大的视觉刺激在脑室旁神经元的各

个亚细胞区域均无法诱导出神经活动, 但较小的视
觉刺激在这些神经元靠近顶盖表层和远离顶盖表层

的树突节段均可诱发神经活动。该工作证明, 在由
纤维层传递至脑室旁神经元之前, 神经活动已经经
过了“过滤”, 使大视觉刺激诱发的神经电活动被
选择性过滤掉, 无法传递到脑室旁神经元。从行为
学的意义上说, 猎物样的小视觉刺激可以传递至脑
室旁神经元, 并由脑室旁神经元向下游投射, 启动
下游事件(包括捕食行为); 而捕食者样的大视觉刺
激则不能通过这条通路启动捕食行为, 相反, 它可
能会通过其它通路(如视顶盖前区或者顶盖下游的

非捕食环路), 启动视动反应或者逃避行为[15, 53]。通

过遗传筛选, Baier实验室得到一种视顶盖 γ-氨基丁
酸能抑制性神经元特异表达 Gal4 的转基因斑马鱼, 
他们运用这一转基因工具, 对此类神经元进行了深
入研究。这类抑制性神经元处于视顶盖表层。钙成

像的实验表明 , 它们特异性地被大视觉刺激激活 , 
进而抑制大视觉刺激所引起的兴奋性传递, 起到类
似滤波的作用。用 Killer Red杀死这种神经元后, 视
顶盖对大视觉刺激的过滤就会消失, 大的视觉刺激
亦能在视顶盖深部诱发大的神经活动。药理学的实

验进一步表明, 在用 Bicuculline 阻断抑制性系统后, 
视顶盖对大刺激过滤的现象也会消失。更有意思的

是, 用强直毒素(Tetenus Toxin)损坏这种抑制性神经元
的功能后, 斑马鱼的捕食能力也会被极大削弱[14, 41]。

这些结果表明, 在视觉主导的捕食过程中, 此类抑
制性神经元介导了顶盖基于视觉刺激大小的选择性

信息加工; 这种选择性加工在捕食行为中起着重要
作用。 

4  捕食过程中游泳运动的调控 

4.1  网状脊髓神经元的作用 

高级中枢编码的运动信息通过网状脊髓神经元

(Reticulospinal neuron, RS neuron)传递至脊髓。斑马
鱼中大约有 300个 RS神经元, 它们的胞体以两侧对
称的方式分布在中脑和后脑 [14]。由于手段的局限, 
对这些神经元的认识主要还停留在形态观察层面 , 
对其功能虽有报道但仍待深入研究。在这些 RS神经
元中, 功能研究相对较多的有后脑的 M-细胞以及同
源的 Mid2和 Mid3细胞。激光损毁和活性记录的实
验已经证明了这些神经元是斑马鱼 C 形逃跑行为
(C-start)的命令神经元(Commanding neuron)[59, 60], 
但该行为及这些神经元在捕食中的作用仍不清楚[61]。

对另外两种 RS神经元 Melr(Rostral medial lateral)和
Melc(Caudal medial lateral )也有一些报道。Melr和
Melc 位于中间纵向纤维束核团(Nucleus of the me-
dial longitudinal fasciculus, nMLF), 其胞体位于中脑
腹侧, 树突伸向同侧视顶盖[62], 轴突沿同侧脊髓下
行, 沿途发出分支, 调节斑马鱼的运动; 损毁这两
对 RS神经元后, 斑马鱼捕食能力显著下降[14], 而动
眼反应(Optokinetic response, OKR)[63]、视动反应和 
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自发游动却没有明显改变。这个实验一方面说明这

两对神经元参与捕食行为却不参与动眼反应和视动

反应, 另一方面说明控制捕食行为与控制动眼和视
动反应的神经环路是不同的。钙成像的实验亦表明

Mel 神经元可以被视觉输入激活[64], 此反应特性与
损毁 Mel 神经元影响捕食行为的结果相一致。需要
注意的是, 双侧损毁Melr和Melc后, 斑马鱼捕食能
力的下降并不如双侧损毁视顶盖严重, 暗示除 Melr
和 Melc 之外, 视顶盖还通过其他 RS 神经元来介导
捕食行为 [14](前文中涉及到的视顶盖下游投射环路
可能介导了这些过程)。 

