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摘要 暗示性运动是指个体观看静止图片时从中知觉到的运动．研究者采用高低认知水平两类暗示性运动刺激材料，借助

“冻结帧”、直接观看、运动后效和 fMRI适应等任务范式，探讨了注意和意识在暗示性运动加工中的作用及其记忆特点；并
借助脑成像等技术，考察了颞中区、颞上皮层区、颞上沟、镜像神经元系统等脑区在暗示性运动加工中的作用．但由于暗示

性运动加工涉及“视觉腹侧通路与背侧通路功能的分离与整合”问题，目前对相关研究结果和解释还存在争议，暗示性运动

加工的认知神经机制仍有待于进一步研究．
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对一张静止的绘画、照片或卡通动画中的运动

信息的准确、快速知觉和理解反映了个体对动态信

息感知的灵敏度．通常在一张静止的卡通动画、绘

画作品等中描绘客体运动有两种方式：一种方式利

用所谓的“姿态线索(postural cues)”，所描绘对象
的整体或部分偏离于其处于休息或静止时的位置；

另一种方式是在客体的周边用运动线条来表示客体

的运动，如用一些弯曲的曲线或震动符号来表示客

体处在运动状态[1]．个体在观看静止图片而非真实

运动(如奔跑的运动员图片)时所知觉到的运动，可
称为暗示性运动(implied motion)[2-3]，这种运动是一

种“静止但却运动(but still，it moves)”现象[4]．暗

示性运动本质上是通过客体形状信息的改变(特别
是“姿态线索”方式)而诱导产生的运动感，是形
状产生的运动(motion from form)[5]，类似于想象运动.
在人类的视觉环境中，形状与运动经常联系在

一起．早期视觉研究发现，形状和运动分别由在解

剖和功能上分离的腹侧通路(ventral pathway)和背侧
通路(dorsal pathway)完成．位于腹侧通路的 V4和
下颞叶皮层主要负责形状知觉，背侧通路的颞中

区 /颞上皮层区(MT/MST)主要负责运动知觉[6-7]．

但正如 Van Essen 和 Deyoe [8]早在 1995 年就提出
的：“把视皮层简单地划分为腹侧和背侧两个系

统，使得中间的视觉处理过程变得模糊而不确

定”．暗示性运动作为一种“形状产生的运动”，

在一张静止图片中，客体的形状是如何被知觉为运

动的？由形状引起的运动是由背侧通路还是由腹侧

通路来完成的？作为背侧通路的重要组成部分，颞

中区(MT)被认为可能是完成运动知觉的主要结
构．在MT处理由形状形成的运动信号时，是否同
时处理形状本身的信号？探讨暗示性运动认知神经

机制的许多研究为回答上述科学问题提供了大量实

验证据．如研究发现，暗示性运动的加工可能是一

种自动的、自上而下的(top-down)加工过程，不需要
意识的参与[3]，也可能需要基于先前的视觉经验(如
艺术作品中运动的审美感知)[9]．暗示性运动与真实

运动在脑区激活上有较大程度的重叠，如都激活了

颞叶内侧(MT/MST)，但在加工时程上存在明显不
同，暗示性运动相比于真实运动延迟约 100 ms[3,10-14].
暗示性运动作为一种特殊的视觉运动形式，阐明其
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Fig. 1 The common glass patterns of radial
and concentric glass[21]

图 1 放射状与同心圆状拉斯模式序列[21]

视觉信息加工的认知神经机制，对于理解视觉系统

中形状与运动加工通路之间的相互关系有着重要作

用，特别是对于理解腹侧通路的形状信息是如何反

馈到背侧通路产生运动感有重要启示意义．本文首

先介绍用于暗示性运动研究的实验刺激材料，梳理

暗示性运动研究范式，然后综述暗示性运动认知机

制和神经基础已有的研究结果，最后总结目前研究

的问题与不足，并指出未来研究方向．

1 暗示性运动刺激类型

暗示性运动知觉过程中，客体的空间位置、颜

色、明度、大小等低水平特征并未发生任何改变，

因此它并不是真实的运动．暗示性运动研究所使用

的刺激材料通常为从生活场景中拍摄到的处于运动

状态的生物和非生物的图片，如掉落的杯子、奔跑

的运动员等，也包括一些低认知水平线索的刺激，

如动态的格拉斯序列 (dynamic Glass patterns) (见
1.2)．以往研究者根据个体加工暗示性运动刺激材
料时认知水平的高低，将暗示性运动刺激分为高认

知水平和低认知水平两类刺激[15-16]．

1援1 高认知水平刺激

高认知水平指的是形状和运动信息的交互发

生在高水平的视觉皮层区域，暗示性运动中的运

动信息加工来自于更高级的形状信息加工通路的反

馈[3, 17]．高认知水平的运动线索通常可分为以下几

类：a．无生命的速度线条、箭头等[18]，卡通漫画

家经常采用该方式表示运动；b．人体和动物的运
动形式则往往通过四肢、身体躯干的扭曲或者身体

不平衡等方式表现运动，如奔跑的运动员；c．自
然场景，如飘荡的柳枝、奔腾的河水等；d．抽象
的艺术作品，如卢西奥·丰塔纳(Lucio Fontana)的
“割破的”画布系列作品[19]、梵高的《星空》[20]等．

目前暗示性运动研究中，高认知水平刺激应用相对

较多．

1援2 低认知水平刺激

低认知水平加工多与格式塔原则有关，是一

种自下而上驱动的加工．低认知水平的形状信息也

可诱导产生运动感 [10, 15]．低认知水平比较常见的

刺激材料是动态格拉斯模式序列 (dynamic Glass
patterns)[21]，该序列是由一些局部的随机散点组成，

所知觉到的整体的一致性运动是这些随机点形成一

定运动路径，构成一个总体形状，从而产生运动知

觉．以往研究中动态格拉斯模式作为暗示性运动刺

激包括两类(图 1)：一类是放射状排列的成对散点

组，被觉知为在做扩散或收缩运动；另一类是同

心状排列的成对散点组，被觉知为逆时针或顺时针

旋转．

2 暗示性运动的研究范式

暗示性运动加工的研究范式主要包括 “冻结

帧”范式(freeze-frame paradigm)、“直接观看”范
式 (passively viewing paradigm)、运动后效范式
(motion aftereffect paradigm) 和 fMRI 适应范式
(fMRI adaption paradigm)．在过去的几十年里，研
究者借助以上 4种实验任务深入探讨了暗示性运动
加工的认知机理和神经基础，为揭示人类视觉运动

