
第 24章 高层视觉处理：从视觉到认知

如我们所见，低层视觉处理负责在投射到视网膜上的光模式下检测各种类型的对比度。中层处理涉及所谓
视觉元素的识别，例如轮廓和运动场，以及表面的分离。高层视觉处理整合了来自各种来源的信息，是通向视
觉知觉的最后阶段。
高层视觉处理与识别环境的有意义行为特征有关，因此取决于从短期工作记忆、长期记忆和大脑皮层执行

区域传达信息的下行信号。

24.1 高层视觉处理与目标识别有关
我们对世界的视觉经验从根本上以目标为中心。即使投射到视网膜上的光模式随着观看条件（如光线、角

度、位置和距离）的变化而变化很大，我们也能识别出同一个目标。即使对于视觉上复杂的目标也是如此，这些
目标包括大量连接的视觉特征。

此外，目标不仅仅是视觉实体，而是与特定的体验、其他记忆的目标和感觉（例如咖啡研磨机的嗡嗡声或情
人香水的香气）以及各种情感相关。目标的行为意义是基于视觉信息引导我们的行动。简而言之，如图 24.1.1所
示，目标识别在视力和认知之间建立了联系。
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Figure 24–1 Representation of entire objects is central to
high-level visual processing. Representation of entire objects 
involves integration of visual features extracted at earlier stages 
in the visual pathways. This integration is a generalization of the
numerous retinal images generated by the same object and of

different members of an object category. The representation also 
incorporates information from other sensory modalities, attaches
emotional valence, and associates the object with the memory of 
other objects or events. Object representations can be stored in 
working memory and recalled in association with other memories.
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The Inferior Temporal Cortex Is the Primary 
Center for Object Recognition

Primate studies implicate neocortical regions of the 
temporal lobe, principally the inferior temporal cortex, 
in object perception. Because the hierarchy of synaptic 
relays in the cortical visual system extends from the 
primary visual cortex to the temporal lobe, the tempo-
ral lobe is a site of convergence of many types of visual 
information.

Neuropsychological studies have found that dam-
age to the inferior temporal cortex can produce spe-
cific failures of object recognition. Neurophysiological 
and functional imaging studies have, in turn, yielded 
remarkable insights into the ways in which the activity 
of inferior temporal neurons represents objects, how 
these representations relate to perceptual and cogni-
tive events, and how they are modified by experience.

Visual signals originating in the retina are pro-
cessed in the lateral geniculate nucleus of the thalamus 

before reaching the primary visual cortex (V1). Ascend-
ing visual pathways from V1 follow two main paral-
lel and hierarchically organized streams: the ventral 
and dorsal streams (Chapter 21). The ventral stream 
extends ventrally and anteriorly from V1 through V2, 
via V4, into inferior temporal cortex, which, in macaque 
monkeys, comprises the lower bank of the superior 
temporal sulcus and the ventrolateral convexity of the 
temporal lobe (Figure 24–2). Neurons at each synaptic 
relay in this ventral stream receive convergent input 
from the preceding stage. At the top of the hierarchy, 
inferior temporal neurons are in a position to integrate 
a large and diverse quantity of visual information over 
a vast region of visual space.

The inferior temporal cortex is a large brain region. 
The patterns of anatomical connections to and from 
this region indicate that it comprises at least two main 
functional subdivisions—the posterior area temporo-
occipital cortex and the anterior area temporal cortex—
and functional evidence suggests further subdivisions 
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图 24.1.1: 整个目标的表示是高层视觉处理的核心。整个目标的表示涉及视觉通路的早期阶段提取视觉特征的整
合。这种整合是由同一目标和目标类别的不同成员生成大量视网膜图像概括。该表示还结合了来自其他感官模
态的信息（附加情感效价），并将该目标与其他目标或事件的记忆相关联。目标表示可以存储在工作记忆中，并
与其他记忆相关联而回忆起来。



24.2 下颞皮层是目标识别的主要中心

24.2 下颞皮层是目标识别的主要中心
灵长类动物研究表明颞叶的新皮层区域（主要是下颞皮层）与目标感知有关。由于皮层视觉系统中突触中

继的层次结构从初级视觉皮层延伸到颞叶，因此颞叶是许多类型的视觉信息的汇聚点。
神经心理学研究发现，对颞叶皮层的损害会产生特定的目标识别失败。神经生理和功能成像研究反过来又

对下颞神经元的活性代表目标，这些表示与感知和认知事件的关系以及如何通过经验进行修饰的方式产生了显
著的见解。
源自视网膜中的视觉信号在达到初级视觉皮层之前，在丘脑的外侧核中进行处理。初级视觉皮层的上行视

觉通路遵循 2个主要的并行和分层组织的流：腹侧流和背侧流（第 21章）。如图 24.2.1所示，腹侧流从初级视
觉皮层到二级视觉皮层向腹侧延伸到下颞皮层，在猕猴中，该皮层包括上颞沟的下部和颞叶的腹侧凸面。该腹
侧流中每个突触继转发的神经元从前阶段接收收敛输入。在层次结构的顶部，下颞神经元可以在广泛的视觉空
间区域整合大量的视觉信息。
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Figure 24–2 Cortical pathway for object recognition.

A. A lateral view of the macaque brain shows the major pathways
involved in visual processing, including the pathway for object rec-
ognition (red). (Abbreviations: AIP, anterior intraparietal cortex; FEF, 
frontal eye fields; IT, inferior temporal cortex; LIP, lateral intrapari-
etal cortex; MIP, medial intraparietal cortex; MST, medial superior 
temporal cortex; MT, middle temporal cortex; PF, prefrontal cortex;
PMd, dorsal premotor cortex; PMv, ventral premotor cortex; TEO, 
temporo-occipital cortex; VIP, ventral intraparietal cortex.)

B. Lateral and ventral views of the macaque monkey brain
show the cortical areas involved in object recognition. 

(Abbreviations: IT, inferior temporal cortex; PF, prefrontal 
cortex; STP, superior temporal polysensory area; TEO, 
temporo-occipital cortex.)

C. The inferior temporal cortex (IT) is the end stage of the 
ventral stream (red arrows) and is reciprocally connected 
with neighboring areas of the medial temporal lobe and pre-
frontal cortex (gray arrows). This chart illustrates the main 
connections and predominant direction of information flow. 
(Abbreviations: ER, entorhinal cortex; PF, prefrontal cortex; PH, 
parahippocampal cortex; PR, perirhinal cortex; STP, superior 
temporal polysensory area; TEO, temporo-occipital cortex.)
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into multiple functionally specialized areas. As we shall 
see, the distinction between anterior and posterior parts 
of the inferior temporal cortex is supported by both neu-
ropsychological and neurophysiological evidence.

