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摘要 亮度(luminance)是最基本的视觉信息．与其他视觉特征相比，由于视神经元对亮度刺激的反应较弱，并且许多神经元

对均匀亮度无反应，对亮度信息编码的神经机制知之甚少．初级视皮层部分神经元对亮度的反应要慢于对比度反应，被认为

是由边界对比度诱导的亮度知觉(brightness)的神经基础．我们的研究表明，初级视皮层许多神经元的亮度反应要快于对比度

反应，并且这些神经元偏好低的空间频率、高的时间频率和高的运动速度，提示皮层下具有低空间频率和高运动速度通路的

信息输入对产生初级视皮层神经元的亮度反应有贡献．已经知道初级视皮层神经元对空间频率反应的时间过程是从低空间频

率到高空间频率，我们发现的早期亮度反应是对极低空间频率的反应，与这一时间过程是一致的，是这一从粗到细的视觉信

息加工过程的第一步，揭示了处理最早的粗的视觉信息的神经基础．另外，初级视皮层含有偏好亮度下降和高运动速度的神

经元，这群神经元的活动有助于在光照差的环境中检测高速运动的低亮度物体．

关键词 初级视皮层，信息加工，神经编码，亮度，对比度，时间过程，空间频率，时间频率

学科分类号 Q426，R338.2+5，R339.14+6 DOI: 10.16476/j.pibb.2016.0098

生物化学与生物物理进展
Progress in Biochemistry and Biophysics
2016, 43(4): 361~366

www.pibb.ac.cn

* 国家自然科学基金(30623004, 30870831, 31371105)和国家高技术

研究发展计划(2007AA02Z313)资助项目.

** 通讯联系人.

Tel: 010-64888453, E-mail: yiwang@ibp.ac.cn

收稿日期：2016-03-25，接受日期：2016-03-30

对于人类来讲，70%以上的感觉信息是通过视

觉系统获取的．视觉信息的光信号被视网膜光感受

器捕捉后，转换成双极细胞的电信号，传递到视网

膜神经节 (retinal ganglion)，通过丘脑的外膝体

(lateral geniculate nucleus)，输入到在大脑枕叶的初

级视皮层(primary visual cortex)，再传送到颞叶和

顶叶更高级的视皮层或联合皮层．在这一过程中，

视觉系统各级细胞或神经元对图像的亮度、对比

度、空间频率、边界朝向、运动、视差、颜色、质

地等特征的信息进行分析处理，经过整合，最终在

大脑表征图像中的物体和场景．亮度是这些视觉信

息中最基本的信息，其他信息基本上都是亮度在时

间和空间上的变化产生的，即使对颜色，也必须有

一定的亮度才能知觉到．然而，相对于其他视觉特

征，对亮度编码的神经机制只有很少的研究，是被

忽视的一个研究课题．其中一个主要因素是，如在

初级视皮层，神经元对均匀亮度的反应要显著弱于

对比度反应，并且许多神经元对均匀的亮度刺激没

有响应[1-2]．

初级视皮层是视觉信息进入大脑新皮层的门

户，同时对上述特征的信息进行处理，如对形状知

觉非常重要的初级视皮层神经元对物体边界朝向的

选择性反应，就是在初级视皮层出现的[3]．初级视

皮层神经元对亮度的反应怎样产生仍然是一个不清

楚的问题．从神经科学的专业书籍中[4]，我们知道

早期视觉系统的视网膜和丘脑外膝体细胞具有 ON

(给光)和 OFF(撤光)同心圆状的拮抗感受野[5-6]，初

级视皮层细胞具有平行的 ON 和 OFF 的拮抗感受

野[3, 7]，这种特性的感受野的信息处理强调的是对比

度信息[4]．亮度信息被认为在视网膜光感受器细胞

到双极细胞阶段，即光信号转换成电信号时，由于

光适应，就已经丢失[4, 8-10]．另一方面，一些亮度知

觉现象，如心理物理学中著名的 Simultaneous

brightness contrast 效应 (图 1)、Cornsweet illusion、

发生在盲点区域的视觉信息的 Filling-in(图 2)现象

等提示，我们对亮度的知觉(brightness)是依赖于对

比度的． 在 Simultaneous brightness contrast 效应
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Fig. 2 Perceptual filling鄄in at the blind spot
图 2 发生在盲点的视觉填充过程