加工的机制做出了重要贡献．

2援1 “冻结帧”范式

早期研究者主要采用“冻结帧”范式考察静止

图片中加工暗示性运动信息或静止信息在行为表现

上的差异．“冻结帧”范式最早由 Freyd[2]在 1983
年提出，也可称之为“异同”再认范式( “same-
different” recognition task)．该范式是让被试观看
和对比从连续的运动视频(如一个人从墙上跳下)中
随机抽取的帧的内容(从 55～500 ms的内容)．实
验流程为首先给被试呈现一张从视频中随机抽取的

带有暗示性运动的一帧图片(250 ms)，称为启动帧
(inducer)；随后，呈现第二张从视频中随机抽取的
带有暗示性运动的一帧图片，称为探测(probe)帧，
探测帧图片可能是视频中先于启动帧图片的一帧，

也可能是晚于启动帧图片的一帧．因此，实验中图

片内容的配对顺序有两种，前 - 后(启动帧内容先
于探测帧内容)顺序和后 -前(探测帧内容早于启动
帧内容)顺序．被试的任务是快且准确地判断探测

同心圆状放射状
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帧与启动帧内容是否相同．Freyd认为由于运动的
知觉和表征在心理组织功能中起重要作用，当被试

看到“冻结”的一帧静止图片时并不会冻结大脑对

该图片的加工，而是建立了基于带有暗示性运动的

静止图片的动态心理表征，也就是个体会基于静止

图片中的运动信息向前“预期”运动．因此，

Freyd假设由于前 -后顺序呈现的刺激遵循现实世
界运动的时间顺序，相比后 -前顺序的刺激，与真
实运动相似程度更高，因此对前 -后顺序的探测刺
激的判断难度更大，也就是当启动帧与探测帧之间

的相似性越高，被试的辨别绩效会越低．Freyd的
实验结果验证了其假设，发现前 -后顺序的探测帧
的反应时(847 ms)显著长于后 - 前顺序的反应时
(788 ms)．“冻结帧”范式是作为暗示性运动研究
最早被应用的实验范式，其为考察暗示性运动加工

的认知机制提供了有效的实验证据．目前，该范式

(诱导运动刺激 )也被广泛地应用到表征动量
(representational momentum)研究领域，为考察日常
实际生活中的表征动量现象提供了有效的研究方法.
2援2 直接观看范式

探讨暗示性运动神经生理机制的研究者主要采

用“直接观看”范式．“直接观看”范式是让被试

被动地观看屏幕上呈现的刺激，这些刺激包含带暗

示性运动和不带暗示性运动的静止图片(如人在运
动时和休息时的静态照片)或者真实运动刺激．该
范式的基本研究假设是：暗示性运动知觉是一种特

殊的视知觉形式，它既存在与其他形式的运动知觉

(如生物运动、协同性运动)加工重叠的脑区，也可
能存在功能特异化脑区；相同的客体在有无暗示性

运动线索的两种条件下，大脑对其加工可能不是完

全相同的[13-14, 22]．因此，该范式强调暗示性运动和

真实运动在加工脑区和时程上的差异，通过将带暗

示性运动的刺激与不带暗示性运动刺激激活的脑区

相减，得到暗示性运动知觉的特异化脑功能区，再

和真实运动激活脑区进行比较．“直接观看”范式

相比于其他范式设计简单、易于操作，但其无法有

效地排除其他心理因素的干扰，如被试的运动想象

和对刺激出现的预期，或者被试可能因无操作任务

而注意力分散等．所以在该范式中，许多研究者操

作实验时都加入了一个二级任务作为控制，来确保

暗示性运动加工激活通道的稳定性．常见的二级任

务是 1-back重复检测任务，设置比例通常为 5%～
10%，一旦出现某一指定目标刺激，被试需马上按
键反应，如当被试看到前后呈现的两张图片完全相

同时则按键[3]或在判断左右朝向的任务中，对朝前

的刺激做按键判断[11]．

2援3 运动后效范式

近几年有研究采用运动后效范式来考察暗示性

运动加工中的方向选择性适应 (motion-direction
selection adaption)，也称为方向选择性适应范式
(direction-selection adaption paradigm)．运动后效范
式侧重于考察暗示性运动与真实运动在方向选择性

神经元上的异同[10-11, 23]．一个标准运动后效范式的

测试程序是：所有刺激只有 2个运动方向(如朝左、
朝右运动的运动员)，适应阶段先给被试连续呈现
某一朝向的刺激(多张连续但不重复出现的图片)，
从而形成对某一方向的适应；之后间隔一定的时间

(ISI)，如 6 s或 10 s，也称之为再适应(re-adaption)
阶段；最后呈现测试阶段的刺激．测试阶段要求被

试判断测试刺激的运动方向，其方向可能与适应刺

激相同或相反．该范式的本质特征是适应，外部行

为表现为知觉判断阈限的偏移(如对暗示性运动的
适应刺激诱发向左的适应后，对真实运动的测试刺

激的知觉中点偏向右)，内部脑活动则体现为适应
导致的神经活动减小．适应刺激和测试刺激均可以

为暗示性运动和真实运动．如 Lorteije等[11]研究中

的适应刺激是真实运动(运动的散点)，测试刺激是
暗示性运动(朝左和朝右的运动人体)；Winawer
等[23]研究中的适应刺激则是暗示性运动(朝左、右
或向内、向外运动的运动员和动物)，测试刺激是
真实运动(运动散点)．Kaas和 Collins[24]指出相比于

“直接观看”范式，该范式的优势是测试阶段的刺

激都是相同的，而变化的只是适应阶段的刺激，能

够比较精确地定位到只对暗示性运动模式反应的神

经元集团．此外，选择运动的方向选择性特征作为

适应刺激，从而控制了形状加工的作用，更能反应

运动的本质，更加深入地考察运动知觉的脑机制．

2援4 fMRI适应范式
fMRI适应范式主要应用于探讨暗示性运动刺

激加工的选择性神经元，被越来越多的研究者用来

揭示分辨率低于人类 fMRI 体素的选择性神经元
(selective subpopulation of neurons)．该范式的基本
假设是如果某一神经元对某一模式(pattern)具有选
择性反应(pattern selective)，那么对紧随第一个呈
现模式之后的第二模式的选择性反应会比第一个模

式的反应低．在生物物理和神经成像领域，这种无

创性的模式选择范式被广泛地用来推断神经元的选

择性，特别是用来推断某一神经元群是否能够区别
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不同的模式，如模式 A和模式 B．有两种不同的
呈现范式，一种呈现方式是前后连续呈现相同的模

式(AA，BB)，另一种呈现方式是前后连续呈现不
同的模式(AB，BA)．通过测量连续相同呈现和不
同呈现之间的反应差异，来验证模式 A与 B是否
相同．如果 AA和 BB的反应都比 AB和 BA反应
小，那么可以推断 A与 B是由不同的机制负责的.