Clinical Evidence Identifies the Inferior Temporal 
Cortex as Essential for Object Recognition

The first clear insight into the neural pathways medi-
ating object recognition was obtained in the late 19th 
century when the American neurologist Sanger Brown 

and the British physiologist Edward Albert Schäfer 
found that experimental lesions of the temporal lobe 
in primates abolished the ability to recognize objects. 
Unlike the deficits that accompany lesions of occipital 
cortical areas, temporal lobe lesions do not impair sen-
sitivity to basic visual attributes, such as color, motion, 
and distance. Because of the unusual type of visual 
loss, the impairment was originally called psychic 
blindness, but this term was later replaced by visual 
agnosia (“without visual knowledge”), a term coined 
by Sigmund Freud.
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图 24.2.1: 目标识别的皮层通路。A.猕猴大脑的侧视图显示了涉及视觉处理的主要通路，包括目标识别通路（红
色）。B.猕猴大脑的侧视图和腹侧视图显示参与目标识别的皮层区域。C.下颞皮层是腹侧流的最后阶段（红色箭
头）并与内侧颞叶和前额叶皮层（灰色箭头）的相邻区域相互连接。此图表说明了信息流的主要连接和主要方
向。

下颞皮层是大脑区域。与该区域的解剖连接模式表明，它至少包括 2个主要的功能细分: 后枕骨后皮层和前
区域颞皮层；功能证据表明：进一步分别属于多个功能专长的区域。正如我们将看到的那样，神经心理学和神
经生理学证据支持下颞皮层的前部和后部之间的区别。
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24.2 下颞皮层是目标识别的主要中心

24.2.1 临床证据表明下颞皮层对于目标识别至关重要

在 19世纪后期，美国神经学家桑各 ·布朗和英国生理学家爱德华 ·艾伯特 ·谢弗首次清晰地了解了介导物
体识别地神经通路，他们发现：对灵长类动物颞叶的实验性损伤会丧失识别目标的能力。与枕叶区域病变伴随
的缺陷不同，颞叶病变不会损害对基本视觉属性（例如颜色、运动、距离）的敏感性。由于视觉丧失的类型，这
种损害最初被称为心理失明，但此术语后来被视觉上的失认症取代，这是由西格蒙德 ·弗洛伊德创造的术语。

在人类中，有 2个基本类别的视觉不适，具有敏感性和联想性，其描述导致了视觉系统中目标识别的 2个
阶段模型。如图 24.2.2所示，患有统觉失认症的人，匹配或复制复杂的视觉形状或目标的能力就会受损。这种障
碍是由于目标识别第一阶段的破坏而引起的：将视觉特征集成到整个目标的感觉表示中。借助关联的不可思议，
匹配或复制复杂目标的能力仍然完好无损，但是识别目标的能力受到损害。这种障碍由于目标识别第二阶段的
破坏而引起：目标的感官表示与目标的含义或功能的了解相关。
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Figure 24–3 Neurons in the temporal lobe of humans are 
involved in object recognition. Damage to the inferior tempo-
ral cortex impairs the ability to recognize visual objects, a condi-
tion known as visual agnosia. There are two major categories 

of visual agnosia: Apperceptive agnosia results from damage to 
the posterior region, and associative agnosia results from dam-
age of the anterior region. (Reproduced, with permission, from 
Farah 1990. © 1990 Massachusetts Institute of Technology.)

In humans, there are two basic categories of visual 
agnosia, apperceptive and associative, the description 
of which led to a two-stage model of object recogni-
tion in the visual system. With apperceptive agnosia, 
the ability to match or copy complex visual shapes 
or objects is impaired (Figure 24–3). This impairment 
results from disruption of the first stage of object recog-
nition: integration of visual features into sensory rep-
resentations of entire objects. With associative agnosia, 
the ability to match or copy complex objects remains 
intact, but the ability to identify objects is impaired. 
This impairment results from disruption of the second 
stage of object recognition: association of the sensory 

representation of an object with knowledge of the 
object’s meaning or function.

Consistent with this functional hierarchy, apper-
ceptive agnosia is most common following damage to 
the posterior inferior temporal cortex, whereas asso-
ciative agnosia, a higher-order perceptual deficit, is 
more common following damage to the anterior infe-
rior temporal cortex. Neurons in the anterior subdivi-
sion exhibit a variety of memory-related properties not 
seen in the posterior area.

More focal lesions within temporal cortex can 
lead to specific deficits. Damage to a small region of 
the human temporal lobe results in an inability to 
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图 24.2.2: 人类颞叶中的神经元参与目标识别。下颞皮层受损会削弱识别视觉目标的能力，这种情况称为视觉失
认症。有两大类视觉失认症：后部区域受损导致的知觉性失认症和前部区域受损导致的联想性失认症。

与此功能层次相一致，统觉性失认症在后下颞叶皮层受损后最常见，而联想性失认症（一种高阶知觉缺陷）
在前下颞叶皮层受损后更常见。前部分区中的神经元表现出在后部区域所没有的多种与记忆相关的特性。
颞皮层中更多的焦点病变会导致特定的缺陷。对人类颞叶一小部分区域的损害导致无法识别面部，这是一

种称为面孔失认症的联想性失认症。面孔失认症患者可以将一张脸识别为脸这个类别，识别出它的各个部分，甚
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至可以检测到面部表达的特定情绪，但他们无法识别某张脸属于特定人。
面孔失认症是类别特定类别的不可思议的一个例子，其中颞叶损伤的患者无法识别属于特定语义类别的特

定项目。也有报道称，患者存在针对生物、水果、蔬菜、工具或动物的特定类别的特定失认症。由于面部的明显
行为意义以及人们认识到大量面孔的正常能力，面孔失认症可能只是最常见的特定类别特异性的失认症。

24.2.2 下颞皮层中的神经元编码复杂的视觉刺激，并按功能特化的柱进行组织

从 1970年代查尔斯 ·格罗斯和同事的工作开始，已经对颞叶中的视觉信息编码进行了广泛的研究[215]。该区
域的神经元具有独特的响应特性。它们对简单的刺激特征（例如方向和颜色）相对不敏感。取而代之的是，绝大
多数人具有较大的中心位置感受野，并编码复杂的刺激特征。这些选择性通常看起来有些任意。例如，单个神
经元可能会对特定颜色和纹理的新月形模式做出强烈响应。具有独特选择性的细胞可能会为特定有意义目标响
应的高阶神经元提供输入。

实际上，如图 24.2.3中查尔斯 ·格罗斯所发现的那样，在下颞皮层中，正面有意义的目标（例如面部和手）
激活了几个小的神经元亚群[216]。对于手的视觉有响应的细胞，单个手指特别关键。在对面部有响应的细胞中，
某些细胞的最有效刺激是面部的正面视图，而对于其他细胞来说，这是侧视图。尽管某些神经元一般对面孔的
响应优先，但另一些神经元仅对特定的面部表情做出响应。这种细胞似乎直接有助于面对识别。
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Figure 24–4 Neurons in the inferior temporal cortex of the 
monkey are involved in face recognition. (Reproduced, with 
permission, from Desimone et al. 1984. Copyright © 1984 Society 
for Neuroscience.)
A. The location of the inferior temporal cortex of the monkey is 
shown in a lateral view and coronal section. The colored area is 
the location of the recorded neurons.

B. Peristimulus time histograms illustrate the frequency of 
action potentials in a single neuron in response to different 
images (shown below the histograms). This neuron responded 
selectively to faces. Masking of critical features, such as the 
mouth or eyes (4, 5), led to a substantial but not complete 
reduction in response. Scrambling the parts of the face (2) 
nearly eliminated the response.

recognize faces, a form of associative agnosia known 
as prosopagnosia. Patients with prosopagnosia can iden-
tify a face as a face, recognize its parts, and even detect 
specific emotions expressed by the face, but they are 
unable to identify a particular face as belonging to a 
specific person.

Prosopagnosia is an example of a category-specific 
agnosia, in which patients with temporal lobe damage 
fail to recognize particular items belonging to a spe-
cific semantic category. Category-specific agnosias for 
living things, fruits, vegetables, tools, or animals have 
also been reported. Owing to the pronounced behav-
ioral significance of faces and the normal ability of 
people to recognize an extraordinarily large number 
of faces, prosopagnosia may simply be the most com-
monly diagnosed variety of category-specific agnosia.

