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摘要：一个详细的神经模型展示了视觉皮层区域 V1 和 V2 的层流电路如

何实现上下层敏感的绑定过程，例如感知分组和注意力。该模型提出了特定的层

流回路如何允许视觉皮层神经元的反应不仅由其经典感受野内的刺激决定，而且

还受到超经典环境中刺激的强烈影响。这种上下文敏感的视觉处理可以极大地增

强对视觉场景的分析，尤其是那些包含低对比度、部分遮挡或被干扰物拥挤的目

标的场景。我们展示了前馈、反馈和水平电路的交互如何使用共享的层流电路同

时实现多种类型的上下层处理。特别是，我们提出了计算机模拟，表明自上而下

的注意力和前注意感知分组是视觉绑定的两个基本过程，如何相互作用，注意力

增强选择性地沿着真实和虚幻轮廓的分组传播，从而展示如何注意可以选择性地

增强对象表示。这些模拟还说明了注意力如何对低对比度刺激产生比对高对比度

刺激更强的促进作用，以及如何从方向对比度中弹出。该模型为皮质层提出的特

定功能作用允许做出几个可测试的神经生理学预测。此处呈现的结果仅模拟成人

皮质结构的边界分组系统。然而，我们也讨论了如何这种模式有利于一个较大的

神经理论的愿景是表明如何皮层内和皮层间反馈帮助中的这些稳定发展和学习

皮层电路。尽管反馈起着关键作用，但响应明确的信息，仍可能进行快速前馈处

理。模型电路能够快速同步，但先前事件的上下文敏感持久性会影响同步的发展

方式。尽管这些结果集中在斑点间皮层处理流如何控制边界分组和注意力上，斑

点皮层处理流的相关建模表明了可见表面是如何形成的，而运动流的建模表明了

对风景变化的瞬态响应如何控制长时间的范围明显的运动，也吸引空间注意力。 
 
 
 



1、引言：视觉皮层中的上下层效果和联系 

本文继续开发神经模型，旨在统一解释视觉皮层区域 V1 和 V2 的层流回

路如何与 LGN 相互作用以控制皮层发育、学习、感知分组和注意力（Grossberg，

1999a；Grossberg， Mingolla 和 Ross，1997 年； Grossberg 和 Raizada，2000 年； 

Grossberg 和 Williamson，2001 年； Ross，Mingolla 和 Grossgro，2000 年）。特

别是，该模型已经开始阐明前注意和注意感知机制如何在视觉皮层的层流回路中

密切相关，特别是自下而上、自上而下和水平的皮层连接如何在皮层内相互作用。

为此，我们定量地模拟了有关视觉轮廓处理，对比敏感分组和注意以说明模型的

预测能力的多种现象。在这方面，人们早就知道，神经元对其经典感受野 (CRF) 

内刺激的反应会受到周围外部刺激的强烈影响（例如，Blakemore & Tobin, 1972; 

Maffei & Fiorentini, 1976; Nelson &弗罗斯特（Frost，1978）。然而，直到最近，

这些上下文效果对现实世界视觉处理的功能重要性才得到广泛认可（例如，

Allman, Miezin, & McGuinness, 1985; Gilbert & Wiesel, 1990; Grossberg, 1994; 

Grossberg & Mingolla , 1985; Kapadia, Ito, Gilbert, & Westheimer, 1995; Knierim & 

Van Essen, 1992; Lamme, 1998; Polat, Mizobe, Pettet, Kasamatsu, & Norcia, 1998; 

Sillito, Grieve, Jones, Cudeiro, & Davis, 199 ; Sugita, 1999; von der Heydt, Peterhans, 

& Baumgartner, 1984)。 

 
图 1. 初级视觉皮层中对比度依赖的 t 感知分组，显示共线侧翼如何在低刺激对比度下

具有净促进作用，但在高对比度下“交叉”成为净抑制。 (a) Kapadia 等人使用的那种刺激

示例。 （1998 年），由三个相等对比度的条组成：一个中心目标条和两个共线的侧翼。此

处显示的图像是呈现给模型网络的实际刺激。 (b) 模型中 V1 层 2/3 神经活动的横截面，

响应低对比度条形刺激。实线显示了当目标和侧翼同时出现时的活动，对每个条的响应对应

于横截面中活动的“驼峰”。高于阈值的层 2/3 组在共线条之间形成，如填充条间空间的

非零活动区域所示。虚线显示了对中央目标条的神经反应，没有任何侧翼。可以看出，当侧

翼存在时，目标条会引发更多活动，这表明分组在这种低刺激对比度下具有净促进作用。 (c) 
与 (b) 中相同的一组 V1 层 2/3 横截面，但现在所有三个条都以高对比度呈现。条形之间

