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摘要 意识的存在决定了人类生命的意义．意识问题被认为是 21 世纪科学要回答的一个最重要问题．意识科学正在成为认

知和心理科学的皇冠，成为基础科学的顶峰．近 20 年来，随着认知科学、心理科学、神经科学和脑成像技术的发展，人们

开始通过实验科学地研究意识问题，特别是与视觉意识相关的研究工作取得了很多重要进展．在这篇综述中，我们对以往的

视觉意识研究工作进行了总结，并对未来的研究方向进行了展望．
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对于“意识问题”的研究被认为是 21 世纪生

命科学最重要的科学问题，人脑视觉系统在大脑中

所占比重最多，研究对视觉信息的加工处理被认为

是研究“意识问题”最重要的突破口．随着无创伤

性活体脑成像，特别是磁共振功能成像(functional

magnetic resonance imaging，fMRI)的发展，我们已

经能够在一定程度上“看到”意识活动对应的脑活

动，但距离完全了解意识的神经机制还有相当大的

距离．近年来，人们通过双稳态视觉现象等实验范

式，可以在保持视觉输入不变的情况下，研究视觉

意识变化时大脑活动的变化，从而帮助了解视觉意

识相关的神经机制．另一方面，通过研究无意识情

况下大脑对视觉信息的处理，可以了解大脑对哪些

信息的处理是需要意识的，而哪些信息可以在无意

识的情况下自动加工，这些研究可以帮助我们理解

意识的功能和意义．在这篇文章中，我们将从这两

个方面综述以往的意识相关的研究工作，并对今后

的研究进行展望．

1 人脑中与意识相关的神经活动

意识研究中最受关注的问题是，什么是意识的

神经表达？换句话说，我们是否能够找到和意识对

应的神经活动模式和对意识极为重要的神经结构？

在面对模棱两可或相互矛盾的视觉信息时，我们的

大脑往往陷入两难抉择的境地(图 1)．在面对这类

矛盾的视觉信息时，虽然来自视网膜的输入是恒定

不变的，而我们的视觉知觉或者“视觉意识”会在

两种甚至多种状态下进行切换，这类视觉现象一般

称之为双稳态或多稳态视觉现象．通过双稳态视觉

现象，可以在视觉输入不变的情况下，研究视觉意

识变化时大脑哪些神经活动和视觉意识相关，从而

揭示与视觉意识相关的神经机制[1-3]．

1援1 与视觉意识切换相关的神经活动

在各种双稳态视觉现象中，科学家们对双眼竞

争(binocular rivalry)这种视觉现象研究最多．双眼

竞争是指，当两眼视网膜所对应位置呈现的图像不

一致时，我们的视知觉会在两只眼睛的图像之间随

机地切换．例如当左眼呈现房子，右眼呈现面孔

时，我们会一会儿看到房子，一会儿看到面孔(图 2).
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Fig. 2 fMRI signal in occipital temporal visual cortex correlates with conscious percept during binocular rivalry
图 2 颞叶高级视觉区的神经活动和双眼竞争中视觉意识的内容密切相关

(a)双眼竞争的实验范式. (b)大脑枕颞叶对面孔处理的区域(fusifrom face area，FFA)和房子处理的区域(parahippocampal place area，PPA)的血

氧活动随视觉意识变化的时间曲线[4].

Fig. 1 Schematic depictions of bistable stimuli
图 1 双稳态视觉刺激示例

(a)正方体正对读者的两个面可以前后互换. (b)少女或老人. (c)花瓶或人脸.(d)面孔或房子[4](双眼竞争刺激，通过红绿眼镜可以观察到面孔和房

子随机切换).

