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丘脑－皮层动态功能连接特点和性别差异
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摘要：利用丘脑－皮层连接的动态特性估计男性和女性丘脑－皮层功能连接的不同状态，并通过统

计学方法分析性别对于动态丘脑－皮层功能连接模式的影响．结果表明：在男性和女性中各自发现了

９个动态功能连接状态，且在９个状态中，男性的丘脑－皮层的功能连接显著高于女性的丘脑－皮层

的功能连接，拓展了人们对于丘脑－皮层连接的理解，并且探讨了动态丘脑－皮层功能连接的性别

差异．
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　　丘脑作为连接不同皮层下区域和大脑皮层的

中继站，除嗅觉外，所有各种感觉的传导通路均

通过丘脑再投射到大脑皮层区域．不少学者已经利用

静息态磁共振成像（狉犲狊狋犻狀犵狊狋犪狋犲犳狌狀犮狋犻狅狀犪犾犿犪犵狀犲狋犻犮

狉犲狊狅狀犪狀犮犲犻犿犪犵犻狀犵，狉狊犳犕犚犐）技术探究了丘脑和皮层功

能连接［１－４］．但是，这些研究只考虑了功能连接的静
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态模式，或是假设连接随着时间的变化是固定不变

的［５］．然而，研究表明功能连接的强度不仅在同一扫

描时间内发生变化，而且在很短的扫描范围（秒）内都

会发生变化［６］．所以，考虑功能连接的动态变化特性

可以提供更全面和可靠的丘脑和皮层的连接模式．

另外，男性和女性在生理上、心理上以及社会分

工的不同都会影响功能连接［７－８］．前人利用弥散张

量成像（犱犻犳犳狌狊犻狅狀狋犲狀狊狅狉犻犿犪犵犻狀犵，犇犜犐）技术发现男

性的脑白质微观结构的各向异性值显著地高于女性

的各向异性值［９］．有研究利用犳犕犚犐技术发现男性

与女性在感觉、认知、运动及工作记忆等方面存在很

大的差异［１０－１４］．但是，这些研究只是建立在静态分

析的基础上．因此，有必要进一步探讨丘脑－皮层动

态功能连接的性别差异．

本研究旨在探索丘脑－皮层（丘脑－前额皮层、

丘脑－前运动区皮层和运动区皮层、丘脑－体感皮

层、丘脑－顶叶皮层和枕叶皮层、丘脑－颞叶皮层）

的功能连接模式的动态特性．并在此基础上进一步

探究在各个功能连接状态下，男性和女性的丘脑－

皮层的功能连接模式的差异．

１　对象和方法

１．１　静息态磁共振数据的获取和预处理

分析中采用的静息态犳犕犚犐数据是从人类连接

组项目 （犺狌犿犪狀犮狅狀狀犲犮狋狅犿犲狆狉狅犼犲犮狋，犎犆犘）开放公

共网站（狑狑狑．犺狌犿犪狀犮狅狀狀犲犮狋狅犿犲狆狉狅犼犲犮狋．狅狉犵）中获

得［１５］，使用西门子３犜扫描仪，３２通道头线圈结构．

被试被要求保持睁眼状态并盯着十字架．图像的获

得参数：平面视野（犳犻犲犾犱狅犳狏犻犲狑，犉犗犞）为２０８犿犿×

１８０犿犿，层数为７２，体素大小为２犿犿×２犿犿×

２犿犿，犜犚时间（脉冲重复时间）为７２０犿狊，犜犈时间

（脉冲回波时间）为３３．１犿狊，１２００个时间点．本研究

从明尼苏达大学和华盛顿大学数据库中挑选了前６４

个被试（３２个男性，３２个女性，年龄为２２～３６岁）．

除了常规的基于体积的犎犆犘预处理步骤（时间

头动校正、多模态配准、标准空间变换、以独立成分为

基础的犉犐犡方法降噪和回归滋扰信号）
［１６－１７］之外，还

使用的预处理步骤包括：带通滤波（０．００９犎狕＜犳＜

０．０８犎狕）和空间平滑（全宽半高（犉犠犎犕）为６犿犿）．

１．２　研究流程图

使用滑动窗（狊犾犻犱犻狀犵狑犻狀犱狅狑，犛犠）的方法将整

个时间序列内的丘脑和皮层信号分割成以窗为单位

的丘脑和皮层信号，在每个窗宽内计算丘脑和皮层

