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摘　要：视觉系统基于映射到视网膜上的像来获取外部世界的信息，因此，视觉信息首先在视网膜坐标系

中进行编码和表征。然而，大量的研究显示，眼睛的注视方向对视觉皮层神经元的活动强度具有广泛的调

节作用，这一机制能够实现基于视网膜以外参考坐标的视觉加工过程。近些年的研究发现，视觉信息能在

多种不同的参考坐标下进行表征，这些机制在稳定的视觉表征、多感觉模态整合与视觉运动信息转换中起

到重要作用。
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Multiple visual representation: from retinotopicity to spatiotopicity
ZHANG En*, LÜ Jiao-Jiao, LI Wu

(State Key Laboratory of Cognitive Neuroscience and Learning, Beijing Normal University, Beijing 100875, China)

Abstract: The visual system acquires information about the external world based on the retinal images; therefore, 
visual information is initially encoded and primarily represented in the reference frame of retina (i.e. retinotopic or 
eye-centered representation). However, many studies have revealed that activity of neurons in visual cortical areas 
can be modulated by gaze direction (i.e. eye position relative to the head). This mechanism can mediate visual 
processes in non-retinotopic frames of reference. Recent studies have revealed that visual information is represented 
in different reference frames for a broad range of perceptual and behavioral functions, including stable visual 
representations, multisensory integration and sensorimotor transformation. 
Key words: retinotopic; spatiotopic; eye position; gain modulation; coordinate transformation

大脑基于外界物体投射到视网膜上的像来获取

物体的颜色和形状等信息，同时，利用其在视网膜

上的位置来获得物体的位置信息，并将两种信息结

合，形成对外界物体的视觉感知并指导行为。然而，

一个物体的位置可以基于多种不同的参考坐标系来

定义。在自然情况下，由于目标物体通常与其他物

体和观察者之间存在复杂且动态的时空关系，视觉

信息在大脑中的表征并非完全依赖于视网膜上的

像。具体来说，主要包括两个方面：一方面，为了

获得更丰富精确的视觉信息，人们的眼睛会相对于

头频繁地发生转动。这种快速的眼动 (saccadic eye 
movements) 会使得实际静止的物体在视网膜上的像

发生跳动，但大脑不会因此误以为这些实际静止的

物体在眼动前后发生移动，也即在眼动过程中视觉

系统对外界的感知是稳定且连续的，而不像摄像机

抖动会导致画面的跳动和模糊。另外，大脑能够精

确地感知视觉刺激之间的相对位置，不管它们投射

到视网膜上的什么位置，这一感知能力与对复杂客

体认知的位置不变性密切相关。这些知觉现象说明，

视觉感知可能依赖于视网膜之外的坐标编码机制。

另一方面，除了视觉信息以外，大脑还需要加工来

自其他感觉模态的信息，如听觉和触觉信息，并将
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其与视觉信息发生整合，指导肢体做出行为反应。

