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摘要：认知科学和神经科学中的一个核心问题涉及视觉皮层如何自主发育、

稳定自身发育，然后在成人中产生视觉感知。许多证据表明，视觉皮层会生成感

知边界和表面的表征。本文重点介绍视觉皮层如何开发产生感知边界的电路。边

界形成也称为感知分组或绑定问题。开发皮层回路可以通过视觉体验来完善。该

模型阐明了发育中的电路如何保护自己免受视觉输入波动的灾难性侵蚀。值得注

意的是，稳定婴儿发育的过程会导致成人的感知分组、注意力和学习特性。因此，

成人感知的规律似乎受到婴儿发展的稳定性约束的强烈约束。这种建模视角为统

一三个领域开辟了道路：婴儿皮质发育、成人皮质神经生理学和解剖学以及成人

视觉心理物理学。该模型进一步阐明了为什么视觉皮层，实际上所有的新皮层，

都被组织成分层电路。因此，它有助于理解新皮层的层状组织如何支持生物智能。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



1、引言 

认知科学和神经科学中的一个中心问题是视觉皮层如何自主发展，如何稳定

自身的发展，然后在成年人中引起视觉感知。婴儿的发育过程与成人的知觉与学

习过程之间有什么联系？在成年人中，哪些功能单元决定着知觉？发展过程如何

导致这些单元的发展？ 

在过去的二十年中，大量的实验和理论证据为视觉皮层投入大量处理资源来

生成感官边界和表面的三维表示（尤其是可以将人物与背景分开的表示）的想法

提供了支持。并完成部分遮挡对象的表示。已经提出，这些边界和表面表示分别

形成于在皮层区域 V1 至 V4 之间投射的斑点间和斑点流中（有关综述，请参见

Grossberg（1994））。然后，这些表示又投射到大脑的更高级别，尤其是颞下皮

质，在此将它们分类或统一为对象表示。此外，所有这些皮质区域及其表示都通

过反馈途径相互关联。 

最早的建模研究可能是作者及其同事提出的，并提出了如何在这些皮层流中

计算边界和表面的方法。例如，科恩（Cohen）和格罗斯伯格（Grossberg）（1984），

格罗斯伯格（1984，1987a，1987b），格罗斯伯格和 Mingolla（1985a，1985b），

格罗斯伯格和托多罗维奇（1988）。从那时起，许多实验都为该假设提供了支持

（有关评论，请参见 Grossberg（1994，1997））。在进一步表征这些边界和表

面过程方面，也取得了很大的理论进展。例如，道格拉斯（Douglas）等人。（1995），

Finkel 和 Edelman（1989），Grossberg（1994、1997），Grossberg 和 Kelly（1999），

Grossberg 和 McLoughlin（1997），Grossberg，Mingolla 和 Hwang（2001），Grossberg

和 Pessoa（1998），Heitger 等。（1998），Kelly 和 Grossberg（2000），Li（1998），

McLoughlin 和 Grossberg（1998），Mumford（1992），Pessoa，Mingolla 和 Neumann

（1998），Somers 等（1998）。（1998），Stemmler，Usher 和 Niebur （1995）

和 Ullman （1995）。另一个并行处理流通过皮质区域 MT，有助于计算对象运

动和对视觉导航有用的提示。在本文中将不进一步讨论运动处理。Grossberg，

Mingolla 和 Viswanathan（2001）以及 Grossberg，Mingolla 和 Pack（1999）发现

了在理论上表征物体运动和导航过程的相关理论进展。 

本文将重点介绍视觉皮层如何生成感知边界的各个方面。此过程也称为感知

分组或绑定问题。本发明内容将不讨论三维边界形成或图形背景问题。相反，它

将重点关注这些三维过程所基于的一些基本的感知分组机制。这些知觉的分组过

程在婴儿对世界的感知中起着重要的作用。例如，新生儿似乎将部分被遮挡的物

体感知为不相交的部分。通过感知分组将这些碎片作为相干对象进行处理的能力

在生命的前两到四个月内迅速发展（Kellman 和 Spelke，1983； Johnson 和 Aslin，

1996； Johnson，2001）。 



本文回顾了神经模型，介绍了这种感知分组电路在视觉皮层中如何发展。在

过去的三十年中，许多实验已经说明了视觉体验如何影响皮层回路的特性。每当

显影电路可能受到环境输入的“教 aught”时，一个关键问题就是这些电路如何保

护自己免受这些输入波动的冲刷。在成人学习期间也会出现同样的问题。这通常

被称为“灾难性遗忘”问题。灾难性的遗忘不是指响应于环境波动而对电路进行的

理想改进和调整。相反，它承认这种波动会导致在未完全实现的神经模型中有用

的电路特性出现不希望的崩溃。大多数神经模型，例如流行的反向传播模型（请

参阅 Grossberg（1988）进行回顾）的确会遭受灾难性的遗忘，因为它们的机制

包括生物学上不切实际的元素。 

本模型提出了神经机制，使神经回路能够利用其自组织回路相互作用的特性

来稳定自身。值得注意的是，在相同的过程，帮助以稳定发展中的婴儿导致

propertie 在知觉组织，注意力和学习的成人秒。从这一观察中可以得出许多有用

的含义。一是成人感知的规律受到婴儿发育稳定性的严格限制。由于婴儿发育与

成人感知之间的这种联系，因此本文详细讨论了成人的感知特性，因为这些是婴

儿发育所针对的目标。该模型的另一个含义是，视觉皮层不仅是自下而上的过滤

设备，正如在 Hubel and Weisel（1977）的经典诺贝尔奖获奖作品中所暗示的那

样。而是，即使视觉皮层处理的早期阶段也响应于不断变化的环境条件，主动地

进行感知分组，注意力选择和电路的自适应重组。 

该模型进一步阐明了为什么视觉皮层（实际上是所有新皮层）被组织成分层

的回路。因此，它有助于理解新皮层的层状组织如何支持生物智能。该层状组织

显示出至少实现了三个相互作用的过程：（1）发育和学习过程，在此过程中，

皮质通过稳定的方式调整其电路以匹配环境约束；（2）绑定过程，在此过程中，

皮质将分布的数据分组为连贯的对象表示形式，这些表示形式对环境的模拟属性

仍然敏感；（3）大脑皮层选择性处理重要事件的注意力过程。如上所述，该模

型建议实现属性（1）的机制暗示（2）和（3）的属性。该模型还会打开一个 

理解这些过程的变异和专长如何在其他类型的新皮层中发挥作用的途径。这

种建模观点为统一三个领域开辟了道路：婴儿皮质发育，成人皮质神经生理学和

解剖学以及成人视觉心理物理学。 

该模型称为 LAMINART 模型，因为它阐明了如何在已识别的层状皮层回路

中实现自适应共振理论（ART）的机制。较早的 ART 模型致力于了解自下而上

和自上而下的皮层相互作用如何共同作用，以控制皮层的发育，学习，感知和认

知。尽管这些研究成功地解释并预测了各种行为和大脑数据，但它们并未显示在

层状皮层回路中如何实现这些过程。Grossberg（1999b）回顾了一些抗逆转录病

毒概念以及它们解释的一些数据。LAMINART 模型通过提出自下而上，自上而



下和水平的皮质回路在层状回路中如何协同工作，以及它们如何实现发展，学习，

分组和关注的过程，扩展了这些结果。LAMINART 特此将有关 ART 学习和注意

力的概念与有关感知分组的概念统一起来。这项创新是在 Grossberg，Mingolla

和 Ross（1997）和 Grossberg （1999a）中引入的。 

 

图 1.第 2/3 层中的边界分组电路的示意图。锥体细胞共线，同轴感受域（显示为椭圆）

激发彼此通过远距离水平轴突（Bosking，等人 1997;施密特，等人。1997 年），这也给上

升到短距离，经由 disynaptic 抑制中间神经元池，以黑色填充（McGuire 等，1991）。激发

和抑制之间的这种平衡有助于实现我们所谓的双极性质。（a）说明仅从一侧输入的水平输

入是不够的，这会导致其接收场本身未接收到任何自下而上的输入的金字塔形单元（以下称

为目标）中的阈值以上的激发。诱导刺激（例如，此处显示的 Kanizsa“ pacman” ）激发

第 2/3 层细胞的定向感受野，将远距离水平激励发射到目标锥体上。然而，这种激发带来了

相当数量的突触抑制。这会导致“一对一”的情况，并且目标金字塔不会在阈值之上被激发。

单独的 pacman 感应器的边界表示仅产生弱的，低于阈值的共线扩展（细虚线）。（b）当

存在两个共线对准的感应刺激时，在目标锥体的感受野的每一侧，可以形成边界分组。远程

兴奋性输入从两侧落到电池上，并相加。然而，这些输入落在一个抑制性中间神经元的共享

池中，除了抑制靶锥体外，它们还互相抑制（Tamas 等，1998），因此归一化了中间神经元

池产生的抑制总量，而没有任何单个中间神经元饱和。这种激发和归一化抑制的总和构成了

“两对一”的情况，并且目标锥体在阈值以上被激发。该过程沿整个边界分组进行，从而由

上阈值层 2/3 单元格的一条线（粗虚线）表示。边界强度以渐进的模拟方式随感应信号的强

度而变化。[经 Grossberg 和 Raizada 许可转载（2000）]。 

LAMINART 模型的后续工作阐明了通过在多个皮层回路中保持激发与抑制

之间的平衡，皮层中的兴奋性和抑制性连接如何稳定发展（Grossberg 和



Williamson，2001）。例如，众所周知（见下文），视觉皮层区域 2/3 层中锥体

细胞之间的远程兴奋性水平连接在感知分组中起着重要作用。该模型提出了开发

如何使这些远程兴奋性水平连接的强度与输入相同靶锥体细胞的短距离突触抑

制性中间神经元的强度（大约）相平衡。提出这些平衡的连接以实现成人的感知

分组的属性。图 1 总结了这些平衡的连接方式如何使感知分组在图像中成对的或

更多数量的诱导子之间形成（此处说明了 Kanizsa 正方形的情况），而不是从单

个诱导子向外形成，这将使感知充满虚假边界。 

 

图 2.调制层 6 的示意图 第 4 层位于中心的非环绕路径。锥体细胞在层 6 给出关于中心

激发到层 4 多刺 stellates 在它们上面的柱，但也使中期到层 4 抑制性，距离连接所示 filled-

在黑色（麦奎尔，等人 1984;艾哈迈德，等（1997）。这些中间神经元突触到多刺的星状星

体上，形成 6？4 个在周围，并且彼此靠近（未显示连接），从而有助于使抑制总量标准化

（Ahmed 等，1997）。注意 6 吗？4 OFF-环绕抑制在空间上重叠与兴奋性中心上，其结果

是在 6？4 激励被抑制成调制，即。启动或低于阈值（Stratford 等，1996：Callaway，1998b）。

[经 Grossberg 和 Raizada 许可转载（2000）]。 

该模型还提出，开发可以使从第 6 层到第 4 层的兴奋性连接的强度与抑制同

一个第 4 层细胞的神经内连接的强度相平衡。参见图 2。由于这种平衡，第 6 层

对第 4 层的净激励作用被认为是调制性的。在存在于这些（约）平衡的兴奋和抑

制连接于中心的的上中心偏离环绕网络从层 6 至 4 中。  即使处于中心的细胞只

能对其靶细胞提供兴奋性调节，周围的细胞也可以强烈抑制其靶细胞。 

该模型提出了这层 6 比 4 的电路功能为“选择电路”怎么，因为它可以帮助到

选择的是进入有意识地注意分组。在第 2/3 层中对  单元进行分组可以通过从第

2/3 层到第 6 层的激励连接来激活第 6 到第 4 层选择电路；参见图 3a。当处理模

棱两可的复杂场景时，可以使用第 2/3 层内的水平连接来开始形成许多可能的分



组。选择电路使最强的分组能够通过最强分组的 6 到 4 个非环绕来抑制较弱的分

组。 

 