的连接矩阵，将男性和女性各自所包含的被试中各

个窗宽内的丘脑和皮层的连接矩阵串连在一起作为

输入，使 用 归 一 化 图 谱 聚 类 算 法 （狀狅狉犿犪犾犻狕犲犱

狊狆犲犮狋狉犪犾犮犾狌狊狋犲狉犻狀犵）进行聚类，得到所有样本各个状

态时的丘脑－皮层功能连接模式，然后回到男性和

女性所包含的各被试中提取各个状态的丘脑、左侧

皮层、右侧皮层的时间序列，并串连在一起计算男性

和女性各个动态丘脑－皮层功能连接状态，将男性和

女性基于个体的各个状态的丘脑－皮层功能连接状

态模式进行独立样本狋检验，如图１所示（见下页）．

１．３　感兴趣区域的确定

在犕犖犐１５２标准空间上将每个半球的皮层感兴

趣区域划分为５个，２个半球总共１０个，所选定区域

包括双边的：犪．前额皮层（狆狉犲犳狉狅狀狋犪犾犮狅狉狋犲狓，犘犉犆）；

犫．前运动区皮层（狆狉犲犿狅狋狅狉犮狅狉狋犲狓，犘犕犆）和运动区皮

层（犿狅狋狅狉犮狅狉狋犲狓，犕犆）；犮．体感皮层（狊狅犿犪狋狅狊犲狀狊狅狉狔

犮狅狉狋犲狓，犛犆）；犱．顶叶皮层（狆犪狉犻犲狋犪犾犮狅狉狋犲狓，犘犆）、枕叶皮

层（狅犮犮犻狆犻狋犪犾犮狅狉狋犲狓，犗犆）；犲．颞叶皮层（狋犲犿狆狅狉犪犾犮狅狉狋犲狓，

犜犈）
［４］．丘脑区域（犿犪狊犽）是从牛津大学皮层下结构图

谱（犺狋狋狆：∥犳狊犾．犳犿狉犻犫．狅狓．犪犮．狌犽／犳狊犾／犳狊犾狑犻犽犻／犃狋犾犪狊犲狊）中

获得，并除去了一些进入脑室和白质的区域．

１．４　动态功能连接

犛犠 方 法 通 常 用 来 研 究 动 态 功 能 连 接 特

性［１８－１９］．在每个滑动窗宽内，对每个丘脑体素与同

侧的每个皮层区域进行偏相关运算，生成了丘脑－

皮层矩阵（左侧矩阵大小为１０５７×５，右侧矩阵大小

为１０４９×５），并通过费舍尔转换变成犣－评分值，

产生了丘脑－皮层功能连接矩阵（矩阵大小为

２１０６×５）．在这里使用的偏相关分析方法
［４］是用于

衡量丘脑每个体素与每个皮层感兴趣区域的相关

性，同时控制其余４个皮层区域对相关性的影响．

１．５　滑动窗宽

动态连接分析的滑动窗宽值由网络运算中的模

块化算法确定［２０］．基于丘脑－皮层的功能连接，先

计算模块值犙
，再计算犙

方差值，以犙
方差值

的截止点确定最优的滑动窗宽值．犙
的公式定义为

犙

＝
１

犿∑
犿

犻＝１

犛＋犻 ＋ 犞－ １

狀∑
狀

犻＝１

犛－（ ）犻 ／（犞＋
＋犞

－）

式中：犙
为模块值；犠 为权重值；犛±

犻 ＝∑
犼

犠±
犻犼
代

表在连接矩阵中的每行犻的正或负连接权重值之

和；犞±＝∑犛
±
犻 是所有的犛

±
犻 的总和；犿，狀 代表正

权重和负权重的数目．

１．６　时间尺度上的聚类

　　使用相似度准则方法估计丘脑－皮层连接模式

１６１
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图１　流程图

犉犻犵．１　犉犾狅狑犮犺犪狉狋

的相似性［２１］．相似度准则方法是用于计算种子点位

置之间的相关性，这种方法类似于计算组间方差，相

似度值的取值范围是［０，１］．两组变量的相似程度越

高，该值越大，具体的公式为

犛＝１－
∑
狀

犻＝１

（犪犻－犿犻）
２
＋（犫犻－犿犻）［ ］２

∑
狀

犻＝１

（犪犻－犕
—

）２＋（犫犻－犕
—

）［ ］２

式中：犪犻 和犫犻 代表图像犪和图像犫中在位置犻的

值；犿犻 表示 在位置犻两图像的平均值，即
犪犻＋犫犻
２

；

犕
—

是２个矩阵中所有位置的平均值．

归一化的图谱聚类算法［２２－２３］是对相似性矩阵

的归一化拉普拉斯特征向量进行降维，然后对降维

后的特征向量进行聚类，产生丘脑－皮层的连接状

态．归一化拉普拉斯矩阵定义为
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犔犻，犼 ＝
