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摘要 以家猫为动物模型，采用细胞外记录的方法，测试了 82个初级视皮层细胞的方位和方向调谐以及感受野大小．基于
细胞的面积整合特性，区分出 52个外周抑制型细胞和 30个外周无抑制型细胞．所有被测细胞均存在强的方位选择性，而外
周无抑制型细胞比抑制型细胞有更强的方位选择性．两类细胞的方向选择性没有显著性差异．外周抑制型细胞比外周无抑制

型细胞有着更大的动作电位发放率．采用两种不同方法测量两类细胞的感受野范围，却产生了不同的结果：用最小反应区测

量发现抑制型细胞的经典感受野更大，而用面积整合曲线测量时外周无抑制型细胞的感受野更大．
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在猫的初级视皮层，用运动的光条或正弦光栅

刺激 V1区细胞的视野区域，能引起该细胞产生动
作电位的发放，这个特定的视野区域被称为该细胞

的经典感受野[1-2](classical receptive field，CRF)．而
大部分细胞经典感受野外还有一个更大的非经典感

受野区域(non-classical receptive field，nCRF)，仅
仅刺激这个区域时不能诱发细胞产生动作电位，但

刺激它却能对感受野内的反应产生显著的抑制[3-5].
国内外一系列的研究证实了非经典感受野的外周抑

制在轮廓的检测和整合、分离运动目标与背景、自

然图像稀疏编码等起着关键作用[6-14]．最近的研究

还发现，V1区内仍有很多细胞没有外周抑制，形
态学研究证实这些细胞和存在强外周抑制的细胞在

轴突分布、树突分支以及细胞体面积上均有着显著

差异[15-16]．2012年，发表在 Nature上的一项研究证
实，小鼠 V1区表层神经回路中表达生长激素抑制
素的抑制性神经元(somatostatin-expressing inhibitory
neurons，SOMs)的外周无抑制，但这类细胞却对其
他细胞的外周抑制形成起着关键作用[17]．因此，不

同外周整合类型细胞可能代表着不同形态特征与功

能属性细胞．然而，先前工作还没有描述和比较过

外周有抑制和无抑制型细胞的经典感受野属性．我

们利用单细胞记录实验方法，测试了 52个外周抑

制型和 30个外周无抑制型细胞的感受野特性，发
现两类细胞有着显著的差异．

1 材料与方法

1.1 动物准备

实验中使用的猫体重在 2.5～3.5 kg之间，雌
雄不限．对动物的使用和处理严格按照中国科学院

上海生命科学院动物伦理委员会的规定执行．手术

当天，肌肉注射 30 mg/kg盐酸氯胺酮诱导麻醉，
施行气管插管和股静脉插管手术．各压迫点和手术

切口都使用 1%的盐酸利多卡因局部浸润麻醉．手
术结束后，将动物俯卧固定于立体定位仪(SN-3，
Narishige)；持续静脉注射 20 mg/ (kg·h)乌拉坦
(urethane)和 10 mg/ (kg·h)三碘季胺酚 (gallamine
triethiodide)，以维持实验过程中动物的麻醉和麻痹
状态．人工呼吸机(UGO BASIE Instruments)设置为



陈科, 等：猫 V1区不同外周整合细胞的经典感受野属性研究2015; 42 (2)

20次 /min，潮气量约为 13.53 ml/kg．动物体温维
持仪(蚌埠市大江电子公司)将被试动物体温控制在
38℃．实验过程中监视动物心电和脑电，以了解动
物的麻醉状态和生理情况．当猫进入类似睡眠的麻

