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图 16.8.1: 在柏拉图关于知识起源的“洞穴寓言”中，他对感知构建本质的早期见解为这一过程提供了启发性的
隐喻。这个寓言以一群囚犯从未见过外面的世界为前提。他们的经验仅限于火堆前经过的物体投射在洞穴墙壁
上的阴影。这些阴影产生的原因（甚至是它们是阴影的事实）囚犯们都不知道。尽管如此，随着时间的推移，这
些阴影在囚犯的脑海中变得充满了意义。从隐喻的角度来说，阴影代表着短暂而不连贯的感觉。意义的赋予代
表了可理解感知的构建。转过墙角的囚犯被释放，见证了更大的原因世界，他向仍被监禁的人报告了这一情况。
在这个古老故事的新颖隐喻中，这位归来的囚犯代表了现代神经科学领域，揭示了我们对世界的模糊感觉和丰
富感知体验之间的关系（《柏拉图洞穴》这幅画是 1604年由科内利斯 ·科内利兹 ·凡 ·哈勒姆创作，现存于华盛
顿特区的国家美术馆）。

我明白这个世界什么都不是：我们愚蠢地把希望和恐惧强加在一个随意的、野蛮的、敌意的机械般地混乱
之上。我终于明白，我是唯一存在的。我知道：剩下的一切都只是推动我的东西，或者我盲目反对的东西，就
像所有不是我自己的东西都在盲目地推动一样。一眨眼我创造了整个宇宙⋯。尽管如此，这一切还是会有结果
的[120]。
约翰 · 加德纳讲述了饱受折磨的怪物格伦德尔对生活的看法，这是一个令人心碎的故事，它抓住了感知体

验的基本本质：这是一种我们自己强加的结构。或者，正如格伦德尔敏锐地观察到的那样，“山就是我所定义的
山。”被孤独所孤立和折磨的格伦德尔看待这个世界就像柏拉图洞穴里戴着镣铐的囚犯一样，他所感知到的只是
影子，但这些影子充满了意义、功能、作用、美丽、欢乐和悲伤，所有这些都是通过构建性的感知过程来实现
的：“凡是我看见的，会激发其用处⋯⋯凡是我看不见的，都是虚空”。

就像从柏拉图洞穴逃脱去观察更大原因世界的囚犯，或者是无所不知的龙，给格伦德尔灌输了来自另一个
维度的思想：“但是我的龙子有一种完全不同的思维⋯⋯我们从山顶看到所有的时间和所有的空间”。现代神经
科学承诺对感知体验有一种山顶理解，不仅仅是对我们从模糊的感觉中构建内容的理解，还有我们是如何做到
的，以及为了什么目的。

关于感知的这一部分提供了广阔的山顶景观。对于每一种感官模式，这些章节都从研究环境刺激开始（光、
声音、重力、触摸和化学物质），这些都是人类经验和世界知识的起源。以分层的方式，各章概述了实现刺激检
测和辨别的机制、使转瞬即逝的感觉充满意义的感知过程，以及基于感知内容支持关注、决策和行为的操作。

视觉是一种被人类充分理解和大量利用的感觉，它通过光的特性获取信息。环境中物体反射光的波长和强
度各不相同，并在空间和时间上波动，通过这些物理特性传递我们周围世界的证据。将光能以模式化图像的形
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式投射在视网膜上，通过专用的受体细胞将其转换为神经元信号。这些图像的证据属性由一组专门的神经系统
检测，这些系统感知对比的形式并将这些信息传递到大脑的其他部分。

类似地，听觉系统通过口语、音乐或环境声音引起简单的空气压缩和空气变稀薄来获取有关世界的信息。这
种感觉证据通过一个由鼓膜、像杠杆一样工作的听小骨、充满内淋巴的管和毛细胞组成的极其复杂的放大系统
检测到（即使数量极少，时间也非常精确），其可弯曲的立体纤毛将机械能转换为神经元信号。类似的运动检测
毛细胞服务于前庭的平衡感、加速和头部旋转。

体感系统以压力、振动和温度的形式获取身体受到的的物理刺激信息，在极端情况下，还可以获得由触摸、
皮肤在纹理表面上的运动或与热源的接触引起的疼痛。嵌入皮肤、内脏和肌肉中的各种特殊检测神经元的外周
神经末梢将这种机械能转换为神经元信号，这些信号通过脊髓和脑神经传递到大脑。

最后，味觉和嗅觉以食物、饮料和空气中分子的形式获取有关世界化学成分的信息。在当今最令人兴奋和
发展最快的感官生物学领域之一，我们已知有数百种嗅觉受体对空气中的分子具有独特的亲和力，这就是人类
检测和辨别数量惊人且多样性气味的能力。

所有这些感受系统都充当滤波器，其特征是突出某些形式的信息并限制其他形式信息的神经“感受野”。这
些选择性滤波器在不同的时间尺度上是可调的，可以增强对显著刺激的关注，并适应感官世界的统计数据。这
种灵活性适应了行为目标和环境条件的变化。

就像柏拉图洞穴中戴着镣铐的囚犯一样，我们的感官系统最初传达的是对感官输入的简单过滤表示，这些
表示从根本上来说是模糊的、嘈杂的和不完整的。它们单独存在是没有意义的。非常值得注意的是：我们的大
脑使我们最终能够将这些感官信息体验为引发这些模式的环境中的物体和事件。从感官证据世界到意义世界的
构建转变是感知的核心，长期以来一直是人类认知中最引人入胜的奥秘之一。19世纪的英国哲学家约翰 ·斯图
尔特 ·穆勒写道，“感知反映了感知的永久可能性”，并在这样做的过程中，从短暂的感官事件中恢复了世界持久
的结构和关系特性。

本节揭示了感知如何克服感官证据的变幻莫测，通过参考过去的知识来发展关于感觉原因的假设或推论。这
大部分是通过大脑皮层的机制发生的，在大脑皮层中，感觉信号在模态内部和模态之间以及与记忆存储的反馈
都有联系。就像一个侦探在记忆和背景的作用下观察犯罪现场一样，大脑皮层神经元的活动开始产生威廉 ·詹姆
斯恰当地称之为“对可能事物的感知”。

随着这种知觉的转变，我们也能够识别我们熟悉的物体。我们很容易以知觉恒常性和分类知觉的形式概括
相同或相似物体的不同感官表现，并将其与其他有意义的事件联系起来。早晨咖啡研磨机的声音，情人香水的
气味或她的脸，将我们的体验扩展到超越眼前的回忆和想象的领域。本系列中的章节回顾了构成这些关联功能
基础的大脑结构和计算，其中包括用于识别和解释复杂和行为重要目标（例如面部）的高度专业化的神经元系
统。

对我们周围世界的感知体验是与这个世界进行有意义互动的先决条件。决策是基于支持一种感知与另一种
感知的感官证据的积累而做出的。那是我的行李箱在行李传送带上吗？这是我们要转弯的地方吗？那是瓦格纳
的咏叹调还是施特劳斯的咏叹调？那是茉莉花的香味还是栀子花的香味？皮层神经元形成显著性映射，它代表
了这些感知决策在行为目标和奖励方面的结果，并相应地优先考虑行动。

感知通常被视为神经科学的一个独特的分支学科。我们越来越多地看到这种划分被打破。随着监测和操纵
大脑结构和功能的新概念和实验方法的爆炸性增长，以及揭示看似不同的大脑区域之间广泛的解剖和功能神经
连接，感知与其他大脑功能（学习、记忆、情绪、运动控制、语言、发育）的关系变得越来越清晰。因此，我们
开始充分认识到大脑获取和解释信息的系统，以及意识和理解感知世界的系统是人类认知和行为的功能中心。

332



第 17章 感觉编码

我们的感官启发并赋予我们力量。通过感觉，我们根据过去的经验形成一幅直接且相关的世界图景以及我
们在其中的位置，并为可能的未来做好准备。感觉可以立即回答 3个持续存在的基本问题：那里有东西吗？它
是什么？有什么变化？为了回答这些问题，所有感觉系统都执行 2个基本功能：检测和识别。因为我们的世界
和我们对它的响应会随着时间而变化，所以感觉系统既可以在短期内优先响应和适应不断变化的刺激，也可以
随着我们需求和环境的变化学会改变我们对刺激的响应。

自古以来，人类就对感官体验的本质着迷。亚里士多德定义了 5种感觉（视觉、听觉、触觉、味觉和嗅觉），
每一种都与身体中特定的感觉器官关联：眼睛、耳朵、皮肤、舌头和鼻子。疼痛不被认为是一种特定的感觉方
式，而是一种灵魂的痛苦。通常被通俗地称为“第六感”的直觉尚未被理解为依赖于经典感官系统的经验。如
今，神经生物学家认为直觉是从以前的经验中得出的推论，因此是认知和感觉过程的结果。

在本章中，我们将考虑对所有感觉系统都通用的组织原则和编码机制。感觉信息被定义为源自刺激身体特
定部位的受体细胞的神经活动。我们的感官包括经典的 5种感官以及古人未认识到但对身体机能必不可少的各
种形式：疼痛、瘙痒、温度和本体感觉（我们自己身体的姿势和运动）的躯体感觉；内稳态所必需的内脏感觉
（有意识和无意识）；以及前庭平衡感（身体在重力场中的位置）和头部运动。

感觉丰富了所有生命，感觉处理的基本原理在整个脊椎动物进化过程中得到了保护。如图 17.0.1所示，每
个感觉系统中的专门受体提供外部和内部世界的第一个神经表征，将特定类型的刺激能量转化为电信号。然后，
所有感觉信息都通过代表刺激特定方面的动作电位序列传输到中枢神经系统。这些信息集中流向大脑中涉及处
理个人感觉、多感官整合和认知的区域。

感觉通路同时具有串行组件和并行组件，由具有数千到数百万个轴突的纤维束组成，这些轴突通过突触连
接，既可以传输信息，也可以转换信息。受体对刺激的相对简单形式的神经编码通过大脑中复杂的机制进行调
节，从而形成认知的基础。感觉通路也由大脑中的高层中枢控制，这些中枢通过将信息反馈回处理的早期阶段
来修改和调节传入的感觉信号。因此，知觉不仅仅是“原始”物理感官信息的产物，也是认知和经验的产物。

科学家和哲学家都研究了我们体验到的感觉在多大程度上准确地反映了产生它们的刺激，以及它们如何被
我们对世界固有的主观和不精确的知识所改变。在过去的几个世纪里，欧洲哲学家对感觉和知觉的兴趣与人性
本身的问题有关。2种思想流派最终占据主导地位：以约翰 ·洛克、乔治 ·伯克利和大卫 ·休谟为代表的经验主
义，以及勒内 ·笛卡尔、伊曼努尔 ·康德和格奥尔格 ·威廉 ·弗里德里希 ·黑格尔为代表的唯心主义。

杰出的经验主义者洛克提出了这样的观点，即出生时的头脑是一块空白的石板（或白板），没有任何想法。
他断言，知识只能通过感官体验获得，即我们看到、听到、感觉到、尝到和闻到的东西。伯克利通过质疑在通过
感官获得的经验和知识之外是否存在任何感官现实来扩展这一主题。他提出了一个著名的问题：如果没有人靠
近，倒下的树会发出声音吗？

唯心主义者认为，人类思维具有某些与生俱来的能力，包括逻辑推理本身。康德将 5种感官归类为人类理
解的类别。他认为，感知不是我们周围世界的直接记录，而是大脑的产物，因此取决于神经系统的结构。康德将
这些大脑特性称为先验知识。

因此，在康德看来，心灵并不是经验主义者设想的被动感官印象接受者。相反，它已经进化为符合某些普遍
条件，例如空间、时间和因果关系。这些条件与身体检测到的任何物理刺激无关。对于康德和其他唯心主义者
来说，这意味着知识不仅基于感官刺激，还基于我们组织和解释感官体验的能力。他们说，如果感官体验本质
上是主观的和个人的，那么它可能不受实证分析的影响。随着对知觉的实证研究的成熟，2个学派都被证明是部
分正确的。

17.1 心理物理学将感觉与刺激的物理特性联系起来
随着实验心理学作为一门科学学科的出现，对感觉和知觉的现代研究始于 19 世纪。第一批科学心理学家

（能斯特 ·韦伯、古斯塔夫 ·费希纳、赫尔曼 ·亥姆霍兹和威廉 ·冯特）将他们对心理过程的实验研究集中在感觉
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unconscious) necessary for homeostasis; and the ves-
tibular senses of balance (the position of the body in the 
gravitational field) and head movement.

Sensation informs and enriches all life, and the 
fundamentals of sensory processing have been con-
served throughout vertebrate evolution. Specialized 
receptors in each of the sensory systems provide the 
first neural representation of the external and inter-
nal world, transforming a specific type of stimulus 

Figure 17–1 The major sensory modalities in humans are 
mediated by distinct classes of receptor neurons located 
in specific sense organs. Each class of receptor cell trans-
forms one type of stimulus energy into electrical signals that 
are encoded as trains of action potentials (see Figure 17–4). 
The principal receptor cells include photoreceptors (vision), 
chemoreceptors (smell, taste, and pain), thermal receptors, and 

mechanoreceptors (touch, hearing, balance, and propriocep-
tion). The classic five senses—vision, smell, taste, touch, and 
hearing—and the sense of balance are mediated by receptors 
in the eye, nose, mouth, skin, and inner ear, respectively. The 
other somatosensory modalities—thermal senses, pain, vis-
ceral sensations, and proprioception—are mediated by recep-
tors distributed throughout the body.