犾犻，犼

犇－１／２
犻犻 犇

－１／２
犼犼

式中：犔犻，犼＝犇－犃犻，犼是拉普拉斯矩阵；犇为图谱的度

矩阵，它是指连接每个顶点的总边数；犃犻，犼是邻接矩

阵，代表顶点犻和顶点犼的相似度．

在使用归一化的图谱聚类算法之前，聚类数目

根据类内距离与类间距离之比的最小值确定．在确

定群体功能连接状态后，返回到男性被试中，将对应

状态的丘脑时间序列、左皮层时间序列和右皮层时

间序列串连在一起计算男性群各个状态的丘脑－皮

层功能连接状态．同样的方法适用于女性被试，最终

确定女性群各个状态的丘脑－皮层功能连接状态．

在男性和女性的各个动态功能连接状态中，采用“赢

者全胜”（狑犻狀狀犲狉狋犪犽犲犪犾犾）的方法计算丘脑体素与５

大皮层区域的最强功能连接，以此估计有多少个丘

脑体素与前额叶皮层保持最强的功能连接．

马尔科夫链（犕犪狉犽狅狏犮犺犪犻狀，犕犆）模型用于衡量

不同状态之间的切换频率．犕犆模型的前提假设是

下一状态的发生只与当前状态有关或者说是下一状

态只受当前状态的影响，而与前一个状态无关．

１．７　统计学处理

将男性和女性包含的各个被试对应的各个状态

的丘脑－皮层连接矩阵各自串联在一起，采用

犕犪狋犾犪犫软件（犕犪狋犾犪犫２０１２犫）先进行正态分布检验，

然后进行独立样本狋检验 （狆＜０．０５），一共进行了

９次两独立样本狋检验．同样的方法适用于男性和

女性的静态数据．

２　结　果

２．１　滑动窗宽值的确定

根据模块值犕 方差值的截止点，确定最优的滑

动窗宽值为５２个时间点（３７狊），如图２所示．根据

各个窗宽内计算所得的犙
值，计算犙

的方差值．

如图２（犫）所示，随着窗宽值的增加，犙
减少，并在

５２时间点或是３７狊时，出现了截止点．

图２　模块值犙
和犙

方差值

犉犻犵．２　犕狅犱狌犾犪狉犻狋狔犙
犪狀犱犻狋狊狏犪狉犻犪狀犮犲

２．２　男性和女性动态功能连接状态

根据类内距离与类间距离之比准则，并结合归

一化图谱聚类算法，计算了所有样本的动态功能连

接状态数为９，如图３（犪）所示（见下页）．并计算了所

有样本静态和各个状态的丘脑－皮层的连接模式、

各个状态的时间发生率、静态的丘脑－皮层连接模

式和各个状态的丘脑－皮层连接模式的相关系数

值，如图３（犫）所示（见下页）．男性９个状态的时间

发生率分别为１３％，１２％，１１％，１１％，１１％，１１％，

１１％，１０％，１０％，如图３（犮）所示；女性９个状态的

时间发生率分别为１３％，１２％，１０％，１１％，１１％，

１１％，１１％，１１％，１０％，计算了男性和女性中有多少

个丘脑体素与前额叶皮层保持最强的功能连接，男

性分别是６３％，２２％，２７％，１１％，１０％，６５％，７８％，

８２％，５２％，女性分别是 ４８％，１３％，３４％，１１％，

１１％，２１％，１３％，８０％，１２％．

２．３　男性和女性各状态之间的过渡率

状态之间的过渡率是指前一状态发生的情况下，

下一状态发生的可能性．利用犕犆模型计算了男性和

女性所包含的被试各自状态之间的过渡率，并进一步

计算了平均过渡率，如图４所示（见下页）．沿着对角

线的白色方块代表停留在相同的状态．对于不在对角

线上的其余元素，例如，图４（犪）中状态７和状态２之

间的棕黄色方块表示男性从状态２过渡到状态７存

在很高的可能性．在图４（犫）中状态５和状态３中的棕

黄色方块之间的棕黄色方块表示女性从状态３过渡

到状态５存在很高的可能性．另外，从图４中可看出，

从其余状态过渡到状态４具有很低的可能性，结合

图５（见下页）的男性和女性的时间发生率（呈下降趋

势），可以推测男性和女性在状态４时是浅睡眠状态．
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图３　丘脑－皮层连接模式