Neurons in the Inferior Temporal Cortex Encode 
Complex Visual Stimuli and Are Organized in 
Functionally Specialized Columns

The coding of visual information in the temporal lobe 
has been studied extensively using electrophysiological 
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techniques, beginning with the work of Charles Gross 
and colleagues in the 1970s. Neurons in this region 
have distinctive response properties. They are rela-
tively insensitive to simple stimulus features such as 
orientation and color. Instead, the vast majority pos-
sess large, centrally located receptive fields and encode 
complex stimulus features. These selectivities often 
appear somewhat arbitrary. An individual neuron 
might, for example, respond strongly to a crescent-
shaped pattern of a particular color and texture. Cells 
with such unique selectivities likely provide inputs to 
higher-order neurons that respond to specific mean-
ingful objects.

In fact, within the inferior temporal cortex, sev-
eral small subpopulations of neurons are activated by 
highly meaningful objects, such as faces and hands 
(Figure 24–4), as Charles Gross discovered. For cells 
that respond to the sight of a hand, individual fingers 
are particularly critical. Among cells that respond to 
faces, the most effective stimulus for some cells is a 
frontal view of the face, whereas for others it is a side 
view. Although some neurons respond preferentially 
to faces in general, others respond only to specific 

Kandel-Ch24_0564-0581.indd   568 31/12/20   1:39 PM

图 24.2.3: 猴子下颞皮层的神经元参与面部识别。A.猴子下颞皮层的位置显示在侧视图和冠状剖面中。彩色区域
是记录神经元的位置。B.刺激时间直方图说明了单个神经元中动作电位的频率以响应不同的图像（显示在直方
图下方）。这个神经元选择性地对面孔做出响应。遮盖关键特征（例如图 B中 4和 5的嘴巴或眼睛）会导致响应
显著但并非完全减少。扰乱面部（2）的各个部分几乎消除了响应。

在皮层视觉系统的初始转发中，对相同刺激特征（如朝向或运动方向）做出响应但来自视野不同部分的神
经元被组织成柱。下颞皮层内的细胞具有类似的组织结构。代表相同或相似刺激特性的神经元柱通常延伸到整
个皮层厚度，并在约 400微米的范围内延伸。如图 24.2.4所示，排列的柱是使具有某些相似特征的不同刺激在
部分重叠的柱中表示。因此，一个刺激可以激活多个柱。水平连接可以跨越许多毫米，并可能促进用于编码目
标的分布式网络的形成。

502



24.2 下颞皮层是目标识别的主要中心

1 毫米 10 deg

A
B

Kandel-Ch24_0564-0581.indd   569 31/12/20   1:39 PM

图 24.2.4: 下颞皮层前部对复杂视觉刺激作出响应的神经元被组织成柱。A.前下颞皮层表面的光学图像说明了被
右侧所示目标选择性激活的区域。B.下颞皮层的神经元组织成从皮层表面延伸出来的功能特化柱。根据这个模
型，每一柱都包含对特定视觉复杂目标做出响应的神经元。代表一个目标变化的神经元柱（例如不同的面孔或
不同的激活熄灭器）构成了一个皮层柱。

24.2.3 灵长类动物的大脑包含用于面部处理的专用系统

面孔失认通常在没有任何其他形式失认的情况下发生。如此高度特异性的感知缺陷可以通过位于独立簇中
的面部选择性神经元的局部损伤来解释。南希 ·坎韦施和同事使用功能性核磁共振成像[217]以及格雷戈里 ·麦卡
锡和格雷戈里 · 麦卡锡和同事使用来自人脑表面的直接电生理记录[218]来加强这种想法。坎韦施及其同事发现，
在呈现面孔和其他物体图片时，人类颞叶的一个区域（颞骨面区）在呈现面孔时响应显著高于其他物体。

随后，发现了更多的面部选择区域，主要位于颞叶，但也位于前额叶皮层中。对这些区域的早期研究为面部
选择性神经元聚集提供了间接证据。在后来的研究中，曹颖、温里奇 ·弗赖瓦尔德和同事直接证明了这种聚类，
并表明面部处理可能由从下颞皮层后部到前额叶皮层的专用面部处理网络进行。他们使用功能性核磁共振成像，
在颞叶中发现了 6个区域，在猕猴的前额叶皮层中发现了 3个区域，对面部的响应比对其他目标更有选择性。这
些区域（称为面部识别块）在不同个体中位置高度一致，因此根据其位置命名。每个面部识别块的直径为几毫
米，因此在组织上与下颞皮层柱不同。面部识别块的细胞内记录表明，绝大多数细胞对面的响应比对其他目标
的响应更多。因此，将数百万的面部细胞聚集成固定数量的小区域。这些区域是直接连接的，从而形成了面部
处理网络。在此网络中，每个节点似乎都在功能上专业化。从颞叶内的后部到前部，最初的面部识别块对面部
的特定视角做出响应，然后面部识别块逐渐对身份更具选择性，而对视角的选择性更少。此外，颞叶内的背侧
面积对自然面部运动具有选择性，而腹侧面积缺乏。因此，一个高度专业的网络主要位于颞皮层，处理面部传
达的信息的多个维度（图 24.2.5）。

24.2.4 下颞皮层是参与目标识别的皮层区域网络的一部分

如图 24.2.1所示，目标识别与视觉分类，视觉记忆和情感密切相互交织，而下颞皮层的输出会有助于这些功
能。如图 24.2.1C所示，主要投射中有向临时皮层的周围和偏头皮皮层的投射，它们位于下颞皮层的腹侧表面。
这些区域反过来又投射到内嗅皮层和海马体结构，这两者都参与了长期记忆存储和检索。下颞皮层的第二个主
要投射是前额叶皮层，这是高层视觉处理的重要部位。正如我们将看到的那样，前额叶神经元在目标分类、视
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Figure 24–6 The temporal lobe contains a network of 
face-selective areas.

A. Functional magnetic resonance imaging of macaque mon-
keys watching pictures of faces and other objects identified six 
face-selective areas in the temporal lobe, inside and around 
the superior temporal sulcus. These areas occur at the same 
locations across subjects and have been given names based on 
their anatomical location (PL, posterior lateral; ML, medial lat-
eral; MF, medial fundus of the superior temporal sulcus;  

AL, anterior lateral; AF, anterior fundus; AM, anterior medial). These 
areas are interconnected to form a face-processing network.

B. Single-neuron recordings from areas ML, AL, and AM show 
tuning to head orientation. ML cells are tuned to specific head 
orientations, many AL cells are tuned to multiple orientations 
that are mirror-symmetric versions of each other, and AM cells 
are broadly and more weakly tuned to head orientation. These 
three representations in interconnected areas can be thought 
of as transformations of each other (arrows).

revealed that the vast majority of cells respond selec-
tively more to faces than to other objects. Thus, mil-
lions of face cells are clustered into a fixed number of 
small areas. These areas are directly connected to each 
other, thus forming a face-processing network. Within 
this network, each node appears to be functionally spe-
cialized. From posterior to anterior locations within 
the temporal lobe, the initial face patches respond 
to particular views of the face, and then face patches 
become gradually more selective to identity and less 
selective for angle of view. Furthermore, dorsal face 
areas within the temporal lobe exhibit a selectivity for 
natural facial motion, which ventral areas lack. Thus, 
a highly specialized network, located primarily in 
temporal cortex, processes the multiple dimensions of 
information conveyed by a face (Figure 24–6).

The Inferior Temporal Cortex Is Part of a Network 
of Cortical Areas Involved in Object Recognition

Object recognition is intimately intertwined with vis-
ual categorization, visual memory, and emotion, and 

前内侧

前外侧
中外侧

中外侧

前底部

前内侧

后外侧
颞上沟中底部

前底部

A B

the outputs of the inferior temporal cortex contribute 
to these functions (see Figure 24–2). Among the princi-
pal projections are those to the perirhinal and parahip-
pocampal cortices, which lie medially adjacent to the 
ventral surface of the inferior temporal cortex (Figure
24–2C). These regions project, in turn, to the entorhinal
cortex and the hippocampal formation, both of which 
are involved in long-term memory storage and retrieval. 
A second major projection from the inferior temporal
cortex is to the prefrontal cortex, an important site for 
high-level visual processing. As we shall see, prefrontal 
neurons play important roles in object categorization, 
visual working memory, and memory recall.