视觉 嗅觉 味觉

痛觉触觉

听觉

温度觉

平衡感 本体觉

energy into electrical signals (Figure 17–1). All sensory 
information is then transmitted to the central nervous 
system by trains of action potentials that represent par-
ticular aspects of the stimulus. This information flows 
centrally to regions of the brain involved in the pro-
cessing of individual senses, multisensory integration, 
and cognition.

The sensory pathways have both serial and 
parallel components, consisting of fiber tracts with 
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图 17.0.1: 人类的主要感觉方式由位于特定感觉器官中不同类别的受体神经元介导。如图 17.2.1所示，每一类受
体细胞将一种类型的刺激能量转化为电信号，这些电信号被编码为动作电位序列。主要的受体细胞包括光受体
（视觉）、化学受体（嗅觉、味觉和疼痛）、热受体和机械受体（触觉、听觉、平衡觉和本体感受）。经典的 5种感
觉（视觉、嗅觉、味觉、触觉和听觉）以及平衡感分别由眼睛、鼻子、嘴巴、皮肤和内耳中的受体调节。其他体
感方式（热感、疼痛、内脏感觉和本体感觉）由分布在全身的受体介导。
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17.1 心理物理学将感觉与刺激的物理特性联系起来

上，他们认为这是理解心灵的关键。他们的发现催生了心理物理学和感觉生理学领域。
心理物理学描述了刺激的物理特性与感官体验的属性之间的关系。感觉生理学研究刺激的神经结果，即刺

激如何被感觉受体转导并在大脑中进行处理。我们对感知的理解中一些最令人兴奋的进步来自于在人类和动物
研究中融合这 2种方法。例如，功能性核磁共振成像和正电子发射断层成像已用于受控实验，以识别人脑中参
与疼痛感知或识别特定类型物体或特定人物和地点的脑区。

17.1.1 心理物理学量化刺激属性的感知

早期的心智科学研究并不关注对颜色或味道等复杂特性的感知，而是关注可以被隔离和精确测量的现象：刺
激的大小、形状、幅度、速度和时间。韦伯和费希纳开发了简单的实验范式来研究人类如何以及在什么条件下
能够区分 2种不同振幅的刺激。他们以数学定律的形式量化了感觉的强度，使他们能够预测刺激强度与其可检
测性之间的关系，包括区分不同刺激的能力。

1953年，史坦利 ·史蒂文斯证明了刺激（S）强度（I）的主观体验最好用幂函数来描述。史蒂文斯定律指出：

I = K(S − S0)
n, (17.1)

其中感觉阈值（S0）是受试者可以检测到的最低刺激强度，K 是一个常数。对于一些感觉（例如手上的压力感），
刺激幅度与其感知强度之间的关系是线性的，即具有单位指数（n = 1）的幂函数。

所有的感觉系统都有一个阈值，而阈值有 2个基本功能。首先，通过询问一种感觉是否足够大，是否具有足
够高的兴趣或相关概率，以减少对噪音的不必要响应。其次，阈值引入的特定非线性有助于编码和处理，即使其
余的主要感觉响应与刺激呈线性关系。感觉阈值是一项特性，而不是缺陷。阈值通常通过向受试者提供一系列
随机幅度的刺激来统计确定。如图 17.1.1所示，受试者报告检测到刺激的次数百分比被绘制为刺激幅度的函数，
形成称为心理测量函数的关系。按照惯例，阈值定义为在一半试验中检测到的刺激幅度。

388  Part IV / Perception

Figure 17–2 The psychometric function. The psychometric 
function plots the percentage of stimuli detected by a human 
observer as a function of the stimulus magnitude. Threshold is 
defined as the stimulus intensity detected on 50% of the trials, 
which in this example would be about 5.5 (arbitrary units). Psy-
chometric functions are also used to measure the just notice-
able difference (JND) between stimuli that differ in intensity, 
frequency, or other parametric properties.

the hand, the relationship between the stimulus mag-
nitude and its perceived intensity is linear, that is, a 
power function with a unity exponent (n = 1).

All sensory systems have a threshold, and thresh-
olds have two essential functions. First, by asking if a 
sensation is large enough to have a high enough prob-
ability of being of interest or relevance, they reduce 
unwanted responses to noise. Second, the specific 
nonlinearity introduced by thresholds aids encoding 
and processing, even if the rest of the primary sen-
sory response scales linearly with the stimulus. Sen-
sory thresholds are a feature, not a bug. Thresholds 
are normally determined statistically by presenting a 
subject with a series of stimuli of random amplitude. 
The percentage of times the subject reports detecting 
the stimulus is plotted as a function of stimulus ampli-
tude, forming a relation called the psychometric function 
(Figure 17–2). By convention, threshold is defined as 
the stimulus amplitude detected in half of the trials.

The measurement of sensory thresholds is a use-
ful technique for diagnosing sensory function in indi-
vidual modalities. An elevated threshold may signal 
an abnormality in sensory receptors (such as loss of 
hair cells in the inner ear caused by aging or exposure 
to very loud noise), deficits in nerve conduction prop-
erties (as in multiple sclerosis), or a lesion in sensory-
processing areas of the brain. Sensory thresholds may 
also be altered by emotional or psychological factors 
related to the conditions in which stimulus detection 
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is measured. Thresholds can also be determined by 
the method of limits, in which the subject reports the 
intensity at which a progressively decreasing stimu-
lus is no longer detectable or an increasing stimulus 
becomes detectable. This technique is widely used in 
audiology to measure hearing thresholds.

Subjects can also provide nonverbal responses in 
sensory detection or discrimination tasks using levers, 
buttons, or other devices that allow accurate measure-
ment of decision times. Experimental animals can be 
trained to respond to controlled sensory stimuli using 
such devices, allowing neuroscientists to investigate 
the underlying neural mechanisms by combining elec-
trophysiological and behavioral studies in the same 
experiment. Methods for quantifying responses to 
stimuli are summarized in Box 17–1. 

Stimuli Are Represented in the Nervous 
System by the Firing Patterns of Neurons

Psychophysical methods provide objective techniques
for analyzing sensations evoked by stimuli. These quan-
titative measures have been combined with neurophysi-
ological techniques to study the neural mechanisms that 
transform sensory neural signals into percepts. The goal
of sensory neuroscience is to follow the flow of sensory
information from receptors toward the cognitive centers
of the brain, to understand the processing mechanisms
that occur at successive synapses, and to decipher how 
this shapes our internal representation of the external 
world. The neural coding of sensory information is bet-
ter understood at the early stages of processing than at
later stages in the brain.

This approach to the neural coding problem was 
pioneered in the 1960s by Vernon Mountcastle, who 
showed that single-cell recordings of spike trains from 
peripheral and central sensory neurons provide a sta-
tistical description of the neural activity evoked by a 
physical stimulus. He then investigated which quan-
titative aspects of neural responses might correspond 
to the psychophysical measurements of sensory tasks 
and, just as important, which do not.

The study of neural coding of information is fun-
damental to understanding how the brain works. A
neural code describes the relationship between the 
activity in a specified neural population and its func-
tional consequences for perception or action. Sen-
sory systems are ideal for the study of neural coding 
because both the physical properties of the stimulus 
input and the neural or behavioral output of these sys-
tems can be precisely defined and quantified in a con-
trolled setting.
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图 17.1.1: 心理测量函数。心理测量函数将人类观察者检测到的刺激百分比绘制为刺激幅度的函数。阈值定义为
在 50%的试验中检测到的刺激强度，在本例中约为 5.5（任意单位）。心理测量函数还用于测量强度、频率或其
他参数属性不同的刺激之间的最小可觉差。

感觉阈值的测量是诊断个体模式中感觉功能的有用技术。升高的阈值可能表示感觉受体异常（例如由于衰
老或暴露于非常大的噪音中引起的内耳毛细胞丢失）、神经传导特性缺陷（如多发性硬化症）或感觉处理区域病
变的大脑。与测量刺激检测的条件相关的情绪或心理因素也可能改变感觉阈值。阈值也可以通过极限法来确定，
其中受试者报告逐渐减少的刺激不再可检测到或增加的刺激变得可检测到的强度。该技术在听力学中广泛用于
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17.1 心理物理学将感觉与刺激的物理特性联系起来

Chapter 17 / Sensory Coding  389

Two major functions of our sensory systems are to tell 
us if something is there and what it is. To test our ability 
and the ability of our sensory systems to answer these 
questions, experimental protocols, tools, and methods 
have been developed to quantify the response of sen-
sory systems to stimuli. These include decision theory and 
signal detection theory. Each uses statistical methods to 
quantify the variability of subjects’ responses.

In an “Is something there?” task, for example, sub-
jects or experimental animals can correctly detect a specific
stimulus (a “hit” or “true positive”), respond incorrectly
in the absence of that stimulus (“false positive” or “false 
alarm”), fail to respond to a true stimulus (“miss”), or 
correctly decline to respond in the absence of the stimu-
lus (“true negative” or “correct rejection”). With repeated
presentations, these choices can be tabulated in a four-cell 
stimulus–response matrix (Figure 17–3A).

This quantifies sensitivity, defined as the number 
of true positives divided by the number of stimuli pre-
sented, and specificity, defined as the number of true 
negatives divided by the number of presentations with-
out a stimulus.

In 1927, L. L. Thurstone proposed that the variabil-
ity of sensations evoked by stimuli could be represented 
as normal or Gaussian probability functions, equating 
the physical distance between the amplitudes of two 
stimuli to a psychological scale value of inferred inten-
sity called the discrimination index or d′.

Decision theory methods were first applied to
psychophysical studies in 1954 by the psychologists 
Wilson Tanner and John Swets. They developed a series 
of experimental protocols for stimulus detection that 
allowed accurate calculation of d′ as well as techniques 
for quantitative analyses of sensations in both human 
and animal subjects. Such studies can be designed to 
measure not just “Is something there?” as in the earlier 

example, but also comparative judgments of a physi-
cal property of a stimulus such as its intensity, size, or 
temporal frequency, thereby measuring a two-alternative 
forced-choice analog of “What is it?”

When subjects are asked to report whether the second 
stimulus is stronger or weaker, higher or lower, larger 
or smaller, or same or different than the first stimu-
lus, responses in each trial can again be tabulated in a 
four-cell stimulus–response matrix similar to the one 
in Figure 17–3A, but with the terms “stimulus” or “no 
stimulus” replaced by the two distinct stimuli.

Box 17–1 Signal Detection Theory: Quantifying Detection and Discrimination

Figure 17–3A The stimulus–response matrix for data 
collected during a yes–no stimulus detection task (“Is 
a particular stimulus there?”). Each trial updates one of 
the four totals. For example, correct detection of the stim-
ulus would update the count of true positives (hits), but an 
incorrect positive response in the absence of the stimulus 
would count as a false positive. From such a table, impor-
tant measures such as the sensitivity and false-positive 
rate can be calculated.

By recording neuronal activity at various stages 
of sensory processing, neuroscientists attempt to deci-
pher the mechanisms used by various sensory modali-
ties to represent information and the transformations 
needed to convey these signals to the brain encoded by 
sequences of action potentials. Additional analyses are 
performed of the transformation of signals by neural 
networks along pathways to and within the cerebral 
cortex. Neuroscientists can also modify activity within 
sensory circuits by direct stimulation with electrical 
pulses, chemical neurotransmitters, and modulators, 

or can use genetically encoded light-activated ion 
channels (optogenetics) to depolarize or hyperpolarize 
sensory neurons. How sensory stimuli are encoded by 
neurons may lead to insight into the coding principles 
that underlie cognition.

It is often said that the power of the brain lies in 
the millions of neurons processing information in 
parallel. That formulation, however, does not capture 
the essential difference between the brain and all the 
other organs of the body. In the kidney or a muscle, 
most cells do similar things; if we understand typical 

(continued )
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图 17.1.2: 在是否存在刺激的检测任务期间收集数据的刺激-响应矩阵（“那里有特定的刺激吗？”）。每次试验都
会更新 4个总数中的 1个。例如，正确检测刺激会更新真阳性（命中）的计数，但在没有刺激的情况下错误的阳
性响应将被视为假阳性。从这样的表中，可以计算出敏感度和假阳性率等重要指标。

390  Part IV / Perception

Discriminability (d′) in these studies is measured 
with receiver operating characteristic (ROC) analyses that 
compare the neural firing rates or choice probability 
evoked by pairs of stimuli that differ in some property. 
The assumption is that one of the two stimuli evokes 
higher responses than the other. ROC graphs of neu-
ral or psychophysical data plot the proportion of trials 
judged correctly (hits) and incorrectly (false positives) 
when the decision criteria are set at various firing levels 
or choice rates (Figure 17–3B). The area under the ROC 
curve provides an accurate estimate of d′ for each stimu-
lus pair.