犉犻犵．３　犜犺犪犾犪犿狅犮狅狉狋犻犮犪犾犮狅狀狀犲犮狋犻狏犻狋狔狊狋犪狋犲狊

２．４　不同性别丘脑－皮层的连接差异

男性和女性的动态丘脑－皮层连接模式的比较

结果表明，在静态和所有的动态状态中，男性的丘

脑－皮层连接显著高于女性的丘脑－皮层连接
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图４　各状态之间的过渡率

犉犻犵．４　犜狉犪狀狊犻狋犻狅狀犫犲狋狑犲犲狀狊狋犪狋犲狊

图５　在状态４时的时间发生率

犉犻犵．５　犘犲狉犮犲狀狋犪犵犲狅犳狅犮犮狌狉狉犲狀犮犲犻狀狊狋犪狋犲４

（狆犑＝１．２５×１０
－７，狋犑＝５．２８７１；狆１＝１．５１×１０

－１５，

狋１＝７．９８；狆２＝３．９７×１０
－３６，狋２＝１２．５７；狆３＝０．００９４，

狋３＝２．６０；狆４＝１．３４×１０
－４，狋４＝３．８１９５；狆５＝

８．４１×１０－２１，狋５＝９．３６；狆６＝０．００３５，狋６＝２．９２；

狆７＝３．９８×１０
－７，狋７＝５．０７；狆８＝０．０２０２，狋８＝

２．３２；狆９＝５．８５×１０
－９，狋９＝５．８５）．其中，犑表示静

态，狆犽 代表狆值，狋犽 代表狋值，犽＝１，２，…，９．

３　讨　论

与前人的全脑动态功能连接研究［２４－２６］相比，本

文首次揭示了丘脑－皮层的动态功能连接模式，并

且探究了不同的功能连接状态的性别差异．如下页

表１所示．

将动态的丘脑－皮层连接结果与静态的丘脑－

皮层连接结果相比较，发现了主状态（时间发生率最

高，状态１）中的丘脑－皮层连接与静态的丘脑－皮

层连接相关性很高．例如，男性在状态１中的连接模

式与静态连接模式的相关系数值为０．７９，女性在状

态１中的连接模式与静态连接模式的相关系数值为

０．５３．与此同时，其余状态的功能连接模式并没有完

全偏离静态模式，而是不同程度地偏离静态模式，这

与前人的研究相吻合［２７－２８］．例如，男性的其余状态

（除主状态外）的丘脑－皮层的连接模式与静态连接

模式相关系数值最低为０．３６，女性的其余状态的丘

脑－皮层的连接模式与静态连接模式相关系数值最

低为０．３９．

计算男性和女性在各个状态中有多少个丘脑体

素与前额叶皮层存在最强功能连接后发现，男性最

高为８２％，女性最高为８０％．男性所占的比例比女

性所占的比例高，而且男性的平均比率（４５．５６％）比

女性的平均比率（２７％）要高．由于丘脑－前额皮层
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表１　男性和女性在静态和各个状态中丘脑－皮层

