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摘要
钙离子是哺乳动物神经细胞内的重要信使ꎬ可以介导多种
细胞内信号转导通路ꎬ在调控神经元的功能方面发挥关键
作用ꎮ 钙信号在明确的细胞亚区发挥其高度特异性的功
能ꎬ特别是在大脑视皮层中更能反映神经元的活性ꎬ因此
对神经元进行钙信号的检测对研究视皮层功能尤其重要ꎮ
双光子显微镜在皮层浅层区域钙信号检测方面具有独特
优势ꎮ 本文综述了双光子在体检测技术在模型动物视皮
层Ⅱ/ Ⅲ层神经元功能研究中的应用ꎮ
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０引言
钙离子(Ｃａ２＋)是细胞内重要的信号分子ꎬ生物体内多

种功能的调节都需要 Ｃａ２＋的参与ꎮ Ｃａ２＋在调控细胞突触
可塑性、发育、学习记忆等方面也发挥着重要作用[１]ꎮ 在
神经系统中ꎬ钙信号从神经诱导到神经细胞增殖、迁移和
分化的发展过程中起着重要作用ꎬ高度复杂的神经元使得
Ｃａ２＋的多功能特性得以体现[２]ꎮ 因此ꎬ发展精确的 Ｃａ２＋检
测技术对研究神经元功能至关重要ꎮ

传统上ꎬ细胞内 Ｃａ２＋检测方法主要是电生理技术ꎬ这
项技术尚存在一些缺点ꎬ尤其在长时间记录细胞活动方
面ꎬ电生理记录使用的电极会随着时间改变位置ꎬ称为电
极漂移[３]ꎬ这可能导致不同时间记录不同的细胞ꎬ极大地
影响了信号记录ꎮ 双光子钙成像可以更好地解决电生理
记录的主要弱点ꎮ 随着显微成像技术的不断进步ꎬ加上更
强大的钙指示剂的发现和使用ꎬ使得双光子钙成像技术更
加成熟、有效[４]ꎮ

初级视皮层(又称纹状皮层或者视觉第一区ꎬ即 Ｖ１
９２５１
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区)是哺乳动物视觉系统编码视觉刺激ꎬ处理视觉信息的
主要区域ꎬ其中视皮层Ⅱ/ Ⅲ层主要是输出投射到更高级
的皮层ꎬⅡ / Ⅲ层神经元的功能特性在视觉信号通路中起
到了关键作用ꎮ 虽然前人对初级视皮层单个神经元的功
能特性进行了深入的研究ꎬ但对于视皮层神经元在编码视
觉刺激ꎬ处理视觉信息方面的功能研究ꎬ人们知之甚少ꎮ
综合以上信息ꎬ采用双光子钙成像系统检测视皮层Ⅱ/ Ⅲ
层神经元钙活动的情况ꎬ可以更好地检测视皮层神经元活
性变化ꎬ为探索视皮层处理和编码视觉信息的功能机制奠
定基础ꎮ
１双光子钙成像技术的特点