在双眼竞争范式下，视觉意识可以在恒定的视

觉输入下产生巨大的变化，那么所观察到的大脑中

的信号变化也就更可能是和意识更相关．在过去十

几年间，人们对双眼竞争视觉现象进行了大量的研

究．Lumer 等[5]首先用功能磁共振观察了双眼竞争

中与意识切换相关的大脑活动，发现额叶顶叶等高

级认知区域伴随视知觉切换产生了强烈的激活，他

们认为这些区域的活动可能导致了双眼竞争中视觉

意识的切换．而最近的一些实验发现，额叶和顶叶

在双眼竞争切换时产生的活动可能是意识切换的结

果而不是原因，例如这些区域的活动可能和注意和

知觉报告任务相关[6-7]．最近 Brascamp 等 [8]通过频

繁地随机改变刺激的运动方向使得双眼竞争中的切

换变得不可知(无法报告)，发现额叶和顶叶的活动

相应的消失了．Zhang 和 He 最近的研究提供了更

强的证据，即使当竞争的刺激变得不可见时，早期

视皮层上仍然存在双眼竞争(Zhang，et al，under

consideration)．这些新结果似乎说明双眼竞争中驱

动视觉意识转换的神经机制来自早期视觉皮层，而

不是顶叶额叶的高级认知区域．虽然顶叶额叶的活

动不是双眼竞争中意识切换所必需的，但是一些研

究 通 过 穿 颅 磁 刺 激 (transcranial magnetic

stimulation，TMS)发现，抑制顶叶的特定区域如右

侧的上顶叶(superior parietal lobe，SPL)的不同部位

可以使双眼竞争以及其他双稳态知觉的转换频率变

慢[9-10]，或者加快[11-12]，这些实验说明虽然顶叶的神

经活动不是双眼竞争中意识的切换所必需的，知觉

切换的时间动态是受顶叶区域的神经机制所调控

的，笔者认为一种可能的原因是顶叶和注意的密切

联系，TMS 对这些区域的刺激会影响注意对视觉
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Fig. 3 Binocular rivalry requires visual attention[20]

图 3 双眼竞争依赖视觉注意实验[20]

(a)视觉刺激. 一只眼呈现绿色的以 6.6 Hz闪烁的光栅，另一只眼呈现红色的以 7.5 Hz 闪烁的光栅，双眼竞争过程中，视知觉会在两个刺激

之间随机地切换. (b)一个代表性被试的脑电信号. 在注意条件下，对应两种刺激频率的 SSVEP 幅度呈反向相关，即当被试看到红色刺激时，

脑电信号中对应红色刺激频率的幅度增加，而对应绿色刺激频率的幅度减小，反之亦然. 并且脑电信号与被试主观报告一致. 而在非注意条

件下，这种反向相关的关系消失了.

