
第 21章 视觉处理的构建本质

我们对于视觉已经非常熟悉，以至于需要一次想象力的飞跃才能意识到还有问题需要解决。但是考虑一下：
我们的眼睛接收到的是微小的、扭曲的、倒立的图像，而我们看到的却是周围空间中独立的实体。我们从视网
膜上的刺激模式中感知到了一个充满物体的世界，这简直就是一个奇迹。

————理查德 ·格里高利在 1966年编写的的《视觉心理学》

我们对世界的大部分印象和记忆都是基于视觉的。然而，视觉背后的机制一点也不明显。我们如何感知形
状和运动？如何区分颜色？在复杂的视觉环境中识别物体是一项非凡的计算成就，人工视觉系统尚未复制。视
觉不仅用于识别物体，还用于指导我们的动作，这些独立的功能至少由两条并行且相互作用的通路调节。
视觉系统中并行通路的存在提出了认知的核心问题之一，即绑定问题：不同类型的信息如何通过离散通路

汇集到一个连贯的视觉图像中？

21.1 视觉感知是一个构建的过程
视觉经常被错误地比作照相机的操作。照相机简单地逐点再现视野的一个平面中的光强度。相比之下，视

觉系统做了一些根本不同的事情。它解释场景并将其解析为不同的组件，将前景与背景分开。在某些任务中，视
觉系统不如相机准确，例如量化亮度的绝对水平或识别光谱颜色。然而，它擅长识别正在奔跑的动物、超速行
驶的汽车等任务，无论是在明亮的阳光下还是在黄昏，在开阔的田野中还是被树木（或其他汽车）部分遮挡。它
反应迅速，让观察者做出响应，并在必要时逃脱。
一个潜在的统一见解是，视觉系统具有非凡的掌握大局的能力，但输入细节并不准确，这就是：视觉是一个

与我们的生态需求同步进化的生物过程。这种洞察力有助于解释为什么视觉系统在提取有用信息（例如独立于
照明条件的对象身份）方面如此有效，同时对环境光的确切性质等方面不太重视。此外，视觉使用先前学习的关
于世界结构的规则来做到这一点。在进化过程中，其中一些规则似乎已经连接到我们的神经回路中。其他一些
则更具可塑性，可以帮助大脑根据个人过去的经验猜测呈现在眼前的场景。这种复杂的、有目的的处理发生在
视觉系统的各个层面。它甚至从视网膜开始，视网膜专门用于挑选物体边界，而不是创建均匀表面的逐点表示。
视觉感知的这种构建性质直到最近才得到充分认识。早期关于感官知觉的思考深受英国经验主义哲学家的

影响，尤其是约翰 ·洛克、大卫 ·休谟和乔治 ·伯克利，他们认为知觉是一个原子过程，在这个过程中，简单的
感官元素（如颜色、形状和亮度）以加法的方式逐个组件地组装起来。现代观点认为知觉是一种积极的创造性
过程，不仅仅涉及提供给视网膜的信息，其根源在于伊曼努尔 ·康德的哲学，并在 20世纪初由德国心理学家马
克斯 ·韦特海默，库尔特 ·考夫卡详细发展和沃尔夫冈 ·苛勒（他创立了格式塔心理学学院）。

德语术语格式塔表示配置或形式。格式塔心理学家的中心思想是：我们对刺激的看法（我们对任何视觉目
标的感知解释）不仅取决于刺激的特性，还取决于刺激的背景，取决于视野中的其他特征。格式塔心理学家认
为，视觉系统根据系统固有的计算规则处理关于物体的形状、颜色、距离和运动的感官信息。大脑有一种看待
世界的方式，即部分源自经验、部分源自内置神经布线的一系列期望。
马克斯 ·韦特海默写道：“在某些实体中，整体的行为既不能源自其单个元素，也不能源自这些元素组合在

一起的方式；恰恰相反：任何部分的属性都由整体的内在结构法则决定。”在 20世纪早期，格式塔心理学家制
定了感知法则，这些法则决定了我们如何对视觉场景中的元素进行分组，包括相似性、邻近性和连续性。
我们看到一个均匀的 6 × 6的点阵，由于视觉系统倾向于强加模式，我们要么将其视为行，要么视为列。如

图 21.1.1A所示，如果每行中的点相似，我们更有可能看到交替行的模式。如图 21.1.1B所示，如果每列中的点
比行中的点靠得更近，我们更倾向于看到列的模式。如图 21.1.1C所示，良好连续性原则是将线元素连接成统一
形状的重要基础。如图 21.1.1D所示，它也出现在轮廓显著现象中，平滑的轮廓往往会从复杂的背景中弹出。我
们倾向于挑选出的格式塔特征也是表征自然场景中物体的特征。对自然场景的统计研究表明：目标边界可能包
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含非常接近的视觉元素，在交叉点上是连续的，或者形成平滑的轮廓。很容易推测自然场景中物体的形状特征
对我们的视觉系统产生了进化压力，以发展出使我们对这些特征敏感的神经回路。

Figure 21–1 Organizational rules of visual perception.  To 
link the elements of a visual scene into unified percepts, the 
visual system relies on organizational rules such as similarity, 
proximity, and good continuation.

A. Because the dots in alternating rows have the same color, 
an overall pattern of blue and white rows is perceived.

B. The dots in the columns are closer together than those in 
the rows, leading to the perception of columns.

C. Line segments are perceptually linked when they are col-
linear. In the top set of lines, one is more likely to see line seg-
ment a as belonging with c rather than d. In the bottom set, a 
and c are perceptually linked because they maintain the same 
curvature, whereas a and b appear to be discontinuous.

D. The principle of good continuation is also seen in contour 
saliency. On the right, a smooth contour of line elements pops 
out from the background, whereas the jagged contour on the 
left is lost in the background. (Adapted, with permission, from 
Field, Hayes, and Hess 1993. Copyright © 1993 Elsevier Ltd.)

Figure 21–2 Object recognition depends on segmentation 
of a scene into foreground and background. Recognition 
of the white salamanders in this image depends on the brain 
“locating” the white salamanders in the foreground and the 
brown and black salamanders in the background. The image 
also illustrates the role of higher influences in segmentation: 
One can consciously select any of the three colors as the 
foreground. (Reproduced, with permission, from M.C. Escher’s 
“Symmetry Drawing E56” © 2010 The M.C. Escher Company-
Holland. All rights reserved. www.mcescher.com.)
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图 21.1.1: 视觉感知的组织规则。为了将视觉场景的元素连接成统一的感知，视觉系统依赖于组织规则，如相似
性、邻近性和良好的连续性。A.因为交替行中的点具有相同的颜色，所以整体图案是蓝色和白色行。B.列中的
点比行中的点靠得更近，导致列的感知。C.当线段共线时，它们在感知上是相连的。在顶部的一组线中，人们更
有可能将线段 a视为属于 c而不是 d。在底部集合中，a和 c在感知上是相关的，因为它们保持相同的曲率，而 a
和 b似乎是不连续的。D.良好连续性原则也见于轮廓显著性。在右侧，线条元素的平滑轮廓从背景中弹出，而
左侧的锯齿状轮廓消失在背景中[185]。

分离视觉场景中的人物和背景是物体识别的重要步骤。如图 21.1.2所示，在不同的时刻，视野中的相同元
素可以组织成一个可识别的图形或作为其他图形背景的一部分。这种分割过程不仅依赖于某些几何原理，还依
赖于注意力和期望等认知影响。因此，如图 21.1.3所示，启动刺激或物体形状的内部表示可以促进视觉元素的
关联，形成统一的感知。这种内部表示可以采用许多不同的形状，反映神经编码的广泛时间尺度和机制。它可
能包括对形状或决定有选择性的瞬态回响脉冲活动（持续几分之一秒），或在任务的特定上下文或预期形状期间
选择性调制突触权重，或可能包含长期记忆的回路变化。

如图 21.1.4所示，大脑在 3个级别分析视觉场景：低层、中层和高层。在我们下一章（第 22章）考虑的最
低层，视觉属性（如局部对比度、方向、颜色）和运动被区分。中层涉及场景布局和表面属性的分析，将视觉图
像解析为表面和全局轮廓，以及区分前景和背景（第 23章）。最高层涉及目标识别（第 24章）。一旦场景被大
脑解析并识别出物体，物体就可以与形状记忆及其相关含义相匹配。视觉在引导身体运动，尤其是手部运动方
面也具有重要作用（第 25章）。
在视觉中，就像在其他认知操作中一样，各种特征（运动、深度、形状和颜色）一起出现在一个统一的知觉

中。这种统一不是通过一个分层的神经系统实现的，而是通过大脑中的多个区域实现的，这些区域由平行但相
互作用的神经通路提供。由于分布式处理是视觉神经生物学中的主要组织原则之一，因此必须掌握视觉系统的
解剖通路，才能在后面的章节中充分理解视觉处理的生理描述。
在本章中，我们为理解视觉通路的神经回路和组织原则奠定了基础。这些原则应用非常广泛，不仅与大脑

中与视觉有关的多个区域相关，而且与大脑处理其他类型的感觉信息有关。
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Figure 21–1  Organizational rules of visual perception.  To 
link the elements of a visual scene into unified percepts, the 
visual system relies on organizational rules such as similarity, 
proximity, and good continuation.