Kourtzi等[25]和 Krekelberg等[10]采用该范式，以

动态的道格拉斯序列(放射状、同心圆状)以及高认
知水平线索刺激(运动的人和静止的人)作为刺激材
料，考察猴子和人的运动脑区对这些运动模式的适

应性表现，结果发现，hMT+/V5对暗示性运动的
适应可以转移到真实运动上来，表明对暗示性运动

和真实运动加工有着相同的子细胞群，可能存在相

同的视觉加工机制．

3 暗示性运动加工的认知机制

由于暗示性运动是一种形状和运动信息整合的

视觉运动，其知觉加工与真实运动的知觉加工相比

可能更为复杂，其认知加工过程可能存在特殊性．

下面我们将从暗示性运动加工过程中注意和意识的

参与机制以及暗示性运动信息的记忆特点三个方面

来阐释暗示性运动加工的认知机制．

3援1 暗示性运动的注意捕获机制

视觉注意(visual attention)是人类视觉系统中最
重要的特点之一．根据生物视觉理论，人眼对信息

的处理是不均衡的，它会在复杂的视觉环境中自动

地快速定位感兴趣目标，提取有用信息，摒弃无用

信息，即视觉信息的某些特征具有视觉显著性

(visual salient)．以往有研究通过考察真实运动的视
觉刺激发现运动特征能够显著地吸引注意[26-28]．暗

示性运动作为一种特殊的视觉运动，可能是连续性

运动刺激中的一种局部运动特征．最近有研究者开

始关心暗示性运动是否也是一种视觉显著性特征，

是否也能够显著地吸引注意．人类视觉系统对生物

运动的方向信息非常敏感，如行走方向能够自动地

诱导儿童和成人的空间注意发生转移 [29]．Gervais
等[30]首次从暗示性运动方向是否能够快速诱导注意

转移发生的角度考察了注意在暗示性运动加工中的

参与机制．他们借鉴经典的 Posner[31]注意转移范式,
实验中以静止站立、奔跑和扔东西三种朝左或朝右

的人体姿势为线索刺激(出现在屏幕中央)，以出现
在左侧或右侧外周视野的“ ”为目标刺激．被

试快速地判断“ ”是出现在左侧还是右侧．结

果发现，即使明确告知被试目标出现的位置与屏幕

中央出现的人体姿势和人体朝向完全无关，被试对

于出现在暗示性运动人体(奔跑和扔东西)朝向位置
的目标判断反应时(人体朝向提示有效)显著快于出
现在与暗示性运动人体朝向不一致位置(人体朝向
提示无效)的反应时，但这种线索提示效应并没有
出现在人体处于静止站立条件时．Shirai和 Imura[32]

采用相同范式和刺激材料，发现 5～8个月的婴儿
也对暗示性运动朝向表现出了这种偏好．暗示性运

动刺激可能其注意唤醒水平(arousal level)比较高，
能够快速启动空间注意，并且这种启动是自动的、

不需要意识参与的，接下来其他因素(如方向)则诱
导注意转移的发生．A觭覦k等[33]则通过探讨被试观看

真实运动的视频和来自同一视频中最中间带暗示性

运动的一帧静止图片的眼动模式考察了暗示性运动

的注意捕获机制．他们分别对视频和静止帧图片的

“静态”和“动态”特征分析发现，两种条件下的

“静态”特征(测量指标为局部亮度标准偏差和固有
维度分析)不存在显著差异(静态特征是稳定的)，但
两者在“动态”特征(测量指标为平均运动能和运
动导向)对比上均存在差异．此外，两种条件下，
刺激呈现开始阶段时的运动特征辨别力(测量指标
为曲线下面积标准测量)都是非常有效的，随着观
看时间的推进，静止图片条件下，运动特征显著性

值的下降速度要快于视频条件下，但仍高于随机水

平(0.5)，表明暗示性运动特征也能够捕获注意．上
述结果表明，相比于静态特征，暗示性运动中注视

点的预测性与真实运动中相似，局部的暗示性运动

特征也是显著特征，足以解释连续场景中的运动特

征，从视觉注意的角度间接证明了暗示性运动和真

实运动之间可能存在相似的认知加工过程．

综合以上研究的结果，我们似乎可以认为暗示

性运动与真实运动一样，都是一种视觉显著性特

征，能够快速地捕获注意，驳斥了以往“运动特征

本身可能不会自动吸引注意”[34]的观点．但是需要

指出的是，如在 Gervais等[30]的研究中，发现了暗

示性运动线索可能能够启动运动反应，诱导注意转

移发生，但是对于运动线索如何启动或唤起注意警

觉和诱导注意转移产生的方式并没有进一步探讨，

这是未来研究需要考虑解决的问题，即这种注意捕

获或注意唤起是以一种反射式的、自下而上的方式

产生，还是以一种随意控制式、自上而下方式产生.
3援2 暗示性运动加工的意识与无意识性

视觉意识(visual awareness)参与知觉加工的程
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度本质上与大脑整合不同输入信号为一个统一知觉