之前提到, 与通常游动下出现的转向行为相比, 
发生 J-turn 时斑马鱼躯体弯曲的部位更靠近尾部。
有两个可能原因造成了这种差异：第一个是控制

J-turn 的网状脊髓神经元可以将轴突投向非常靠近
尾部的位置 [62], 从而控制尾部的动作; 第二个是控
制 J-turn 的网状脊髓神经元终止到另外一些脊髓神
经元上, 这些脊髓神经元的轴突再投射到脊髓远端
靠近尾端的部分(如 Cad 神经元[62]), 从而控制尾部
的动作。 

4.2  脊髓内神经网络的作用  

斑马鱼捕食时的游动行为与通常情况下的游泳

行为基本一致[45], 提示其执行环路也是一样的。已
有报道表明, 游泳行为可以被脊髓 Kolmer-Agduhr
神经元控制, 这些神经元在与其相邻的几个体节内
均有大量投射。通过随机插入得到的 Gal4 品系[65], 
Baier 实验室发现阻断这类神经元的突触传递后, 自
发游动行为被明显抑制; 而通过表达 LiGluR(Light 
gated ionotropic Glutamate recptor, 一种光激活的离
子型谷氨酸受体)激活此类神经元则可以诱发游动
样的行为。这说明 Kolmer–Agduhr 神经元是控制斑
马鱼游动行为的一个关键元件。视顶盖可能调节了

这些神经元的活性, 进而控制捕食过程中的游动[65]。

将来可以通过检测此类神经元失活后斑马鱼捕食能

力的改变来给出以上关系的直接证据。另外, 人们
对斑马鱼游动速度的控制机制也有所了解。Fetcho
实验室的工作表明, 脊髓内的运动神经元、兴奋性
中间神经元和抑制性中间神经元协调工作调控尾巴

甩动的频率, 从而控制游动速度。对于运动神经元
和兴奋性中间神经元而言, 靠近腹侧的在低频运动

时被激活 , 靠近背侧的则在高频运动时被激活 ;   
而对于抑制性中间神经元而言, 靠近背侧的在低频
运动时被激活 , 靠近腹侧的则在高频运动时被激  
活[66, 67]。在捕食过程中, 视觉信号可能通过调节不
同神经元组合的活性来控制斑马鱼追踪 (Tracking 
swimming)和最后捕食游动 (Capture swimming)的  
速度。 

5  结语与展望 

近年来遗传学操作手段的进步促进了斑马鱼神

经环路的相关研究。在基因失活方面, TALEN 技术
的成熟和 CRISPR-Cas 系统的出现, 使人们有可能
在斑马鱼中进行特异性的基因敲除 [68,69], 从而观察
敲除基因影响特定环路后斑马鱼神经系统结构、功

能、以及整体行为的改变。Tol2 转座子介导转基因
技术的普及使人们可以高效、大批量地制备转基因

斑马鱼, 在斑马鱼中表达工具蛋白来研究特定神经
环路的结构和功能[70]。基于这些进展, 人们可以用
两种策略对斑马鱼的捕食环路开展进一步研究。第

一种是将钙指示蛋白通过特异性启动子驱动的方法

表达在感兴趣的神经环路中, 寻找在捕食过程中活
性增强的神经元, 通过激光将它们损毁后, 观察捕
食行为的改变[71~73]。第二种是筛选已有的 Gal4转座
子插入品系 [29], 在这些品系中表达工具蛋白, 如钙
指示蛋白来观察被标记环路在捕食行为发生时的活

性[41]; 或者表达强直毒素[41]或光通道蛋白[65], 特异
性失活或激活这些环路, 观察捕食行为的改变。这
两种策略可以使我们从更细致的层次揭示捕食行为

的环路机制。另外, 结合近年来在斑马鱼中出现的
在体电生理记录[49, 50, 74]以及自由运动情况下的各种

操作 , 人们对斑马鱼捕食行为的研究将更加深入 , 
这也将有助于理解神经系统的工作原理。 
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