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特定方位的光栅识别学习不改变猫外膝体背核神 

经元的方位敏感性* 

华田苗 梅 斌 王海涛 刘再群 孙庆艳 
安徽师范大学生命科学学院，安徽 芜湖 241000 

摘 要 视觉信号识别训练可改变视觉通路神经元的可塑性 ，其神经机制 尚不清楚。已有少数研究显示，动物 

(猴)长时间进行特定方位的光栅识别学习后，视皮层部分神经元对视觉刺激的反应表现出与学习任务相关的敏 

感性变化。这种敏感性变化是否亦存在于皮层下结构尚无报道。本实验训练两只成年猫分别进行水平和垂直方 

位的条形静止正弦光栅的识别以获得食物奖赏，两只猫的行为识别能力逐渐提高，4个多月后识别的正确率达 

85％以上，用与训练方位垂直的正弦光栅检测发现，识别正确率明显下降。细胞外记录外膝体背核 (Dorsal lat— 

eral geniculate nucleus，dLGN)神经元对不同方位正弦光栅刺激的反应显示，与正常猫相比，训练猫外膝体细胞 

的最优方位并未向着训练方位发生明显改变，对于感受野位于中央区 15度视角以内的细胞来说 ，其方位选择性 

强度以及在训练方位的发放强度与正常猫无明显差异。以上结果表明，猫对特定方位的光栅识别学习不改变外 

膝体神经元的方位敏感性 ，其行为上方位识别特异性的提高可能与视皮层细胞 的方位编码可塑性有关 [动物学 

报 51(2)：274—279，2005]。 
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Oriented grating discrimination learning does not improve orientation sensitivity of dL- 

GN neurons of the cat 
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Abstract Practising visual signal discrimination can change neural plasticity in the visual pathway，the mechanism of 

which remains unknown．Several investigations have shown that after a long—term discrimination learning of specifically 

oriented gratings，the response of parts of neurons in the visual cortex of trained animals(monkeys)presented task—rele— 

vant sensitivity changes．So far．no investigation was carried out to determine whether these changes could take place in 

sub—cortical structures or not．In the present experiment．two adult cats were trained to discriminate respectively the hori— 

zontal and vertical static sinusoidal gratings for food reward．Performance of the two cats improved gradually and reached 

a percent correction above 85％ after about 4 months of hard training．Testing with an orientation orthogonal to the 

trained orientation showed a significant reduction in correct performance for the tWO cats．Extracellularly recording the re— 

sponses of dLGN(dorsal lateral geniculate nucleus)neurons to sinusoidal gratings with different orientations showed that 

preferred orientations of dLGN neurons in trained cats，compared with that in untrained cats．did not shift in favour of the 

trained orientation．F0r cells with receptive fields located within 15。visual acuity away from the foveae．trained cats 

showed no significant change in orientation bias and firing rate at trained orientation compared with untrained cats．AIl 

above indicate that oriented grating discrimination learning does not lcad to a shift of orientation sensitivity for dLGN neu— 

rons in the cat．The specificity of perform ance improvement at trained orientation may be related to neural plasticity of ori—． 

entation encoding in the vlsual cortex【Aeta Zoologica Sinica 51(2)：274—279，2005]． 
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成年动物及人的脑仍保留相当多的神经可塑 

