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轮廓加工的认知神经机制
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摘  要：视觉加工的核心是对视觉场景中与认知行为相关的客体进行区分与识别。自然情境下的视觉输入往往由极为复杂的

三维场景信息组成，包含多个视觉客体。一般认为，视觉轮廓信息是对视觉图像进行划分，识别客体的重要依据。为此，

视觉科学家们对视觉轮廓加工的认知神经机制进行了大量的研究与探索。然而，这些研究往往仅仅集中于轮廓加工的某一

方面或特定阶段，迄今尚未有学者针对关于轮廓加工的研究结果进行系统性的总结。我们提出，视觉轮廓加工共包括轮廓

检测、轮廓从属判断、轮廓整合三个相互作用的关键性阶段，并在综合现有电生理、人类脑成像及脑电研究证据的基础

上，分别对这三个阶段对应的神经生理特性、加工机理与信息交互机制进行探讨。最后，我们列举了进一步研究轮廓加工

认知神经机制所面临的主要挑战。

关键词：轮廓知觉；轮廓检测；轮廓从属判断；轮廓整合

中图分类号：R338；R318；Q42

The cognitive neural mechanism of contour processing

WU Bi-Chan1, MO Ce1, 2, 3, 4, 5, *

1School of Psychological and Cognitive Sciences; 2Beijing Key Laboratory of Behavior and Mental Health; 3Peking-Tsinghua Center 
for Life Sciences; 4Key Laboratory of Machine Perception (Ministry of Education); 5PKU-IDG/McGovern Institute for Brain 
Research, Peking University, Beijing 100871, China

Abstract: The core of visual processing is the identification and recognition of the objects relevant to cognitive behaviors. In natural 
environment, visual input is often comprised of highly complex 3-dimensional signals involving multiple visual objects. One critical 
determinant of object recognition is visual contour. Despite substantial insights on visual contour processing gained from previous 
findings, these studies have focused on limited aspects or particular stages of contour processing. So far, a systematic perspective of 
contour processing that comprehensively incorporates previous evidence is still missing. We therefore propose an integrated frame-
work of the cognitive and neural mechanisms of contour processing, which involves three mutually interacting cognitive stages: con-
tour detection, border ownership assignment and contour integration. For each stage, we provide an elaborated discussion of the neural 
properties, processing mechanism, and its functional interaction with the other stages by summarizing the relevant electrophysiological 
and human cognitive neuroscience evidence. Finally, we present the major challenges for further unraveling the mechanisms of visual 
contour processing. 
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综　述

1  引言

视觉加工是人类大脑最基础也是最重要的一项

认知机能。在自然情境下，典型的视觉输入信号往

往包含了极为复杂的场景与客体信息。然而，视觉

系统仍然能够在短短数百毫秒的时间内完成对客体

的识别。其中，视觉轮廓 (visual contour) 加工在视
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觉系统对客体进行识别的过程中起到了核心作用。