刺激的调控程度，从而改变早期视皮层上刺激对应

的神经表征的适应(neural adaptation)速度，最终影

响知觉的切换频率，这种假说还需要进一步的实验

进行验证．

1援2 与视觉意识内容相关的神经活动

Tong 等[4]最早通过功能磁共振研究了人脑枕颞

叶的高级视觉区的神经活动和双眼竞争中视觉意识

的相关性，发现人脑腹侧高级视觉区的神经活动和

视觉意识密切相关．接下来，通过在双眼竞争实验

巧妙地把一只眼的视觉刺激呈现在并覆盖生理盲

点，He 和 Davis 发现在盲点上“填充”的信息也

参与了双眼竞争[13]．而 Tong 和 Engel 则利用 fMRI

直接测量了双眼竞争刺激在初级视皮层中盲点所对

应位置上的单眼神经元信号随意识的变化情况，结

果发现初级视皮层单眼神经元的信号和视觉意识紧

密相关，当该眼的刺激进入意识时，其对应的单眼

神经元信号增加，而当另一只眼的刺激主导意识

时，该眼的单眼神经元信号下降[14]．在随后几年的

研究中，一些研究者通过其他实验范式也发现了初

级视皮层的神经活动和双眼竞争中视觉意识的高度

相关性[15-17]．一些研究甚至发现外侧膝状体(lateral

geniculate nucleus，LGN)的活动也和双眼竞争中的

视觉意识密切相关[18-19]．Zhang 和 He 等通过脑电发

现，早期视皮层的神经电信号和双眼竞争的知觉意

识密切相关 [20]．尽管人脑的功能成像结果十分一

致，而非人灵长类的电生理研究结果则出现了分

歧，Logothetis 等在单细胞水平上记录了猕猴视皮

层在双眼竞争时的神经电活动，发现初级视皮层只

有很少数的细胞放电活动和视觉意识相关，而高级

视觉皮层大部分神经元的活动都和视觉意识有很强

的相关性．Xu 等[21]通过光学成像发现，麻醉猴的

初级视皮层的血氧信号可以产生很强的双眼竞争现

象，类似人脑 fMRI 发现的结果．笔者认为，人脑

功能成像和猴电生理结果的矛盾可能是因为这两种

记录方法在信号来源上的差异，血氧信号主要来自

V1 表层(血管丰富)，而猴电生理可能更多地纪录

中间层的细胞(密度大，容易纪录)，有可能双眼竞

争中视觉意识的变化主要和 V1 表层(接受 feedback

反馈信号)的神经活动相关．这个假设需要高分辨

率的实验进一步验证．其他的双稳态视觉现象例如

运动结构重建(structure from motion，SFM)刺激，

Neckercube 刺激，以及运动诱导视盲 (motion

induced blindness，MIB)等也被用来研究视觉意识

相关的神经机制，早期视皮层的神经活动和知觉意

识的内容密切相关．

我们认为，额叶顶叶区域等高级认知区域和视

觉意识的关系是十分密切的[20, 22](图 3)，这些区域和

早期视觉皮层形成的功能连接可能决定了我们最终

的视觉意识，一些功能磁共振实验已经提供了初步

的证据[23-25]，但由于磁共振本身的时间特性所限，

还需要更高时间分辨率的实验，例如脑磁

(magnetoencephalography，MEG)、脑皮层电极记

录(electrocorticography，ECoG)、钙成像(动物实验)

等，提供更直接可信的证据．

(a) (b)

右眼
(7.5 Hz)

知觉

左眼
(6.6 Hz)

注意

0.2

0

0.4

0.6

5 10 15 20 25 30

绿色(6.6 Hz)幅值
红色(7.5 Hz)幅值

看到绿色刺激
看到红色刺激

非注意

0.2

0

0.4

0.6

5 10 15 20 25 30

t/s

299· ·



生物化学与生物物理进展 Prog. Biochem. Biophys. 2016; 43 (4)

