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行为自由的有机体需要根据不断变化的环境条件，快速校准其感知、认知和

运动决策。这些可塑性变化包括认知和运动注意力的增强或扩大，以及学习适应

环境统计数据变化带来的行为需求。本文提出在特定的认知回路和运动回路中使

用这种灵活决策的共享回路设计，并且这两种回路都使用乙酰胆碱来调节选项的

选择性。这种任务敏感控制是为了控制丘脑皮层对关键特征的选择，这些特征是

认知上关注的，并通过学习被纳入视觉识别类别的原型中。一种胆碱调节的警戒

控制过程，决定一个识别类别及其所关注的特征是抽象的（低警戒）还是具体的

（高警戒）。提出了胆碱能调节的相应神经机制，以集中注意力，学习上丘深层

的多模映射。这张映射使视觉、听觉和计划的运动指令能够争夺注意力，从而选

择一个控制下一个眼球扫视运动的制胜位置。这种映射学习可以看作是一种注意

的运动类别学习。本文在此阐明了在认知和运动系统中，注意力、学习和决策时

胆碱能调节之间的联系。哺乳动物的上丘和鸟类的视顶盖之间的类似导致了对哺

乳动物和鸟类大脑中可能发生的多模式映射学习以及乙酰胆碱如何调节这种学

习的预测。 

1.颞叶皮层认知类别学习中的注意、学习和警觉 

在与不断变化的环境相互作用时选择相关的感觉信息是动物智能的一个关

键特征。这种选择对于将有限的感觉、认知和运动资源引导到环境中的重要刺激

是必要的，并且对于选择一组与行为目标相对应的运动指令也是必要的。本文提

出了胆碱能调节认知和感觉-运动神经回路如何以任务敏感的方式实现这种选择

性。特别地，提出了一种认知和感觉运动回路中的共享回路设计，以使乙酰胆碱

能够通过一个称为警戒控制的过程有效地调节决策过程中的选择性（Carpenter
和 Grossberg，1987、1991、1993）。高警惕意味着更大的选择性，而低警惕意味



2 
 

着更少的选择性。关于警惕性如何调节认知和运动决策的选择性的建议建立在两

条平行的神经模型线上，其结果在本文中得到了统一和扩展。 

有一种开发了视觉皮层的层流回路如何看到和学习视觉识别类别的

LAMINART 模型(例如，Grossberg,1999,2003;Grossberg和 Raizada, 2000;Raizada
和 Grossberg,2001)。第二中建模开发了哺乳动物上丘如何学习多模式映射的

SACCART 模型，其中可以参与和选择 SACCART 目标位置。这两种建模流程都

说明了如何使用自适应共振理论或 ART、设计原则和机制来学习识别类别。当

前的文章将两种建模方法统一成一个更一般的理论，即如何学习和使用大脑类别

来控制视觉和感觉运动行为。 

在这一统一中有几个关键步骤。第一步是提出进一步发展 LAMINART 模型，

即同步匹配 ART 或 SMART 模型(Grossberg 和 Versace,2008)。如上所述，ART
早前预测了学习的视觉皮层类别的选择性，特别是具体性或抽象性，是如何由警

惕控制过程控制的。SMART 进一步发展了这一提议，认为通过 Meynert 基底核

不匹配激活释放乙酰胆碱可以控制警惕性。目前的文章描述了这些关于视觉皮层

分类的结果如何被用来解释学习的选择性和感觉运动分类的选择。这个主题是通

过注意哺乳动物上丘和鸟类视顶盖在控制眼球运动方面的相似性而发展起来的。

结果表明，LAMINART 模型、SMART 模型和 SACCART 模型的关键预测得到

了一系列视顶盖实验的支持。特别地，SACCART 模型解剖学的细化使得许多视

顶盖数据的详细解释成为 LAMINART、SMART 和 SACCART 设计原则和机制

的体现。本文中这个理论同样也做出了新的预测，在上丘和视顶盖关于感觉-运
动类别和它们的动力学，这似乎没有可以使用的数据。 

每一条关于认知和感觉运动处理的模型发展路线都得到了数学定理和/或计

算机模拟的支持，这些数学定理和/或计算机模拟定量地解释和预测了具有挑战

性的心理和神经生物学数据，并严格地证明了关键的模型属性。这一先前建模结

果的基础为本文提供的理论综合提供了一个可靠的基础，而不需要额外的模拟来

证明理论主张。 

在认知识别类别是如何学习和回忆的模型中（Carpenter 和 Grossberg，1987、
1991、1993；Grossberg，2013a），低警觉导致学习一般或抽象的认知类别，而高

警觉导致学习特定或具体的认知类别。在高度警惕性的限制下，这样的类别可以

学习表示单个输入范例，例如对某个特定熟悉面孔的特定视图。这种学习被认为

发生在自下而上和自上而下的丘脑皮质和皮质回路中，特别是颞叶皮质及其与前

额叶皮质和丘脑的相互作用。自下而上的学习有助于选择一个识别类别，而自上

而下的学习能够读出自上而下的学习期望，从而将注意力集中在关键特征的预期

组合上。关键特性学习在高警觉的情况下只能由非常相似的输入匹配的原型,从
而控制特定注意力高度集中,而学会了在低警觉的关键特性可以通过多变量的组

合匹配特性,从而控制更广泛分布的对象,可以融入注意力的焦点。自上而下的期

望机制通过连接实现这样的注意和选择属性，这些连接被组织为 on-center、
off-surround 网络（Grossberg，2013b）。on-center 有助于选择和放大注意焦点内

接收到的一致特征，而 off-surround 则抑制该焦点外的无人注意特征或位置。这

些模型称作自适应共振理论或者 ART 模型（Grossberg，1980、1999、2007、2013a；
Carpenter 和 Grossberg，1987、1991）。 

ART 提出了一种解决稳定性-可塑性困境的方法，即大脑如何能够快速学习，
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同时又不至于像快速学习一样灾难性地忘记已经学习过的记忆（Grossberg，1980）。
ART 解释了自上而下的注意的匹配如何通过调节共振和复位的周期来帮助解决

稳定性-可塑性的困境;即分别进行注意匹配和假设检验。特别是，当自下而上的

输入和自上而下的期望之间发生足够好的匹配时，就会出现一种同步的共振状态，

该状态体现了注意力集中，该注意力焦点能够驱动自底向上的识别类别和自顶向

下的期望中所涉及的关键特征的快速学习;因此得名自适应共振。如果匹配的不

足够好，然后，由一个互补的定向系统重置当前活动的识别类别，并且注意系统

和定位系统之间的相互作用驱动搜索一个新的或更好匹配的类别。 

所有关于 ART 的关键预测，包括关于警惕性控制的预测，都得到了心理和

神经生物学实验的支持。见下文的 Grossberg（1999、2003、2013a、b）、Grossberg 
和 Versace（2008）以及 Raizada 和 Grossberg（2003）的评论。警惕概念的潜在

意义可以通过以下预测来说明:不同的自闭症个体可能将他们的警惕卡在不正常

的高水平上，从而有助于解释自闭症注意力和学习的高度具象性(Grossberg 和

Seidman, 2006;Church 等人，2010;Vladusich 等人，2010)。Grossberg 和 Versace
（2008）开发了同步匹配的 ART 或者 SMART 模型去解释细胞遵循峰发放动力

学的视觉皮层回路如何进行视觉类别学习。SMART 还预测了乙酰胆碱(ACh)是
如何通过 Meynert 的基底核来调节这些皮层回路的警惕性的。与这一观点相一致

的是关于自闭症患者的数据，他们在与基底核异常相关的顶叶和额叶皮质中表现

出异常的乙酰胆碱酯酶活动(Perry 等人，2001;Ray 等人，2005)。 

2.上丘运动类别学习中的注意、学习与警觉 

另一种可能体现 ART 动力学的回路被认为存在与上丘（SC）的深层。

SACCART 模型(Grossberg 等人，1997)提出了如何在 SC 的更深层学习一个多模

态映射，该映射可以仔细地选择眼动目标位置。SC 的单峰输入来自几个不同的

大脑区域，包括听觉、视觉和前额叶皮层区域。学习将所有这些输入合并到一个

多模态映射中，以便进行扫视(saccadic)选择。学习将这些听觉、视觉和前额叶计

划输入的 SC 连接起来，这样所有这些输入就可以激活相同的目标位置，尽管它

们的输入源不同，就像在认知类别注意力、选择和学习中一样，使用一个反复出

现的 on-center、off-surround 作为选择网络。在 SC 中，这些习得的连接使听觉、

视觉和认知输入源的任何组合在更深层的 SC 层中竞争，以选择下一个扫视的目

标位置。这些相互作用使得该模型能够定量地模拟 SC 簇发放和组织细胞在各种

实验条件下的瞬态动力学。当选择和执行下一个扫视位置时，簇发放细胞以衰减

的簇发放来响应。组织细胞产生一种空间分布的活动模式，这种活动模式从选择

的位置开始，然后向中央凹的位置扩散，因为选择的眼跳指令会导致眼睛像中央

凹。由于这些动力学是由一个特定的 ART 回路建模的，所以这个运动映射学习

过程可以被看作是一种注意的运动类别学习。 

本文提出，就像认知类别学习一样，运动类别学习的 SC 回路使用 Ach 锐化

扫视选择的映射逻辑，以这样一个相似的方式实现，ACh 可能调节认知类别选

择和学习的警惕性。最近关于鸟类的视顶盖（OT）的神经生理学结果与 SACCART
模型一致。OT 数据的优势还在于，它们包含了与 ART 预测相一致的 ACh 操作

的结果。因此，SC 和 OT 都可能是研究注意运动类别学习中的警觉控制的有用

实验模型。这篇文章回顾了 OT 的解剖学和神经生理学的关键数据，为解释这些

OT 数据如何支持在 ACh 调制警戒控制下的运动类别学习的 ART 预测奠定了基
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础。 

3.视顶盖注意和选择的胆碱能调节 

实际上，在鸽子中，连接到 OT 的地形上有组织的 ACh 信号是中脑神经回

路的一部分，帮助它们从视野内发生的众多刺激中选择并注意一个视觉刺激。每

当视觉刺激激活位于给定视顶盖位置的 OT 神经元时，视顶盖下的 isthmi pars 
parvocellularis (Ipc)核的每个神经元都会发出强烈的簇发放反馈。如果出现第二

个视觉刺激，则对第一个视顶盖位置的反馈信号减少或抑制，而对第二个视顶盖

位置的反馈信号开始。这种长期的抑制作用主要来自于 isthmi pars magno 
cellularis(Imc)，它向 Ipc 和 OT 发送一个广泛的 GABAergic 投射。 