所谓视觉轮廓，指的是基于视觉客体边缘构成的二

维视觉形状。它既包含了关于客体自身身份的先验

信息，也携带了不同客体之间的空间相对位置关系

的关键线索 ( 重叠、部分遮挡等 )。因此，对视觉

轮廓信息的加工一方面可极大地提升客体识别的效

率与准确性，另一方面可准确地进行视觉场景的划

分，将二维的网膜图像还原为三维空间，帮助我们

实现由二维平面到三维立体感知的一次重要跨越。

因此，探究视觉系统提取加工视觉轮廓信息的机制，

也就成为了视觉科学家们所关注的一个重大科学课题。

随着神经科学技术的发展与进步，学者们对轮

廓加工的认知神经机制进行了大量研究，大大加深

了人们对轮廓知觉的理解。然而，这些实验研究仅

仅关注了轮廓信息加工过程的某一个特定方面或阶

段，尚未有人在综合前人研究证据的基础之上，对

轮廓加工的认知神经机制进行系统化的探讨和总

结。因此，我们很难从前人研究证据中系统地了解

轮廓信息加工的认知过程与神经机制。针对这一点，

我们提出，视觉轮廓信息的加工共包含了以下三个

关键性阶段，分别对应于视觉系统的低、中、高三

个处理层级。在视觉加工的早期，视觉系统对网膜

输入的特征信息进行初步分析，在局部水平对视觉

轮廓进行提取。我们称这一阶段为轮廓检测 (contour 
detection)。随后，视觉系统对所检测到的视觉轮廓

的从属关系进行判断，即指定轮廓从属于哪一个视

觉对象。这一阶段称为轮廓从属判断 (border ownership 
assignment)。最后，视觉系统结合轮廓从属关系将

局部轮廓信息进行整合，形成视觉轮廓的完整表征，

并据此进行后继的场景分割和客体识别。这一阶段

称为轮廓整合 (contour integration)。值得指出的是，

这些阶段在流程上并非单向序列进行，相互之间存

在着复杂的交互作用。一方面，高级视觉皮层中所

进行的轮廓整合取决于中低级视觉皮层中所加工的

局部轮廓及其从属关系的前馈输入信息。另一方面，

高级皮层在进行轮廓整合时可对低级皮层进行由上

至下的反馈调节，促进局部轮廓的检测及其从属关

系的判定。本文将综合现有关于轮廓知觉的行为心

理物理学、动物电生理记录、以及人类脑成像研究

结果，系统探讨轮廓加工过程中各个关键阶段的认

知神经机制。

2  轮廓检测

如前文所述，轮廓检测主要发生在视觉加工的

早期阶段。在大脑皮层中，初级视觉皮层 (primary 
visual cortex，又名纹状皮层，即 V1 区 ) 是最先接

受经外侧膝状体 (lateral geniculate nuclei, LGN) 传递

的视觉输入信号并对其进行加工的区域，是视觉信

息在皮层传递通路的起点。此外，V1 神经元的功

能特点为轮廓检测提供了生理基础。首先，V1 区

的绝大部分神经元具有很强的朝向选择性。所谓朝

向选择性，即神经元仅仅对某一特定朝向的视觉刺

激产生较强的反应，而对其他朝向的刺激反应很弱。

这些具有朝向选择性的神经元以垂直于脑皮层的方

向排列着，形成朝向功能柱 (orientation column)，
同一功能柱内的神经元具有相同的偏好朝向 [1]。强

朝向选择性意味着 V1 神经元的反应对轮廓的局部

线条特征信息高度敏感，适于检测图像输入中的视

觉轮廓。其次，V1 神经元拥有所有皮层视觉神经

元中最小的感受野。所谓视觉神经元感受野，即视

觉神经元仅对视野中一小部分空间区域中呈现的刺

激产生反应 [2]。这意味着 V1 区神经元对视觉信息

的空间表征最为精确，分辨率最高。最后，V1 神

经元的输入并不仅仅来自于 LGN 细胞的输入以及

高级皮层的反馈，还来自于其相互之间大量的水平

连接。这些水平连接多存在于朝向特异性相似的功

能柱之间 [3]，平均长度约为 5~8 mm。由于排列位

置相差 1.5 mm 以上的神经元感受野一般不存在重

叠，因此每个 V1 神经元实际接受到的信号来自于

其感受野 4~5 倍大的空间区域 [4]。Field 等人 [5] 将

V1 神经元感受野之外能够接受刺激并整合信息的

区域称为联结场 (association field, AF)。换言之，一

个 V1 神经细胞的发放不仅取决于感受野内的刺激

信息，还同时受到联结场内刺激的调节。这一水平

连接的特性使得平滑的轮廓曲线能够较大程度地激

活 V1 神经元。因此，神经科学家们普遍认为，V1
在轮廓检测中扮演了举足轻重的核心角色，这一观

点也得到了以下研究证据的证实。

(1) V1 神经元的发放强度与局部轮廓信息存在

直接关联。在 Li 等人的研究中 [6]，研究者们将多

个短线段排列在一条直线上构成轮廓刺激，并将轮

廓置于由短线段随机排列而成的背景中。通过改变

构成轮廓的短线段个数以及排列间隔来改变轮廓的

显著性。他们发现，当轮廓处于噪音背景之中时，

轮廓显著性的增强提高了 V1 神经元在 150 ms 后的

发放频率 [6, 7]。Gilad 等人发现 [8]，在刺激呈现后

150~250 ms 内，猴子 V1 皮层对应轮廓的区域反应
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增强，对应背景的区域与无轮廓条件下相比，反应