性。大量行为学研究结果显示，随着视觉任务的的 

训练，学习的成绩会稳步提高并能保持较长的时 

间，但这种可塑性发生在视觉通路的哪一级水平以 

及神经机制如何，仍处于争论之中，一般认为是发 

生在视觉信息加工的早期阶段，特别是初级视皮层 

(Charles，1994；Fiorentini and Berardi，1997；Dosh— 

er and Lu，1999)。对听觉及躯体感觉学习的研究 

(Edeline，1999；Kaas，1999)发现，动物执行学习 

任务一段时间后，听区和躯体感觉区皮层以及皮层 

下部位均发生任务相关的代表区地域图 (Map)及 

神经元感受野 (RF)特性的短期或长期变化。在 

猴中的研究已证实，伴随着方位识别学习成绩的提 

高，初级视皮层 (V1区)部分神经元对训练方位 

光栅 刺激 反 应 的 敏 感 性 发 生 了特 异 性 改 变 

(Schoups et a1．，2001)。这种学习诱导的可塑性是 

发生在视皮层本身还是源于直接向皮层提供视觉信 

息输入的外膝体尚无研究报道。弄清这一问题对进 

一 步探讨视觉系统中学习相关的可塑性神经机制具 

有重要意义。本研究用不同方位的静止正弦光栅作 

为视觉学习任务，对成年猫进行行为训练，结合在 

位细胞外单细胞记录技术，试图证实在外膝体水平 

是否存在与学习任务相关的神经可塑性变化。我们 

选用猫为实验材料，不仅因为猫的资源比猴的丰富 

得多，而且因为猫的视觉系统已有大量、详尽的研 

究，其视觉通路是高等动物中研究得最清楚的一个 

模式动物。 

1 材料与方法 

1．1 动物饲养 

四只健康的成年猫 (体重 2．5—3．0 kg)取自 

中国科技大学生命科学学院实验动物中心，肌肉注 

射盐酸氯氨酮 (Ketamine 25 mg／kg体重)实施浅 

麻醉后进行眼科检查，均无视网膜病变或影响正常 

视觉 的眼科疾病。随机选 取其 中两只 (Cat 1， 

Cat 2)用于行为训练，分别接受不同的视觉学习 

任务，另两只猫 (Cat 3，Cat 4)用作对照。行为 

猫和正常猫分隔饲养在同一暗室的两个不同饲养室 

中，尽量避免接受外界环境的视觉刺激。正常猫饲 

养室中有充足的水和食物供应。行为猫每天被带到 

另一个暗室接受约 2 h左右的视觉学习任务训练 

后，立即放回饲养室中，并给予充足的水供应和部 

分食物补给。 

1．2 行为训练 

训练装置与其他研究者 (Vandenbussche and 

Orban．1983；Orban et a1．，1990)所用的基本相同 

(图 1)，主要由两部分组成：第一部分是计算机， 

包括与控制电路进行通讯连接的主机和用于呈现视 

觉信号的显示屏 (Cathode ray tube，CRT)；第二 

部分是控制电路 (Electric controlling circuits)和食 

物奖赏系统，控制电路根据计算机指令程序性地自 

动启闭食物奖赏系统中的电磁阀 (Solenoid valve) 

阀门，当阀门开启时，来自气泵 (Air pump)的气 

压推动活塞，压出食物罐 (Food container)中少量 

半流体食物，经管道流出给食 口 (Food feeder)， 

调节阀门开启的时程及气泵输出的气压大小均可调 

节每次食物的奖赏量。动物通过分辨呈现的视觉信 

号，用鼻子触碰金属键 (Nosekey) (左键或右键) 