图 3（a）连接 6-4 上中心偏离环绕到层 2/3 分组电路：相同取向层 4 个简单细胞具有相

反的极性相反产生竞争之前（未示出）的半波整流输出该会聚到层 2/3 复杂细胞中的他们上

方的专栏。像来自较高皮质的注意信号一样，在第 2/3 层中形成的分组也将激活发送到折叠

的反馈路径中，以通过 6 在其下方的第 4 层中增强其位置。4 居中，并抑制通过 6 输入其他

分组 4 个非环绕声。是否存在直接层 2/3 猕猴 V1 中有 6 个连接，以及通过第 5 层的间接路

由。（b）折叠反馈将注意力信号从较高的皮层通过调制 6？传送到 V1 的第 4 层。4 路径。

Corticocotrical 反馈轴突往往优先于层 6 发起了较高的区域，并以终止在该下皮层的层（Salin 

and Bullier，1995，p。110），在那里他们可以激发第 5 层锥体细胞的顶端树突，其轴突将

侧枝发送到第 6 层。还存在其他几种可以将反馈传递到 V1 层的途径。已经到达在层 6 中，

反馈是然后“折叠”备份到前馈流通过穿过 6？4 中心偏离地面的路径（Bullier 等，1996）。[经

Grossberg 和 Raizada 许可转载（2000）]。 

该模型阐明了自上而下的注意力如何偏向该选择过程，从而影响哪些分组将

进入有意识的感知。特别是，提出了来自较高皮质区域（例如 V2 区域）的高层

关注信号也可以激活中心上的 6 到 4 层非环绕网络。参见图 3b。因为分组和注

意力都共享相同的选择电路，所以这种解剖结构使注意力能够影响感知到的分

组。因此，注意力可以调节或敏化注意力集中的中心中的细胞，而不完全激活它

们，因为中心集中的兴奋性信号和抑制性信号是平衡的。注意还可以抑制周围环

境中的细胞。通过这种方式，注意力可以改变确定哪些分组将进入意识状态的兴



奋性/抑制性平衡。当一个对象的某个等级上的注意力可以选择性地沿着定义整

个对象的感知组流动时，就会发生这种影响的一个典型示例。Roelfsema 等。（1998

年）发现他们的猕猴区 V1 的神经生理学记录期间，沿着感知集团这种注意力的

流动。由于这种特性，婴儿和成人都可以选择性地将注意力集中在整个对象上，

而不只是视觉特征的随机子集上。 

支配分组和注意选择过程中的反馈回路的预测帮助稳定发展和发挥了关键

作用成人学习内多个皮层区域，包括皮质区 V1 和 V2。在开发过程中，选择电

路（其自身正在开发）有助于防止错误激活单元格组合，从而避免将它们组合在

一起或连接在一起。 

平衡的兴奋性和抑制性连接对皮层加工也有其他影响。平衡的连接有助于解

释皮层神经元发出的尖峰的数量和时间分布的变化。建模研究表明，平衡的激发

和抑制如何产生皮质数据中高度可变的尖峰间隔（Shadlen 和 Newsome，1998； 

van Vreeswijk 和 Sompolinsky，1998）。本模型表明，这种可变性可能反映了确

保皮层回路稳定发育和学习所需的机制。鉴于“稳定性意味着可变性”，皮质面临

着一个棘手的问题，即可变峰值在驱动皮质神经元的响应方面效率很低。另一方

面，当分析这些平衡的兴奋性和抑制性连接实际上如何工作以生成感知分组时，

很明显，分组电路自动具有优先响应同步输入的特性。图 1 示出为什么同步激活

的细胞将有一个困难时间产生一个感知分组，而同步地激活细胞 

将不会。根据图 1a，由于平衡的激发和抑制作用，来自单个 2/3 层细胞群体

的水平信号的异步上升将使自身死亡。根据图 1b，来自成对适当定位的单元格

的同步齐射将开始分组。更进一步的研究还表明，感知分组和注意力回路实际上

如何能够主动重新同步已经部分失同步的信号（Grossberg 和 Somers，1991； 

Grossberg 和 Grunewald，1998）。该模型在此公开了稳定发育，成人学习，分组，

注意力和同步皮层处理的属性之间以前没有想到的联系。 

本文将主要关注上面提到的皮质层 2 / 3、4 和 6 中水平连接和层间连接的类

型如何发展，主要在皮质区域 V1，但扩展到 V2 和更高的皮质区域。这些相互

作用通常被认为是“非经典”接受场的基础，这些接受场对发现个体特征的环境非

常敏感（von der Heydt，Peterhans 和 Baumgartner，1984； Peterhans 和 von der 

Heydt，1989； Born 和 Tootell，1991； Knierim 和 van Essen，  1992； Sillito

等，1995）。在这第一个模型的研究中，它被假定个人简单和在层 4 和 2/3，分

别复杂细胞的感受域。已经有了实质性的发展。神经生理学家使用多种细胞反应

特性对简单细胞和复杂细胞进行分类。最基本的特性之一是，简单的单元倾向于

以指定的对比度极性（从暗到亮或从暗到暗）响应一组定向的图像特征（定向的

边缘，阴影或纹理渐变）。不是都）。简单细胞是从外侧细齿状核或 LGN 向皮



质输入的自下而上处理的第一阶段。参见图 3a 和 4a。复杂的细胞倾向于响应于

图像特征的取向集合，可以具有相反的极性（或者暗至亮或光到暗）。在经典的

Hubel 和 Wiesel（1977）模型的皮质组织中，假定这些特性是由于将来自两个或

多个简单细胞的输入会聚而产生的，这些细胞对任一反差极性作出响应，并聚集

到共享的复杂细胞群体中。此处理步骤发生在模型的第 4 层和第 2/3 层之间（图

3a 和 4a）。的胡贝尔和威塞尔画面不能然而，完全支持，因为存在已知的反馈

相互作用，其链接细胞层 2/3，4，和 6 一起，如图所示的在图 3a 中。这些反馈

信号使所涉及的小区共享其某些响应特性。 

为了阐明简单和复杂的细胞接受域本身是如何发展的，将简要回顾另外两个

模型。综上所述，这三个建模研究为正在进行的建模工作提供了基础，这些工作

正在试图展示所有皮质层如何发展。例如，塞兹（Seitz）和格罗斯伯格（Grossberg）

（2001）。第二个模型考虑了 V1 如何皮层区管理的基本问题，以在所有包装简

单的细胞不同的眼睛或视网膜上不同位置不同方位响应。皮质区域 V1 中的细胞

排列成垂直穿过皮质层的列。局部电路将不同皮质层中一列内的细胞链接在一

起，如图 3a 和 4b 所示。每列中的单元格都具有类似的方向调整，并且对原始眼

睛或眼睛优势具有敏感性。所述皮层包这些列一起在 efficie 通过 NT 方式使用的

二维地图的方位和眼优势（胡贝尔和威塞尔，1962，1963，1968）。这种组织之

所以被称为地图，是因为随着皮质在水平方向上的移动，细胞对定向和眼部优势

的调整会以系统的方式发生变化。这样的地图显示出称为奇异性，裂缝和线性区

域的属性（Blasdel，1992a，1992b； Obeymeyer 和 Blasdel，1993）。该模型显

示了皮质图谱的这些特征如何发展；参见下面的图 14 。 

 

 

 

由于简单细胞和皮质图谱对于理解皮质功能至关重要，因此许多模型研究了

简单细胞如何在定向图谱和眼球优势图谱内发展其定向调谐的感受野（例如，von 

der Malsburg，1973； Grossberg， 1976a; Willshaw 和 von der Malsburg，1976; 

Swindale，1980，1982，1992; Linsker，1986a，1986b; Rojer 和 Schwartz，1989，

1990; Durbin 和 Mitchison，1990; Obermayer 等，1990，1992; Miller，1992 ，1994； 

Grossberg 和 Olson，1994； Sirosh 和 Miikkulainen，1994； Olson 和 Grossberg，

1998）。另外，本文描述的模型将显示对相同方向但相反极性相反敏感的附近一

对简单细胞如何发育（Liu 等人，1992）。这样的模型称为 Triple-O 模型，因为

它显示了方向，眼优势和相反的对比度极性如何共同发展（Olson 和 Grossberg，

1998 年）。较早的模型是 Single-O 或 Double-O 模型，许多模型不代表其连接正 



 