A. Because the dots in alternating rows have the same color, 
an overall pattern of blue and white rows is perceived.

B. The dots in the columns are closer together than those in 
the rows, leading to the perception of columns.

C. Line segments are perceptually linked when they are col-
linear. In the top set of lines, one is more likely to see line seg-
ment a as belonging with c rather than d. In the bottom set, a 
and c are perceptually linked because they maintain the same 
curvature, whereas a and b appear to be discontinuous.

D. The principle of good continuation is also seen in contour 
saliency. On the right, a smooth contour of line elements pops 
out from the background, whereas the jagged contour on the 
left is lost in the background. (Adapted, with permission, from 
Field, Hayes, and Hess 1993. Copyright © 1993 Elsevier Ltd.)

Figure 21–2  Object recognition depends on segmentation 
of a scene into foreground and background. Recognition 
of the white salamanders in this image depends on the brain 
“locating” the white salamanders in the foreground and the 
brown and black salamanders in the background. The image 
also illustrates the role of higher influences in segmentation: 
One can consciously select any of the three colors as the 
foreground. (Reproduced, with permission, from M.C. Escher’s 
“Symmetry Drawing E56” © 2010 The M.C. Escher Company-
Holland. All rights reserved. www.mcescher.com.)
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图 21.1.2: 目标识别取决于将场景分割成前景和背景。在此图像中识别白色蝾螈取决于大脑“定位”前景中的白
色蝾螈和背景中的棕色和黑色蝾螈。该图像还说明了较高影响在分割中的作用：人们可以有意识地选择 3种颜
色中的任何一种作为前景。

Chapter 21 / The Constructive Nature of Visual Processing    499

Figure 21–3  Expectation and perceptual 
task play a critical role in what is seen. It 
is difficult to separate the dark and white 
patches in this figure into foreground and 
background without additional information. 
This figure immediately becomes recogniz-
able after viewing the priming image on  
page 501. In this example, higher-order 
representations of shape guide lower-order 
processes of surface segmentation.  
(Reproduced, with permission, from  
Porter 1954. Copyright 1954 by the Board of 
Trustees of the University of Illinois. Used 
with permission of the University of Illinois 
Press.)

shapes and their associated meanings. Vision also has 
an important role in guiding body movement, particu-
larly hand movement (Chapter 25).

In vision, as in other cognitive operations, vari-
ous features—motion, depth, form, and color—occur 
together in a unified percept. This unity is achieved 
not by one hierarchical neural system but by multiple 
areas in the brain that are fed by parallel but interact-
ing neural pathways. Because distributed processing 
is one of the main organizational principles in the neu-
robiology of vision, one must have a grasp of the ana-
tomical pathways of the visual system to understand 
fully the physiological description of visual processing 
in later chapters.

In this chapter, we lay the foundation for under-
standing the neural circuitry and organizational princi-
ples of the visual pathways. These principles apply quite 
broadly and are relevant not only for the multiple areas of 
the brain concerned with vision but also for other types of 
sensory information processing by the brain.

Visual Processing Is Mediated by the 
Geniculostriate Pathway

The brain’s analysis of visual scenes begins in the two 
retinas, which transform visual input using a strategy 
of parallel processing (Chapter 22). This important 
neural computation strategy is utilized at all stages of 
the visual pathway as well as in other sensory areas. 
The pixel-like bits of visual input falling on individual 
photoreceptors—rods and cones—are analyzed by 
retinal circuits to extract some 20 local features, such 
as the local contrasts of dark versus light, red versus 

green, and blue versus yellow. These features are com-
puted by different populations of specialized neural 
circuits forming independent processing modules that 
separately cover the visual field. Thus, each point in 
the visual field is processed in multiple channels that 
extract distinct aspects of the visual input simultane-
ously and in parallel. These parallel streams are then 
sent out along the axons of the retinal ganglion cells, 
the projection neurons of the retina, which form the 
optic nerves.

From the eye, the optic nerve extends to a midline 
crossing point, the optic chiasm. Beyond the chiasm, 
the fibers from each temporal hemiretina proceed to 
the ipsilateral hemisphere along the ipsilateral optic 
tract; fibers from the nasal hemiretinas cross to the 
contralateral hemisphere along the contralateral optic 
tract (Figure 21–5). Because the temporal hemiretina of 
one eye sees the same half of the visual field (hemi-
field) as the nasal hemiretina of the other, the partial 
decussation of fibers at the chiasm ensures that all 
the information about each hemifield is processed in 
the visual cortex of the contralateral hemisphere. The 
layout of the pathway also forms the basis for useful 
diagnostic information. As a consequence of the par-
ticular anatomy of this visual pathway, lesions at differ-
ent points along the pathway lead to visual deficits with 
different geometric shapes (Figure 21–5) that can be dis-
tinguished reliably through clinical examination. The 
deficit could be entirely monocular; if present in both 
eyes, it could affect noncorresponding or correspond-
ing parts of the visual field in the two eyes; it could be 
restricted to either the upper or the lower visual field or 
may extend into both, etc. Thus, the shape of the deficit 
could give valuable clues about type and location of the 
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图 21.1.3: 期望和感知任务在所见事物中起着至关重要的作用。如果没有附加信息，很难将此图中的黑色和白色
色块分成前景和背景。在查看图 21.2.2上的启动图像后，该图立即变得可识别。在此示例中，形状的高阶表示指
导表面分割的低阶过程。
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500    Part IV / Perception

Figure 21–4 A visual scene is analyzed at three levels.  Simple 
attributes of the visual environment are analyzed (low-level 
processing), and these low-level features are then used to 
parse the visual scene (intermediate-level processing): Local 
visual features are assembled into surfaces, objects are segre-
gated from background (surface segmentation), local orientation 

is integrated into global contours (contour integration), and 
surface shape is identified from shading and kinematic cues. 
Finally, surfaces and contours are used to identify the object 
(high-level processing). (M.C. Escher’s “Day and Night”.  
© 2020 The M.C. Escher Company—The Netherlands. All rights 
reserved. www.mcescher.com)
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图 21.1.4: 视觉场景在 3个层次上进行分析。分析视觉环境的简单属性（低层处理），然后使用这些低级特征来
解析视觉场景（中层处理）：局部视觉特征被组装成表面，物体与背景分离（表面分割），局部方向被整合到全
局轮廓中（轮廓整合），表面形状从阴影和运动学线索中识别。最后，表面和轮廓用于识别目标（高层处理）。
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21.2 视觉处理由膝纹通路调制
大脑对视觉场景的分析始于 2个视网膜，它们使用并行处理策略转换视觉输入（第 22章）。这种重要的神

经计算策略被用于视觉通路的所有阶段以及其他感觉区域。落在单个光受体（视杆细胞和视锥细胞）上的像素
状视觉输入由视网膜回路分析以提取大约 20种局部特征，例如暗与亮、红与绿、蓝与黄的局部对比。这些特征
由不同群体的专门神经回路计算，形成独立的处理模块，分别覆盖视野。因此，视野中的每个点都在多个通道
中处理，这些通道并行地提取视觉输入的不同方面。然后这些平行流沿着视网膜神经节细胞的轴突发出（视网
膜的投射神经元），形成视神经。

从眼睛开始，视神经延伸到中线交叉点，即视交叉。在交叉之外，来自每个颞侧视网膜的纤维沿着同侧视束
行进到同侧半球；如图 21.2.1所示，来自鼻侧视网膜的纤维沿着对侧视束穿过对侧半球。因为一只眼睛的颞侧半
视网膜与另一只眼睛的鼻侧半视网膜看到相同的一半视野（半视野），所以交叉处纤维的部分交叉确保了关于每
个半视野的所有信息都在视觉皮层中对侧半球处理。通路的布局也构成了有用诊断信息的基础。如图 21.2.1所
示，由于该视觉通路的特殊解剖结构，沿通路不同点的病变导致具有不同几何形状的视觉缺陷，可以通过临床
检查可靠地区分。缺陷可能完全是单眼的；如果出现在双眼中，它可能会影响双眼视野中的非对应部分或对应
部分；它可能仅限于上部视野或下部视野，也可能延伸到两者。因此，缺陷的形状可以提供有关潜在神经损伤
或闭塞的类型和位置的有价值线索（范围从视神经变性，例如由于多发性硬化症、肿瘤、中风或身体创伤）。

在视交叉之外，来自鼻侧和颞侧半视网膜的轴突携带来自一侧半视野的输入，加入视束，延伸至丘脑的外
侧膝状体核。如图 21.5.3所示，灵长类动物的外侧膝状体由 6个主要层组成：4个小细胞层和 2个大细胞层，每
个层都与一个薄而致密的插入层或粒状层配对。术语“粒状”指的是这些层中的细胞体相对于大细胞或小细胞
层的细胞体要小得多。视网膜中建立的并行通道通过外侧膝状体在解剖学上保持隔离。小细胞层从小型视网膜
神经节细胞获得输入，这些细胞在灵长类动物视网膜中数量最多 (70%)，并携带红绿色对抗信息（第 22章）。大
细胞层从伞状神经节细胞（10%）获得消色差对比信息。粒状层从小型和大型双层神经节细胞获得输入，携带蓝
黄色信息，它们共同构成第三大群体最多的外侧膝状体视网膜投射集（8%）。粒状层也从许多其他数量上更小的
视网膜神经节细胞类别获得输入。