Signal detection methods have been applied by 
William Newsome, Michael Shadlen, and J. Anthony 
Movshon in studies of neural responses to visual
stimuli that differ in orientation, spatial frequency, or
coherence of motion in order to correlate changes in
neural firing rates with sensory processing. The neu-
rometric function, plotting neural discriminability as
a function of stimulus differences, corresponds closely
to the psychometric function obtained in forced-choice
paradigms testing the same stimuli, thereby provid-
ing a physiological basis for the observed behavioral 
responses.

Many of these tools, developed in part to study 
sensory systems, have been generalized to apply 
broadly beyond neuroscience. ROC curves, sensitivity, 
and specificity are essential in quantification of diag-
nosis and treatment of disease. The area under an ROC 
curve, or AUC, is today used much more than d′. Val-
ues of AUC close to 1 characterize high sensitivity and 
high specificity. The false positive rate (1 – specificity, or 
the number of false positives divided by the number of 
presentations without a stimulus) is, for many experi-
ments or clinical investigations in which true positive 
findings are rare, a more meaningful measure than the 
classical p value.

Box 17–1 Signal Detection Theory: Quantifying Detection and Discrimination (continued)

Figure 17–3B A receiver operating characteristic (ROC)
plot displays the results of sets of trials, each collected
in matrices such as those in Figure 17–3A. The vertical 
axis plots the fraction or probability of hits as a function of 
fraction or probability of false alarms on the horizontal axis. 
It is also common to label the vertical axis TPR (true-positive 
rate), or sensitivity, and the horizontal axis FPR (false-posi-
tive rate), or (1 – specificity). A set of trials in which yes or no 
responses are delivered randomly (discriminability [d ′] = 0)
plots as a straight line from the origin to the upper right 
corner. The area under such an ROC curve (AUC) would be
0.5. A perfect set of trials, in which observers accurately
detect the presence of every stimulus and fail to be fooled 
by any trials without stimuli (d ′ > 3), would rise sharply 
along the left axis, and the AUC would be 1.0. AUC values
are increasingly quoted as single-number measures of con-
fidence. The (theoretical) curves shown demonstrate how
higher values of d ′ result in larger AUC. (Adapted, with 
permission, from Swets 1973. Copyright © 1973 AAAS.)

muscle cells, we essentially understand how whole 
muscles work. In the brain, millions of cells each do 
something different. To understand the brain, we need 
to understand how its tasks are organized in networks 
of neurons.

Sensory Receptors Respond to Specific Classes of 
Stimulus Energy

Functional differences between sensory systems arise 
from two features: the different stimulus energies that 

drive them and the discrete pathways that compose 
each system. Each neuron performs a specific task, and 
the train of action potentials it produces has a specific 
functional significance for all postsynaptic neurons in 
that circuit. This basic idea was expressed in the theory 
of specificity set forward by Charles Bell and Johannes 
Müller in the 19th century, and remains one of the cor-
nerstones of sensory neuroscience.

When analyzing sensory experience, it is important 
to realize that our conscious sensations differ qualita-
tively from the physical properties of stimuli because, 
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图 17.1.3: 受试者工作特征图显示试验集的结果，每个试验都收集在如图 17.1.2A所示的矩阵中。垂直轴绘制了
命中率或概率作为水平轴上误报率或概率的函数。标记垂直轴真阳性率或灵敏度，以及标记水平轴假阳性率或
（1 -特异性）也很常见。随机提供是或否响应的一组试验（可辨别性 [d’] = 0）绘制为从原点到右上角的直线。这
种受试者工作特征的曲线下面积将为 0.5。一组完美的试验，其中观察者准确地检测到每个刺激的存在并且不会
被任何没有刺激的试验所愚弄（d’> 3），将沿着左轴急剧上升，并且曲线下面积将为 1.0。曲线下面积越来越多
地被引用为单个数字的置信度度量。所示的（理论）曲线证明了 d ’的较高值如何导致较大的曲线下面积[121]。
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17.2 刺激在神经系统中由神经元的放电模式表示

测量听力阈值。
受试者还可以使用杠杆、按钮或其他允许准确测量决策时间的设备，在感官检测或辨别任务中提供非语言

响应。可以使用此类设备训练实验动物对受控的感官刺激做出响应，从而使神经科学家能够通过在同一实验中
结合电生理学和行为学研究来探究潜在的神经机制。文本框 17.1中总结了量化对刺激响应的方法。

文本框 17.1 (信号检测理论：量化检测和鉴别)

♠

感觉系统的 2个主要功能是告诉我们是否有什么东西以及它是什么。为了测试我们的能力以及我们
的感觉系统回答这些问题的能力，已经开发了实验方案、工具和方法来量化感觉系统对刺激的响应。这
些理论包括决策理论和信号检测理论。每种方法都使用统计方法来量化受试者响应的可变性。
例如，在“有什么东西吗？”任务中，受试者或实验动物可以正确地检测到特定的刺激（“命中”或

“真阳性”），在没有该刺激的情况下响应不正确（“假阳性”或“误警”），对真正刺激没有响应（“漏报”），
或者在没有刺激的情况下正确拒绝回应（“真负”或“正确否定”）。如图 17.1.2A所示，通过反复演示，这
些选择可以列在四细胞刺激-响应矩阵中。

这量化了敏感性（定义为真阳性的数量除以所呈现的刺激的数量），以及特异性（定义为真阴性的数
量除以没有刺激的呈现的数量）。

1927年，瑟斯顿提出，刺激引起的感觉变化可以表示为正态函数或高斯概率函数，将 2个刺激幅度
之间的物理距离等于推断强度的心理尺度值，称为辨别指数或 d’。

1954年，心理学家威尔逊 ·泰纳和约翰 ·斯维兹首次将决策理论方法应用于心理物理学研究。他们开
发了一系列刺激检测实验方案，可以准确计算 d’以及定量分析人类和动物受试者感觉的技术。这样的研
究不仅可以像前面的例子那样测量“有什么东西吗？”，还可以测量刺激的物理特性（如强度、大小或时
间频率）的比较判断，从而测量“它是什么？”的 2种替代强迫选择类似物。

当受试者被要求报告第二个刺激是否比第一个刺激更强或更弱、更高或更低、更大或更小、或相同
或不同时，每个试验中的响应可以再次列在四细胞刺激-响应矩阵中，类似于图 17.1.2A中的矩阵，但术
语“刺激”或“无刺激”被 2个不同的刺激所取代。

这些研究中的辨别力（d’）通过受试者工作特征分析来测量，该分析比较了由某些性质不同的刺激对
引起的神经放电率或选择概率。假设 2种刺激中的一种会引起比另一种更高的响应。如图 17.1.3B所示，
当决策标准设置为不同的激活水平或选择率时，神经或心理物理数据的受试者工作特征图绘制了正确判
断（命中）和错误判断（假阳性）的试验比例。受试者工作特征曲线下的面积为每个刺激对提供了 d’的
准确估计。

威廉 ·纽瑟姆、迈克尔 ·沙德兰和安东尼 ·穆松已经将信号检测方法应用于研究神经对视觉刺激的响
应，这些视觉刺激在方向、空间频率或运动连贯性方面有所不同，以便将神经放电率的变化与感觉处理
相关联[122]。神经测量功能将神经辨别力绘制为刺激差异的函数，与在测试相同刺激的强制选择范式中获
得的心理测量函数密切相关，从而为观察到的行为响应提供了生理基础。
这些工具中的许多部分是为了研究感觉系统而开发的，已经被广泛应用于神经科学以外的领域。受

试者工作特征曲线、敏感性和特异性对于量化疾病的诊断和治疗至关重要。今天受试者工作特征的曲线
下面积比 d’使用得多。接近 1的曲线下面积值表征高灵敏度和高特异性。对于许多真阳性结果很少的实
验或临床研究，假阳性率（1表示特异性，或假阳性数除以无刺激的呈现数）比经典 p值更有意义。

17.2 刺激在神经系统中由神经元的放电模式表示
心理物理学方法为分析刺激引起的感觉提供了客观的技术。这些定量测量已与神经生理学技术相结合，以

研究将感觉神经信号转化为知觉的神经机制。感觉神经科学的目标是追踪从受体到大脑认知中心的感觉信息流，
了解连续突触发生的处理机制，并解释这些机制如何改变我们对外部世界的内部表示。感觉信息的神经编码在
处理的早期阶段比在大脑的后期阶段更容易理解。
这种解决神经编码问题的方法在 1960年代由弗农 ·芒卡斯尔率先提出，他表明来自外周感觉神经元和中枢
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17.2 刺激在神经系统中由神经元的放电模式表示

感觉神经元的脉冲序列的单细胞记录提供了对物理刺激诱发的神经活动的统计描述[123]。然后他研究了神经响应
的哪些定量方面可能与感官任务的心理物理测量相对应，以及同样重要的是，哪些方面不相对应。

信息的神经编码研究是理解大脑如何工作的基础。神经编码描述了特定神经群体中的活动与其对感知或行
为的功能性后果之间的关系。感觉系统是神经编码研究的理想选择，因为这些系统的刺激输入的物理特性和神
经或行为输出的物理特性都可以在受控环境中精确定义和量化。

通过记录感觉处理各个阶段的神经元活动，神经科学家试图破译各种感觉方式用来表示信息的机制，以及
将这些信号传递给由动作电位序列编码的大脑所需的转换。对神经网络沿着通往大脑皮层和在大脑皮层内的通
路进行的信号转换进行了额外的分析。神经科学家还可以通过电脉冲、化学神经递质和调节剂的直接刺激来改
变感觉回路中的活动，或者可以使用基因编码的光激活离子通道（光遗传学）来使感觉神经元去极化或超极化。
神经元如何对感觉刺激进行编码可能会导致深入了解构成认知基础的编码原则。

人们常说，大脑的力量在于数以百万计的神经元并行处理信息。然而，这种表述并没有抓住大脑与身体所
有其他器官之间的本质区别。在肾脏或肌肉中，大多数细胞做着类似的事情；如果我们了解典型的肌肉细胞，我
们基本上就会了解整个肌肉是如何工作的。在大脑中，数百万个细胞各自做着不同的事情。要了解大脑，我们
需要了解它的任务是如何在神经元网络中组织的。

17.2.1 感觉受体对特定类别的刺激能量作出响应

感觉系统之间的功能差异源于 2个特征：驱动它们的不同刺激能量和构成每个系统的离散通路。每个神经
元执行特定的任务，它产生的一系列动作电位对该回路中的所有突触后神经元具有特定的功能意义。这一基本
思想在 19世纪由查尔斯 ·贝尔和约翰内斯 ·米勒提出的特异性理论中得到表达，至今仍是感觉神经科学的基石
之一。

在分析感官体验时，重要的是要认识到我们的意识感觉与刺激的物理特性在性质上是不同的，因为正如康
德和唯心主义者所预测的那样，神经系统仅提取每个刺激的某些特征而忽略其他特征。然后，它会在大脑的内
在结构和先前经验的限制下解释这些信息。因此，我们接收到不同频率的电磁波，但我们将它们视为颜色。我
们从以不同频率振动的物体接收压力波，但我们听到声音、文字和音乐。我们遇到漂浮在空气或水中的化合物，
但我们将它们体验为气味和味道。颜色、色调、气味和味道是大脑根据感官经验构建的精神创造。它们本身并
不存在于大脑之外，而是与刺激的特定物理特性相关联。

丰富的感官体验始于数百万个高度特异性的感觉受体。感觉受体存在于称为感觉器官的特殊上皮结构中，主
要是眼睛、耳朵、鼻子、舌头和皮肤。每个受体在感觉器官的特定位置对特定类型的能量作出响应，有时仅对具
有特定时间或空间模式的能量作出响应。受体将刺激能量转化为电能；因此，所有感觉系统都使用共同的信号
机制。受体产生的电信号幅度和持续时间（称为受体电位）与受体刺激的强度和时间过程有关。特定刺激能量
转化为电信号的过程称为刺激转导。

如图 17.2.1所示，感觉受体在形态上专门用于转导特定形式的能量，并且每个受体在感觉器官内都有一个
专门的解剖区域，刺激转导发生在该区域。大多数受体对单一类型的刺激能量具有最佳选择性，这种特性称为
受体特异性。例如，我们看到特定的颜色是因为我们有对特定波长范围的光子选择性敏感的受体，我们闻到特
定的气味是因为我们有结合特定气味分子的受体。
在所有的感觉系统中，每个受体都会编码施加到其感受野的能量类型、局部刺激强度以及它如何随时间变

化。例如，视网膜中的光受体对从视野中特定位置照射到视网膜的光的色调、亮度和持续时间进行编码。耳蜗
中的毛细胞受体对击中耳朵的声压波的音调频率、响度和持续时间进行编码。因此，物体、声音或场景的神经
表征由单个受体的组合而组成，这些受体共同发出其大小、轮廓、纹理、时间频率、颜色和温度的信号。
感觉器官中受体的排列允许每个感觉系统内的功能进一步专门化。哺乳动物的感觉受体分为机械受体、化

学受体、光受体或温度受体（表 17.1）。机械受体和化学受体分布最广，形式和功能也最多样。
感知皮肤变形、运动、拉伸和振动的 4种不同类型的机械受体负责人手和其他地方的触觉（第 18和 19章）。

肌肉包含 3种机械受体，它们会发出肌肉长度、速度和力的信号，而关节囊中的其他机械受体会发出关节角度
信号（第 31章）。听力基于 2种机械受体（内毛细胞和外毛细胞），它们转换内耳基底膜的运动（第 26章）。前
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as Kant and the idealists predicted, the nervous system 
extracts only certain features of each stimulus while 
ignoring others. It then interprets this information 
within the constraints of the brain’s intrinsic structure 
and previous experience. Thus, we receive electromag-
netic waves of different frequencies, but we see them as 
colors. We receive pressure waves from objects vibrat-
ing at different frequencies but we hear sounds, words, 
and music. We encounter chemical compounds float-
ing in the air or water but we experience them as odors 
and tastes. Colors, tones, odors, and tastes are mental 
creations constructed by the brain out of sensory expe-
rience. They do not exist as such outside the brain but 
are linked to specific physical properties of stimuli.