至少有两种类型的数据支持 Ipc 反馈调节 OT 输出的观点：首先，接收上行

顶盖输出的丘脑核圆突(RtDa)显示出与反馈信号同步的视觉诱发的细胞外反应。

其次，如果 Ipc 失活，那么 RtDa 中的视觉响应将被阻止，以响应在相应空间区

域内移动的视觉目标。总的来说，视觉活动的上行传递有 Ach 反馈信号进行控

制，在 OT 视觉映射内的位置有竞争相互作用动态的控制着。 

这些反馈相互作用因此震荡的簇发放和开关类似的性质，这迅速的增加细胞

在接受域（receptivefield）对最强的刺激做出反应，这两种特性分别是 ART 共振

和复位。正如 SC 一样，在 OT-Ipc 网络中，存在视觉听觉输入的多模式融合，这

与 SACCART 建模的多模态映射学习一致。 

这篇文章的其余部分通过 ART 模型回顾和细化了认知和运动类别学习的性

质，并使用这些理论结果来解释 OT 动力学是如何阐明映射学习和选择的 ART
机制的。这些理论联系从而解释了 OT 动力学，并有助于将 OT 作为进一步研究

运动类别学习和 ACh 调制警觉控制的范式。 

4.自适应共振理论 

4.1.注意、共振和稳定的类别学习  

Grossberg (2013a)对 ART 进行了全面的启发式回顾。本文综述了在认知和运

动类别学习以及乙酰胆碱酯酶调节之间建立桥梁所需要的一些特性。 

人类和其他灵长类动物是有意识的:他们学习期望，并对世界上将要发生的

事情做出预测。人类也是有注意力的生物:它们在任何时候都将处理资源限制为

有限数量的传入信息。为什么人类和其他灵长类动物同时进行有意和注意加工？

这些过程是如何相关的?稳定性-可塑性困境及其使用共振状态的解决方案提供

了一个统一的答案。 

感知或认知预期的作用，以及共振状态是如何被激活的，可以通过以下任务

来说明:“尽快找到蓝色玻璃，你将赢得 1 万美元的奖金。”当对“蓝色玻璃”

的期望处于活动状态时，可以更快速、更有力地检测到玻璃。因此，感觉和认知

自上而下的期望是通过一个兴奋性匹配过程来实现的，这个过程与自下而上的一

致数据相匹配。当自上而下的期望值和自下而上的数据之间发生不匹配时，它会

抑制自下而上数据的不匹配特征，以便将注意力集中在匹配的或预期的特征上。 
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两个或多个处理级别之间自下而上和自顶向下的信号模式足够好地匹配，就

会产生一个共振状态，其中它们的正反馈信号会放大、延长和同步参与特征及其

类别之间的相互激活。共振通过更缓慢地改变自适应权重来触发学习，这些自适

应权重控制着信号在细胞间的通路上流动。因此，共振是一种全局背景的敏感状

态，它支持值得学习的数据，因此得名自适应共振理论。 

总之，ART 统一了大脑机制，使高级大脑能够使用自底向上的路径快速、

稳定地对当前活动的特征模式的信息进行分类，并使用自顶向下的路径使期望能

够了解这些特征模式。这样一个自顶向下的期望的读出“测试了一个假设”，即

当前活动的类别是当前活动的自底向上的特征模式的一个足够好的表示。当目前

活动的自底向上的特征模式和学习的自顶向下的期望之间出现足够好的匹配时，

就可以触发共振，并将注意力集中在由期望读出的关键特征上。通过只学习被关

注的特征，ART 阐明了为了解决稳定性-可塑性的困境，只有共振状态才能驱动

快速的新学习。 

ART 还预测了“所有意识状态都是共振状态”。这一预测得到了许多建模

研究的支持，这些研究的计算机模拟了使用共振状态的行为和大脑数据，提供了

大脑动力学和意识体验之间的联系假设。也就是说，共振状态出现的特性映射到

了模拟实验中意识实验的参数特性。 

ART 机械化的感觉认知和运动领域的学习类型是匹配学习：匹配学习之所

以被称为匹配学习，是因为只有在自底向上的模式和由当前活动的识别类别读出

的自顶向下的期望之间出现足够好的匹配时，匹配学习才会发生。一个足够好的

匹配可以使以前学过的知识得到精炼。 

4.2.互补计算：共振与复位 

Carpenter和Grossberg(1987,1991)已经从数学上证明了，在一个ART模型中，

匹配学习可以导致对任意事件列表的稳定类别记忆。然而，匹配学习本身并不足

以从一个不断变化的世界中学习。事实上，如果大脑只有在自下而上的数据和自

上而下的期望之间有足够好的匹配时才能快速学习，那么大脑如何学习真正新奇

的东西呢？ART 展示了如何利用共振和复位的互补过程之间的相互作用来解决

这个问题。共振控制着已经讨论过的注意力和学习的特性。复位控制假设测试和

记忆搜索的属性，现在将讨论这些属性。协同工作，这些互补过程使我们的大脑

能够在处理熟悉和不熟悉信息的互补需求，以及预期和未预期的信息之间取得平

衡。 

视觉类别学习过程中共振过程发生在下颞叶前额叶皮层中。如上所述，这里

自上而下的期望与自下而上的特性模式相匹配。当出现足够好的匹配时，它会将

注意力集中在自下而上的特征模式中预期的特征上。如果期望模式与输入模式足

够接近，那么当注意力集中在期望的特征子集上时，就会出现共振状态。 

图 1 用一个简单的离子论述了 ART 思想。在图 1A 中，一个自底向上的输

入模式或向量，I通过第一个水平Fଵ的特征探测器激活一个活动模式 X。例如，

一个可视场景可能由边界和曲边特征表示。在活动模式 X 中的差异表示输入模

式 I 中不同特征的相对重要性。在图 1A 中，模式 peaks 代表更多激活的特征细

胞，而 troughs 代表更少激活的特征细胞。活动模式 X 引在自适应过滤器的自底
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向上连接中出发信号模式 S 到第二等级的Fଶ.在 S 到达水平Fଶ之前，在 S 中的每

个信号乘以一个自适应权重或者长期记忆轨迹，从而导致输入向量 T 到Fଶ。每个

自适应权重都可以通过学习来改变。当 T 输入到Fଶ时，它激活了一个压缩表现、

类别或符号 Y 以响应更多的分散输入 T。表现 Y 通过Fଶ被竞争性或者侧面一直

相互作用压缩，Fଶ选择了一小部分最强烈的激活细胞，同时抑制接受较小输入的

细胞。图 1a 中的模式 Y 是为了说明可以不同程度地激活少量的类别细胞。然后

活动类别细胞 Y 能够发送自顶向下的信号 U 返回到Fଵ。当向量 U 乘以自上而下

的自适应权重矩阵时，它变成自上而下的期望 V。穿过Fଵ的匹配发生在自下而上

的输入向量 I 和自上而下的期望 V 之间。匹配选了在 X 之内的特征的子集X∗，X
由 V 得到。这些特征构成了“注意焦点”。 

4.3 在有意识的共振中结合（BINDING）分布的特征模式和符号 

如果自上而下的期望值 V 与自下而上的输入模式 I 足够相似，然后，参与特

征的模式X∗可以重新激活类别 Y。反过来，类别 Y 重新激活X∗。这种正反馈循

环导致同步共振状态，所以可以进入意识。 

这种连贯的状态提供了一个经典的“symbolgroundingproblem”的解释。Fଵ
和Fଶ两种水平经历了忽视的互补类型。在Fଶ激活一个类别可以表示一个分部的特

征模式，但是类别没有关于这些特征的信息。在Fଵ激活一个特征探测器确实提供

连这个信息，但是单个特征本身没意义。共振束缚状态将关键特征的模式与代表

它们的类别结合在一起。 

 

 
图 1.ART 如何使用共振和复位循环来搜索识别类别。（A）输入模式 I 作为活动模式 X设
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置在𝐹ଵ水平上的特征探测器上，而它没有特别激活具有增益ρ（警戒参数）的定向系统

A。X 抑制 A并生成输出模式 S。S乘以学习的自适应权重，形成输入模式 T。T 通过反复

的分流竞争增强和标准化，导致在𝐹ଶ水平选择和激活类别细胞 Y。（B）类别活动 Y 生成

自上而下的信号 U，该信号 U 乘以自适应权重，形成一个原型 V，该原型 V 对活动𝐹ଶ类

别的学习期望进行编码。自上而下的期望值 V 被添加到𝐹ଵ细胞。如果 V在𝐹ଵ处与 I 不匹

配，则在𝐹ଵ处选择模式完全匹配的细胞处的新 STM 活动模式 X*（阴影模式）。X*在 V 确

认的 I特征处激活。不匹配的特征（白色区域）被禁止。当 X变为 X*时，总抑制率从𝐹ଵ下降

到 A。（C）如果一直足够减小，A 释放一个非特异性唤醒簇发放到𝐹ଶ；也就是说“新事

件正在唤醒”。通过抑制唤醒重置𝐹ଶ。（D）当 Y 被抑制后，X 被恢复，Y 被抑制一段时

间，因为 X激活了一个不同的活动模式 Y*。搜索将继续，直到选择更好的匹配或新颖的

类别。当搜索结束时，一个注意力集中的共振触发了对参与数据的学习。经 Carpenter

和 Grossberg（1993）许可改编。 

共振既可以产生稳定平衡点，也可以产生同步振荡。介绍 ART 的文章

（Grossberg，1976b）预言了这种同步振荡的存在。它们之所以被称为“保序极

限环”，是因为它们在随时间同步振荡时保持了活动的顺序。相反，反顺序振荡

可以支持行波或癫痫发作。Grossberg（200320013a）回顾了支持所有主要 ART
预测的心理和神经生物学数据，包括对同步振荡的预测。 

4.4 共鸣将学习的目的和注意力联系起来 

在 ART 中，共振状态被预测为驱动学习。它活动的同步，放大和延长是足

有激活图 1 中水平Fଵ和Fଶ之间的自上而下和自下而上之间的自适应权重的慢学

习过程。通过以前的学习而改变的自适应权重可以据此调节当前的信息处理，而

不必了解它们处理的信号，除非它们能够启动共振状态。因此，适应性共振是一

个中间事件，它解决了稳定性-可塑性困境，并由此提供了一个机械解释，解释

了为什么人类是故意的，不断地预测下一步可能发生的事情，以及为什么人类倾

向于学习他们关注的事件。 

人类有时也可以在没有注意或意识的情况下学习，例如在感性学习过程中，

这一事实也可以用 ART 来解释，但这是如何提出的，超出了本文的讨论范围。

详情见 Grossberg（2003，2013a）。 

4.5.互补注意和定向系统控制共振和复位 

当活动的自上而下期望与表示意外或不熟悉事件的自下而上输入之间发生

足够严重的不匹配时，它可以通过激活定向系统来驱动记忆搜索。定向系统遵循

从注意系统计算上互补的规律，进行类别学习和自上而下的注意匹配。特别是，

定向系统被意外和不熟悉的事件激活。ART 提出注意系统包括颞叶和前额叶皮

层，而定向系统包括非特异性丘脑和海马系统等脑区。来自定向系统的输出信号

迅速重置了注意系统内的识别类别，该系统读出了不匹配的自上而下期望（图

1B、C）。不匹配的原因在此消除。然后，注意系统可以激活一个不同的识别类

别（图 1D）。复位事件由此触发记忆搜索或假设测试，以获得与输入模式更好匹

配的识别类别。 

如果自底向上的输入表示一个真正新颖的经验，则目前肯恩鞥不存在这样的

认知识别。在这种情况下，搜索过程会激活一个自由的细胞群，然后学习对新的
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输入模式进行分类。激活自由的细胞群的能力不能被认为是理所当然的。它发生

在 ART 中，由于类别水平Fଶ的设计方式。一个重要的性质是所有穿过Fଶ的所有

行为都趋向守恒（conserved），这是由于在Fଶ的短期记忆中反复的分流 on-center、
off-surround 相互作用奖所选择的类别储存起来（Grossberg，1973，1980）。这个