如图 21.2.3所示，每个膝状体层接收来自同侧眼或对侧眼的输入，但被对齐以来自对侧半视野的匹配区域。
因此，它们形成了一组相互堆叠的一致映射。然后丘脑神经元将视网膜信息传递到初级视觉皮层。但是外侧膝
状体不仅仅是一个转发器；它接收到的视网膜信息可以通过与该大脑区域的抑制性连接以及来自视觉皮层的反
馈受到注意力和唤醒的强烈调节。
如图 21.2.4A所示，主要视觉通路也称为膝纹通路，因为它在到达初级视觉皮层的途中要经过外侧膝状体，

初级视觉皮层也称为纹状皮层，因为中间层有一条富含髓磷脂的条纹。如图 21.2.4B所示，第二条通路从视网膜
延伸到中脑的前顶盖区域，神经元在此处调节控制进入眼睛光量的瞳孔反射。第三条通路从视网膜延伸到上丘，
对控制眼球运动很重要。如图 21.2.4C所示，该通路继续延伸到脑干中的桥脑形成，然后到眼外运动核。
每个外侧膝状体通过称为视辐射的通路投射到初级视觉皮层。这些传入纤维形成初级视觉皮层对侧视野的

完整神经映射。纹状皮层之外是纹状体外区域，这是一组高阶视觉区域，也被组织为视野的神经映射。保留来
自视网膜的输入空间排列称为视网膜局部，视野的神经图被描述为视网膜局部或具有视网膜局部参考系。
初级视觉皮层构成视觉信息的第一级皮层处理。从那里，信息通过两条主要通路传输。进入颞叶的腹侧通

路携带有关刺激是什么的信息，而进入顶叶的背侧通路携带有关刺激位置的信息，这些信息对于引导运动至关
重要。
称为胼胝体的主要纤维束连接 2个半球，通过中线传递信息。每个半球的初级视觉皮层代表略多于一半的

视野，2个半球代表在垂直子午线上重叠。胼胝体的功能之一是通过连接代表相对半场的皮层区域来统一对跨越
垂直经线的物体感知。

438



21.3 大脑皮层的离散区域处理形状、颜色、运动和深度

502    Part IV / Perception

Figure 21–5 Representation of the visual field along the vis-
ual pathway. Each eye sees most of the visual field, with the 
exception of a portion of the peripheral visual field known as 
the monocular crescent. The axons of retinal neurons (ganglion 
cells) carry information from each visual hemifield along the 
optic nerve up to the optic chiasm, where fibers from the nasal 
hemiretina cross to the opposite hemisphere. Fibers from the 
temporal hemiretina stay on the same side, joining the fibers 
from the nasal hemiretina of the contralateral eye to form the 
optic tract. The optic tract carries information from the opposite 
visual hemifield originating in both eyes and projects into the 
lateral geniculate nucleus. Cells in this nucleus send their axons 
along the optic radiation to the primary visual cortex.
    Lesions along the visual pathway produce specific visual 

field deficits, as shown on the right:

1. A lesion of an optic nerve causes a total loss of vision in one 
eye.

2. A lesion of the optic chiasm causes a loss of vision in the 
temporal half of each visual hemifield (bitemporal hemianopsia).
3. A lesion of the optic tract causes a loss of vision in the oppo-
site half of the visual hemifield (contralateral hemianopsia).
4. A lesion of the optic radiation fibers that curve into the tem-
poral lobe (Meyer’s loop) causes loss of vision in the upper 
quadrant of the contralateral visual hemifield in both eyes 
(upper contralateral quadrantic anopsia).
5, 6. Partial lesions of the visual cortex lead to deficits in por-
tions of the contralateral visual hemifield. For example, a lesion 
in the upper bank of the calcarine sulcus (5) causes a partial 
deficit in the inferior quadrant, while a lesion in the lower bank 
(6) causes a partial deficit in the superior quadrant. The central 
area of the visual field tends to be unaffected by cortical lesions 
because of the extent of the representation of the fovea and 
the duplicate representation of the vertical meridian in the 
hemispheres.
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pathway into the parietal lobe carries information 
about where the stimulus is, information that is critical 
for guiding movement.

A major fiber bundle called the corpus callosum 
connects the two hemispheres, transmitting informa-
tion across the midline. The primary visual cortex in 
each hemisphere represents slightly more than half the 
visual field, with the two hemifield representations 
overlapping at the vertical meridian. One of the func-
tions of the corpus callosum is to unify the perception 

of objects spanning the vertical meridian by linking the 
cortical areas that represent opposite hemifields.

Form, Color, Motion, and Depth Are Processed 
in Discrete Areas of the Cerebral Cortex

In the late 19th and early 20th centuries, the cerebral 
cortex was differentiated into discrete regions by the 
anatomist Korbinian Brodmann and others using
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图 21.2.1: 沿视觉通路的视野表示。每只眼睛都能看到大部分视野，除了被称为单眼新月的一部分周边视野。视
网膜神经元（神经节细胞）的轴突将信息从每个视觉半场沿视神经传递到视交叉，鼻侧半视网膜的纤维在这里
交叉到对侧半球。来自颞侧视网膜的纤维留在同一侧，连接来自对侧眼的鼻侧视网膜的纤维形成视束。视束携
带来自双眼的对侧视觉半场的信息，并投射到外侧膝状体核中。这个细胞核中的细胞将它们的轴突沿着视辐射
发送到初级视觉皮层。沿视觉通路的病变会产生特定的视野缺损，如右图所示：1. 视神经病变会导致一只眼睛
完全丧失视力。2. 视交叉损伤导致每个视觉半场的颞半部视力丧失（双颞侧偏盲）。3. 视束损伤导致另一半视
野视力丧失（对侧偏盲）。4. 弯曲进入颞叶（梅耶环束）的视辐射纤维损伤导致双眼对侧半视野上象限视力丧失
（对侧上象限性失明）。5, 6. 视觉皮层的部分损伤导致对侧视觉半场的部分缺陷。例如，距状沟（5）上岸的病变
会导致下象限的部分缺陷，而下岸（6）的病变会导致上象限的部分缺陷。由于中央凹的表现范围和半球垂直子
午线的重复表现，视野的中心区域往往不受皮层病变的影响。

图 21.2.2: 图 21.1.3的启动图片。
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Figure 21–12 Projections from the lateral geniculate 
nucleus to the visual cortex.  The lateral geniculate nucleus 
in each hemisphere receives input from the temporal retina of 
the ipsilateral eye and the nasal retina of the contralateral eye. 
The nucleus is a layered structure comprising four parvocellular 
layers (layers 3 to 6) and two magnocellular layers (layers 1 and 2). 
Each is paired with an intercalated koniocellular layer. (These 
layers are represented here by the gaps separating the primary 
layers. They are unlabeled to avoid clutter. See Figure 21–14.) 
The inputs from the two eyes terminate in different geniculate 

layers: The contralateral eye projects to layers 1, 4, and 6, 
whereas the ipsilateral eye sends input to layers 2, 3, and 5. 
Neurons from these geniculate layers then project to different 
layers of cortex. The parvocellular geniculate neurons project 
to layer IVCβ, the magnocellular ones project to layer IVCα, and 
the koniocellular ones project to “blobs” in the upper cortical 
layers (see Figures 21–14 and 21–15). In addition, the afferents 
from the ipsilateral and contralateral layers of the lateral genicu-
late nucleus are segregated into alternating ocular-dominance 
columns.

Figure 21–11  (Opposite) Functional architecture of the 
primary visual cortex. (Courtesy of M. Kinoshita and A. Das, 
reproduced with permission.)

A. The surface of the primary visual cortex is functionally organ-
ized as a map of the visual field. The elevations and azimuths
of visual space are organized in a regular grid that is distorted
because of variation in the magnification factor (see Figure 21–10).
The grid is visible here in the dark stripes (visualized with intrinsic-
signal optical imaging), which reflect the pattern of neurons that 
responded to a series of vertical candy stripes. Within this surface
map, one finds repeated superimposed cycles of functionally spe-
cific columns of cells, as illustrated in B, C, and D.

B. The dark and light stripes represent the surface view of 
the left and right ocular dominance columns. These stripes 

intersect the border between areas V1 and V2, the representa-
tion of the vertical meridian, at right angles.

C. Some columns contain cells with similar selectivity for the 
orientation of stimuli. The different colors indicate the orienta-
tion preference of the columns. The orientation columns in 
surface view are best described as pinwheels surrounding 
singularities of sudden changes in orientation (the center of the 
pinwheel). The scale bar represents 1 mm. (Surface image of 
orientation columns on the left courtesy of G. Blasdel, repro-
duced with permission.)

D. Patterns of blobs in V1 and stripes in V2 represent other 
modules of functional organization. These patterns are visual-
ized with cytochrome oxidase.