受到了抑制。进一步，Gilad 等人 [8] 还发现，当轮

廓的平滑性降低，检测难度增大时，轮廓、背景区

域的反应强度差也随之减小。

(2) V1 神经元之间的水平连接与轮廓检测存在

相关。Gilbert 等人 [9] 在猴子的视野右下方呈现三种

知觉显著性水平的轮廓刺激，同时设置两种实验任

务：对所呈现的轮廓刺激进行识别 ( 轮廓识别任务 )
或针对视野左上方呈现的一个刺激进行检测 ( 干扰

任务 )。他们发现，当轮廓的知觉显著性较低 ( 轮
廓识别任务正确率小于 70%)或较高 (大于 90%)时，

两种任务条件下 V1 神经元的活动差值较小；而当

知觉显著性中等时，V1 神经元活动的条件间差异

较大。Gilbert 等人假设，如果轮廓检测不涉及水平

连接，而主要依赖于由上至下的垂直连接，那么无

论轮廓本身性质如何，两种任务条件间的差异 ( 即
注意效应 ) 应该都是相同的。反之则说明水平连接

与轮廓检测存在相关。而他们的实验结果支持了后

者。此外，水平连接多集中于偏好朝向相近的的神

经元之间
[10]，能够解释平滑轮廓在视觉加工中的显

著性。

(3) V1 神经元的反应中形成了针对轮廓刺激的

神经编码。Li 等人发现，通过 V1 神经元的发放频

率可以区分被试看到的是轮廓刺激还是噪音刺激，

说明轮廓信息的表征存在于 V1。特别地，Li 等人

的研究结果还表明，经过知觉学习后，V1 对轮廓

信息的表征精确度可以得到显著提升 [7]。此外，V1
神经元还编码了局部轮廓特征的身份信息：当两条

线段被识别为同一轮廓的组成部分时，视野两处分

别对应的神经元群体的反应强度相同。而当这一连

接被切断时，反应强度产生差异 [8]。

如前文所述，轮廓检测并不是一个仅仅由初级

视觉区参与的独立过程。相反，轮廓检测和后继加

工阶段之间存在着复杂的相互作用过程。来自更高

级的视觉皮层的信息会以反馈调控的形式作用于

V1 的神经活动，从而对轮廓检测产生影响。一方面，

注意和主观期望等由上至下的认知因素对 V1 在轮

廓检测中的活动有调控作用。这些自上而下的反馈

信号可能对 V1 的水平连接起到了门控和筛选的作

用 [11–14]。在 McManus 等人的研究中 [11]，研究者在

猴子的视野左上方、右下方分别呈现随机线段构成

的圆形区域，其中包含由 7 条短线段组成的不同形

状的轮廓 ( 圆形、正弦形或线形 )。每个试次开始

前先给猴子呈现形状线索，让它判断线索形状的轮

廓出现在左上方还是右下方，并通过眼动进行反应。

他们发现，即使目标轮廓未出现在感受野所在的视

野内，V1 神经元对所呈现刺激的反应随着目标轮

廓的不同也发生变化：当目标轮廓为线性时，感受

野周围线段与感受野内线段共线时反应最强 ；当目

标轮廓为圆形或者正弦形时，感受野外线段与感受

野内线段存在角度差时反应最强。这说明观察者的

主观期望影响了V1在轮廓知觉中的活动。Li等人 [6]