以获得食物奖赏。显示屏到训练室中猫眼的距离约 

为 57 cm。 

视觉信号是用 Matlab软件编写的水平、垂直 

方位静止条形正弦光栅，光斑呈圆形，直径 8 cm 

(相当于 8度视角)，光栅空间频率为 0．4周期／1 

度视角，对比度为 80％，平均亮度为 19 cd／m 。 

为提高行为猫 (Cat 1／Cat 2)对特定方位正弦光栅 

的注意力，在两只猫的训练中均加入了第二个视觉 

信号——不含正弦光栅的空白光斑，其大小及平均 

亮度与条形正弦光栅的光斑相同。条形光栅与空白 

光斑随机出现，动物碰左键或右键获得食物奖赏。 

前后两次信号出现的时间间隔为 4 S。每次信号呈 

现的时间为4．35 S，呈现开始的0．35 S为反应不应 

期 (Response denied period，RDP)。动物碰键后， 

无论对信号识别正确与否，信号均消失。信号消失 

后动物碰键亦被视为无效行为。 

行为训练每 3天为一个训练段 ，每天训练 6 

节，每节训练 100次，两节之间动物休息 5—10 

min。每天训练时，先进行 1节的适应训练，再进 

行 2节的测试，然后进行 3节训练 ，测试期间动物 

完全由自己进行信号识别和碰键。当猫对训练信号 

识别的正确率连续 1周到 85％以上时，用与训练 

方位垂直的条形正弦光栅检测，并统计猫对非训练 

方位条形光栅识别的正确率。 

1．3 电生理记录 

行为训练与检测结束后，用钨丝电极 (阻抗 

2—8 MQ)分别细胞外记 录行为猫与正常猫 dLGN 

神经元对不同方位条形光栅刺激的反应。记录方法 

与以前基本相同 (周逸峰等，1996，2002)。肌肉 

注射盐酸氯氨酮 (Ketamine 25 mg／kg体重)实施 
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置 1 猫的行为训练装置 
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ind ／d)和青薅衷 f20 I【r U ，lnd ／d)姒抗炎 

症 文施气管捕管lf口股静脉插昝手术后．所有创U 

』1．普茸卡因局部麻醉．施以消炎柏并将伤口缝合。 

结膜内滴少早 1％叫托品以扩瞳 滴 5％的新福林 

收缩瞬膜 维持激 [古 』 m乌拉坦 (Ur⋯th e)． 

1％二坝苹眩助 (FIr~xedil)和 5％衙萄糖生理抽水) 

通过做量注射泵 (Syringe pump． AZEI Seientlfic 

Instruments．IN(、)(2(I『l_ ／h／kg体重)和静脉捕 

管维持猫的轻雇麻醉及麻痹状惫 时锚沲 凡T呼 

吸．诵廿呼幔机通气罱．使呼出的 UOz维持在 

常范围 (3 8％ 4 0％)内．拧制体温在38 ( 左 

右．并连续 褪动物心电和心律 

将猫头固定在立体定做仪 双眼配就平光接 

触镜 以防 ¨角膜 下噼 暴露 帅骨 在 1干fT前 6 

⋯ 、颅_血巾缝 向外 8 5 I】1ln处钻扎．去硬脑膜， 

定出外膝件 (dLGN)的记录位置 在暗兆下甩眼 

喊镜将描的哪 桃乳 投射到 前方 1I4 cm址的 

纸屏上．以确定两眼中央 存 野 巾相刊戊的他 

置 微电报引导出的电信号依挑绛探头 、僦电}艟放 

大器 (Nihon K~hden，MEZ 820l，H本)、前 胃放 

大器 ([)agan 美 )艘几l I】 0倍．由 I【 18采集 

擗 (1n Ⅲ 蓑四)f-I动呆粜散揣井怀存到计 

算 1． 便实验 进行数据分析， 

钨丝电恨择皮层插入外膝障进订细胞钋记采． 

单个细胞反应分离后． 在纸驿上确定其感受野中 

心仲置 杯记细胞号硬盘白眼．以恒I己象结束 计 

算部l胞感受野在视刚膜 的离心腰、在距猫眼约 

57 cm址的视觉 僳显示器 CRT(T ⋯⋯x 6{ ) 

上确定该细胞的感受野中心位置硬几小 削刖细咆 

的给光 (【】N)、撤光 (OFF)匣应属 ．记录 时 

；同卒间甑率 (0 l 2回甥 l虚概角1条形正藏 

光栅刺瀚的J=主应．做出空i 颛半调谐曲线 在 鼎 

优空 频率下，用 l2 不 方 (从 【】度开始． 

每隔 1 5度 1个方位．每个方位县有阿个相反的运 

动方向)的条形运动正弦) 栅制澈该缃胞的 曼 

野．记录其对不同肯竹光栅刺I礅的厦虚 所有光栅 

刺激的时间蛳率均为 3 1 ，对比鹰为 S0％ 同一 

方位的每1~̂ 向的地摊刺濑时间为5 s．台 I5个周 

期 每 细胞重复记录3扶．取下均值．做⋯该鲁H 

胞构方位调谐监线 

I．4 数据分析 

行为结果统计为每，卜训练段中堪对训练方位或 
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t~iJII练方位正弦光栅识别的平均正确率。 