Kandel-Ch21_0496-0520.indd   511 20/01/21   2:44 PM

图 21.2.3: 从外侧膝状体到视觉皮层的投射。每个半球的外侧膝状体核接收来自同侧眼的颞侧视网膜和对侧眼的
鼻侧视网膜的输入。细胞核是一种分层结构，包括 4个小细胞层（第 3至 6层）和 2个大细胞层（第 1层和第
2层）。每个都与插入的粒状层配对（如图 21.5.3所示，这些层在这里由分隔主要层的间隙表示。它们没有标记
以避免混乱）。来自两只眼睛的输入终止于不同的膝状体层：对侧眼投射到层 1、4、和 6，而同侧眼睛将输入发
送到第 2、3和 5层。来自这些膝状体层的神经元然后投射到皮层的不同层。如图 21.5.3和图 21.6.1所示，小细
胞膝状体神经元投射到 IVCβ 层，大细胞神经元投射到 IVCα层，而粒状神经元投射到上皮层的“斑块”。此外，
来自外侧膝状体同侧和对侧层的传入神经被分离到交替的眼优势柱中。
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图 21.2.4: 视觉处理、瞳孔反射和调节、以及眼位控制的通路。A.视觉处理。眼睛首先将信息发送到丘脑核团（包
括外侧膝状体核和枕核），然后从那里发送到皮层区域。皮层投射从初级视觉皮层向前延伸到顶叶区域（与视觉
引导运动有关的背侧通路）和颞叶区域（与物体识别有关的腹侧通路）。枕叶还充当皮层区域之间的中继以补充
它们的直接连接。B.瞳孔反射和调节。光信号通过中脑前顶盖传递到动眼神经副核中的节前副交感神经元，并
通过动眼神经的副交感神经流出到睫状神经节。节后神经元支配瞳孔括约肌的平滑肌，以及控制晶状体的肌肉。
C.眼球运动。来自视网膜的信息沿着视神经直接发送到上丘，并通过膝纹通路间接发送到投射回上丘的皮层区
域（初级视觉皮层、后顶叶皮层和额叶视区）。丘投射到脑桥旁正中网状结构，然后脑桥将控制信号发送到动眼
神经核，包括控制眼睛横向运动的外展核。

441



21.3 大脑皮层的离散区域处理形状、颜色、运动和深度

21.3 大脑皮层的离散区域处理形状、颜色、运动和深度
在 19世纪末和 20世纪初，解剖学家科比尼安 ·布罗德曼和其他人使用解剖学标准将大脑皮层区分为不同

区域。标准包括皮层神经元的大小、形状和堆积密度，以及髓磷脂的厚度和密度。迄今为止，我们所考虑的功能
不同的皮层区域仅与布罗德曼的分类松散对应。初级视觉皮层与布罗德曼 17区相同。在纹状体外皮层，二级视
觉皮层对应于 18区。然而，除此之外，19区包含几个功能不同的区域，这些区域通常无法通过标准解剖学定义。

视皮层功能离散区域的数量因物种而异。猕猴有 30多个区域。虽然尚未确定人类的所有视觉区域，但数量
可能至少与猕猴一样多。如果包括有助于视觉记忆的动眼神经区和前额叶区，那么几乎一半的大脑皮层都与视
觉有关。如图 21.3.1所示，功能性核磁共振成像使得在猕猴和人类大脑的视觉区域之间建立同源性成为可能。如
图 21.3.1B所示，基于对猴子的通路追踪研究，我们现在意识到这些区域是按功能流组织的。

皮层的视觉区域可以通过其神经元的功能特性来区分。对此类功能特性的研究表明，视觉区域分为 2个等
级通路，一个涉及物体识别的腹侧通路和一个专门用于使用视觉信息指导运动的背侧通路。腹侧通路或物体识
别通路从初级视觉皮层延伸到颞叶；它在第 24章中有详细描述。背侧或运动引导通路将初级视觉皮层与顶叶连
接，然后与额叶连接。

这些路径相互连接，因此可以共享信息。例如，背侧通路中的运动信息可以通过运动学线索促进物体识别。
因此，来自背侧通路区域的空间运动信息对于物体形状的感知很重要，并被馈送到腹侧通路。

皮层区域之间的所有连接都是相互的，即每个区域都会将信息发送回它接收输入的区域。这些反馈连接向
早期视觉处理水平提供有关认知功能的信息，包括空间注意力、刺激预期和情感内容。如图 21.3.1B所示，丘脑
中的丘脑枕作为皮层区域之间的中继。

背侧通路穿过顶叶皮层，该区域使用视觉信息来指导眼睛和四肢的运动，即视觉运动整合。侧顶内区域因
其位于顶内沟中而得名，参与表示空间中的点，这些点是眼球运动或到达的目标。顶叶区域受损的患者无法注
意身体一侧的物体，这种综合症称为单侧忽视（参见第 59章图 59.1.1）。
腹侧通路延伸到颞叶。下颞皮层存储有关物体形状和身份的信息；一部分代表面孔，因为该区域受损会导

致无法识别面孔（面容失认症）。
背侧通路和腹侧通路各自包含一系列可以通过几个标准来描述的区域。首先，在许多中继站，输入阵列形

成了视觉半场的映射。这些映射的边界可以用来标定可视区域的边界。这在通路的早期水平特别有用，在这些
通路中，神经元的感受野很小，视觉主题图被精确组织（感受野的定义见下一节）。然而，在更高的层次上，感
受野变得更大，映射更不精确，因此视觉主题组织成为描绘区域边界的可靠基础。
另一种将一个区域与另一个区域区分开来的方法，如猴子实验所示，取决于每个区域的神经元所表现出的

独特功能特性。最明显的例子是背侧通路中的一个区域（即内侧颞叶），其中包含的神经元对穿过其感受野的运
动方向具有很强的选择性。与中间颞区参与运动分析的观点一致，该区域的病变会导致跟踪移动物体的能力下
降。

视觉皮层区域组织的经典观点是层次结构，其中层次结构底部的区域，如初级视觉皮层和二级视觉皮层，代
表方向、运动方向、深度和颜色的视觉原语。在这个观点中，腹侧通路层次结构的顶部代表整个物体，中间区域
代表中层视觉。这种沿着层次结构“复杂化”的想法表明了视觉感知水平与皮层区域序列阶段之间的映射。但
最近的研究结果表明了一个更复杂的故事，即使是初级视觉皮层也在中层视觉中发挥作用，而较高区域的神经
元可能会处理有关物体成分的信息。此外，如图 21.3.1所示，还必须考虑到这样一个事实，即从“较高”皮层区
域到“较低”皮层区域存在强大的信息反向流动或反馈。正如将在第 23章中描述的那样，这种反向信息包含更
高阶的“自上而下”认知影响，包括注意力、目标期望、知觉任务、知觉学习和效应复制。自上而下的影响可能
在场景分割、目标关系和目标细节感知以及目标识别本身中发挥作用。

442



21.4 视觉通路中连续中继的神经元感受野为大脑如何分析视觉形状提供了线索

504    Part IV / Perception

平坦

枕叶（平坦）

V1
V2
V3
V3A
V3B
hV4

V5/MT
V6
IPSO
IPS1
IPS2
VO1

LO1
LO2
pLOC
梭状回面孔区
纹外体区域
海马旁回

A  人类视觉皮层区域 

正常 内侧视图 尾侧视图 外侧视图 腹侧视图

B  猕猴的视觉通路

前馈
反馈

PMd

PMvPF

FEF
AIP MT/

MST

MD
PLLGN

TEO

IT

SC

VIP

V1

V3

V2
V4

背侧通路

腹侧通路

MIP
LIP

Kandel-Ch21_0496-0520.indd   504 20/01/21   2:43 PM

图 21.3.1: 大脑皮层中的视觉通路。A.功能性核磁共振成像显示了人类大脑皮层参与视觉处理的区域。顶行显示
大脑正常视图的脑回和脑沟区域；中间一行显示了大脑的“膨胀”视图，该计算过程模拟大脑像气球一样膨胀，
以便将脑回和脑沟的“皱纹”拉伸成光滑的表面，同时最大限度地减少局部变形。浅灰色和深灰色区域分别代
表脑回和脑沟；底行显示了枕叶的二维表示（左）和通过沿距状裂进行切割而失真较小的表示。划分不同的功
能区域需要不同的方法。根据定义，视网膜区域包含视觉空间的连续图，并使用诸如旋转螺旋或扫过视觉空间
的扩大圆圈等刺激来识别。相邻皮层区域的映射在皮层表面以相反的方向运行，并沿着局部镜像反转的边界相
交。这些镜像反转可用于识别区域边界，从而划分每个区域。这些视网膜专题区域，包括早期视觉区域初级视
觉皮层、二级视觉皮层和三级视觉皮层，以及区域 V3A、V3B、V6、hV4、VO1、LO1、LO2和五级视觉皮层/内
侧颞叶，成对共享边界；这些边界在枕骨极汇聚（在中央凹的代表处）。一种不同的方法（识别注意位点）用于
映射区域 IPS1和 IPS2。然而，对特定属性或目标类别（例如面部）的进一步方法或响应性用于不太严格的视网
膜区域。许多视觉区域的功能特异性已得到证实：VO1与颜色处理有关，外侧枕骨复合体（LO2，pLOC）编码
物体形状，梭状回面孔区编码面部，海马旁回对位置的响应比对物体的响应更强烈，纹外体区域对身体部位的
响应比对物体的响应更强烈，并且五级视觉皮层/内侧颞叶参与运动处理。顶内沟（IPS1和 IPS2）中的区域参与
空间注意力和眼跳的控制。B.在猕猴中，初级视觉皮层位于枕叶表面，并通过两条通路发送轴突。背侧通路穿
过顶叶的多个区域并进入额叶，并调节注意力控制和视觉引导运动。腹侧通路通过四级视觉皮层投射到下颞皮
层区域并介导物体识别。除了从初级视觉皮层延伸到颞叶、顶叶和额叶（蓝色箭头）的前馈通路外，相互或反馈
通路在相反方向运行（红色箭头）。前馈和反馈可以在皮层区域之间直接运行，或通过丘脑间接运行，特别是丘
脑，它充当皮层区域之间的中继。涉及的皮层下通路包括丘脑核（外侧膝状体核、枕核和背内侧核）以及上丘。
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1906年，查尔斯 ·谢林顿在他对抓挠缩回反射的分析中创造了感受野一词：“可以引发抓挠反射的皮肤表面
点的整个集合称为该反射的感受野”。当可以从眼睛中的单个神经元进行记录时，霍尔登 ·凯弗 ·哈特兰在他对
鲎鱼视网膜的研究中应用了感受野的概念：“必须照亮的视网膜区域才能在任何给定的纤维中获得响应。被称为
该纤维的感受野。”如图 21.4.1所示，在视觉系统中，神经元的感受野代表视野中的一个小窗口。
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光

Figure 21–8 Receptive fields of retinal ganglion cells in rela-
tion to photoreceptors.