形成了强烈的高于阈值的共线分组，但侧翼对目标的净效应仍然是抑制性的。通过“净抑制”，

我们的意思是当侧翼存在时中枢刺激引起比侧翼不存在时更弱的反应，而“净促进”则相反。

因此，图 (b) 中侧翼的净促进作用可以通过以下事实看出：有侧翼的实线活动轨迹高于无

侧翼的虚线。在（c）中，这两条线的相对位置已经切换，表明侧翼现在已经“越过”成为

净抑制。 



上下文效应的一个特别生动的例子是定向刺激的共线分组，它增强了对分组

目标（Kapadia 等人，1995 年；Polat 和 Sagi，1993 年）和平滑轮廓（Field、

Hayes 和 Hess，1993 年）的检测; Kovacs & Julesz, 1993)，当诱导刺激也导致共

线组两侧的亮度差异时，这也会引起幻觉轮廓的感知 (Kanizsa, 1979) (Grossberg, 

1994; Grossberg 和 Mingolla，1985 年）。心理物理学证据表明，分组发生时不需

要自上而下的关注（Moore & Egeth, 1997）。检测目标特别需要感知分组机制被

干扰物包围或对比度低的。皮层区域 V1 的最新神经生理学研究进一步说明了对

比度与此类分组的相关性，该研究表明，上下文效应是与对比度相关的，共线侧

翼有利于低对比度目标，而高对比度目标则受到压制，如图 1 所示（Kapadia、

Westheimer 和 Gilbert，1998 年；Polat 等人，1998 年）。 

自上而下的注意力也可以被视为一种上下文处理的形式，因为当目标被干扰

物包围时它起着重要作用，但当目标单独呈现时，它的影响可能要小得多（De 

Weerd，Peralta， Desimone 和 Ungerleider，1999 年；Motter，1993 年）。在

整个视觉皮层中都观察到了注意力效应，包括最近对 V1 中注意力的许多研究

（例如，Brefczynski 和 DeYoe，1999 年；Ito 和 Gilbert，1999 年；Roelfsema、

Lamme 和 Spekreijse，1998 年；Somers、Dale、Seiffert 和 Tootell， 1999 年；

渡边、佐佐木、尼尔森、泷野和三川，1998 年）。与共线分组一样，注意力在

目标对比度较低时也具有最大的促进作用，如 De Weerd 等人的研究所示。 

（1999 年；数据如图 2c 所示）。此外，注意力以重要的方式与其他上下文效

果相互作用，尤其是分组：注意力可以沿着视觉分组传播（Davis & Driver，1997；

He & Nakayama，1995），并且可以沿着真实和虚幻的轮廓传播（ Moore, Yantis, 

& Vaughan, 1998; Roelfsema & Spekreijse, 1999)，如图 4 和图 5 所示。 - 快速

学习（Grossberg, 1980, 1999a, b; Grossberg & Williamson, 2001）。 

另一个重要的上下文效应是方向对比，其中方向与其相邻元素不同的元素从

背景中“弹出”。在 V1 中已经在心理物理学和神经生理学上观察到了这种影

响（Knierim & Van Essen，1992；Nothdurft，1991；Nothdurft、Gallant 和 Van Essen，

1999；Sillito 等，1995）。与分组一样，这种机制对于挑选出被干扰物包围的目

标特别有用，如图 3 所示。 

视觉绑定的过程与这些上下文过程密切相关；当视觉场景杂乱无章时，也是

最需要的。实际上，当显示器中只有单个视觉元素时，就不会出现绑定问题。因

此，许多关于绑定的实验研究都集中在先前讨论的影响上，尤其是分组和注意力

（最近的评论，参见 Gray，1999，关于绑定和格式塔分组之间的关系，以及 

Reynolds & Desimone，1999，以及 Treisman，1999 年，关于约束力和注意力）。 

 



 

图 2. 注意力对低对比度刺激的促进作用比高对比度刺激更强，如 De Weerd 等人的研

究所示。 (1999) 及其模型的模拟。 (a) De Weerd 等人使用的那种刺激示例，包括一个由三

个分散盘包围的可变对比度定向光栅。此处显示的图像是呈现给模型网络的实际刺激。 (b) 
模型中指向目标光栅位置的注意力反馈，简单地作为皮质皮质反馈活动的漫反射高斯实现。 
（ c ）来自猕猴研究的数据，经 De Weerd 等人许可复制。 （1999 年，图 3b）。带圆圈