 图 4.视网膜，V1，和外侧膝状体核的成年网络（LGN）神经元到该发育模型收敛：（一）

从视网膜前馈电路，以 LGN 到皮质层 4 视网膜：视网膜 ON 细胞具有对中心关-周围组织（由

黑色环面包围的白色磁盘）。视网膜 OFF 细胞有一个偏心的环绕组织（黑盘被白色环环包

围）。LGN：该 LGN ON 和 OFF 单元接收前馈 ON 和 OFF ，从单元格输入的视网膜。层 4：LGN 

ON 和 OFF 单元中的兴奋性输入到层 4 建立定向简单细胞感受域。具有相反对比度极性的类

似取向的第 4 层简单单元在生成半波整流输出之前会进行竞争。合并的简单单元输出使复杂

单元能够响应两种极性。他们据此  对图像进行全波校正。见文本的详细信息。（b）中的层

4，2/3 之间皮质反馈回路，和 6：LGN 激活层 6 作为以及作为层 4 层 6 个细胞激发中心狭

窄的第 4 层细胞，并使用跨越较宽的非周围区域的第 4 层抑制性中间神经元抑制它们。第 4

层单元激发第 2/3 层单元，后者通过第 5 层（未显示）将兴奋性反馈信号发送回第 6 层单元。

因此，第 2/3 层可以激活前馈第 6 到第 4 层位于中心的非环绕网络。（c）在水平相互作用

在层 2/3 发起感知分组：2/3 层复合锥体细胞单突触 EXCITE 另一个通过水平连接，主要在

它们的顶树突。它们还抑制一个另一个通过由模型介导的平滑星状细胞 disynaptic 抑制。这

些相互作用共同可以实现“双极性质”，该性质使分组可以在两个或多个诱导剂之间的空间内

向内形成，但不能单个诱因奖励。（d）来自第 6 层的自上而下的皮质生成反馈：LGN ON

和 OFF 细胞接收来自第 6 层的地形兴奋性反馈，并通过由第 6 层信号激发的 LGN 抑制中间

神经元获得更广泛分布的抑制反馈。该反馈信号输出汇集在所有皮质取向和被相等地传递到

ON 和 OFF 细胞。有关更多详细信息，请参见文本。[经 Grossberg 和 Williamson （2001）

许可转载]。 



在发展的细胞的动力学。Triple-O 模型阐明了对相反的相反极性敏感的附近简单

细胞在原则上如何协同激活一个共享的复杂细胞。 

所述第三模型表明附近对简单的细胞是敏感的对比度相反极性的实际上如

何发展到共享复杂细胞（Grunewald 的和格罗斯伯格，1998）连接。除了调整位

置，大小，方向和合并的对比极性外，模型和体内的复杂细胞还调整为双目视差，

这是众所周知的物体深度提示（Julesz，1971） 。这些复杂的细胞特性有助于解

释如何深度敏感感知分组可以形成在被看到纹理背景前面的物体，并且还图地面

属性如何出现; 参见 Grossberg（1994）对这种情况的进一步讨论。用于本发明目

的的关注的一个关键问题是如何相反极化的简单的细胞，其激活是抗-相关的时

间（如果在给定位置处的对比度为暗到光，它不能同时是光-暗，相反），仍然

可以建立与共享的复杂单元的连接，从而变得相互关联。 

提出了几种可以共同实现这一目标的机制。一种机制导致拮抗剂反弹发生在

对相反的对比极性敏感但位置和方向相同的简单细胞之间。例如，当一个简单的

细胞，其已经在用于一段时间中响应于暗 TO-光的对比度关断，对手简单小区，

即敏感于光-暗的对比度，在简要地匝。提出这种反弹是由于在模型单元之间传

送信号的化学发射器造成的。当这些发射器被其路径或轴突中的信号释放时，某

些发射器被提议使其适应或失活。相同的习惯性发射器在简单细胞图发展模型中

也发挥着作用。还建议从皮层区域 V1 到 LGN 的学习反馈如何进行匹配过程，

以帮助稳定皮层复杂细胞中视差调节的发展，并进而扩展皮层图本身。参见图

4d。这种从 V1 到 LGN 的反馈与从皮质区域 V2 到 V1（图 3b）以及其他皮质区

域发生的注意力反馈相似。这些各种相互作用阐明如何细胞复杂可以双眼匹配左

和右眼用图像特征的相同对比度的极性，但也可以集中信号具有相反的极性相

反，用约成人心理物理学和神经生物学数据一致 3-d 视觉; 有关使用这些机制的

此类数据的解释，请参见 Grossberg 和 McLoughlin（1998）和 McLoughlin 和

Grossberg（1997）。有了这份扩展的引言，现在将更详细地描述相关的建模概念。 

2、皮质发育与感知的联系 

感知分组是大脑将图像组织成反差的边界结构的过程，该边界结构根据场景

和图像中的纹理，阴影和深度提示将对象及其背景分离（Julesz，1971； 

Ramachandran 和 Nelson，1976； Beck，Prazdny， （Rosenfeld，1983； Polat

和 Sagi，1994）。感知分组是解决“绑定问题”的基本步骤，由此空间分布的要

素将绑定到世界上的对象和事件的表示中。虚假轮廓是感知分组的一种特别生动

的形式，因为它们说明了如何在不包含对比性风景元素的图像位置上完成感知分

组。因此，虚假轮廓是感知分组如何发生的流行且有用的探究。然而，虚幻的轮



廓不仅是感知上的好奇心，因为它们还有助于完成视网膜盲点和静脉，纹理图像

中缺失像素等的边界表示。 

第一个要审查的模型（Grossberg 和 Williamson，2001）表明，皮质设计的

许多方面已经发展到可以进行感知分组。特别地，该模型提出了视觉皮层的层状

回路如何使其能够建立能够主动选择并完成最能代表视觉场景的感知分组，并抑

制表现得较差的较弱分组的连接。获胜的分组具有连贯的特性，即其构成特征通

过反馈交互被有效地绑定在一起，甚至甚至是同步地。以这种方式选择的获胜组

也可以代表世界的模拟属性，例如场景中对象的相对对比度和空间位置。我称这

种性质的组合为模拟相干性。模拟相干性不是容易以健壮的方式通过计算获得的

属性的简单组合，因为导致相干绑定的主动选择过程可能太容易锐化特征值，以

至于失去了它们的模拟属性。LAMINART 模型显示了新皮层的层状电路如何稳

健地实现模拟相干性，从而解决了绑定问题。 

模型如 LAMINART 哪个环节大脑行为需要以显示如何相互作用的许多细胞

模型中产生一致的行为数据突现性质。该模型模拟了几种类型的紧急属性。如上

所述，该模型假定简单和复杂细胞的经典接受域已经发展。这个假设与数据表明

LGN 到 V1 连接的定向模式在睁开眼睛和结构化视觉输入之前就已经形成了一

致（例如 Chapman 等，1991； Stryker 和 Harris，1986； Antonini 和 Stryker，

1993a； Chapman 和 Stryker，1993 年）。该模型着眼于在睁开眼睛之前和发生

结构化视觉输入之后，皮质柱之间较远距离的非经典连接如何发展。它提出了控

制这种皮层发育的规则。通过确保平衡的兴奋性和抑制性联系的发展，几个这样

的规则共同作用以控制模型联系的稳定增长。该发育过程的新兴特征是模型发展

成的成人解剖学和神经生理学回路。在模型开发稳定之后，视觉输入会激活发达

的解剖结构内的细胞，从而导致第二种新兴属性，即与成人视觉感知数据匹配的

细胞活动模式。这两种类型的突现特性显示了单个模型如何解释有关皮层发育，

解剖结构，神经生理学和知觉的数据。 

经典感受字段：该模型假定该三种类型的电路与（主要）经典感受字段属性

发展，至少在一部分，电路，其对...有用之前非经典感受域。我们将已经开发的

电路称为“预开发的”电路。在通过模型的动态发展被称为电路‘自我组织’电

路。该模型分析皮层内和 intercortical 途径之一重要的组合。它并不试图对所有

皮层连接，或者在物种间存在差异建模。它还车型预先开发的电路中最简单的方

式，因为他们不是焦点的这项研究（但看到下面的模型的预先开发的电路本身如

何发展），以及模拟的计算需求是巨大的，甚至但是，初步研究表明，可以对本

文建模的计算原理进行详细说明并使其适应这些变化。 



模型分析将仅限于皮层区域 V1，尤其是 V1 内的气泡间，建议在其中进行

感知分组的早期阶段。越来越多的证据表明，区域 V2 复制了区域 V1 的结构，

但在更大的空间范围内，尤其是较长的水平连接以进行分组（van Essen 和

Maunsell，1983； von der Heydt，Peterhans 和 Baumgartner，1984； Felleman and

范埃森（1991）；格罗索夫（Grosof），沙普利（Shapley）和霍肯（Hawken），

1993；基斯瓦迪（Kisvarday）等人（1995）。这些解剖上的相似性使我们有可

能假设相似的发育过程可能在 V1 和 V2 中均有效。由于区域 V2 中的水平连接

程度较大，因此，V2 而不是 V1 可能会执行跨盲点的较远距离的感知分组，形

成虚幻的轮廓，并对离散的纹理元素进行分组。另外，V2 似乎专门用于某些启

动图形与背景的深度分离的过程。参见 Grossberg（1994，1997），以进一步分

析图形-地面分离。该模型的预开发和自组织属性在下面直观描述。有关数学描

述，请参见 Grossberg 和 Williamson（2001）。图 4 示意了模型的连接。 

将 LGN输入直接输入到第 4层：在大脑和模型中，视网膜都会激活外侧膝

状核（LGN），后者又输入到皮质区域 V1。LGN 输入直接激发第 4 层（Hubel

和 Wiesel，1962； Chapman 等，1991； Reid 和 Alonso，1995），如图 4a 和 4b

所示。在对这些数据进行建模时，为简单起见，使用了一个通用的第 4 层。请参

见图 4a 中带有空心三角形的路径。这些输入在建立 V1 简单单元的方向调整中

起关键作用。 

模型简单单元格具有预先开发的连接，这些连接可响应给定的方向和对比度

极性。也就是说，它们对具有指定方向的视觉输入响应最佳，并且该视觉输入在

此方向上的亮度偏好是从暗到亮或从暗到亮  ，但不能同时出现。在图 4a 中，

简单单元由带有半白色和半黑色半磁盘的圆形符号表示。这些特性由模型 LGN

输入和皮质内相互作用产生，如下所示：LGN ON 单元（通过输入起始点打开的

单元；请参见图 4a 中带有白色圆盘和黑色环的符号）和 LGN OFF 单元（通过输

入关闭的单元）起始；参见图 4a）中带有黑盘和白色环的符号，两者都输入到

第 4 层。它们组织成空间偏移的阵列，ON 单元输入相对于 OFF 单元输入在空间

上偏移，如图 4a 所示。由于此输入阵列，第 4 层简单单元可以响应定向的输入，

该输入的发光区域激发 ON 单元，而暗区域激发 OFF 单元。 

对相同方向敏感但相反极性相反的细胞之间的相互抑制性相互作用提高了

简单细胞对定向对比的选择性（Palmer 和 Davis，1981; Pollen 和 Ronner，1981; 