2 研究无意识情况下视觉信息的加工

在知觉意识研究领域，我们采用的另一个有效

的研究策略是通过实验来回答“什么认知功能是需

要意识的？”这个具体的问题，从而了解意识的功

能和意义．我们利用一系列实验心理学手段有效地

剥夺被试对输入刺激的意识，在此前提下来检测个

体对此输入信息的处理和认知能力受了什么样的影

响，这样操作的逻辑是：在意识剥夺的前提下，某

种认知功能没有受到特别的影响，那么意识对该功

能就是不重要的；反之，意识则为这个认知功能的

重要部分．如果这样的证据被丰富地积累，我们就

会逐步了解意识的功能意义．

目前，用来剥夺视觉信息进入意识的方法有很

多，包括：a．视觉掩蔽，被广泛用于物体和字词

识别的认知研究．这种方法研究无意识加工的局限

一是呈现时间极短，二是兴趣刺激和掩蔽刺激相继

呈现，而掩蔽究竟在哪个阶段阻止了兴趣刺激进入

意识的神经机制并不清楚．b．拥挤效应，是指把

一个可见视觉对象单独呈现在外周视野时，我们能

够分辨它，但是当在它周围增加一些相似图形以

后，这个视觉对象变得不可分辨了．这个外周视野

的对象可以长时间保持“不可见”，这种研究方法

的局限是目标只能呈现在外周视野并且无法做到让

可见的目标和不可见目标保留完全相同的属性．

c．注意瞬脱，是通过干扰观察者对目标对象的注

意使观察者不能觉察到目标．缺点是这些方法产生

的无意识加工研究总会伴随着注意分配．d．连续

闪烁的眼间抑制(continuous flash suppression, CFS)，

这是近年来在双眼竞争的基础上发展出一种新的研

究方法．这种方法通过在被试一只眼呈现高反差、

动态的色块群，来抑制另一只眼呈现的有意义图

形，可以达到在一段时间里抑制目标刺激，使其从

一开始呈现到结束完全不可见[26-28]．这种范式保留

了双眼竞争方法其他优点的同时，使一种视觉图像

可以从一开始呈现到结束呈现的一段较长时间不被

知觉到，这样就可以方便地对比无意识信息加工和

有意识的信息加工神经机制有何不同，也可以直接

观察哪些信息加工可以在完全无意识觉知状态下发

生．CFS 对刺激的不可见度的控制不依赖于特定刺

激的特征和空间位置，因而具有更广泛的普适性．

近年来在无意识条件下视觉信息加工领域取得的重

要进展多采用这种研究范式．

2援1 无意识条件下简单的视觉信息的加工组织

早期这方面的实验是通过视觉适应现象来试图

探索被抑制在意识下的刺激是否仍然会影响它们在

相应低级视皮层的神经表达．研究结果发现，当一

个光栅刺激 (grating)通过视觉拥挤方式 (visual

crowding)或者在很高的空间频率呈现时，即使光

栅的朝向无法被意识到，它依然能产生同样大小的

方向性选择适应后效[29-30]．当把相互垂直的红色和

绿色光栅交替呈现在较高的时间频率时 (大于

20 Hz)，红绿颜色知觉消失，闪烁的红绿光栅被知

觉为黄色的栅格，而依赖红绿颜色信息和朝向信息

绑定的后效(McCollough effect)依然在早期视皮层

上发生[31-32]．当红绿色块闪烁频率大于 25 Hz 时，

即使意识不到闪烁的存在，人脑早期视皮层仍然产

生了显著的激活[33]．Zhang 和 He 等最近的实验发

现，不可见的快速闪烁的红绿光栅可以产生倾斜后

效和朝向特异的适应，并且在早期视皮层上观察到

显著的激活(Zhang et al.，under consideration)．另

外，当通过双眼竞争的方式把适应性刺激抑制在意

识下因而不可见，它所引起的包括方向性在内的各

种视觉底层特征的选择性适应后效都被发现依然存

在[26, 33-37]．这些结果说明初级视皮层对刺激的处理

和神经表达很大程度上未受到意识的影响，表明即

使视觉刺激在意识下不为我们所知觉到时，它们在

初级视皮层引起的神经活动依然保留并编码了朝

向、颜色等信息．

除了空间朝向信息外，简单的形状信息也会在

无意识条件下被加工．采用 CFS 范式，实验给被

试双眼分别呈现不同的刺激，一只眼睛呈现刺激图

同时给另外一只眼睛呈现统一动态噪音图进行知觉

竞争，比较不同刺激突破抑制的时间[38]．研究结果

表明，Kanizsa 三角形比保留了局部低级特征但破

坏或减弱了知觉组织水平的控制刺激更快打破动态

噪音抑制进入意识． 而且实验进一步显示，

Kanizsa 三角形打破抑制的优势产生于无意识加工

阶段，而不是由于简单的在噪音背景中检测图形的

反应时间差异．这样的实验结果说明：在双眼间抑

制期间确实发生了知觉组织．

2援2 无意识条件下对复杂物体信息的加工处理

面孔是一类重要的视觉刺激，含有丰富的社会

信息(如表情、年龄、性别、种族等)，在社会生活

中起着重要作用．对面孔信息的加工是认知科学研

究热点之一．实验还证明，面孔的情绪信息可以在

无意识状态下被大脑加工，并产生相应的启动效应
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Fig. 5 Dorsal pathway responsesof invisible stimuli
图 5 背侧通路对不可见图形刺激的反应

(a)CFS试验范式. (b)可见和不可见的面孔和工具图形引起的在背侧和腹侧通路的血氧水平依赖(blood oxygenation level dependent, BOLD)信号[40].

Fig. 4 fMRI responses of face鄄selective areas to invisible face images[猿怨]
图 4 FFA和 STS对情绪性面孔和中性面孔的响应[猿怨]