A. The number of photoreceptors contributing to the receptive 
field of a retinal ganglion cell varies depending on the loca-
tion of the receptive field on the retina. A cell near the fovea 
receives input from fewer receptors covering a smaller area, 

whereas a cell farther from the fovea receives input from many 
more receptors covering a larger area (see Figure 21–10).

B. Light passes through nerve cell layers to reach the photore-
ceptors at the back of the retina. Signals from the photorecep-
tors are then transmitted by neurons in the outer and inner 
nuclear layers to a retinal ganglion cell.

fields for retinal ganglion cells that monitor portions
of the fovea subtend approximately 0.1°, whereas 
those in the visual periphery can be a couple of orders
of magnitude larger.

The amount of cortex dedicated to a degree of
visual space changes with eccentricity. More area of
cortex is dedicated to the central part of the visual 
field, where the receptive fields are smallest and
the visual system has the greatest spatial resolution 
(Figure 21–10C).

Receptive-field properties change from relay to 
relay along a visual pathway. By determining these 
properties, one can assay the function of each relay 
nucleus and how visual information is progressively 

analyzed by the brain. For example, the change in 
receptive-field structure that occurs between the LGN 
and cerebral cortex reveals an important mechanism 
in the brain’s analysis of visual form. The key prop-
erty of the form pathway is selectivity for the orienta-
tion of contours in the visual field. This is an emergent 
property of signal processing in primary visual cortex; 
it is not a property of the cortical input but is generated 
within the cortex itself.

Whereas retinal ganglion cells and neurons in
the LGN have concentric center-surround receptive 
fields, those in the cortex, although equally sensitive 
to contrast, also analyze contours. David Hubel and
Torsten Wiesel discovered this characteristic in 1958
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图 21.4.1: 与光受体相关的视网膜神经节细胞的感受野。A. 对视网膜神经节细胞感受野有贡献的光受体数量因
感受野在视网膜上的位置而异。如图 21.4.3所示，中央凹附近的细胞接收来自覆盖较小区域的较少受体的输入，
而远离中央凹的细胞接收来自覆盖较大区域的更多受体的输入。B.光线穿过神经细胞层到达视网膜后部的光受
体。来自光受体的信号随后由外核层和内核层中的神经元传输到视网膜神经节细胞。

但是，仅对一个光点的响应导致对细胞感受野的了解有限。哈特兰和研究哺乳动物视网膜的斯蒂芬 ·库夫勒
使用 2个小光点，在感受野中发现了抑制性环绕或侧抑制区域。1953年，库夫勒观察到“不仅仅是通过视网膜
照明实际上可以建立响应的区域可以被包括在感受野的定义中，还包括所有通过抑制或兴奋性效应对节细胞展
示功能连接的区域。”因此，库夫勒证明了视网膜神经节细胞的感受野具有功能不同的分区。这些感受野有一个
中心环绕的组织，属于两类之一：在中心和偏离中心。后来的工作表明，外侧膝状体中的神经元具有相似的感
受野。

当圆形中心区域内的光点打开时，中心细胞就会发光。当感受野中心的一个光点被关闭时，偏离中心的细
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胞就会放电。周围的环形区域具有相反的符号。对于中心细胞，当光关闭时，中心周围环状空间中任何地方的
光刺激都会产生响应，这种响应称为中心、非环绕。如图 21.4.2所示，中心和周围区域相互抑制。当中心和周围
都被漫射光照射时，几乎没有或没有响应。相反，感受野的明暗边界会产生活跃的响应。因为这些神经元对边
界和轮廓最敏感（对照明差异而不是均匀表面），它们编码有关视野中对比度的信息。

刺激

响应

区域内
(中心)

区域外
(周围)

外侧膝状体
神经元视网膜

神经节细胞
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图 21.4.2: 视觉通路早期中继神经元的感受野。具有相互对立的中心和周围的圆形对称感受野是丘脑外侧膝状体
核中视网膜神经节细胞和神经元的特征。中心可以响应光点（黄色）的打开或关闭，具体取决于感受野分别属
于“在中心”还是“偏离中心”类。环绕声有相反的响应。在环绕之外，对光没有响应，从而定义了感受野边界。
当光线同时覆盖中心和周围时，响应较弱，因此这些神经元对视野中的对比度（明暗边界）做出最佳响应。

感受野在视网膜上的大小根据感受野的偏心率（它相对于中央凹的位置，视网膜中央部分视力最高的位置）
和视觉通路上神经元的位置而变化。具有相同偏心率的感受野在视觉处理的早期阶段相对较小，在后期阶段逐
渐变大。感受野的大小用视角的度数表示；如图 21.4.3A所示，整个视野覆盖近 180°。在视觉处理的早期中继
中，中央凹附近的感受野是最小的。监测中央凹部分的视网膜神经节细胞的感受野大约为 0.1°，而视觉周边的感
受野可能大几个数量级。

专用于一定程度视觉空间的皮层数量随偏心率而变化。如图 21.4.3C所示，更多的皮层区域专用于视野的中
央部分，那里的感受野最小，视觉系统具有最大的空间分辨率。

感受野属性会随着视觉通路的中继而变化。通过确定这些特性，可以分析每个中继核的功能以及大脑如何
逐步分析视觉信息。例如，发生在外侧膝状体和大脑皮层之间的感受野结构的变化揭示了大脑分析视觉形状的
重要机制。形状路径的关键属性是对视野中轮廓方向的选择性。这是初级视觉皮层信号处理的涌现特性；它不
是皮层输入的属性，而是在皮层本身内产生的。

外侧膝状体中的视网膜神经节细胞和神经元具有同心的中心环绕感受野，而皮层中的神经节细胞和神经元
虽然对对比度同样敏感，但也会分析轮廓。大卫 ·休伯尔和托斯坦 ·威泽尔于 1958年在研究哪些视觉刺激会激
发初级视觉皮层神经元的活动时发现了这一特征。在展示包含各种图像的麻醉动物幻灯片时，他们从视觉皮层
中的单个神经元进行细胞外记录。当他们从一张幻灯片切换到另一张幻灯片时，他们发现了一个产生一系列快
速动作电位的神经元。细胞不是对载玻片上的图像有响应，而是对载玻片移动到位时的边缘有响应。
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A. The distance of a receptive field from the fovea is referred to
as the eccentricity of the receptive field.

B. Receptive field size varies with distance from the fovea. The
smallest fields lie in the center of gaze, the fovea, where the
visual resolution is highest; fields become progressively larger
with distance from the fovea.

C. The amount of cortical area dedicated to inputs from within
each degree of visual space, known as the magnification factor,
also varies with eccentricity. The central part of the visual field
commands the largest area of cortex. For example, in area V1,
more area is dedicated to the central 10° of visual space than to
all the rest. The map of V1 shows the cortical sheet unfolded.
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图 21.4.3: 感受野大小、偏心率、视网膜组织和放大倍数。颜色编码指的是视觉空间或视网膜上的位置。A. 感
受野与中央凹的距离称为感受野的偏心率。B.感受野大小随与中央凹的距离而变化。最小的视场位于注视中心
（即中央凹）视觉分辨率最高；视场随着距中央凹的距离逐渐变大。C.专用于每个视觉空间度数内输入的皮层区
域的数量，称为放大因子，也随偏心率而变化。视野的中央部分控制着最大的皮层区域。例如，在初级视觉皮层
中，更多的区域专用于视觉空间的中心 10°，而不是其他所有区域。初级视觉皮层的映射显示皮层片展开。
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初级视觉皮层功能组织的主要特征是其细胞的视位组织：如图 21.5.1A所示，视野在整个皮层表面系统地呈

现。
此外，初级视觉皮层中具有相似功能特性的细胞在从皮层表面延伸到白质的柱中靠得很近。这些列与在任

何给定皮层区域中分析的功能特性有关，因此反映了该区域在视觉中的功能作用。在初级视觉皮层中开发的特
性包括方向特异性和 2只眼睛输入的整合，这通过每只眼睛输入的相对强度或眼优势来衡量。

眼优势柱反映了来自外侧膝状体不同层的丘脑皮层输入的分离。如图 21.2.3所示，该神经核的交替层接收
来自位于同侧或对侧视网膜的视网膜神经节细胞的输入。如图 21.5.1B所示，这种隔离在从外侧膝状体到初级视
觉皮层的输入中得以维持，从而产生交替的左眼和右眼眼优势带。