Ferster，1988; Liu 等，1992） ； Gove，Grossberg 和 Mingolla，1995 年）；请

参见图 4a 中带有黑色三角形的路径。然后，当通过相同的输入相等地激活编码

相反对比度极性的单元时，它们会通过相互抑制而相互关闭。另一方面，当定向

输入是 



如图所示，最能匹配其位置，方向和对比度极性的简单单元将被激活。我在

下面回顾了如何发展出对相同方向和相反极性相反敏感的相互抑制的简单细胞，

同时又发展了一个皮质图，其方向和眼优势列显示了 Blasdel 报告的骨折，奇异

点和线性区域（ 1992a，1992b）和 Obermayer 和 Blasdel（1993）。 

平衡的 LGN输入通过第 6层到达第 4层：在大脑和模型中，LGN 输入也直

接激发第 6 层（Ferster 和 Lindström，1985 年），然后通过中心上的非环绕细胞

网络间接影响第 4 层（Grieve （Sillito，1991a，1991b，1995； Ahmed 等，1994，

1997）。在细胞上中心接收来自层 6 兴奋性输入，而那些在空间上更广泛的离环

绕（其包括关于中心小区）接收从层 6 通过抑制中间层中抑制性输入 4.在图 4b

中，空心三角形指定兴奋性连接和黑色三角形表示抑制性连接。 

该模型解释了为什么第 4 层既接收直接 LGN 输入又通过第 6 层接收间接输

入。从第 6 层到第 4 层的间接输入不能激活第 4 层单元。因为中心层第 6 层的激

发与抑制之间的（大约）平衡最多只能弱化激活或调节第 4 层中的细胞。这种调

节特性有助于确保模型中稳定的皮质发育和成人学习。在许多新皮层区域都发现

了这种对第 4 层的双重输入（van Essen 和 Maunsell，1983； Felleman 和 van Essen，

1991）。该模型表明，从 LGN 到第 4 层的直接和间接输入的组合有助于在所有

这些领域中保持稳定的发展和学习，同时还允许自下而上的输入激活它们。特别

是，该模型预测，从第 6 层到第 4 层的中心输入和非环绕输入之间的平衡具有以

下后果：第 6 层的直接激活可以调制，引发或初步激活第 4 层中的单元，但不能

大力开除他们。尽管该预测尚未得到直接检验，但 Callaway（1998b）已报告了

兼容的数据，Hupé等。（1997），以及 Wittmer，Dalva 和 Katz（1997）。维持

这种平衡的需求还可以预测，为什么在许多皮质区域中，除了通过第 6 层的间接

中心输入之外，还需要直接输入第 4 层。由于间接 LGN 到 6 到 4 输入不能激活

第 4 层细胞而不破坏皮质发育和学习的稳定性，因此需要直接 LGN 到 4 的输入

来启动皮质发射。模型仿真支持以下预测：如果来自第 6 层的兴奋性中心输入相

对于来自第 6 层至第 4 层的非环绕输入太强，则开发将无法自稳定。取而代之的

是，模型的非经典接受域无法控制地扩散。另一方面，如果抑制作用变得太强，

则它可能会抑制太多输入到达第 4 层，从而根本无法激活模型皮质。当然，可能

会争辩说，在任何情况下，直接 LGN 到第 4 层连接的发展都较早，但是这种解

释并不能解释为什么该连接没有将中心上的非环绕网络也发展为单个输入路径。 

假设确实存在从 LGN 到第 4 层的强大直接输入，则从 LGN 到第 4 层的直

接和间接路径的综合作用就是形成一个中心上的非环绕网络。当这种网络中的细

胞服从神经生理学的膜方程时，它们就可以维持其对输入强度的敏感度，而输入

强度在很大的动态范围内可能会发生变化（Grossberg，1973，1980b； Heeger，



1993； Douglas 等，1995）。这意味着可以在较宽的动态范围内通过第 4 层中的

目标单元检测到相对输入大小，而不会出现饱和。这是因为控制细胞激活的神经

生理学膜方程包含“分流”或自动增益控制项，它们对中心的适当平衡做出响应 

通过在不破坏靶细胞对输入相对大小的敏感性的情况下使靶细胞的活动正

常化来实现非周围输入；有关此属性的评论，请参见 Grossberg（1988）。在当

前情况下，这样的网络可保持第 4 层中的信元对来自先前处理级别的输入的敏感

性，无论是 V1 中的信元响应 LGN 输入，V2 中的信元响应来自 V1 的输入，还

是输入的任何其他组合。 

总之，LAMINART 模型预测，由此兴奋和抑制之间的平衡被保持在层 6 到

4 的机构电路是很大的重要性对于实现稳定的皮质发育和更高的视觉感知。几乎

没有实验性地探讨过这个问题。该预测暗示了一个关键的皮质设计问题如下：随

着越来越多的非周围细胞被越来越密集的输入模式激活，是什么阻止了聚合在第

4 层细胞上的总抑制线性增长？如果刚好够抑制平衡激励时，短短的投入表现活

跃，那么为什么就不能抑制变得过于强大的时候，许多输入活跃，从而切断网络？

另一方面，如果在许多输入处于活动状态时抑制得到了很好的平衡，那么为什么

在只有少数输入处于活动状态时不发生失控励磁呢？ 

第 4层中自归一化抑制性神经元的发展：该模型通过假设第 4 层中的抑制性

神经元以及第 4 层中的靶细胞相互抑制，从而解决了这些问题。见艾哈迈德等。

（1994，1997）以获得一致的数据。特别地，该模型建议了第 4 层抑制性中间神

经元如何学习与第 4层棘状星状兴奋性细胞以及其他附近的第 4层抑制性中间神

经元的联系。这些连接从零大小的突触权重开始，对其进行更新以了解其目标细

胞的活动模式。在抑制性中间神经元之间发展的递归抑制将抑制性中间神经元的

网络转化为循环反馈网络。因为该网络的细胞服从膜方程，所以该循环抑制性中

间神经元网络趋于使整个中间神经元群体的总活性归一化（Grossberg，1973，

1980b）。因此，随着输入总数的变化，趋于在第 4 层简单单元上收敛的总抑制

趋于守恒，从而保持激励和抑制之间的平衡，并避免了上述问题。 

如果通过实验证实抑制性神经元间群体内的这种自归一化特性，那么它将是

一个有趣的例子，说明一个生物组织水平上的较少顺序如何在较高水平上产生更

多的顺序。特别地，关键的自我归一化特性可以简单地通过使抑制性中间神经元

随机发育以抑制其范围内的所有细胞而实现，而不是限制发育中的抑制途径仅到

达兴奋性靶细胞来实现。由于抑制性连接的这种有序生长，促进了整个网络的稳

定性。 

保持层内兴奋和抑制之间的平衡 6 至 4 上中心并没有暗示抑制是弱。在实际

上，层 4 接收单元只摘环绕输入可以强烈抑制。该模型表明，从第 6 层到第 4



层的中心外环绕网络可以作为一个选择网络，选择性地将第 2/3 层的最强感知分

组通过 2/3-to-6-to-4 反馈环路到 6 / 4 放大，同时通过 6 到 4 的非环绕声主动抑制

LGN 输入到第 4 层，该 LGN 输入对应于较弱的组；参见图 1a。一直支持较弱分

组的输入在此抑制，并因此该分组本身。这被提出来发生的如下。 

通过折叠反馈进行柱状组织：假设活动模型的第 4 层单元格通过预先开发的

路径生成输入到第 2/3 层的金字塔形单元格。这些层 2/3 细胞通过在模型开发过

程中自组织的水平连接来启动感知分组的形成；请参见图 1a 和 4。下面介绍这

些水平连接的发展方式。在描述这一点之前，我们首先要注意激活第 2/3 层单元

时会发生什么。在整个开发过程中，第 2/3 层中激活的所有细胞，无论是通过自

下而上还是水平输入，都会通过第 5 层将兴奋性反馈信号发送至第 6 层（Gilbert

和 Wiesel，1979； Ferster 和 Lindström，1985）。在图 1b 中。第 6 层又再次激

活了第 6 层到第 4 层的中心偏心环绕网络。此过程称为折叠式反馈（Grossberg，

1999a），因为来自第 2/3 层的反馈信号以前馈方式返回反馈由此被“折回”到

层状皮层回路内自下而上的信息的前馈流中。 

折叠反馈被认为是一种将 2 / 3、4、5 和 6 层中的细胞结合到功能栏中的机

制（Mountcastle，1957； Hubel 和 Wiesel，1962，1977）。从第 6 层到第 4 层

的中心外环绕网络通过帮助控制在开发过程中哪些单元组合同时保持活动状态

以及哪些单元将连接在一起来响应其第 2/3 层输入，因为“一起”。 

特别是，在 2/3 层模型水平连接的开发初期，这些连接对于共线位置和方向

相对而言是非选择性的，如 Galuske 和 Singer（1996）以及 Ruthazer 和 Stryker

（1996）的数据。如果在可能的连接方式中没有进一步选择，皮质相互作用可能

会在空间和方向上保持分散。这是校正在模型经由  皮质内折叠反馈回路。在特

别是，假设的组合自下而上输入和水平连接激活层的一个子集 2/3 细胞中比细胞

的子集附近多一点。然后，在其他条件相同，偏爱的层 2/3 细胞更大力激活他们

的层三分之二至 5 至 6 途径，然后其上中心 OFF-环绕层 6 到 4 电路。结果，其

活性形成最强的 2/3 层分组的单元格将通过非周围的 6 至 4 层抑制其他单元格的

活动。然后，获胜的细胞通过发育连接在一起，导致这些细胞的投射范围和方向

选择性逐渐增加。请参见下面的模拟。投射范围和定向选择性的这种增加可以解

释为什么新生儿似乎将部分被遮挡的物体感知为不相交的部分，但是可以在生命

的头两到四个月内将这些碎片处理为连贯的物体（Kellman 和 Spelke，1983； 

Johnson）和 Aslin，1996 年； Johnson，2001 年）。 

这种改进过程利用了以下事实：定向调整的简单单元格可以使发展偏向于偏

向于与水平排列的简单单元格的首选方向共线的远程水平连接（Fitzpatrick，

1996； Schmidt 等人，1997a）。下面示出了这种定向的和共线的水平连接如何



从根本没有水平连接的初始状态发展而来。还显示出，在发育自我稳定之后，相

同的属性在产生表现成年神经生理学和心理生理学数据特性的知觉分组中起关

键作用。最近的建模工作模拟了底板在第四层连接到第 2/3 层之前，如何帮助跨

层建立一致的初始方向偏差（Seitz 和 Grossberg，2001）。 

水平连接和感知分组：如何防止这些正在发展的水平连接产生失控的激励和

不可控制的增长，是模型的关键特性之一。线索可能来自成人水平连接的属性。

在成年人的 V1 和 V2 区域，2/3 层锥体细胞通过单突触远程水平连接相互激发。

它们还使用由兴奋性水平连接激活的短距离突触抑制连接来相互抑制 

（Hirsch 和 Gilbert，1991； McGuire 等，1991）。参见图 1a 和 4c。因此，

兴奋性连接通过抑制性连接得到平衡。下面我们展示了两种类型的连接如何发展

成在两个或多个在空间上共线排列的图像对比度之间“向内”生成感知分组

（Grosof，Shapley 和 Hawken，1993； Peterhans 和 von der Heydt，1989； Redies，

Crook ，以及 Creutzfeldt，1986； von der Heydt，Peterhans 和 Baumgartner，1984），

但不是从单一图像对比中“向外”（Cannon 和 Fullenkamp，1993； Hirsch 和

Gilbert，1991； Knierim 和 van Essen，1992； Somers， Nelson 和 Sur，1995

年； Stemler，Usher 和 Niebur，1995 年。这称为双极性质  （Grossberg 和 Mingolla，

1985a，1985b），如图 1 所示。虚幻的轮廓为双极性质提供了一个很好的例子：

如果单个图像对比度可以产生向外的分组，那么我们的感知就会变得拥挤。虚幻

的轮廓网从场景中的每个特征散布开来。另一方面，就像在著名的卡尼萨广场

（Kanizsa square）（Kanizsa，1979，1985）中一样，在两个或多个共线诱导子

之间的虚幻轮廓感知是司空见惯的。 

该模型提出了 2/3 层激发与抑制之间如何形成平衡，从而有助于稳定皮层发

育并导致成年人的双极性。为了确定起见，请调用第 2/3 层金字塔单元，这些单

元从第 4 层“受支持”单元接收自底向上的输入，而不接收那些不“不受支持”