然而，来自其他感觉模态的信息并非由眼睛所提供，

因此，大脑对这些信息的表征首先并不是以视网膜

为参考坐标的。例如，来自耳朵的听觉信号是以头

为参考坐标进行表征的。然而，眼动会使得眼睛相

对于头的位置 ( 称为眼位，或眼注视位点 (eye position)，
或注视方向 (gaze direction)) 发生变化，导致视网膜

坐标相对于头或肢体等其他坐标发生偏转。为了能

在不同的眼位下确定不同感觉信号是否源于同一物

体，大脑需要将基于视网膜坐标的视觉信息在其他

非视网膜坐标系下进行表征，实现不同感觉模态之

间的信息交流。另外，视觉物体相对于肢体也存在

复杂动态的时空关系，为了对物体产生准确的肢体

反应例如抓获，大脑需要获取物体与肢体之间的相

对位置，这一过程也适合基于非视网膜坐标的表征

来完成。

这些复杂的感知和运动控制过程提示大脑中存

在多种基于视网膜坐标以外的视觉坐标表征形式。

除了以视网膜为参考坐标的表征之外，本文主要关

注与眼位相关的，以头、肢体和外部空间为参考坐

标的视觉表征。由于篇幅的限制，以物体为参考坐

标 (object-centered)[1-2] 以及眼动诱发的重映射 (saccadic 
remapping)[3-4] 的表征形式不在本文中做重点讨论。

1　视网膜拓扑映射的视觉表征

视觉信号起源于视网膜，经多层级的皮层中枢

处理产生视觉感知并指导行为。视觉神经元通常只

对映射到特定视网膜 ( 即出现在特定视野空间 ) 区
域内的光刺激产生选择性反应 [5-6]，这一区域被称

为该神经元的感受野。感受野相邻的神经元通常

在视皮层上是相邻的，而每一级视皮层区域几乎

都是由感受野分布在不同位置、能够覆盖整个视

野空间的大量神经元所构成 [7]。视皮层与视网膜

的这种点对点的映射关系被称为视网膜位置的拓

扑映射关系 [8]，这种以视网膜为参考坐标的表征形

式称为视网膜位置拓扑映射关系 ( 在此文中简称为

视网膜拓扑 ) 的视觉表征 (retinotopic representation
或 retinotopicity)。虽然不同等级的视皮层神经元具

有大小不同的感受野 [9]，但这种视网膜拓扑的表征

形式普遍存在于整个视觉加工通路中，是视觉信息

表征的最基本形式。

值得注意的是，除了编码视觉刺激在视网膜坐

标中的位置外，这些视网膜拓扑的神经元通常还会

对刺激本身的信息，如颜色、朝向和运动方向等基

本信息 [10]，或物体和面孔等复杂的整体信息 [11]，

具有很强的选择性。这就意味着，对应于投射到视

网膜任何一个位置的视觉刺激，都会在视觉加工的

不同等级存在着一系列神经元，它们同时处理刺激

的视网膜位置信息和刺激本身的信息。因此，以视

网膜为参考坐标的视觉表征能够实现刺激基本信息

与刺激的视网膜位置信息之间的绑定，是视觉信息

加工过程中的基本表征形式。

虽然大部分视觉神经元能够提供视觉物体的特

征信息以及它们在视网膜坐标中的位置信息，但是

如前所述，由于眼睛和头部的运动以及多模态感觉

输入的存在，这些简单信息对于个人的感知和行为

是远远不够的。为了实现稳定和准确的感知，产生

精准的行为，视觉系统不仅需要编码视觉刺激的特

征信息及其在视网膜上的位置信息，还需要编码刺

激相对于其他非视网膜参考坐标的位置信息，并将

这些信息进行绑定。由于非视网膜拓扑 (non-retinotopic)
表征形式的多样性和复杂性，到目前为止还缺乏明

确和统一的定义，现将本文所关注的非视网膜拓扑

表征形式统称为空间拓扑表征 (spatiotopic representation
或 spatiotopicity)。

2　内隐的空间拓扑表征

2.1　眼位增益神经元

刺激在头坐标中的位置等于刺激在视网膜坐标

中的位置与眼位的加和，因此，为了在头或其他空

间参考坐标系下对视觉刺激进行表征，大脑除了编

码刺激在视网膜坐标的位置，还必须获取眼位信息。

这种非视觉信息来源于眼外肌中感受器的本体感觉

输入 [12]，或源于眼动控制中枢向眼外肌发出命令信

号时的输出副本 (efference copy)或伴随发送 (corollary 
discharge)[13]。

眼位对视觉皮层的活动具有广泛的调节作用，