表征的能力有关 [35]，将不同物理刺激特征整合为

一个知觉表征的过程通常被认为是依赖于意识过程

的[36]，但也有研究者认为可能对于自动加工的输入

信息并不需要意识的参与[37-38]．以往研究发现，运

动信息在不可见(invisible)的双眼竞争、连续闪烁
抑制及视觉拥挤等范式中也能够得到加工[39-41]，即

当视觉意识水平比较低时，个体能够知觉和加工真

实运动中的视觉信息．

由于暗示性运动刺激是形状和运动信息整合的

知觉表征，相比于真实运动信息(仅涉及低水平刺
激，如运动的散点)的判断可能需要更多的视觉意
识资源．Faivre等[42]采用方向选择性适应任务与连

续闪烁抑制任务相结合的范式，直接操纵视觉意识

水平(可见的、意识上的 /不可见、意识下的)考察
了暗示性运动加工中是否需要意识的参与．实验中

在被试主导眼(dominant eye)呈现连续闪烁抑制刺激
(600个随机生成的、大小、灰度值不同的圆)，降
低非主导眼(non-dominant eye)看到的暗示性运动刺
激的可见程度．非主导眼的适应刺激为朝左或朝右

运动的人和动物(Exp2a\2b)或箭头(Exp2c)，测试刺
激为朝左或朝右随机点(100个随机点，Exp2)或暗
示性运动图片刺激(Exp3a\3b)．被试的任务是判断
测试刺激的方向(客观测量)和对适应刺激知觉的主
观判断(4项迫选任务：完全没有看到，瞥见，比
较清楚，非常清楚)．实验结果发现，当测试刺激
与适应刺激均为暗示性运动的人或动物时，不可见

的暗示性运动适应刺激启动了与适应刺激方向相同

的测试刺激的方向知觉加工(方向启动)，表明不可
见的暗示性运动刺激的加工可能经过一些无意识加

工，但视觉意识对暗示性运动方向的选择判断是必

需的．但该结果与以往主张暗示性运动是一种自动

的、不需要意识参与的观点是不一致的，如

Winawer，Huk 和 Boroditsky[23]同样采用方向选择

性适应范式，发现暗示性运动方向选择适应效应源

自于对真实运动探测刺激的自下而上的、自动的知

觉加工，不需要意识的参与；Kourtzi和Kanwisher[3]

也早在 2000年基于脑功能成像技术的结果提出：
对暗示性运动的加工可能是一种自动的、自上而下

的加工过程，不需要意识的参与．因此，目前关于

暗示性运动加工过程中是否需要意识的参与还尚未

得出一致的结论．以往有研究者指出验证某一认知

加工过程是否是自动的、需要意识的参与，需要满

足“认知负荷不敏感标准”，即自动加工的过程不

会因为认知负荷的增加而受到妨碍[28, 43]．未来研究

可考虑通过验证暗示性运动加工过程中是否满足

“认知负荷不敏感标准”入手，考察意识在暗示性

运动加工中的作用．

3援3 暗示性运动信息的记忆特点

运动是视觉刺激呈现的常态，Goldstein等[44]提

出由于运动信息的复杂性，相比于静态图片，对运

动图片(真实运动)的编码加工可能更困难，其记忆
绩效更差．但以往动态视频和静态图片(视频中的
一帧)的记忆再认研究却发现，对连续运动视频的
记忆成绩无论间隔 1天、1周或 4周的记忆再认成
绩都显著好于对静态图片的记忆，产生这种运动信

息记忆优势的原因可能是相比于静态图片刺激，运

动的刺激可能更能捕捉观察者的注意[45]．

由于暗示性运动的加工可能是一种自动化的过

程[3, 10]，对暗示性运动信息的加工是否也存在如真

实运动信息的记忆加工优势？Trotto和 Tracy[46]采

用自由回忆任务和命名任务，首次考察了带暗示性

运动和不带暗示运动的静态图片的回忆绩效，发现

只在非常短暂的时间内(仅 380 ms)，对带暗示性运
动图片的回忆绩效要好于不带暗示性运动的图片；

而当刺激呈现时间延长到 5 s时，这种对暗示性运
动刺激的记忆优势效应则消失．此外，他们研究还

发现对暗示性运动图片的命名比不带暗示性运动图

片的命名更容易[45]．基于上述实验结果，Trotto和
Tracy认为暗示性运动能够提高短时记忆能力，并
且表明对视觉信息的加工可能存在双通道，一部分

需要在视觉加工中整合运动线索．McKeown[47]在其

毕业论文中从知觉预期的角度进一步详细解释了静

止图片的暗示性运动信息对短时记忆的影响．

McKeown认为对于大量输入的视觉刺激，视觉系
统不可能加工所有的信息，而是会充分利用来自环

境中的冗余信息以降低整体信息加工负荷．对输入

信息的预期会指导个体只关注输入信息的重要部分

并基于这些重要内容帮助预期未来要发生的，这些

预期是基于以往输入的信息流，即视觉先验．如果

视觉系统做预期时是基于先验知识的，那么对运动

的预测或预期可能会影响对运动客体的知觉加工，

即可能静态图片中暗示性运动的量越大，对图片的

记 忆 失 真度 (memory distortions) 也 会 增 大 ．

McKeown采用“异同”再认任务，通过三个实验
考察了被试对带暗示性和不带暗示性运动信息的艺

术图片、不同绘画技术(运动线条、姿态、朝向和
多频闪图像重叠)的图片及人体运动线条图的记忆
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再认成绩，发现图片中信息的暗示性运动量越大，

记忆失真越大．

通过上述研究我们可以发现，暗示性运动信息

对记忆的影响表现为暗示性运动一方面可能会提高

短时记忆绩效，但另一方面这种记忆绩效的提高可

能是失真的，并不是对图片内容的真实反映．因

此，未来研究需要进一步探讨暗示性运动信息的记

忆表征特点．

4 暗示性运动加工的神经基础

早期视觉认知神经科学研究者，采用分离的视

觉加工通路模型来解释形状和运动信息的加工．但

许多研究者提出负责形状和运动加工的脑区之间可

能存在交互[5]．一方面，运动信息能够促进形状知

觉．动态光点(point-light displays，PLD)生物运动
知觉 (perception of biological motion)的研究发现，
生物运动加工激活 MT+脑区[48]，但是一些背侧通

路受损的患者仍能够成功识别光点生物运动，这和

经典的视觉二通道模型有出入；Giese和 Poggio[49]