双光子钙成像技术近年来已成为分析神经元功能的
一种常用方法[５]ꎮ 目前在体成像技术缺乏反映单个细胞
反应特性的能力ꎬ而双光子成像检测钙信号技术可克服这
一限制ꎮ 使用双光子显微镜进行体内钙成像ꎬ可以同时监
测局部区域中数百个神经元的活动[６]ꎮ 现在已经被广泛
应用于视皮层功能的研究ꎬＯｈｋｉ 等[７] 通过 Ｃａ２＋ 荧光指示
剂标记了数千个视皮层神经元ꎬ然后在视皮层下ꎬ用双光
子显微镜成像了视皮层神经元群的活动ꎮ 双光子显微镜
系统主要由激光发射器、光束扩展器、二向色镜、物镜、探
测系统、数据采集系统组成ꎮ 主要流程是激光发射器发出
激光ꎬ 经过光束扩展器的调整被转换成对称均匀的平行
光束ꎬ光束透过二向色镜ꎬ经过物镜汇聚到视皮层目标区
域ꎬ激发后的视皮层目标区域发出相应荧光ꎬ再通过二向
色镜反射到探测系统ꎬ最终探测到的信号由数据采集系统
收集(图 １[５])ꎮ 其成像原理是当视皮层神经元受到视觉
刺激时ꎬ细胞内的 Ｃａ２＋水平会上升ꎬ通过利用 Ｃａ２＋敏感的
荧光指示剂ꎬ如 ＧＣａＭＰ 系列和小分子 Ｃａ２＋指示剂 Ｆｌｕｏ－２
等ꎬ在摄像机传感器下可以标记相关活动的神经元ꎮ 这种
技术具有穿透性强、空间分辨率高、组织损伤小等技术优
势ꎬ可以在活体动物中进行长时程动态检测ꎬ在视觉神经
科学领域中得到广泛的应用ꎮ
　 　 这项技术可在特定细胞群中表达荧光蛋白ꎬ制备转基
因小鼠ꎬ被广泛应用于双光子荧光(ＴＰＦ)显微镜下的活体
脑研究ꎮ 也可通过对活体小鼠局部注射具有荧光效应的
标记物ꎬ用双光子显微镜清晰地对活体小鼠脑皮质局部神
经元进行成像[８]ꎮ 携带 Ｃａ２＋荧光指示剂的神经元可以使
双光子成像系统同时检测目标区域内多个神经元的峰值
活动[３ꎬ ９]ꎮ 体内双光子 Ｃａ２＋成像相对于多个电极记录的
优势在于其空间分辨率更高ꎬ可精确地对神经元进行定
位ꎬ有助于确定其微结构的功能[７]ꎮ 并且能够在一个局部
区域内检测视皮层神经元的功能结构ꎬ为大脑皮层的实验
研究开辟了一个新的领域ꎮ
２双光子钙成像技术在视皮层Ⅱ/Ⅲ层神经元功能研究中
的应用
２.１双光子钙成像技术在研究视皮层Ⅱ/Ⅲ层神经元纤维
投射的连接性与功能性的应用　 神经元连接是大脑信息
处理的前提ꎬ而视皮层神经元连接性与功能性之间的关系
是处理视觉信息ꎬ理解视觉通路的基础ꎮ 有研究者通过电
生理技术记录了视皮层上多个荧光标记神经元的突触连
接ꎬ表明了相邻锥体神经元之间的突触连接是不均匀的ꎬ
取决于细胞类型、电生理特性等因素[１０－１１]ꎮ 事实上ꎬ即使
在分布相对均匀的视皮层神经元群中ꎬ连接性也不是均匀

图 １　 双光子钙成像技术的装置示意图ꎮ

分布的[１２]ꎮ 虽然这种非随机连接增加了功能相似的神经
元形成突触的可能性ꎬ但神经元突触在局部皮层回路中的
功能特性尚未确定ꎮ 为了探索连接强度与神经元功能之
间的关系ꎬＫｏ 等[１３] 在麻醉小鼠视皮层中注射钙荧光指示
剂 ＯＧＢ－１ ＡＭ 和星形胶质细胞标记物 ＳＲ１０１ꎬ然后在呈现
漂移光栅和自然场景时ꎬ使用双光子钙成像在体检测技术
记录了小鼠视皮层Ⅱ/ Ⅲ层锥体神经元中与尖峰相关的体
细胞钙信号ꎬ在研究中对小鼠 Ｖ１ 区局部连接的功能特异
性进行了表征ꎮ 结果表明ꎬ相邻锥体神经元之间的连接不
是随机的ꎬ视觉刺激驱动的神经元更有可能彼此连接ꎬ这
种可能性随着它们的反应相似程度的增加而增加ꎮ 当比
较自然场景感官输入的反应时ꎬ连接和功能之间的关系相
对人工漂移光栅刺激更强ꎮ Ｃｏｓｓｅｌｌ 等[１４] 同样通过应用体
内双光子钙成像和体外全细胞记录揭示了小鼠初级视皮
层Ⅱ/ Ⅲ层锥体神经元之间的连接强度遵从一个简单的规
律:反应高度相关的神经元形成强大的连接ꎬ而反应不相
关或负相关的神经元连接很少ꎬ只有微弱的连接ꎮ