最早的证据来自于在猕猴后顶叶发现的受眼位调节

的神经元 [14-15]。这些神经元普遍具有这样的特性：

当猴子保持注视时，它们会对光点在视网膜上或视

野中的位置具有明显的选择性，其反应强度在空间

上呈二维高斯分布，类似于其他具有视网膜拓扑映

射感受野的神经元。然而，当改变注视点在屏幕中

的位置从而引导猴子在头固定不动的条件下改变眼

位时，对于同一个神经元，即便其感受野在视网膜

上的位置不变并且感受野内的刺激也相同，其反应

幅度会随着眼位的不同而倍乘式 (multiplicative) 增
大或减小 ( 图 1)。这种一个输入信号能影响神经元



生命科学 第29卷536

对另一个输入的敏感性而不改变其选择性的非线

性整合方式，称为神经元活动的增益调节 (gain 
modulation)。不同的神经元在不同的眼位下表现出

不同强度的增益调节。这一发现说明，后顶叶神经

元不仅能表征刺激在视网膜坐标中的位置，还表现

出眼位的选择性。由于刺激在头坐标中的位置等于

其在视网膜坐标中的位置与眼位的加和，因此这类

神经元提供了刺激在头坐标中的位置信息。

除了眼位的增益调节机制外，一些后顶叶神经

元的活动也会受到头相对于身体的位置 [16-17] 和手位

置 [18-19] 的调节。从群体神经元的角度来说，它们能

够形成头、身体和手坐标位置信息的分布式表达，

用于视觉刺激的空间定位和肢体的运动控制 [20-21]。

不同于单个神经元以视网膜拓扑感受野形式来表征

刺激的视网膜位置，这种依赖于群体神经元活动来

间接编码刺激所在空间坐标位置的方式称为内隐的

(implicit) 空间拓扑视觉表征 [20, 22-23]。

受眼位信号调节的神经元不仅存在于高级的后

顶叶皮层，而且广泛存在于特异编码视觉信息的视

皮层通路中，包括运动信息加工相关的 MT、
MST[24-25]、V6[26] 和 V3A[27]，负责客体识别的下颞

叶 [28] 和形状编码的 V4[23, 25, 29]，以及早期的 V1[29-31] 
和 V2[29]。对于这些能够特异编码刺激特征的神经

元，眼位的改变基本不影响它们对刺激属性和视网

膜位置的选择性，如不改变 MT 神经元所偏好的运

动方向和 V1 神经元所偏好的线条朝向，但却能调

节它们对刺激的反应强度。与后顶叶类似，不同神

经元在不同眼位也表现出不同强度的增益调节。这

些结果说明，视觉系统中普遍存在着受眼位和其他

位置信号调节的视网膜拓扑神经元，它们不仅编码

了刺激本身的信息，还以内隐的形式表征了刺激在

不同参考坐标下的位置。这一机制可能在绑定视觉

刺激本身的信息与空间参考坐标系的位置信息的过

程中起到一定的作用。

2.2　眼位增益作用的行为学研究

大量研究显示，与眼位对神经元反应的增益调

节类似，选择性注意对视觉加工过程也存在普遍的

调节作用 [32-33]。选择性注意某一视觉刺激能够导致

对该刺激敏感的神经元的反应增强，从而增加神经

元传输的信息量，提高个体对该刺激的感知能力 [32]。

按照这一逻辑，眼位增益的变化或差异也可能会对

视觉刺激起到类似的作用。这一问题的思考实质上

是从知觉层面对空间拓扑视觉表征机制进行的探

讨。虽然不同的神经元可能偏好不同的眼位，但一些

电生理和磁共振的研究指出，V1 [30]、V2 [29]、V4 [25, 29]、

MT 和 MST [25, 34] 等皮层区都表现出眼位选择的不平

衡性：在某些特定眼位有更多的神经元表现出最强

的增益调控和反应。这种神经元对眼位偏好的不平

衡分布被解释为视觉系统对某些空间位置固有的特

殊偏好：更多的神经元可能被用于表征那些日常生

A：猴子头部固定，通过改变注视点(FP)在屏幕中的位置来测试在不同眼位条件下，神经元对出现在其视网膜感受野(虚线圆)
中心的视觉刺激(实线方)的反应；B：猴子注视九个不同位置时，同一个神经元对呈现在相同视网膜位置的视觉刺激的反应

强度。箭头表示刺激出现的时刻，下面的数据代表注视点相对于屏幕中心的坐标(视角，度)。
图1　后顶叶7a区的眼位增益神经元[15]
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活中出现刺激可能性较大的空间位置 [29-30]，如头的