The inferior temporal cortex also provides input—
directly and indirectly via the perirhinal cortex—to the
amygdala, which is believed to apply emotional valence 
to sensory stimuli and to engage the cognitive and vis-
ceral components of emotion (Chapter 42). Finally, the
inferior temporal cortex is a major source of input to
multimodal sensory areas of cortex such as the superior
temporal polysensory area (Figure 24–2B), which lies 
dorsally adjacent to the inferior temporal cortex.
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图 24.2.5: 颞叶包含面部选择性区域网络。A.猕猴观看面部和其他目标图片的功能磁共振成像识别了颞叶、颞上
沟内部和周围的 6个面部选择性区域。这些区域出现在不同受试者的相同位置，并根据其解剖位置命名。这些
区域相互连接形成一个人脸处理网络。B.来自中外侧、前外侧和前内侧区域的单神经元记录显示调整到头部方
向。中外侧细胞被调整到特定的头部方向，许多前外侧细胞被调整到彼此镜像对称版本的多个方向，而前内侧
细胞被广泛地和更弱地调整到头部方向。互连区域中的这 3种表示可以被认为是彼此的转换（箭头）。

觉工作记忆、记忆回忆中起着重要作用。
下颞皮层还通过外鼻周皮层直接或和间接地向杏仁核提供输入，杏仁核被认为将情绪效价应用于感觉刺激

并调动情感的认知部分和出自本能的部分（第 42章）。最后，下颞皮层是皮层多模态感觉区域的主要输入来源
（例如图 24.2.1B所示的上颞多感觉区，该区域位于与下颞皮层相邻的背面）。

24.3 目标识别依赖于感知恒常性
尽管有时有明显不同的视网膜图像，但在不同的观看条件下将目标识别为相同的能力是视觉经验功能上最

重要的要求之一。目标的不变属性（例如，图像特征或特征特征（例如斑马的条纹）之间的空间和色素关系）是
目标身份和含义的提示。

为了进行目标识别，这些不变属性必须独立于其他图像属性表示。视觉系统可以熟练地做到这一点，其行
为表现称为知觉恒常性。知觉恒常性的形式从跨目标的简单转换（例如大小或位置的变化）到更困难的形式，例
如深度旋转或照明的变化，甚至是类别中目标的相同性：所有斑马看起来像一样。

最好的例子之一是大小恒常性。与观察者不同距离处的目标被认为具有相同的大小，即使目标在视网膜上
产生不同绝对大小的图像。数百年来，大小的构成已被认可，但仅在过去几十年中，才有可能确定负责的神经
机制。一项早期的研究发现，下颞皮层的病变会导致猴子大小恒常性的失败，这表明该区域的神经元在大小恒
常性体中起着至关重要的作用。确实，如图 24.3.1A所示，单个下颞神经元最明显的特性之一是：即使刺激大小
发生很大变化，它们的形状选择性也保持不变。

知觉恒常性的另一种类型是位置稳定性，其中目标被识别为相同的位置，而不管它们在视野中的位置如何。
如图 24.3.1B所示，当目标在其大的感受野内改变位置时，许多下颞神经元的选择性响应模式不会有所不同。形
式线索不变性是指定义形式变化的线索时形式的恒定。例如，亚伯拉罕 ·林肯头部的轮廓无论是白底黑线，黑底
白线，还是绿底红线，都很容易辨认。许多下颞神经元的响应不会随着对比极性（图 24.3.1C）、颜色或纹理的变
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Figure 24–7 Perceptual constancy is reflected in the 
behavior of neurons in the inferior temporal cortex.  The 
responses of many inferior temporal neurons are selective for 
stimuli with a particular frequency (number) of lobes but invari-
ant to object size, position, and reflectance. (Reproduced, with 
permission, from Schwartz et al. 1983.)

A. Size constancy. An object is perceived to be the same even
when the retinal image size decreases with the distance of the 
object in the visual field. The response of the vast majority of infe-
rior temporal neurons to substantial changes in retinal image size 
is invariant, as illustrated here by the record of a single cell.

B. Position constancy. An object is perceived to be the same 
despite changes in position in the retinal image. Almost all infe-
rior temporal neurons respond similarly to the same stimulus in 
different positions in the visual field, as illustrated here by the 
record of a single neuron.

C. Form-cue invariance. An object is perceived to be the same 
despite changes in reflectance. Most inferior temporal neurons 
respond similarly to the two images illustrated, as shown in the 
record of an individual neuron.

Categorical Perception of Objects  
Simplifies Behavior

All forms of perceptual constancy are the product of 
the visual system’s attempts to generalize across dif-
ferent retinal images generated by a single object. A
still more general type of constancy is the perception 
of individual objects as belonging to the same semantic 
category. The apples in a basket or the many appear-
ances of the letter A in different fonts, for example, are 

physically distinct but are effortlessly perceived as
categorically identical.

Categorical perception is classically defined as the 
ability to distinguish objects of different categories better 
than objects of the same category. For example, it is more 
difficult to discriminate between two red lights that differ
in wavelength by 10 nm than to discriminate between red
and orange lights with the same wavelength difference.

Categorical perception simplifies behavior. For 
example, it usually does not matter whether an apple 
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图 24.3.1: 知觉恒常性反映在下颞皮层神经元的行为中。许多下颞神经元的响应对具有特定频率（数量）的脑叶
刺激具有选择性，但不随目标大小、位置和反射率变化。A.大小恒常性。即使视网膜图像的大小随着视野中目
标的距离而减小，目标也会被感知为相同的。绝大多数下颞神经元对视网膜图像大小显著变化的响应是不变的，
如此处单个细胞的记录所示。B.位置不变。尽管视网膜图像中的位置发生变化，但目标仍被认为是相同的。几
乎所有下颞神经元对视野中不同位置的相同刺激都有类似的响应，如此处单个神经元的记录所示。C.形式线索
不变性。尽管反射率发生变化，但目标仍被认为是相同的。如单个神经元的记录所示，大多数下颞神经元对所
示的 2个图像的响应相似。

视角不变性是指从不同角度观察到三维目标的知觉恒常性。因为我们看到的大多数目标都是三维和不透明
的，当从不同的角度看时，有些部分变得不可见，而其他部分则被揭示，而其他所有部分都会在外观变化。然
而，尽管可能由熟悉的目标施放的无限视网膜图像范围，但观察者可以轻松地独立于观察其角度识别目标。该
规则有明显的例外，通常是在从一个产生非特征性的视网膜图像的角度查看目标的情况下发生的，例如从上方
直接查看的桶。
因此，目标识别机制必须从明显的复杂形状中推断目标的身份。下颞皮层中的许多神经元都不表现出视角

不变性。实际上，许多人系统地调整了视角。然而，在较大的前部位置，神经元不仅大小和位置不变，而且对
视角也表现出更大的不变性。面部处理系统是一个很好的例子。后面部识别块中的神经元被调整为视角，而前
脸斑块中的神经元表现出极大的稳健性，可以改变视点的变化。因此，与前部区域相比，后面面部区域中的群
体响应包含有关头部方向的更多信息，而前脸斑块则提供了与后面部面积相比，有关跨头方向的更多信息。神
经元的个体神经元和群体在前下颞皮层中达到的视角不变性可能足以说明感知视角不变性。但这尚未直接显示。
另外，可以在较高的皮层加工阶段（例如前额叶皮层）实现视角不变性。
研究视角不变性失败的条件可能会导致对行为神经机制的见解。这样的条件是镜像图像的介绍。尽管镜像