提出了等级神经模型，该模型认为形状和运动视觉

通路同时参与了生物运动的知觉加工，这两个通路

的上层结构是颞上沟(superior temporal sulcus，STS),
它负责感知和分析来自于背侧的运动信息和腹侧的

形状信息；Peuskens等[50]基于 fMRI技术的结果改
进了 Giese和 Poggio的模型，认为MT首先负责编
码复杂的运动模式，然后将信息同时通过背侧和腹

侧两条通路传入下一级加工区域，其中背侧通路信

息传入颞上沟对动作信息进行时间整合，腹侧通路

信息传入颞下回对形状信息进行空间整合，该模型

能够很好地解释运动如何被知觉为形状[51-52]．另一

方面，形状能够促进运动知觉 (form signals aid
motion perception)．暗示性运动加工的研究发现，
被试观看带暗示性运动的刺激材料相比于不带暗示

性运动的刺激材料时激活了背侧通路的 MT+/MST
及 STS区域．目前，对于参与暗示性运动加工的
脑区，研究者已经比较清楚地了解了这种自上而下

加工占优势的运动知觉与其他形式的运动知觉在神

经机制上的差异，但是对于暗示性运动刺激本身的

形状信息是如何被知觉为运动形式的机制尚未做出

清晰地解释，还存在一些争议．基于动态生物运动

刺激研究提出的模型[48-49]，对于我们理解形状是如

何被知觉为运动的机制有一定启示，可能在暗示性

运动加工中，负责形状加工的 V4和下颞叶皮层首
先对低水平的形状信息进行早期加工，之后形状信

息通过视觉腹侧通路高级区域(STS区)的神经信号
反馈投射到 MT(V5)背侧通路区域，而后 MT(V5)
再将运动信息传递到颞上沟．

4援1 暗示性运动加工的激活脑区

4援1援1 颞中区和颞上皮层区激活

运动知觉加工的关键脑区是位于视觉外侧纹状

体的颞中区 (MT，也称为 V5 区 )和其附属部分
(MT+)以及颞上皮层区(MST)，这两部分脑区是视
觉背侧通路的一部分[53]．早期视觉研究认为，该部

分脑区只负责加工物理刺激的真实运动、似动、运

动错觉和运动想象等运动现象[54]．但近年来认知神

经科学的研究表明，MT/MST有着更高级和复杂的
生理功能．

Kourtzi 和 Kanwisher [3]首次使用 fMRI 技术，
采用直接观看范式探讨了颞中区 /颞上皮层区在暗
示性运动加工中的作用．在实验一中，被试观看 4
类图片材料：处于运动状态的运动员、处于休息状

态的运动员、处于休息状态的人和房子．实验二

中，被试观看带有暗示性运动和无暗示性运动的动

物和自然场景图片(跳起的海豚与静卧的熊；翻滚
的海浪与日落)．结果发现，在 MT/MST区，被试
观看带暗示性运动的图片都比不带暗示性运动的图

片的激活程度更强(图 2)．Kourtzi和 Kanwisher 认
为 MT/MST区域的显著激活显然既不是由于图片
的低层特征(如亮度边缘位置)的差异导致，也不可
能是由图像闪烁导致(呈现和间隔时间都较长)．由
于 MT/MST脑区不太可能从静止的图片中推断出
运动，这种高认知水平的知觉推断更可能发生在其

他脑区(如腹侧通路的 STS区)，并以一种自上而下
的方式调节 MT/MST脑区的活动，且这种自上而
下的加工是自动化的，即不要求被试知觉、注意或

想象运动．静止图片中的运动信息激活了MT/MST
脑区，可能的一种解释是推理运动可能涉及或导致

了运动想象(motion imagery)，以往研究发现想象运
动图片相比于想象静止图片 MT/MST激活程度更
大[55]．Kourtzi和 Kanwisher[3]的研究开启了暗示性

运动加工神经生理机制的探讨，证明了暗示性运动

加工与真实运动知觉可能有共同的神经机制，但暗

示性运动加工可能体现了一种更高水平的自上而下

的运动加工．Fawcett，Hillebrand和 Singh[56]采用脑

磁图描记术(magnetoencephalography)考察被试分别
观看来自同一个视频(如从一个壶中倒出水)中的带
暗示性运动和不带暗示性运动视频帧图片时的振荡

响应(oscillatory response)，结果发现，当刺激呈现
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Fig. 2 Brain regions responding significantly to (a) moving vs援 stationary rings and (b) images
with implied motion vs援 images without implied motion[3]

图 2 运动光环与静止光环(a)、带暗示性运动图片与不带暗示性运动图片(b)激活脑区[3]

绿色圆圈表示运动光环相比于静止光环、带暗示性运动图片相比于不带暗示性运动图片激活显著的脑区.

150 ms时，带暗示性运动视频帧相比于不带暗示
性运动视频帧诱发了更大的位于侧枕叶 (包括
V5/MT+区域)区域的 beta 波(15～20 Hz)，持续至
刺激呈现 700 ms 时，增强的早期 beta 波表明
V5/MT+区参与了暗示性运动刺激加工．此外，近
几年一些研究者发现，让被试观看艺术家的艺术作

品(如梵高的抽象画，日本的“北斋漫画)时，M+
脑区激活程度与被试观看带暗示性运动信息作品时

体验到的运动程度相关，观看强暗示性运动信息作

品时的激活程度更强，且有看过暗示性运动信息艺

术品经历的被试比缺乏此经验的被试的脑区激活程

度更强[9, 20, 57]．

但MT+/MST在暗示性运动加工中的作用也受
到了一些研究的质疑．Alford等[58]采用经颅磁刺激

技术(TMS)短暂抑制MT/MST的神经活动，发现被
试完成辨别带暗示性运动图片(主体朝左朝右运动
的辨别任务和主体是人还是动物的辨别任务)的能
力并没有受到损害，表明 MT/MST脑区在视觉加
工早期(小于 150 ms)可能并不参与暗示性运动的加
工 ．Lorteije 等 [16]通过单细胞记录 (single-cell
recording)的方法进一步明确 MT脑区在暗示性运
动信息加工中的作用，发现MT区细胞更可能主要
负责的是低水平视觉特征(如方向、大小)的加工而
不是暗示性运动的加工．尽管上述研究结果与以往