具有相似方向偏好的细胞也被分组到柱中。如图 21.5.1C所示，在整个皮层表面，方向偏好有规律的顺时针
和逆时针循环，整个 180°循环每 750微米重复一次。同样，左眼和右眼优势柱以 750到 1千微米的周期交替。一
个完整的方向柱循环，或一对完整的左眼和右眼优势柱，称为超柱。皮层表面上每个点的方向和眼优势柱在局
部大致相互正交。因此，一个范围为一个超柱的皮层斑块包含方向偏好，以及左眼和右眼优势的所有可能组合。

2 种类型的柱首先通过记录神经元在皮层中紧密间隔的电极穿透处的响应来绘制。还通过在外侧膝状体的
各个层中进行损伤或示踪剂注射来识别眼优势柱。最近，一种称为光学成像的技术使研究人员能够可视化活体
动物的方向和眼优势柱的表面表示。该技术由阿米拉姆 ·格林弗德为研究皮层组织而开发，可视化与活跃的神经
元群的代谢需求相关的表面反射率变化，称为固有信号光学成像，或电压敏感染料的荧光变化[186]。内在信号成
像取决于局部血流中与活动相关的变化以及血红蛋白和其他内在发色团氧化状态的改变。这些技术现在还与使
用基因编码的神经活动标记的细胞分辨率成像相辅相成。

实验者可以可视化具有左眼优势或右眼优势的细胞分布，例如，通过从刺激另一只眼睛时获得的图像中减
去刺激一只眼睛时获得的图像。如图 21.5.1B所示，当在与皮层表面相切的平面上观察时，眼优势柱显示为交替
的左眼和右眼条纹，每条条纹的宽度约为 750微米。
定向柱的循环形成各种结构，从平行条纹到风车。如图 21.5.1C所示，定向偏好的急剧跳跃发生在定向图中

的风车中心和“裂缝”处。
嵌入在方向和眼优势柱中的是神经元簇，它们的方向选择性差但颜色偏好强烈。这些位于表层内的专业化单

位由细胞色素氧化酶的组织化学标记揭示，细胞色素氧化酶以斑点和间斑的规则斑块模式分布。如图 21.5.1D所
示，在初级视觉皮层中，这些斑点的直径为几百微米，相距 750微米。斑点对应于颜色选择性神经元簇。因为它
们富含具有颜色选择性的细胞而缺乏具有方向选择性的细胞，所以这些斑点专门提供有关表面而不是边缘的信
息。

如图 21.5.1D所示，在二级视觉皮层，用细胞色素氧化酶标记可明显看出由浅色条纹分隔的粗细深色条纹。
粗条纹包含对运动方向和双眼视差有选择性的神经元，以及对虚幻轮廓和全局视差线索有响应的细胞。细条纹
容纳专门用于颜色的细胞。浅色条纹包含定向选择性神经元。

对于要在视野中每个位置分析的每个视觉属性，必须有足够的平铺或覆盖具有不同功能特性的神经元。当
一个人在皮层表面的任何方向上移动时，感受野的视位位置的进展是渐进的，而柱的循环发生得更快。因此，可
以通过单个计算模块根据轮廓的方向、物体的颜色和运动方向以及立体深度来充分分析视野中的任何给定位置。
如图 21.5.2所示，包含此类模块的一小部分视觉皮层代表所有柱状系统的所有可能值。

柱状系统充当沿着视觉通路的 2种基本连接类型的基底。串行处理发生在皮层区域之间的连续连接中，这
些连接从大脑后部向前延伸。同时，并行处理同时发生在处理不同子模态（如形状、颜色和运动）的纤维子集
中，继续从视网膜开始的神经处理策略。

视觉皮层的许多区域都反映了这种排列；例如，初级视觉皮层中功能特定的细胞与二级视觉皮层中具有相
同特异性的细胞进行通信。然而，如图 21.5.3所示，这些通路并不是绝对隔离的，因为不同视觉属性之间存在一
些信息混合。

柱状组织具有几个优点。它最大限度地减少了具有相似功能特性的神经元相互通信所需的距离，并允许它
们共享来自离散通路的输入，这些通路传递有关特定感觉属性的信息。这种高效的连接节省了脑容量的使用，并
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图 21.5.1: 初级视觉皮层的功能结构。A.初级视觉皮层的表面在功能上被组织为视野映射。如图 21.4.3所示，视
觉空间的仰角和方位角被组织在一个规则的网格中，由于放大系数的变化而扭曲。此处的网格在深色条纹中可
见（通过固有信号光学成像可视化），它反映了神经元对一系列垂直肯特直条纹做出响应的模式。在此表面图中，
人们发现了功能特定的细胞柱的重复叠加循环，如 B、C和 D. B中所示。B.深色和浅色条纹代表左右眼优势柱
的表面视图。这些条纹以直角与区域初级视觉皮层和二级视觉皮层之间的边界成直角相交。C.一些列包含对刺
激方向具有相似选择性的细胞。不同的颜色表示柱的方向偏好。表面视图中的方向列最好描述为围绕方向突然
变化奇点（风车中心）的风车。比例尺代表 1毫米。D.初级视觉皮层中的斑点图案和二级视觉皮层中的条纹代
表功能组织的其他模块。这些模式用细胞色素氧化酶可视化。
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Figure 21–13 A cortical computational module. 
A chunk of cortical tissue roughly 1 mm square 
contains an orientation hypercolumn (a full cycle of 
orientation columns), one cycle of left- and right-
eye ocular-dominance columns, and blobs and 
interblobs. This module would presumably contain 
all of the functional and anatomical cell types of  
primary visual cortex, which would be repeated 
hundreds of times to cover the visual field. 
(Adapted from Hubel 1988.)

For every visual attribute to be analyzed at each 
position in the visual field, there must be adequate til-
ing, or coverage, of neurons with different functional 
properties. As one moves in any direction across the 
cortical surface, the progression of the visuotopic loca-
tion of receptive fields is gradual, whereas the cycling 
of columns occurs more rapidly. Any given position in 
the visual field can therefore be analyzed adequately 
in terms of the orientation of contours, the color and 
direction of movement of objects, and stereoscopic 
depth by a single computational module. The small 
segment of visual cortex that comprises such a module 
represents all possible values of all the columnar sys-
tems (Figure 21–13).

The columnar systems serve as the substrate for 
two fundamental types of connectivity along the vis-
ual pathway. Serial processing occurs in the successive 
connections between cortical areas, connections that 
run from the back of the brain forward. At the same 
time, parallel processing occurs simultaneously in sub-
sets of fibers that process different submodalities such 
as form, color, and movement, continuing the neural 
processing strategy started in the retina.

Many areas of visual cortex reflect this arrange-
ment; for example, functionally specific cells in V1 
communicate with cells of the same specificity in V2. 
These pathways are not absolutely segregated, how-
ever, for there is some mixing of information between 
different visual attributes (Figure 21–14).

斑块

方位柱

方向偏好

左眼 右眼眼优势柱:

Columnar organization confers several advantages.
It minimizes the distance required for neurons with
similar functional properties to communicate with one
another and allows them to share inputs from discrete
pathways that convey information about particular sen-
sory attributes. This efficient connectivity economizes
on the use of brain volume and maximizes processing
speed. The clustering of neurons into functional groups, 
as in the columns of the cortex, allows the brain to mini-
mize the number of neurons required for analyzing
different attributes. If all neurons were tuned for every 
attribute, the resultant combinatorial explosion would 
require a prohibitive number of neurons.

Intrinsic Cortical Circuits Transform 
Neural Information

Each area of the visual cortex transforms information 
gathered by the eyes and processed at earlier synap-
tic relays into a signal that represents the visual scene. 
This transformation is accomplished by local circuits 
comprising both excitatory and inhibitory neurons.

The principal input to the primary visual cortex
comes from three parallel pathways that originate 
in the parvocellular, magnocellular, and the blue/
yellow channels of koniocellular layers of the LGN 
(see Figure 21–12). Neurons in the parvocellular lay-
ers project to cortical layers IVCβ and 6, those in the 
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图 21.5.2: 皮层计算模块。一块大约 1平方毫米的皮层组织包含一个定向超柱（一个完整的定向柱循环）、一个
左眼和右眼优势柱循环，以及斑点和间斑。该模块可能包含初级视觉皮层的所有功能和解剖细胞类型，这些细
胞将重复数百次以覆盖视野[187]。
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Figure 21–14 Parallel processing in visual pathways.  The 
ventral stream is primarily concerned with object identification, 
carrying information about form and color. The dorsal pathway 
is dedicated to visually guided movement, with cells selective 
for direction of movement. These pathways are not strictly 

segregated, however, and there is substantial interconnection 
between them even in the primary visual cortex. (Abbreviations: 
LGN, lateral geniculate nucleus; MT, middle temporal area.) 
(Retinal ganglion cell images courtesy of Dennis Dacey, 
reproduced with permission.)

magnocellular layers project to layer IVCα and 6, 
while the koniocellular neurons project to layer 1 and 
to the cytochrome oxidase blobs in layers 2 and 3.
From there, a sequence of interlaminar connections,
mediated by the excitatory spiny stellate neurons,
processes visual information over a stereotyped set of 
connections (Figure 21–15).

This characterization of parallel pathways is only 
an approximation, as there is considerable interaction 
between the pathways. This interaction is the means 
by which various visual features—color, form, depth, 
and movement—are linked, leading to a unified vis-
ual percept. One way this linkage, or binding, may be 
accomplished is through cells that are tuned to more 
than one attribute.