特性有助于补偿这样一个事实，即在一个不确定的类别被重置后，激活新类别的

自适应权重通常会比激活被抑制类别的自适应权重更小，或者匹配得更差。因此，

尽管对新选择的类别的输入最初激活它的次数少于其前身，但是规范化的总活动

可以放大这个初始活动，从而完全激活新选择的类别。 

此外，由新选择的识别类别激活的自上而下期望必须能够匹配导致它激活的

任何输入特征模式，以便开始学习。通过选择所有自适应权值以使初始值较大，

可以确保此属性。因此，自顶向下期望的学习删除了这些权重，以匹配由类别的

自底向上自适应过滤器学习到的关键特征模式。 

这种学习过程在无监督和有监督的情况下都能很好地工作（Carpenter 和

Grossberg，1987、1991；Carpenter 等人，1992、2005；Amis 和 Carpenter，2009）。
无监督学习意味着系统可以学习在没有外部教师的情况下对新的输入模式进行

分类。输入模式单独根据它们的相似性进行分类，尽管需要了解如何设置可接受

的相似性标准，即警戒控制；见第 5 节。监督学习也使用警戒控制。此外，当系

统预测一个答案时，来自环境的教学信号可以匹配或不匹配这个预测。如果预测

导致足够大的不匹配，这可以激活定向系统，并强制记忆搜索一个新类别，该类

别可以学习更好的匹配预测。当要学习的答案是由文化决定的，而不是仅仅基于

特征相似性时，监督学习通常很重要。例如，将特征相似的字母 C 和 O，或 E
和 F 分成不同的识别类别是由文化决定的。在一个学习试验中，当 O 是根据 C
的表示来预测时，监督反馈使系统能够学习 C 和 O 的单独类别和自上而下的期

望。 

总之，注意力学习和定向搜索的互补过程，通过它们的相互作用，可以使尖

晶石的主要晶型学习和假设检验成为可能，共同构建一个不断变化的世界的自我

完善的内部模型。 

4.6 不匹配调节唤醒、习惯性突触和复位 

重置信号如何导致选择一个新的类别，可以更好地匹配和预测世界？在没有

外部教师的情况下，这种搜索在无监督学习中是如何工作的？事实上，在无监督

学习过程中，搜索是如何工作的，尽管事实上，当不匹配发生时，正确的答案是

不知道的，并且定向系统不知道是哪个类别导致了重置? 

这种状态说明了大脑的另一个互补处理的例子:在注意力系统中，所选择的

类别是已知的，但是没有足够的知识来支持共振和学习。在定向系统中，如果一

个错误发生在注意系统中，它是已知的，但不是哪一类错误引起的。这两个系统

如何相互作用来克服它们的互补不足，并发现一个更好的匹配，甚至可能是全新

的类别? 

Grossberg（1976b，1980）提出了这个搜索问题的解决方案。这个解决方案

预测调节复位的通路利用一种习惯性的传送门控，这是中期记忆（MTM）的一

种形式，不同于描述快速细胞激活的短期记忆（STM）和学习后持续存在的长期
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记忆（LTM）。Grossberg（1968、1969）提出了习惯性门控 MTM 以及 STM 和

LTM 的规则。原则上，这些 MTM 门控过程可能发生在突触前递质或突触后受

体。Abbott 等报道了神经生物学数据和支持性模型。（1997）视觉皮层和体感皮

层的 Tsodyks 和 Markram（1997），分别使用了突触抑制和动态突触的名称。 

这些门控过程似乎在大脑中起着几个作用。在感觉输入的处理过程中，它们

使单个细胞能够适应其对输入强度平均水平的反应，从而通过对比标准化细胞对

时变输入的反应，保持细胞对输入强度变化的敏感性；例如 Carpenter 和 Grossberg
（1981 年），Grossberg (1991), 和 Grossberg (1972, 1984b).在皮层映射发展过程中，

他们阻止细胞持续的激活，从而允许新的输入来学习如何激活细胞；例如，

Grossberg 和 Seitz（2003）和 Olson 和 Grossberg（1998）。在感知视觉输入改变

的过程中，它们限制了细胞在输入结束后的持续激活，从而防止移动的物体在一

个场景中产生模糊的感知;例如，Francis and Grossberg(1996)和 Francis 等人

(1994)。在感知视觉运动的过程中，它们使细胞能够对变化的输入做出瞬时反应；

例如，Baloch 等人。（1999），Berzhanskaya 等人。（2007 年）和 Ögmen（1993 年）。

在双稳态视觉感知中，支持一个感知的路径的习惯化可以使竞争感知暂时成为主

导；例如，Grossberg 和 Swaminathan（2004），Grossberg 和 Y azdanbakhsh（2005），
Grossberg 等人。（2008）和威尔逊（2007）。在学习 ART 认知类别的过程中，它

们使来自定向系统的重置信号能够抑制自上而下期望与自下而上输入模式不匹

配的类别，从而使搜索更匹配的类别得以继续；例如 Carpenter 和 Grossberg（1987、
1991）和 Grossberg（1976b、1980）。所有这些例子都说明了大脑如何适应可变

的输入强度水平，并重新设置其响应，以尽可能无偏的方式响应不断变化的输入。 

这个搜索过程是如何工作的？如图 1C 所示，当存在足够大的不匹配时，定

向系统 A 被激活。激活产生一个输出簇发放，以相同的强度传递给所有靶向丘

脑皮质细胞。因此，这是一种非特异性的唤醒。由于定向系统不知道是什么类别

读出了导致不匹配的期望，所以它被平均地(或非特定地)传递给所有细胞。它们

中的任何一个都有责任。它之所以被称为唤醒信号，是因为它机械化了“新事件

正在唤醒”的直觉。这个对所有目标细胞都相等的信号可以选择性地重置导致预

测失配的细胞。它利用了习惯性门控的 MTM 性质(Grossberg, 1968, 1969)。
Grossberg(1972, 1980)从数学上证明了非特异性觉醒的簇发放可以选择性地关闭

当前活跃的细胞，并增强之前被激活但部分被抑制的细胞的活动。也就是说，如

果非特异性唤醒促进了习惯性门控通路的激活，它可以驱动选择性记忆寻找更好

的匹配类别。在总结了从定向系统触发非特异性觉醒爆发需要多大的不匹配之后，

第 8 节将描述预测这种情况发生的层状皮层回路。这些层状皮层回路也明确了自

上而下的注意力调节细胞激活的路径。 

5.学习示例和原型：警惕性控制 

在认知类别中压缩的特征信息有多普遍？一些科学家支持这样一种观点，即

示例或个人经验是学习的，这与某些记忆是具体的和具体的事实相对应。例如，

人类和其他各种灵长类动物可以识别熟悉面孔的特定视图。然而如果所有的记忆

都是按照个人经验的示例存储的，那么记忆的组合爆炸就会随之而来，导致无法

处理记忆检索问题。另一种建议是，人类学习代表对象和事件的一般和抽象属性

的原型(波斯纳和基尔，1968 年)。例如，大多数人都能认出其他人有脸。大脑如

何学习具体的示例和一般抽象的原型？ART 为这个问题提供了一个答案，它克
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服了早期模型所面临的问题。它是利用互补的注意和定向系统之间的相互作用来

实现的。 

ART 的确学习了一种圆形，但是 ART 原型不仅仅是按类别分类的示例的平

均值，正如许多原型模型所假设的那样。与此相反，ART 原型是关键特征模式，

学习到的自上而下的类别集中注意力的期望。这些关键特征模式是过去激活了相

应类别的特征的子集。由关键特征模式编码的信息的具体性或普遍性是由一种称

为警戒控制的增益控制过程决定的(Carpenter and Grossberg, 1987, 1993)。警惕性

可以被不同种类的信息改变，包括由预测错误、内部意志或有价值的强化物触发

的环境反馈。低警惕性允许具有抽象原型的一般类别的学习。当输入范例和它最

初激活的类别之间存在微小的不匹配时，高警惕性迫使对新类别进行记忆搜索。

在高度警惕的限制下，类别原型可以编码单个示例。这样，ART 就调节了一个

类别的普遍性，以符合它所学习的每个环境的预测需求。 

警戒是在定向系统中计算出来的。为了完成它的工作，自下而上的输入模式

I到Fଵ也会激活定向系统（图 1A）。这里，由于 I 引起的总兴奋通过Fଵ中所有活动

的特征的抑制而减少。特别的，输入到定向系统的总兴奋输入为ρ|I|,其中|I|为

特征输入的总共大小，ρ为警戒参数。当没有自上而下的期望处于活动状态时，

Fଵ中穿过活动特征的总活动为X.然后从ρ|I|减去中|X|的总抑制。当没有自上而下

的期望是活动的，不等式ρ|I| − |X| ≤ 0，这是因为当活动输入的总数量等于这

种情况下活动细胞的总数量且ρ ≤ 1时，|I| = |X|。当一个自上而下的期望是活

动的（图 1B），X 转变为X∗，以便在定向系统中减去|X∗|.当不等式ρ|I| − |X| ≤ 0成

立，这意味着自下而上的输入模式 I 和自上而下的学习期望之间的匹配足以保持

定向系统被抑制。 

当输入模式I不匹配时，不等式ρ|I| − |X| > 0成立，因此新颖，需要新的学

习不同的类别，以充分代表它。然后定向系统被激活并触发了一个非特异性重置

波或唤醒簇发放（图 1C）。这唤醒服发放引发了一个记忆搜索，寻找一个不同类

别来对样本进行分类。 

在搜索新类别之前，警戒参数据此控制一个糟糕的匹配如何被容忍。如果警

惕性低，就更容易防止唤醒簇发放的发生。在这种情况下，许多范例可以与同一

类别产生共振，从而学习在所有这些示例中所代表的一般抽象原型。相反，如果

警惕性很高，在那么新示例和根据第一个示例学习的原型之间相对较小的差异可

以激活定向系统。特别是，一个新的示例（如 O）和一个以前学习过的原型（例

如 C）之间的一个小差异可以驱动搜索一个新的类别，用它来表示 O。 

当给定的环境同时包含特定和一般信息时，一个固定的警戒值可能不足以消

除所有预测错误。为了克服这个问题，警戒可能随着时间的变化而变化，已实现

匹配追踪。然后警戒参数ρ增加，以响应预测的误差，直到它刚好足够大到使得

ρ|I| − |X| > 0，从而驱动对另一个类别的记忆搜索（图 1C、D）。例如，如果字

母 O 激活先前学习的字母 C 的类别，则网络可能错误地预测 C。此预测错误可

提高警惕性，刚好足以驱动搜索表示 O 的新类别。 

因此匹配跟踪通过使ρ刚好超过Fଵ中活动特征的数量|X∗|与输入模式I总特

征|I|之比。换句话说，警惕性随后“跟踪”输入示例和匹配原型之间的匹配程度。

通过超过警戒的最低水平，可以触发对新类别的激励搜索，匹配跟踪就像一个
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Minimax 学习规则：它同时最大化了类别的通用性，因为它最小化了预测误差。

这样做，匹配跟踪使用的记忆资源最少，这是克服预测错误所需的。例如，这个

属性说明了孩子们是如何过度概括的。 

6.乙酰胆碱通过基底核的警戒控制在视觉类别学习中的应用 

最近很多的ART版本显示了预测的ART机制是如何通过大脑皮层的层状微

回路中已识别的细胞来体现的。视觉的层状皮层模型（图 2）称作 LAMINART
模型，例如 GrassBigg，1999；GrassBrg 和 RaZaDA,2000；RaZaDA 和 GrssBurg，
2003；GrassBurg 和 SmithaaSun，2004；CaO 和 GrssBigg，2005, 2012；GrssBrg
和 Y-AdDaBakHHSH，2005）；用于认知信息处理的称为 LIST PARSE 模型