正前方 [30]。然而，从行为层面来说，目前还没有研

究报道个体在不同眼位下的视知觉能力存在系统的

差别。

持续在固定视野位置处呈现某一刺激会长时间

激活特定的视觉神经元，产生适应现象，影响对随

后呈现的其他刺激的感知。这种视觉后效 (visual 
aftereffect) 被类比为心理物理研究的“电极”，可以

用于推测神经元的调谐特性与知觉的关系。在受眼

位调制的视觉神经元被发现之前，曾有研究探讨长

期适应产生的视觉后效是否会受眼位的影响 [35]。实

验中让被试佩戴一种特殊的眼镜，镜片的左边偏蓝

色而右边偏黄色。这样被试感觉到的物体颜色取决

于眼睛的注视方向，注视左边时偏蓝，注视右边时

偏黄。经过 60 d 适应后，被试摘去眼镜观察物体时，

眼位改变本身会动态调节被试的颜色知觉，主观感

觉正好与佩戴眼镜时相反：即便是同一物体，眼睛

朝左注视它时偏黄，而朝右注视它时偏蓝。虽然后

来的研究没有重复出这一结果 [36]，但另外两项研究

使用类似的方法发现，佩戴棱镜后导致的形状后效

和大小后效同样能够被眼位所调节 [37]，支持了眼位

对视知觉的影响。除了这种长时间佩戴特殊眼镜的

方法外，较短时间正常注视图像产生的视觉后效也

显示出一致结果。在一项研究中 [38]，被试在头不动

的情况下交替注视左边顺时针旋转和右边逆时针旋

转的圆盘。经过几分钟的适应后，让被试交替注视

左边和右边两个静止的圆盘，结果发现被试在两注

视方向下产生了具有相反运动方向的视觉后效。

2003 年和 2005 年的两项研究使用类似的方法，让

被试在一个特定眼位下注视适应刺激一段时间后，

产生运动、朝向和大小后效 [39] 以及颜色和深度后

效 [40]，结果发现，仅仅改变眼位会明显削弱视觉后

效。这些研究利用视觉适应和视觉后效现象，对既

偏好特定眼位又偏好特定视觉特征的神经元进行操

作，从行为上支持了眼位增益调节对视觉感知的影

响，暗示了基本视觉信息加工可能普遍存在内隐形

式的空间拓扑表征机制。

有几项研究使用知觉学习的方法对这一问题进

行了探讨 [41-44]。知觉训练被认为能选择性地改变某

些神经过程，从而特异地提高个体的感知能力。这

一过程的神经机制被认为与视觉适应具有一定的相

似性 [45] ；但研究结果显示，在特定眼位对单一刺激

训练产生的学习效应并不受限于训练的眼位，在换

到新的眼位后学习效应依然存在 [46-48]，说明视觉系

统可能并不会依据经验对特定眼位条件下的基本视

觉信息加工产生偏好。这些研究与使用视觉后效得

到的结论并不一致，其原因还有待进一步考察。

3　通过眼位增益调节机制实现视觉表征的坐

标转换

增益调节是神经元非线性整合多个信息源的一

种计算规则。根据实验结果，来自视网膜的视觉信

号和来自眼位或注意的非视觉信号之间的相互作用

通常不是加和关系，而是一种乘积关系。用数学式

表达增益神经元的发放率是 R ＝ f(x-a) · g(y)。其中

f(x-a) 是某一个神经元的调谐函数，如感受野兴奋

性的空间分布或朝向调谐曲线；x 是视觉刺激的参

数；a 是该神经元最偏好的刺激参数；g(y) 是眼位

或注意 y 的增益项。

受眼位增益调节的群体神经元不仅编码了刺激

在视网膜坐标中的位置信息，还编码了眼位信息。

考虑到这两个量的加和等于刺激在头坐标中的位

置，一些模型研究探讨了这种眼位增益的神经元是

否能够产生独立于视网膜位置和眼位的、具有空间

拓扑映射关系的感受野，形成外显 (explicit) 空间拓

扑表征形式 [49-50]。基于后顶叶发现的眼位增益神经

元，有研究构建了一个由输入层、中间层和输出层

构成的人工神经网络 [51]。使用反向传播算法训练网

络根据眼位信号和刺激的视网膜位置信号，定位目

标刺激在头坐标中的位置，即完成从输入层的视网

膜拓扑表征形式向输出层的空间拓扑表征形式的转

换。在训练结束后，中间层神经网络表现出与受眼

位增益调节的神经元相似的特性。这一发现从计算

模型的角度证明了增益调节可以实现视网膜的拓扑

表征向空间拓扑的表征转换，说明了依据真实神经

元的反应特性，能够很好地完成特定且复杂的计算

过程，在计算神经科学领域具有里程碑意义。

随后，另一项理论研究探讨了通过眼位增益神

经元来产生空间拓扑表征的过程 [52] ( 如图 2A)。该

模型包括一群眼位增益神经元，其反应取决于刺激

的视网膜位置和眼位，如前面的公式 R ＝ f(x-a) · g(y)
所述。这群神经元经过一定的突触连接驱动下一

级神经元，用于控制手臂伸向目标物。为了能准

确定位目标物，后一级神经元必须能够编码视网膜

位置与眼位的加和值，即目标物在头坐标中的位

置，用于控制手臂的位置。在学习过程中，随机的

手臂运动被作为视觉输入信息驱动眼位增益神经

元，两级神经元之间的突触连接权重会依据输出层
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与输入层的表征自发地进行调节，如同婴儿的学习