The richness of sensory experience begins with 
millions of highly specific sensory receptors. Sensory 
receptors are found in specialized epithelial structures 
called sense organs, principally the eye, ear, nose, 

tongue, and skin. Each receptor responds to a specific 
kind of energy at specific locations in the sense organ 
and sometimes only to energy with a particular tem-
poral or spatial pattern. The receptor transforms the 
stimulus energy into electrical energy; thus, all sen-
sory systems use a common signaling mechanism. 
The amplitude and duration of the electrical signal 
produced by the receptor, termed the receptor potential, 
are related to the intensity and time course of stimula-
tion of the receptor. The process by which a specific 
stimulus energy is converted into an electrical signal is 
called stimulus transduction.

Sensory receptors are morphologically special-
ized to transduce specific forms of energy, and each 
receptor has a specialized anatomical region within 
the sense organ where stimulus transduction occurs 
(Figure 17–4). Most receptors are optimally selective 
for a single type of stimulus energy, a property termed 

B  光感受器A  化学感受器 C  机械刺激感受器

光

气味剂

压力

Figure 17–4 Sensory receptors are specialized to trans-
duce a particular type of stimulus energy into electrical
signals. Sensory receptors are classified as chemoreceptors,
photoreceptors, or mechanoreceptors depending on the class
of stimulus energy that excites them. They transform that 
energy into an electrical signal that is transmitted along path-
ways that serve one sensory modality. The inset in each panel 
illustrates the location of the ion channels that are activated 
by stimuli.

A. The olfactory hair cell responds to chemical molecules in 
the air. The olfactory cilia on the mucosal surface bind specific 
odorant molecules and depolarize the sensory nerve through a 
second-messenger system. The firing rate signals the concen-
tration of odorant in the inspired air.

B. Rod and cone cells in the retina respond to light. The outer 
segment of both receptors contains the photopigment rho-
dopsin, which changes configuration when it absorbs light of 
particular wavelengths. Stimulation of the chromophore by light 
reduces the concentration of cyclic guanosine 3′,5′-monophos-
phate (cGMP) in the cytoplasm, closing cation channels and 
thereby hyperpolarizing the photoreceptor. (Adapted from 
Shepherd 1994.)

C. Meissner’s corpuscles respond to mechanical pressure. The 
fluid-filled capsule (pale blue) surrounding the sensory nerve
endings (pink) is linked by collagen fibers to the fingerprint ridges. 
Pressure or motion on the skin opens stretch-sensitive ion chan-
nels in the nerve fiber endings, thus depolarizing them. (Adapted, 
with permission, from Andres and von Düring 1973.)
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图 17.2.1: 感觉受体专门将特定类型的刺激能量转换为电信号。感觉受体根据激发它们的刺激能量类别分为化学
受体、光受体或机械受体。它们将这种能量转化为电信号，沿着服务于一种感觉方式的通路传输。每个面板中
的插图说明了被刺激激活的离子通道的位置。A.嗅毛细胞对空气中的化学分子作出响应。粘膜表面的嗅觉纤毛
结合特定的气味分子，并通过第二信使系统使感觉神经去极化。激活率表示吸入空气中气味剂的浓度。B.视网
膜中的视杆细胞和视锥细胞对光有响应。2个受体的外段都含有感光色素视紫红质，当它吸收特定波长的光时会
改变构型。光对发色团的刺激降低了细胞质中环鸟苷-3,5-单磷酸盐的浓度，关闭阳离子通道，从而使光受体超极
化[124]。C.梅斯诺小体对机械压力有响应。感觉神经末梢（粉红色）周围充满液体的胶囊（淡蓝色）通过胶原纤
维连接到指纹脊线。皮肤上的压力或运动会打开神经纤维末梢中的拉伸敏感离子通道，从而使它们去极化[125]。

表 17.1: 感觉受体的分类

感觉系统 模态 刺激 受体类型 受体细胞

视觉 视觉 光（光子） 光受体 视杆细胞核视锥细胞
听觉 听觉 声音 机械刺激受体 耳蜗中的毛细胞
前庭觉 头动 重力、加速度和头动 机械刺激受体 前庭迷路中的毛细胞

躯体感觉 具有以下受体的颅骨
和背根神经节细胞：

触觉 皮肤变形和运动 机械刺激受体 皮肤

本体感觉 肌肉长度、肌肉力量和关节角度 机械刺激受体 肌梭、高尔基肌腱
器官和关节囊

痛觉 有害刺激（热、机械和化学刺激） 机械刺激受体、
温度受体和化学受体

除中枢神经系统外
的所有组织

痒觉 组胺、致痒素 化学受体 皮肤

内脏觉 范围广（热、机械和化学刺激） 机械刺激受体、
温度受体和化学受体

心血管、胃肠道、
膀胱和肺

味觉 味道 化学剂 化学受体 味蕾、口腔内热
和化学受体

嗅觉 气味 气味剂 化学受体 嗅感觉神经元
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庭迷路中的其他毛细胞感知内耳液体的运动和加速，以发出头部运动和方向的信号（第 27章）。内脏机械受体
检测肠和膀胱等内脏器官的扩张。当细胞膨胀时，大脑中感知水合状态的渗透压受体就会被激活。某些机械受
体报告有可能损坏组织的极端变形；它们的信号到达大脑中的疼痛中心（第 20章）。
化学受体负责嗅觉、味觉、瘙痒、疼痛和许多内脏感觉。疼痛的很大一部分由化学受体引起，化学受体检测

组织损伤渗入细胞外液的分子和炎症响应的分子。皮肤中的几种温度受体感知皮肤变暖和变冷。另一种温度受
体监测下丘脑的血液温度，主要负责我们是否感到温暖或寒冷。
视觉由视网膜中的 5种光受体介导。这些受体的光敏感性定义了可见光谱。如图 17.2.2A所示，视杆细胞和

视锥细胞中的感光色素检测波长范围为 390纳米至 670纳米的电磁能，这是到达地球并通知我们视觉世界的日
光和月光的主要波长。与鸟类或爬行动物等其他物种不同，人类无法检测到紫外线或红外线辐射，因为我们缺
乏检测适当的短波长或长波长的受体。同样，我们不会感知无线电波和微波能带，因为我们还没有进化出这些
波长的受体。

17.2.2 每个感觉器官都有多个感觉受体亚类

每个主要的感觉系统都有几个子模态。例如，味道可以是甜的、酸的、咸的、咸的或苦的；视觉目标具有颜
色、形状和图案的特性；触觉包括温度、质地和硬度的特性。一些子模态由受体的离散子类介导，这些子类对该
模态刺激能量的有限范围作出响应；其他的通过组合来自不同受体类型的信息而得出。
受体充当窄范围或窄能量带宽的滤波器。例如，单个感光器并不对所有波长的光敏感，而只对光谱的一小

部分敏感。我们说受体被调谐到最佳或最佳刺激，即以低能量激活受体并引起最强神经响应的偏好刺激。因此，
我们可以根据生理实验绘制每个受体的调谐曲线（参见图 17.2.2A中光受体的光吸收曲线）。调谐曲线显示受体
的灵敏度范围，包括其偏好刺激。例如，视网膜中的蓝色视锥细胞对 430纳米至 440纳米的光最敏感，绿色视
锥细胞对 530纳米至 540纳米的光响应最好，而红色视锥细胞对 560纳米至 570纳米的光响应最强烈。3种视锥
细胞对其他波长光的响应较弱，因为入射波长不同于这些最佳范围（第 22章）。

因此，每个视杆细胞和视锥细胞都会对多种颜色做出响应。光受体的分级灵敏度通过诱发受体电位的振幅
对特定波长进行编码。然而，这个振幅还取决于光的强度或亮度，因此绿色视锥细胞对明亮的橙色或较暗的绿
色光的响应相似。这些怎么区分？较强的刺激比较弱的刺激激活更多的光受体，由此产生的多个受体的群体编
码，与不同波长偏好的受体相结合，可以区分强度和色调。这种神经集合使单个视觉神经元能够在同一通路中
复用颜色和亮度信号。
此外，由于感光器的调谐曲线大致围绕最佳频率对称，因此较大或较小值的波长可能会引起类似的响应。例

如，红色视锥细胞对 520纳米和 600纳米的光有类似的响应。大脑如何解释这些信号？答案再次在于多个受体，
在这种情况下是绿色和蓝色视锥细胞。绿色视锥细胞对 520纳米的光响应非常强烈，因为它接近它们的偏好波
长，但对 600纳米的光响应微弱。蓝色视锥细胞对 600纳米的光没有响应，并且在 520纳米时几乎没有被激活。
因此，520纳米的光被视为绿色，而 600纳米的光被视为橙色。因此，通过光受体的不同组合，我们能够感知到
一系列颜色。

同样，我们在进食时感知到的复杂味道是对天然配体具有不同亲和力的化学受体组合的结果。大量不同的
嗅觉受体和味觉受体的广泛调谐曲线提供了许多组合的可能性。

亚模态的存在表明了感官编码的一个重要原则，即刺激能量的范围（例如光的波长）被解构为更小、更简单
的成分，随着时间的推移，这些成分的强度由专门的受体监测，这些受体将信息并行地传输到大脑。大脑最终
整合了这些不同的刺激成分，以传达感官事件的整体表现。当我们检查中枢神经系统中感觉事件的表征时，整
体假说更为重要。尽管大多数关于感觉处理的研究都研究了单个神经元如何响应随时间变化的刺激，但当前的
挑战是破译感觉信息如何分布在同时响应同一事件的神经元群体中。

17.2.3 受体的群体编码将感觉信息传递给大脑

由适当刺激产生的受体电位会产生感觉受体神经元的局部去极化或超极化，其振幅与刺激强度成正比。然
而，感觉器官距离中枢神经系统足够远，使得受体电位的被动传播不足以将信号传输到那里。为了将感觉信息
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Figure 17–5 Human perception of colors results from the 
simultaneous activation of three different classes of photo-
receptors in the retina.

A. The visible spectrum of light spans wavelengths of 390 to
670 nm. Individual photoreceptors are sensitive to a broad
range of wavelengths, but each is most responsive to light
in a particular spectral band. Thus, cone cells are classified 
as red, green, or blue type photoreceptors. Changes in the 
relative activation of each of the three cone types account 
for the perception of specific colors. (Adapted from Dowling
1987.)

B. The neural coding of color and brightness in the retina can be 
portrayed as a three-dimensional vector in which the strength 
of activation of each cone type is plotted along one of the three
axes. Each point in the vector space represents a unique pattern 
of activation of the three cone types. Direction in the vector indi-
cates the relative activity of each cone type and the color seen. 
In the example shown here, strong activation of red cones along 
with moderate stimulation of green cones and weak activation 
of blue cones produces the perception of yellow. The length of 
the vector from the origin to the point represents the intensity or 
brightness of light in that region of the retina.
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图 17.2.2: 人类对颜色的感知来自于视网膜中 3种不同类别光受体的同时激活。A.可见光谱的波长范围为 390纳
米至 670纳米。单个光感光器对很多波长都敏感，但每个光感光器对特定光谱带内的光最敏感。因此，视锥细
胞被分类为红色型光受体、绿色型光受体或蓝色型光受体。3种锥体类型中每一种的相对激活变化都解释了对特
定颜色的感知[126]。B.视网膜中颜色和亮度的神经编码可以描绘为三维向量，其中每种视锥细胞类型的激活强度
沿 3个轴之一绘制。向量空间中的每个点代表 3种锥体类型的独特激活模式。向量中的方向表示每种锥体类型
的相对活性和所见的颜色。在此处显示的示例中，红色视锥细胞的强烈激活以及绿色视锥细胞的适度刺激和蓝
色视锥细胞的弱激活产生了黄色的感知。从原点到该点的向量长度表示该区域视网膜的光强度或亮度。
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传递给大脑，必须进行神经编码的第二步。刺激产生的受体电位必须转化为可沿轴突传播的动作电位序列。如
图 17.2.3A所示，受体电位中刺激幅度的模拟信号被转换为数字脉冲编码，其中动作电位的频率与刺激强度成正
比。这是脉冲序列编码。
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Figure 17–6 The firing rates of sensory neurons encode 
the stimulus magnitude. The two plots indicate that the neu-
ral coding of stimulus intensity is faithfully transmitted from 
peripheral receptors to cortical centers that mediate conscious 
sensation. (Adapted, with permission, from Mountcastle, 
Talbot, and Kornhuber 1966.)