功能成像研究所界定的MT在暗示性运动加工中的
功能存在不一致．但如 Senior等[59]提出的“暗示性

运动知觉通道加工的特殊性可能使MT区域并不直
接参与暗示性运动的加工，而是基于新输入的刺激

信息和大脑中存储的先前经验转变后的信息(语义
的)进行高水平的计算，而这种计算是自动的、不

需要额外的注意资源，具有重要的自适应意义”．

因此，MT+/MST脑区在暗示性运动信息加工中的
具体作用还有待于进一步研究，如可以通过考察背

侧通路受损的脑损伤病人在被动观看暗示性运动刺

激(刺激呈现时间长，可进行高级加工)及完成暗示
性运动辨别任务(刺激呈现时间短，进行低水平加
工)时的行为表现及脑区活动，来进一步明确MT+/
MST在暗示性运动加工中的作用．
4援1援2 颞上沟的激活

在视觉神经通路上，颞上沟 (STS)是外侧裂
(lateral fissure)下的第一个脑沟，将颞上回和颞中回
分离．Hein 和 Knight [60]综述了以往探讨有关 STS
脑活动的研究发现，STS是一个“社会性”脑区，
主要负责社会性信号的加工．如生物运动研究发

现，人类标准的光点运动序列和打乱的光点运动序

列都激活了后部颞上沟 (the posterior of STS，
STSp)，前者诱发 STSp的激活更强，而无生命物
体的光点运动没有激活 STSp[61]．暗示性运动研究

(a)

(b)
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中，一些研究者采用单细胞记录技术考察了恒河猴

观看高认知水平的静止人体图片(带暗示性运动和
不带暗示性运动)及真实的人体生物运动时颞上沟
神经元的变化，发现约 60%前部颞上沟(the anterior
of STS，STSa)的神经元对静止图片反应，在这些
神经元中有一半的神经元对带暗示性运动图片反

应，另一半的神经元对站立的或坐的图片反应[62-63].
Kourtzi 等[25]考察了恒河猴观看低认知水平的格拉

斯序列时颞上沟神经元的变化，发现在 STS区的
一些具有运动选择性功能细胞的神经元同样能够对

格拉斯序列反应，且与真实协同性运动的反应表现

一致，这似乎表明猴脑中的 STS可以加工与运动
知觉有关的形状信息．Krekelberg等[15]接着探讨了

暗示性运动加工与人脑中的 STS关系，发现人脑
中的 STS也对动态格拉斯模式反应，且还进一步
发现当真实运动刺激的方向和暗示性运动刺激的方

向不一致时，STS脑区神经元会表现出对两者妥协
后的方向的偏好．上述研究结果表明，作为典型的

背侧运动区域的颞上沟同时也可以加工形状信息，

但尚不清楚这些信息是从腹侧通路的 V4等区域流
入还是从背侧的 MT/MST区域流入的．因此，未
来研究需要进一步对暗示性运动加工中颞上沟激活

的原因做出明确解释．

4援1援3 镜像神经元系统的激活

镜像神经元系统(mirrorneuron system，MNS)
是 Rizzolatti 等[64]利用单细胞技术研究猕猴抓握食

物活动时的运动前区皮层(premotor cortex)F5神经
元放电活动时偶然发现的，当实验者将食物抓起

时，观察到这一行为的猕猴的大脑 F5区也表现出
了强烈的放电活动，且该放电活动模式和强度与猕

猴自己进行食物抓握时 F5区神经元的放电活动相
似．因此，这种自己实施行为所激活的神经元在观

察其他个体(同类或异类)进行同样活动时也发生激
活，猴脑 F5区的神经元被命名为镜像神经元．随
后一系列人脑认知神经的研究发现，人类大脑也存

在一个镜像神经系统，包括额下回、顶下小叶、颞

上沟等与动作理解相关的区域以及参与共情的脑

岛、前扣带回皮层、杏仁核等脑区[65]．Urgesi等[14]

让被试观看带暗示性运动的静止图片，发现运动和

前运动皮质中的镜像神经元同样得到了激活，暗示

性运动的加工也可能包含运动表象等认知加工过

程．Proverbio等[22]采用 ERPs技术考察了暗示性运
动人体图片的动态性和人体肌肉用力程度镜像神经

元所在脑区的影响．23名被试被动观看 260幅动

态性和肌肉用力程度不同的人体运动照片，结果发

现静止图片所带的运动感和肌肉用力程度越强，运

动相关脑区的活动也越强，且这种表现在男性被试

上更为明显．脑溯源分析(swLORETA)发现，时间
窗为 380～430 ms 内，被激活脑区包括右脑的
V5/MT、左侧外侧纹状体区域(EBA)、左侧颞上沟
(STS)、左侧前运动和运动区、扣带回和额下皮质
(IF)；时间窗为 350～600 ms 内，V5/MT、运动、
运动前区脑区失活，扣带回和额叶眶额皮层激活增

强，表明神经活动由动作表征的感觉运动编码向更

为抽象的认知情感编码转换．

4援1援4 其他激活的脑区

Krekelberg等[10]采用时间相关的 fMRI 适应范
式，进一步探讨了更大范围人脑脑区对认知水平较

低的格拉斯模式序列线索的反应．实验中包括同心

状(concentric，C)和放射状(radial，R)序列的格拉
斯模式．真实运动刺激是相同数目的非成对散点做

匀速地逆 /顺时针或扩散 /收缩运动，分别记为 A、
B．目标脑区选择早期视觉区域 (V1、V2、Vp、
V3、V3a、V4)，背侧通道中的运动复合区(hMT+/
V5)，腹侧通道的颞枕叶皮质 (LOC)和动能枕区
(KO/V3b)，比较目标脑区的 BOLD信号强度．实
验中先给被试呈现一组 300 ms的格拉斯模式，间
隔 100 ms后再呈现另一组 300 ms格拉斯模式，要
求被试判断先后呈现的两个刺激是否是一样的或侦

测中央注视点颜色是否变化(探测任务)．自变量为
2组格拉斯模式之间的知觉方向一致性(相同：都
是同心运动或放射运动，不同：一个是同心运动，

另一个是放射运动)．实验一是暗示性运动，包含
4 种条件：CC、RR、RC、CR；实验二是真实运
动，4种条件：AA、BB、AB、BA；实验三，前
一个刺激是格拉斯系列模式，后一个刺激是真实运