运动控制一样 [53]。经过这样的学习，后一级神经元

在以特定的突触权重模式整合来自前一级眼位增益

神经元的输入后，能够准确地表征目标刺激的位置，

也即产生了空间拓扑的表征形式。

基于眼位增益神经元的网络计算模型，甚至可

以实现不同参考坐标之间的双向转换 ( 如图 2B)[55]。

以单向的视网膜坐标向头坐标转换来说，该模型包

括两个输入层，分别由表征眼位和刺激视网膜位置

的单元构成。中间层是基函数 (basis functions) 层，

其中每个单元都非线性地整合两个输入层的活动，

各自选择性地在某个眼位和视网膜位置组合 ( 即特

定头坐标位置 ) 时产生最大反应，类似于后顶叶的

增益神经元。输出层的一个单元只需要线性整合基

函数层中偏好相同头坐标位置的神经元活动，便可

形成头坐标的感受野，从而表征刺激在头坐标中的

位置。反过来，如果以表征头坐标位置信息的单元

和表征眼位信息的单元作为输入层，信息沿着相同

的连接模式反向传递时，可以在表征视网膜的输出

层获取刺激的视网膜位置信息，实现坐标的反向转

换。这一模型被广泛用于探讨多感觉模态信息整

合
[54]、感觉运动转换 [56] 以及眼动过程中视觉稳定

性的神经机制 [57]。

综合上述计算建模的研究可以得知，通过整合

眼位增益神经元的活动，大脑可以构造空间拓扑的

视觉感受野，实现视网膜拓扑表征与空间拓扑表征

之间的转换。

4　外显的空间拓扑视觉表征

4.1　视觉通路中的空间拓扑机制

从理论上说，后顶叶受眼位增益调节的神经元

能够在更高一级的神经元产生空间拓扑的感受野，

A：整合眼位增益神经元的活动能够产生头坐标的空间感受野(引用自[49])。左侧图表示该模型的输入层，4条曲线代表在某一

眼位条件下，4个理想的后顶叶神经元的反应幅度与刺激在视网膜上的位置关系；竖直虚线表示某一输入刺激所在的视网膜

位置。上、中、下图表示不同的眼位，蓝色和桔色曲线分别对应注视左和右侧时增益变大的神经元。右侧图表示该模型的输

出层的一个神经元，在学习之后它会按一定的权重整合输入层这4个神经元的活动，使得其感受野在视网膜坐标中的位置能

够随着不同的眼位而发生相应的偏移，从而对应到固定的头坐标位置，产生基于头坐标的视觉感受野。B：视网膜和头坐标

之间相互转换的神经网络模型(引用自[54])。网络包括两个输入层：一个是由32个单元构成的视网膜拓扑表征层，不同的单元

偏好不同的视网膜位置，左下角的图表示这些单元对位于x位置的刺激的反应强度；另一个输入层以类似的方式编码眼位y。
这两层的信号在中间的基函数层以乘积的形式进行整合。基函数层每一行中的所有单元偏好相同的视网膜位置，每一列中的

单元偏好相同的眼位，因此，每个单元都只有在某个特定的眼位和视网膜位置组合时才会有最大反应；红色圆代表在此视网

膜位置和眼位输入条件下产生最强反应的单元。输出层的单元能线性整合基函数层中偏好相同眼位和视网膜位置组合(如红

色直线位置)的单元活动，从而形成头坐标的位置选择性，编码刺激的头坐标位置z。
图2　通过眼位增益神经元来实现视觉表征从视网膜坐标向头坐标转换的模型
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构造外显的空间拓扑表征形式。为了考察这种神经