电生理数据用 Igor软件编写的程序进行离线 

分析，细胞对不同方位正弦光栅刺激的反应均进行 

快速傅立叶转换 (Fourier transfer)，提取傅立叶转 

换的一次谐频成分 (FFT1)作为细胞对不同方位 

光栅刺激的反应指标，做出该细胞的方位调谐曲 

线。细胞的最优方位 ((Preferred orientation，PO) 

和方位选择性强度 (Orientation bias，OB)参 照 

Levick and Thibos(1982) 和 Schmolesky et a1． 

(2000)的方法进行计算。考虑到不同细胞的平均 

发放数有差异，分别用训练方位 (TO)和非训练 

方位 (NTO)的发放数与所有方位平均发放数 

(M)的比值 (SPTo／SPM、SPNTO／SPM)来衡量细 

胞在训练方位和非训练方位的发放强度。采用 t— 

test(双尾)检验训练猫与非训练猫之间以及接受 

不同视觉学习任务的两只训练猫之间的差异显著 

性 ，P<o．05视为具有显著性差异。 

2 结 果 

2．1 行为训练 

行为训练 (Cat 1／Cat 2)共进行了 4个多月 

8o 

蓦 
右 

芒 

呈 7o 
§ 
蒸 

60 

器 

50 

(cat 1：135 d；Cat 2：129 d)。以每个训练段猫对 

信号识别的平均正确率为纵坐标做点折线图 (图 

2)。从图中可以看出，两只猫随着训练时间的延 

续，对训练方位识别的正确率均出现较稳定的提 

高，4个月后均能稳定在 85％以上。用与训练方位 

垂直的正弦光栅检测发现，两只猫对非训练方位信 

号识别 的正确率 (PCc l=55％，PC 2=58％) 

没有显著提高，表明两只猫对训练方位信号的识别 

有明显的特异性。 

2．2 电生理记录结果 

所研究细胞的感受野均位于离中央区 15。视角 

以内。四只猫共记录细胞 201个细胞：Cat 1 61个， 

Cat 2 44个 ，Cat 3 51个 ，Cat 4 45个。 

2．2．1 细胞最优方位 为探讨特定方位的光栅识 

别训练是否会改变外膝体细胞的最优方位，本文对 

训练 猫 (Cat 1，Cat 2)和 非训 练 猫 (Cat 3， 

Cat 4)外膝体细胞的最优方位位于水平方位和垂 

直方位附近的细胞数进行了统计。Cat 1外膝体细 

胞的最优方位位于水平方位 45。以内的细胞数 占总 

细胞数的 52．5％，Cat 2外膝体细胞的最优方位位 

于垂直方位 45。以内的细胞数占53．1％，t~iJII练猫 

O l0 l5 2O 

训练段 (Session) 

图2 示两只训练猫分别进行水平、垂直方位光栅识别的学习过程 

测试点显示，两只猫对与训练方位正交的光栅识别的正确率明显下降。 

Fig·2 Showing the learning process of the trained cats(Cat 1 and Cat 2)for discriminating respectively the horizonta1． 

1y and vertically oriented grating 

Test points showed a significant reduction in correct performance of the two cats for discriminating gratings with an orientation orthc}gona1 

to the trained one 
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(Cat 3，Cat 4)外膝体细胞的最优方位位于水平方 