将猴子分为两个训练组，分别进行轮廓识别和侦测

对比度变化的知觉训练，在进行后一训练任务时同

时让猴子被动地观看轮廓刺激，并记录了 V1 神经

元对不同显著程度的轮廓刺激 ( 组成轮廓的线段个

数不同 ) 的反应。他们观察到，两个训练组中的猿

猴 V1 神经元对不同轮廓的反应均存在差异，且轮

廓识别组的差异要高于对比度侦测组。特别地，对

猴子进行麻醉手术后，它们被动观看轮廓刺激时

V1 的轮廓反应也消失了。这一结果说明注意也能

够对 V1 轮廓知觉产生调节。另一方面，V1 神经元

之间的水平连接与来自高级脑区的反馈之间存在着

相互依赖的关系 [15, 16]。Chen 等人 [7] 系统操纵了轮

廓的朝向及位置 ( 恰好在感受野中央至神经元兴奋

性仅有 15% 的位置 )，并同时记录了 V1、V4 区中

神经元在检测轮廓时的活动。结果显示，偏离最佳

位置和最佳朝向均使得 V4 神经元的轮廓反应减弱；

但朝向的改变对 V1 反应没有影响，而感受野外的

轮廓刺激抑制了 V1 神经元的活动。这一结果说明

V4 神经元对 V1 神经元进行了反馈，以提升轮廓激

活和背景抑制，使 V1 得以提供更精细的输出信息

以进行场景分割。这一信息交流形成了一种由粗略

到精细的场景信息积累。

人类的脑电和成像研究也表明轮廓检测在多个

脑区产生影响。除了在动物实验中被广泛讨论的几

个脑区之外，有研究表明人类被试在轮廓 / 非轮

廓的分类任务中，额叶 - 颞叶神经振荡活动与分

类选择有很强的相关 [17]。Al-Subari 等人 [18] 采用脑

电图 (electroencephalograph, EEG)、功能磁共振成像

(functional magnetic resonance imaging, fMRI) 信号同

时记录的方式，分析事件相关模式 (event-related 
modes, ERM)，发现 P100、N200 在枕区的早期成分、

额叶部位的晚期成分都在轮廓、非轮廓条件下表现

出了显著差异。同样地使用 EEG-fMRI 联合记录手

段，Mijović 等人 [19] 则是通过主成分分析，发现在
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300 ms 左右的一个事件相关电位 (event-related 
potential, ERP) 成分从外侧枕叶复合区 (lateral occipital 
complex, LOC) 传到低级视皮层区域，他们认为这