及适应效应． Jiang 和 He 的实验表明，当用 CFS

动态噪音刺激抑制下，不可见的正立面孔相比倒立

的面孔更快的突破噪音的抑制，进入视觉意识，说

明与面孔相关的知觉组织在不可见的情况下可以被

处理[27]．

在一个功能磁共振试验中，我们研究可见和意

识下不可见的愤怒和中性的面孔刺激引起的大脑活

动．我们发现了在无意识情况下不同情绪面孔在人

脑的颞上沟(superior temporal sulcus，STS)这个区

域的分离(图 4)，即只有恐惧的意识下面孔刺激能

够激活 STS，而经典的面孔选择区域 FFA 却对这

恐惧面孔和中性面孔无论是在意识上还是意识下都

有激活[39]．这一结果提示了 FFA 和 STS 在面孔处

理中的不同作用，面孔结构信息和情绪信息处理的

分离神经机制，以及 STS 在面孔情绪处理中的关

键作用及其和杏仁核的相互可能关系．

对意识下信息的加工有功能意义．比如有些不

可见图片可以影响我们的“action”通路，也可以

导致我们转移注意力．研究发现不可见工具刺激图

形可以激活视觉背侧通路[40](图 5)，这一结果支持

了视觉处理通路中背侧通路对无意识信息(例如意

识下的工具图片)的加工进而指导我们进行运动控

制(例如抓握、伸手等)的关键作用，这样一个发现

同时也帮助研究者理解为什么有些病人在没有看见

物体刺激的情况下却能够无意识地利用物体信息

(如盲视)． Jiang 等[41]通过 CFS 双眼抑制范式发现，

不可见的有意义图片可以诱导受试者的注意，正常

性取向被试的注意会被不可见的异性裸体图片吸

引，而同性恋被试的注意则更容易受到同性裸体图

片的影响．
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最新的研究采用 CFS 范式研究无意识面孔情