在哺乳动物视觉系统中ꎬ外界视觉信息到达 Ｖ１ 区ꎬ
进一步投射到更高层次的视觉皮层区域[１５－１６]ꎮ 其中ꎬ前
外侧视觉区(ＡＬ)和后内侧视觉区(ＰＭ)是 Ｖ１ 神经元投射
的两个主要靶区ꎮ 在视皮层Ⅱ/ Ⅲ层ꎬ锥体神经元优先接
受共同突触输入的神经元[１７]ꎬ从而优先对外界视觉刺激
做出反应ꎮ 然而ꎬ对于 Ｖ１ 神经元的长期投射靶区与它们
的局部连通性和功能特性之间的关系ꎬ我们知之甚少ꎮ 为
了研究 ＡＬ 和 ＰＭ 投射神经元的特异性连接与它们的视觉
反应特性之间的关系ꎬＫｉｍ 等[１８] 使用双光子钙成像技术
记录了清醒小鼠视皮层Ⅱ/ Ⅲ层神经元的活动ꎬ通过观察
投射到 ＡＬ 和 ＰＭ 区域的 Ｖ１ 神经元的局部连接ꎬ发现投射
到不同目标区域的神经元之间的连接很少见ꎬ而且明显少
于投射到相同目标区域或随机取样神经元之间的连接ꎮ
Ｍａｒｋ 等[１９]在清醒小鼠上利用双光子钙成像来比较 Ｖ１ 区
和两个下游靶区(ＡＬ 和 ＰＭ)的视觉反应ꎬ进一步研究发
现这两个区域几乎完全没有重叠的刺激偏好ꎬＡＬ 神经元
对低空间频率ꎬ高时间频率或快速移动的刺激反应最好ꎬ
而 ＰＭ 神经元对高空间频率ꎬ低时间频率或缓慢移动的刺
激反应最好ꎮ 相比之下ꎬＶ１ 区域是这两个区域的主要输
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入源ꎬＶ１ 区域的神经元对广泛的频率和速度非常敏感ꎮ
此外ꎬＰＭ、ＡＬ 和 Ｖ１ 的神经元群体对刺激方向具有相似的
定向选择性ꎮ 这些结果表明ꎬ较高的视觉区域 ＡＬ 和 ＰＭ
对处理不同类型的视觉信息具有很强的特异性ꎮ 双光子
钙成像技术的应用可以用来揭示不同细胞类型和其他皮
质层区域连接的功能偏差ꎬ这对于理解视觉通路的功能机
制是至关重要的ꎮ
２.２双光子钙成像技术在研究不同视觉刺激对视皮层功
能影响中的应用　 当受到静止或运动模式的视觉刺激时ꎬ
视皮层的神经元对视觉刺激的不同基本特征有选择性的
反应ꎬ这些反应可以通过其接受域的兴奋区和抑制区的排
列来表达ꎮ 神经元对感官刺激的反应特性已被用来识别
它们的接受域ꎬ并在功能上映射到感官系统ꎮ 在初级视皮
层中ꎬ大多数神经元对视觉刺激的特定方向和空间频率具
有选择性ꎮ Ａｙｚｅｎｓｈｔａｔ 等[２０]通过对小鼠初级视皮层Ⅱ/ Ⅲ
层神经元群进行双光子钙成像表征了神经元对不同方向
和空间频率的响应特性ꎬ发现小鼠初级视皮层神经元的定
向选择性与刺激的空间频率高度相关ꎮ 同时发现小鼠视
皮层Ⅱ/ Ⅲ层神经元的接受域在空间上是不对称的ꎬ视觉
系统可以利用这种不对称的特性来编码自然场景ꎮ