是反馈信息在进行轮廓识别的确认。使用经颅磁刺

激 (transcranial magnetic stimulation, TMS) 手段进行

的干扰研究也表明这样的反馈存在 [20]。总体来说，

由于技术手段的限制，在人类上进行的研究探究的

脑区更为广泛，空间分辨率更低，但为我们揭示了

高级脑区在简单的轮廓检测任务中发挥的作用。

3  轮廓从属判断

当初级视觉皮层完成了轮廓检测之后，其输出

信息沿前馈信息通路到达更高级的纹外视觉皮层

(extrastriate visual cortex) 接受进一步加工。在这一

阶段，更高级的视觉皮层需要对轮廓的从属关系进

行判定，即判断所检测到的轮廓究竟从属于哪一客

体。这一过程直接决定了观察者对视觉输入图像中

前景 ( 即目标客体 ) 和背景的划分。例如对于图 1，
如果观察者把黑 - 白边界所构成的视觉轮廓判定为

从属于白色区域，那么观察者将把输入图像知觉为

一个位于视野中央的白色花瓶，将黑色区域视作背

景；若把黑 - 白边界看作黑色区域的轮廓，我们就

能知觉到两张相对的脸，并把白颜色看作背景。

Lamme [21] 在 1995 年发现了能够编码“图形 /
背景”信息的神经元，当图形落在其感受野内时，

相比于背景，能够在初级视皮层中激活更强的神经

元反应。他的实验也启发了后继研究者寻找表征边

界从属关系的神经元。以 von der Heydt 为代表的学

者 [22–28] 提出，纹外视觉皮层 (V2, V4) 的神经元具

有特殊的生理特性。与上文中所述的较低级的 V1
神经元不同，这些神经元对局部特征的变化不敏感，

而对视觉图像中边界的从属关系具有高度选择性，

因此又被称为边界从属神经元 (border-ownership 
neuron)。所谓边界从属关系选择性，即神经元仅仅

在当目标边界被知觉为输入图像中某一客体或区域

的一部分时反应得到提升，而在轮廓边界被知觉为

其他客体或区域的一部分时反应很弱。因此，边界

从属关系选择性的存在使得神经元可直接对轮廓从

属关系进行编码与表征。

为验证边界从属神经元的存在，von der Heydt
等人

[22] 以猿猴 V1、V2 和 V4 区域的神经元为记录

对象，在保持所记录神经元感受野内输入恒定的同

时，巧妙操纵了图像刺激中轮廓边界的从属关系 ( 边
界从属于前景区域或背景区域 )。他们认为，如果

神经元编码了轮廓边界的从属关系，那么即使图像

刺激没有改变，边界从属关系的改变应当引起神经

元活动的变化。反之，如果神经元仅仅编码了感受

野内的图像刺激信息，那么只要图像刺激保持一致，

不同边界从属条件下所观测到的神经元活动应该相

同。von der Heydt 等人 [22] 发现，当轮廓边界被知

觉为前景区域的一部分时，神经元的活动显著得到

提升。而当轮廓边界被知觉为背景区域的一部分时，

神经元活动没有明显增强。这说明这些神经元具有

边界从属关系选择性。von der Heydt 等人统计了具

有边界从属关系选择性的神经元在三个视觉区域的

比例。他们发现，在纹外视觉皮层 (V2、V4) 中，

半数以上神经元具有边界从属关系选择性，而在

V1 中，仅仅有少部分 (18%) 的神经元的活动受到

了边界从属关系的影响。随后，研究者们在更多的

刺激类型上验证了他们的研究结果，例如为前景图

形增加黑色边界、将刺激变为立体、使用更复杂的

知觉图形、增大矩形面积、使用透明刺激 [26] 和变

化的刺激 [28] 等。结果表明，纹外视觉皮层的边界

从属神经元具有稳定的边界从属关系选择性，不

随刺激的具体形式与类型改变而改变。特别地，

von der Heydt 等人系统记录了猿猴对基于二维平面

的对比度差异形成的轮廓边界及基于三维空间深度

线索形成的轮廓边界进行加工的神经元活动 [23]。他

们发现，纹外视觉皮层 V2 区域中存在着两类具有

图   1. “花瓶-人脸”两可图形

Fig. 1. Ambiguous figure of “vase-faces”.
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边界从属关系选择性的神经元，分别针对这两种线

索形成的轮廓边界从属关系进行选择性反应。当深

度线索与对比度差异线索冲突时，前者占主导地位，

但后者能对前者的强度进行调节。此外，研究者在

人类纹外视觉皮层中也发现了边界从属表征的证

据。Fang 等人 [29] 向人类被试展示两种相似图形，

这两种图形落在感兴趣区感受野的部分是相同的，

但轮廓分别属于白色区域或黑色区域。他们发现若

向被试重复展示黑轮廓或白轮廓刺激，能够引发适

应 (adaptation) 现象，即重复展示同种刺激时被试

V2 感兴趣区的血氧水平依赖 (blood-oxygen-level 
dependent, BOLD) 信号减弱；但若交替展示黑、白

轮廓刺激，适应现象消失。这些实验结果说明，人

类同样依赖纹外视觉皮层 V2 进行轮廓边界从属判

定。这些研究结果共同说明，纹外视觉皮层是对判

定视觉轮廓从属关系，对输入图像前景和背景进行

划分的核心区域。最为重要的是，纹外视觉皮层对

边界从属关系的判定与表征并不仅仅局限于二维的

视觉图像，还可以基于三维空间中的视觉轮廓进行。

与轮廓检测相似，纹外视觉皮层在对轮廓归属

关系进行判定和表征时，与视觉系统中更高层级中

所进行的认知过程同样存在着复杂的交互关系。

Craft 等人 [30] 在 2007 年提出了产生边界从属信息的

神经连接模型。他们认为从自下而上的角度来说，

表征端点的超复杂细胞 (E 细胞 ) 与侦测轮廓的细胞

(C 细胞 ) 形成边界从属基础，而表征轮廓细胞 (B
细胞 ) 整合不同 E、C 细胞的信号即能准确地判断

感受野内的边界从属。而具有相同感受野而边界从

属表征相反的 B 细胞还会将信号传给同一个 G 细

胞进行信息整合，并且 G 细胞受注意调节 [24]，能

改变 B 细胞反应的特点。Qiu 等人 [24] 发现当猿猴

的注意力集中于目标客体进行任务时，边界从属神

经元活动增强幅度更大，且这一效应发生在刺激出

现 50 ms 之后，说明这一效应主要由随意注意的调

控信号引起，与视觉信息的前馈传递无关，。除了

自上而下的注意调控之外，Zhang 和 von der Heydt [25]