A. The number of action potentials per second recorded from 
a touch receptor in the hand is proportional to the amplitude 
of skin indentation. Each dot represents the response of the 
receptor to pressure applied by a small probe. The relationship 

between the neural firing rate and the pressure stimulus is
linear. This receptor does not respond to stimuli weaker than 
200 μm, its touch threshold.

B. Estimates made by human subjects of the magnitude of
sensation produced by pressure on the hand increase lin-
early as a function of skin indentation. The relation between
a subject’s estimate of the intensity of the stimulus and its
physical strength resembles the relation between the dis-
charge frequency of the sensory neuron and the stimulus
amplitude.

distributed across populations of neurons responding 
to the same event at the same time.

Receptor Population Codes Transmit Sensory 
Information to the Brain

The receptor potential generated by an adequate stim-
ulus produces a local depolarization or hyperpolariza-
tion of the sensory receptor neuron whose amplitude 
is proportional to the stimulus intensity. However, 
the sense organs are located at distances far enough 
from the central nervous system that passive propa-
gation of receptor potentials is insufficient to transmit 
signals there. To communicate sensory information to 
the brain, a second step in neural coding must occur. 
The receptor potential produced by the stimulus must 
be transformed into sequences of action potentials 
that can be propagated along axons. The analog sig-
nal of stimulus magnitude in the receptor potential is 
transformed into a digital pulse code in which the fre-
quency of action potentials is proportional to the inten-
sity of the stimulus (Figure 17–6A). This is spike train 
encoding.
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The recognition of an analog-to-digital transforma-
tion dates back to 1925 when Edgar Adrian and Yngve 
Zotterman discovered the all-or-none properties of the 
action potential in sensory neurons. Despite the simple 
recording instruments available at that time, Adrian 
and Zotterman discovered that the frequency of
firing—the number of action potentials per second—
varies with the strength of the stimulus and its dura-
tion; stronger stimuli evoke larger receptor potentials 
that generate a greater number and a higher frequency 
of action potentials. This signaling mechanism is 
termed rate coding.

In later years, as recording technology improved 
and digital computers allowed precise quantification 
of the timing of action potentials, Vernon Mountcastle 
and his colleagues demonstrated a precise correlation 
between sensory thresholds and neural responses, as 
well as the parametric relationship between neural 
firing rates and the perceived intensity of sensations 
(Figure 17–6B). They also found that the intensity of a 
stimulus is represented in the brain by all active neu-
rons in the receptor population. This type of population 
code depends on the fact that individual receptors in a 
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图 17.2.3: 感觉神经元的放电率编码刺激强度。这 2个图表明刺激强度的神经编码忠实地从外周受体传输到介导
意识感觉的皮层中心[123]。A.从手中的触觉受体记录的每秒动作电位数量与皮肤压痕的幅度成正比。每个点代表
受体对小探针施加压力的响应。神经放电率和压力刺激之间的关系是线性的。该受体对小于 200微米（其触摸
阈值）的刺激没有响应。B.人类受试者对手部压力产生的感觉强度的估计随着皮肤压痕呈线性增加。受试者对
刺激强度的估计与其刺激的物理强度之间的关系类似于感觉神经元放电频率与刺激幅度之间的关系。

对模拟到数字转换的认识可以追溯到 1925年，当时埃德加 ·阿德里安和英格夫 ·佐特曼发现了感觉神经元
中动作电位的全有或全无特性。尽管当时可以使用简单的记录仪器，但阿德里安和左特曼发现放电频率（每秒
动作电位的数量）随刺激强度及其持续时间而变化；更强的刺激会唤起更大的受体电位，从而产生更多和更高
频率的动作电位。这种信令机制称为速率编码。

如图 17.2.3B所示，在后来的几年里，随着记录技术的改进和数字计算机允许对动作电位的时间进行精确量
化，弗农 ·芒卡斯尔和他的同事证明了感觉阈值和神经响应之间的精确相关性，以及神经放电率和感觉强度参数
之间的关系[123]。他们还发现，刺激的强度在大脑中由受体群中所有活跃的神经元表示。这种类型的群体编码取
决于这样一个事实，即感觉系统中的个体受体在其感觉阈值或对特定分子的亲和力方面存在差异。
大多数感觉系统都有低阈值受体和高阈值受体。当刺激强度由弱变强时，首先募集低阈值受体，然后是高

阈值受体。例如，视网膜中的视杆细胞被非常低的光照水平激活，并在昏暗的日光下达到其最大受体电位和放
电率。视锥细胞在非常昏暗的光线下没有响应，但是会报告日光亮度的差异。2种类型的光受体的结合使我们能
够感知几个数量级的光强度。因此，低阈值受体和高阈值受体的并行处理扩展了感觉系统的动态范围。

神经元集合中的分布式放电模式允许使用向量代数来量化刺激特性如何在活跃神经元群中分布。例如，虽
然人类在视网膜中只有 3种视锥细胞，但我们可以清楚地识别整个可见光光谱中的颜色。在图 17.2.2B中，我们
看到黄色可以通过红色、绿色和蓝色视锥细胞的特定活动组合在大脑中合成。同样，洋红色由相同感光器类别
的其他组合产生。从数学上讲，感知的色调可以表示在三维向量空间中，其中每个受体类别的激活强度组合在
一起以产生独特的感觉。

随着同时记录和成像神经系统活动的新技术发展，刺激在大量神经元群体中的高维多神经元表示开始被分
析。理想情况下，群体中每个神经元的放电频率可以用多个轴 (如模态、位置、强度和时间)绘制在一个坐标系
中。这些轴上的神经成分结合在一起，形成了一个代表种群活动的矢量。向量解释很有用，因为它提供了强大
的分析技术。

通过群体中神经元内部和神经元之间的时间模式进行信息编码的可能性是巨大的。例如，突触前神经元中
动作电位的时间可以决定突触后细胞是否放电。2 个同时到达的动作电位将比不同时间到达的动作电位更能改
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17.2 刺激在神经系统中由神经元的放电模式表示

变突触后神经元放电的概率。神经元之间动作电位的相对时间对学习机制和突触可塑性也有深远的影响，包括
突触的长时程增强和长时程抑制（第 54章）。

17.2.4 动作电位序列表示刺激的时间动态

感觉神经元的瞬时放电模式对感觉知觉的重要性与长时间放电的脉冲总数一样重要。支配手部的神经中稳
定、有节奏的放电被感知为稳定的压力或振动，这取决于激活的触觉受体（第 19章）。突发模式可能被视为运
动。脉冲序列的模式在编码刺激的时间波动方面起着重要作用，例如振动频率或听觉音调的频率，或运动速率
的变化。人类可以报告感觉体验的变化，这些变化与感觉神经元放电模式在几毫秒内的变化相对应。

感觉系统检测刺激的时间和空间模式的对比和变化。如果刺激在位置或幅度没有变化的情况下持续几分钟
不变，神经响应和相应的感觉就会减弱，这种情况称为受体适应。受体适应被认为是知觉适应的重要神经基础，
由此持续的刺激从意识中消失。如图 17.2.4A所示，对长时间和持续刺激做出响应的受体（称为慢适应受体）通
过在整个刺激期间产生动作电位来编码刺激持续时间。相反，快适应受体只在刺激的开始和结束时做出响应；如
图 17.2.4B所示，它们停止对恒定幅度刺激的响应，并且仅在刺激强度增加或减少时才活跃。快适应传感器和慢
适应传感器说明了感觉编码的另一个重要原则：神经元不仅在它们发射时，而且在它们减慢或停止发射时，都
会发出刺激的重要特性信号。
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Figure 17–7 Firing patterns of sensory neurons 
convey information about the stimulus intensity and time 
course. These records illustrate responses of two different 
classes of touch receptors to a probe pressed into the skin. The 
stimulus amplitude and time course are shown in the lower 
trace of each pair; the upper trace shows the action potentials 
recorded from the sensory nerve fiber in response to the 
stimulus.

A. A slowly adapting mechanoreceptor responds as long as 
pressure is applied to the skin. The total number of action 
potentials discharged during the stimulus is proportional to the 
amount of pressure applied to the skin. The firing rate is higher 

at the beginning of skin contact than during steady pressure, 
as this receptor also detects how rapidly pressure is applied to 
the skin. When the probe is removed from the skin, the spike 
activity ceases. (Adapted, with permission, from Mountcastle, 
Talbot, and Kornhuber 1966.)

B. A rapidly adapting mechanoreceptor responds at the begin-
ning and end of the stimulus, signaling the rate at which the 
probe is applied and removed; it is silent when pressure is 
maintained at a fixed amplitude. Rapid motion evokes a brief 
burst of high-frequency spikes, whereas slow motion evokes a 
longer-lasting, low-frequency spike train. (Adapted, with permis-
sion, from Talbot et al. 1968.)
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The Receptive Fields of Sensory Neurons Provide 
Spatial Information About Stimulus Location

The position of a sensory neuron’s input terminals in 
the sense organ is a major component of the specific 
information conveyed by that neuron. The skin area, 
location in the body, retinal area, or tonal domain in 
which stimuli can activate a sensory neuron is called 
its receptive field (Figure 17–8). The region from which 
a sensation is perceived to arise is called the neuron’s 
perceptive field. The two usually coincide.

The dimensions of receptive fields play an impor-
tant role in the ability of a sensory system to encode 
detailed spatial information. The objects that we see 
with our eyes or hold in our hands are much larger than 
the receptive field of an individual sensory neuron, 

and therefore stimulate groups of adjacent receptors. 
The size of the stimulus therefore determines the total 
number of receptors that are activated. In this manner, 
the spatial distribution of active and silent receptors 
provides a neural image of the size and contours of the 
stimulus.

The spatial resolution of a sensory system depends 
on the total number of receptor neurons and the dis-
tribution of receptive fields across the area covered. 
The projection neurons for regions of the body with 
a high density of receptors, such as the retinal gan-
glion cells representing the central retina (the fovea), 
have small receptive fields because they receive inputs 
from a small number of bipolar cells, each of which 
receives input from a few closely packed photorecep-
tors. Because of the high density of receptors in the 
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图 17.2.4: 感觉神经元的放电模式传达有关刺激强度和时间过程的信息。这些记录说明了 2种不同类别的触觉受
体对压入皮肤探针的响应。刺激幅度和时间过程显示在每对的下方轨迹中；上面的轨迹显示了从感觉神经纤维
记录的响应刺激的动作电位。A.只要对皮肤施加压力，慢适应的机械受体就会做出响应。刺激期间释放的动作
电位总数与施加在皮肤上的压力大小成正比。皮肤接触开始时的激活率高于稳定压力期间的激活率，因为该受
体还会检测压力施加到皮肤上的速度。当探头从皮肤上移开时，脉冲活动停止[123]。B.快适应的机械受体在刺激
的开始和结束时做出响应，发出施加探针和移除探针的速率信号；当压力保持在固定幅度时，它是沉默的。快
速运动会引起短暂的高频脉冲，而慢速运动会引起持续时间更长的低频脉冲序列[127]。

不断变化的刺激的时间特性被编码为感觉神经元放电模式的变化，包括感觉神经元的脉冲间期。例如，如
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17.2 刺激在神经系统中由神经元的放电模式表示

图 17.2.4中所示的触觉受体在探针最初接触皮肤时比在保持压力时以更高的速率触发。当皮肤被迅速压入时，脉
冲之间的时间间隔比逐渐施加压力时更短。这些神经元的放电率与压入皮肤的速度和施加的总压力成正比。在
稳定的压力下，放电率减慢到与皮肤凹陷成比例的水平（图 17.2.4A）或完全停止（图 17.2.4B）。探针缩回后，2
个神经元的放电都停止了。

17.2.5 感觉神经元的感受野提供有关刺激位置的空间信息

感觉神经元输入终端在感觉器官中的位置是该神经元传递特定信息的主要组成部分。如图 17.2.5所示，刺
激可以激活感觉神经元的皮肤区域、身体位置、视网膜区域或音域称为它的感受野。感知到产生感觉的区域称
为神经元的感知场。两者通常是重合的。
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感受野

Figure 17–8 The receptive field of a 
sensory neuron. The receptive field of 
a touch-sensitive neuron denotes the 
region of skin where gentle tactile stimuli 
evoke action potentials in that neuron. It 
encompasses all of the receptive endings 
and terminal branches of the sensory 
nerve fiber. If the fiber is stimulated elec-
trically with a microelectrode, the subject 
experiences touch localized on the skin. 
The area from which the sensation is 
perceived to arise is called the percep-
tive field. A patch of skin contains many 
overlapping receptive fields, allowing sen-
sations to shift smoothly from one sen-
sory neuron to the next in a continuous 
sweep. The axon terminals of sensory 
neurons in the central nervous system 
are arranged somatotopically, providing 
an orderly map of the innervated region 
of the body.

fovea, the population of neurons transmits a very 
detailed representation of the visual scene. Ganglion 
cells in the periphery of the retina have larger recep-
tive fields because the receptor density is much lower. 
The dendrites of these ganglion cells receive informa-
tion from a wider area of the retina, and thus integrate 
light intensity over a greater portion of the visual field. 
This arrangement yields a less detailed image of the 
visual scene (Figure 17–9). Similarly, the region of the 
body most often used to touch objects is the hand. Not 
surprisingly, mechanoreceptors for touch are concen-
trated in the fingertips, and the receptive fields on the 
hand are smaller than those on the arm or trunk.