单元的输入。在模型中，如果无支撑的单元接收到足够数量的水平激励，则它将

被驱动到其发射阈值以上。然后，电池将向其自身以及其他金字塔形电池输出水

平激励。关闭第 4 层的输入支持会使所有第 2/3 层活动衰减为零。因此，如果间

隙足够小，并且间隙的每个末端上来自受支持单元的分组信号足够强，从而可以

将位于它们之间的不受支持单元的阈值驱动到高于阈值，则边界可以跨一个间隙

进行分组。 

来自单个支持细胞的水平激发不会引起失控激发和不受支持细胞之间的向

外分组，因为它激活了来自平滑星状细胞的平衡的突触抑制。在这种情况下，因

为锥体细胞和平滑星状细胞都接收相同的水平输入信号，所以突触抑制与水平激

励成正比。从光滑星状细胞到锥体细胞的抑制可以锥体细胞之间的直接激励落后



由于花费的平滑星状的时间单元来集成他们的输入。因此，第 2/3 层的同步输入

有助于分组，因为它们允许水平信号在抑制局部平滑星状细胞生效之前在目标锥

体细胞处求和。这种性质与 Usher and Donnelly（1998）的发现是一致的，当诱

导剂同步出现时，视觉分组会得到促进。 

如在的情况下的所述层 4 截止环绕，  该模型 disynaptic 抑制的中间神经元

被预测为相互抑制以及锥体细胞。该模型假说与解剖学数据一致，解剖学数据表

明抑制性神经元在锥体细胞和其他神经元上突触（McGuire et al，1991; Kisvarday 

et al。，1993）。因此，预计在这种抑制性中间神经元群体内的总活化将被归一

化。作为一个结果，它比激活求和少快速增长的的锥体细胞。该模型在此预测，

复发性抑制可以用来控制兴奋抑制平衡在两个 2/3 层和层 4 综上所述，靶锥体细

胞的净活化是可能的，并且分组可以发生向内但不向外，从而认识到双极性质

（Grossberg 和 Mingolla，1985b），该性质已用于解释和预测许多感知分组数据

（例如 Born 和 Tootell，1991；Shipley 和 Kellman，1992；Watanabe 和 Cavanagh，

1992；Daniel 等人，1992， Grossberg，1994 年，1997 年；Polat 和 Sagi，1994

年；Gove，Grossberg 和 Mingolla，1995 年；Dresp 和 Grossberg，1997 年；Grossberg

和 Pessoa，1998 年）。 

比起 V1，皮层区 V2 的双极性质有更多的神经生理学证据（例如，von der 

Heydt，Peterhans 和 Baumgartner，1984； von der Heydt 和 Peterhans，1989）。

在 V1 中，到目前为止，仅发现了一些不受支持的细胞，它们显示了成对的支持

细胞完全激活了不受支持的细胞。越来越多的 V1 细胞表现出来自邻近锥体细胞

的调节作用（例如 Redies，Crook 和 Creutzfeldt，1986； von der Heydt 和 Peterhans，

1989； Grosof，Shapley 和 Hawken，1993； Kapadia，Ito，Gilbert 和 Westheimer，

1995）。 ）。由于 V1 中的水平连接较短，并且存在来自 V2 的反馈（水平连接

较长），因此在 V1 中进行这些实验具有挑战性。不支持的 V2 细胞可以被落在

V1 受体视野之外的刺激完全激活，并且可以通过自上而下的反馈来调节 V1 细

胞。为简单起见，本模型假定 V1 和 V2 都具有双极属性。 

发展规则：通过将两个众所周知的发展规则专门化，可以在模型中产生成人

分组的这些属性。第一条规则是当源细胞和靶细胞都活跃时，轴突被细胞靶所吸

引（Gundersen 和 Barrett，1979，1980； Letourneau，1978； Purves 和 Lichtman，

1980； Lichtman 和 Purves，1981）。第二条规则是轴突在细胞内竞争生长资源

（Purves 和 Lichtman，1980； Lichtman 和 Purves，1981）。在本实例中，第一

规则允许水平连接，以形成如在源锥体细胞和靶锥体细胞激活被充分相关 在具

体地，如果目标小区满足双极属性 并且如果它们不被除去（卡拉威和 Katz，

1990，1991；Löwel 和 Singer，1992； Dalva 和 Katz，1994）。该规则通过与活



动有关的形态发生梯度来实现，该梯度的强度随与发出它的靶细胞的距离而降

低。梯度仅影响活动源单元中的水平生长。发育中的细胞感觉到定义形态发生梯

度的化学物质与靶细胞中依赖于活性的化学物质之间的相关性。当实现两个细胞

之间的接触时，突触学习法则通过继续感知突触前和突触后活动之间的相关性来

增强突触接触。 

第二条规则通过从接收比其他目标小区更差的相关信号的目标小区中撤出

连接来防止水平连接不受控制地扩散。这两个规则共同作用，以从可能被弱相关

的图像特征或统计上无关紧要的噪声激活的单元中撤出连接。 

综上所述，这些轴突生长和突触调节的模型机制可以动态地稳定皮质的发

育，因为发育中的皮质结构与其环境输入的统计数据相匹配。如果这种比赛在以

后的生活中被打乱，那么相同的机制就会触发新的发展和/或学习。由于这种特

性，该模型可用于阐明有关新生儿发育和成人学习的共享分子底物的数据

（Bailey 等，1992； Kandel 和 O'Dell，1992； Mayford 等，1992），成人的可

塑性皮损后的皮层表现（Merzenich 等，1988; Chino 等，1992; Gilbert 和 Wiesel，

1992; Darian-Smith和Gilbert，1994; Kapadia等，1994; Das和Gilbert，1995; Schmidt

等。（1996 年），视觉皮层中远程连接的动态重组（Gilbert 和 Wiesel，1992 年； 

Zohary 等人，1994 年）以及成人的知觉学习（Karni 和 Sagi，1991 年； Poggio，

Fahle 和 Edelman， 1992）。实际上，已经根据活动方程式控制突触强度的模型

方程式来解释成人学习的特性（例如，Grossberg，1980a； Carpenter 和 Grossberg，

1991）。 

从 V1到 LGN的自上而下的反馈：模型区域 V1 的第 6 层通过中心上的非

环绕网络向 LGN 发送自上而下的反馈，这也发生在体内（Murphy 和 Sillito，1987； 

Weber，Kalil 和 Behan，1989； Murphy 和 Sillito，1996）。参见图 4d。中心反

馈增强了成功激活 V1 细胞的 LGN 细胞的活动，特别是激活代表最强感知组的

V1 细胞。周围的反馈抑制了其他 LGN 小区的活动。正如在所述脑，这种模式反

馈电路增加了由 LGN 通过增强 LGN 响应之间上下文显著差异发送到皮质有用

的视觉信息（MCCLURKIN 等人，1994），并且也影响 LGN 细胞的长度调整（墨

菲和 Sillito，1987 年）。从 LGN 到 V1 的电路也被称为调制电路（Sillito et al。，

1994）。 

此前建模工作预测，这种反馈途径在稳定发展的作用自下而上了从连接

LGN 到 V1，作为以及作为互惠自上而下从 V1 到 LGN（格罗斯伯格，1976b，

1980a）连接。的 Grunewald 和格罗斯伯格（1998）如何建模的正常发育自下而

上了视差调整可以在 V1 复杂细胞时，例如自顶向下的反馈可操作发生，并已显

示出这种发展如何可以分解时它是不。进一步的实验螺柱 Y 的这个问题是必要



的。为简单起见，在水平和层间皮质回路如何发展的模型中，假定这些自上而下

的 V1-LGN 连接已预先开发，可用于促进简单和复杂细胞正确组合的激活。 

3、开发数据和模拟 

本节说明了 Grossberg 和 Williamson（2001）的模型如何模拟有关区域 V1

中远程水平连接发展的数据。发育自我稳定后，所得网络无需进一步更改即可模

拟有关知觉分组的成人神经生理学和心理生理学数据。在模拟了开发数据之后，

下面将显示一种这样的模拟。 

图 5. LEFT ：实施例训练图像，其中包括的高斯滤波随机噪声中，用于前眼开口建模非结构

化视力。右图：示例训练图像，由 7 个随机配置的矩形组成，输入值随机分布在 0 和 2 之间，

用于对睁开眼睛后的结构化视觉进行建模。[经 Grossberg 和 Williamson （2001）许可转载]。 

就像在大脑中一样，该模型经历了两个发展阶段（图 5）。一种发生在睁眼

之前，即内源性随机膝状肌和皮层活动决定了水平连接的初始特异性（Ruthazer 

and Stryker，1996）。另一个发生在睁开眼睛之后，当有图案的视觉输入可以加

强和完善这些联系时（Galuske 和 Singer，1996）。 

几项解剖学研究已经调查了水平投影如何在视觉皮层的表层发展为连接相

似取向偏好的圆柱的成人连接（Callaway 和 Katz，1990； Durack 和 Katz，1996； 

Galuske 和 Singer，1996）。Callaway 和 Katz（1990）使用神经元示踪和细胞内

染色研究了猫纹状皮质或 17 区（猴 V1 区的类似物）中成簇的水平连接的发展。

他们发现了一个连，非集群分布，将其从注射 2 毫米在现场的第一产后一周，然

后通过增加在范围和聚类的的第二产后一周推算，当眼睛被打开，最后长，由于

消除了一些联系，导致预测的缓慢细化，直到产后第六周达到成年集群水平为止。 

投影范围的增加：在 Galuske 和歌手（1996 年）的调查长范围预测在猫 17

区在出生后发育的不同阶段得到了类似的结论。Galuske 和 Singer（1996）还报 



 

图 6. TOP ：猫视皮层中锥体细胞的投射范围与年龄的关系。睁开眼睛后，投影范围翻

倍[改编自 Galuske 和 Singer（1996）]。底部：在开发过程中模型锥体细胞的投影范围。``

睁开眼睛''后，模型投影范围也会加倍。[经 Grossberg 和 Williamson（2001）许可转载]。 

告了有关锥体细胞投射范围的定量数据（图 6，顶部）。睁开眼睛后不久，投射

范围在 12 天之内翻了一番（从 P15-P26 起）。据推测，投影范围的增加是由于

在自然的，结构化的图像中发生的较大空间距离上的活动具有更大的相关性。图

6（底部）显示了模型中的模拟投影范围。在睁开眼睛之前，非结构化输入的短

距离空间相关性反映在水平投影的相对短距离范围内。睁开眼睛后不久，结构化

视觉输入中的远程空间相关性导致投影范围翻倍，就像 Galuske 和 Singer（1996）

的数据一样。这些结果通过在可视图像的统计数据提供更多的远程相关性时引起

更大的投影范围来利用上述开发规则。在人类婴儿相似的效应，虽然相对于延迟

时间尺度的的猫，可以解释如何感知分组之间需要保持  2 至 4 个月内的年龄。 

定向选择性的提高：在雪貂中也发现了类似的旺盛生长模式，然后缓慢细化

了投影。由于雪貂比猫早三周出生，因此在此期间它比猫具有更稳定的定向选择

性皮质细胞反应（Durack 和 Katz，1996； Ruthazer 和 Stryker，1996）。Ruthazer

和 Stryker（1996）使用称为聚类指数（CI）的统计数据报告了有关水平聚类随



时间增长的定向选择性的定量数据。的 CI 测量日志之间的平均最近相邻距离的

水平投影的测量窗口内，随机选择的通过之间的平均距离除以点在所述窗口和所

述最接近的水平投影。因此，一个统一的水平投影的分布将导致 CI 的 log（1）

=0。随着聚类变得越来越精细，CI 也会增加。图 7（顶部）显示了 Ruthazer 和

Stryker（1996）从出生后 21 天到成年年龄所获得的 CI。在睁开眼睛之前（大约

出生后 31 天），CI 呈阳性，表明存在聚集性偏见，大概有利于同向连接。睁开

眼睛后，CI 迅速增加以反映强烈的成人偏见，支持等向连接。 

 

图 7. TOP ：雪貂区域 17 中的平均簇指数（CI）与年龄的关系。来自 Ruthazer 和 Stryker

（1996）：“在 P27 时，水平连接明显聚集，但是单个单元的记录显示出较差的方向选择性

（25％的细胞具有方向选择性响应），并且光学成像尚未显示方向图。在 P32 和 P36 之间，

随着单单元定向选择性的成熟以及最早的光学定向图的出现，对水平连接进行了二次改

进。” 睁眼发生在大约 P31。[改编自 Ruthazer 和 Stryker（1996）。]底部：开发过程中模型

的聚类偏差。将等取向柱的水平连接强度除以水平连接的净强度后，将其绘制为年龄的函数。

像 Ruthazer 和 Stryker 的数据一样，开眼后聚类偏差会增加。[经 Grossberg 和

Williamson （2001）许可转载]。 

该模型不代表单独的水平投影，而是代表从定向列到其他定向列的水平投影

的平均强度。因此，该模型的格式不适合计算 CI 索引。通过将列的水平连接与

附近具有相同方向优先选择的列的水平连接的强度除以所有列的水平连接的强

度，可以计算出取向优先的类似度量。此统计数据如图 7 所示（底部）。像 CI

指数一样，它显示出初始的中等偏向度，有利于等向性连接，这种连接在睁眼后

会急剧增加。为了使计算机仿真更容易处理，该模型目前仅表示两个方向（垂直



和水平），因此图 7 显示了偏向于一个方向而不是垂直方向的偏差。如果模型也

表示中间方向，则相对等方向偏差会较小，因为存在中间取向的减少将减小等取

向和非等取向柱之间的平均取向距离。 

 

图 8：左图：从树的第 2/3 层条纹状皮层中某个位置投射的投影场的极坐标图。投影场

的方向与其源神经元的方向偏好一致。[改编自 Fitzpatrick 的图 11，1996 年。]右图：学习后，

该模型第 2/3 层中水平调谐柱的投影场已达到平衡。每个圆圈的大小代表与每个等取向柱的

连接强度。的虚线圆的中间示出了 2/3 层细胞的经典感受域，它是空间范围内，其一个点输

入导致的细胞到 “火”（即，去上述其输出阈值）。[经 Grossberg 和 Williamson （2001）许

可转载]。 

开发后，水平投影优先将具有相似方向偏好且与它们的方向偏好共线对齐的

列连接起来（Fitzpatrick，1996； Schmidt 等人，1997a）。图 8（左）显示从帕

特里克（1996）的极坐标图的树鼩纹状皮层的层 2/3 投影字段从一个站点。每个

点到投影场中心的距离代表该角度处标记的端子数量（以 10 为增量）。投影

场的方向与其源神经元的方向偏好对齐。图 8（右）显示了平衡了开发后，模型

2/3 层中水平调谐列的类似投影场。每个圆圈的大小代表与每个等取向柱的连接

强度。该模型的投影场的各向异性与 Fitzpatrick 的数据在质量上是一致的。这些

结果源于以下事实：视觉提示在整个空间中很有可能是局部线性的，因此，最大

的相关性将由方向与输入匹配且在整个空间中共线对齐的单元格生成。开发规则

使网络能够感知这些相关性，并有选择地放大与它们最匹配的那些连接的增长。 

投影场与接受场：神经生理学记录证实，在模型中发育的解剖结构具有与成

年动物相似的细胞特性。这种非凡的特性为双极子特性提供了额外的支持。特别

地，细胞的总解剖学投影场的范围远大于其神经生理学记录的感受野的范围

（Fitzpatrick，1996）。 



菲茨帕特里克（Fitzpatrick）发现树突的投影场延伸超过 2 毫米。距注射部

位的距离对应于 15 度偏心距，而在该偏心距处的神经生理学特征性接受区域的

尺寸小于 5 度。Das 和 Gilbert（1995）还显示了比投影场更小的经典接收场，他

们比较了通过光学记录测量的皮质点扩展（PS）分布，该分布反映了尖峰和亚

阈值活动，而尖峰分布则用细胞外电极测量。一个小的定向视觉刺激产生的 PS

分布是峰值分布的 20 倍。此外，PS 分布与方向偏好与视觉刺激的方向一致的列

的紧密匹配表明，该分布源自等向的远程水平投影。 

类似的属性保存在发展达到平衡后的模型：图 8（右）示出了 2/3 层细胞经

典感受域（虚线圆）的相对于所述尺寸其投影在模型字段。投射场和感受野之间

的这种差异可以追溯到模型的双极性质：经典的感受野主要反映了模型中皮层网

络的自下而上的性质，而亚阈值激活反映了这样的事实，即激发细胞的双极需求

通过远程水平连接不满意。所开发的模型还显示出通过光学记录的信号发现的皮

层点扩散函数的类型，据信这是由于表层的亚阈值树突状活动引起的（Grinvald

等，1994）。有关更多详细信息，请参见 Grossberg 和 Williamson（2001）。 

4、心理物理数据与模拟 

视觉皮层发育模型的关键测试涉及在发育结束后，所发展的模型是否在感知

上表现得像成年皮质。这种类型的测试提供了  强有力的间接证据的类型的因素

影响如何婴儿组图像部分   处于不同的发展阶段，实际上是由模型所捕获。如

果没有定量检测的这样一个链接的假设，这是很难以感到任何的信心在假设什么

脑机制负责在不同年龄段婴幼儿感知观察到的变化。在本模型中，一个关键的感

知问题涉及该模型是否可以重现有关感知分组的数据。特别是，开发的模型是否

可以像人类观察者一样生成对轮廓感应器的强度和位置变化敏感的虚幻轮廓？

这是知觉组织的至少有两个原因，一个关键的考验：首先，错觉轮廓需要分组来

发生在不接收位置自下而上了投入，因此该模型的边界完成产权以这种方式进行

测试。其次，在紧急的分组作为输入强度和位置的函数的模拟的变化-这是我称

为所述的属性模拟相干-是层状皮质电路已预测以生成密钥属性之一。这些属性

的两个测试总结如下。 

轮廓敏感性支持比：图 9 示出的错觉轮廓如何形成由模型，无论是共线的边

缘或垂直于线端部，在强度变化作为所述引发特征参数不改变。这些模拟表明，

已开发的第 2/3 层连接确实表现出模拟相干性。图 9（上图）绘制了 Shipley 和

Kellman（1992）的数据，这些数据显示出增加轮廓感应器的长度，同时减小它

们之间的间隙，并保持感应器加间隙的总长度不变的效果。然后，虚幻的轮廓清

晰度大致呈线性增加。换句话说，“轮廓清晰度随着支持率的增加而增加”。图

9（顶部）显示，随着支撑率的增加，模型的虚构轮廓的清晰度也呈线性增加。



该结果是由于以下事实：随着使两个感应器之间的间隙变小，归因于第 2/3 层分

组内核朝向其中心的单调增加的幅度，分组信号变得更强（请参见图 8）。 

 