使用仅有边界对比度有差异而形成的错觉刺激作为

客体，将边界分为不同的部分并进行不同角度的旋

转，每个部分对图形知觉的贡献都是相互独立的，

并且几乎同时对神经元产生作用。他们提出只有反

馈机制才具有这样的特点。Sugihara 等人 [31] 在一项

实验中调整客体刺激的大小，比较不同条件下边界

从属信号的潜伏期，同时根据水平连接纤维的信号

传导速度推断刺激大小与潜伏之间的关系，发现尽

管随着客体增大潜伏期变长，但其增大幅度远小于

水平连接模型的推断。

4  轮廓整合

如前文所述，在轮廓检测、轮廓从属判断这两

个阶段之后，视觉系统要对前两者的信息进行综合，

形成目标客体形状的完备表征。一般认为，轮廓整

合或者对客体形状的编码主要依赖于 LOC [32]。一

方面，完备轮廓与前文所述的局部轮廓信息相比，

往往需要占据更大的空间区域。这就意味着完备轮

廓的表征需要感受野较大的神经元以最大化视野空

间表征资源的利用率。而 LOC 神经元的感受野面

积较大，可接受包括来自对侧视野的信息输入，一

定程度上可认为不具有网膜拓扑性，为整合局部轮

廓特征信息提供了生理基础。另一方面，LOC 是腹

侧视觉通路的重要节点，其上行脑区是纹外视觉皮

层 V4，下行脑区是在客体识别过程中起到关键作

用的下颞叶 (inferior temporal cortex, IT)。这意味着

LOC 在局部轮廓信息和高级客体表征之间构建了一

个桥梁。此外，LOC 神经元对抽象水平更高的形状

特征 ( 曲度、凹凸 ) 等具有较强的选择性反应，而

受局部特征或呈现形式 ( 线条画或是灰度图片 ) 的
影响较小 [33]。Connor 等人 [34–36] 发现，猿猴的 V4
和 IT 中存在着对形状特征有反应选择性的神经元，

其中部分神经元对特定位置特定凹凸程度的形状反

应最强。而猿猴的 IT 在功能上对应了人类大脑的

LOC。上述 LOC 神经元的功能特性意味着这一脑

区在轮廓整合过程中可能扮演了重要角色。

LOC 参与轮廓整合的神经证据主要来自于视觉

科学家们对虚假轮廓 (illusory contour，图 2) 加工相

关神经活动的研究。虚假轮廓由一系列不连续但彼

此之间存在关联的局部特征元素构成。尽管这些局

部特征在物理空间上是离散的，视觉系统仍然可在

这些离散特征的基础之上形成知觉上平滑连续的轮

廓表征。可见，虚假轮廓刺激的知觉过程必然依赖

于对局部轮廓信息进行整合。相关 fMRI 研究证据

表明，LOC 对重复呈现的虚假轮廓刺激产生了适应

现象 [37]，这说明 LOC 针对虚假轮廓形成了特异性

的神经表征。Murray 等人 [38] 发现，虚假轮廓仅在

侧枕叶电极产生了视觉诱发电位 (visual evoked 
potential, VEP)，并且通过溯源分析显示这一反应发

生在 LOC。Wokke 等人 [39] 使用 TMS 对人类被试
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的 LOC 进行刺激。他们发现，当 LOC 的神经活动

受到干扰之后，被试对虚假轮廓的知觉受到影响。

虽然研究者们在猿猴的 V1 中也发现了对虚假轮廓

产生反应的神经元，但这些 V1 神经元对虚假轮廓

的反应强度弱于 LOC，且反应的起始时间更晚 [40]，

说明其很可能是由 LOC 的反馈信号引起的。但也

有研究者认为 LOC 并非加工了虚假轮廓，而是进

行场景分割并将相应信息反馈给 V1、V2 以促进虚

假轮廓的加工，Stanley 和 Rubin [41] 发现对“吃豆人”