位 45。、垂直方位 45。的细胞数分别占49％、51％。 

以上数据表明，特定方位的光栅识~lltJtI练并没有显 

著改变外膝体细胞的最优方位。 

2．2．2 细胞的方位选择性强度 同一只猫中不同 

细胞的方位选择性强度 (OB)有差异，但总的来 

说都呈正态分布，且每只猫 OB的平均值相当接近 

(Cat 1，0．09±0．07；Cat 2，0．11±0．1；Cat 3， 

0．11±0．1；Cat 4，0．11±0．08)，t—test(双尾 ) 

无显著差异 (Cat 1一Cat 3，P=0．302；Cat 1一Cat 4， 

P= 0．124；Cat 2-Cat 3，P =0．493；Cat 2-Cat 4， 

P=0．764；Cat 1一Cat 2， P = 0．304；Cat 3-Cat 4， 

P=0．372)。按最优方位位于水平或垂直方位 30。 

附近的细胞分别对 OB进行比较时，在训练猫和非 

训练猫之间以及两只训练猫之间亦未发现有显著差 

异 (Cat 1-Cat 3，P=0．37；Cat 1-Cat 4，P= 

0．408；Cat 2一Cat 3， P =0．112；Cat 2一Cat 4， P = 

0．122；Cat 1-Cat 2，水平方位附近 P=0．134，垂 

直方位附近 P=0．412)。 

2．2．3 细胞对训练方位光栅刺激的发放强度 Cat 

1外膝体细胞对垂直方位光栅刺激的平均发放强度 

(0．96±0．2)与非训练猫的 (Cat 3，0．98±0．23； 

Cat 4，0．89±0．21)均无显著差异 (Cat 1一Cat 3， 

P=0．258；Cat 1一Cat 4，P=0．108)，对水平方位 

光栅刺激的发放强度 (1．03±0．16)与 Cat 4的 

(1．13±0．23)的有显著差异 (P=0．019)，但与 

Cat 3的 (1．02±0．23)的无差 异 (P=0．24)； 

Cat 2外膝体细胞对水平方位、垂直方位光栅刺激 

的发放强度 (1．08±0．3；0．9±0．19)与 Cat 3、 

Cat 4的均无显著性差异 (水平方位：Cat 2-Cat 3， 

P=0．088；Cat 2-Cat 4，P=0．106；垂直方位： 

Cat 2一Cat 3，P：0．095；Cat 2一Cat 4，P=0．194)。 

3 讨 论 

猫外膝体有相当数量的神经元具有较明显的方 

位选择性，这种方位选择性不是来源于视皮层，而 

是外膝体细胞本身的一个特性，在去除视皮层或视 

觉剥夺的猫中依然存在 (周逸峰等，1996，2002)。 

根据 Hubel and Wiese[(1962)感受野组构学说 ， 

这些外膝体神经元对视皮层神经元有序地汇聚投射 

及其弱方位选择性的放大是皮层细胞较强的方位选 

择性形成的一个重要因素，尽管近些年又提出皮层 

内相互作用机制，包括皮层内相互兴奋、相互抑制 

学说 (Ferster and Miller，2000；Haim and Robert． 

1997：Eysel et a1．，1998)。本实验原本想通过特定 

方位正弦光栅的行为训练以改变外膝体神经元的方 

位选择性，出乎意料的是，外膝体神经元的最优方 

位并未朝着训练方位发生改变，而是各种方位均有 

分布，与正常猫 (非训练猫)无明显差异。这一结 

果与在猴的视皮层 (Schoups et a1．，2001)取得的 

结果完全一致，说明方位识别行为训练并不能使视 

觉中枢神经元的最优方位发生改变。然而，有研究 

显示，用特定方位的正弦光栅直接在视皮层细胞的 

感受野进行短时间 (2—10 min)的适应，发现视 

皮层细胞的最优方位发生了时间依赖性的短时程改 

变 (Dragoi et a1．，2000；Matteo et aI．，1998)，这 