猴 Ｖ１ 区的大部分神经元对特定范围的条形和光栅
能做出反应ꎬ并对刺激的方向有着调节作用ꎮ Ｖ１ 神经元
的偏好取向和调谐强度各不相同ꎬ对于 Ｖ１ 神经元是如何
通过方向调节的强度来排列的ꎬ以及调节强度的神经元排
列是否与方向偏好有关ꎬ仍然存在争议ꎮ Ｉｋｅｚｏｅ 等[２１]在猕
猴 Ｖ１ 区进行了双光子钙成像ꎬ以检测单细胞水平上局部
皮层区域定向调节的能力ꎮ 在视皮层Ⅱ/ Ⅲ层的神经元群
中分别记录了带有钙敏感染料的单个神经元的荧光信号ꎬ
发现Ⅱ/ Ⅲ层接近的 Ｖ１ 神经元具有相同的定向调节强度
和定向偏好ꎬ方向调优强度和方向偏好的函数映射是相互
关联的ꎮ
２.３双光子钙成像技术在研究视皮层经验依赖可塑性的
应用　 视觉经验是视皮层神经元结构与功能发育的重要
基础ꎮ 随着视觉经验的改变ꎬ视皮层神经元产生与之相适
应的改变ꎬ我们称之为经验依赖可塑性ꎮ Ｈｕｂｅｌ 等[２２]通过
研究单眼剥夺对猫视觉皮层功能的影响ꎬ证明了视皮层经
验依赖可塑性存在一个关键时期[２２]ꎮ 在视皮层发育的这
个关键时期中ꎬ视觉经验某些程度的改变可以诱发视皮层
可塑性的显著变化ꎮ 视皮层神经元对视觉刺激的基本特
征有选择性的反应ꎬ这些响应特性是可塑的ꎬ可以通过视
觉输入来塑造ꎮ 目前还不清楚视觉输入的哪一个特定方
面有助于定向选择性的可塑性ꎮ Ｗａｎｇ 等[２３] 利用双光子
显微镜研究了成年小鼠视皮层定向选择性随视觉经验的
变化规律ꎮ 有研究者进一步研究了定向受限视觉经验对
大鼠视觉皮质反应特性的影响ꎬ证明了长期暴露于单一方
向可以改变定向偏好ꎬ这种定向受限依赖视皮层经验可塑
性[２４]ꎮ Ｋｒｅｉｌｅ 等[２５]将戴有条带状的圆柱形透镜的老鼠饲
养在有条带状的笼子里ꎬ条带图案的方向与透镜条带方向
相同ꎮ 在条带饲养后ꎬ用双光子钙成像技术测定视皮层神
经元的定向偏好ꎮ 这使得我们能够在给定视野下对所有
神经元进行采样ꎬ包括无反应的神经元ꎬ从而克服了细胞
外电生理记录的基本限制ꎮ 条带饲养 ３ｗｋ 后ꎬ在小鼠视觉
皮层Ⅱ/ Ⅲ层观察到条带饲养后对定向的视觉经验刺激反

应明显增强ꎬ响应性神经元整体比例略有下降ꎬ但这种效
应在Ⅱ/ Ⅲ层随深度变化:响应性在Ⅱ/ Ⅲ层的最上层下
降ꎬ但在Ⅱ/ Ⅲ层的下层保持不变ꎮ 同时ꎬⅡ / Ⅲ层神经元
的定向倾向明显向经验定向转移ꎬ说明该神经元群体的定
向效果具有较大的指导意义ꎮ 因此ꎬ对于小鼠视觉皮层神
经元ꎬ视觉环境可以作为一种指示信号ꎬ以自适应的方式
改变单个神经元的定向偏好ꎬ从而改变了初级视觉皮层的
神经元反应特性ꎬ证明了指导机制有助于经验依赖的可
塑性ꎮ
３展望