（Grossberg 和 Pearson, 2008）；用于意识语音处理称作 cARTWORA 模型；所有

的这些都是用同一个标准层状回路的变体发展起来的。LAMINART 模型的一个

变体，称作同步匹配 ART 或者 SMART（Grossberg 和 Versace，2008），提出了

一种由非特异性丘脑和 Meynert 基底核调节的丘脑-皮质不匹配，如何通过非特

异性的唤醒簇发放，将乙酰胆碱释放到大面积的新皮质，提高警惕性。在详细说

明这种情况是如何发生的之前，需要指定一些实现自上而下注意匹配的基本回路。 

7.注意力是通过自顶向下的、调节的 on-center,off-surround 网络实现的 

什么样的自上而下的注意匹配回路支持一个自我稳定的记忆，从而解决稳定

可塑性困境？Grossberg（1980）提出自上而下的 on-center 网络实现了所需的匹

配特性。Carpenter 和 Grossberg(1987)进一步从数学上证明，能够解决稳定性-可
塑性困境的最简单的匹配回路是自顶向下的、调节的 on-center,off-surround 网络。

调节的 on-center 可以敏感化或启动类别原型细胞，但是在大多数条件下不可以

完全激发它们，而 off-surround 可以一直不在 on-center 上的细胞。这种回路实现

了第 4.1 节和图 1 所述的激励匹配。据说这种类型的回路遵循 ART 匹配规则。 

ART 匹配规则的所有预测特性都得到了行为学、解剖学和神经生理学的支

持；参见 Raizada 和 Grossberg（2003）的综述。注意力的竞争动力学通常被称为

“有偏的竞争”（Desimone，1998）。对于注意力回路应该采用的精确数学形式，

人们也有了越来越多的共识。例如，用于解释感知分类数据的这种注意匹配的形

式(例如，Gove 等人，1995;Bhatt 等人，2007)也被用于“注意的正常化模

型”(Reynolds 和 Heeger, 2009)。Reynolds 和 Heeger（2009）将 ART 匹配表示为

一个代数平衡方程。Bhatt 等人（2007）用实时神经动力学来表示，并由此导出

平衡方程。 

LAMINART模型预测了ART匹配规则可能如何在层状视觉皮层回路通过确

定的神经元实现（Grossberg，1999；Raizada 和 Grossberg，2003）。如图 2B，E
所示，来自较高区域第 6 层的皮质-皮质反馈轴突终止于较低皮层区域的第 1 层，

在那里它们刺激第 5 层锥体细胞的顶端树突，其轴突将络脉送入第 6 层。然后通

过调节的 on-center,off-surround 网络反馈从第六层”折回”第四层。这个“折反

馈”回路实现了 ART 匹配规则的自上而下的、调节的 on-center 和 off-surround
回路。大量的解剖学和神经生理学数据支持这个回路的预测特性;参见 Grossberg 
和 Raizada (2000)， Grossberg 和 Versace (2008)，和 Raizada 和 Grossberg(2001)
对这些数据的描述和模拟。特别的习惯性的转换门控（4.6 节）被预测在皮层的
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其他部分第四层 on-center 和 off-surround 网络的突触，它们的复位属性有助于解

释和模拟几种不同类型的发展、感知和学习数据 (Francis 和 Grossberg, 
1996;Grossberg 和 Seitz, 2003 年;Grossberg 和 Versace, 2008)。 

 
图 2.皮层 V1 和 V2 知觉分组和注意的 LAMINART 模型回路。抑制性中间神经元呈黑色。

（A）从外侧膝状体核（LGN）到 V1 第 4 层的两条自下而上的输入通路。强驱动连接直

接从 LGN 到第 4 层。LGN 轴突将侧支传导到第 6 层，因此也通过一个6 ⟶ 4层的调节的

on-center,off-surround 网络激活第四层。自底向上的 LGN 路径的联合作用是通过一个

on-center,off-surround 网络来驱动第 4 层，这个网络也区分对比-归一化输入模式

(Grossberg, 1973;Heeger, 1992)。（B）高皮质区的注意如何到达低皮质区的第 4 层：

皮质-皮质反馈轴突往往起源于高皮质区的第 6 层，终止于低皮质区的第 1 层，在那里

它们可以激发第 5层锥体细胞的顶端树突，这些细胞的轴突将侧枝送入第 6层。图中的

三角形表示一个五层的锥体细胞。反馈可以通过其他几个路径进入 V1 的 6 层。到达第

六层后，反馈然后通过6 ⟶ 4的 on-center，off-surround 通路“折回”前馈流。这个

回路实现了 ART 匹配规则的自上而下、调节的 on-center，off-surround 回路。（C）感

知边界的选择和完成:以相似为导向的第 4 层具有相反极性的简单细胞相互竞争(未显

示)，然后产生半波整流输出，汇聚到其上方列的第 2/3 层复杂细胞上。2/3 层内的长期

相互作用实现了一个边界选择和完成的规律，称为双极分组性质(Grossberg, 

1984a;Grossberg and Mingolla, 1985)。如图 B 所示，注意力来自更高的皮层信号一

样,在第 2/3 层的双极细胞之间形成的边界分组也将激活发送到折叠反馈路径中，通过

6 ⟶ 4on-center 去增强它们在 4 层中自己的位置，通过6 ⟶ 4off-surround 去抑制对
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其它组的输入。在猕猴 V1 中，存在直接从2/3 ⟶ 6层的连接，以及通过 5 层的间接连

接。（D）从 V1 第 6 层到 LGN 的自上而下皮质激素反馈也有一个与6 ⟶ 4通路相似的

on-center，off-surround 解剖，实现了从 V1 到 LGN 的 ART 匹配规则。On-center 反馈

选择性地增强了 LGN 细胞，这些细胞与它们所引起的活动相一致，而 off-surround 反

馈有助于对长度敏感(端部停止)的响应，这有助于对垂直于线端进行分组。（E）整个的

𝑉1/𝑉2回路：V2 重复 V1 回路的分层模式，但是在更大的空间尺度上。特别是水平层 2/3

的连接在 V2 中有更大的范围，允许阈值以上的感知分组在间隔更大的诱导刺激之间形

成。V1 的2/3层投射到 V2 中 4 和 6 层，就像 LGN 投射到 V1 的第 6 层和第 4 层。更高的

皮层区域将反馈发送到最终到达第 6层的 V2，就像 V2 反馈作用于 V1 的第 6 层一样。从

较高的皮层区域直接进入V1的反馈路径(未显示)可以补充和增强从V2进入V1的反馈。

自上而下的注意力还可以通过激活 2/3 层锥体细胞和该层抑制性间神经元来直接调节

2/3 层锥体细胞。抑制倾向于平衡兴奋，导致一个调制效应。这些自上而下的注意力通

路趋向于第1层的突触。为了简单起见，它们在第1层顶端树突上的突触没有显示出来。

经莱扎达和格鲁丝伯格(2001)许可转载。 

8.LAMINAR 皮层回路中不匹配、复位和搜索 

SMART 模型（Grossberg 和 Versace，2008）进一步发展了 LAMINART 解释，

层状皮层回路如何重置正在进行的活动以寻找更好的视觉类别，以应对预测性失

配，并且还提出了乙酰胆碱如何调节警觉，从而触发搜索的标准。SMART 模型

（图 3）在图 2 中细化了 LAMINART 回路，将 6 层划分为两个子层6ଵ和 6ଶ.它还

模拟了皮层水平的层次结构（例如，V1 和 V2），因为它们通过与一阶（例如，

LGN）和二阶（例如，pulvinar；Sherman 和 Guillery，2001；Shipp，2003）特

异性丘脑核和非特异性丘脑核（van der Werf 等人，2002）的棘突神经元相互作

用。 

在 SMART 模型中，来自6ଵ层的自底向上输入激活 4 层和6ଵ到 4 层之间的抑

制性中间神经元的直接兴奋通路。通路的这些信号由激活依赖的习惯性传送控制：

这些通路中的神经递质以激活依赖的方式释放，激活第四层靶细胞，相对于其释

放速率，递质恢复较慢。因此，突触后的净 EPSP 在最初的活动簇发放后随时间

减少到一个习惯的放电水平(Beierlein 等人， 2002)。尽管较大的输入会导致更

大的习惯化，突触传递仍然是无偏的，更强的输入会产生更大的稳态 EPSPs, 
Grossberg(1972, 1980)已经从数学上证明了这一点。 

与早期的 ART 模型一样，SMART 中自上而下的肾上腺皮质激素反馈遵循

ART 匹配规则。也就是说，它是由一个自顶向下的、on-center，off-surround 回

路实现的，这个回路的 on-center 决定了注意焦点，而焦点行为上选择、增强和

同步自底向上的感觉输入（匹配，）且 off-surround 抑制了不相关的输入（不匹配）。 

尽管有适当的特殊化，丘脑皮层动力学重复了在 SMART 中过程多个水平的

关键特性。特别的，在 LGN 和 V1 之间发生的过程动力学与丘脑核和 V2 之间的

动力学是相似，并且还有所超越(Salin 和 Bullier, 1995; Callaway, 1998)。因此，

从 V2 到 pulvinar 的自顶向下的反馈可以匹配从 V1 到 pulvinar 的自底向上的输

入模式，其方式类似于从 V1 到 LGN 的自顶向下的反馈如何匹配视网膜到 LGN
的输入。 
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SMART 改进了长期存在的 ART 建议(Grossberg, 1980)，即丘脑网状核(TRN)
实现了丘脑匹配中使用的 off-surround。TRN 在丘脑的外侧和背侧部分形成一个

外壳，位于连接丘脑和皮质的轴突通路内(Guillery 和 Harting, 2003)。TRN 传入

主要来源于丘脑至皮层自下而上的轴突分支，或皮层第 6 层自上而下的轴突分支

至特定的丘脑核。TRN 细胞是 GABAergic 的，通过化学抑制投射和电突触相互

连接(Landisman 等人，2002)。对丘脑的抑制性自上而下的 TRN 反馈在共享的

靶细胞上平衡自上而下的皮层第 6 层兴奋信号。因此，当没有其他主动输入时，

兴奋性信号对这些细胞只有调节作用(Guillery 和 Harting, 2003)。在视觉学习和识

别过程中，TRN 在抑制不匹配的感觉特征方面起着重要的作用。 

 
图 3.SMART 模型。明确的丘脑（例如 LGN 和丘脑后结节）接受自底向上（UB）输入，从

大脑皮层接收自上而下的反馈，自下而上和自上而下的信息是匹配的。例如，LGN 接收

V1 的反馈，pulvinar 接收 V2 的反馈。来自大脑皮层的自上而下的反馈也刺激了丘脑网

状核，它对特定的丘脑核提供整体抑制，抑制感觉输入中的不匹配特征。非特异性丘脑

核接收自下而上的感觉信息的拷贝，并受到丘脑网状核的抑制。当不匹配发生时，来自

丘脑网状核的抑制减弱，导致一个广泛分布于大脑皮层第一层的唤醒簇发放(来自非特

异性丘脑核的虚线箭头)。这个唤醒簇发放导致在大脑皮层中复位和寻找可代替的认知

编码。反复不匹配使非特异性丘脑核投射到 Meynert 的基底核(见图 4)，进而释放大脑

皮层的 ACh。经 Grossberg 和 Versace(2008)的许可进行了修改。 

 