功能连接差异比较

犜犪犫．１　犌犲狀犱犲狉犱犻犳犳犲狉犲狀犮犲犻狀犱狔狀犪犿犻犮狋犺犪犾犪犿狅犮狅狉狋犻犮犪犾

犳狌狀犮狋犻狅狀犪犾犮狅狀狀犲犮狋犻狅狀狊

状态 组名
功能连接强度统计分析结果

平均值 方差 狆值 狋值

静态

男 ０．０４９０ ０．０１７８

女 ０．０３７１ ０．０１３５
１．２５×１０－７ ５．２８７１

状态１
男 ０．０４１９ ０．０１１５

女 ０．０３０１ ０．０１３１
１．５０６×１０－１５ ７．９８２５

状态２
男 ０．０４５５ ０．０１２２

女 ０．０２９４ ０．０１４４
３．９６５×１０－３６ １２．５７３９　

状态３
男 ０．０３５４ ０．０１１９

女 ０．０３２２ ０．０１０４
０．００９４ ２．５９５８

状态４
男 ０．０３３１ ０．０１０６

女 ０．０２７８ ０．０１０９
１．３４×１０－４ ３．８１９５

状态５
男 ０．０４３９ ０．０１２３

女 ０．０３５ ０．０１１６
８．４１×１０－２１ ９．３６４２

状态６
男 ０．０３３５ ０．０１３７

女 ０．０２９９ ０．０１１８
０．００３５ ２．９１７２

状态７
男 ０．０４２３ ０．０１０１

女 ０．０３４１ ０．０１１６
３．９８×１０－７ ５．０７１３

状态８
男 ０．０４５２ ０．０１０９

女 ０．０４０７ ０．０１００
０．０２０２ ２．３２２３

状态９
男 ０．０３８３ ０．０１６０

女 ０．０３００ ０．０１２０
５．８５×１０－９ ５．８４６０

 通过独立样本狋检验证明男性丘脑－皮层功能连接强度比女性

丘脑－皮层功能连接强度显著高

的功能连接主要参与判断、分析、思考及操作等方面

的高级认知功能，所以，这一结果表明男性在这些方

面比女性强，这与前人的研究相一致［１３］．

从男性和女性的各状态之间的过渡率可以看

出，男性从状态２过渡到状态７存在着很高的概率．

男性在状态２中，丘脑与顶叶和枕叶皮层保持最强

的功能连接关系；在状态７中，丘脑与前额叶皮层有

最强的功能连接关系．说明男性主要从视觉功能过

渡到判断、分析、思考及操作等功能．而男性在静态

中，丘脑只与前额皮层有最强的功能连接关系，所

以，动态研究除了包含静态分析提供的信息之外，还

提供了静态所没有的信息．另外，还发现在男性和女

性中，其余状态过渡到状态４的概率都很低．同时结

合男性和女性在状态４时的时间发生率随着时间的

增加呈下降趋势，有理由猜测状态４处于睡眠状态．

因为，男性和女性的状态４中，丘脑与顶叶和枕叶有

最强功能连接关系，顶叶和枕叶皮层主要执行视觉

功能，静息态扫描时被试没有特定的任务，随着扫描

时间的增加，被试很容易处于浅度睡眠状态，视觉功

能也逐渐下降．

将静态和各个动态功能连接状态时的男性和女

性的丘脑－皮层功能连接进行独立样本狋检验发

现，在静态和所有的动态状态中，男性的丘脑－皮层

功能连接强度均显著高于女性的．有研究表明，由于

性激素在大脑早期发育过程中的影响，男性和女性

丘脑－皮层功能连接发挥着不同的功能
［２９－３０］．已有

学者利用犳犕犚犐技术发现，男性比女性在感觉、认

知、运动和工作记忆任务的驱动下，会有更多的激

活 ［１０，１２－１３］．丘脑作为神经信息传导的中继站，由体

感皮层、运动皮层将感觉、运动信号反射到丘脑；由

前额皮层将认知、决策信号投射到丘脑；也由顶叶皮

层、枕叶皮层和颞叶皮层将学习信号传递到丘脑．本

研究通过实证揭示了在９个功能连接状态中，男性

的丘脑－皮层连接均比女性的显著强，这一结果与

前人的研究结果［１０，１２－１３］相一致．除此以外，与静态

的结果相比，尤其在动态状态１，２，５，９时，男性的丘

脑－皮层功能连接强度与女性的相比显著程度要高

很多．说明不仅理论上确实存在着功能连接的动态

变化特性，而且实验证明了功能连接的动态变化特

性可以提供更全面的男性和女性丘脑和皮层的连接

模式的差异特性．

本研究的不足在于根据丘脑－皮层连接关系选

择了１０大皮层区域（２个半球），更精细的皮层区域

会提供更好的功能分辨率．目前的研究没有采用更

多的皮层划分区域，如解剖脑图谱，主要是因为采用

了偏相关系数方法，考虑到每个窗宽只有５２个时间

点，皮层区域的数量需要小于６以确保每次回归１０

个以上的时间点．

总之，基于本研究发现的丘脑－皮层的动态特

性和性别差异，以后进行正常人或是病人的研究时，

需要考虑其动态特性和性别的影响．
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犮狅犿狆狌狋犲狉犪狊狊犻狊狋犲犱犻狀狋犲狉狏犲狀狋犻狅狀犕犐犆犆犃犐［犑］．２０１１，１４

（２）：１４１－１４８．

［３］　犓犻犿犇犑，犘犪狉犽犅，犘犪狉犽犎犑．犉狌狀犮狋犻狅狀犪犾犮狅狀狀犲犮狋犻狏犻狋狔

犫犪狊犲犱犻犱犲狀狋犻犳犻犮犪狋犻狅狀狅犳狊狌犫犱犻狏犻狊犻狅狀狊狅犳狋犺犲犫犪狊犪犾犵犪狀犵犾犻犪

犪狀犱狋犺犪犾犪犿狌狊狌狊犻狀犵犿狌犾狋犻犾犲狏犲犾犻狀犱犲狆犲狀犱犲狀狋犮狅犿狆狅狀犲狀狋

６６１



　第２期 季　冰，等：丘脑－皮层动态功能连接特点和性别差异 　

犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狉犲狊狋犻狀犵狊狋犪狋犲 犉犿狉犻［犑］．犎狌犿犪狀 犅狉犪犻狀