图 9.上图：Shipley 和 Kellman（1992）获得了虚幻轮廓的清晰度评级，这些清晰度是其

支持率的函数。刺激为 4 厘米。虚幻的卡尼萨广场，由四个吃豆人雕像引起。随着支撑比的

增加（即，胎面的尺寸增加而间隙的尺寸减小），虚幻的轮廓清晰度大致呈线性增加。[改

编自 Shipley 和 Kellman（1992）的图 5。]通过测量两个对齐的矩形（3 像素宽）之间的垂

直分组强度来获得模型结果。矩形的长度加上间隙为 8 个像素。随着通过增加矩形的长度将

间隙的大小从 4 个像素减小到 1 个像素，间隙中的平均分组强度会增加。参见文本，了解如

何将分组强度映射到感知的幻觉轮廓清晰度度量中。底部：Lesher 和 Mingolla（1993）还获

得了虚幻轮廓的清晰度等级作为支撑率的函数。但是，它们通过增加以下类型的 Kanizsa 方

形显示器中诱导物的数量和密度来增加支撑率：pacmen 由黑色轮廓的同心环组成，其轮廓

和密度在整个显示器中都增加了。作为诱导轮廓的数量，并且因此所述支撑比率，增加，虚

幻轮廓清晰度增加然后减少。[改编自 Lesher 和 Mingolla（1993）的图 8a 和 10c。]模型的虚

幻轮廓强度是沿 4 个像素的间隙测量的。感应器为 2 像素宽的条，条之间的间距变化以在间

隙的每一侧产生 1、2、3 和 4 条，条间间距分别为 3、2、1 和 0 像素 。[经 Grossberg 和

Williamson （2001）许可转载]。 

该模型与心理物理数据非常吻合，但需要注意的是，当支持率低于 0.5 时，

该模型无法形成虚幻的轮廓。这是由于简化了计算的可简化性模型。这些简化限

制了它可以进行分组的程度。特别是，选择模型参数时应使其展开的水平投影距

离中心仅延伸四个超柱。（A hypercolumn 是包含完整的组代表一个给定的位置



上取向调谐和眼优势细胞的皮质地图的单元。）的另一限制是其在模型仅模拟分

组在 V1 和不不利用的较大规模的处理在 V2 中。最后，该模型并没有包括视网

膜到皮质皮质倍率的（van Essen 的等人，1984），由此刻度发生膨胀作为刺激

移入的周边。 

图 9（底部）总结示出了由莱舍和 Mingolla（1993）获得的心理物理学数据，

如果支持比被以不同的方式增加，然后倒 U 在虚幻轮廓清晰度强度被获得。在

本研究中，平行杆与对齐两端分别为用来形成四个吃豆人形象，用它们来诱发虚

幻的卡尼萨（Kanizsa）平方感知。的平方通过它们的对准的端部形成垂直于所

述杆。当条形的数量变化，从而支撑率发生变化时，测量出虚幻的正方形的轮廓

清晰度。所述诱导 pacmen 具有 128 个像素的圆形半径，并且吃豆对之间的间隙

中形成的 Kanizsa 正方形知觉是 128 个像素。支撑比率计算为巴诱导剂（1，2，

4，8，16％吃豆）倍条宽，通过的长度划分的数量的平方（384 个像素）的一侧。

由于条诱导的宽度增加时，可能诱导剂的数量变得有限，这就是为什么有只导致

高达 16 诱导的 9-像素-宽度的情况下，和最多 8 个诱导在 17 像素-宽度的情况。 

图 9 （底部）显示该模型模拟了轮廓强度的倒 U 形，它是钢筋密度的函数。

倒 U 形的结果是由于第 2/3 层中的远程兴奋性水平连接与第 6 层至第 4 层的中程

抑制性连接之间的相互作用。Shipley 和 Kellman（1992）的数据以及我们的模拟

结果表明，由于第 2/3 层水平协作，减小诱导器之间的距离（直到一定点）会增

加分组强度。但是，随着感应器之间的距离越来越近，第 6 层至第 4 层抑制越来

越多地抑制了每个 LGN 输入在第 4 层引起的净激励。因此，尽管更多的输入激

活了协作的第 2/3 层锥体细胞，但是随着诱导剂变得更密集，每个输入在第 2/3

层上的净效应变得更小。此模拟表明，自组织连接在第 6、4 和 2/3 层之间保持

了良好的平衡。就像图 9 中的心理物理数据一样，模型的虚构轮廓强度受支撑比

变化的影响比受棒密度的影响更大。 

由于上述模型的实施限制，网络使用相对于间隙长度相对较宽的条（2 像素

宽的条，4 像素长的间隙）模拟了这些数据。图 9（底部）显示了由模型获得的

结果，条间间隙的大小从 3 减小到 0，诱导子和间隙的总长度大致保持恒定。模

型的倒 U 曲线移到数据曲线的右侧，反映出以下事实：模型使用的诱导子相对

于间隙大小而言更宽。注意，在数据中，随着感应器宽度的增加，曲线向右移动。 

5、分组，注意力和识别的相互作用 

至此，本文总结了一个 LAMINART 模型，该模型说明了皮质区域 V1（以

及扩展为区域 V2）中的水平和层间皮质连接如何以稳定的方式发展。稳定的发

育受第2/3层内以及第6层和第4层之间平衡的兴奋性和抑制性连接的增长控制。

模型增长的连接可模拟有关此过程的发育解剖学数据和成人神经生理学数据的



关键属性，并定量地开发网络模拟有关成人感知分组的关键数据，尤其是依赖于

非经典感受野属性的数据，从而测试大脑机制与知觉之间的联系假设。关于成人

都知觉组织和注意力调制了许多额外的心理数据使用的是模拟模型中格罗斯伯

格和 Raizada（2000 年），格罗斯伯格和威廉姆森（2001），和 Raizada 和格罗

斯伯格（2000 年）。同时注意连接，该模型可以总结为图 10。 

 