SMART 提出了如何通过特定丘脑核、非特定丘脑核和大脑皮层之间的相互

作用来控制记忆搜索，特别是如何触发不匹配调节的的非特异性唤醒。非特异性

丘脑——尤其是中轴和中央外侧丘脑核——对皮层预期与感觉刺激之间的不匹

配程度很敏感(Kraus 1994)。在特定的丘脑核上发生足够大的错配可以在非特定

的丘脑核上产生新颖-敏感的活动簇发放(van der Werf 2002)，该活动爆发非特异

性地传播到大脑皮层的表层，尤其是第一层。这种非特异性信号通过习惯门控信

号从第 1 层树突传播到第 5 层细胞，然后传播到第 6 层，最后传播到第 4 层。不

同途径的习惯化对活动的依赖使得非特异性唤醒簇发放导致激活的第 4 层细胞
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选择性重置(4.6 节)。 

Grossberg 和 Versace(2008)做了模型模拟，表明人类不匹配的 negativity
（MMN）时间相关的可能具有与这些不匹配调节的事件相一致的特征。实际上

MMN 性质和早期 ART 预测的不匹配、唤醒和重置事件相关，这些事件发生在

ART 搜索期间（图 1）对应不同人类皮层记录的事件相关可能（ERPs）并且，

如果它们真的发生了，当 ERPs 在 ART 寻找循环中，这些 ERPs 应该共同发生。

特别的，Processing Negativity，N200（MMN 的一部分）和 P300 ERPs 被预测在

不同水平的丘脑皮层运算中对应匹配、唤醒和 STM 重置事件(Grossberg, 1978, 
1980, 1984c)。这一预测得到了ERP实验的检验和支持（Feat和Grossberg，1987）。
在这些实验中，一个古怪的示例在选择反应时间任务中使用了高低音调。正如预

测的那样，P120、N200 和 P300 ERPs 的组成部分同时发生，表现为不匹配、唤

醒和 STM 重置事件。 

9.乙酰胆碱通过基底核调节警觉、学习和概括 

SMART 还进一步详细说明了如何在层状皮层回路中实现警戒控制，从而学

习具体或抽象的认知类别。如上所述，唤醒的簇发放有时可以激活第 5 层，导致

第 4 层重置和搜索一个新的识别类别。如果第 5 层对这种唤醒簇发放的敏感性可

以通过预测成功来调节，那么匹配跟踪这样的过程就可以实现。 

SMART 提供了关于这种情况如何发生的可测试预测（图 4）。这些预测已经

有了相当多的实验支持，尽管这些支持通常不被描述为警惕性控制和类别原型的

普遍性:非特异性丘脑核可激活 Meynert 的基底核(van der Werf 等人，2002)，是

脑皮质胆碱能输入的重要主要来源。体外数据（Saar 等人，2001）和分离模型

第 5 层锥体细胞的计算机模拟都显示了乙酰胆碱如何调节超极化（AHP）电流，

并用它们调节第 5 层皮层细胞的兴奋性。事实上，稳定的去极化电流使大鼠锥体

细胞放电去迅速适应。与此相反，注射乙酰胆碱激动剂卡巴胆碱可减少适应（Saar
等人，2001）。因此，乙酰胆碱可以通过降低 AHP 和防止峰发放适应来调节第 5
层锥体神经元的兴奋性。在此过程中，乙酰胆碱可以在兴奋性增加之前调节皮层

区域所能接纳的丘脑不匹配数量。高浓度的乙酰胆碱酯酶可通过其减少峰发放适

应的作用，从而促进重置，从而提高警惕性。在共振和学习发生之前，通过在自

下而上和自上而下的表现形式之间施加一个更严格的匹配标准，使得更具体的类

别比没有共振和学习的情况下得到更高水平的 ACh。为了达到这一目的，ACh
浓度瞬变必须在行为发作的时间尺度上起作用，正如已经报道的那样(Parikh 等
人，2007;Sarter 等人，2009)。它们还必须以与注意力需求相关的任务依赖方式

变化。这些性质由微分析和更新的技术证明了（Parikh，2007 和 Marrosu，1995）。
乙酰胆碱在警觉控制中的作用也与胆碱能阻滞剂斯科普拉明降低大鼠新奇辨别

力（Ballaz，2009）以及 Meynert 基底核损伤对学习率的影响很小这一事实相一

致，除非要学习的类别之间出现高度的特征重叠（Botly 和 De Rosa,2007 年，2009
年），因此需要提高警惕。 

最近的建模工作证明了乙酰胆碱如何通过调节 AHP 电流来控制神经输入/
输出传递函数的形状，AHP 电流被定义为动作电位之后出现的依赖于峰发放的

超极化电流(Palma 等人，2012a,b)。在各种哺乳动物物种和大脑区域中，已经确

定了三种主要的 AHP 电流类别：快速（fAHP）、中等（mAHP）和慢速（sAHP，
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Storm，1987；Schwindt 等人，1988；Lorenzon 和 Foehring，1992；Lee 等人，

2005）。在多房室峰发放皮层细胞的模拟中，乙酰胆碱能通过降低 sAHP 和 mAHP
来改变神经元的传递功能，同时增加 fAHP (Palma 等人，2012a,b)，这得到了生

理记录的直接支持(Storm, 1987;Lorenzon 和 Foehring, 1992;Vogalis 等人，2003)
或间接(Prakriya 等人，1996; Bordey 等人，2000;Matthews 等人，2009)。乙酰胆

碱刺激的净效应是神经元的传递功能向左移动。这降低了竞争的范围，并在一段

时间内扩大了目标神经种群中竞争候选个体的数量，正如早先在基于率的模型中

所证明的那样(Grossberg, 1973; Ellias 和 Grossberg，1975)。它也加速了竞争的速

度。正如在大鼠初级听觉皮层所观察到的，这些效应可以促进模式分化(Pandya 
等人，2005)。峰发放网络模型（Palma 等人，2012b）证实，增加 ACh 释放的净

结果是目标网络中的“选择”，或代码锐化。这种机制提供了必要的调节控制，

以确保在认知或运动区域学习的神经代码的锐利性支持有机体的行为成功。 

10.学习多模态运动映射 

10.1 通过学习合并视觉、听觉和计划的运动指令 

大脑如何在感觉运动回路中实施注意分类学习和警觉控制？SACCART 模

型(图 5、6;Grossberg 等人，1997)提出了多个眼动信号来源如何相互作用来选择

一个眼动将指向的单一位置。至少有四种类型的扫视运动信号：视觉反应、视觉

注意、听觉和计划（图 7；Gancarz 和 Grossberg，1999）。视觉反应性扫视是由

快速视觉变化区域产生的反射性运动。视觉上的注意力扫视是由来自顶叶皮层的

注意力调节区域的信号激活的，就像 Fazl 等人(2009)在学习不变的对象类别时所

做的那样。听觉扫视将眼睛指向声音刺激，并可能由下丘和顶叶皮层以及其他大

脑区域进行处理。有计划的扫视包括在额叶前部皮层的短期工作记忆中储存扫视

指令，即使是在扫视信号本身的未来表现终止之后也是如此。读出这些存储的命

令，可以在以后的时间激活预定目标的扫视；它们“将眼睛对准预先从视觉环境

中选择的对象”（Becker，1989）。 



17 
 

 

图 4.SMART 模型如何改进 ART 和 LAMINART 搜索机制。（A）唤醒:当不匹配时，非特异性

丘脑核激活第 5层细胞第 1层对顶突的非特异性投射;（B）重置：在6ଵ → 4层通路中习

惯性突触随着之前活动细胞的重置对在5 → 6ଵ → 4层通路中唤醒增加（C）寻找：复位

使新的细胞得到激活，可能在几个复位周期后，可以更好地表示当前输入;（D）警惕性

控制:乙酰胆碱释放发生在皮层，由于不匹配激活的信号来自 Meynert 的基底核。高水

平的乙酰胆碱能通过减少后超极化电流和峰发放适应来增加第5层锥体神经元的兴奋性，

从而提高警惕性，并通过要求自下而上和自上而下的表达之间更高程度的匹配来保持觉

醒信号的小，从而促进重置。由 Grossberg 和 Versace(2008)授权转载。 

 

视觉上的专注，听觉和计划中的表现都是在以头部为中心的坐标中计算出来

的。顶叶脑心图(Stricanne 等人， 1996)允许视觉注意力线索与听觉线索合作或

竞争注意力。以头为中心的表达不会在没有头或身体运动时发生眼动。因此，以

头部为中心的目标表征也有助于在前额叶皮层和额前眼场的短期工作记忆中存

储多个顺序目标位置，这些位置的工作记忆能力可用于扫视计划(Zingale 和

Kowler, 1987;Goldman-Rakic、1990、1995; Wilson 等人，1993;Fuster,1996)。 

Gancarz 和 Grossberg(1999)研究了如何通过学习形成和校准以头部为中心的

视觉注意和计划的眼睛位置。他们的模型，以及后来 Chang(2014)、Fazl(2009)
和 Silver(2011)等文章的改进，也阐明了在以头部为中心的表现中，竞争如何选

择每种类型的单一目标位置发送到上丘。视觉反应性、视觉专注性、听觉和计划

性眼跳的信号在上丘或 SC(图 5-7)的深层会聚，他们在共享的多模态目标位置映

射竞争（Schlag-Rey 1992，Stein 和 Meredith, 1993）。为了完成信号的多模态合
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并，大脑解决了一个具有挑战性的问题，因为视觉线索是在视网膜坐标定位的，

而视觉注意力、听觉和计划中的线索是在以头部为中心的坐标中记录的。如何转

换这些不同的坐标系统，使一个特定的 SC 映射位置可以代表一个给定的目标位

置，无论是由视觉，听觉，还是一个认知计划?必须学习将这些不同类型的输入

源对齐的转换，因为一个人的视觉、听觉和计划系统的参数可能会随着一生的经

验而改变。通过这个映射学习过程，SC 的单模态输入在 SC 的深层中被对齐，

这样竞争选择、注意力集中、决策和行动就可以发生(Kowler 等人， 1995;Deubel
和 Schneider, 1996;Grossberg 等人，1997)。 

 

图 5.最初，扫视是对视网膜上的目标进行反应。这些视网膜定位信号以地形图的方式映

射成运动误差图(Grossberg and Kuperstein, 1986，第 3章)。运动误差信号激活在簇

发放神经元的 peakdecay（PD）层中映射位置，反过来，簇发放细胞地形上激活了组织

细胞层的扩散波（SW）。术语“扩散波”指的是眼球运动过程中在组织细胞处发生的扩

散活动。小脑的自适应增益(AG)特性使其能够通过桥周网状结构中的扫视发生器(SG)产

生准确的反应性扫视。（B）SG 的强直细胞的必然放电提供了当前眼睛位置的精确测量。

眼睛位置信号与来自视网膜的目标位置信号结合，以视网膜坐标定位编码的，生成目标

位置的头部中心表示。这种以头部为中心的空间映射可以作为听觉、意图和基于记忆的

移动命令的来源，因为这些信号也编码在以头部为中心的坐标中。（C）以头为中心坐标

中的目标位置自适应地映射到视神经坐标中的注视运动误差，以便以维数一致的方式映

射到 SC 运动误差映射上。这种转换在模型中分三步进行。首先，学习以头部为中心的

目标位置和运动误差矢量（即所需眼球运动的方向和幅度）之间的转换。这种转换是通

过计算反应性运动结束后头部中心目标位置和最终眼睛位置之间的差异来学习的。计算

出的差分是一个运动误差矢量。由于反应性动作是通过小脑学习来精确呈现的，所以在

这种动作之后，最终的眼睛位置与目标位置相同。换句话说，存储的头部中心目标位置

和最终眼睛位置之间的运动误差矢量应等于零。因此，通过将误差向量降为零的过程来

完成转换的学习（Grossberg 和 Kuperstein，1986，第 4 章）。这是通过使用误差向量

作为教学信号来实现的，该信号改变了路径中从计算头部中心空间映射的细胞到计算运

动误差的细胞的自适应权重。权重学习一直持续到误差等于零。学习完成后，在运动误

差矢量细胞处，将头部中心目标位置转化为相应的运动坐标。第二部就是把这些运动向
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量转换为在地形映射上的位置，这称作运动误差映射。这一步骤将运动向量编码的大活