动系列，4 种条件：CA、RB、CB、RA；实验四
是对局部的和全局的暗示性运动的比较．结果发

现，不同脑区对这些运动模式的适应表现是不同

的：hMT+/V5对暗示性运动的适应可以转移到真
实运动上来，表明对暗示性运动和真实运动加工有

着相同的子细胞群；VP、V4、LOC只对暗示性运
动方向表现出适应，这就说明腹侧通路的某些区域

可以区别暗示性运动的结构线索和真实运动的运动

线索所产生的全局结构[10]．

4援2 暗示性运动加工的时间进程

脑功能成像研究发现，暗示性运动刺激本身的

形状信息是可能通过视觉腹侧通路高级区域(STS
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区)的神经信号反馈到负责运动知觉加工的背侧通
路被知觉成运动形式的．但这种信息流在腹侧和背

侧通路之间如何传递的，低时间分辨率的脑功能成

像技术无法提供解释．Lorteije等[13]首次使用 EEG
技术，采用直接观看范式比较了被试观看带暗示性

运动和无暗示性运动的图片时的视觉诱发电位

(visually evoked potentials，VEP)，并把二者在时程
和空间位置上的差异与观看真实运动的脑信号进行

了对比．实验中暗示性运动和静止图片刺激为朝左

或朝右运动或静止站立的人(来自于同一段运动视
频中的两帧)．EEG数据分析和脑内源定位结果显
示，暗示性运动与静止两种条件在 60～100 ms和
260～300 ms时间段内的差值最大，前者最大出现
在电极 Pz，反映的是一种对低水平明度
(luminance)刺激差异，后者最大出现在多数枕叶和
枕顶叶电极，最大出现在电极 PO4，比前一时间
段的差值要更大，反映的是暗示性运动的加工

(图 3)．真实运动条件(将人体刺激以 5*5像素打散
而形成的随机点模式)包括 3种水平：协同性运动

的散点，静止的散点和随机运动的散点，结果发现

这 3 种运动模式下诱发电位的最大差异在 150～
220 ms，协同性运动减去静止散点的差值在电极
PO4点最大．枕叶两侧对暗示性运动加工的偶电极
的最大差值在 260～400 ms，同时这个区域也对真
实运动进行加工，但在时程上比暗示性运动加工早

约 100 ms．暗示性运动比真实运动反应慢得多的
延迟，与表现更高水平的颞叶区域的客体知觉加工

对MT+区域的反馈投射是一致的．Lorteije等[11]随

后采用方向选择性范式(也即运动后效范式)进一步
验证了真实运动与暗示性运动的加工在方向选择性

神经元水平上相同．实验中适应刺激为真实运动

(静止的随机点模式及运动朝右或朝左的随机点模
式)，测试刺激为朝左或朝右的带暗示性运动和不
带暗示性运动的图片．结果发现，对于真实运动刺

激方向的适应改变了对暗示性运动的反应，这种改

变体现在视觉诱发电位早期成分 P100及晚期成分
P280的衰减．相比于真实运动与暗示性运动方向
相反的条件，当二者方向一致时，P280显著衰减，
源定位在顶枕叶的纹状区(可能是MT/MST区)，表
明 P280是运动敏感神经元中对暗示性运动刺激的
方向响应的成分．

4援3 形状如何产生运动

最近，Layher，Giese和 Neumann(2014)[66]基于

无监督学习方式(the unsupervised learning)提出了一
个暗示性运动知觉加工的神经计算模型(图 4)，能
够很好地解释以往探讨暗示性运动加工的实验数

据．在该模型中，视觉信息输入后经过 2条视觉加
工通路，一条是由 MST/MT负责加工刺激的运动
光流特征(optic flow features)的运动加工通路，另
一条通路是由 IT(inferior temporal cortex)负责形状
加工的形状加工通路．来自这 2条通路的运动信息
和形状信息会在 STS脑区进行整合．接下来，STS
脑区的细胞则将整合的信息又自上而下反馈至信息

输入的脑区(IT和 MST)．每一次 STS脑区都会接
收到比较弱的运动信号，但多次信息上行传入后经

过 STS对运动信号的增益，即使是没有真实的运
动信号，也使得 MST接收到的来自 STS反馈回的
信号增强，从而出现了MST脑区的激活．以往探
讨暗示性运动加工的研究采用具有高空间和高时间

分辨率的技术发现了暗示性运动在 hMT+/MST区
域的加工．基于上述神经计算模型，这种在 hMT+/
MST的加工可能并不是简单地通过背侧通路进行
的，而是通过一条路径更长的、来自于更高级加工

Fig援 3 Visually evoked potential of animate
motion from form at PO4[13，5]

图 3 形状产生运动在 PO4电极点的视觉相关电位[13，5]
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5 总结与展望

综上所述，暗示性运动来源于对当前图片内容

的理解和对下一刻的运动位置或运动路径的推断或

预期，大脑在回答是什么(what)的问题时也回应了
在哪里(where)的问题，是概念驱动的自上而下的
加工[3]，但这种自上而下的加工过程是否需要注意

和意识的参与还存在一定的争议．对暗示性运动认

知神经机制的探讨本质上是探讨负责运动加工的背

侧通路与负责形状加工的腹侧通路两条视觉加工通

路在功能上的相互关系．尽管早期视觉研究者多采

用分离的视觉加工通路模型来解释形状和运动信息

的加工，越来越多的研究者主张“形状与运动信息

在视觉加工早期阶段可能存在分离，也可能存在交

互影响，但在较高的视觉加工阶段(如 STS区)进行
了两种信息整合输出”[67-68]．光点生物运动是探讨

运动如何影响形状产生的典型例子[51, 69]，而暗示性

运动则为我们了解形状如何影响运动知觉提供了一

个研究角度．因此，对暗示性运动信息加工的认知

神经机制的探讨，不仅有助于理解人类视觉运动信

息加工的认知神经机制，而且对于理解整个视觉加

工系统都有重要作用．目前，对暗示性运动信息加

工的认知神经机制，特别是在神经机制方面还存在

较大争议，未来研究还可从以下四个方面开展．

a．需要进一步明确暗示性运动加工的目标脑
区及目标脑区的作用．目前，暗示性运动加工的诸

多脑成像研究都发现了MT区(V5)的显著激活．需
要注意的是，以往研究通常是基于前人的研究结果

水平的客体加工区域 STS脑区对 hMT+/MST的反
馈或投射．暗示性运动中的形状信息可能首先激活

了高级视觉皮层中负责姿态加工的神经元(如 IT区
神经元)，“姿态”加工神经元的激活又反过来激
活了与姿态方向一致的负责暗示性运动加工的

hMT+的神经元，这种激活增强了对特定运动的知

觉加工．由此，会导致带暗示性运动线索的静止客

体从其他不带暗示性运动线索的静止客体中“跳跃

出来”．同时，使观察者为将要发生的运动类型及

运动方向的加工做好准备，这种准备对观察者自身

处在运动状态或检测到环境中存在其他生物(如存
在攻击行为的熊)是非常有利的．

Fig. 4 A neural model of animated implied motion representation[66]