近年来ꎬ荧光成像技术在研究神经元方面变得越来越
重要ꎮ 随着基因编码的钙指示剂(ＧＥＣＩｓ)光学技术的最
新进展ꎬ双光子显微镜在模型动物视皮层做钙成像研究已
经取得了显著进展ꎮ 这些研究将不仅局限于视皮层总体
细胞功能的研究ꎬ还可研究某一特殊类型神经元群体的功
能ꎮ 例如 Ｃａｒｒｉｌｌｏ－Ｒｅｉｄ 等[２６] 使用体内双光子钙成像技术
记录了清醒小鼠在有无视觉刺激的情况下初级视觉皮质
神经元群的活动ꎮ Ｓｏｈｙａ 等[２７] 利用双光子钙成像技术证
明了视皮层神经元 ＧＡＢＡ 在视觉刺激定向选择性的形成
过程中发挥重要作用ꎮ 研究神经元网络的可塑性是体内
双光子钙成像技术的一个很有前景的应用ꎮ 例如ꎬ形觉剥
夺实验中利用双光子钙成像技术证明了单侧眼睑闭合对
小鼠视皮层神经元可塑性有显著影响[２５ꎬ２８]ꎮ 双光子荧光
显微镜在活体成像技术的发展ꎬ也极大地促进了视皮层神
经元细胞结构与功能的研究和发展ꎮ

相对于传统的电生理学技术ꎬ钙信号在体检测技术能
够长期观察相同细胞ꎬ更大数量的细胞群ꎬ具有实时、高分
辨率、高灵敏度等优点ꎬ是当前神经科学领域的研究前沿ꎬ
它还将推动光学成像技术在视皮层功能研究的快速发展ꎮ
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Ｉｎｔ Ｅｙｅ Ｓｃｉꎬ Ｖｏｌ.２０ꎬ Ｎｏ.９ Ｓｅｐ. ２０２０　 　 ｈｔｔｐ: / / ｉｅｓ.ｉｊｏ.ｃｎ
Ｔｅｌ:０２９￣８２２４５１７２　 ８５２６３９４０　 Ｅｍａｉｌ:ＩＪＯ.２０００＠１６３.ｃｏｍ



ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ ｗｉｔｈｉｎ ｌｏｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｌａｙｅｒ ２ / ３ ｏｆ ｒａｔ ｎｅｏｃｏｒｔｅｘ. Ｊ
Ｐｈｙｓｉｏｌ ２００３ꎻ５５１(Ｐｔ １):１３９－１５３
１２ Ｙｏｓｈｉｍｕｒａ Ｙꎬ Ｄａｎｔｚｋｅｒ ＪＬꎬ Ｃａｌｌａｗａｙ ＥＭ. Ｅｘｃｉｔａｔｏｒｙ ｃｏｒｔｉｃａｌ ｎｅｕｒｏｎｓ
ｆｏｒｍｆｉｎｅ－ｓｃａｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ. Ｎａｔｕｒｅ ２００５ꎻ４３３(７０２８):８６８－８７３
１３ Ｋｏ Ｈꎬ Ｈｏｆｅｒ ＳＢꎬ Ｐｉｃｈｌｅｒ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ｏｆ ｌｏｃａｌ
ｓｙｎａｐｔｉｃ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｎｅｏｃｏｒｔｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ. Ｎａｔｕｒｅ ２０１１ꎻ４７３(７３４５):
８７－９１
１４ Ｃｏｓｓｅｌｌ Ｌꎬ Ｉａｃａｒｕｓｏ ＭＦꎬ Ｍｕｉｒ ＤＲꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｅｘｃｉｔａｔｏｒｙ ｓｙｎａｐｔｉｃ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｉｎ ｐｒｉｍａｒｙ ｖｉｓｕａｌ ｃｏｒｔｅｘ. Ｎａｔｕｒｅ ２０１５ꎻ５１８
(７５３９):３９９－４０３
１５ Ｇａｒｒｅｔｔ ＭＥꎬ Ｎａｕｈａｕｓ Ｉꎬ Ｍａｒｓｈｅｌ ＪＨꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ ａｒｅａｌ
ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｏｕｓｅ ｖｉｓｕａｌ ｃｏｒｔｅｘ. Ｊ Ｎｅｕｒｏｓｃｉ ２０１４ꎻ ３４ ( ３７ ):
１２５８７－１２６００
１６ Ｚｈｕａｎｇ Ｊꎬ Ｎｇ Ｌꎬ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｒｅｔｉｎｏｔｏｐｉｃ ｍａｐ ｏｆ
ｍｏｕｓｅ ｃｏｒｔｅｘ. Ｅｌｉｆｅ ２０１７ꎻ６: ｅ１８３７２
１７ Ｍｏｒｇｅｎｓｔｅｒｎ ＮＡꎬ Ｂｏｕｒｇ Ｊꎬ Ｐｅｔｒｅａｎｕ Ｌ. Ｍｕｌｔｉｌａｍｉｎａｒ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ
ｃｏｒｔｉｃａｌ ｎｅｕｒｏｎｓ ｉｎｔｅｇｒａｔｅ ｃｏｍｍｏｎ ｉｎｐｕｔｓ ｆｒｏｍ ｓｅｎｓｏｒｙ ｔｈａｌａｍｕｓ. Ｎａｔ
Ｎｅｕｒｏｓｃｉ ２０１６ꎻ１９(８):１０３４－１０４０
１８ Ｋｉｍ ＭＨꎬ Ｚｎａｍｅｎｓｋｉｙ Ｐꎬ Ｉａｃａｒｕｓｏ ＭＦꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｇｒｅｇａｔｅｄ Ｓｕｂｎｅｔｗｏｒｋｓ
ｏｆ Ｉｎｔｒａｃｏｒｔｉｃａｌ Ｐｒｏｊｅｃｔｉｏｎ Ｎｅｕｒｏｎｓ ｉｎ Ｐｒｉｍａｒｙ Ｖｉｓｕａｌ Ｃｏｒｔｅｘ. Ｎｅｕｒｏｎ
２０１８ꎻ１００(６):１３１３－１３２１
１９ Ｍａｒｋ ＡＬꎬ Ｋｅｒｌｉｎ ＡＭꎬ Ｒｏｕｍｉｓ ＤＫꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｐｅｃｉａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｍｏｕｓｅ ｈｉｇｈｅｒ ｖｉｓｕａｌ ｃｏｒｔｉｃａｌ ａｒｅａｓ. Ｎｅｕｒｏｎ ２０１１ꎻ７２(６):１０２５－１０３９
２０ Ａｙｚｅｎｓｈｔａｔ Ｉꎬ Ｊａｃｋｓｏｎ Ｊꎬ Ｙｕｓｔｅ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ Ｔｕｎｉｎｇ Ｄｅｐｅｎｄｓ
ｏｎ Ｓｐａｔｉａｌ Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｉｎ Ｍｏｕｓｅ Ｖｉｓｕａｌ Ｃｏｒｔｅｘ. ｅＮｅｕｒｏ ２０１６ꎻ ３ ( ５):
ＥＮＥＵＲＯ. ０２１７－１６.２０１６