动水平转换为地形映射中的尾侧位置，将小活动水平转换为吻侧位置(Grossberg and 

Kuperstein, 1986，第 6.3 节)。（D）第三步是从听觉、视觉注意力和计划运动误差的

映射到视觉反应性运动误差的映射的学习转换。 

 

SACCART 模型解释了这个映射学习过程可能工作(图 6),在此提供了一种自

然的功能的解释为峰发放衰减和波活动模式表现出的簇发放和组织细胞,分别发

现表面和深层的 SC (Moschovakis 等人, 1988; Moschovakis 等人，1991; Waitzman
等人，1991;Guitton, 1992; Moschovakis 和 Wurtz，1995a,b)SACCART 也揭示了为

什么是组织细胞而不是簇发放细胞在计划扫视之前展现了活动。 

 
图 6.（A）SACCART 模型连接和进程的函数名。（B）在(A)中 SACCART 模型

过程的解剖学和神经生理学解释。SC、上丘;表层 SC，表层 SC;更深的层次，更

深层次的层次;SNr，黑质部网状;PPRF，桥旁网状结构;中脑网状结构。经 Grossberg
等人同意(1997)。 

10.2 用视觉误差信号校准视觉反应 

如何从多种类型的信号中学习眼动的准确性？在开发的早期，视觉线索通过

视觉反应性的扫视系统触发扫视。这些反应性眼球运动是通过地形学将视网膜定

位视觉信号转换成运动误差映射来实现的(Grossberg 和 Kuperstein, 1986，第 3 章)。
换句话说，视网膜对反应性运动目标信号进行处理，然后将其地形图映射为上丘

运动误差映射上的局部激活(图 5A)。这种坐标变化将视网膜上激活的位置转换
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成运动指令，使每只眼睛的对应的手肌肉以将眼睛移动到该位置的大致方向和距

离收缩。 

运动误差信号通过激活 SC 表层的峰值衰减(PD)层(图 5A)的簇发放细胞(图
6)中的映射位置来实现这一点。簇发放细胞然后在地形上激发深 SC 层中组织细

胞的形成的扩展波(SW)层(图 5,6)。术语“扩散波”是用来描述活动在 SC 映射上

的扩散，这种扩散在扫视期间连续的发生在组织细胞。在 PD 和 SW 细胞中的这

些反应性目标坐标与胶状细胞编码的运动误差坐标一致。它们的输入移动了眼睛。 

 
图 7.扫视可以对视觉提示作出反应，注意视觉或听觉提示，或根据记忆提示，利用注意

的视觉、顶叶和前额叶皮层信号，以及对上丘、小脑和网状结构输出的反应来计划。

Gancarz 和 Grossberg（1999）建立了这三种处理流（反应性、专注性和计划性）如何

学习控制准确的眼球扫视运动的模型，尽管有不同的映射和参数。VC，视皮层；PPC，

后顶叶皮层；PFC，前额叶皮层；FEF，额叶眼场；SC，上丘；PPRF，旁桥旁网状结构；

CBLM，小脑。经 Gancarz 和 Grossberg（1999）许可修改。 

 

这些反应性动作一开始不一定准确。通过小脑侧通路计算的补偿信号，即图

5A 中的自适应增益(Adaptive Gain, AG)阶段，可以实现准确性。自适应增益增加

了一个学习到的增益到反应的移动信号，这个信号在反应视觉信号中被学习。如

果扫视不精准，它就不会使眼睛中央凹。它的非中心凹着地位置产生视觉激活的

基于错误的教学信号，改变小脑增益，直到眼睛能够做出准确的视觉反应性扫视，

此时错误信号等于零（Ito，1984；Grossberg 和 Kuperstein，1986，第 3 章；Goldberg 
等人，1991；Fiala 等人，1996）。 

10.3.听觉和计划性动作的准确性取决于视觉反应性学习 
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正如在 SACCART 模型建模的那样，通过 SC 的视觉注意，听觉和计划扫视

的准确性都建立在准确的视觉反应运动命令的基础上，所有这些都激活相同的

SC 地图位置以将扫视命令到给定位置，从而从中受益从每个 SC 映射位置激活

的学习小脑增益。为此，需要从以头为中心的坐标中学习变换，在该变换中，从

顶叶皮层发出听觉和视觉注意的命令，从额叶眼中产生计划的命令，将其转换为

运动误差坐标，将视觉信号转换为运动误差坐标（Jay 和 Sparks，1984，1987a,b，
1990; Schlag-Rey 等人，1992）。然后视网膜视位和头部中心坐标中的目标在尺寸

上是一致的，并且可以争夺注意力（Kowler 等人，1995； Deubel 和 Schneider，
1996）以选择运动误差坐标中的运动目标位置。大脑学习到的这种转换与数据一

致，这个数据听觉的扫视延迟取决于视网膜定位的运动误差，就像视觉目标呈现

的误差一样。Gilmore 和 Johnson（1997）提出，人类婴儿在 6 个月大时就完成

了这种转变。 

如何学习这种多模态转换？当听觉、视觉注意或计划的运动向量表示与视觉

目标相同的位置时，前一个向量学习如何映射到表示相同视觉反应运动命令的

SC 映射位置。这个映射学习过程发生在传播波层内（图 5D）。在 SC 映射位置

中，当来自听觉或计划目标的信号与视觉反应目标不一致时，这些不同表现之间

的学习就会被 SC 中反复出现的 on-center 和 off-surround 相互作用所抑制。通过

映射位置的竞争通过抑制获胜细胞之外的细胞有助于稳定映射学习过程。因此，

学习映射不会受到来自多个可能的目标位置及其相应的教学信号的干扰。 

SACCART 模型中的地图学习可以更详细地理解如下：每个激活的簇发放细

胞向组织细胞层输出一个地形教学信号（图 5、6）。这种教学信号是一个高斯分

布的输入信号，其中心位于簇发放的最大激活位置。最大学习发生在高斯峰的位

置，而较少的学习发生在高斯侧翼。每个误差向量与 SC 细胞的群体有关。最活

跃的细胞发生在映射位置，它们编发了正确的扫视方向和幅度。在发展过程中没

有实践过的新目标位置也可以通过使用学习的高斯分布来插值已经实践过的位

置，从而产生精确的扫视(Sparks 和 Nelson, 1987; Sparks 和 Mays，1990)。在数

据中观察到的另外两个结果是，当两个目标位置重叠(Schiller 和 Sandell, 1983)
激活的高斯信号时，可以出现跳变平均，并且增强的活动分布在 SC 细胞的广阔

区域。 

为了使以头部为中心的听觉或计划的运动指令从这个教学信号中学习，它们

首先需要通过学习转换成与 SC 深层的运动误差坐标兼容的坐标。下一节将介绍

如何做到这一点。假设已经完成，当视觉线索开始时，由以头部为中心和视觉反

应路径编码，映射学习就开始了(图 5B)。两条路径中一致的同时活动允许以头部

为中心的表示（在转换成与运动误差兼容的坐标后，如图 5C 所示）激活自适应

连接，该连接在许多学习试验中采样高斯教学信号（图 5D），因为统计上不相关

的位置会受到各层之间竞争的压制。由此，听觉或计划目标可自适应地从以头部

为中心的表示转换为视觉反应性运动误差映射中相应的注视运动误差。该模型层

中的运动误差映射具有与 SC 深层中的方向映射相似的属性(Sparks 和 Mays, 
1980)。 

学习发生后，当这些不同的输入源在以后的场合不代表相同的目标位置时，

它们在 SC 映射上竞争(Kowler 等，1995;Deubel 和 Schneider, 1996)选择获胜细胞，

这些细胞的活动产生一个注意力焦点，并产生一个输出，驱动并扫视眼睛移动到
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获胜位置(图 8)。特别是，图 8A 说明了由峰值衰减和扩展波层之间的相互连接

所支持的共振(cf. Ghitani 等人，2014)如何选择一个获胜的运动映射位置；多模

态映射自适应突触的驱动学习从听觉、计划和视觉注意的运动误差映射到 SC 运

动误差映射；并通过 ART 匹配规则 off-surround 抑制其他 SC 地映射位置。特别

的，图 8 论述了当被一个反应性和计划性的眼动命令编码的位置不同时，是否再

映射学习或一个扫视的进行过程中，build-to-burst 抑制反馈如何在 peakdecay 中

erode 不匹配。 

10.4 通过学习将头部中心表示转化为运动误差矢量 

如何通过学习将编码在以头部为中心的坐标系中的听觉、视觉注意和计划信

号转换成可以一致地映射到 SC 运动误差映射中同一物体的视觉激活位置的坐标

系？SACCART 模型预测并模拟了如何实现这一点（图 5、6）。当前的文章精炼

了解剖连接的详细描述，即多个同时活动的头部中心表征在不降低地映射学习的

情况下实现这种学习转换(图 9)。这种解剖学上的描述保留了先前分析的所有功

能特性，但也与哺乳动物的抛物线形细胞核和鸟类的地峡核（isthmic nuclei）的

数据相一致，(Graybiel, 1978; Baleydier 和 Magnin, 1979; Sherk, 1979; Watanabe 和

Kawana, 1979; Cadusseau 和 Roger, 1985; Mufson 等人, 1986，Major 等人, 2000; 
Wang, 2003; Wang 等人, 2004; Maczko 等人, 2006; Marín 等人, 2007; Asadollahi 
等人, 2010)并且对这些结构的解剖学和神经生物学所起的功能作用提出了可测

试的预测。主要的解剖细化（图 9）把多模式映射和 SC 运动误差映射之间的兴

奋和抑制反馈信号划分为两个分离的误差映射区域(图 9 中分别标记为运动误差

映射 1 和运动误差映射 2)。最后，我们可以更细致地讨论 ACh 调制在支持跳跃

选择和复位中的可能作用。 

/  
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图 8.（A）当峰值衰减和扩展波层代表相同的目标位置时，它们可以通过正反馈回路产

生共振。此外，扩展波层抑制了代表峰值衰减层内其他目标位置的活动。由 on-center 

off-surround 网络分离的总循环体现了 ART 匹配规则，能够在抑制较不活跃的目标位置

的同时，快速选择较优的目标位置。（B）一个计划目标如何能够抑制一个反应移动命令，

这个反应移动命令表示利用 ART 匹配技术的 off-surround 的不同目标位置。 

 

这种解剖学上的细化使用了由解剖学数据支持的ART匹配规则的变体(例如，

Wang 等人， 2004)。在这种变体中，中心反馈的调制性是通过完全没有正反馈

来实现的，从而以最简单的方式实现了中心反馈信号中兴奋与抑制之间的调制平

衡。 off-surround 向所有其他映射换句话说，它定义了一个“反地形投影”