Central Nervous System Circuits Refine 
Sensory Information

The central connections of a sensory neuron deter-
mine how that neuron’s signals influence our sensory
experience. Action potentials in nerve fibers of the
cochlea, for example, evoke the sensation of a tone 
whether they are initiated by sound waves acting on
hair cells or by electrical stimulation with a neural 
prosthesis.

The parcellation of a stimulus into its components, 
each encoded by an individual type of sensory recep-
tor or projection neuron, is an initial step in sensory 

processing. These components are integrated into a 
representation of an object or scene by neural networks 
in the brain. This process allows the brain to select cer-
tain abstract features of an object, person, scene, or 
external event from the detailed input of many recep-
tors. As a result, the representation formed in the brain 
may enhance the saliency of features that are impor-
tant at the moment while ignoring others. In this sense, 
our percepts are not merely reflections of environmen-
tal events, but also constructs of the mind.

How we experience the sensations reported by pri-
mary receptors is also subject to modification or learn-
ing. Initially aversive odors and tastes, for example, 
can become attractive over time because of familiar-
ity or changes in context or association. The pleasure 
elicited by photos of a respected baseball player can be 
converted to disdain should he subsequently appear in 
the uniform of a rival team.

In the early stages of sensory information process-
ing in the central nervous system, each class of periph-
eral receptors provides input to clusters of neurons in 
relay nuclei that are dedicated to one sensory modal-
ity. That is, each sensory modality is represented by 
an ensemble of central neurons connected to a specific 
class of receptors. Such ensembles are referred to as 
sensory systems, and include the somatosensory, visual, 
auditory, vestibular, olfactory, and gustatory systems 
(see Table 17–1).
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图 17.2.5: 感觉神经元的感受野。触敏神经元的感受野表示皮肤区域，轻柔的触觉刺激会在该神经元中唤起动作
电位。它包括感觉神经纤维的所有接受末梢和末梢分支。如果用微电极对纤维进行电刺激，则受试者会体验到
皮肤上的局部触觉。感知到产生感觉的区域称为感知场。一块皮肤包含许多重叠的感受野，让感觉在连续扫描
中从一个感觉神经元平滑地转移到下一个感觉神经元。中枢神经系统中感觉神经元的轴突末梢按体表排列，提
供了身体神经支配区域的有序映射。

感受野的大小在感觉系统编码详细空间信息的能力中起着重要作用。我们用眼睛看到或拿在手中的物体比
单个感觉神经元的感受野大得多，因此会刺激相邻的受体群。因此，刺激的大小决定了被激活的受体总数。以
这种方式，活跃受体和沉默受体的空间分布提供了刺激大小和轮廓的神经图像。
感觉系统的空间分辨率取决于受体神经元的总数和感受野所覆盖区域的分布。具有高密度受体的身体区域

的投射神经元（例如代表视网膜中央凹的视网膜神经节细胞）具有较小的感受野，因为它们接收来自少量双极
细胞的输入，每个双极细胞接收来自一些紧密排列的光受体输入。由于中央凹中的受体密度很高，神经元群体
传输了非常详细的视觉场景表示。视网膜周边的神经节细胞具有更大的感受野，因为受体密度要低得多。这些
神经节细胞的树突从更广泛的视网膜区域接收信息，从而将光强度整合到更大范围的视野中。如图 17.2.6所示，
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17.3 中枢神经系统回路完善感官信息

这种安排产生了不太详细的视觉场景图像。同样，身体最常用于触摸物体的部位是手。毫不奇怪，触摸的机械
受体集中在指尖，手上的感受野比手臂或躯干上的感受野小。
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Figure 17–9 The visual resolution of scenes and objects 
depends on the density of photoreceptors that mediate the 
image. The resolution of detail is inversely correlated with the
area of the receptive field of individual neurons. Each square 
or pixel in these images represents a receptive field. The gray
scale in each pixel is proportional to the average light intensity 
in the corresponding receptive field. If there are a small number 

of neurons, and each spans a large area of the image, the
result is a very schematic representation of the scene (A). As
the density of neurons increases, and the size of each recep-
tive field decreases, the spatial detail becomes clearer (B, C). 
The increased spatial resolution comes at the cost of the larger
number of neurons required to transmit the information. (Photo-
graphs reproduced, with permission, from Daniel Gardner.)

A  20 × 20  像素 B  60 × 60 像素 C  400 × 400 像素

The brain has evolved to process and respond to 
this rich ensemble of sensory information. The acti-
vation of sensory, cognitive, and motor systems in 
the human brain can be visualized in real time with 
fMRI techniques. Maurizio Corbetta, Marcus Raichle, 
and colleagues discovered coherent fluctuations 
in low-frequency (0.01–0.1 Hz) components of the 
blood oxygen level–dependent (BOLD) signal dur-
ing the “resting” state in brain areas that are anatomi-
cally connected and activated together during specific 
behaviors. Figure 17–10 highlights three functionally 
specialized networks of brain areas that respond to 
auditory (in red), somatomotor (in green), and visual 
(in blue) inputs. Other areas are multisensory, inte-
grating information from several different modalities. 
Spontaneous correlation of firing of these networks in 
the absence of direct sensory stimuli or performance 
of motor tasks suggests that excitability within resting 
state sensory or motor networks may signal readiness 
to process information for future sensation or action. 
Deficits in sensory, cognitive, or motor function following
local brain injury may result not just from impairment of 
one specific area, or node, but rather disruption of the cir-
cuit or circuits that include that node.

Synapses in sensory pathways provide an opportu-
nity to modify the signals from receptors. Most neurons 
in relay nuclei receive convergent excitatory inputs from 
many presynaptic neurons (Figure 17–11A), integrate 

those inputs, combine them with inhibitory and top-
down signals, and transmit the processed information 
to higher brain areas. Horace Barlow proposed that 
sensory systems demonstrate efficient coding, which 
includes sensory relays recoding sensory messages so 
that their redundancy is reduced, but comparatively 
little information is lost. Likewise, each receptor neu-
ron excites multiple postsynaptic relay neurons.

Convergent excitatory networks provide a mech-
anism for spatial summation of inputs, strengthen-
ing signals of functional importance. One example of 
how such circuits are used is detection of synchronous 
inputs from multiple nearby locations but not others, 
thereby providing the first step toward orientation tuning of 
central neurons. Relay neurons are also interconnected 
with their neighbors, forming recurrent excitatory con-
nections that amplify sensory signals. Such recurrent 
networks are also a feature of some deep learning algo-
rithms used by artificial neural networks to classify 
sensory patterns.

A relay neuron’s receptive field is also shaped by 
inhibitory input. The inhibitory region of a receptive 
field provides an important mechanism for enhanc-
ing the contrast between stimuli, giving the sensory 
system additional power to resolve spatial detail. 
Inhibitory interneurons modulate the excitability of 
neurons in relay nuclei, thereby regulating the amount 
of sensory information transmitted to higher levels of 
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图 17.2.6: 场景和物体的视觉分辨率取决于调节图像的光受体密度。细节的分辨率与单个神经元的感受野面积呈
负相关。这些图像中的每个正方形或像素代表一个感受野。每个像素中的灰度级与相应感受野中的平均光强度
成正比。如果神经元的数量很少，并且每个神经元覆盖图像的很大一部分区域，则结果是场景（A）非常概要的
表示。随着神经元密度的增加，每个感受野的大小减小，空间细节变得更加清晰（B，C）。空间分辨率的提高以
传输信息所需的大量神经元为代价。

17.3 中枢神经系统回路完善感官信息
感觉神经元的中枢连接决定了该神经元的信号如何影响我们的感官体验。例如，耳蜗神经纤维中的动作电

位引起音调的感觉，无论它们是由作用于毛细胞的声波还是由神经假体的电刺激引发的。
将刺激分解成各个组成部分，每个组成部分由一种单独类型的感觉受体或投射神经元编码，这是感觉处理

的初始步骤。这些组成部分通过大脑中的神经网络集成到目标或场景的表示中。这个过程允许大脑从许多受体
的详细输入中选择一个物体、人、场景或外部事件的某些抽象特征。因此，大脑中形成的表征可能会增强当前重
要特征的显著性，而忽略其他特征。从这个意义上说，我们的感知不仅是环境事件的反映，而且是心灵的建构。
我们如何体验主要受体报告的感觉也需要修改或学习。例如，最初令人厌恶的气味和味道，随着时间的推

移，可能会因为熟悉或环境或联想的变化而变得有吸引力。如果一位受人尊敬的棒球运动员随后穿着对手球队
的制服出现，那么他的照片所引起的愉悦可能会转化为蔑视。
在中枢神经系统感觉信息处理的早期阶段，每类外周受体都向中继核中的神经元簇提供输入，这些神经元

簇专用于一种感觉模态输入。也就是说，每种感觉方式都由连接到特定类别受体的一组中枢神经元的集合来表
示。这样的整体被称为感觉系统，包括体感、视觉、听觉、前庭、嗅觉和味觉系统（见表 17.1）。

大脑已经进化到可以处理和响应这些丰富的感官信息。人脑中感觉系统、认知系统和运动系统的激活可以
通过功能性核磁共振成像技术实时可视化。毛里齐奥 ·科尔贝塔、马库斯 ·赖希勒及其同事发现，在“静息”状
态下，大脑区域的血氧水平依赖性信号的低频（0.01赫兹–0.1赫兹）分量会发生相干波动，这些区域在特定行
为过程中在解剖学上连接并激活在一起。图 17.3.1突出显示了大脑区域的 3个功能专门化网络，这些区域响应
听觉（红色）、躯体运动（绿色）和视觉（蓝色）输入。其他领域是多感官的，整合了来自几种不同模态的信息。
在没有直接感觉刺激或运动任务执行的情况下，这些网络的自发相关性表明：静息状态感觉网络或运动网络内
的兴奋性可能表示准备好为未来的感觉或行动处理信息。局部脑损伤后的感觉、认知或运动功能缺陷可能不仅
是由于某一特定区域或节点的损伤，还可能是由于包含该节点的回路或回路中断所致。

感觉通路中的突触提供了修改来自受体信号的机会。如图 17.3.2A所示，中继核中的大多数神经元从许多突
触前神经元接收汇聚兴奋性输入，整合这些输入，将它们与抑制和自上而下的信号结合，并将处理后的信息传
输到更高的大脑区域。霍勒斯 · 巴洛提出，感觉系统表现出高效的编码，其中包括重新编码感觉信息的感觉中
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A  平面图，左半球 B  平面图，右半球 C  平面图，两个半球
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Figure 17–10 Distinct regions of the human brain process 
information for individual sensory modalities, multisensory 
systems, motor activity, or cognitive function. The human 
cerebral cortex has been divided into 180 functional areas by 
the Human Connectome Project based largely on a variety of 
fMRI techniques and neuroanatomy. Early auditory areas (red), 
somatosensory and motor areas (green), and visual areas 
(blue) are shaded in primary colors. Mixed colors indicate mul-
tisensory areas: visual and somatosensory/motor (blue-green, 
LIPv, MT); or visual and auditory (pink to purple, POS2, RSC). 
Language networks include areas 55b, 44, SFL, and PSL in 
both hemispheres. Gray-scaled regions serve cognitive func-
tions; they comprise the anticorrelated “task-positive” (light 
shading) and “default mode” (dark shading) networks. The 
maps show brain regions located on the surface gyri and within 
adjacent cortical sulci. Note the similarity of brain organization 

between the two hemispheres. Data available at https://balsa.
wustl.edu/study/RVVG. (Reproduced, with permission, from 
Glasser et al. 2016. Copyright © 2016 Springer Nature.)

A. Inflated maps of the left hemisphere. The top map is a lateral 
view and the bottom map is a medial view.

B. Similar maps of the right hemisphere.

C. Flattened maps show the functional organization of both 
hemispheres (left at top, right at bottom).

(Abbreviations: A1, primary auditory cortex; LIPv, lateral intra-
parietal area, ventral portion; MT, middle temporal area; POS2, 
parieto-occipital sulcus area 2; PSL, perisylvian language area; 
RSC, retrosplenial complex; SFL, superior frontal language 
area; V1, primary visual cortex; Area 55b, newly identified 
language area; Area 44, part of Broca’s area.)

a network (Figure 17–11B). Inhibitory circuits are also 
useful for suppressing irrelevant information during 
goal-directed behaviors, thereby focusing attention on 
specific task-related inputs. Additionally, inhibitory 
networks allow the context of a stimulus to modify 
the strength of excitation evoked by that stimulus, an 
important process called normalization.