绪刺激诱导可见目标识别的一致性效应．在实验

中，给被试呈现的任务面孔的旁侧呈现一个不可见

的面孔表情刺激(快乐或恐惧的表情)．实验结果表

明，当被试判别可见的面孔表情与不可见看的旁侧

呈现面孔表情不一致时，判断可见面孔表情的速度

和准确性都要更低．无意识状态下的面孔表情信息

可以干扰有意识状态下对表情信息的处理．除了面

孔的情绪信息外，人类对他人的注视方向特别敏

感，最近的研究用 CFS 范式观察被试因不可见的

注视方向，即意识下的注视方向对注意的影响．研

究采用线索 - 注意范式，结果发现，当不可见面孔

的注视方向与后续呈现的目标出现的位置一致时，

被试对目标的反应时间显著短于不一致时，说明无

意识的注视方向引起了被试空间注意转移；进一步

的实验还发现，看向被试的面孔比不看向被试的面

孔更可能吸引空间注意．这一研究提出的“面孔的

空间朝向信息也会被无意识的加工”，为无意识条

件下注视方向影响空间注意提供了行为学上的证

据，并为进一步通过脑成像研究神经机制提供了基

础(Lan and He，in preparation)．以往的研究发现目

光直视的注视方向比非直视的注视方向得到更优先

的处理，比如在人脑的颞上沟 (superior temporal

sulcus，STS)，梭状回(FFA)等区域，直视的目光比

非直视的目光有更强烈的反应．在最近的研究中，

用功能磁共振成像(fMRI)方法观察 STS，FFA，枕

叶面孔区(occipital face area，OFA)，及皮层下区域

等脑区对意识上 / 意识下注视方向信息的处理．结

果表明，在意识下呈现面孔时，目标脑区整体反应

强度较弱，但是对直视面孔的激活强度相对更弱．

结果说明无意识的注视方向信息加工并不是简单的

意识上加工的缩减．这种意识上和意识下加工的分

离可能源于皮层和皮层下结构 OF 在这两种加工过

程 中 对 信 息 的 不 同 处 理 (Lan and He， in

preparation)．

另外，面孔信息在不同的抑制水平下可以被不

同程度地加工，利用 CFS 范式研究无意识状态下

面孔识别加工的过程，通过调节光栅信号的强度实

现不同的抑制强度．实验结果显示，在高对比度

CFS 实验范式下，不可见的面孔呈现对面孔识别无

明显的干扰后效，而在低对比度 CFS 实验范式下，

不可见的面孔呈现明显出现面孔识别后效(Lan and

He，in preparation)．这提示我们，尽管使用有意

识 / 无意识来界定呈现的刺激是否可见，然而不同

状态无意识状态下的视觉信息可以被不同程度地加

工，为如何定义和理解“无意识”范畴提出了更深

的思考．

综上所述，人眼接受的视觉信息最终只有一部

分进入了意识，如冰山之一角，而大量的视觉信息

在没有意识的情况下被自动的处理，相当于冰山下

巨大的冰体．通过研究人脑是如何处理不可见视觉

信息的，可以帮助我们理解视觉意识的功能和意

义，同时了解哪些重要的视觉信息可以在意识下被

自动加工．

3 皮层下通路对无意识信息的处理

那么人脑是如何在无意识状态下对视觉信息进

行处理的？有证据表明皮层下通路可能在信息的无

意识加工中起着重要的作用．例如一些初级视觉皮

层毁损的病人具有盲视(blindsight)的能力，例如无

法看到眼前的物体，却能用手准确地抓取[42]．现在

越来越多的研究者认为这些不可见的视觉信息可能

是通过上丘所在的皮层下通路处理的[43](图 6b)，但

是缺乏直接的证据． 随着高场功能磁共振技术

(fMRI)的发展，包括我们在内的少数几个实验室最

近发表的工作证明[44-47]，可以通过高场磁共振在较

高的空间分辨率下研究人脑皮层下视觉核团的神经

活动．这些新的方法和技术对进一步揭示人脑视觉

意识的神经机制，无意识视觉信息的处理有重要意

义．接下来将介绍相关的皮层下通路和相关工作．

视觉信息由视网膜输入，经过丘脑的皮层下视

觉核团，到达视觉皮层，最终进入意识．一般认

为，人类视觉处理系统存在两个并行的处理通路，

即大细胞(M)通路和小细胞(P)通路[48](图 6a)．大量

的行为学实验证据表明[49]，偏好大细胞通路(M 通

路 )的视觉刺激通过双眼分视呈现时 (dichoptic

presentation)通常会发生视觉融合(fusion)，而偏好

小细胞通路(P 通路)的视觉刺激相对很容易产生双

眼竞争，并且竞争的抑制效果也比较强．一些偏好

M 通路的视觉信息即使在不可见的情况下，也能

够被大脑进行无意识的加工(比如，面孔与情绪相

关的信息在杏仁核、STS，工具在背侧通路)[6, 40]；

而偏好 P 通路的视觉信息在不可见的情况下，在大

脑中的活动几乎完全消失了(腹侧通路对面孔的处

理)[40]．这些实验证据似乎说明双眼竞争中 P 通路

和视觉意识更加相关，而 M 通路的信息处理相对

较少受双眼竞争的抑制作用，能够在无意识情况下

处理一些重要的视觉信息．
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Fig. 6 Parallel pathways in the human visual system
图 6 人脑视觉通路示意图

(a) 人脑并行视觉通路[48]. (b) 人脑皮层上皮层下视觉处理通路示意图[50].

外侧膝状体(LGN)是位于人丘脑外侧的重要视

觉核团．它接受视网膜的输入，将视觉信息初步加

工后输出到初级视觉皮层，同时也接受初级和次级

视觉皮层的反馈．如图 7a 所示，外膝体的细胞主

要分为六层，其中靠下、靠内的两层为大细胞

(magnocellular，M)层，接受视网膜伞状神经节细

胞(parasol ganglion cell)的输入，输出到初级视皮层

的 4c琢 层， 而靠上、靠 外的四层为小 细胞

(parvocellular，P)层，接受视网膜侏儒神经节细胞

(midget ganglion cell)的输入，输出到初级视皮层的

4c茁 层．外膝体的大细胞(M)层和小细胞(P)层分别

是视觉系统大细胞通路和小细胞通路的重要组成部

分．大细胞主要处理快速的、低空间频率的灰度信

息；小细胞主要处理持续的、高空间频率的颜色信

息．大量的行为学实验提示，视觉意识可能主要在

视觉系统的小细胞支持的通路中表达，而大细胞通

路能够在无意识状态下快速处理视觉信息[49]．外膝

体的大小细胞层是视觉通路中大小细胞分离得最清

楚的结构，通过呈现大细胞偏好的 M 刺激和小细

胞偏好的 P 刺激，分别激活人的外膝体的大细胞层

和小细胞层，其位置和外膝体的解剖结构一致．研

究表明人外膝体不同细胞层的对不同刺激的选择性

反应特性与在灵长类动物的上得到的电生理结果一

致[44, 47](图 8a)．

Fig. 7 Structure of LGN and superior colliculus[51]
图 7 外膝体与上丘结构示意图[51]

(a)外膝体的层状结构. (b ) 上丘的层状结构.