不完全相同，但经常被认为是这样的混乱，反映了系统以识别视角不变性的错误阳性识别。卡尔 ·奥尔森及其同
事研究了下颞皮层特定区域中神经元对镜像图像的响应[219]。与感知混乱一致，许多下颞神经元对这 2个图像的
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24.4 目标的分类感知简化了行为

响应类似。同样，在前面描述的后部和前部之间的一个面积中，剖面选择性细胞与面部的左和右谱相似。这些
结果加强了以下结论：下颞皮层中的活动反映了感知不变性，尽管在这种情况下是错误的，而不是刺激的实际
特征。

24.4 目标的分类感知简化了行为
所有形式的知觉恒常物都是视觉系统试图跨单个目标产生的不同视网膜图像的尝试的产物。更一般的恒定

类型是对单个目标的感知属于同一语义类别。例如，篮子里的苹果或不同字体的字母 A的许多外观在物理上是
不同的，但很容易被认为是完全相同的。

分类感知通常被定义为比同一类别的目标更好地区分不同类别目标的能力。例如，在波长相差 10纳米的 2
个红光之间进行区分比在具有相同波长差的红光和橙色光之间进行区分更困难。

分类感知简化了行为。例如，苹果是完全球形的还是左侧略微有杂色的，还是我们提供的座椅是温莎侧椅
还是奇彭代尔式侧椅都无关紧要。同样，阅读能力要求一个人能够识别多种类型样式的字母。和更简单的知觉
恒常性形式一样，分类感知取决于大脑提取所见目标不变特征的能力。

是否存在一组神经元对一个类别内的目标做出一致响应，对不同类别的目标做出不同响应？为了测试这一
点，大卫 ·弗雷德曼和厄尔 ·米勒及其同事创建了一组图像，其中合并了狗和猫的特征[220]。复合图像中狗和猫
的比例从一个极端到另一个极端变化。对猴子进行了训练，可以可靠地将这些刺激识别为狗或猫。米勒及其同
事随后从背外侧前额叶皮层中的视觉响应神经元记录，该区域从下颞皮层接收直接输入[221]。如图 24.4.1所示，
这些神经元不仅表现出预测的类别选择性响应（对猫的响应很好），但反之亦然，而且神经元类别边界也对应于
行为学到的边界。相比之下，下颞皮层中的神经元代表特征的相似性，而不是类别。

颞叶损伤后有时会出现类别特异性失认症，这一事实表明：下颞皮层的神经元与前额叶皮层的神经元具有
相似的类别选择性。颞叶皮层中的面部选择性细胞似乎符合此标准，因为它们对一系列面部的响应通常相似。然
而，这些可能构成一种特殊情况，而对于大多数刺激条件，类别选择性响应可能是前额叶皮层中神经元的特征，
在额叶皮层中，视觉响应更常见于刺激的行为意义。

24.5 视觉记忆是高层视觉处理的一个组成部分
视觉经验可以作为记忆存储，视觉记忆会影响传入的视觉信息处理。目标识别特别依赖于观察者以前在目

标上的经历。因此，必须通过经验来修改目标识别的下颞皮层对目标识别的贡献。
关于经验在视觉感知中作用的研究集中在 2种不同类型经验丰富的可塑性上。一个源于反复的暴露或实践，

这会改善视觉辨别和目标识别能力。这些依赖经验的变化构成了一种被称为感知学习的隐性学习形式（第 23章）。
另一个发生在与显式学习的存储，可以有意识地回忆事实或事件的学习（第 54章）。

24.5.1 隐式视觉学习导致神经元响应选择性的变化

通过经验来区分复杂视觉刺激的能力是高度可修饰的。例如，关注汽车模型之间细微差异的个人可以提高
识别这些差异的能力。
在下颞皮层中，复杂目标的神经元选择性可以发生变化，与区分目标能力的相似之处。例如，在洛戈塞蒂斯

及其同事的一项研究中，对猴子进行了训练，可以从目标的二维视图中识别出新颖的三维目标，例如随机弯曲
的线形式[222]。广泛的训练导致了从二维视图识别目标能力的明显提高。如图 24.5.1所示，训练后，发现一群神
经元对前面的视图表现出明显的选择性，但对同一目标的其他二维视图没有明显的选择性。

对猴子的其他研究表明，熟悉新面孔会改变下颞皮层中面部选择性神经元的调整。同样，当动物具有由简
单特征形成的新颖目标的经验时，下颞神经元就会对这些目标有选择性。由于动物参与主动辨别或仅被动观察
视觉刺激的原因，已经发现了这种神经元的变化，并且它们通常表现为神经选择性的锐化，而不是绝对激活率
的变化。锐化恰恰是一种神经元变化，它可能是视觉刺激感知辨别的改善。
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Figure 24–8 Neural coding for categorical perception. 
(Reproduced, with permission, from Freedman et al. 2002.)

A. The images combine cat and dog features in varying propor-
tions. Monkeys were trained to categorize an image as cat or 
dog if it had 50% or more features of that animal.

B. Peristimulus time histograms illustrate the responses of 
a prefrontal cortex neuron to the images shown in part A. 

The neuron responded much more weakly to images of cats 
(100%, 80%, and 60%) than to images of dogs (60%, 80%, 
and 100%). Responses to images from the same category 
were very similar despite variations in retinal images that were 
as large as or even larger than the differences in retinal images 
between categories. Thus, the cell was category-specific. Such 
category-specific responses were common among visual neu-
rons of the lateral prefrontal cortex.

develop close to the temporal lobe face patches dis-
cussed earlier.

Two issues concerning interaction between vision 
and memory have been investigated. First, how is 
visual information maintained in short-term working 
memory? Working memory has a limited capacity, act-
ing like a buffer in a computer operating system, and 
consolidation into long-term memory is susceptible to 
interference (Chapter 54). Second, how are long-term 
visual memories and the associations between them 
stored and recalled?

In a visual delayed-response task requiring access 
to stimulus information beyond the duration of the 
stimulus (Box 24–1), many vision-related neurons in 
both the inferior temporal and prefrontal cortices con-
tinue firing during the delay. This delay-period activ-
ity is thought to maintain information in short-term 
working memory (Figure 24–11). Delay-period activity 
in the inferior temporal and prefrontal cortices differs 
in a number of ways. For one, activity in the inferior 
temporal cortex is associated with the short-term stor-
age of visual patterns and color information, whereas 
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图 24.4.1: 分类感知的神经编码。A.这些图像以不同的比例组合了猫和狗的特征。如果图像具有猫或狗的 50%
或更多特征，猴子会被训练将其归类为猫或狗。B.周围刺激时间直方图说明前额叶皮层神经元对 A部分所示图
像的响应。神经元对猫图像（100%、80%和 60%）的响应比对狗图像（60%、80%和 100%）的响应弱得多。尽
管视网膜图像的差异与类别之间的视网膜图像差异一样大，甚至更大，但对同一类别图像的响应非常相似。因
此，该细胞是特定于类别的。这种特定于类别的响应在外侧前额叶皮层的视觉神经元中很常见。
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Figure 24–9 Familiarity with particular complex objects 
leads inferior temporal neurons to respond selectively for 
those objects. (Reproduced, with permission, from Logothetis 
and Pauls 1995. Copyright © 1995 Oxford University Press.)