元是否存在，研究者在猴子注视不同位置时测试了

顶叶的 V6 和 VIP 区神经元的视觉感受野位置，结

果显示一些神经元的感受野不是固定在视网膜的某

一个区域，而是只对空间参考 ( 头、身体或屏幕 ) 坐
标中的某一个固定的区域反应，也即感受野在屏幕

中的位置不受眼位的影响 ( 图 3)[26, 58-59]。这些发现

提示，顶叶神经元能以外显的形式编码刺激在空间

坐标中的位置，直接支持了空间拓扑视觉表征机制

的存在。然而，这些较高级的皮层通常不如较早期

的视皮层那样擅长编码精细的刺激信息，而更多的

是负责多感觉信息整合、空间定位、注意和眼动调控

以及处理视觉运动信息和编码自我运动等功能 [60-64]，

因此，这种外显的空间拓扑表征机制在基本视觉信

息加工过程中的意义是一个需要探讨的问题。

具有类似空间拓扑视觉感受野的神经元普遍存

在于后顶叶的多个亚区、前运动皮层和皮层下核团，

但它们通常还会对其他感觉模态的刺激产生选择性

反应。例如，在后顶叶的各亚区和皮层下的上丘，

具有头坐标视觉感受野的神经元通常会对出现在邻

近空间位置的听觉信息产生反应 [65-67]，说明这些神

经元可能参与了头坐标下视觉与听觉信息的整合。

此外，后顶叶、前运动皮层 6 区以及皮层下的壳核

(putamen) 和上丘神经元不仅对头、肢体或手的某

一特定部位的触觉刺激敏感，还会对出现在相应身

体部位以外一定区域的视觉刺激产生反应 [67-71]。这

两种多模态神经元中的一些还表现出一种位于视网

膜坐标和空间参考坐标之间的中间类型，即在注视

方向改变后神经元感受野并不完全保持在原来的空

间坐标位置上，而会朝眼动的方向发生一定程度的

偏移。这些具有头、肢体、手坐标和中间类型坐

标拓扑映射关系的神经元，可能在将视觉信息与

其他感觉信息进行整合，以及在编码刺激相对于身

体的位置并指导个体行为决策的过程中起到重要作

用 [54, 67, 72]。

除了动物模型上的神经电生理研究外，顶叶损

每个小方图中的白色十字是注视点，彩色地形图表示刺激出现在不同屏幕位置时该神经元的反应强度。该神经元在9个不同

眼位条件下的感受野固定在一个特定的空间位置上。

图3　后顶叶VIP区神经元的空间拓扑感受野[59]
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伤导致半侧空间忽视的患者也为探讨空间拓扑表征