２１ Ｉｋｅｚｏｅ Ｋꎬ Ｍｏｒｉ Ｙꎬ Ｋｉｔａｍｕｒａ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｌｏｃａｌ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ ｍａｐ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ ｔｕｎｉｎｇ ｏｆ
ｎｅｕｒｏｎｓ ｉｎ ｍｏｎｋｅｙ Ｖ１: ａ ２－ｐｈｏｔｏｎ ｃａｌｃｉｕｍ ｉｍａｇｉｎｇ ｓｔｕｄｙ. Ｊ Ｎｅｕｒｏｓｃｉ
２０１３ꎻ３３(４２):１６８１８－１６８２７
２２ Ｈｕｂｅｌ ＤＨꎬ Ｗｉｅｓｅｌ ＴＮ. Ｔｈｅ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｔｈｅ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｕｎｉｌａｔｅｒａｌ ｅｙｅ ｃｌｏｓｕｒｅ ｉｎ ｋｉｔｔｅｎｓ. Ｊ Ｐｈｙｓｉｏｌ １９７０ꎻ
２０６(２):４１９－４３６
２３ Ｗａｎｇ ＫＨꎬ Ｍａｊｅｗｓｋａ Ａꎬ Ｓｃｈｕｍｍｅｒｓ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎ ｖｉｖｏ ｔｗｏ － ｐｈｏｔｏｎ
ｉｍａｇｉｎｇ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｒｏｌｅ ｏｆ ａｒｃ ｉｎ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ｉｎ ｖｉｓｕａｌ
ｃｏｒｔｅｘ. Ｃｅｌｌ ２００６ ꎻ１２６(２):３８９－４０２
２４ Ｏ􀆳ｈａｓｈｉ Ｋꎬ Ｍｉｙａｓｈｉｔａ Ｍꎬ Ｔａｎａｋａ Ｓ. Ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ
ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｓｕａｌ ｃｏｒｔｅｘ ｏｆ ｒａｔｓ ｃｈｒｏｎｉｃａｌｌｙ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ａ ｓｉｎｇｌｅ
ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ. Ｎｅｕｒｏｓｃｉ Ｒｅｓ ２００７ꎻ５８(１):８６－９０
２５ Ｋｒｅｉｌｅ ＡＫꎬ Ｂｏｎｈｏｅｆｆｅｒ Ｔꎬ Ｈüｂｅｎｅｒ Ｍ. Ａｌｔｅｒｅｄ ｖｉｓｕａｌ ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅ
ｉｎｄｕｃｅｓ ｉｎｓｔｒｕｃｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｍｏｕｓｅ ｖｉｓｕａｌ
ｃｏｒｔｅｘ. Ｊ Ｎｅｕｒｏｓｃｉ ２０１１ꎻ ３１(３９):１３９１１－１３９２０
２６ Ｃａｒｒｉｌｌｏ－Ｒｅｉｄ Ｌꎬ Ｍｉｌｌｅｒ ＪＥꎬ Ｈａｍｍ ＪＰꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ Ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ
Ｃｏｒｔｉｃａｌ Ａｃｔｉｖｉｔｙ Ｅｖｏｋｅｄ ｂｙ Ｖｉｓｕａｌ Ｓｔｉｍｕｌｉ. Ｊ Ｎｅｕｒｏｓｃｉ ２０１５ꎻ３５(２３):
８８１３－８８２８
２７ Ｓｏｈｙａ Ｋꎬ Ｋａｍｅｙａｍａ Ｋꎬ Ｙａｎａｇａｗａ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＧＡＢＡｅｒｇｉｃ ｎｅｕｒｏｎｓ ａｒｅ
ｌｅｓｓ ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ｔｏ ｓｔｉｍｕｌｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ ｔｈａｎ ｅｘｃｉｔａｔｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎｓ ｉｎ ｌａｙｅｒ ＩＩ / ＩＩＩ
ｏｆ ｖｉｓｕａｌ ｃｏｒｔｅｘꎬ ａｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｉｎ ｖｉｖｏ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｃａ２＋ ｉｍａｇｉｎｇ ｉｎ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｍｉｃｅ. Ｊ Ｎｅｕｒｏｓｃｉ ２００７ꎻ２７(８):２１４５－２１４９
２８ Ｍｒｓｉｃ－ｆｌｏｇｅｌ ＴＤꎬ Ｈｏｆｅｒ ＳＢꎬ Ｏｈｋｉ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｏｍｅｏｓｔａｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｅｙｅ － ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｖｉｓｕａｌ ｃｏｒｔｅｘ ｄｕｒｉｎｇ ｏｃｕｌａｒ ｄｏｍｉｎａｎｃｅ
ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ. Ｎｅｕｒｏｎ ２００７ ꎻ５４(６):９６１－９７２
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