当遮住左眼，右眼注视图中十字，调整眼球与图的距离，在某一距

离范围内，图中的黑色圆盘会从视野中消失；远于或近于此范围，

黑色圆斑都会再出现．

中，同样亮度的物体在暗的背景下看起来要比在亮

的背景下更亮(图 1)，表明对物体亮度的知觉是受

周围亮度影响的，从而认为在边界处的亮度的差

异，即对比度，在亮度知觉(brightness)的诱导中起

着重要作用．因而，知觉到的亮度被认为是由图像

边界的对比度诱发的，对亮度的知觉要晚于对对比

度的知觉[11-14]．也有生理学研究显示部分初级视皮

层神经元对亮度的反应要慢于对比度反应 [15]．所

以，初级视皮层神经元对均匀亮度的反应被假设是

由图像边界的对比度诱发的，是通过类似知觉上的

填充过程(filling-in)在初级视皮层内产生的[13-15]，如

在盲点区域的视觉信息(图 2)[16-17]．视网膜的盲点区

域是视神经进入脑的地方，此区域是没有光感受器

的，按理说我们是看不见出现在该区域对应的视野

区域的视觉刺激的，但我们并没有察觉到视野中缺

了这一块或者盲点的存在，这是因为知觉上的填充

过程的作用(图 2)．所以，初级视皮层亮度信息的加

工被认为要晚于对比度．然而，我们最近的研究表

明，初级视皮层神经元对亮度的反应要早于对比度

反应[18]，这一结果说明这种早期的亮度反应不是由

对比度反应诱导产生的，我们也揭示皮层下偏好低

空间频率和高运动速度的神经元的输入在产生初级

视皮层神经元的亮度反应中起着主要作用[1-2,18]．

1 研究方法

神经元是神经信息处理的基本功能单位，通过

分析刺激参数的变化与其诱发的神经元动作电位的

发放频率变化之间的关系，就能窥视单个神经细胞

的功能性质．在亮度编码机制的电生理研究中，给

动物呈现视觉刺激时，通常是把某一亮度值的均匀

表面刺激，静止呈现 500 ms 至数秒，并且两次视

觉刺激的显示之间有数秒的间隔．在这一间隔期

间，显示屏幕为中间亮度的空白屏(相当于一个均

匀亮度的刺激)．然而，在自然的视觉中，随身体、

头和眼球的运动，视觉刺激在视网膜上的图像是快

速变化的，虽然有时我们并不能知觉到这种变化，

如即使在视觉注视 (fixation)时，也有微眼动

(microsaccade)[19]，我们才能看见视觉图像．如果视

觉图像相对于眼球是完全静止的，图像会在视野里

消失[13, 19-20]，就会视而不见．所以，视觉细胞或神

经元接收的视觉信息在不停地变化．亮度和对比度

是两个紧密相关的刺激属性，亮度是指光源所发出

或物体表面反射的光能的强度，对比度是图像的某

一空间区域相对于平均亮度的亮度差异．以往的研

究通常固定对比度，变化亮度，或者固定亮度，变

化对比度，来研究神经元对亮度或对比度的反应性

质．但是，在大多数自然条件下，亮度和对比度在

同时变化．为了尽可能地模拟自然的视觉，我们采

用连续、快速变化的刺激，其亮度和对比度每

20 ms 随机变化一次(50 Hz)，来研究初级视皮层神

经元对同时变化的亮度和对比度的反应性质[18]．在

视觉神经科学领域，从 20 世纪 50 年代 Hubel 和

Wiesel(1959 年)[3]发现初级视皮层神经元对朝向反

应的选择性以来，除灵长类动物猕猴(macaque)外，

猫的视皮层是研究最多、积累知识最丰富的动物．

所以，我们以猫为对象，通过记录其初级视皮层单

个神经元的动作电位，研究了神经元编码同时变化

的亮度和对比度的机制[18]．因为许多初级视皮层神

Fig. 1 Visual perception to the luminance of a target is
affected by surround luminance