醉状态后，切开猫的头皮，钝性分离皮下的肌肉和

结缔组织，并在对应于初级视皮层的区域进行颅骨

钻孔手术．待全部手术结束后，滴入 5%新福林眼
药水和 1%盐酸阿托品滴眼液分别用于收缩瞬膜和
扩大瞳孔，给其双眼佩戴接触镜用于防止角膜干燥

并在角膜前放置直径为 3 mm的人工瞳孔．使用视
网膜投影法将眼底的血管和视乳头的位置投射到

屏幕上，并据此来确定视网膜中央区在屏幕上的

位置．

1.2 单细胞记录

单细胞记录使用玻璃管套细钨丝的记录电极，

记录的信号经过放大(1000倍)、滤波(300～6000Hz
带通)，以及软件波形甄别后，能得到分离很好与
刺激相关的细胞放电．

1.3 区分两类不同外周抑制特性细胞

分离出单细胞放电后，首先确定细胞的最佳方

位、空间频率和时间频率，并将光栅的参数设置为

其最佳值．然后用一个窄条(1.0毅)的矩形正弦运动
光栅(80%对比度)，在几个连续的位置，分别沿着
最佳方位轴方向或沿着垂直于最佳方位轴的方向移

动，测试细胞的反应分布图．矩形光栅具有最佳的

方位和空间频率，同时以 2～4c/s的速度沿着最佳
方向运动．长度轴和宽度轴上得到的反应分布图峰

值定义为感受野的中心．我们测试了在 80%对比
度水平下细胞的面积整合曲线．测试时，用不同半

径的圆形正弦光栅作为刺激图形，光栅的参数设定

为最佳参数．在每一个刺激条件下，光栅运动 5～
10个周期，每套测试重复进行 2～4次，给出平均
值和标准差．刺激光栅以外，屏幕的平均亮度保持

在 10cd/m2．当刺激光栅的面积慢慢增大时，所有

细胞的反应会逐渐增强．当刺激面积增大到一定值

时，一类细胞的反应会随着刺激面积增大显著下

降，这类细胞有着强的外周抑制 (suppressive
surround cells，SSCs)．而另一类细胞的反应却随
着刺激面积的增大反应继续增强，最后到达一个稳

定的平台，这类细胞被称为外周无抑制型细胞

(non-suppressive surround cells，nSSCs)．
1.4 测试两类细胞感受野的反应特性

我们使用了二种不同的方法来测量细胞的感受

野范围． a．最小反应区(minimum response field，

MRF)：在几个连续位置沿着垂直于最佳方位轴的
方向以及最佳方位轴的方向移动矩形光栅得到细胞

反应的分布图，将细胞产生放电的刺激区域定义为

其感受野大小．MRF测量的感受野是矩形区域，
定义细胞感受野大小为矩形面积的平方根．b．面
积整合方法(area summation)：测试细胞随着刺激光
栅面积增大的反应曲线，用双高斯差模型对曲线进

行拟合，兴奋性空间常数 a定义为细胞的感受野大
小．测试细胞的方位与方向调谐曲线时，将刺激光

栅的大小设置为由面积整合方法测得的感受野大

小，然后随机改变光栅的运动方向(刺激光栅运动
方向从 0～359毅，间隔为 15毅，一套测试有 24 个
点)．在每一个刺激条件下，光栅运动 5～10个周
期，每套测试重复进行 2～4次，给出细胞反应的
平均值和标准差．

1.5 数据分析

光栅的参数给定为细胞的最佳参数时，我们测

量了细胞的面积整合曲线并对细胞的峰值直方图进

行了傅里叶分析．F1和 F0分别表示傅氏变化后的
基频与直流值，若 F1/F0>1则细胞为简单细胞，而
若 F1/F0 <1则细胞为复杂细胞．
为了计算细胞的感受野大小和外周抑制强度，

我们采用公式(1)所示的双高斯差函数来拟合细胞
的面积整合曲线(图 1)．

R(s)=R0+Ke

s/2

-s /2乙 e-(2y/a)
2
dy-K i

s/2

-s /2乙 e-(2y/b)
2
dy (1)