（anti-topographic projection）(Gutierrez-Ibanez 等人，2014)。进一步讨论见第 10.7
节。位置提供负反馈，而不是选择目标位置的中心(图 10)。 

这种 ART 匹配规则的最简单变体已经被用来成功的建模大脑其他部分了。

例如，3D FORMOTION 模型提供了大脑如何从许多局部不一致的方向和速度信

号中计算出物体运动方向和速度的全局一致表示，这些信号最初是由光圈问题引

起的计算限制而计算出来的（Berzhanskaya 等人，2007）。这种最简化的 ART 匹

配规则能够使正确的物体运动方向和速度都可以被一个在模型皮层区域的 MT
和MST之间的共振的ART匹配技术反馈环选择。这里也有一种多模态映射学习。

就运动感知而言，这种多模态学习发生在皮层区域 V2 的 3D 视觉形式表示和 MT
上 3D 运动表示之间的 V2 到 MT 连接。当它们能够通过皮层处理流(包括皮层区

域 MT 和 MST)中的运动机制随时间移动时，这样一个相互作用的形式可以使在

包括皮层的 V1 和 V2 区域处理的信息流 3D 形式的表征能够被追踪。 

为了学习多模态 SC 映射，首先是头部中心目标位置和对应的运动误差矢量

之间的转换，而运动误差矢量表示了目标中心化所需眼动的方向和幅度。这类向

量是大脑皮层下载运动指令的重要计算策略；例如 Georgopoulos（1994）。这种

转换是通过计算在以头部为中心的空间映射上的目标位置与精确的视觉反应性

眼球运动使目标中心后的最终眼睛位置的运动表示之间的差异来学习的(图 5C)。
为了理解这是如何发生的，假设参与的输入是听觉的。然后在运动误差矢量处理

阶段（图 5（c）），表示最终眼位置的抑制的“corollary discharge”或 efference copy
再减去从听觉的头部中心映射源的自适应兴奋信号。计算的不同是一个运动误差

向量。它是一个运动误差向量，因为它是在与在外缘网状结构（PPRF）的眼跳

发生器（SG）内移动相应的眼肌的指令相同的运动坐标下计算的。这些运动坐

标是通过在计算运动误差矢量的阶段减去眼动命令 efference copy 信号。因为眼

动在头上，所以移动命令是头部中心的。通过下一段描述的学习过程，将在头部

红心空间映射中的目标位置转换为表示当前眼睛位置的眼动坐标向量。通过这种

学习转换，头部中心的听觉、视觉注意或计划输入向量以及 efference copy 都是

在头部中心的运动坐标下计算的。 

由于视觉上的反应性运动是通过小脑学习来精确呈现的，因此当运动发生到

外部目标时，头部中心和 efference copy 运动向量在空间中都表示相同的位置。

如果这两组信号都是由于学习而正确校准的，那么在 efference copy 运动向量应

该减去从头部中心目标位置的学习的运动向量之后，运动误差向量应该等于 0？
如果不等于 0，则运动误差矢量将作为不匹配的教学信号，它将改变在从大脑中

心表征通路的自适应权重，直至运动误差向量减到 0.在这样一个不匹配学习完成



24 
 

后，听觉和运动向量被一致地校准为表示在运动坐标中的目标。这种矢量不匹配

学习被称作矢量关联映射或者 VAM 学习。这样一个转换为运动坐标的方法可以

被通过任何数量的头部中心映射，包括听觉、视觉注意和计划移动映射，的并联

回路学习。 

VAM 学习只发生在眼球运动后，眼睛维持一个稳定的姿势，尽管它可能表

现出微微的颤动。运动门控使得只有在这个时候开始学习。 

假设学习已经发生了，并建立了新的目标位置。在一个移动发生之前，运动

误差向量细胞读取新目标位置，然后在运动坐标中的当前眼睛位置减去它。这些

差分向量编码了到新目标所需要移动的方向和距离。换句话说差分向量就是眼睛

需要移动到所需目标的运动误差表示。运动误差细胞据此完成了两件事：它们学

习将运动目标位置的头部中心表示转换成坐标，，并在此过程中，它们计算一个

差分向量，该向量表示眼睛移动到新目标中心所需的方向和距离。另一方面，运

动误差矢量处理阶段完成了从目标以头部为中心的位置坐标到视景一致的运动

误差坐标的学习坐标转换。此外，该差分向量表示与目标在 SC 运动误差映射上

激活的位置相同的运动误差。 

10.5.从运动误差向量到 SC 运动误差映射 

为了通过学习将听觉或平面产生的运动误差矢量转换成 SC 运动误差图上相

应的位置，该模型采用了两个学习阶段。第一步学习策略将运动误差向量转变为

运动误差映射，第二步策略是将运动误差中的映射与 SC 运动误差映射中的位置

联系对应起来。第一阶段用生物上合理的自组织映射（SOM）的实例化，将运

动误差向量转换为一个运动误差映射。这个学习称作向量-映射学习。使用 SOMs
最陡下降学习规则门控的中间形态使用在当一个运动误差映射细胞最活跃的时

候，因此在 SOM 内赢得竞争，这样一个取胜的细胞使得学习发生在他的相邻突

触的运动误差向量细胞。每个突触内的自适应权重与来自相应运动误差向量细胞

的信号通路内的信号成正比。通过这种方式，学习最大化了每个取胜的运动误差

映射细胞的反应。 
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图 9.图 5和图 8的一个变体，其中 ART 匹配规则的循环 on-center 和 off-surround 是

体现在不同的大脑区域，分别称为运动误差映射 1和运动误差映射 2。符号：半圆盘突

触、学习向量-映射和映射-映射关联的适应性兴奋突触；反三角突触，抑制性突触，利

用运动误差矢量作为教学信号来校准映射-矢量的运动增益;三角突触，兴奋性非适应性

突触；圆形突触，抑制性非自适应突触；虚线，支持共振匹配和选择的循环通路；开环，

打开运动门控的黒质网状部的输入；开三角形，姿势门控（例如从一个暂停细胞的信号），

当系统处于一个固定的姿势时，使运动误差矢量学习。 

 

第二步学习策略把在 SOM 的位置与 SC 更深层的运动误差映射位置相对应

（图 5C）。 

Grossberg 等人通过计算机模拟证明了这些连续的学习转换。（1997）。它们

的计算特性与下面的解剖学改进相一致，从而使这些概念与已知的 SC 和 OT 解

剖学相一致。 

图 9 改进了 Grossberg 等人关于和两个学习策略如何通过扩大描述区分为兴

奋和抑制的多模态的建议，以及专注的 ART 匹配和反应如何帮助做出指导映射

学习过程和在学习发生后动态地稳定它的位置选择的建议。这个模型的变体可以

使第一个向量-映射学习策略能够与哺乳动物的抛物线形核和鸟类的地峡形核的

数据进行比较。第二个映射-映射的学习阶段被解释为发生在这些多模态和到在

哺乳动物的 SC 和鸟类的 TO 之间。 

我们的分析考虑了眼睛可以在头部移动的情况，即使头部在身体中移动，也

可以定位到运动目标，这是具有上丘的哺乳动物的特征。然而，有些鸟类，如谷

仓猫头鹰，头部的眼睛移动角度不能超过几度（Knudsen，1989）。一些模型通过

假设在谷仓猫头鹰中根本没有眼睛运动，并且眼睛在头部的任何时候都是直向前

的，从而简化了对映射学习的分析（例如 Rucci 等人，1997）。这种假设使得视

网膜定位和头部中心左边一致，因为眼睛是随着头部僵硬的移动，但是没有解决

更具有挑战性的眼睛可以在头部自由转动的情况。我们的分析集中在这个更具挑

战性的案例上。Grossberg 等人（1997）讨论了 Rucci 等人（1997）缺少的其他

特性模型。 

 
图 10.Teo（OT）、Imc、lpc 和 SLu 的神经回路概述。（A）Imc 从 10-11 层的辐射状侧顶

盖神经元接收粗略的地形输入。Imc-Is 神经元(A)和 Imc-T e 神经元(B)分别在 Ipc/SLu

和 T eO 上广泛投射。（B） Ipc 和 SLu 与 TeO 在视网膜上相互连接。Ipc 和 SLu 神经元

的绘图末端分别在视网膜受体和非视网膜受体顶盖层内终止，接近 I 型和 II 型灰质层

中央(SGC)神经元(Luksch 等人， 1998;Major等人，2000年;Marin等人，2003)。(C) TeO、

Imc、Ipc、SLu 之间的相互回路总结。TeO 的阴影底部表示视网膜受体顶盖层。Imc、Ipc

和 SLu 中的绿色阴影表示顶盖终端投影。 

10.6.自适应共振、注意、选择、伽马振荡和规范化 
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在所有自组织映射中，出现了一下基本问题：如何保证稳定的学习和记忆？

如第四节所提到的，ART 建议如何使用自上而下的关注反馈来实现这一点。在

本例中一个获胜的向量-映射细胞能够激活一个自上而下的、调节的 on-center、
off-surround 网络，这个网络可以集中注意力在 SC 的扩散波层内对应的映射位置。

从扩散性波层到峰值衰减层的反馈也可以在地形上组织调制的中心、环绕外的反

馈(图 9)。这些共同竞争反馈环在运动误差映射、扩散波和峰值衰减单元对应的

位置出发同步共振状态。ART 预测的这种专注的共振状态可以支持同步振荡，

也称为保序极限环(Grossberg, 1976b, 1999)，可以通过视觉皮层(Grossberg 和

Versace, 2008)和视觉皮层的伽马振荡来实现(Knudsen, 2011;Sridharan 等人，2011)。
这这些伽马振荡支持对获胜类别表示的注意力集中，至少在 SACCART 模型中，

通过相应的突触权重驱动自稳定的多模态映射学习。 

在 ART 中，控制这些注意力集中的竞争性相互作用由服从膜方程或分流动

力学的细胞之间循环的 on-center、off-surround 相互作用定义。这样的网络相互

作用引起细胞活动的分裂正常化。在猫头鹰的 OT 和 Ipc 之间的反馈相互作用中，

这样一个侧抑制的分裂影响已经报道过(Asadollahi 等人，2011)。Grossberg(1997)
也展示了这样一个循环的 on-center、off-surround 网络如何模拟 SC 的观察到的放

大，这个 SC 是由位置收敛的视觉和听觉输入并且它们由位置计算的视觉听觉输

入简化。下面将更完整的指出，模型运动误差映射 1 的解剖同源物是 lpc，模型

运动误差映射 2 的解剖同源物是 lmc。 

第二个抑制源来自基底神经节（Hikosaka 和 Wurtz，1983a,b），特别是黑质

网状部（SNr）。SNr 抑制会导致 SC 释放运动指令(图 6,9)。知道 SNr 抑制解除后，

簇发放和增强细胞才可以放电。感知和认知的 ART 模型已经提出基底神经节门

控的打开如何使自上而下调节的 on-center 信号变成驱动，从而使视觉图像、工

作记忆存储和内部思维在不同大脑区域发生(Grossberg, 2000, 2013a;Grossberg 
and Pearson, 2008)。在移动控制的情况下，打开这些门控可以使选择的移动命令

释放。Brown 等人（1999,2004）和 Silver 等人（2011）已经开发出了 TELOS 和 
lisTELOS 模型来定量模拟神经生理行为数据，说明基底神经节移动门控的打开