在视觉加工中的意义提供了一定的启示。空间忽视

的发生可以相对于多种参考坐标：一些患者表现出

忽视了相对于视网膜和身体某一半侧的视觉刺激 [73]；

或以身体和外部环境为坐标的半侧空间忽视 [74-76] ；

或者忽视视觉物体自身的一侧，而与物体相对于患

者的位置无关 [77-80]。这些基于不同空间参考坐标的

忽视病例在一定程度上提示，空间拓扑的表征机制

虽然不擅长处理精确的视觉信息，但可能通过引导

注意在空间坐标系中的分配，或者通过操作其他自

上而下信号的方式，间接地影响视觉刺激的信息加

工和有意识的知觉。

到目前为止，电生理的研究只在不擅长处理精

细视觉信息的脑区发现了具有空间拓扑感受野的神

经元。然而，在眼动发生的前后，需要将物体的特

征信息与空间位置进行绑定才能实现知觉的稳定性

和连续性，因此，单靠后顶叶的空间拓扑表征机制

无法解释这一知觉绑定问题。为此，近些年的磁共

振研究探讨了人的各个视皮层区域与视野空间的拓

扑映射关系。当被试保持不同的注视方向时，将运

动点阵刺激呈现在屏幕的不同位置，结果发现对运

动信息敏感的 MT 区不仅存在视网膜拓扑的表征形

式，还存在一个对刺激的空间位置具有明显选择性

的区域
[81]。另一项研究使用类似的方法，发现对客

体具有选择性的 LOC 皮层区同样存在类似的空间

拓扑表征形式 [82]。但是后来的一项研究认为视觉皮

层并不存在空间拓扑的表征形式 [83]。为了解释这一

矛盾，研究者控制了被试的注意，发现当被试完成

一个注视中心的检测任务时，所有的视觉皮层表现

出视网膜参考坐标的位置选择性；而当被试仅仅保

持注视但不做其他任务时，较高级的 MT、MST、
LOC 和 V6 视觉皮层区，甚至 V1 的周边视野表征

区则表现出明显的空间拓扑特性 [84]，这说明空间拓

扑视觉表征的形成可能取决于被试的注意状态。但

是，该结果目前也存在争议 [85]，因而视觉刺激的编

码过程是否具有外显的空间拓扑表征机制还有待进

一步探讨。

4.2　空间拓扑表征的行为研究

除了神经生理的研究外，大量心理物理研究也

对视觉加工过程中是否存在空间拓扑的表征形式进

行了探讨。让被试注视几种不同的适应刺激 ( 光栅、

点阵和面孔等 ) 用以诱导产生对比度、倾斜、形状

和面孔的视觉后效，然后引导被试转移注视方向，

并将测试刺激呈现在与适应刺激相同或不同的空间

位置上 ( 图 4)[86]，从而可以通过比较两种空间位置

条件下视觉后效的强弱来考察空间拓扑表征机制是

否参与其中。结果显示，当测试刺激与之前的适应

刺激出现在不同视网膜 ( 即视野位置 )，但是它们

的空间位置相同时，视觉后效要强于二者空间位置

不同的情况，即表现出空间拓扑的视觉后效成分，

并且越是复杂的刺激其空间拓扑的视觉后效就越

强。这一结果可以用外显的空间拓扑视觉信息表征

来解释。持续的注视会影响那些编码适应刺激，且

感受野位于适应刺激所在空间位置的神经元的活

动，当随后的测试刺激也出现在这一个空间位置时，

该群神经元对测试刺激的反应会因为之前的适应而

受到影响，从而在知觉上表现出较强的视觉后效。

在此之后，类似的空间视觉后效成为探讨不同视觉

属性加工过程中是否存在空间拓扑表征的常用方

法。例如有研究发现，运动刺激产生的视觉后效也

具有一定程度的空间拓扑成分
[87]。

然而，也有实验显示，倾斜后效 [88-89]、运动后

效 [90-91] 和面孔后效 [92] 的强度主要依赖于测试与适

应刺激的视网膜位置，而与它们在空间坐标中的位

置关系不大。利用运动后效能使观察者产生测试刺

激的时长错觉和位置错觉，研究发现，虽然运动后

效本身主要依赖于视网膜坐标，但当测试刺激出现

在之前适应刺激的空间位置时，对测试刺激的时间

错觉 [93-94] 和位置错觉 [95] 都明显更强。该研究表明，

视觉事件的时间和空间信息可能在很大程度上是以

被试注视屏幕左边或右边10°位置的适应刺激5 000 ms，随

后将注视转移到屏幕中间，在适应刺激消失后800 ms呈现测

试刺激。测试刺激可能呈现在与之前适应刺激相同的空间

位置上或出现在注视点对侧位置上。

图4　空间拓扑的视觉后效[86]
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空间拓扑的形式进行表征的，视觉信息是否需要在