式中 R(s)表示细胞的平均发放率，Ke 和 K i分

别表示细胞的兴奋性和抑制性增益，而 a和 b 分别
表示细胞的兴奋性和抑制性空间常数，R0表示细

胞的自发放电水平．为了计算细胞的外周抑制强

度，我们定义了外周抑制指数(SI)，SI=(Ropt-Rasy)/
Ropt，其中 Ropt表示双高斯差函数拟合后曲线的最

大响应，而 Rasy表示曲线在大面积刺激下达到的稳

定平台值．为了测试细胞的方位和方向选择性，我

们采用了公式(2)所示的高斯函数拟合细胞的方向
选择性曲线(图 2)．

R(兹) = a0 + a1e
-(兹-兹0 )

2

2滓
2 + a2e

-(兹-兹0 +180毅)2

2滓
2

(2)
式中 R(兹)表示细胞在方位 兹的反应，a0表示未

调谐的成分的反应；兹0表示细胞的最佳方位，滓表
示高斯函数的标准差．

我们定义了三个指数：方位选择性指数

(orientation selectivity index，OSI)，方位调谐宽度
(tuning width， TW) 和方向选择指数 (direction
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Fig. 1 Determination the classification of SSCs and nSSCs
(a) An example of area-summation curve of a SSC. The neuron reached maximum response at CRF stimulation and showed decreasing response to

stimuli of increasing diameter beyond CRF. (b) Another example of area-summation curve of a nSSC. The response increased progressively with

increasing stimulus size. The horizontal dotted line represents the level of spontaneous activity. Error bars represent the SEM.
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selectivity index， DSI)． 其中， OSI =(Rpref -Rortho)/
(Rpref+Rortho)，调谐宽度 TW 值为调谐曲线最大响应
与最小响应(基线)的差的一半对应的宽度，而 DSI=
(Rpref-Ropposite)/(Rpref+Ropposite)．其中，Rpref表示细胞在最

佳运动方向的反应，Rortho表示细胞在与最佳运动方

向差 90毅方向的反应，而 Ropposite表示与最佳方向差

180毅方向的反应．
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Fig. 2 Orientation and direction tuning curves
To quantify orientation tuning and direction selectivity of each neuron, (a) we fitted the firing rate as a function of orientation by the sum of two

Gaussian functions with peaks 180u apart. Three parameters (OSI, DSI, TW ) were calculated by the sum of two Gaussian functions. An orientation

tuning curve from a SSC (b) demonstrates sharp orientation tuning and no direction selectivity. Another orientation tuning curve from a nSSC (c)

demonstrates sharp orientation tuning but median direction selectivity. Error bars represent the SEM.

Direction/(毅)

本文中，所有计算结果均采用“平均值依标准
差”(x 依 s)来表示，在统计两种条件下数据的差异
时若没标记统计方法即采用Mann-Whitney U test．

2 结 果

在猫的初级视皮层，一共测试了 82个神经元
在运动正弦光栅刺激下的反应，所有细胞的感受野

中心距离中央凹小于 10毅．
2.1 基于细胞的外周抑制强度分类 SSCs与 nSSCs
实验中，我们测试猫 V1区细胞在 80%对比度

下的面积整合曲线，从而确定细胞外周抑制强度．

根据细胞的面积整合曲线，区分出两类细胞．占多

数的一类细胞为外周抑制型细胞(SSCs)，这类细胞
给予 CRF刺激时有最大的反应，而刺激区域超过
CRF时细胞的反应被显著抑制(图 1a)．而占少数的
一类为外周无抑制型细胞(nSSCs)，细胞的反应随
着刺激面积的增大而不断增大，最后稳定在一个平