在任务适当的方式如何学习去平衡反应性和计划性眼动的释放。 

10.7.多模式映射学习意味着扩散波和细胞峰值衰减性质 

由于以下原因，在扫视期间，映射学习导致活动穿过组织细胞扩散。输入到

扫视发生器（图 5A,9）的注视运动误差信号启动眼球运动。当眼球移动时，眼

睛位置改变的必然放电导致运动误差矢量减小(图 5C)。在运动误差映射上，减小

的误差向量激活了一系列位置。然后运动误差映射激活在 SC 扩散波或组织层细

胞上对应的细胞位置。当眼睛移动到中心凹（foveate）的目标位置时，这些 SC
位置代表更靠近中心凹的运动(图 5D, 9)。在眼球运动的过程中，组织细胞的激

活位置的序列由此在 SC 映射上向中央凹方向移动。换言之，扩散波是由于运动

过程中运动误差映射的不断更新而引起的。这种组织细胞动力学的观点吧扩散波

性质和多模态映射学习过程联系起来，这使得听觉、视觉注意、计划和视觉反应

指令能够代表空间中的相同位置，从而最大限度地激活 SC 内的相同运动误差映

射位置。 

细胞峰值衰减性质和这个过程有什么关系呢？活动从初始位置向中央凹的
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扩散将侵蚀了到簇发放细胞映射的兴奋反馈，这个细胞中可视化反应性目标被存

储了（图 9）。这种侵蚀是由于从表示当前眼睛位置的映射位置到表示初始目标

位置的映射位置的 off-surround 抑制。这种抑制反馈是 ART 匹配规则反馈回路的

一部分，它有助于动态稳定所学习的多模态映射。这个解释将峰值衰减特性与共

振多模态映射学习和运动选择联系起来。 

每个 SC 运动误差映射位置编码了扫视移动的方向和幅度（或长度）。需要

一个这样的编码来产生外流移动的命令，但是它本身不能精准地校准随之而来的

扫视（例如，见 Stanford and Sparks，1994；White 等人，1994；Stanford 等人，

1996）。其他的过程也需要被激活和校准。首先，运动误差映射信号需要转换成

控制扫视发生器细胞的放电率的时间编码（Robinson，1973；Grossberg 和

Kuperstein，1986，第 7 章）。有很多文献说明这种转变是如何发生的。以 Gancarz
和 Grossberg(1998, 1999)为例，他们开发了眼跳发生器的中心凹模型，用它来定

量模拟眼动的心理物理和神经生理数据，并将中心凹（FOVEATE）与其他各种

眼跳发生器模型进行比较。 

10.8.鸟类视顶盖胆碱调节多模态映射学习 

视顶盖（OT 或 TeO）在鸟类中的作用与哺乳动物中 SC 的作用类似。灵长

类 SC 中关于多模态映射学习的上述结果在多大程度上适用于鸟类 OT (Knudsen
和 Brainard, 1995)?小细胞部（Ipc）和大细胞部（Imc）的核都与 OT 相互连接（图

10；Wang，2003；Wang 等人，2004）。图 10 中 OT、Ipc 和 Imc 相互作用的解剖

与图 9 中的 SACCART 模型回路以及图 5-8 中的模型回路是一致的，图 5-8 提供

了对以下数据类型的机械解释和预测。最初的 Grossberg(1997) 等人的 SACCART
文章关于在 SC 中注意选择和多模态映射学习的预测得到了关于 OT 的后续数据

的有力支持，如下所述。 

与 OT 连接的 Ipc 具有地形性（topographic）和兴奋性，而 Imc 对 OT 和 Ipc
均具有广泛分布的抑制(Marin 等人， 2007)，从而一起形成一个循环的 on-center、
off-surround 网络，这个网络可以选择最显著的目标位置(Grossberg, 1973; Koch 
和 Ullman，1985 年;Wang 等人， 2004)。此外，与哺乳动物额叶区域类似的的

前脑注视控制区域(AGF)也投射到 Ipc (Knudsen 等人，1995;以及在表现良好的

猫头鹰中破坏 AGF 会干扰记忆引导的扫视，就像与 FEF 类似的损伤会影响表现

良好的猴子一样(Knudsen 等人，1995;Dias 和 Segraves, 1999)。 

Ipc 中的细胞是多模式的（Maczko 等人，2006；Asadollahi 等人，2010），
AGF 微刺激调节 OT 中的听觉和视觉反应（Winkowski 和 Knudsen，2008）。AGF
微刺激增强了 OT 排列位置（aligned）的听觉感受域，增强了它们分辨多种声音

刺激的能力，同时降低了 OT 处非排列位置（non-aligned）的细胞的放电率。改

变输入会导致在 OT 和 Ipc 中的细胞迅速转换，这与假设一致，这个假设是循环

的 Ipc 的 on-center 和 Imc 的 off-surround 网络有助于引起大范围的细胞同步放电

（例如共振）(Marin 等人， 2007;Asadollahi 等人，2010)。这些相似的性质表明，

鸟类的 Ipc 与 SACCART 模型中向量-映射细胞的功能相似，在这个模型中 Imc
供应在 on-center、off-surround 选择回路中的 off-surround，同时，Ipc 和 Imc 与

OT 的交互作用是自适应共振动力学的一部分。在图 9 中，运动误差映射 1 扮演

了 Ipc 的作用，而运动误差映射 2 扮演 Imc 的作用。 



28 
 

据推测，这个反馈相互作用有助于创造一个 winner-take-all 回路，以集中空

间注意力（Wang 等人，2004 年；Maczko 等人，2006 年），并导致在低伽马带上

周期性的峰放电的簇发放 Asadollahi 等人，2010 年）。OT 的这一假设与 SC 的类

似 SACCART 假设一致（见上文和 Grossberg 等人，1997）。Ipc 神经元是胆碱能

的，Ipc 对 OT 的反馈引起 OT 的簇发放动力学（Sorenson 等人，1989；Maczko 
等人，2006；Marín 等人，2007），而 OT 表现出 ART 共振的特性。 

此外 SACCART 假说预测，作为 ART 动力学的一种特殊情况，这种回路如

何可能控制调节映射的学习，这个映射使得 OT 和 SC 能够将空间注意力集中在

从视觉以外的其他模式选择的运动目标的位置上，特别是听觉和计划的运动目标。

事实上，Marin 等人(2012)已经证明了来自 Ipc 的同步反馈信号如何将视网膜信

号增强到更高的视觉区域，从而说明了运动到目标位置和目标线索本身的表现如

何能够共振同步。 

SC 和 OT 的多模态整合假设说明了 ART 学习机制也与 NMDA 受体在猫上

丘深层多模态学习和整合的重要性的证据相一致(Schnupp 等人， 1995; Binns 
和 Salt，1996; Huang 和 Pallas，2001)。因此 SC 和 OT 似乎体现了学习、期望、

注意、共振和同步过程之间与预期的 ART 之间的预期。 

10.9.习惯和复位：是否存在 SC 不匹配复位和警戒控制? 

共振带来了高效的神经元处理和选择，以及自我稳定学习的好处。由于任何

共振中的正反馈环的原因，因此存在获胜细胞的持续激活的风险。在大脑的定向

的系统，例如 SC 和 OT，刺激条件的快速变化导致相应的扫视目标的快速变化

一直吃成功的存活显得尤其重要。欧洲生理学数据显示，SC 和 OT 确实可以通

过快速切换其参与的目标位置作出反应（例如，Goldberg 和 Wurtz，1972；
Ignashchenkova 等人，2003；Asadollahi 等人，2010）。如何在共振和复位之间实

现灵活的平衡？对于这类问题，ART 提出了两种使用新颖性敏感机制的相关解

决方案。 

有两种不同类型的新奇机制，但它们共享一个关键的突触过程。第一种机制

为当信号被依赖于活动的习惯性输送发生时，局部习惯性反应门控（gate）抑制

突触时，如 4.6 节所述。在自下而上选择新刺激的目标职位时，先前习惯的职位

处于竞争劣势。这种依赖于活动的习惯化或中期记忆（Grossberg，1969、1972、
2013a、b；Francis 等人，1994；Francis 和 Grossberg，1996；Grossberg 和 Versace，
2008）是促成灵活复位的机制之一。因此，SC 神经元能够区分新刺激和持续刺

激的一种方法是，在最初对视觉刺激作出强烈反应后，以依赖活动的方式习惯化

（Oyster 和 Takahashi，1975；Stein，1984；Sparks 和 Nelson，1987；Cirone 和

Salt，2001；Boehnke 等人，2011）。实际上，SC 上的神经元对突然出现的新的

或行为上重大刺激优先反应，并对这种时间产生适当的行为和回避反应 Sparks
和 Nelson, 1987;Cirone 和 Salt, 2001)。此外，Perrault 等人注意到最初微弱的 SC
反应趋向于增强，而最初较强的反应倾向于习惯化，并且在较亮和较暗刺激的视

觉反应曲线中，一部分活跃神经元对新事件做出了去适应反应(Boehnke 等人，

2011)。 

第二种新颖的机制为错配为中介的新颖性响应，也就是一个目前的活动自顶

上下期望错配了一个自底向上的输入模式。这样的一个错配可以触发一个活动的
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簇发放，而这个活动不是特定地传播到大脑多个区域。当这样一个兴奋簇发放由

习惯突触控制时，它可以迅速的复位正在进行的活动，使得对新刺激的适当反应

迅速发生(图 3;Grossberg、1972、1984c)。这种复位的错配中介类型是警觉控制

调节的（第 1、2 和 5 节）。 

是否有实验数据支持胆碱调节的错配中介的兴奋簇发放有助于重置 SC 和

OT 中参与的目标位置的这个假设？以下实验事实证明了这一假设，需要进一步

的验证来完全支持或否定:桥脚被盖核(pedunculopontine tegmental nucleus, PPTN)
是大脑上行激活系统的一部分，是一个脑干胆碱能核，促进 SC 运动输出的产生

从而开始扫视(Krautham 等人 1995; Kobayashi 和 Isa, 2002).此外，SC 投射到脑

内丘脑，而脑内丘脑又投射到运动皮层和基底神经节，是大脑觉醒系统的一部分

(Grunwerg 和 Krauthamer, 1992)。 

进一步验证这一假设的方法是研究在 SC 或 OT 的深层视觉活动目标位置的

重置时间，以响应来自空间中不同位置的突然、意外和响亮的听觉刺激。是否存

在视觉活动布标位置的重置兴奋部分，或者它完全由传入的听觉的 SC 内部竞争

驱动的？如果前者是对的，那么我们将很有兴趣去测试在大脑皮层中是否存在一

种调节警觉和复位的基底核的 SC 和 OT 相似物。 

11.结束语 

本文描述了在认知和运动回路中的反馈互动如何调节共振的注意和选择，从

而触发自我稳定的类别学习。认知类别学习去识别世界中的物体。运动类别学习

一个以眼动目标选择的多模态映射。这两种回路似乎都具有相似的特性，他们都

需要去实现在共振和复位之间的灵活平衡，共振集中注意力并驱动类别和期望的

学习，而复位可以灵活地将注意力转移到处理该事件所需的对象和位置，以响应

意外事件。越来越多证据支持这个预测：胆碱调节的警觉控制可以调节认知类别

注意和学习的具体性。基底核似乎在错配调节复位类型中扮演了一个重要的角色。

尽管可用数据与在 SC 和 OT 中发生类似类型的调制的可能性相一致，但是还需

要进一步的实验来证明这个类似是完整的，利用上丘深层视觉和听觉线索的冲突

信号的多模态收敛的实验是有益的。 
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