图 1 对目标亮度的知觉受周围亮度的影响

Simultaneous brightness contrast：同样亮度的小方块(顶部灰色方块)

放在暗的背景上(左侧)看起来比放在亮的背景上(右侧)更明亮．
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Fig. 3 Onset time of luminance responses of neurons in
the primary visual cortex is earlier than that of contrast

responses
图 3 初级视皮层神经元亮度反应的起始时间早于对比度反

应的起始时间

此图为 110 个神经元的亮度反应起始时间与对比度反应起始时间的

散点图，图中直线为对角线，在直线上方的点表明该神经元的亮度

反应的起始时间快于对比度反应的起始时间．一个数据点(圆点)代

表一个细胞．箭头所指为平均值．

经元对均匀亮度刺激没有反应[1]，为了更有效地激

活神经元，我们使用光栅作为视觉刺激，光栅具有

所记录神经元偏好的最优朝向和空间频率，光栅具

有不同的平均亮度和不同的对比度(包括 0 对比度，

即均匀亮度)，刺激大小为所研究神经元的感受野

的 3 倍以上，覆盖整个感受野．这些神经元位于初

级视皮层代表了视野的中央区附近的区域[18]．

2 初级视皮层神经元的亮度反应和对比度

反应的时间过程

通过分析初级视皮层神经元对同时快速变化的

亮度和对比度的反应，我们发现，初级视皮层神经

元的反应含有早期和晚期反应两个成分，早期反应

在不同对比度下都具有同样的反应模式，即亮度反

应函数都是上升的(对 luminance increments 的反应)