表明方位识别行为的神经机制与细胞水平上光栅适 

应的神经机制可能有明显不同。 

在猴的方位识别训练实验中 (Schoups et a1．， 

2001)，当识别正确率达 84％以上时，细胞外记录 

视皮层 (V1区)细胞方位调谐曲线的结果分析显 

示，训练细胞与未训练细胞的方位调谐特性出现两 

方面的差异：第一，对于最优方位在训练方位附近 

12—20。的细胞来说，训练过的皮层细胞的方位调 

谐曲线在训练方位的斜率比未训练皮层细胞的显著 

增大，而训练过的皮层细胞的方位调谐曲线在非训 

练方位的斜率与未训练皮层细胞的无明显差异；第 

二，对于最优方位位于训练方位附近 0—4。的细胞 

来说，训练过的皮层细胞的方位调谐曲线在训练方 

位的发放率 (在训练方位平均发放数／方差)比未 

训练皮层细胞的显著下降，而在非训练方位的发放 

率无明显差异。Schoups et a1．(2001)认为，这些 

细胞很可能参与了方位识别的信息编码。其方位调 

谐曲线的特征性改变可能是行为上方位识别能力提 

高的生理学基础。本研究分析结果显示，猫经过特 

定方位正弦光栅的识别学习后，外膝体细胞的方位 

调谐曲线未发生显著的变化，其方位选择性强度以 

及在训练方位的发放强度与非训练猫的无显著性差 

异。尽管 Cat 1对水平方位光栅刺激的发放强度与 

非训练猫 Cat 4之间具有显著差异，但这种差异可 

能是随机误差引起的。两只训练猫 (Cat 1，Cat 2) 

虽分别进行水平、垂直方位光栅的识别学习，并对 

训练方位的光栅识别有明显的特异性提高，但所记 

录的外膝体细胞的方位调谐特性亦未发现有显著性 

差异。 

Albrecht et a1．(1986) 和 Davidowa et a1． 

(1982)用一个固定在大鼠头部的光发射器在大鼠 

眼前5 mm处产生光刺激信号，并以此作为视觉学 
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习任务来获得饮水奖赏，然后在清醒状态下细胞外 

记录大鼠背侧外膝体细胞对训练信号的反应，发现 

外膝体膝细胞对训练信号的反应与细胞类型有关 ， 

与非训练大鼠相比，训练大鼠的ON细胞反应强度 

下降，且 ON反应之后的抑制相消失，呈现延长的 

oN兴奋反应。Albrecht et a1．(1990)在闪光和尾 

电击条件反射实验中再一次在大鼠背外膝体证实了 

上述同样的现象并发现ON细胞反应变化方向与细 

胞外记录状 态有关：在大 鼠清醒状态下记 录时， 

ON兴奋细胞反应强度下降，而在麻醉状态下记录 

时则出现相反的变化，即 ON兴奋细胞反应增强。 

我们对训练猫和未训练猫外膝体的ON细胞和OFF 

细胞亦进行了比较 (数据未列出)，只发现同一只 

猫中ON细胞的发放强度比OFF细胞的明显较强， 

但训练过的猫与未训练猫之间的 ON细胞或 OFF 

细胞的发放强度并无明显差异。 

以上分析表明，特定方位的光栅识别训练不能 

改变猫外膝体神经元的方位敏感性，其行为上对训 

练方位光栅识别能力的特异性提高可能由视皮层细 

胞的方位编码可塑性引起，因为皮层细胞的方位选 

择性不仅与外膝体细胞弱方位选择性的信息输入有 

关，还与皮层内细胞之间的相互兴奋或相互抑制作 

用 (Ferster and Miller，2000；Haim and Robert， 

1997；Eysel et a1．，1998)有关。由此看来，视觉 

学习诱导的神经可塑性是相当复杂的，其变化的方 

式、范围和可塑性程度可能与学习任务的特点、电 

生理记录方式 (清醒或麻醉)以及动物类群等多种 

因素有关。 
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