At each stage of cortical processing, pyramidal neu-
rons extend output to other brain areas. Superficial-layer 
cells are responsible for connections to higher-order areas
of cortex. Layer V pyramidal neurons project to the supe-
rior colliculus and pons in the brain stem. Layer VI cells 
are responsible for feedback projections, both to the thala-
mus and to lower-order cortical areas.

Neurons in different layers have distinctive receptive-
field properties. Neurons in the superficial layer of V1 
have small receptive fields, whereas neurons in deeper
layers have large ones. The superficial-layer neurons are
specialized for high-resolution pattern recognition. Neu-
rons in the deeper layers, such as those in layer V that are 
selective for the direction of movement, are specialized 
for the tracking of objects in space.
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图 21.5.3: 视觉通路中的并行处理。腹侧流主要与物体识别有关，携带有关形状和颜色的信息。背侧通路专用于
视觉引导运动，细胞可选择运动方向。然而，这些通路并没有严格分开，即使在初级视觉皮层中，它们之间也存
在实质性的相互联系。
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21.6 内在皮层回路转换神经信息

最大限度地提高了处理速度。将神经元聚集成功能组，就像在皮层柱中一样，可以使大脑最大限度地减少分析
不同属性所需的神经元数量。如果所有神经元都针对每个属性进行调整，那么由此产生的组合爆炸将需要数量
惊人的神经元。

21.6 内在皮层回路转换神经信息
视觉皮层的每个区域都将眼睛收集并在较早的突触中继中处理的信息转换为代表视觉场景的信号。这种转

变由包含兴奋性神经元和抑制性神经元的局部回路完成。
如图 21.2.3所示，初级视觉皮层的主要输入来自 3个并行通路，它们起源于外侧膝状体的粒状层的小细胞、

大细胞和蓝色/黄色通道。小细胞层中的神经元投射到皮层 IVCβ 和 6层，大细胞层中的神经元投射到 IVCα层
和第六层，而粒状神经元投射到第一层和第二层和第三层中的细胞色素氧化酶斑点。如图 21.6.1所示，从那里
开始，一个序列由兴奋性多棘星状神经元介导的层间连接，通过一组模式化的连接处理视觉信息。

并行通路的这种表征只是一种近似，因为通路之间存在相当大的相互作用。这种交互是将各种视觉特征（颜
色、形状、深度和运动）联系起来的方式，从而形成统一的视觉感知。可以实现这种联系或绑定的一种方式是通
过调整到多个属性的细胞。

在皮层处理的每个阶段，锥体神经元将输出扩展到其他大脑区域。表层细胞负责连接到皮层的高阶区域。第
五层锥体神经元投射到脑干中的上丘和脑桥。第六层细胞负责向丘脑和低阶皮层区域的反馈投射。

不同层的神经元具有不同的感受野特性。初级视觉皮层表层神经元的感受野较小，而深层神经元的感受野
较大。表层神经元专门用于高分辨率模式识别。更深层的神经元（例如对运动方向具有选择性的第五层神经元）
专门用于跟踪空间中的物体。

反馈投射被认为提供了一种途径，使通路中的较高中心可以影响较低中心。从皮层投射到外侧膝状体的神
经元数量是从外侧膝状体投射到皮层的神经元数量的 10倍。尽管这种反馈投射显然很重要，但其功能在很大程
度上是未知的。

介导信息流入或流出皮层区域的兴奋性锥体神经元和多棘星状神经元的活动也受到抑制性中间神经元局部
网络的严格控制。兴奋性神经元的脉冲率通过匹配抑制不断非线性平衡，从而保持神经对输入响应的稳定性。抑
制性中间神经元分为多个类别，其形态和不同肽（如小清蛋白、生长抑素或血管活性肠肽）的共表达不同。其中
一些中间神经元形成级联回路，其中一类中间神经元以另一类中间神经元为目标，然后再以兴奋性神经元为目
标。这导致神经回路中的多步控制机制，从而增加第一类抑制性中间神经元的活动会减少第二类的活动，从而
在级联末端的兴奋性目标中解除抑制并增加响应。这种抑制控制的基序可能对多个皮层感觉区域很常见。

如图 21.6.2所示，除了串行前馈、反馈和局部循环连接之外，在每一层内平行于皮层表面行进的纤维还提
供远程水平连接。查尔斯 ·吉尔伯特和托斯坦 ·威泽尔分析了这些联系及其在皮层功能结构中的作用，他们使用
细胞内记录和染料注射将解剖学特征与皮层功能相关联。由于视觉皮层按视觉局部组织，因此水平连接允许目
标神经元在相对较大的视野区域整合信息，因此对于将视觉图像的组成部分组装成统一的感知非常重要。

集成也可以通过其他方式实现。传入视觉通路的突触中继连接的相当大的收敛和发散意味着神经元的感受
野在每个连续的中继上更大更复杂，因此具有整合功能。反馈连接也可能支持整合，这既是因为它们的分叉，也
是因为它们起源于具有更大感受野的细胞。

21.7 视觉信息由各种神经编码表示
感觉通路中的单个神经元会对一系列刺激值做出响应。例如，颜色检测通路中的神经元不限于响应一个波

长，而是调谐到一系列波长。神经元的响应在特定值处达到峰值并在该值的两侧逐渐减弱，形成具有特定带宽
的钟形调谐曲线。因此，在 650纳米处具有峰值响应且带宽为 100纳米的神经元可能会在 600纳米和 700纳米
处给出相同的响应。

为了能够确定神经元信号的波长，需要至少 2个代表以不同波长为中心的滤波器神经元。每个神经元都可
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图 21.6.1: 初级视觉皮层的内在回路。A.不同皮层中负责皮层回路兴奋性连接的神经元示例。第四层是来自丘脑
外侧膝状体核的主要输入层。来自小细胞层的纤维终止于 IVCβ层，而大细胞纤维终止于 IVCα层。内在皮层兴
奋性连接由多棘星形细胞和锥体细胞介导。多种 γ-氨基丁酸能平滑星形细胞（未显示）负责抑制连接。树突分
枝是蓝色的，轴突分枝是棕色的[188]。B.初级视觉皮层内的兴奋性连接图。从视觉皮层的每一层发送到皮层其他
区域的输出。
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（紫色柱）
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Figure 21–16 Long-range horizontal connections in each 
layer of the visual cortex integrate information from differ-
ent parts of the visual field.

A. The axons of pyramidal cells extend for many millimeters 
parallel to the cortical surface. Axon collaterals form connec-
tions with other pyramidal cells as well as with inhibitory 
interneurons. This arrangement enables neurons to integrate
information over large parts of the visual field. An important 
characteristic of these connections is their relationship to
the functional columns. The axon collaterals are found in 
clusters (arrows) at distances greater than 0.5 mm from the 

cell body. (Reproduced, with permission, from Gilbert and 
Wiesel 1983. Copyright © 1983 Society for Neuroscience.)

B. Horizontal connections link columns of cells with similar  
orientation specificity.

C. The pattern of horizontal connections is visualized by inject-
ing an adenoviral vector containing the gene encoding green 
fluorescent protein into one orientation column and superim-
posing the labeled image (black) on an optically imaged map of 
the orientation columns in the vicinity of the injection. (Diameter 
of white circle is 1 mm.) (Reproduced, with permission, from 
Stettler et al. 2002.)

Kandel-Ch21_0496-0520.indd   516 20/01/21   2:44 PM

图 21.6.2: 视觉皮层每一层的远程水平连接整合了来自视野不同部分的信息。A.锥体细胞的轴突平行于皮层表面
延伸数毫米。轴突侧枝与其他锥体细胞以及抑制性中间神经元形成连接。这种安排使神经元能够整合大部分视
野的信息。这些连接的一个重要特征是它们与功能柱的关系。在距离细胞体大于 0.5毫米的距离处，轴突侧支呈
簇状（箭头）。B.水平连接将具有相似方向特异性的细胞列连接起来。C.通过将包含绿色荧光蛋白编码基因的腺
病毒载体注入一个定向柱并将标记图像（黑色）叠加在注射附近定向柱的光学成像图上，可以看到水平连接的
模式（白色圆圈的直径为 1毫米）。
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21.7 视觉信息由各种神经编码表示

以被认为是一条标记线，其中活动表示具有给定值的刺激。当不止一个这样的神经元发射时，突触后中继的汇
聚信号代表一种刺激，其波长是所有输入代表值的加权平均值。
单个视觉感知是许多神经元活动的产物，这些神经元以特定的组合和交互方式运行，称为群体编码。群体

编码已经以各种方式建模。最流行的模型称为向量平均。
我们可以用一群方向选择性细胞来说明群体编码，每个细胞都对具有特定方向的线作出最佳响应。每个神

经元不仅对偏好刺激作出响应，而且对落在具有特定带宽的高斯调谐曲线所描述的方向范围内的任何线作出响
应。特定方向的刺激最强烈地激活调谐曲线以该方向为中心的细胞；调谐曲线远离该方向但与该方向重叠的细
胞兴奋程度较低。
每个细胞的偏好方向（线标签）表示为指向该方向的向量。每个细胞的放电都是对细胞线标签的“投票”，

细胞的放电率代表投票的权重。因此，细胞的信号可以用一个向量表示，该向量指向细胞的偏好方向，其长度
与细胞响应的强度成正比。如图 21.7.1所示，对于所有激活的细胞，可以计算一个向量和，其方向代表刺激值。
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Visual Information Is Represented by a Variety 
of Neural Codes

Individual neurons in a sensory pathway respond to 
a range of stimulus values. For example, a neuron in a
color-detection pathway is not limited to responding 
to one wavelength but is instead tuned to a range of 
wavelengths. A neuron’s response peaks at a particular 
value and tails off on either side of that value, forming a
bell-shaped tuning curve with a particular bandwidth. 
Thus, a neuron with a peak response at 650 nm and a 
bandwidth of 100 nm might give identical responses at
600 nm and 700 nm.