大细胞(M)层

小细胞(P)层

(a) (b)

深层

中间层

表层

(a) (b)

大细胞(M)通路 小细胞(P)通路

枕颞叶

LGNV1+

顶后皮层 丘脑枕

视网膜

上丘

腹侧
通路

背侧
通路

303· ·



生物化学与生物物理进展 Prog. Biochem. Biophys. 2016; 43 (4)

除了外膝体和上丘以外，其他皮层下视觉核团

如枕核(pulvinar)和杏仁核(amygdala)也对皮层下无

意识视觉加工起着重要作用．杏仁核位于前颞叶内

侧，主要对恐惧情绪反应，有可能和危险信息的处

理相关，它有可能接受来自上丘的快速输入，形成

一条重要信息的快速处理通道．人的枕核位于丘脑

顶部内侧，它的功能比较复杂，一般认为和注意有

密切的关系，目前针对它的研究比较少．最近的一

个猴电生理研究发现，枕核存在对蛇敏感的神经

元，相比于其他非危险性刺激，对蛇的响应幅度更

大，并且响应速度更快[52]．人的枕核是否存在类似

的神经检测机制尚不清楚，可以通过皮层下的功能

成像实验进行验证．

4 未来的研究方向和应用前景

4援1 在功能层/功能柱的层面上研究视觉意识与注

意的神经机制

由于技术上的限制，目前绝大多数针对人脑的

功能成像研究还局限在“脑区”这个层面．在未来

的研究中，应该大力发展先进的高场磁共振技术

( 例 如 SSFP、 3dGRASE、 Multishot、 Multiband

等)，在更高的分辨率下(0.5 mm 左右)，在功能层

和功能柱的层面上研究人脑功能，重点关注视觉意

识和注意的神经机制．目前实验室通过创新性的

passband bSSFP 磁共振技术，在高空间分辨率下

(0.6 mm)研究了人脑早期视觉区不同细胞层的注意

除了外膝体的大细胞层之外，上丘也可能参与

了无意识信息的加工． 上丘 (superior colliculus，

SC)，又称为视丘，位于人的丘脑顶部，是很原始

的视觉核团，支持一些基本和重要的视觉功能．上

丘也是一个层状结构，分为表、中、里三层，分别

行使不同的功能(图 7b)．其中表层细胞是处理视觉

信息的，它的输入有一部分直接来自视网膜，一部

分来自前额眼区(FEF)和视觉皮层的反馈，输出信

号到视觉运动区(MT)、顶叶、前额眼区和杏仁核，

其细胞特性与外膝体大细胞层类似，可能在无意识

信息处理中起重要作用．上丘的中层和深层细胞和

眼动、头动，以及注意相关，主要接受来自额叶和

顶叶的输入．已有一些较强的证据表明上丘可能在

信息的无意识加工中起着重要的作用．例如一些初

级视觉皮层毁损的病人具有盲视(blindsight)的能

力，我们课题组利用高分辨率的功能成像，记录来

自人的上丘不同层次的神经活动[44, 47]，结果表明上

丘对不同深度的视觉响应，发现上丘表层有最强的

视觉响应，和猴电生理的结果一致(图 8b)．研究还

发现，上丘对一些生存及社会相关的重要的视觉信

息十分敏感，比如危险的碰撞信息(Zhang and He，

in preparation)，社会认知相关的注视信息，以及生

物运动等．说明上丘在双眼竞争的意识切换中有重

要作用．

Fig. 8 LGN and SC Layers response to different visual stimulus
图 8 外膝体和上丘的功能分层

(a)人类外膝体的 M/P 功能分层. (b)上丘表层对视觉刺激的反应最强.
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调控机制，初步的结果表明自上而下的注意主要调