台值 (图 1b)或仅仅有一些轻微的下降．参考
Walker等[18]先前的工作，我们以 SI=0.1为边界来
区分两类细胞．若细胞的 SI > 0.1，细胞属于 SSCs
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2.3 比较 SSCs与 nSSCs感受野大小和最大发放率
采用了两种方法测量细胞的感受野大小．

a．采用MRF方法：52个 SSCs细胞的经典感受野
为(3.31依1.07)毅，而 30个 nSSCs细胞的经典感受野
为(2.81依0.63)毅，SSCs比 nSSCs的经典感受野更大
(P=0.0029)．b．面积整合曲线方法(area summation)：
用不断增大的正弦光栅刺激细胞，测量细胞的反应

强度．然后将细胞的面积整合曲线用双高斯差模型

进行拟合，细胞的感受野大小定义为其兴奋性空间

常数值 a．采用面积整合方法，52个 SSCs感受野
大小为(3.41依1.73)毅，而 30个 nSSCs细胞的感受野
为(7.50依3.06)毅，两类细胞的感受野大小存在着显
著性差异(P < 10-6)．因此，两类细胞的感受野用不
同方法测量结果完全不同．另外，测试了两类细胞
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Fig. 3 The comparison of SSCs and nSSCs in orientation and direction selectivity
(a) All V1 neurons recorded showed significant orientation selectivity (OSI > 0.5). The nSSCs have larger OSI than the SSCs, but similar value in DSI.
(b) Scatterplots of suppression index versus tuning width for SSCs and nSSCs. : Supressive cell(SSC); : Non-supressive cell(nSSC).◆

类，若 SI < 0.1，细胞属于 nSSCs类．实验中一共
记录到 52 个 SSCs 细胞，包括 19 个简单细胞
(36.5%)和 33 个复杂细胞(63.5%)；记录到 30 个
nSSCs细胞，包括 19个简单细胞(63.3%)和 11 个
复杂细胞(36.7%)．SSCs类中简单细胞数目和复杂
细胞数的比例为 0.58，而 nSSCs类细胞中两类细
胞比例则为 1.73，我们发现两类细胞中简单和复杂
细胞的分布有显著性差异 (P < 0.01, chi-square
test)．50 个 SSCs 细胞的平均 SI 值为 0.58依0.23，
而另外 32 个 nSSCs 细胞的平均 SI 值为 0.06 依
0.00．
2.2 比较 SSCs与 nSSCs的方位和方向选择性
通过两个参数定量研究细胞的方位调谐．首

先，计算每个细胞的 OSI值，若 OSI值高，表明细
胞的方位选择性强，OSI值小则表明细胞的方位选
择性弱．为了进一步比较两类细胞方向选择性，我

们还测试了细胞的 DSI值．若 DSI值越小，表明细
胞的方向选择性越弱，若 DSI=0表示细胞在同一方
位光栅的两个相反运动方向的反应完全相同，细胞

无方向选择性．图 3a表示两类细胞的 OSI 和 DSI
指数分布图，几乎所有 nSSCs类细胞的 OSI 值接
近 1，只有 3个细胞在 0.7～0.9之间．而 SSCs类

细胞分布就没那么集中，有 11个细胞的 OSI值小
于 0.9．两类细胞的 DSI 值则均匀分布在 0～1之
间．测试的 82个 V1细胞的 OSI值均大于 0.5，表
明猫 V1细胞均有强的方位选择性．52个 SSCs细
胞的平均 OSI值为 0.93依0.13，而 30个 nSSCs细胞
的 OSI 平均值为 0.98依0.06，两类细胞的 OSI 值存
在显著性差异(P=0.03)，nSSCs的方位选择性高于
SSCs．SSCs 细胞的平均 DSI 值为 0.54依0.32，而
nSSCs细胞的平均 DSI 值为 0.59依0.33．两类细胞
的 DSI值没有显著性差异(P=0.22)．然后，进一步
分析每个细胞的调谐宽度(tuning width)，调谐宽度
TW 表示方向调谐曲线的最大响应与最小响应(基
线)之差的一半所对应的宽度．TW 值越小，细胞的
调谐越窄．图 3b示两类细胞 TW 值的散点图分布，
SSCs的 TW 值较集中在 40毅～50毅，只有少数点分
布在较高和较低区域，而 nSSCs则较均匀分布在
10毅～60毅之间．52 个 SSCs 细胞的平均 TW 值为
(44.6 依10.7)毅，而 30 个 nSSCs 的平均 TW 值为