犕犪狆狆犻狀犵，２０１３，３４（６）：１３７１－１３８５．

［４］　犣犺犪狀犵犇犢，犛狀狔犱犲狉 犃 犣，犛犺犻犿狅狀狔 犑 犛，犲狋 犪犾．

犖狅狀犻狀狏犪狊犻狏犲犳狌狀犮狋犻狅狀犪犾犪狀犱 狊狋狉狌犮狋狌狉犪犾犮狅狀狀犲犮狋犻狏犻狋狔

犿犪狆狆犻狀犵狅犳狋犺犲犺狌犿犪狀狋犺犪犾犪犿狅犮狅狉狋犻犮犪犾狊狔狊狋犲犿［犑］．

犆犲狉犲犫狉犪犾犆狅狉狋犲狓，２０１０，２０（５）：１１８７－１１９４．

［５］　犆狅犾犲犇犕，犛犿犻狋犺犛 犕，犅犲犮犽犿犪狀狀犆 犉．犃犱狏犪狀犮犲狊犪狀犱

狆犻狋犳犪犾犾狊犻狀狋犺犲犪狀犪犾狔狊犻狊犪狀犱犻狀狋犲狉狆狉犲狋犪狋犻狅狀狅犳狉犲狊狋犻狀犵狊狋犪狋犲

犳犕犚犐犱犪狋犪［犑］．犉狉狅狀狋犻犲狉狊犻狀犛狔狊狋犲犿狊犖犲狌狉狅狊犮犻犲狀犮犲，２０１０，４

（４）：８．

［６］　犆犺犪狀犵犆，犌犾狅狏犲狉犌 犎．犜犻犿犲犳狉犲狇狌犲狀犮狔犱狔狀犪犿犻犮狊狅犳

狉犲狊狋犻狀犵狊狋犪狋犲犫狉犪犻狀犮狅狀狀犲犮狋犻狏犻狋狔犿犲犪狊狌狉犲犱狑犻狋犺犳犕犚犐

［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，２０１０，５０（１）：８１－９８．

［７］　犡狌犡，犠犪狀犵犙，犣犺犪狀犵犕．犃犵犲，犵犲狀犱犲狉，犪狀犱犺犲犿犻狊狆犺犲狉犻犮

犱犻犳犳犲狉犲狀犮犲狊犻狀犻狉狅狀犱犲狆狅狊犻狋犻狅狀犻狀狋犺犲犺狌犿犪狀犫狉犪犻狀：犪狀

犻狀狏犻狏狅 犕犚犐狊狋狌犱狔［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，２００８，４０（１）：