或都是下降的 (对 luminance decrements 的反应 )，

不受对比度的影响[18]．所以，是纯的亮度反应，不

依赖于对比度．而晚期反应由亮度反应和对比度反

应组成，反应随亮度的增加和对比度的增加而增

加，是依赖于亮度和对比度的．图 3 显示了初级视

皮层神经元的亮度反应起始时间和对比度反应起始

时间的散点图，大多数数据点位于对角线上方，说

明在细胞群体水平，大多数神经元的亮度反应的起

始时间要早于对比度反应的起始时间，也就是亮度

反应要早于对比度反应．这些结果说明初级视皮层

神经元对亮度信息的处理要早于对比度信息．另

外，早期反应的强度通常要显著弱于晚期反应，一

些神经元没有早期反应，只有晚期反应[18]．

3 初级视皮层神经元的亮度反应和对比度

反应与其他感受野性质的关系

进一步的分析显示，对亮度反应越早的神经

元，其偏好的最优空间频率越低，最优时间频率越

高．这是符合这些神经元具有早期亮度反应这一功

能性质的，因为其一，亮度是图像的低空间频率成

份，均匀亮度的空间频率是 0，即最低的空间频

率，其二，偏好的时间频率越高，说明神经元的反

应速度越快，也就是神经传导速度越快．在另一项

研究中，我们使用亮度按正弦函数变化的均匀亮度

刺激和对比度按正弦函数变化的光栅对比度刺激，

分别测试初级视皮层神经元电活动的发放频率，记

录到两类神经元，一类神经元对均匀亮度刺激和对

比度刺激都反应，另一类只对对比度刺激反应．对

均匀亮度反应的神经元比只对对比度反应的神经元

偏好更低的空间频率[1]，与上述结果一致，支持对

亮度敏感的神经元具有低空间频率选择性这一特

性．我们还观察到，只对对比度反应的神经元比对

均匀亮度反应的神经元具有更强的朝向选择性，更

小的感受野，更强的对比度极性选择性[1]．表明只

对对比度反应的神经元更偏重加工对比度和朝向信

息，对均匀亮度反应的神经元更着重处理亮度信

息．另外，初级视皮层神经元对均匀亮度的反应要

显著弱于对对比度的反应，并且许多神经元对均匀

亮度不反应[1]．这样，在实验中不容易记录到对亮

度反应的神经元，这是对亮度编码神经机制的研究

长期受到忽视的原因之一．

我们还使用随机快速变化的均匀亮度刺激和随

机快速变化的光栅对比度刺激，分别检测初级视皮

层神经元的亮度反应．对均匀亮度反应的神经元比

只对对比度反应的神经元具有更低的空间频率、更

高的时间频率和高的运动速度；并且在对均匀亮度

反应的神经元中，偏好亮度下降的神经元显著多于

偏好亮度上升的神经元[2]．当比较这些神经元对亮

度变化的偏好性与其对运动速度的偏好性时，我们

发现越偏好亮度下降变化的神经元越偏好高的时间
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频率和高的运动速度．

4 初级视皮层神经元亮度反应产生的机制

一部分初级视皮层神经元的亮度反应慢于对比

度反应[15]，被认为是支持了从心理物理现象中观察

的慢的亮度知觉的生理学证据，从而也认为亮度反

应是在初级视皮层内由对比度反应诱发产生

的[13-17, 21-24]．我们的研究观察到亮度反应要早于对

比度反应，亮度敏感的神经元具有不依赖于对比度

的、早期纯的亮度反应，这就出现了初级视皮层神

经元的亮度反应是否是在皮层由对比度反应产生的

问题．我们的结果还说明对亮度反应的神经元具有

低的空间频率选择性、高的时间频率选择性和高的

运动速度选择性[1-2, 18]．这些反应性质与皮层下外膝

体视核和视网膜神经节的 Y- 细胞性质相似，Y- 细

胞也具有低空间频率选择性和高时间频率选择性，

偏好高运动速度[25-29]．这提示皮层下低空间频率的

Y- 细胞通道的信息输入对初级视皮层细胞的亮度

反应有贡献，可能起着更重要的作用，初级视皮层

细胞的亮度反应不只是由皮层内的机制产生的．根

据以上这些结果，我们提出，均匀亮度敏感或具有

早期亮度反应的初级视皮层神经元主要接收皮层下

偏好低空间频率和高运动速度的外膝体 Y- 细胞通

路(相当于灵长类的大细胞 M 通路)的信息输入，这

些细胞在初级视皮层主要负责处理亮度信息，它们

的亮度反应主要由 Y 细胞通路的低空间频率信息

输入产生的，而只对对比度反应或没有早期亮度反

应的初级视皮层神经元主要接收皮层下偏好高空间

频率、低运动速度的外膝体 X- 细胞通路(相对于灵

长类的小细胞 P 通路)的信息输入，这些神经元在

初级视皮层主要负责处理朝向对比度信息，它们对

对比度和朝向的反应主要由 X- 细胞通路的输入

产生．

5 初级视皮层神经元的早期亮度反应的功

能意义

初级视皮层和外膝体神经元对空间频率反应的

时间过程是从对低空间频率的反应到对高空间频率

反应[30-35]，这被认为是“粗 - 细”(coarse-to-fine)的

信息加工过程．亮度是极低的空间频率，低和高的

空间频率都是由对比度产生的，带有对比度信息．

我们的研究显示，多数初级视皮层神经元的亮度反

应早于对比度反应，其早期反应编码亮度，晚期反

应编码亮度和对比度[18]，这说明初级视皮层神经元

的信息加工是从亮度到低空间频率再到高空间频

率．这一“粗 - 细”的信息加工过程，也在初级视

皮层简单细胞的感受野大小调谐[36]、朝向调谐[37-38]、

第二视皮层神经元的二维(2D)形状调谐[39]、腹侧颞

叶神经元的形状和面孔信息加工[40]中观察到，也在

人类视皮层的形状和面孔信息加工中通过功能核磁

(fMRI)和诱发电位(ERP)观察到[41]．我们揭示的早

期亮度反应是这一信息加工和知觉过程的起始点，

是这一过程的生理基础．

前言中所述，视知觉从对比度知觉到亮度知觉

的时间过程和初级视皮层部分神经元的反应从对比

度到亮度的时间过程，所揭示的是一个“细 - 粗”