(39.2依10.7)毅，两类细胞 TW 值存在显著性差异(P=
0.0014)．与 SSCs细胞相比，nSSCs细胞有着更强
的方位选择性和窄的调谐宽度．
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的最大发放率，对每个细胞给予最佳刺激条件(方
向、空间和时间频率、大小、对比度)时，细胞能
被诱发出最大的反应发放率．SSCs的最大发放率

(35.8依18.5) spikes/s 显著高于 nSSCs 的(22.5依12.4)
spikes/s．表 1对两类细胞的感受野参数进行了总结.

Table 1 Comparison of SSCs and nSSCs in receptive field property
CRF property Parameter SSCs nSSCs Confidence

CRF size Minimum response field 3.31依1.07 2.81依0.63 P=0.0029

Area summation 3.41依1.73 7.50依3.06 P < 10-6

Orientation selectivity OSI 0.93依0.13 0.98依0.06 P=0.03

TW 44.6依10.7 39.2依10.7 P=0.0014

Direction selectivity DSI 0.54依0.32 0.59依0.33 P=0.22

Surround suppression SI 0.58依0.23 0.06依0.00 P < 10-6

Simple/Complex cells S/C 0.58 1.73 P < 0.01

Peak firing rate FR 35.8依18.5 22.5依12.4 P=0.006

3 讨 论

本研究中，测试了猫初级视皮层两类不同抑制

强度细胞的感受野的特性．结果发现，几乎所有的

V1细胞存在强的方位选择性(OSI >0.5)，而 nSSCs
比 SSCs有着更强的方位选择性(OSI 值更大，TW
值更小)．两类细胞的方向选择性没有显著性差
异．采用了两种方法来测量细胞感受野，产生了不

同的结果．MRF测试的 SSCs经典感受野更大；而
面积整合测量的 nSSCs类感受野更大．
采用 MRF方法，用窄的条形光栅刺激时在离

细胞感受野中心稍远的区域只能产生阈下兴奋，因

此MRF会低估细胞真实兴奋区的大小．采用面积
整合测量细胞感受野时，能充分整合细胞视野各区

域的兴奋和抑制作用，能较精确地测量出细胞的兴

奋区范围[19]．然而面积整合方法测量的结果与刺激

对比度关系很大，细胞在低对比度测量的结果为其

在高对比度下测量值的 2～3倍．先前，我们利用
细胞内注射生物胞素结合免疫组织化学技术，研究

了 SSCs和 nSSCs这两类细胞的形态学和免疫化学
特征．我们观察到，nSSCs的轴突分布广泛，跨相
邻几个功能柱，而其树突分支复杂，树突棘密度和

树突棘头部面积较大．相反，SSCs的轴突主要局
限在同一功能柱内，而树突分支少，树突棘密度和

树突棘头部面积较小[16]．此外，与 SSCs细胞相比，
nSSCs在树突和胞体上有更多的兴奋性受体和更少
的抑制性受体．因此，nSSCs这些特征，使得它能
整合大范围区域内的兴奋．因此，用面积整合测试

感受野时，nSSCs类的结果会更大．而用 MRF扫
描经典感受野时，细胞只对靠近感受野中心敏感区

域的刺激能产生阈上反应，对非敏感区域的刺激，

细胞只能产生阈下兴奋不足以驱动细胞产生动作电

位．我们比较了两类细胞的最大发放率．相比

nSSCs(22.5依12.4 spikes/s)，SSCs类(35.8依18.5)的最
大发放率要强很多(P < 10 -6)，因此用 MRF 测量
SSCs感受野更大合乎情理．故我们能勾勒出两类
细胞不同的感受野特性，nSSCs类细胞的兴奋区很
大，但兴奋增益却较小，SSCs类细胞的兴奋区较
小，但兴奋增益却较大．因此，用不同方法测量两