３５－４２．

［８］　犘犪犾犇，犜狉犻狏犲犱犻犚，犛犪犽狊犲狀犪犛，犲狋犪犾．犙狌犪狀狋犻犳犻犮犪狋犻狅狀狅犳

犪犵犲犪狀犱犵犲狀犱犲狉狉犲犾犪狋犲犱犮犺犪狀犵犲狊犻狀犱犻犳犳狌狊犻狅狀狋犲狀狊狅狉

犻犿犪犵犻狀犵犻狀犱犻犮犲狊犻狀犱犲犲狆犵狉犲狔犿犪狋狋犲狉狅犳狋犺犲狀狅狉犿犪犾

犺狌犿犪狀犫狉犪犻狀［犑］．犑犆犾犻狀 犖犲狌狉狅狊犮犻，２０１１，１８（２）：

１９３－１９６．

［９］　犕犲狀狕犾犲狉犓，犅犲犾犽犲 犕，犠犲犺狉犿犪狀狀犈，犲狋犪犾．犕犲狀犪狀犱

狑狅犿犲狀犪狉犲犱犻犳犳犲狉犲狀狋：犱犻犳犳狌狊犻狅狀狋犲狀狊狅狉犻犿犪犵犻狀犵狉犲狏犲犪犾狊

狊犲狓狌犪犾 犱犻犿狅狉狆犺犻狊犿 犻狀 狋犺犲 犿犻犮狉狅狊狋狉狌犮狋狌狉犲 狅犳狋犺犲

狋犺犪犾犪犿狌狊，犮狅狉狆狌狊 犮犪犾犾狅狊狌犿 犪狀犱 犮犻狀犵狌犾狌犿 ［犑］．

犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，２０１１，５４（４）：２５５７－２５６２．

［１０］　犛犮犺犻犲狀犾犲犃，犛犮犺犳犲狉 犃，犛狋犪狉犽 犚，犲狋 犪犾．犌犲狀犱犲狉

犱犻犳犳犲狉犲狀犮犲狊犻狀狋犺犲 狆狉狅犮犲狊狊犻狀犵 狅犳犱犻狊犵狌狊狋犪狀犱犳犲犪狉

犻狀犱狌犮犻狀犵狆犻犮狋狌狉犲狊：犪狀犳犕犚犐狊狋狌犱狔［犑］．犖犲狌狉狅狉犲狆狅狉狋，

２００５，１６（３）：２７７－２８０．

［１１］　犛犺犻狉犪狅犖，犗犽犪犿狅狋狅 犢，犕犪狀狋犪狀犻 犜，犲狋 犪犾．犌犲狀犱犲狉

犱犻犳犳犲狉犲狀犮犲狊犻狀犫狉犪犻狀犪犮狋犻狏犻狋狔犵犲狀犲狉犪狋犲犱犫狔狌狀狆犾犲犪狊犪狀狋

狑狅狉犱狊狋犻犿狌犾犻犮狅狀犮犲狉狀犻狀犵犫狅犱狔犻犿犪犵犲：犪狀犳犕犚犐狊狋狌犱狔

［犑］．犜犺犲犅狉犻狋犻狊犺犑狅狌狉狀犪犾狅犳犘狊狔犮犺犻犪狋狉狔，２００５，１８６（１）：

４８－５３．

［１２］　犆狅狑犪狀犚犔，犚犪犻狀犲狔 犕，犔犲狏犻狀 犑 犕，犲狋 犪犾．犛犲狓

犱犻犳犳犲狉犲狀犮犲狊犻狀狉犲狊狆狅狀狊犲狋狅狉犲犱犪狀犱犫犾狌犲犾犻犵犺狋犻狀犺狌犿犪狀

狆狉犻犿犪狉狔狏犻狊狌犪犾犮狅狉狋犲狓：犪犫狅犾犱犳犕犚犐狊狋狌犱狔．犘狊狔犮犺犻犪狋狉狔

狉犲狊犲犪狉犮犺［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犻狀犵，２０００，１００（３）：１２９－１３８．

［１３］　犅犲犾犾犈犆，犠犻犾犾狊狅狀犕犆，犠犻犾犿犪狀犃犎，犲狋犪犾．犕犪犾犲狊犪狀犱

犳犲犿犪犾犲狊犱犻犳犳犲狉犻狀犫狉犪犻狀犪犮狋犻狏犪狋犻狅狀犱狌狉犻狀犵犮狅犵狀犻狋犻狏犲

狋犪狊犽狊［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，２００６，３０（２）：５２９－５３８．

［１４］　犌狅犾犱狊狋犲犻狀犑犕，犑犲狉狉犪犿 犕，犘狅犾犱狉犪犮犽 犚，犲狋犪犾．犛犲狓

犱犻犳犳犲狉犲狀犮犲狊犻狀狆狉犲犳狉狅狀狋犪犾犮狅狉狋犻犮犪犾犫狉犪犻狀犪犮狋犻狏犻狋狔犱狌狉犻狀犵

犳犕犚犐狅犳 犪狌犱犻狋狅狉狔 狏犲狉犫犪犾 狑狅狉犽犻狀犵 犿犲犿狅狉狔 ［犑］．

犖犲狌狉狅狆狊狔犮犺狅犾狅犵狔，２００５，１９（４）：５０９．

［１５］　狏犪狀犈狊狊犲狀犇犆，犝犵狌狉犫犻犾犓，犃狌犲狉犫犪犮犺犈，犲狋犪犾．犜犺犲犎狌犿犪狀

犆狅狀狀犲犮狋狅犿犲犘狉狅犼犲犮狋：犪犱犪狋犪犪犮狇狌犻狊犻狋犻狅狀狆犲狉狊狆犲犮狋犻狏犲［犑］．

犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，２０１２，６２（４）：２２２２－２２３１．

［１６］　犌犾犪狊狊犲狉犕犉，犛狅狋犻狉狅狆狅狌犾狅狊犛犖，犠犻犾狊狅狀犑犃，犲狋犪犾．犜犺犲

犿犻狀犻犿犪犾 狆狉犲狆狉狅犮犲狊狊犻狀犵 狆犻狆犲犾犻狀犲狊 犳狅狉 狋犺犲 犺狌犿犪狀

犮狅狀狀犲犮狋狅犿犲狆狉狅犼犲犮狋［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，２０１３，８０（２０）：