(fine-to-coarse)的过程，这一过程涉及到边界对比

度诱导的亮度反应，在这一过程中亮度反应慢于对

比度反应，是知觉亮度(brightness)的神经基础．这

样，早期视觉是一个“粗 - 细 - 粗” (coarse-to-

fine-to-coarse)的过程[42]．在初级视皮层，“粗 - 细”

的过程(coarse-to-fine)是指早期从粗的低空间频率

的轮廓信息加工到精细的高空间频率的形状(对比

度、朝向)信息加工，“细 - 粗”的过程(fine-to-

coarse)是晚期从精细形状信息加工再到粗的极低空

间频率的表面信息的加工．这两段信息加工是同一

视觉过程的前后阶段，彼此不是相互排斥或相互矛

盾的．图 3 中分布在对角线上方、并远离对角线的

神经元的亮度反应显著早于对比度反应，它们主要

处理早期亮度信息，而分布在对角线附近和对角线

下方的神经元，可能主要负责处理对比度和朝向信

息．这些结果对于早期视觉过程的初级视皮层机制

提供了更清晰和全面的认识，我们的结果揭示了处

理最早的粗的视觉信息的神经基础．

另外，我们报道的那群偏好亮度降低变化和高

运动速度的初级视皮层神经元，有助于在亮度降低

的环境中，检测高速运动的物体[2]．这些神经元的

活动对人和动物在低光照环境中感知高速运动的黑

色物体具有重要的作用，如对突然出现的危险物

体、动物的捕食者，这有利于在这些条件下主体及

时做出反应．这些结果使我们初步认识了，在低亮

度条件下，视觉系统检测运动信息的神经过程，揭

示了在光线暗淡的环境中检测快速运动物体的机

制[2]．

6 展 望

我们的研究表明，初级视皮层神经元的亮度反

应要早于对比度反应，它们的早期亮度反应是由皮
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层下的低空间频率和高时间频率通道的信息输入驱

动的．那么皮层下视网膜和丘脑外膝体细胞的亮度

反应是否也比对比度反应早呢？这是一个需要研究

的问题．很可能亮度信息并没在视网膜光感受器细

胞 - 双极细胞阶段丢失，这些信息被中继、传递到

了初级视皮层，对初级视皮层神经元的早期亮度反

应有贡献．我们的实验已提示外膝体神经元确实对

均匀亮度的快速变化敏感[43]．对视网膜和丘脑外膝

体细胞的亮度反应和对比度反应性质的研究，将揭

示早期视觉过程中亮度信息加工的皮层下机理和皮

层下输入在产生初级视皮层神经元亮度反应中的作

用机制．
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Abstract Luminance is the most fundamental visual information. In comparison with other visual attributes, we

know less about the neural mechanism responsible for coding luminance due to that visual neurons weakly respond

to uniform luminance and many of them do not respond. Responses of a portion of neurons to luminance in the

primary visual cortex are slower than those to contrast, which is thought to subserve the perceptual brightness

induced by contrast at the borders of uniform luminance. However, our recent studies show that luminance

responses of many neurons in the primary visual cortex are faster than contrast responses, and these neurons are

more sensitive to lower spatial frequencies, higher temporal frequencies, and faster motion speed. The results

indicate that the subcortical inputs of low spatial frequency and high motion speed channels contribute the

generation of luminance responses of these neurons. It is known that responses to low spatial frequencies precede

those to high spatial frequencies, which is thought to underlie the coarse-to-fine process of information processing

in the early visual pathway. The early luminance response we reveal is the response to the extremely low spatial

frequency, which is consistent with the temporal course of responses to low-to-high spatial frequencies. The rapid

luminance response is the initial step of the coarse-to-fine process and the neural basis for processing the earliest

coarse visual information. Moreover, the primary visual cortex contains a group of neurons that prefer luminance

decrements and high motion speeds. The activities of these neurons may aid subjects to detect dark objects that are

moving at high speeds under dim environment and benefit behaviors of subjects in the visual context.
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spatial frequency, temporal frequency
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