范式 ( 如图 2A) 中的扇形进行圆滑处理，被试不再

知觉到虚假轮廓，而仅知觉到突出的区域 (salient 
region)，与对照条件 ( 改变扇形开口朝向使得突出

区域消失 ) 相比，LOC 的 BOLD 信号也更强，即轮

廓并非激活 LOC 的必要条件。

值得强调的是，作为轮廓加工的最后一个阶段，

轮廓信息整合并不仅是一个简单的对局部轮廓信息

进行加和的过程，同时也通过反馈调节促进了低级

脑区中进行的轮廓加工过程，进一步完善轮廓表征

的准确性与完备性。首先，当轮廓组成元素被整合

为一个闭合对象时，观察者更容易检测轮廓的存

在
[42]。在脑成像实验中，闭合轮廓相比随机线条、

放射状刺激所引发的 V1、V4、LOC、FFA 等区域

的 fMRI 信号更强 [43, 44]。此外，当被试在模糊刺激

图形中检测到轮廓时，V1、V2、V4 在 LOC 的反

馈调节下有更高的激活。这为轮廓整合的反馈促进

作用提供了最为直接的证据。其次，轮廓整合改变

了低级视觉皮层对图像刺激的知觉表征。Kovacs 和

Julesz 发现，当观察者完成了一个椭圆形轮廓的整

合时，刺激的知觉显著图 (perceptual saliency map)
也发生了改变，椭圆焦点位置的敏感度最高 [45]。进

一步，He 等人 [46] 发现，当离散的线条被整合为一

个知觉上的闭合菱形的时候，线条对应的倾斜后效

(tilt aftereffect, TAE) 减弱。由于 TAE 一般被认为反

映了初级视觉皮层神经元对朝向信息的特异性反

应，因此 He 等人的研究结果间接说明了轮廓整合

调控了初级视觉皮层对局部朝向信息的神经编码。

最后，Drewes 等人从时程上揭示了 LOC 的反馈调

节机制 [47]。他们向被试展示小棒组成的猫、大象等

简单形状，以 10 ms 为一屏，在形状刺激的重复展

示之间插入不同屏数的噪音刺激，以操纵刺激重复

的时间间隔长度。他们发现，被试在形状刺激展示

间隔为 60 ms 时对形状的知觉最好，且形状知觉表

现与间隔时长的关系函数呈单峰状态。Drewes 等人

提出，在刺激首次呈现之后，LOC 对刺激中的轮廓

信息进行整合并反馈作用于 V1。此时，如果刺激

二次呈现的前馈信息与反馈信息同时到达 V1，那

么反馈信息会降低 V1 的知觉噪声，促进轮廓检测，

被试的知觉任务也会更好。该研究表明，从时程上

来看，LOC 对 V1 反馈调节信号到达需要约 60 ms。
这一发现得到了 Heinen 等人

[48] 研究结果的支持。

他们采用 TMS 对被试的初级视皮层进行干扰，发

现当 TMS 刺激时间在 130~160 ms 或 250~280 ms
时被试的背景分割任务表现最差，而这两个时间窗

大致对应了刺激的前馈和反馈信号的到达时间。

图   2. 虚拟轮廓图例

Fig. 2. Examples of illusory contours. People tend to perceive a rectangle in A, and a vertical line in B, which physically do not exist. 
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5  讨论与展望

我们将视觉轮廓知觉过程系统性地划分为轮廓

检测、轮廓从属判断和轮廓整合三个相互作用的认

知阶段。迄今，关于视觉轮廓的加工机制仍然存在

以下三个关键问题尚待进一步的探索与解决。

(1) 前人研究中的轮廓刺激与自然条件下的轮

廓存在较大差异。为控制可能混淆变量的影响，实

验者采用的轮廓往往是基于简单的可参数化的人工

刺激形成的，如线段，对比度变化等。而在自然场

景中，网膜图像里的轮廓往往更加复杂多变，涉及

到其他特征维度的信息 ( 如颜色 )。因此，如何考

察自然场景中轮廓信息加工的神经机制，是后继研

究者需要致力的一个关键方向。

(2) 轮廓加工与客体识别的关系仍然未知。从认

知阶段的角度来看，轮廓信息加工是客体识别的前

一个阶段。然而，客体识别并非仅仅依靠轮廓，同

时还需要从观察者自身的语义知识系统提取相关的

信息。然而，迄今尚未有研究针对这两类信号的处

理以及整合机制进行探索。客体表征有多大程度来

自于轮廓信息？是否存在两类不同的神经元分别处

理加工这两种信息再进行整合？因此，考察轮廓信

息与客体识别功能关系，是一个重要的命题。

(3) 水平连接与反馈这两种生理机制是轮廓信

息编码和表征的重要方式，但并非轮廓知觉的全貌，

有研究证据表明，LGN 中神经元发放不同步，激活

最强的神经元最先发放，当 V1 通过水平连接完成

对轮廓的激活以后，未能及时接收到 LGN 信息的

V1神经元 (感受野不处于轮廓之上 )直接受到抑制，

这样的特点也可以增加轮廓识别的敏感程度 [49]。这

启示我们，对轮廓刺激的神经编码方式可能不仅仅

局限于空间，还可能存在着基于时间关系的神经编

码机制。

轮廓知觉是视知觉过程中重要的一环，对其生

理机制的研究不仅有助于我们了解人类的认知过

程，也能在计算机视觉应用中发挥重要的作用。研

究者们很早就试图通过机器学习来模拟人类对于自

然场景的分割 [50]，近年来结合生理学研究结果，也

产生了不少新的计算模型 [14, 51]。两者相互促进，使

人们对轮廓认知的理解、应用都得到了极大的进步。

*                    *                    *
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