A. Monkeys were trained to recognize a randomly bent wire 
from a set of two-dimensional views of the wire. The wire form 
was rotated 12° in successive views. Once recognition perfor-
mance was stable at a high level, recordings were made from 

neurons in the inferior temporal cortex while each view was 
presented. Peristimulus time histograms show the responses 
of a typical neuron to each view. This neuron responded selec-
tively to views that represented a small range of rotation of the 
object.

B. When the same neuron was tested with two sets of stimuli 
that were unfamiliar to the monkey, it failed to respond to any 
of these stimuli.

A  熟悉的目标 B  不熟悉的目标

–168° –120° –108° –96° –84° –72°

–60° –48° –36° –24° –12° 0°

800 毫秒

60 脉冲数/秒

下颞皮层

activity in the prefrontal cortex encodes visuospatial 
information as well as information received from other 
sensory modalities. Delay-period activity in the infe-
rior temporal cortex also appears to be closely attuned 
to visual perception, for it encodes the sample image,
but can be eliminated by the appearance of another 
image.

In the prefrontal cortex, by contrast, delay-period 
activity depends more on task requirements and is not 
terminated by intermittent sensory inputs, suggest-
ing that it may play a role in the recall of long-term 
memories. Experiments by Earl Miller and colleagues 
support this view. In these experiments, monkeys were 
trained to associate multiple pairs of objects. They 
were then tested on whether they had learned these 
pairwise associations, using the following procedure. 
First, a single (sample) object was presented; then, 
after a brief delay, a second (test) object appeared. The 
monkey was instructed to indicate whether the test 
object was the object paired with the sample during 
previous training.

There are two possible ways to solve this task. Dur-
ing the delay, the animal could use a sensory code and 
keep a representation of the sample object online until 
the appearance of the test object, or it could remem-
ber the sample object’s associate and keep information 

about the associate object online in a “prospective 
code” of what might appear as the test object. Remark-
ably, neuronal activity appears to transition from one 
to the other during the delay. Neurons in the prefron-
tal cortex initially encode the sensory properties of the 
sample object—the one just seen—but later begin to 
encode the expected (associated) object. As we shall 
see, such prospective coding in the prefrontal cortex 
may be the source of top-down signals to the inferior 
temporal cortex, activating neurons that represent the 
expected object and thus giving rise to conscious recall 
of that object.

The relation between long-term declarative mem-
ory storage and visual processing has been explored 
extensively in the context of remembered associations 
between visual stimuli. Over a century ago, William 
James, a founder of the American school of experimen-
tal psychology, suggested that learning visual asso-
ciations might be mediated by enhanced connectivity 
between the neurons encoding individual stimuli. To 
test this hypothesis, Thomas Albright and colleagues 
trained monkeys to associate pairs of objects that had 
no prior physical or semantic relatedness. The monkeys 
were later tested while extracellular recordings of neu-
rons in the inferior temporal cortex were made. Objects 
that had been paired often elicited similar neuronal 

Kandel-Ch24_0564-0581.indd   575 31/12/20   1:39 PM

图 24.5.1: 熟悉特定的复杂目标会导致下颞神经元对这些目标有选择性地做出响应。A. 训练猴子从电线的一组
二维视图中识别随机弯曲的电线。在连续的视图中，线形式旋转了 12°。一旦识别性能在高水平上稳定下来，就
会在呈现每个视图时从下颞皮层中的神经元进行记录。周围刺激时间直方图显示典型神经元对每个视图的响应。
该神经元选择性地响应代表目标小范围旋转的视图。B.当用猴子不熟悉的 2组刺激测试同一个神经元时，它对
这些刺激中的任何一个都没有响应。

24.5.2 视觉系统与工作记忆和长期记忆系统相互作用

目标识别和学习是复杂的联系。实际上，学习可以在下颞皮层中产生整个功能专业化区域。例如，年轻学
习以将特定形状（例如，数字符号）与特定奖励大小相关联的猴子会发展出处理这些特定形状的专业大脑区域。
这些大脑区域靠近前面讨论的颞叶面部识别块。
已经研究了有关视觉与记忆之间相互作用的 2个问题。首先，如何在短期工作记忆中维护视觉信息？工作

记忆的容量有限，就像计算机操作系统中的缓冲区一样，整合到长期记忆中很容易受到干扰（第 54章）。第二，
长期视觉记忆以及它们之间的关联是如何存储和回忆的？

在视觉延迟响应任务中，需要访问超出刺激持续时间的刺激信息（文本框 24.1），在延迟期间，下颞皮层和
前额叶皮层许多与视觉相关的神经元在延迟期间都在继续激活。如图 24.5.4所示，这种延迟周期活动被认为可
以将信息保持在短期工作记忆中。下颞皮层和前额叶皮层的延迟期活动在许多方面不同。首先，下颞皮层中的
活动与视觉模式和颜色信息的短期存储有关，而前额叶皮层的活动编码视觉空间信息以及从其他感觉方式中获
得的信息。下颞皮层中的延迟周期活性似乎也与视觉感知密切相关，因为它编码了样本图像，但是可以通过另
一个图像的外观来消除。

文本框 24.1 (视觉与工作记忆的相互作用研究)
视觉和记忆之间的关系可以通过将神经心理学方法与单细胞电生理学方法相结合来研究。
用于研究记忆的一种行为范式是延迟响应任务。受试者需要根据在短暂延迟期间记住的信息做出具

体回应。如图 24.5.2A所示，在这项任务的一种形式中（被称为延迟匹配样本），受试者必须指出视觉刺
激与之前查看的线索刺激（样本）是相同还是不同。

当与单细胞记录结合使用时，这项任务允许实验者分离神经元响应的 3个关键成分：（1）感觉成分，
即线索刺激引起的响应；（2）短期记忆或工作记忆成分，在提示和匹配之间的延迟期间发生的响应；以及
（3）识别记忆或熟悉度分量，即由匹配刺激引起的响应与对提示刺激较早响应之间的差异。

第二种行为范式，视觉配对关联任务，已与电生理学结合使用，以探索关联的长期存储和回忆背后
的细胞机制。如图 24.5.3B所示，该任务与延迟匹配到样本任务的不同之处在于，匹配和提示是 2种不同
的刺激。

样本刺激可能由字母 A和匹配刺激字母 B组成。通过重复的时间配对和条件强化，受试者了解到 A
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♠和 B是相互预测的：它们是相关的。
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图 24.5.2: 延迟样本匹配任务。在这种范式中，试验从一个注视点的出现开始，该注视点将受试者的注意力和凝
视引导到计算机屏幕的中心。提示刺激（“样本”）随后短暂出现，通常持续 500毫秒，随后出现一段显示为空
白的延迟。延迟可以变化以适应实验目标。延迟后，选择显示出现，其中包含多个图像，其中一个是提示（“匹
配”）。受试者必须通过选择提示刺激来做出响应，通常是按下按钮或对刺激进行眼跳。在这里所示的任务中，所
有测试图像同时出现（与样本任务同时匹配）。它们也可以按顺序显示（与示例任务的顺序匹配）。尽管对于连
续任务来说，试验的持续时间可能更长，但通过限制任何时候出现的视觉刺激，这种模式对电生理学研究可能
是有利的。

时间

注视 提示 选择 强化响应

+ +

B

图 24.5.3: 配对偶联任务。除了提示和匹配是不同的刺激之外，这种范式类似于样本匹配范式。在图示的例子中，
篮球是提示刺激，飞机是实验者指定的匹配刺激。因为这些刺激没有内在的关联，受试者必须通过试错学习来
发现指定的关联。因此，任务是建立非同源刺激之间的联系。配对关联任务还可以包含样本和测试刺激之间的
延迟，并且可以同时（显示）和顺序形式使用。