The responses of central neurons to sensory stim-
uli are more variable from trial to trial than those of 
peripheral receptors. Central sensory neurons also fire 
irregularly before and after stimulation and during 
periods when no stimuli are present. The variability of 
the evoked central responses is a result of several fac-
tors: the subject’s state of alertness, whether attention 

is engaged (Figure 17–12), previous experience of 
that stimulus, and recent activation of the pathway 
by similar stimuli. Similarly, the context of stimulus 
presentation, subjective intentions, motor plans that 
may require feedback, or intrinsic oscillations of the 
neuron’s membrane potential can all modify incoming 
sensory information.

The Receptor Surface Is Represented Topographically
in the Early Stages of Each Sensory System

The axons of sensory projection neurons terminate in 
the brain in an orderly manner that retains their spatial 
arrangement in the receptor sheet. Sensory neurons for 

Kandel-Ch17_0379-0407.indd   400 20/01/21   9:16 AM

图 17.3.1: 人脑的不同区域处理个人感觉方式、多感觉系统、运动活动或认知功能的信息。人类连接组计划主要
基于各种功能性核磁共振成像技术和神经解剖学，将人类大脑皮层划分为 180个功能区域。早期听觉区（红色）、
体感和运动区（绿色）和视觉区（蓝色）以原色阴影显示。混合颜色表示多感官区域：视觉和体感/运动（蓝绿
色、侧顶叶腹侧部、内侧颞叶）；或视觉和听觉（粉色到紫色、顶枕沟 2区、压后皮层复合体）。语言网络包括 2
个半球的区域 55b、44、额上回语言区和外侧裂周语言区。灰度区域服务于认知功能；它们包括反相关的“任务
正向”（浅色阴影）和“默认模式”（深色阴影）网络。这些映射显示位于表面脑回和相邻皮层沟内的大脑区域。
注意 2个半球之间大脑组织的相似性[128]。数据可在RVVG获取。A.左半球的膨胀图。上图是侧视图，下图是中
视图。B.右半球的相似映射。C.扁平化的映射显示了 2个半球的功能组织（左上，右下）。
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继，以减少它们的冗余，但丢失的信息相对较少。同样，每个受体神经元都会激发多个突触后中继神经元。
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Figure 17–11 Relay neurons in sensory systems integrate a 
variety of inputs that shape stimulus information.

A. Sensory information is transmitted in the central nervous 
system through hierarchical processing networks. Neural sign-
aling initiated by a stimulus to the skin reaches a large group of 
postsynaptic neurons in relay nuclei in the brain stem and thala-
mus and is most strong in neurons in the center of the array 
of postsynaptic cells (red neuron). (Adapted, with permission, 
from Dudel 1983.)

B. Inhibition (gray areas) mediated by local interneurons (gray) 
confines excitation (orange area) to the central zone in the 
array of relay neurons where stimulation is strongest. This pat-
tern of inhibition within the relay nucleus enhances the contrast 
between strongly and weakly stimulated relay neurons.

C. Inhibitory interneurons in a relay nucleus are activated by
three distinct excitatory pathways. 1. Feed-forward inhibition 

is initiated by the afferent fibers of sensory neurons that 
terminate on the inhibitory interneurons. 2. Feedback inhibi-
tion is initiated by recurrent collateral axons of neurons in
the output pathway from the nucleus that project back to
interneurons in the source nucleus. The interneurons in turn
inhibit nearby output neurons, creating sharply defined zones 
of excitatory and inhibitory activity in the relay nucleus. In this
way, the most active relay neurons reduce the output of adja-
cent, less active neurons, thus ensuring that only one of two
or more active neurons will send out signals. 3. Descending 
inhibition is initiated by neurons in other brain regions such as 
the cerebral cortex. The descending commands allow cortical 
neurons to control the afferent relay of sensory information,
providing a mechanism by which attention can select sensory 
inputs.

A  用于感觉处理的典型神经回路 C  中继核的抑制类型

B  中继神经元兴奋和抑制的空间分布
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touch in adjacent regions of the skin project to neigh-
boring neurons in the central nervous system, and 
this topographic arrangement of receptive fields is 
preserved throughout the early somatosensory path-
ways. Each primary sensory area in the brain thus 
contains a topographic, spatially organized map of the 
sense organ. This topography extends to all levels of 

a sensory system. Within these maps, specificity—the 
qualities to which neurons are most narrowly tuned—
provides clues to the functional organization of that 
region of the brain.

In the first and subsequent relay nuclei of the 
somatosensory, visual, and auditory systems, adja-
cent neurons represent adjacent areas of the body, 
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图 17.3.2: 感觉系统中的中继神经元整合了形成刺激信息的各种输入。A. 感觉信息通过分级处理网络在中枢神
经系统中传输。由皮肤刺激引发的神经信号到达脑干和丘脑中继核中的一大群突触后神经元，并且在突触后细
胞阵列中心的神经元（红色神经元）中最强[129]。B.由局部中间神经元（灰色）介导的抑制（灰色区域）将兴奋
（橙色区域）限制在刺激最强的中继神经元阵列的中央区域。中继核内的这种抑制模式增强了强烈和弱刺激的中
继神经元之间的对比。C.中继核中的抑制性中间神经元由 3种不同的兴奋通路激活。1. 前馈抑制由终止于抑制
性中间神经元的感觉神经元传入纤维启动。2. 反馈抑制由核输出通路中神经元的循环侧支轴突启动，它投射回
源核中的中间神经元。中间神经元反过来抑制附近的输出神经元，在中继核中形成清晰的兴奋活动区域和抑制
活动区域。通过这种方式，最活跃的中继神经元会减少相邻的、不太活跃的神经元输出，从而确保 2个或多个活
跃神经元中只有 1个会发出信号。3. 下行抑制由大脑皮层等其他大脑区域的神经元启动。下行命令允许皮层神
经元控制感觉信息的传入中继，提供一种机制，注意力可以通过该机制选择感觉输入。

汇聚兴奋网络为输入的空间求和提供了一种机制，加强了功能重要性的信号。如何使用此类回路的一个示
例是检测来自多个附近位置而非其他位置的同步输入，从而为中枢神经元的定向调整提供了第一步。中继神经
元也与其相邻神经元相互连接，形成可放大感觉信号的循环兴奋性连接。这种循环网络也是人工神经网络用来
对感觉模式进行分类的一些深度学习算法的一个特征。
中继神经元的感受野也受到抑制性输入的影响。感受野的抑制区域为增强刺激之间的对比提供了重要机制，

赋予感觉系统额外的能力来解析空间细节。如图 17.3.2B 所示，抑制性中间神经元调节中继核中神经元的兴奋
性，从而调节传输到网络更高层的感觉信息量。抑制回路也可用于抑制目标导向行为期间的无关信息，从而将
注意力集中在与特定任务相关的输入上。此外，抑制网络允许刺激的上下文修改由该刺激引起的兴奋强度，这
是一个称为正常化的重要过程。

与外周受体相比，中枢神经元对感觉刺激的响应在不同的试验中变化更大。中枢感觉神经元在刺激前后以
及没有刺激时也会不规则地放电。诱发中枢响应的可变性是几个因素的结果：如图 17.3.3所示，受试者的警觉
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状态、注意力是否参与、该刺激的先前经验以及类似刺激最近激活的通路。同样，刺激呈现的背景、主观意图、
可能需要反馈的运动规划或神经元膜电位的固有振荡都可以修改传入的感觉信息。

注意力 

图 17.3.3: 注意视觉刺激会改变视觉皮层区域神经元的响应。当我们注意刺激时，我们会选择某些感官输入进行
认知处理，而忽略或抑制其他信息。该研究使用功能性核磁共振成像来测量视觉刺激注意力对人类初级视觉皮
层神经响应的影响（下图中的大脑解剖切片上的白色虚线）。移动光栅刺激（上图）同时出现在左右视野中，而
受试者盯着中央注视点（黑点）。受试者执行运动辨别任务，注意（不移动眼睛）2个定向光栅之一。当刺激出
现在右侧视野时，左半球的神经活动（红色）显著增加，但右半球没有，即使双眼都受到刺激。当受试者注意左
侧视野中的光栅时，右侧初级视觉皮层会出现类似的活动焦点，而左侧半球的活动会下降（未显示）[130]。

17.3.1 受体表面在每个感觉系统的早期阶段都以拓扑映射表示

感觉投射神经元的轴突以有序的方式终止于大脑中，并保持其在受体片中的空间排列。皮肤相邻区域的感
觉神经元投射到中枢神经系统的相邻神经元，并且这种感受野的拓扑排列在整个早期体感通路中得到保留。因
此，大脑中的每个主要感觉区域都包含感觉器官的拓扑映射、空间组织图。这种拓扑扩展到感官系统的所有层
次。在这些映射中，特异性（神经元最窄地调整到的特性）为大脑该区域的功能组织提供了线索。

在体感、视觉和听觉系统的第一个和随后的中继核中，相邻的神经元分别代表身体、视网膜和耳蜗的相邻
区域。因此，这些细胞核的组织被称为体细胞、视网膜细胞或音质细胞。如图 26.1.2所示，听觉系统中的神经核
是音调性的，因为内耳的耳蜗毛细胞排列成在细胞与细胞之间产生频率敏感度的有序转移。大脑皮层初级感觉
区的神经元维持刺激的这些特定位置特征，这些早期皮层区域的功能图同样是躯体、视网膜或音质。

感觉信息在到达与认知和行动有关的大脑区域之前，通过包括多个层次的大脑皮层在内的层级通路连续流
动。形成通知这些区域的感知需要整合较低层的输入，这些输入仅报告来自感觉器官小区域的信息。大脑皮层
中的神经元专门用于整合并因此检测刺激的特定特征，而不仅仅是它们在感觉器官中的位置。据说这样的神经
元被调谐到以感觉受体集合为代表的组合刺激特征。这些神经元优先响应刺激特性，例如边缘的方向（例如，特
定受体组的同时激活）、运动方向或频率的音调序列（受体激活的时间模式）。中枢听觉神经元对频率的选择性
较低，而对某些声音的选择性较高。例如，一些神经元特定于同一物种成员的发声。在皮层处理的每个后续阶
段，随着神经元越来越不关心刺激的描述性特征，而越来越关心行为重要性的特性，刺激的空间组织逐渐丢失。
这些中枢感觉转换的详细信息将在随后描述特定感觉系统的章节中介绍。
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17.3.2 感觉信息在大脑皮层的并行通路中被处理

分布式空间编码在感觉系统中普遍存在有 2个原因。首先，它利用了神经系统的并行架构。大脑皮层的每
个初级感觉区大约有 1亿个神经元，神经活动可能的组合模式数量远远超过宇宙中原子的数量。其次，每个神
经元编码刺激的强度和时间以及它在受体片中的位置。只有当它的许多兴奋性突触接收到动作电位而大多数抑
制性突触没有接收到动作电位时，它才会触发，触发是为了响应特定的刺激模式而不是其他模式。由于许多皮
层神经元接收来自 1千到 1万个突触的输入，因此信息编码潜力巨大。

莫蒂默 ·米什金和莱斯利 ·安格莱德在 20世纪 80年代早期对视觉皮层通路进行的生理学和解剖学综合研究
产生了对皮层特征检测的最重要见解之一[131]。他们发现到达主要视觉区域的感觉信息分为 2条并行通路。
一条通路携带图像分类所需的信息，而另一条通路传送立即采取行动所需的信息。识别物体是什么的视觉

特征通过腹侧通路传输到颞叶，最终传输到海马体和内嗅皮层。如图 17.3.4所示，关于物体所在位置、大小和形
状以及如何获取和使用物体的视觉信息通过更靠背的通路传输到顶叶，并最终传输到额叶皮层的运动区。
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about where an object is located, its size and shape, and 
how it might be acquired and used is transmitted in a 
more dorsal pathway to the parietal lobe and eventually 
to the motor areas of frontal cortex (Figure 17–13).

Ventral and dorsal streams are evident in other sen-
sory systems as well. In the auditory system, acoustic 
information from speech is transmitted to Wernicke’s 
area in the temporal lobe, which has a strong role in 
language comprehension, and to Broca’s area in the 
frontal cortex, which is involved in speech production. 
In the somatosensory system, information about an 
object’s size and shape is transmitted to ventral areas 
of parietal cortex for object recognition. Tactile infor-
mation about object size, weight, and texture is also 
communicated to posterior parietal and frontal motor 
areas, where it is needed to plan the handling of the 
object.

Ventral and dorsal streams of sensory informa-
tion also contribute to two major forms of memory: 
semantic (also called explicit) memory, which we use 
to talk about objects or persons, and procedural (also 

called implicit) memory, which we use to interact with 
objects, persons, or the immediate environment.

Ventral stream information generates nouns that 
we use to identify and classify persons, places, and 
objects, such as spheres, bricks, and cars. Dorsal stream 
information motivates verbs enabling the actions per-
formed based on sensory inputs and subjective inten-
tions, such as grasping, lifting, or driving.