１０５－１２４．

［１７］　犛犪犾犻犿犻犓犺狅狉狊犺犻犱犻犌，犇狅狌犪狌犱犌，犅犲犮犽犿犪狀狀犆犉，犲狋犪犾．

犃狌狋狅犿犪狋犻犮 犱犲狀狅犻狊犻狀犵 狅犳 犳狌狀犮狋犻狅狀犪犾 犕犚犐 犱犪狋犪：

犮狅犿犫犻狀犻狀犵 犻狀犱犲狆犲狀犱犲狀狋 犮狅犿狆狅狀犲狀狋 犪狀犪犾狔狊犻狊 犪狀犱

犺犻犲狉犪狉犮犺犻犮犪犾犳狌狊犻狅狀 狅犳犮犾犪狊狊犻犳犻犲狉狊［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，

２０１４，９０：４４９－４６８．

［１８］　犃犾犾犲狀犈犃，犇犪犿犪狉犪犼狌 犈，犘犾犻狊犛 犕，犲狋犪犾．犜狉犪犮犽犻狀犵

狑犺狅犾犲犫狉犪犻狀犮狅狀狀犲犮狋犻狏犻狋狔犱狔狀犪犿犻犮狊犻狀狋犺犲狉犲狊狋犻狀犵狊狋犪狋犲

［犑］．犆犲狉犲犫犆狅狉狋犲狓，２０１４，２４（３）：６６３－６７６．

［１９］　犎犪狀犱狑犲狉犽犲狉犇犃，犚狅狅狆犮犺犪狀狊犻狀犵犺犞，犌狅狀狕犪犾犲狕犆犪狊狋犻犾犾狅

犑，犲狋犪犾．犘犲狉犻狅犱犻犮犮犺犪狀犵犲狊犻狀犳犕犚犐犮狅狀狀犲犮狋犻狏犻狋狔［犑］．

犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，２０１２，６３（３）：１７１２－１７１９．

［２０］　犚狌犫犻狀狅狏犕，犛狆狅狉狀狊犗．犠犲犻犵犺狋犮狅狀狊犲狉狏犻狀犵犮犺犪狉犪犮狋犲狉犻狕犪狋犻狅狀

狅犳犮狅犿狆犾犲狓犳狌狀犮狋犻狅狀犪犾犫狉犪犻狀狀犲狋狑狅狉犽狊［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，

２０１１，５６（４）：２０６８－２０７９．

［２１］　犆狅犺犲狀犃犔，犉犪犻狉犇犃，犇狅狊犲狀犫犪犮犺犖犝，犲狋犪犾．犇犲犳犻狀犻狀犵

犳狌狀犮狋犻狅狀犪犾犪狉犲犪狊犻狀犻狀犱犻狏犻犱狌犪犾犺狌犿犪狀 犫狉犪犻狀狊狌狊犻狀犵

狉犲狊狋犻狀犵犳狌狀犮狋犻狅狀犪犾犮狅狀狀犲犮狋犻狏犻狋狔犕犚犐［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，

２００８，４１（１）：４５－５７．

［２２］　犆狉犪犱犱狅犮犽犚犆，犑犪犿犲狊犌犃，犎狅犾狋狕犺犲犻犿犲狉犘犈，犲狋犪犾．犃

狑犺狅犾犲 犫狉犪犻狀 犳犕犚犐 犪狋犾犪狊 犵犲狀犲狉犪狋犲犱 狏犻犪 狊狆犪狋犻犪犾犾狔

犮狅狀狊狋狉犪犻狀犲犱狊狆犲犮狋狉犪犾犮犾狌狊狋犲狉犻狀犵［犑］．犎狌犿犅狉犪犻狀犕犪狆狆，

２０１２，３３（８）：１９１４－１９２８．

［２３］　犖犵犃犢，犑狅狉犱犪狀犕犐，犠犲犻狊狊犢．犗狀狊狆犲犮狋狉犪犾犮犾狌狊狋犲狉犻狀犵：

犪狀犪犾狔狊犻狊犪狀犱犪狀犪犾犵狅狉犻狋犺犿［犑］．犃犱狏犖犲狌狉犪犾犐狀犳犘狉狅犮犲狊狊

犛狔狊狋，２００２，１４：８４９－８５６．

［２４］　犎狌狋犮犺犻狊狅狀犚犕，犠狅犿犲犾狊犱狅狉犳犜，犃犾犾犲狀犈犃，犲狋犪犾．犇狔狀犪犿犻犮

犳狌狀犮狋犻狅狀犪犾犮狅狀狀犲犮狋犻狏犻狋狔：狆狉狅犿犻狊犲，犻狊狊狌犲狊犪狀犱犻狀狋犲狉狆狉犲狋犪狋犻狅狀狊

［犑］．犖犲狌狉狅犻犿犪犵犲，２０１３，８０（１）：３６０－３７８．
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