图 10  LAMINART V1 / V2 电路：V2 重复了 V1 电路的层状图案，但是空间更大。特

别地，该水平层 2/3 的连接具有更长的范围在 V2，使上述阈值的更多之间感知分组广泛间

隔诱导刺激到形式（阿米尔等人，1993）。V1 层 2/3 最多投射到 V2 层 6 和 4，就像 LGN

投射到 V1 的 6 和 4 层一样。更高的皮质区域将反馈发送到 V2，该反馈最终到达第 6 层，

就像 V2 反馈作用在 V1 的第 6 层上一样（Sandell 和 Schiller，1982）。从较高皮质区域直

接进入 V1（未显示）的反馈路径可以补充和增强从 V2 进入 V1 的反馈。[经 Grossberg 和

Raizada 许可转载（2000）]。 

如上所述，在大脑和模型中，第 2/3 层边界信号都通过连接通过第 5 层反馈

到第 6 层（Gilbert 和 Wiesel，1979； Ferster 和 Lindström1985）。层 6，反过来，

激活上中心 OFF-从层环绕网络 6 到 4 经由折叠反馈（格罗斯伯格，1999 年）。



反馈信号从层 2/3 到层 6 特此被在发送的前馈方式回至层 4 和在其上以 2/3 层。

折叠的反馈将第 2 / 3、6、5 和 4 层中的单元链接到功能列中（Mountcastle，1957

年； Hubel 和 Wiesel，1962 年，1977 年）。在这样做时，它使得能够在层 2/3

最强分组信号使用上中心 OFF-环绕从层网络 6 到 4 以加强最强分组和抑制较弱

的分组，都早期发育和成年分组期间和学习。如上所述，该反馈回路有助于通过

关闭应该细胞稳定模式发展没有成为连接用于分组的目的。完整的 LAMINART

模型还具有以下非凡的特性，这些特性说明了确保稳定的皮质发育的机制也如何

导致成人分组，注意力和识别的有用特性： 

快速前馈分组和识别：尽管需要从第 6 层到第 4 层的竞争性选择电路来选择

正确的分组，以响应具有许多几乎相同强度的分组的复杂场景，但系统仍可以使

用一个通前馈波激活的穿过层 4 到三分之二在一个区域中，然后从层 2/3 至层 4

中的下一个区域，并因此上; 参见图 10。这种快速前馈识别已被实验所示，以成

为可能在人类和猴子（Thorpe et al。，1996）。但是，如果场景复杂且模棱两可，

则各层（例如，从第 6 层到第 4 层以及第 2/3 层之内）的竞争组之间的抑制性交

互作用会削弱第 2/3 层的皮质输出，从而在做出明确选择之前，应防止产生大量

输出到更高的皮质区域。随着较弱的分组受到抑制，最强的分组将赢得比赛并变

得更加活跃。然后，获胜的分组可以更快地达到其输出阈值。这种自调节设计可

在数据明确时实现快速前馈处理，并在功能确定的延迟时实现通过反馈选择正确

分组的功能。因此，之后的选择电路允许而定向选择性感受野和水平连接的发展，

它仍然起着每当歧义的视觉场景中存在一个重要的角色，因为它则有助于选择最

强的团体，同时也抑制细胞活化，可能伪相关否则会降低以前学习的连接。 

选择性对象注意：如上所述，帮助选择感知分组的关键选择电路之一是通过

第 6 层到第 3 层的中心非中心环绕网络实现的。该选择电路由活化的帧内皮质从

反馈，所述水平分组开始到形成在层 2/3 （图 4b）。的相同的选择电路被启动  以

自顶向下的  注意通过帧间皮质反馈从更高皮层区域层 6（图 10）。由于这种特

性，如自适应共振理论所预测的（Grossberg，1980b，1999b），不同皮质区域之

间的发育和学习也可以得到稳定。的模拟的 LAMINART 模型（格罗斯伯格和

Raizada，2000）表明关注如何能够选择性地增强整个对象，抑制干扰项附近时。

Roelfsema 等人在醒着的猴子的神经生理学记录中证明了这一非凡的特性。

（1998）。对象的关注模型中通过共享由两个关注实现和的分组的相同的选择电

路，由此正确分组可以从复杂场景的许多可能的分组中选择。由于注意力和分组

都激活相同的选择电路，因此注意力可以在整个对象的分组通过 6 至 4 至 2/3 路

径到达第 2/3 层后沿整个对象的分组传播。 



具有不完整边界的对象注意：在人类中，当对象由具有许多缺失像素的图像

定义时，注意力可以选择性地增强整个对象，例如在高噪声（Moore，Yantis 和

Vaughan，1998）或不完善的情况下可能会发生，例如，在视网膜处理中的一个

刻痕。Raizada 和 Grossberg（2000）的模型仿真表明，分组如何通过虚幻的轮廓

线预先完成缺失像素上的对象边界；那么注意力可以有选择地增强完成的对象分

组。 

重要数据的注意选择：使用自上而下的 6 至 6 层注意路线，注意力可以在多

个皮质区域之间跳跃。这样，来自较高皮质区域的图形背景和认知限制可以帮助

选择分组，从而在场景中搜索所需的对象。注意也可以调谐自下而上向上在自适

应滤波器的每个区域的层 4 通过使用层 6 至 6-至 4 折叠反馈通路（图是对重要信

息特别敏感 10）。 

为什么自上而下的 6到 6路线不会像自下而上的输入那样打开整个皮质？如

果发生这种情况，将会模糊意图与现实之间的区别。幻觉是司空见惯的。这不会

发生，因为如 ART 预测的那样，第 6 至 4 层的中心处具有平衡的激发和抑制。

它可以调制，敏化或灌注第 4 层，以更强烈地响应所需的输入，但是它本身无法

打开第 4 层。该假设与 Hupé等人的神经生理学数据一致。（1997）谁拥有显示

“来自区域 V2 的反馈连接可调节，但不会在 V1 神经元中产生中心-周围的相互

作用”，而来自雪貂视觉皮层的数据表明 6 至 4 层电路功能较弱（Wittmer，Dalva

和 Katz，1997 年）。从 V2 到 V1 的这种皮质间反馈连接可以调制 V1 的电路，

使其具有“高阶”边界完成和 V2 区域的图形地面感知特性（Grossberg，1994，

1997； Lamme，1995； Zipser，Lamme 和 Schiller，1996 ）和/或其他皮质区域

（例如 Hupé等，1998； Watanabe 等，1998）。 

为什么有两个自下而上的第 4层路径？：第 6 层到第 4 层电路的预测调制特

性有助于解释从 LGN（图 4b）到 V1 的第 4 层和第 2 层的直接输入的否则神秘

的存在。 V2 的第 2/3 层中的 V2 的 4 个（图 10）。如果没有到层 4 的直接路由，

皮质不可能在所有打开的，因为间接 6 至 4 的路线，这也可以通过激活自下而上

向上输入，是仅仅调节。为什么，在反过来，是在间接的 6 到 4 路仅仅是调节？

鉴于在所有感觉和认知新皮层中似乎都存在类似的安排，为什么这不是对电线的

巨大浪费？我提出的答案是：ART 在数学上证明了需要调制反馈选择电路，以

便皮层可以在婴儿中稳定发展其连接，并在成年人中稳定学习（Carpenter 和

Grossberg，1991； Grossberg，1976b，1980b， 1999a，1999b）。因此，可以

预测稳定发展的规则将定义我们对成年人的关注以及成年人的分组和学习的含

义。 

6、皮质图的开发 



Triple-O 映射特性：在视觉体验之前，主要视觉皮层的发育会产生定向调谐

的皮层神经元，可根据 Hubel 和 Wiesel（1962）的标准将其分类为简单或复杂。

在几周的视觉体验后，这些皮层细胞会发展成成人的反应能力（DeAngelis 等，

1993； Ghose 等，1994； Hubel 和 Wiesel，1974）。产前将成皮细胞进入眼优

势列的分离也与视觉体验无关（Horton and Hocking，1996）。在视觉体验的最

初几周中，单眼而不是双眼的剥夺会导致眼优势膜片排列的急剧变化（Hubel 等

人，1977），但是这些变化可能被神经活动的消除所阻止（Stryker和哈里斯（Harris，

1986）的研究表明，依赖于活动的过程是导致眼球优势的原因。 

成年皮层细胞被排列成具有相似取向调整和眼部优势的垂直列，这些列被排

列成平滑变化的二维定向和眼部优势图（Hubel and Wiesel，1962，1963，1968）。

眼优势的取向调谐和属性构成两个的所述 O 公司中的三重-O 地图。皮质的定向

图在猫（Bonhoeffer 和 Grinvald，1991； Grinvald 等，1994）和猴子（Blasdel，

1992b；Blasdel 和 Salama，1986）的定向中心周围以漩涡状排列。显性猫（安德

森等人，1988; LeVay 等人，1978;Löwel 和 Singer，1987;Löwel 等人，1988）从

有所不同条纹-像图案在猴（Blasdel，1992 年 a，1992 年 b;胡贝尔等人，1977 年，

1978 年; LeVay 等。人，1975，1985; Obermayer 和 Blasdel，1993）。在两个物

种中，这些模式在约 1 mm 的空间尺度上都很明显。 

Triple-O概念中的第三个O涉及在较小的空间尺度上存在对手简单单元的情

况。就是说，附近有皮质单细胞表现出相反的空间相位（Pollen and Ronner，1981），

并且这些细胞可以通过功能性连接，抑制性连接（DeAngelis 等，1991； Liu 等，

1992； Palmer 和 Davis，1981）。将具有互补的 ON 和 OFF 区的简单细胞排列

成相互抑制对有助于解释局部皮层内抑制的来源，这在简单细胞接受场中在 ON

和 OFF 区之间提供了功能拮抗作用（Hubel and Wiesel，1962）。这种互补的表

示还有助于解释通过 APB 的应用阻断 ON 视网膜神经节细胞后定向调节的强大

表达（Schiller，1982）。这些事实是通过在其中开和关膝状传入突触到对相互

抑制简单的细胞模型总结井（例如，Shulz 。等人，1993;戈夫等人，1995）。 

复杂的细胞也对定向的刺激作出反应，但是没有很好地隔离开和关的感受野

子区域。在 V1 的几乎每一层中都可以找到复杂的细胞（Gilbert，1977），这与

存在于皮质的反馈环（例如第 4、2 / 3 和 6 层之间）一致。已经描述了在没有分

离的 ON 和 OFF 区域的情况下进行调节的方法，该方法在单个复杂细胞中合并

具有不同空间相位的简单细胞反应（Emerson 等，1992; Gove 等，1995; Grossberg

和 Mingolla，1985a，1985b; Spitzer 和 Hochstein ，1985； Jacobson 等，1993）。 

皮质图开发模型的共享属性：许多模型证明了单个简单的细胞反应特征和全

局图如何通过局部过程同时自组织。最早的模型之一表明，当具有定向输入时，



具有被关联学习规则修改的权重的神经网络如何产生定向调整（von der 

Malsburg，1973； Grossberg，1976b）。Linsker （1986a，1986b，1986c）随后

证明了没有定向输入的定向调谐的自组织。其他建模工作表明，不相关的输入会

如何产生眼球优势图（Swindale，1980； Kohonen，1982，1989； Miller 等人，

1989； Rojer 和 Schwartz，1989，1990），方向图如何形成（Swindale，1989）。 

1982 年），方向图和眼部优势图如何同时发展（Durbin 和 Mitchison，1990 年; 

Obermayer 等人，1990 年; Obermayer 等人，1992 年; Sirosh 和 Miikkulainen，1994

年; Swindale，1992 年），以及如何发展定向调谐的简单细胞及其在皮层图中的

排列可能会同步进行（Miller，1992，1994）。这些模型中的每一个都使用稍微

不同的方程式来计算其映射。例如，某些模型专注于在不对细胞自身动力学建模

的情况下改变神经联系的学习。例如 Miller（1992，1994）。一个-所有这些模型

的实现三种计算原则（格罗斯伯格和奥尔森，1994）的事实源的噪声，一个带通

滤波器，  以及标准化所有特征尺寸-澄清什么所有这些不同型号的共同点从计

算的角度来看。格罗斯伯格和奥尔森（1994）表明，这三个因素是足以产生其表

现出的奇点，骨折，和皮质地图线性该区域被发现在体内（Blasdel，1992 年 a，

1992 年 b）。                                                                                                                

本文简要回顾了皮层图发展的神经模型（Olson 和 Grossberg，1998），建立

在这些较早的发展模型的基础上。该模型展示了眼部优势和方向的皮层图的自组

织，同时发展了对相反的相反极性敏感，并显示出偶数对称或奇数对称的接收场

的相邻的定向调谐简单细胞。这些成对的单细胞为诸如 APB 的皮层下应用如何

影响皮层定向调节以及皮层复合细胞如何聚集来自正在发展的皮层图中的相反

极化的单细胞的信号等事实提供了自然的解释。 

对手简单单元格和惯性回弹：为了获得这些结果，皮质细胞及其细胞间相互

作用的动力学需要明确建模。特别地，该模型从成对相互作用的空间连续皮质细

胞阵列开始。（也可以使用组织更松散的细胞分组，但是最简单的情况是细胞对。）

在发育发生之前，这些细胞没有明显的方向性偏好。它们是由自下而上的输入激

活的，其输入强度是随机选择的。然而，这些细胞对确实具有这样的性质，即一

对中一个细胞中活性的偏移可以导致该对中对手细胞中活性的瞬时拮抗性反弹。

每对中的单元称为 ON 单元和 OFF 单元，因为输入到 ON 单元的偏移会触发相

应 OFF 单元中的瞬态激活。这种反弹通过的相互作用引起的三个因素：一些所

述的细胞通过对手竞争相互作用; 在某些网络路径中的化学递质以活动依赖的

方式适应；并且一些细胞接受内部的补品激活来源。当这三个因素适当地布置在

电路中时（例如，图 11），那么，当一个 ON 单元被一个自下而上的输入激活

时，由该输入释放的发射器将激活该单元，但是它也会使或压低，以依赖活动的



方式（Abbott 等，1997； Grossberg，1972，1976b）。当 ON 单元的输入关闭时，

发射器的适应性会持续一会儿。发射器被 OFF 单元不习惯于以相同的程度，因

为在此期间在 OFF 单元中没有活性的时间。 

 

图 11 。成对的未定向细胞（将变成简单细胞）通过对手竞争（简单细胞之间的虚线）

和习惯性发射器（方形突触）相互作用。另外，更长的范围上，中心激发复发（简单的细胞

之间的水平实线）和仍然较长程离环绕复发性抑制（简单的细胞之间的水平虚线）存在。从

外侧膝状核（LGN）ON 细胞（空心圆）和 OFF 细胞（灰色圆盘）接收的输入。在成皮细

胞途径（半盘突触）中学习过程中的适应权重。在相同的皮质位置，复杂细胞对简单细胞响

应的加权总和作出反应。仅针对一个单元格显示所有交互。[转载自奥尔森和格罗斯伯格

（1998）的许可]。 

自下而上的输入不是唯一可以激活这些变送器的输入。还存在一个对 ON 和

OFF 单元均进行音频激活的输入，并均等地激活 ON 和 OFF 单元。也就是说，

它是一个非特定的输入。当 ON 单元的输入关闭时，由于 ON 单元的发射器更习

惯于使用音频输入，所以与 ON 单元相比，音调输入可以更多地激活 OFF 单元，

在细胞之间发生对手竞争之后，存在净 OFF 激活，从而导致活性的拮抗反弹。

反弹是瞬态的-即仅持续很短的时间-因为对ON和OFF单元相等的补品输入逐渐

使两个单元的发射器也逐渐适应。然后，单元之间的对手竞争将它们都关闭了。 

这种拮抗性反弹在其他地方已被用来解释有关视觉后效应的心理物理学数

据（Francis 和 Grossberg，1996； Grunewald 和 Lankheet，1996），持久性（Francis

等，1994）和双眼竞争（Grossberg，1987）。Ringach 等。（1996）报道了使用

反向相关技术分析皮层区 V1 神经元定向调整的反弹现象的直接神经生理学证

据。 

经常在正中离环绕网络动态：当嵌入在一个模型，其机制实现上面列出的三

种计算性能-即，噪声，带通滤波器，以及标准化所有特征尺寸的来源-这些对手



细胞发育成简单具有相似方向调整但对相反的对比极性敏感的液晶盒。这些额外

的机制包括中程复发性刺激和远程复发抑制，它们与短程对手机制相互作用（图

11）。这些较长距离的相互作用倾向于使整个简单细胞的总活性正常化。它们还

对比增强了从外侧膝状核（LGN）ON 细胞（空心圆）和 OFF 细胞（黑色圆盘）

接收的输入。当一个随机输入第一激活的 LGN，它是通过在之间的通路（当时）

随机的，小的，自适应权重过滤 LGN 和简单的细胞。接收到最大输入的简单单

元将赢得增强对比度的竞争，该竞争是通过周期性的中心在中心外交互作用实现

的。这种相互作用选择了获胜的细胞并增强了它们的活性。 

 

拮抗剂反弹如何影响这一学习过程？当关闭所选简单单元格的输入时，拮抗

反弹将激活其对应的 OFF 单元格。同时，输入偏移还会在 LGN 中引起活动的拮

抗反弹。反弹的 LGN 细胞和反弹的简单细胞之间的途径中的适应权重了解其激

活之间的相关性。LGN 中的拮抗反弹代表与其 ON 响应相同的激活空间模式，

但具有相反的对比度极性。其  结果，虽然在 LGN 到 ON 单元的权重学会码的

预定取向中，LGN-TO-OFF 单元的权重学习代码相同的取向，但具有相反的极

性相反。此属性在图 12 中进行了图解说明。 

 

图 12.相对的简单信元的本地连通性由一对输入信元 x i （j，k），反馈信元 y i （j，k）

和适应性发射机 z i （j，k）组成，后者构成两个信道，分别对应于带有下标 0 的单元和带

有下标 1 的单元。每个简单单元 x i （j，k）沿加权路径接收 LGN ON（+）和 OFF（-）信

号。通道内的垂直前馈激发（实线箭头）和通道之间的相互前馈抑制（虚线箭头）在简单细

胞之间产生拮抗关系。位置索引（j，k）已删除。[转载自奥尔森和格罗斯伯格（1998）的

许可] 

对手学习比这里所述的要复杂得多，因为 OFF 单元学习还必须响应直接

LGN 输入到 OFF 单元的原因，这是由于外部输入的极性相反，而外部极性与激



活 ON 单元的极性相反。计算机模拟表明，反弹的活动足以使这种学习产生偏差，

从而获得理想的结果。也就是说，网络可以发展成对附近的简单细胞，这些细胞

对相反的相反极性但方向相同（图 13）。甲第二重要结果是其非重叠的，面向

ON 和 OFF 的子区域在模型 geniculocortical 小区的权重发展。该特性有助于解释

初级视觉皮层中的简单细胞如何从 LGN 的不同区域直接接受兴奋性连接（Liu

等人，1992； Reid 和 Alonso，1995）。的本身不同 ON 和 OFF 的子区域，以简

单的皮质细胞提供直接定向输入。 

 

图 13.学习到的自适应权重的对立性：模型开发导致对手简单单元格中极性相反的 ON

和 OFF 自适应权重。（a）和（b）代表对应于给定简单单元格的 ON 和 OFF 权重；（c）和

（d）代表对应于对手简单像元的 ON 和 OFF 权重。注意，在 ON 单元权重强的地方，OFF

单元权重弱，反之亦然。[转载自奥尔森和格罗斯伯格（1998）的许可]。 

因此，Triple-O 模型表明，产前发育如何导致最初混合的皮质细胞的 ON 和

OFF 输入混合到定向的兴奋性子区域。 

突触学习法：模型自适应权重是根据被称为关联学习规则修改龄学习规则或

门控下降学习规则（格罗斯伯格，1976a，1976b;亦见基于 Kohonen，1989; 

Obermayer 。等，1992;辛格（1983 年）。根据此学习规则，仅当突触后简单细

胞活跃时才进行权重变化。然后权重缓慢变化以跟踪它们在路径中感测到的输入

信号。当通过突触前和突触后神经场的活动在其中心外与周围的相互作用进行标

准化时，初龄学习规则将权重归一化。归一化倾向于使撞击在每个皮层细胞上的

权重之和大致恒定。 



全局属性，奇点，线性区和转折点：当所有的模型机制互动起来，属性映射

出现类似于那些实验报告。特别是，已开发的图展示了生物取向图的漩涡状，逐

渐变化的特征以及这些图的关键特征：奇异性（低取向选择性的区域，所有其他

取向都围绕着该区域分组），线性区域（取向所在的区域）随皮层距离相对线性

变化）和骨折（方向在一个空间方向上迅速变化而在正交方向上缓慢变化或根本

不变化的区域）。这些关键特征中的每一个都显示在图 14 所示的模拟方向图中。 

 