制早期视觉区表层的神经活动，进一步的实验将研

究自下而上的注意对不同细胞层的调制作用，预期

自下而上的注意可能主要调节中层的细胞活动．同

时还将通过双眼竞争的实验范式研究视觉意识在初

级视觉区不同细胞层的神经表达，预期 V1 表层细

胞的神经活动可能与视觉意识关系更大，而中间层

的神经活动(feedforward 信号)和视觉意识的关联较

弱．这些研究的结果对理解视觉意识和注意的神经

机制有重要意义．

4援2 皮层下核团对无意识视觉信息和重要视觉信

息的处理

皮层下视觉核团的结构简单，细胞分类清晰，

很适合研究与细胞种类相关的科学与医学问题．它

们在进化上更加原始，行使更加基本的视觉功能，

能够快速地处理视觉信息，特别是一些重要的视觉

信息．我们实验室在人脑皮层下功能成像方面已经

有了一定的技术基础，相关的工作陆续发表在功能

成像领域权威杂志，受到了国际同行的认可．在接

下来的工作中，我们将重点关注皮层下核团不同细

胞层的神经活动和视觉意识的关系．预期皮层下核

团小细胞通路(例如 LGN 的 P 层)的神经活动和视

觉意识相关，而大细胞通路(LGN 的 M 层，SC 的

表层)能够在无意识状态下快速处理视觉信息．同

时我们还将关注皮层下通路对重要视觉信息的意识

上／无意识加工机制，例如对碰撞信息(looming 刺

激)的皮层下处理机制，以及对注视(eye-gaze)，生

物运动信息的无意识加工等．

4援3 结合非人灵长类电生理实验，回答无法在人

脑上研究的问题

未来的研究应该尝试针对一个重要的科学问题

(例如视觉意识的神经机制)，同时用非人灵长类的

实验方法(如电生理)和无损的人脑相关的实验手段

(功能磁共振／MEG／心理物理)进行研究，结合不

同实验方法的优势，寻找新的研究方向和突破口．

加强不同类型实验室的合作，结合电生理／干细胞

技术，清醒猴 fMRI 技术、人脑 fMRI 技术／心理

物理，等各种实验手段对视觉意识的神经机制进行

重点攻关．

4援4 大脑疾病分类和早期检测

实验室未来的研究应该对皮层下视觉通路的研

究有可能帮助某些眼科疾病以及脑疾病的诊断和分

类．例如外膝体和上丘直接接受来自视网膜的输

入，在一些眼科疾病(比如青光眼)发展的早期阶

段，由于 突触后神经 退变 (postsynaptic neural

degeneration)的作用，外膝体和上丘的视觉功能可

能会有敏感的变化[47]．除青光眼之外，很多疾病在

发病的早期阶段可能会选择性的损害大细胞通路、

或者小细胞通路的功能，例如发展性失读症(大细

胞受损假设)，弱视(小细胞受损假设)，精神分裂症

(大细胞受损假设)等．由于外膝体的大小细胞层分

离得十分清楚，很适合来研究这些疾病与大小细胞

通路相关的神经机制．

另外，未来的工作应该利用敏感的心理物理范

式寻找大脑／精神疾病的新的检测和分类方法．例

如实验室已经利用双稳态图形范式研究了不同精神

疾病亚型病人间的差异，数据显示，不同亚型精神

疾病患者对于双稳态图形知觉的切换速度等特征有

较显著差异．这一结果说明了视觉意识研究对于认

识未知的大脑具有重要的作用，为精神疾病的机制

研究提供了有意义的行为学数据，也使利用视觉范

式探索精神系统的诊断和疾病成为一种可能．

5 总 结

意识的研究不仅有不言而喻的理论意义，理解

意识的机制和神经表达对精神疾病的预防，诊断和

治疗也有极其重要的价值，因为精神疾病本质上是

意识某些方面的异常．同时在计算机象棋围棋可以

打败国际大师的今天，意识的研究无疑对人工智能

的发展也有关键的影响．通过对双稳态视觉现象神

经机制的探索，无意识视觉信息处理，以及皮层下

视觉信息处理的研究，帮助我们在寻找意识的神经

表达这样一个最具挑战性的科学问题的探索过程中

打开了一扇窗．
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Abstract Understanding the mechanisms of consciousness is a major and challenging question in neuroscience.

Studies of the neural correlates of visual awareness have benefited from using bistable phenomena such as

binocular rivalry, in which conscious perception fluctuates with constant visual inputs. Non-invasive neuroimaging

techniques, especially functional MRI, made it possible to directly investigate the neural correlate of consciousness

in the human brain. The focus of this review is on studies related to the unconscious visual information processing

in the parallel visual pathways as well as in the subcortical visual structures. Future research to explore the neural

mechanisms of consciousness will need to be highly interdisciplinary and integrative, over a broad range of

spatiotemporal scales and across different species.
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