图 4 人体暗示性运动表征的神经模型[66]
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将MT区作为目标区域进行考察，而很少将其他脑
区作为暗示性运动可能激活的目标区来考察，如

Nelissen，Vanduffel和 Orban等[70]发现猴子的颞上

皮层下部(lower superior temporal，LST)、颞上区基
底部分(the fundus superior temporal regions，FST)及
颞上区中部 (the fundus lower superior temporal
regions，STPm)等对暗示性运动刺激反应．这些脑
区与 MT/MST区非常接近，有可能是 MT/MST的
一部分，也可能是单独的视觉运动知觉脑区．因

此，在未来研究中，一方面应该进一步探讨当 V5
区域处于失活状态时，暗示性运动信息是否还能够

得到加工，如可考察 V5 区域受损的运动盲
(Akinetopsia)病人对暗示性运动信息的加工，该区
域受损的病人可能会出现暗示性运动表征困难，另

一方面，脑功能成像技术定位更加精确和精细，因

此应当进一步扩展目标脑区的范围，考察其他脑区

在暗示性运动信息加工中的作用，如可参照生物运

动的相关研究[71]，通过扫描腹侧通路受损病人的加

工暗示性运动刺激时的脑区激活状态，考察腹侧通

路脑区如 V4和下颞叶皮层在暗示性运动加工中的
作用．

b．需要进一步分析相比于真实运动，暗示性
运动加工反应延迟的原因和机制．一方面，相比于

真实运动，暗示性运动加工的反应潜伏期延迟了大

约 100 ms，造成这种反应潜伏期延迟的具体原因
尚不清楚．另一方面，以往 EEG研究对于暗示性
运动在颞叶区的加工没有做出很好的解释．在

STS 脑区，暗示性运动刺激的加工过早地发生在
60～100 ms，且个体间的一致性比较差．以往
fMRI研究发现，STS区能够区分对带暗示性运动
刺激和静止刺激的加工[15]，但 STS区可能包含多种
神经元(对其中一种或两种条件刺激都反应的神经
元)，且对低水平(如明度)刺激的加工也可能掩盖了
STS区对暗示性运动刺激的加工．因此，在时间加
工进程上 STS区没有能够很好地区分带暗示运动
和不带暗示性运动图片刺激的加工．需要做开颅手

术治疗病症的癫痫病人为进一步探讨暗示性运动信

息加工的负责脑区的神经元群和时间进程提供了新

的视角．通过将电极点放置在癫痫病人的特定脑

区，如 MT、MST、STS，这些电极点可以直接实
时记录癫痫病人在观看暗示性运动刺激、真实运动

刺激和静止刺激时的目标脑区内的体素变化的时间

进程及脑内波的变化，为研究者进一步探明暗示性

运动加工乃至整个视觉系统加工的机制提供新的研

究方法．

c．暗示性运动捕获注意的神经机制还有待于
进一步探讨．尽管以往研究者通过行为实验考察了

暗示性运动作为一种特殊的社会性注意线索能够快

速地诱导注意转移，但其诱导注意转移的神经机制

尚未有研究者进行有效探讨．以往考察眼睛注视和

生物运动等社会性线索诱导注意转移的神经机制的

研究发现，早期注意指向负波 (the early directing
attention negativity，EDAN)和前部注意指向负波
(the anterior directing attention negativity，ADAN)能
够反映线索诱导注意转移现象[72-74]，如 Wang等[75]

(2014)采用 ERPs技术发现早期注意指向负波能够
反映生物运动诱导注意转移现象，朔源定位主要是

在双侧枕叶和枕顶叶脑区．本文作者基于 Gervais
等[29]的实验范式和实验材料，发现 ADAN成分能
够反映暗示性运动诱导注意转移现象，主要定位在

额叶，但不带暗示性运动刺激并没有出现 ADAN
成分(结果待发表中)，未来还需要借助脑成像技术
探讨暗示性运动诱导注意转移发生的负责脑区，进

一步明确暗示性运动捕获注意的神经机制．

d．在认知加工机制方面，视觉运动经验
(visuomotor experience)在形状和运动信息交互中的
作用有待进一步探讨．一方面，目前对支持形状和

运动信息相互作用的视觉机制是如何形成的尚不清

楚．一种解释是对形状形成运动表征的神经元反应

(neural responses)源自于日常生活的学习[5]，如研究

发现对暗示性运动刺激的知觉训练学习明显不同于

真实运动刺激的知觉训练[76]，个体更加偏好向右运

动的暗示性运动图片刺激[77]．另一方面，视觉系统

如何将低水平的形状与运动信息输入与先前的经验

知识和知觉预期结合在一起，以及先前经验是否影

响通过视觉高级区域反馈到早期视觉区域而实现的

形状和运动的交互等，都是有待于进一步思考和探

讨的科学问题．
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Abstract Implied motion is defined as extraction of motion information from a stationary photo. With low-level
and high-level stimuli, researchers usually employ four paradigms (i.e., freeze-frame, passively viewing, motion
aftereffect, and fMRI adaption) to investigate implied motion. The role of attention and awareness in implied
motion and the memory representation of implied motion are key issues in previous studies. Researchers also focus
on the various activated brain regions engaged in implied motion, including medial temporal cortical areas
(MT/MST), superior temporal sulcus, and mirrorneuron system. Future studies are needed to further explore the
cognitive and neural mechanisms of implied motion in order to clarify whether motion and form processing in
human visual system, especially the neural network for motion from form, are dissociated or integrated.
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