图 14.方向图：模拟的双目方向图的子集。生物学方向图的主要特征在这里出现：（a）

奇点；（b）线性区；（三）转折点。[转载自奥尔森和格罗斯伯格（1998）的许可]。 

在此外，眼优势地图，这反映皮层细胞的眼睛偏好，还开发了通过从对侧眼

在每个皮层位置贡献的总重量中减去同侧眼贡献的总重量来计算眼的优势指数。

图 15 显示了叠加在眼部优势图上的方向图。对侧眼占优势的区域呈白色，同侧

眼占主导的区域呈灰色。作为与皮质地图，该模型图的眼优势是由隔行扫描的暗

和对应于由每个眼睛为主区域的光的补丁组成。眼部优势度和取向偏好与皮质图

中的相关性几乎相同：一只眼或另一只眼主导的区域倾向于与低取向选择性的区

域对齐，而高取向选择性的区域则倾向于与皮质方向对齐。眼优势带的边界

（Blasdel，1992b）。早期建模的工作已经显示，使用的空间各向异性滤波器可

以产生条纹眼优势的地图，甚至更密切类似的图案观察到实验在猴（Swindale，

1980；Rojer and Schwartz，1989，1990; Grossberg 和 Olson，1994 年）。这可以

在本建模框架内通过使用简单单元之间的横向连接的各向异性模式或通过基因

纤维连接的各向异性模式来实现。例如，当将图 11 中的模型嵌入到图 4 的层状

模型（包括其各向异性的水平连接）中时，是否自然会产生这种增强效果还有待



观察。Triple-O 模型的其他属性包括具有均匀分隔的 ON 和 OFF 子区域的偶数对

称和奇数对称简单单元的开发。由于这些简单单元格的空间排列，被小范围内的

简单单元格的加权平均值激活的复杂单元格没有良好隔离的 ON 和 OFF 子区域，

而且还合并了对相反对比度敏感的简单单元格的响应极性。 

 

图 15 取向偏好和眼部优势图：每个位置的取向偏好由首选取向上的线段表示，其长度

与取向选择性成比例。对侧眼占主导的区域为白色，同侧眼占主导的区域为灰色。[转载自

奥尔森和格罗斯伯格（1998）的许可]。 

该汇集过程在视觉知觉的皮层模型中起重要作用。因为复杂的细胞汇集半从

对极性相反的，但类似地定向简单细胞的波整流输出信号，计算它们的取向，全

波整流  的所述图像。这样的操作已成为解释有关人类纹理隔离数据的模型的标

准（Grossberg 和 Mingolla，1985b； Grossberg 和 Pessoa，1998； Chubb 和 Sperling，

1989； Sutter 等人，1989）。由于复杂的单元池聚集了来自相反极性的信号，

因此它们可以在带纹理的背景前面的对象周围生成对象边界。在特别地，一个躺

在灰色对象在前面一个黑色和白色纹理背景的将生成的灰色到白色（光到暗）和

灰至黑（暗到亮）沿其周边的对比度。因为复杂单元可以同时响应两种对比极性，

所以它们可以帮助生成包围整个灰色对象的边界。参见图 4a。 

7、视差敏感复杂细胞的快速发展 

该三 O 模型没有显示出从简单的细胞复杂的细胞连接，如何发展。也没有

表明由于这些连接，复杂的细胞如何迅速变得对双眼视差敏感。Grunewald 和

Grossberg （1998）的研究对这些事件如何发生进行了建模。该模型（图 16）表



明，视网膜，LGN 和皮质简单和复杂细胞之间的前馈和反馈相互作用都可以从

婴儿的立体视的粗糙水平（Birch）中快速产生高度可调的视差选择性神经反应。，

Gwiazda 和 Held，1983； Blakemore，Hawken 和 Mark，1982； Blakemore 和

van Sluyters，1974； Daw，1994； Daw 和 Wyatt，1976； Freeman 和 Ohzawa，

1992； Held，Birch 和 Gwiazda，1980； Leventhal Hirsch，1992； Movshon 和

Dusteler，1977； Shimogo，Bauer，O'Connell 和 Held，1986）。现在将回顾一

些有助于解释这一发展过程的关键建模机制。特别令人感兴趣的是模型的自上而

下的皮质-膝状连接，这有助于确保双眼视差调整可以快速发展而不会失去稳定

性。也就是说，这些自上而下的联系使快速学习得以发生而不会造成灾难性的遗

忘，从而说明了自适应共振理论的原理甚至可以在视觉处理的最早水平上发挥作

用（Grossberg，1999b）。 

 

图 16  视差敏感复杂细胞可能如何发育的模型。黑线表示具有适应性并有助于这种发展

的途径。符号（-d，0，d）代表对不同差异变得敏感的复杂单元格。[经 Grunewald 和 Grossberg

许可转载（1998）]。 

竞争和 Habituative反弹差距发展：单眼激活从既简单细胞眼睛最初可以激

活复杂细胞的宽阔，如描绘于图 16.对比-增强整个复合体的细胞竞争确定本地赢

家，这往往是复杂最能匹配激活它的两只眼睛的简单细胞的双眼视差的细胞群

体。然后，这些获胜的复杂细胞可以使用初次学习来学习活跃的简单细胞在通路

内活跃的活动模式。像在 Triple-O 模型中一样，视差调整模型利用了由于惯性发



射机门的不平衡而导致的对手 ON 和 OFF 简单单元之间的动态反弹。当这些反

弹发生在调整到相同方向的相反极化的简单细胞之间时，它们有助于解释成对的

相反极化的简单细胞如何在发育过程中与共享的复杂细胞相关联，这些成对的相

反极化的简单细胞会随着时间的流逝而发生反相关。主要思想是，在一个简单的

ON 单元激活特定的复杂单元后，该简单单元关闭后，该复杂单元的活动会持续

一段时间。当在简单细胞关断，带相反极化简单电池通过拮抗反弹激活。然后，

该新激活的简单单元同时处于活动状态，而复杂单元仍处于活动状态。结果，可

以在复杂单元处增强来自该简单单元的连接。这种短暂的学习情节足以指导从两

个简单单元到共享的复杂单元的连接的发展。通过这种方式，会发展出可以合并

相反极性图像对比度的复杂细胞。同时，简单到复杂的细胞连接学会了双眼仅融

合两只眼睛处理相同对比度极性的刺激。图 17 说明了视差调整如何随时间演变

的计算机模拟，包括以下事实：成对的明暗（LD）极性和暗光（DL）极性简单

单元会形成相同的视差调整。 

 

图 17 。将各个自下而上的内核发展为视差优先或未交叉的复杂单元。顶部面板显示了

DL 简单单元和复杂单元之间的内核。在左侧示出了左 DL 简单细胞和之间的内核的  复杂的

细胞，并在右侧 DL 简单细胞和复杂细胞之间的权利。所述底部面板显示 LD 简单细胞和复

杂的相同小区之间的内核。请注意，DL 和 LD 内核是无法区分的。随着时间的流逝，内核

变得更窄，并且它们的偏好从中央的零视差位置移开。[经 Grunewald 和 Grossberg 许可转载

（1998）]。 



稳定差异调节中的皮质-细小体匹配：在缺乏拮抗性反弹或皮质形成的反馈

的情况下，复杂细胞受体场的发展及其在模型中的差异性调节受到损害。反弹响

应可确保相反极性的简单电池与相同的复杂电池建立正确的连接。皮质生成的反

馈阻止了多个视差峰的学习，并且阻止了这些峰随时间的推移。 

如何在学习由 corticogeniculate 反馈响应不断变化的视觉环境稳定？如在

LAMINART 模型中一样，自上而下的 ART 匹配特性似乎在此成皮质途径中起着

重要作用。特别是，每当一个复杂的小区成为赢家时，就会向 LGN 发送自上而

下的匹配或确认信号（Sillito，Jones，Gerstein 和 West，1994； Varela 和 Singer，

1987）。当确认信号与 LGN 活动模式匹配时，匹配的 LGN 活动将被放大并同

步。确认信号模式和 LGN 输入模式之间的不匹配会导致 LGN 活动的减少。这

种选择性的不匹配 LGN 细胞衰减有助于稳定学习过程和触发器选择一个的新的

复杂细胞的赢家  ，如果该比赛是够糟糕的。Sillito 等人的数据。（1994 年）拥

有在这种情况下 ART 匹配规则的所有预测属性。另外，Murphy，Duckett 和 Sillito

（1999）表明，皮质-膝状体途径中的连接共享所涉及的皮质细胞的取向偏好。 

当对 ART 模型被引入在格罗斯伯格（1976b），它被预测，corticogeniculate

反馈进行的匹配过程中，为了在 visua 升皮质期间稳定皮质双目调谐的发展，并

且也使自上而下自适应权重的是控制匹配的过程也学到了。从 Sillito 实验室的结

果是与这些预测相一致。这还有待测试是否自下而上建立连接趋向于获得  动态

地自上而下 corticogeniculate 匹配过程稳定。戈夫，格罗斯伯格和 Mingolla（1995）

预测，消除自上而下匹配的过程可能会导致虚幻的亮度被认为在埃伦施泰因错觉

显得较暗，而不是明亮。Grossberg 和 Grunewald（1998）表明，该模型可用于解

释有关双眼视差处理动力学的心理和神经生物学数据，包括对动态变化的刺激做

出正确的视差配准，对弱刺激的双眼求和以及抗反融合。延迟时与刺激相关的刺

激，而不是同时发生（Cogan，Lomakin 和 Rossi，1993； Julesz，1960）。不能

融合同时相关的立体图，因为只有相似的对比度会融合。延迟的反相关立体图可

以被融合，因为拮抗的反弹使对比度极性相反，因此可以将延迟的响应与后来的

响应融合在一起。更一般而言，该模型的双目电路构成了较大的双目视觉理论的

一部分，该理论已被用于解释有关 3-D 视觉和图形-地面分离的许多数据

（Grossberg，1987；1994 年，1997 年；Grossberg 和 Kelly，1999 年；Grossberg

和 McLoughlin，1997 年；Grossberg 和 Pessoa，1998 年；凯利（Kelly）和格罗

斯伯格（Grossberg），2000 年；McLoughlin 和 Grossberg，1998 年）。 

8、结论 

本章回顾了最近的神经模型如何解释有关视觉皮层发育的关键解剖数据。从

这些发育过程中出现的模型皮层网络还可以解释有关视觉神经科学和知觉的各



种数据，尤其是有关双眼视觉，知觉分组和注意力的数据。发育，解剖，神经生

理学和知觉数据之间的这种联系表明，模型的发展假设足以生成可实现关键知觉

能力的皮层结构。特别是，该模型在发育完成后模拟有关成人感知分组的数据的

能力为以下假设提供了支持：V1 和 V2 等皮质区域水平连接的发展可能是人类

婴儿能力之间快速变化的原因。在生命的第二个月和第四个月，将图像碎片分组

为更完整的对象表示形式（Kellman 和 Spelke，1983； Johnson 和 Aslin，1996； 

Johnson，2001）。 

这里回顾了三种类型的模型：简单细胞皮层图的开发，这是皮层加工的第一

阶段；复杂单元的发展，从简单单元接收输入；以及复杂单元之间的水平连接的

发展，以及层间连接的发展，这些层间连接在处理进入简单单元的过程中处理输

入。从第三个模型得出的感知分组和注意力的模拟假定简单单元格和复杂单元格

已经形成。综上所述，这三个模型阐明了用于解释感知分组和注意力数据的简单

细胞属性和复杂细胞自身是如何发展的。更一般地，这些组件模型为下一步的皮

质发育建模提供了良好的基础，在皮质发育的所有这些过程中，所有这些过程都

将被统一为一个综合的发育模型。朝向这种合成的步骤，以及对皮质亚板如何帮

助协调整个皮质层发育的分析已经开始（Seitz 和 Grossberg，2001）。 

当前的发展研究都没有考虑到三维边界和表面表示如何发展（尽管对视差敏

感的复杂细胞的发展是朝这个方向迈出的一步）。图形背景分离或运动感知的特

性如何发展；过程或形式与运动如何相互作用？边界和表面表示如何用于学习的

视觉对象识别；或如何在视觉皮层的层状回路中实现这些过程。然而，已经描述

了所有这些过程的神经模型，这些模型离这些目标仅一步之遥，并且利用了与此

处所述相似的神经机制。例如 Baloch and Grossberg (1997), Bradski and Grossberg 

(1995), Grossberg (1994, 1997, 1999), Grossberg and McLoughlin (1997), Grossberg, 

Mingolla, and Viswanathan (2001), Grossberg and Pessoa (1998), Grossberg and 

Williamson (1999), Kelly and Grossberg (2000), and McLoughlin and Grossberg 

(1998).。因此，我们已经可以辨别一般视觉感知理论的概述，以及一些导致成人

感知和认可的发展机制。 
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