相比之下，在前额叶皮层中，延迟周期活动更多地取决于任务要求，并且不会因间歇性感觉输入而终止，这
表明它可能在回忆长期记忆中起作用。厄尔 ·米勒及其同事的实验支持了这一观点[221]。在这些实验中，对猴子
进行了训练以将多对目标相关联。然后，他们使用以下程序对他们是否学会了这些成对关联进行测试。首先，提
出了一个（示例）目标；然后，短暂延迟后，出现了第二个（测试）目标。指示猴子指示测试目标是否是上一次
训练期间与样品配对的目标。

有 2种可能解决此任务的方法。在延迟期间，动物可以使用感官编码，并保留样本目标的在线表示，直到
测试目标出现为止，或者可以记住样本目标的副词，并将有关关联目标的信息保留在“潜在编码”中，可能显
示为测试目标的内容。值得注意的是，在延迟期间，神经元活性似乎从一种过渡到另一个。前额叶皮层中的神
经元最初编码样本目标的感觉属性（刚刚看到的目标），但后来开始编码预期的（相关）目标。正如我们将看到
的那样，前额叶皮层中的这种前瞻性编码可能是下颞皮层的自上而下信号的来源，激活代表预期目标的神经元，
从而引起对该目标的有意识回忆。

在视觉刺激之间记忆的关联的背景下，已经广泛探索了长期声明性记忆存储与视觉处理之间的关系。一个
多世纪以前，美国实验心理学学院的创始人威廉 ·詹姆斯提出：学习视觉关联可能通过编码个体刺激的神经元之
间的连通性来介导。为了检验这一假设，托马斯 ·奥尔布赖特及其同事训练猴子与没有事先物理或语义相关性的
目标对相关。后来对猴子进行了测试，同时进行了下颞皮层中神经元的细胞外记录。已经配对的目标通常会引起
类似的神经元响应，这是人们期望的，如果功能连接得到增强，而不成目标引起的响应是无关的。如图 24.5.5所
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Figure 24–11 Neural activity representing an object is 
sustained while the object is held in working memory. 
(Reproduced, with permission, from Fuster and Jervey 1982. 
Copyright © 1982 Society for Neuroscience.)

A. Monkeys were trained to perform a color match-to-sample 
task. For example, a red stimulus was first presented and the 
animal later had to choose a red stimulus from among many 
colored stimuli. The task incorporated a brief delay (1–2 seconds)
between display of the sample and the match, during which 
information about the correct target color had to be maintained 
in working memory. The purple area in the monkey’s brain indi-
cates the inferior temporal cortex.

B. Peristimulus time histograms and raster plots of action
potentials illustrate responses of a single neuron in the inferior
temporal cortex during the delayed match-to-sample task. The
upper record is from trials in which the sample was red, and the
lower record is from trials in which it was green (shown here as
blue). The recordings show that the cell responds preferentially
to red stimuli. In trials with a green sample, the activity of the
neuron does not change, whereas in trials with a red sample,
the cell exhibited a brief burst of activity following presentation
of the sample and continued firing throughout the delay. Many
visual neurons in the inferior temporal and prefrontal cortices
exhibit this kind of behavior.
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responses, as one would expect if functional connec-
tions had been enhanced, whereas responses elicited 
by unpaired objects were unrelated. Recordings from 
individual inferior temporal neurons while monkeys 
were learning new visual associations showed that a 
cell’s responses to paired objects became more simi-
lar over the course of training (Figure 24–12). Most 
importantly, the changes in neuronal activity occurred 
on the same timescale as the changes in behavior, and 
the changes in neural activity depended on successful 
learning.

These learning-dependent changes in the stimu-
lus selectivity of inferior temporal cortex neurons 
are long-lasting, suggesting that this cortical region 
is part of the neural circuitry for associative visual 
memories. The experimental results also support the 
view that learned associations are implemented rap-
idly by changes in the strength of synaptic connections 
between neurons representing the associated stimuli.

We know that the hippocampus and neocorti-
cal areas of the medial temporal lobe—the perirhi-
nal, entorhinal, and parahippocampal cortices—are 
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图 24.5.4: 当目标保存在工作记忆中时，表示目标的神经活动就会持续。A.训练猴子执行颜色匹配样本任务。例
如，首先呈现红色刺激，然后动物必须从许多有色刺激中选择红色刺激。该任务在样本显示和匹配之间加入了
短暂的延迟（1-2秒），在此期间，有关正确目标颜色的信息必须保留在工作记忆中。猴子大脑中的紫色区域表
示下颞皮层。B.刺激时间直方图和动作电位光栅图说明了在延迟匹配样本任务期间下颞皮层中单个神经元的响
应。上面的记录来自样本为红色的试验，下面的记录来自样本为绿色的试验（此处显示为蓝色）。记录显示细胞
优先响应红色刺激。在使用绿色样本的试验中，神经元的活动没有改变，而在使用红色样本的试验中，细胞在
样本出现后表现出短暂的活动爆发，并在整个延迟期间持续放电。下颞皮层和前额叶皮层中的许多视觉神经元
都表现出这种行为。

510



24.6 视觉记忆的联想回忆依赖于处理视觉刺激的皮层神经元自上而下的激活

示，猴子正在学习新的视觉关联时，来自单个下颞神经元的记录表明，在训练过程中，细胞对配对目标的响应变
得更加相似。最重要的是，神经元活动的变化发生在行为变化的时间表上，而神经活动的变化取决于成功学习。
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图 24.5.5: 目标识别与联想记忆有关。猴子学会了视觉刺激对之间的关联，同时从下颞皮层的神经元记录活动。
A.为单个训练课程（572次试验）的每个四分位数绘制配对关联任务的行为表现。向动物展示了 4种新刺激（A、
B、C、D），并且需要学习 2种配对关联（A–B、C–D）。正如预期的那样，性能开始时是偶然的（50%正确），并
随着动物学会这些关联而逐渐攀升。B.在 A部分描述的行为任务期间记录的下颞神经元的平均激活率。每条轨
迹代表 4种刺激之一（A、B、C或 D）呈现期间的放电率。对所有刺激的响应在一开始都是相似的。随着配对
关联的学习，对配对刺激 A和 B的神经元响应开始聚集在与对配对刺激 C和 D的响应不同的水平上。神经元的
活动因此对应于两对之间的学习关联。

这些依赖于学习的颞皮层神经元刺激选择性的变化是长期的，这表明该皮层区域是关联视觉记忆神经回路
的一部分。实验结果还支持这样一种观点：即通过代表相关刺激的神经元之间突触连接强度的变化来迅速实现
学习的关联。
我们知道，内侧颞叶的海马体和新皮层区域（嗅周皮层、内嗅皮层和海马旁皮层）对获得联想视觉记忆和下

颞皮层的功能可塑性都至关重要。实际上，宫下靖及其同事的工作表明：上述成对神经元在周围皮层中比前颞
皮层更为普遍[223]。因此，如图 24.2.1C所示，尽管学习改变了 2个区域中神经元的刺激选择性，但视觉相关对
之间的关联从下颞皮层到周围的皮层增长。海马体和内侧颞叶可以促进在存储关联视觉记忆所需的下颞皮层中
局部神经元回路的重组。重组本身可能是由相关视觉刺激的时间巧合引发的赫布可塑性形式（第 49章）。

511



24.6 视觉记忆的联想回忆依赖于处理视觉刺激的皮层神经元自上而下的激活

24.6 视觉记忆的联想回忆依赖于处理视觉刺激的皮层神经元自上而下的激活
高层视觉处理最吸引人的特征之一是：在视野中检测图像和同一图像的回忆在主观上相似。前者取决于视