空间参考坐标下进行表征可能与信息的具体内容有

关。一项研究通过控制新注视点出现之后到被试发

生注视转移的时间间隔，发现倾斜后效的空间拓扑

成分会随这一时间间隔变长逐渐增大；如果在新注

视点出现 1 s 后被试才转移注视，空间拓扑的倾斜

后效强度会达到与视网膜拓扑后效的程度 [96]。2014
年的研究发现了一种与空间拓扑的倾斜后效类似的

现象，被注意刺激的朝向会对随后出现在相同空间

位置的刺激朝向的感知产生吸引作用，也即对后一

个刺激的朝向感知会偏向出现在相同空间位置的前

一个刺激的朝向 [97]。这一结果不仅为空间拓扑视觉

表征机制的存在提供了新的证据，而且提示了注意

在这一机制中的重要作用，与视觉后效的研究结果

具有一致性 [98-99]。虽然空间拓扑的后效成分支持了

空间拓扑皮层表征机制的存在，但 2016 年的一项

研究对这一思路提出了质疑：适应刺激导致对应视

网膜皮层表征区的适应效应能够迁移到眼动后对应

的视网膜表征区，产生空间拓扑的视觉后效 [100]。

这意味着行为上观测到的空间拓扑视觉后效并非一

定需要外显的空间拓扑视觉皮层机制所介导。这些

复杂的结果暗示，空间拓扑的视觉表征不是以类似

后顶叶神经元的固定空间拓扑感受野这种单一的形

式来实现，而可能依据刺激内容、刺激的时空关系

和被试的内部状态等多种因素，调用多层级的皮层

机制动态构建出来。

除了从视觉后效所依赖的坐标系来进行研究

外，对眼动前后视觉信息整合规律的研究也能为视

觉信息的空间表征机制的探讨提供一些行为学证

据。有研究发现，被试能够整合眼动前后呈现在同

一空间位置上的两个微弱的 ( 阈下 ) 运动信号，产

生运动感知
[101] ；如果两个阈下刺激的空间和视网

膜位置都不相同则不会发生运动信息的整合，被试

较难感知到运动刺激的存在。这种空间坐标系下的

跨眼动感觉整合在两个刺激的间隔超过 1.5 s 时仍

能发生。类似的跨眼动空间整合效应在运动方向辨

别任务中也被观察到 [102]。除此之外，静态的形状 [103]、

颜色 [104] 以及线条的朝向和位置 [105] 信息也能在眼

动前后发生整合。这些实验结果也可以用空间拓扑

的视觉感受野机制来解释：眼动前后呈现在同一空

间位置的两次运动信息可以在同一群具有空间拓扑

特性的神经元上得到整合。虽然这一推论与一些视

觉后效的结果一致，但也存在一些疑问，如当任务

需要在眼动前后整合刺激的对比度 [106] 和点阵的位

置 [107-108]信息时，并没有观察到知觉整合效应。另外，

跨眼动的知觉整合有可能是通过跨眼动的记忆

(trans-saccadic memory) 所介导 [109-110]，而并不一定

需要空间拓扑感受野来完成。这种记忆能够存储刺

激的特征信息数秒钟，使得眼动前获取的视觉特征

信息能与眼动后的视觉信息发生相互作用。一些生

理研究为这一解释提供了支持：视网膜拓扑映射的

皮层机制能够存储眼动前获取的视觉信息，并在眼

动后将这些信息重新映射到眼动后对应的视网膜拓

扑映射表征区 [110-113]，从而影响大脑对眼动后视觉刺激

的加工，在知觉上表现出跨眼动的空间整合效应。与

记忆信息的重映射类似，以视网膜为坐标的注意分

布图也可能在眼动后发生重映射，对眼动前刺激的

注意可以重新映射到眼动后对应的视网膜位置 [114-116]，

使得出现在原来空间位置的目标刺激得到更高效的

加工，在行为上表现出空间拓扑的知觉整合。

近些年来，本实验室将知觉学习和跨眼动整合

的行为范式相结合，对视觉加工的空间拓扑表征机

制提出了新的见解。通过实验训练被试辨别眼动前

后两次刺激的朝向或运动方向差别，训练结束后，

在不改变刺激视网膜位置的情况下，独立改变两个

刺激的相对空间位置和它们在头坐标和外部空间参

考坐标中的位置，对学习效应的特异性和迁移性进

行测试。结果发现，辨别能力的提高并不受限于刺

激在头坐标和外部空间参考坐标中的位置 [46-47]，但

是却特异于两次刺激之间的相对空间位置。这一结

果说明，以头或外部空间为参考坐标的表征机制没

有直接参与学习过程。进一步的实验显示，当把眼

动前呈现的目标刺激用一个与任务无关的刺激取代

后，也即第一个刺激的信息不需要与随后的目标刺

激进行比较，知觉学习的效果在一定程度上仍受限

于两次刺激的相对空间位置，因此，该效应不能完

全由跨眼动的记忆重映射来解释。一个更可能的原

因是，知觉训练特异地增强了眼动前后注意重映射

机制与编码刺激特征的视网膜拓扑表征机制之间的

相互作用 [46-47]。

综合这些复杂繁多的研究结果，本实验室认为

在一些联合皮层和较高级的视觉皮层存在外显的空

间拓扑表征机制，这一机制在多种复杂信息的处理

与整合以及复杂调控功能中起到重要作用；而既编

码精细刺激特征，又具有空间拓扑感受野的皮层机

制并不普遍存在。视网膜拓扑的皮层表征在精细视

觉信息加工中起主要作用，而高级脑区能够在眼动

前后调控自上而下的信号在视网膜坐标表征图中的
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重映射过程，与视网膜拓扑的视觉表征机制相互作

用。这一机制可能在眼动前后视觉信息的加工过程

中起到重要作用。

5　总结与展望

为了产生精确和稳定的感知觉并完成复杂的运

动控制过程，视觉信息会依据不同的要求和目的在

不同形式的参考坐标系下进行表征。为了探讨这些

加工过程的内在机制，研究者使用多种手段和方法

得到了丰富的结果。视觉信息表征的参考坐标系存

在多种复杂的形式：基于视网膜坐标的表征机制在

精细编码视觉信息过程中起到主要作用；广泛存在

于视皮层的眼位增益调节神经元不仅能够编码视觉

刺激本身的信息，还能以内隐的形式表征刺激在空

间参考坐标中的位置；后顶叶和额叶等脑区的神经

元具有空间拓扑感受野，以外显的形式表征刺激相

对于头或肢体的位置。这些空间拓扑表征机制可能

在视觉与其他感觉模态的信息整合以及感觉运动控

制中起到重要作用；也可能与跨眼动记忆和空间注

意的重映射机制，以及与视网膜拓扑的表征机制一

起，共同完成眼动过程中的视觉信息加工，实现视

觉的稳定性和连续性。

这一领域面临的重要问题主要包括以下两个方

面。空间拓扑表征目前还是一个非常笼统的概念，

除了以头、肢体和外部空间为参考外，还存在多种

复杂动态的表征形式，如视觉表征在眼动过程中的

重映射。然而，已有的大部分研究并没有对不同的

空间坐标形式加以区分，对它们在神经回路中如何

形成，以及它们在感知与行为中的具体功能意义也

还不清楚。这些机制之间是否以及如何协作发挥作

用都值得在今后进行深入探讨。另外，视觉信息加

工的不同阶段各自存在什么类型的空间拓扑表征形

式也有待探讨，尤其是在刺激特征的编码阶段是否

存在外显的空间拓扑表征机制仍是一个未解之谜。

这一问题的探讨对于回答大脑如何将视觉刺激自身

的信息与刺激相对于不同参考坐标的位置信息进行

绑定是至关重要的。未来的研究应当结合多种技术

手段，从不同的层面，尤其从神经元回路的层面进

行探讨。这对于理解大脑如何产生感知觉和完成运

动控制过程，以及将大脑工作的基本原理应用于工

程计算是至关重要的。
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