To be able to determine the wavelength from neu-
ronal signals, one needs at least two neurons repre-
senting filters centered at different wavelengths. Each 
neuron can be thought of as a labeled line in which 
activity signals a stimulus with a given value. When 
more than one such neuron fires, the convergent sig-
nals at the postsynaptic relay represent a stimulus with 
a wavelength that is the weighted average of the val-
ues represented by all the inputs.

A single visual percept is the product of the
activity of a number of neurons operating in a spe-
cific combinatorial and interactive fashion called a 

朝向偏好

响应

向量分量

刺激

朝向调谐

（脉冲/秒）

向量平均 感知的朝向

Figure 21–17  Vector averaging is one model for popula-
tion coding in neural circuits.  Vector averages describe the 
possible relationship between the responses in an ensemble 
of neurons, the tuning characteristics of individual neurons in 
the ensemble, and the resultant percept. Individual neurons 
respond optimally to a particular orientation of a stimulus in 
the visual field, but also respond at varying rates to a range of 
orientations. The stimulus orientation to which a neuron fires 

best can be thought of as a line label—when the cell fires 
briskly, its activity signifies the presence of a stimulus with 
that orientation. A number of neurons with different orienta-
tion preferences will respond to the same stimulus. Each neu-
ron’s response can be represented as a vector whose length 
indicates the strength of its response and whose direction 
represents its preferred orientation, or line label. (Adapted, with 
permission, from Kapadia, Westheimer, and Gilbert 2000.)

population code. Population coding has been modeled 
in various ways. The most prevalent model is called
vector averaging.

We can illustrate population coding with a pop-
ulation of orientation-selective cells, each of which 
responds optimally to a line with a specific orientation. 
Each neuron responds not just to the preferred stimu-
lus but rather to any line that falls within a range of ori-
entations described by a Gaussian tuning curve with a 
particular bandwidth. A stimulus of a particular orien-
tation most strongly activates cells with tuning curves 
centered at that orientation; cells with tuning curves 
centered away from but overlapping that orientation 
are excited less strongly.

Each cell’s preferred orientation, the line label, 
is represented as a vector pointing in the direction of 
that orientation. Each cell’s firing is a “vote” for the 
cell’s line label, and the cell’s firing rate represents the 
weighting of the vote. The cell’s signal can thus be rep-
resented by a vector pointing in the direction of the 
cell’s preferred orientation with a length proportional 
to the strength of the cell’s response. For all the acti-
vated cells, one can calculate a vector sum with a 
direction that represents the value of the stimulus
(Figure 21–17).
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图 21.7.1: 向量平均是神经回路中群体编码的一种模型。向量平均值描述了神经元集合中的响应、集合中单个神
经元的调谐特性以及由此产生的感知之间的可能关系。单个神经元对视野中刺激的特定方向做出最佳响应，但
也会以不同的速率对一系列方向做出响应。神经元最能激发的刺激方向可以被认为是一个线标签，当细胞快速
激发时，它的活动表示存在具有该方向的刺激。许多具有不同方向偏好的神经元会对相同的刺激做出响应。每
个神经元的响应都可以表示为一个向量，其长度表示其响应的强度，其方向表示其偏好方向或线标签[189]。

群体编码的另一个方面是神经元对相同刺激的响应的可变性。向对该刺激敏感的神经元重复呈现刺激将引
发一系列响应。神经元调谐曲线最敏感的部分不在峰值处，而是在调谐曲线最陡峭的两侧。在这里，刺激值的
微小变化会产生最强烈的响应变化。然而，刺激值的变化必须足以引起明显超过神经元响应正常变异性的响应
变化。人们可以将该变化量与感知辨别阈值进行比较。当许多神经元有助于辨别时，信噪比会增加，这一过程
称为概率求和，并且神经元响应发生显著变化所需刺激值的临界差异较小。
当大脑表示一条信息时，一个重要的考虑因素是参与该表示的神经元数量。尽管有关视觉刺激的所有信息

都存在于视网膜中，但视网膜表征不足以识别物体。在视觉通路的另一端，颞叶中的一些神经元对复杂物体（例
如面部）具有选择性。一个单独的细胞能代表像一张特定面孔这样复杂的东西吗？这样一个假设的神经元被称
为“祖母细胞”，因为它完全代表一个人的祖母，或者被称为“教皇细胞”，因为它代表层次认知通路的顶点。
然而，神经系统并不能通过单个神经元的活动来代表整个目标。相反，一些细胞代表物体的一部分，而一组

神经元代表整个物体。合奏中的每个成员都可以参与由不同目标激活的不同合奏。这种安排被称为分布式编码。
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21.8 亮点

分布式编码可能涉及几个或多个神经元。在任何情况下，分布式编码都需要代表人脸的细胞与代表与该人相关
的姓名和经历的细胞之间的复杂连接。
前面的讨论假设神经元通过它们的放电率和它们的线标签来传递信息。另一种假设是动作电位的时间本身

携带信息，类似于摩尔斯电码。随着时间的推移，可以从不同神经元组的同步放电中读取编码。在某一时刻，一
组细胞可能会一起放电，然后另一组细胞同步放电。通过一系列动作电位，单个细胞可以参与许多这样的集合。
感觉信息是否以这种方式表示，以及神经系统是否携带比仅由放电率表示的信息更多的信息，尚不清楚。

21.8 亮点
1. 视觉是一种建构过程，与照相机中单纯记录视觉输入有着根本的不同。相反，大脑使用视觉输入来推断

关于周围世界的信息，包括关于物体的信息，例如它们的大小、形状、距离和身份以及它们移动的速度。
2. 针对对比度、方向和运动等视觉特征的神经回路调整通常与自然环境中特征的分布相匹配。这表明神经

回路具有进化的、行为学驱动的起源。
3. 视觉回路和视觉由个人视觉经验调节。
4.视觉大量使用并行处理。较高的视觉中心形成两条截然不同的通路。位于顶叶皮层的背侧通路涉及运动

知觉、注意力和视觉引导动作。位于颞叶皮层的腹侧通路处理形状和物体。腹侧通路的进一步细分是专门的，例
如，用于识别面部。这些通路虽然截然不同，但却相互沟通；这对于将物体视为连贯的整体可能很重要。

5. 并行处理始于视网膜。不同的视网膜回路分析视觉输入每个点的不同局部特征，包括非彩色亮与暗、红
色与绿色以及蓝色与黄色的局部对比。信息通过不同类别的视网膜神经节细胞（针对上述 3个特征，分别为大
细胞、小细胞和粒状细胞）发出，其轴突形成视神经。

6. 来自两只眼睛的视神经在视交叉处重新组合，使得来自左侧视觉半场的所有纤维都投射到大脑的右半球，
反之亦然。然而，平行的视网膜通道在解剖学上仍按眼睛和视觉特征隔离，经过丘脑中继站、外侧膝状体，直至
初级视觉皮层。

7. 不同的通道在不同的层进入初级视觉皮层，尽管它们主要在主要输入层 4和 6进入。视觉输入被重新组
合以提取新的特征集。这些包括调整方向、运动和目标深度（通过组合左眼和右眼输入获得）。

8. 初级视觉皮层神经元共享空间位置或方向偏好等基本属性，形成从软脑膜垂直延伸到白质的柱。
9. 初级视觉皮层神经元还形成了它们在皮层响应特性的系统水平映射。对位置的调整形成了视觉空间的平

滑“视觉拓扑”映射，它随着距离的增加而逐渐变化，并且在中央凹处得到最精细的分辨，向外围逐渐变得粗
糙。叠加在空间图上的是方向偏好和左眼与右眼偏好的局部平滑图，其中散布着优先处理颜色柱。这些视觉响
应特征在相对较短的皮层距离上循环，实际上在空间图的每个部分移动上完成一个完整的循环。因此，初级视
觉皮层回路有效地并行分析每个视觉位置，以获得全套初级视觉皮层视觉特征。

10. 初级视觉皮层中的神经处理反映了它的架构，沿柱的局部垂直处理和跨柱的横向处理。此外，还有跨越
多柱的远程处理。

11. 初级视觉皮层的输出逐渐进入更高的视觉区域，包括分布在背侧通路和腹侧通路的 30多个中心。连通
性是相互的，较高的位点发送针对较低区域（包括外侧膝状体）的密集反馈。

12. 视觉处理的一个有用衡量标准是视觉通路上神经元“感受野”的变化。感受野是神经元接收输入的视觉
空间区域；它的进一步特征是神经元的最佳视觉刺激。感受野在视觉通路的连续阶段变得更大、更复杂。它们
的最佳刺激也增加了复杂性，从用于光受体的简单像素状点，到用于初级视觉皮层的定向线，再到位于腹侧通
路更高面部选择性中心的面部。

13. 展望未来，最重要的未解决问题之一是通过渐进“更高”的神经计算进行的前馈视觉处理与通过从高层
次到低层次的密集连接丛介导的反馈之间的相互作用。理解这种相互作用可能是理解大脑如何毫不费力地形成
复杂视觉感知的关键。
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