觉信息的自下而上流，这是我们传统上认为的视觉。相比之下，后者是自上而下的信息流的产物。这种区别在
解剖学上是准确的，但掩盖了以下事实：在正常条件下，传入信号和下行信号协同产生视觉经验。
对关联视觉记忆的研究为视觉回忆的基础机制提供了宝贵的见解。如我们所见，视觉关联记忆通过独立代

表相关刺激神经元之间的功能连通性变化来存储在视觉皮层中。如图 24.6.1所示，这一变化的实际结果是：仅
在学习之前对刺激 A响应的神经元在这些刺激已关联后将对 A和 B响应。刺激 B激活 A响应性神经元可以看
作是刺激 A自上而下的回忆神经元相关。
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Figure 24–13 Circuits for visual association and recall.  
Bottom-up signals—afferent signals conveying information 
about objects in the observer’s visual field—are combined 
into object representations in the inferior temporal cortex. 
Before associative learning, a neuron (blue) responds well 
to the circus tent but not to the horse. Learned associations 
between objects are mediated in the inferior temporal cortex 
by strengthening connections between neurons representing 

each of the paired objects (the indirect pathway in the figure). 
Thus, recall of the circus tent following presentation of the 
horse is achieved by activating the indirect pathway. Indirect 
activation can also be triggered by the contents of working 
memory (feedback from the prefrontal cortex). Under 
normal conditions, visual perception is the product of a  
combination of direct and indirect inputs to inferior 
temporal neurons.

前额叶皮层

（工作记忆）

下颞皮层
（记忆存储）

内侧颞叶
（巩固）

低层和中层
视觉处理

间接通路

联想学习之前

would be maintained in working memory. As we have 
seen, the continued firing of many prefrontal neurons
during the delay period of a delayed match-to-sample 
task initially represents information about the sam-
ple image but changes to the associated image that is 
expected to follow. Signals from prefrontal cortex to the 
inferior temporal cortex would selectively activate neu-
rons representing the associated image, and that activa-
tion would constitute the neural correlate of visual recall.

Highlights

1. � A key function of high-level vision is object 
recognition. Object recognition imbues visual 
perception with meaning. As the eminent neu-
ropsychologist Hans-Lukas Teuber once wrote, 
failure of object recognition “would appear in its 
purest form as a normal percept that has some-
how been stripped of its meaning.”

2. � Object recognition is difficult, primarily because 
of changes in appearance with changes in 

position, distance, orientation, or lighting condi-
tions, possibly rendering different objects similar 
in appearance. Building computer models mim-
icking primate object recognition capabilities is a 
major challenge for current and future research.

3. � Object recognition relies on a region of the tem-
poral lobe called inferior temporal cortex. Visual 
information reaching inferior temporal cortex 
has already been processed through mechanisms 
of low- and mid-level vision.

4. � Lesions to inferior temporal cortex cause visual 
agnosia, a loss in the ability to recognize objects. 
Apperceptive agnosia, the inability to match 
or copy complex objects, is distinguished from 
associative agnosia, the impairment of the abil-
ity to recognize an object’s meaning or function. 
Predicting the exact nature of an agnosia from 
the pattern of lesioned or inactivated areas, and 
thus to go from understanding the correlates to 
the causes of neural object representations, is a 
major goal for the field of object recognition and 
neurology.
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图 24.6.1: 视觉联想和回忆的回路。自下而上的信号（传递观察者视野中目标信息的传入信号）被组合成下颞皮
层的目标表征。在联想学习之前，一个神经元（蓝色）对马戏团帐篷的响应良好，但对马响应不佳。通过加强代
表每个配对目标的神经元之间的连接（图中的间接通路），目标之间的习得关联在下颞皮层中被调节。因此，通
过激活间接通路实现在马出现后回忆马戏团帐篷。间接激活也可以由工作记忆的内容（来自前额叶皮层的反馈）
触发。在正常情况下，视觉感知是对下颞神经元的直接输入和间接输入组合的产物。

下颞皮层中的神经元正好表现出这种行为。与提示回忆相关的活性与刺激的自下而上激活几乎相同。这些
神经生理的发现得到了许多脑成像研究的支持，这些研究在提示和自发回忆期间发现了视觉皮层中的选择性活
性。
尽管图像之间学到的关联可能通过下颞皮层的回路变化来存储，但这些回路的激活以进行有意识的回忆取

决于前额叶皮层的输入。下颞皮层可能会收到一对图像之一的传入信号，并传递到前额叶皮层，其中信息将在
工作记忆中维持。如我们所见，在延迟匹配到样本任务的延迟期间，许多前额叶神经元的持续触发最初表示有
关样本图像的信息，但会更改预期的相关图像。从前额叶皮层到下颞皮层的信号将有选择地激活代表相关图像
的神经元，并且该激活将构成视觉回忆的神经相关性。

24.7 要点
1.高层视觉的关键功能是目标识别。目标识别具有含义的视觉感知。正如著名的神经心理学家汉斯–卢卡斯

·特伯曾经写过的那样，目标识别的失败“将以最纯粹的形式出现，作为一种正常的感知，以某种方式被剥夺了
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24.7 要点

其含义。”
2.目标识别很困难，这主要是由于外观变化、位置、距离、方向或照明条件的变化，可能会使不同目标在外

观上相似。建立模仿灵长类动物目标识别能力的计算机模型是当前和未来研究的主要挑战。
3.目标识别依赖于称为下颞皮层的颞叶区域。达到下颞皮层的视觉信息已经通过低层视觉和中层视觉的处

理机制。
4.下颞皮层的受损会导致视觉失认，这是识别目标能力的损失。统觉性失认症是指无法匹配或复制复杂目

标，与联想性失认不同，联想性失识是指识别目标含义或功能的能力受损。从受损或失活区域的模式中预测失
认症的确切性质，从而从理解相关性到神经目标表征的原因，是目标识别和神经学领域的主要目标。

5.下颞皮层中的单个细胞有高度形状选择性，并有选择地对手或面部响应。他们可以在位置、大小甚至旋
转之间保持选择性（这些特性可能解释知觉恒常性）。

6.下颞皮层包括迄今尚未知数量的功能特化非常不同的区域。尽管整个组织的功能逻辑尚不清楚，但我们
确实知道具有相似选择性组的细胞凝聚成皮层柱，并且面部细胞被组织成称为面部区域的较大单元。

7.面部识别受到多个面部区域的支持，每个区域都有独特的功能专业化。面部区域有选择性地结合在一起，
形成面部处理网络，该网络已成为高层视觉的模型系统。

8.下颞皮层与鼻周皮层和海马旁回皮层相互连接，用于记忆形成，与杏仁核相连，赋予目标情感价值，以
及用于目标分类和视觉工作记忆的前额叶皮层。如果将关联记忆存储为神经元之间的连接模式，那么海马体和
内侧颞叶的新皮层结构的具体贡献是什么，以及通过哪种细胞机制施加影响？分子遗传学，细胞，神经生理学
和行为学方法的汇合有望解决这些问题和其他问题。

9.目标被视为类别的成员。这简化了适当行为的选择，这通常不取决于刺激细节。具有分类选择性的神经
元在背侧前额叶皮层（下颞皮层的主要投射位点）中发现。

10.目标识别取决于过去的经验。感知学习可以提高区分复杂目标和下颞皮层中的神经选择性的能力。
11.可以在短期工作记忆中保存视觉信息，以超过感觉刺激的持续时间。刺激消失后，颞叶皮层和前额叶皮

层的神经元可以表现出延迟激活。这些网络如何建立保持信息在线的能力是一个悬而未决的问题。
12.高层视觉信息处理随着自上而下的调制变化。视觉图像的感觉体验和记忆中相同刺激的回忆在主观上相

似。下颞皮层中的神经元在自下而上激活和提示回忆中表现出相似的激活。
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