Feedback Pathways From the Brain Regulate 
Sensory Coding Mechanisms

Sensory systems are not simply automated assembly 
lines that reassemble fragmented neural representa-
tions of environmental events (eg, light, sound, odor) 
into more coherent percepts. We have enormous con-
trol over our own experience of sensation and percep-
tion, and even our conscious attention.

We can to some extent control which sensations reach
our consciousness. We may, for example, watch television
to take our minds off the pain of a sprained ankle.

Figure 17–13 Visual stimuli are processed by serial and 
parallel networks in the cerebral cortex. When you read
this text, the spatial pattern of the letters is sent to the cere-
bral cortex through successive synaptic links comprising pho-
toreceptors, bipolar cells of the retina, retinal ganglion cells, 
cells in the lateral geniculate nucleus (LGN) of the thalamus, 
and neurons of the primary visual cortex (V1). Within the 
cortex, there is a gradual divergence to successive process-
ing areas called ventral and dorsal streams that are neither
wholly serial nor parallel. The ventral stream in the temporal
lobe (red shading) analyzes and encodes information about 
the form and structure of the visual scene and objects within
it, delivering this information to the parahippocampal cortex
(not shown) and prefrontal cortex (PF). The dorsal stream
in the parietal lobe (blue shading) analyzes and represents

information about stimulus location and motion and
delivers this information to motor areas of the frontal 
cortex that control movements of the eyes, hand, and arm.
The anatomical connections between these areas are
reciprocal, involving both feedforward and feedback circuits.
The zone of overlap (purple) shows that both pathways 
originate from the same source in V1. Connections to
subcortical structures in the thalamus and midbrain are 
defined in Figure 21–7B. (Abbreviations: V1, V2, V3, and V4, 
occipital visual areas; MT, middle temporal; MST, medial 
superior temporal; AIP, VIP, LIP, and MIP, anterior, ventral, 
lateral, and medial intraparietal; TEO, temporal-occipital; 
IT, inferior temporal; PMd and PMv, dorsal and ventral
premotor; FEF, frontal eye fields.) (Adapted from Albright 
and Stoner 2002.)
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图 17.3.4: 视觉刺激由大脑皮层中的串行网络和并行网络处理。当你阅读这篇文章时，字母的空间模式通过连续
的突触链接发送到大脑皮层，这些突触链接包括光受体、视网膜双极细胞、视网膜神经节细胞、丘脑外侧膝状
体核细胞和初级视觉皮层神经元。在大脑皮层内，逐渐分化为连续的处理区域，称为腹侧流和背侧流，这些区
域既不完全连续也不完全并行。颞叶中的腹侧流（红色阴影）分析和编码关于视觉场景和其中物体的形式和结
构的信息，将这些信息传递到海马旁皮层（未显示）和前额叶皮层。顶叶（蓝色阴影）中的背侧流分析并呈现关
于刺激位置和运动的信息，并将这些信息传递到控制眼睛、手和手臂运动的额叶皮层运动区域。这些区域之间
的解剖学联系是相互的，涉及前馈回路和反馈回路。重叠区域（紫色）表明两条通路都源自初级视觉皮层中的
同一来源。与丘脑和中脑皮层下结构的连接在图 21.3.1B中定义[132]。

腹侧流和背侧流在其他感觉系统中也很明显。在听觉系统中，来自语音的声学信息被传输到颞叶的韦尼克
区，该区在语言理解中起着重要作用，并传输到额叶皮层的布洛卡区，该区参与语音的产生。在体感系统中，有
关物体大小和形状的信息被传输到顶叶皮层的腹侧区域以进行物体识别。有关物体大小、重量和质地的触觉信
息也会传送到后顶叶和额叶运动区，这些区域需要规划如何处理物体。

感觉信息的腹侧流和背侧流也有助于形成 2种主要形式的记忆：我们用来谈论物体或人的语义记忆（也称
为显性记忆），以及我们用来与物体、人或环境互动的程序性记忆（也称为隐性记忆）。

腹侧流信息生成我们用来识别和分类人、地点和物体（例如球体、砖块和汽车）的名词。背侧流信息激发动
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17.3 中枢神经系统回路完善感官信息

词，使动词能够根据感官输入和主观意图执行动作，例如抓握、举起或驾驶。

17.3.3 来自大脑的反馈通路调节感觉编码机制

感觉系统不是简单的自动装配线，它将环境事件（例如，光、声音、气味）的零散神经表征重新组合成更连
贯的感知。我们可以极大地控制自己的感觉体验和知觉体验，甚至是我们有意识的注意力。
我们可以在某种程度上控制哪些感觉到达我们的意识。例如，我们可能会通过看电视来转移注意力，以摆

脱脚踝扭伤带来的疼痛。通过突然将注意力转移到身体的某个部位（例如左手的手指），您可以很容易地证明对
到达意识的感觉信息的直接、有意识的控制，您最初在阅读本文时没有注意到这一点。手指的感觉充斥着意识，
直到注意力重新转向文本。体感和视觉皮层中的神经记录证实，神经元改变了它们的敏感性，这反映在它们的
激活率上，而不是它们对特定刺激的选择性。例如，在更抽象的层面上，我们可以将注意力从绘画的主题转移
到艺术家的技巧上。
皮层的每个初级感觉区都有大量投射回丘脑的主要传入中继核。事实上，反馈轴突的数量超过了从丘脑到

皮层的传入轴突数量。这些投射有一个尚不清楚的重要功能。一种可能性是，当注意力和警惕性发生变化时或
在运动任务期间，它们会调节某些神经元的活动。
大脑中枢也能够调节感觉受体的响应能力。例如，运动皮层中的神经元可以改变骨骼肌中指示肌肉长度的

感觉受体敏感性。皮层脊髓通路激活 γ 运动神经元可增强肌梭传入神经对拉伸的感觉响应。脑干中的神经元可
以直接调节耳蜗毛细胞的频率敏感性。因此，有关从周围感觉神经元发送到大脑的刺激信息由整个有机体调节。

17.3.4 自上而下的学习机制影响感官处理

我们所感知的总是感官刺激本身和它所唤起和建立记忆的某种结合。感知和记忆之间的关系最初是由经验
主义者，特别是联想主义哲学家詹姆斯和约翰 ·斯图尔特 ·穆勒提出的。他们的想法是：同时或紧接着发生的感
官和知觉体验，尤其是那些反复出现的体验会相互关联，从而一个触发另一个。联想是一种强大的机制，大部
分学习都是通过重复来建立联想。

使用多神经元记录的当代神经科学家发现，感觉事件会引发神经元激活序列。这些神经活动模式被认为会
触发对此类刺激模式先前经历的记忆。例如，当我们一遍又一遍地听一段音乐时，我们听觉系统的回路会因经
验而改变，我们学会预料接下来会发生什么，在它出现之前完成乐曲的节拍。熟悉作曲家使用的分句和和声，使
我们能够区分威尔第的歌剧和莫扎特的歌剧，以及布鲁克纳的交响曲和勃拉姆斯的交响曲。同样，当我们开车
去一个未知的目的地时，我们的视觉系统最初会被新的地标淹没，因为我们会评估哪些是重要的，哪些不是。随
着进行多次旅行，习惯了旅程就成为自然，似乎花费的时间更少。

感知具有独特的主观性。当我们观看一件艺术品时，我们会将个人体验叠加在景色之上；我们看到的不仅
仅是投射在视网膜上的图像，还有它对我们个人的语境意义。例如，当我们看到生活中重要事件或我们钦佩、或
所厌恶人的历史照片时，我们不仅会回忆起图像中的事件，还会回忆起过去所说的话和我们的情绪响应。如果
我们没有体验到与所描述的事件或人物的直接联系，那么情绪响应就会减弱或消失。

神经元网络如何“识别”来自一群突触前神经元的特定输入模式？一种潜在的机制称为模板匹配。目标群体
中的每个神经元都有一种兴奋性和抑制性突触前连接模式。如果到达的动作电位的模式与突触后神经元的突触
连接模式相吻合（激活它的许多兴奋性突触但主要避免激活它的抑制性突触），目标神经元就会放电。这些编码
也可能是组合的：一个区域的整体活动在不同的刺激下保持不变，但是当出现特定输入时活跃的特定神经元子
集构成了指定该输入的“标签”。

查尔斯 ·史蒂芬斯已经在非常不同的感觉系统中识别出这些，并指出这种最大熵编码非常有效，能够代表一
定数量神经元的许多不同刺激[133-134]。为了完善我们对高效编码的理解，卡兰迪尼和哈里斯实验室最近表明：小
鼠视觉皮层中的神经编码确实有效并保留了精细的细节，但同时又保留了通过对密切相关的视觉刺激做出类似
响应而实现概括的能力[135]。这种计算或算法观点对我们理解感觉系统有很大的帮助。使用计算机模拟的人工神
经网络可以在图像上进行训练并学会“看”。丹尼尔 ·亚明斯和詹姆斯 ·迪卡罗指出：随着这些人工网络进化出
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识别物体和面部的能力，特定层中类神经元“单元”的特性开始类似于相应皮层区域的活动分布[136]。这种人工
神经网络由机器学习算法训练，会修改单元之间的连接强度，类似于通过重复和突触修改进行的神经元学习。

大脑究竟如何解决识别问题尚不确定。目前有很多证据表明：在感觉系统的初始通路中，刺激的神经表征
是刺激的同构表征。连续的突触区域将这些初始表征转化为我们开始理解环境的抽象。相比之下，我们几乎不
了解自上而下的机制，通过这种机制，传入的感官信息会唤起对过去事件的记忆，并激活我们的偏见和观点。

这些过程的一种观点是贝叶斯：我们对世界的经验和理解为描述我们可能所处环境的自上而下的感官先验
提供信息。贝叶斯规则的主要见解是：决策是根据测试刺激当前证据的似然比和受试者以前对类似刺激的经验
（先验）做出的，所有这些都由任务的偶然性（奖励和风险）修改。持续的感官信息提供即时数据，两者结合形
成对我们周围环境和我们在其中位置的最新后验估计。当我们真正理解这些神经编码以及生成和解释它们的算
法和机制时，我们很可能即将理解认知，即信息在我们的记忆和理解中编码的方式。这就是神经编码研究如此
具有挑战性和令人兴奋的原因。

17.4 亮点
1. 我们的感觉系统提供了我们感知外部世界、保持警觉、形成身体意象和调节我们运动的方式。当外部刺

激与支配身体每个器官的十亿个感觉受体中的一些相互作用时，就会产生感觉。这些受体检测到的信息以动作
电位序列的形式沿着单个感觉轴突传递到大脑。

2. 所有感觉系统都对刺激的 4种基本特征做出响应：模态、位置、强度和持续时间。我们体验到的各种感
觉（即感觉模态）反映了不同形式的能量，这些能量被受体转化为称为受体电位的去极化电信号或超极化电信
号。专门用于特定形式的能量并对能量带宽的特定范围敏感的受体使人类能够感知多种机械、热、化学和电磁
事件。

3. 刺激的强度和持续时间由受体电位的幅度和时间过程以及激活的受体总数表示。为了远距离传输感觉信
息，受体电位被转换成数字脉冲编码（即动作电位序列），其激活率与刺激强度成正比。周围神经和大脑中的动
作电位模式会产生感觉，其质量可以使用各种心理物理学范式直接测量，例如幅度估计、信号检测方法和辨别
任务。刺激的时间特征，例如持续时间和幅度变化，由脉冲序列的动态信号表示。

4. 刺激的位置和空间维度通过每个受体的感受野传达，刺激激活受体的感觉域中的精确区域。因此，活跃
的感觉神经元身份不仅表明刺激的形式，而且表明刺激发生的位置。

5. 这些消息由数百万个并行执行不同的特定功能的感觉神经元集中分析。每个感觉神经元提取关于外部环
境或内部环境高度明确的信息和局部化的信息，进而对感觉和认知产生特定影响，因为它投射到大脑中具有特
定感觉、运动或认知功能的特定位置。为了保持神经系统内每种模式的特异性，受体轴突被分成离散的解剖通
路，终止于单峰核。

6. 中枢神经系统的感觉信息在脊髓、脑干、丘脑和大脑皮层的顺序中继核中分阶段处理。每个核整合来自
相邻受体的感觉输入，并使用抑制性神经元网络强调最强的信号。在每个感觉系统中经过大约 12个突触步骤后，
神经活动会集中在神经元群体上，这些神经元群体的功能是多感官的认知和更直接的认知。

7. 大脑皮层对感觉信息的处理是在多个皮层区域并行进行的，并不严格分等级。来自大脑中涉及认知、记
忆和运动规划区域的反馈连接控制传入的感官信息流，使我们能够在过去的经验和当前目标的背景下解释感官
刺激。

8. 感官体验的丰富性（马勒交响曲中声音的复杂性、大峡谷景色中色彩和质地的微妙层次，或萨尔萨舞的
多种风格）需要激活大量并行作用的受体，每一个受体都表示刺激的特定方面。一组数千或数百万个神经元中
的神经活动应被视为传达外部世界特定属性的“神经图像”协调活动。

9. 我们的感官系统越来越被视为信息的计算和算法的编码器、处理器和解码器。来自机器学习、信息论、人
工神经网络和贝叶斯推理的见解继续帮助我们理解对身体和周围世界的感知。
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