类细胞感受野大小时的结果不同．

细胞的感受野和非经典感受野并非固定不变

的，它们的大小会随着刺激对比度而改变[20-21]．神

经解剖学的研究估计，细胞的经典感受野主要与前

馈通路(视网膜和外膝体)的输入有关．而外周抑制
与皮层内的水平连接(horizontal connection，V1的
2/3层)及来自高级皮层的反馈输入有关[22]．水平连

接起源于 V1内 2/3层的大锥体细胞，它能在若干
微米的区域内形成广泛突触连接．水平连接倾向于

连接具有相似的最佳方位且距离在 700 滋m内的细
胞．水平连接的输入并无特异选择某种类型的细

胞，兴奋性锥体细胞和抑制性中间神经元均能接受

到这类输入．而来自高级皮层的反馈连接 (V2，
V4，TEO，MT等)同样被认为在外周对中心的抑
制中起着重要的作用．一般认为，反馈连接主要通

过控制目标细胞的反应增益来调节 V1区细胞的反
应．因此，高级皮层的失活会直接导致 V1区细胞
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反应的减弱．Angelucci等[22]的研究将非经典感受

野分成了近端外周和远端外周：近端外周是细胞用

面积整合方法在高和低对比度下测量细胞的感受野

时发生改变的区域，近端外周范围由皮层内水平连

接决定；远端外周为近端外周外更大的非经典感受

野区，主要由高级皮层反馈输入形成．对于 nSSCs
类细胞，它们几乎没有外周抑制，却有着大的兴奋

区范围．我们认为，nSSCs的兴奋区很大可能是水
平连接形成的近端外周对中心产生易化性作用，而

SSCs类的近端外周在高对比度下表现为抑制作用，
在低对比度下却表现为易化特性．这些差异可能与

细胞形态和神经环路有关．Adesnik等[17]的研究也

证实，小鼠的 SOM类中间神经元对其他锥体细胞
的外周抑制的形成起着关键作用，这类细胞属于

nSSCs，但它们能被水平连接的兴奋性输入所激活.
细胞的方位和方向选择性与细胞类型、细胞在

皮层深度和外周抑制等均有一定联系．例如中间神

经元比锥体细胞的方位调谐更宽，还有 V1区第四
层简单细胞直接接受来自 LGN信号输入，这些细
胞有着较弱的方位选择性．陈岗等 [23]还发现刺激

V1 区细胞的外周抑制区能提供细胞的方位选择
性．而最近发表在《自然》杂志 (Nature)的一项研
究[24]也证实，兴奋小鼠 V1区的 PV型中间神经元
能显著提高细胞对各种视觉刺激特征的选择性，其

中就包括了方位与方向选择性．这些研究均表明中

间神经元引起的外周抑制有助于提高选择性，而在

本项研究中我们也发现，外周无抑制类细胞自身具

有很高的方位选择性，或许它们就不需要通过抑制

性的输入来提高其方位选择性．
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Receptive Field Properties of Different Spatial Integrated Cells in Cat V1*
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Abstract We have examined the orientation, direction selectivity and receptive field size by extracellular
recording for 82 V1 neurons of cat. Based on the area-summation measurements, 82 units were classified as 52
suppressive surround cells (SSCs) and 30 non-suppressive surround cells (nSSCs). Our results showed nSSCs have
much sharper orientation selectivity and narrower tuning width than SSCs. No significant difference was found in
direction selectivity between SSCs and nSSCs. SSCs have larger peak firing rates than the nSSCs. Two methods
were used in measuring the receptive field size, but arises different results in comparison of SSCs and nSSCs.
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