的实线显示了当目标和干扰物出现在未受损的视觉象限时猴子的方向辨别阈值，因此具有完

整的自上而下的注意力。在所有条件下的任务性能都非常好，即使目标光栅的对比度非常低。

带方块的虚线表明，当刺激呈现在 V4 已受损的视觉象限中时，因此削弱了自上而下的注

意力，任务性能在高光栅对比度下仍然良好，但随着对比度的降低而显着下降。因此，自上

而下的注意力对低对比度刺激的影响更大。 (d) De Weerd 等人的模型模拟。数据。在该模

型中，注意力可以简单地打开和关闭，而不必损伤任何更高级别的皮质区域。事实上，这些

更高的任务编码区域，大概在前额叶和下颞叶皮层，在目前的模型中没有被模拟，它只考虑

了 V1 和 V2。因此，通过在仿真计算机程序中指定目标高斯坐标，而不是通过模拟的较高

皮质区域进行操纵，将注意力高斯定位在目标光栅上方。网络的“行为阈值”被简单地操作

为 V1 层 2/3 导向活动的倒数，因为这些是将有关光栅方向的信息向前传递到更高区域的

单元。 

关于结合的神经过程的讨论通常有些模糊。在本文中，我们将尝试通过为两

个视觉过程（即注意力和分组）提出特定的和可测试的神经生理学基质来解决这

个问题，这两个视觉过程是结合的基础。特别是，我们建议在 V1 和 V2 中使

用详细的层流电路来实现这些过程，并提出它们可以相互交互以及与其他视觉上

下文机制交互的方式。将展示来自该架构的神经网络实现的计算机模拟，展示所

提议方案的可行性并说明其操作的细节。虽然这里提出的模型主要集中在绑定的



空间方面，而不是与时间现象（如神经同步）的可能关系，但其他地方已经表明，

该模型的变体能够在两个过程中快速同步它们的紧急状态。知觉分组和注意力集

中；参见 Grossberg 和 Grunewald（1997）和 Grossberg and Somers（1991）。本

模型还解决了视觉绑定的一个重要但经常被忽视的方面——信息如何分布在不

同的皮层区域以及同一区域内的不同皮层层的问题，可以绑定在一起。我们建议

皮质间和皮质内反馈的特定机制，允许皮质的不同层和区域相互影响甚至同步它

们的视觉处理。另一方面，我们的结果还说明了如果视觉刺激足够明确，那么通

过皮层非常快速的自下而上的信息扫描就足够了。 

同时进行不同类型的上下文处理：皮层和皮层模型的前注意/注意接口问题 

前面提到的神经生理学研究提供了令人信服的证据，即在同一个皮质区域

（即 V1 和 V2）中，前瞻性知觉分组和自上而下的视觉注意过程并存。 

我们想争辩说，大脑皮层在相同的大脑区域内同时执行这些不同的上下文过

程的能力是一项比广泛认可的更重要的功能壮举。特别是，尽管单独考虑执行注

意力和感知分组（如幻觉轮廓分组）的单个任务可能相对容易处理，但在同一个

皮层回路中同时执行这两个过程的任务提出了区分前注意的困难问题。从注意

力，外在和内在：皮层必须能够区分传达环境中物体信息的活动与纯粹由于自上

而下的皮层处理而产生的活动之间的区别. 

需要注意的是，这个问题如下：自上而下的注意可以增强已经活跃的细胞的

放电，但是如果它在没有任何自下而上的视网膜输入的情况下产生阈值以上的活

性，那么大脑会有产生幻觉的危险——V1 和 V2 中的活动无论是如何引起的，

都会传递到更高的区域，而这些更高的区域将无法区分内部和外部产生的信号。

事实上，其他地方已经提出了这一过程的中断如何导致幻觉，例如在精神分裂症

的阳性症状期间（Grossberg，2000）。 

四种可能的机制似乎都可以为该问题提供合理的解决方案。然而，我们会争

辩说它们都失败了，必须使用利用皮质层状结构的更微妙的解决方案。首先，皮

层似乎可以确保自上而下的注意力本身不会产生超过阈值的活动，只要保持注意

力反馈非常弱即可。然而，许多生理学研究表明，注意力可以在视觉皮层中发挥

极其强大的作用，例如将 MST 细胞的活性调节 113% (Treue & Maunsell, 1996)。

除了具有很强的促进作用外，注意力还具有很强的抑制作用，即使神经元的感受

野包含刺激物，否则会引起最佳反应，从而导致神经元反应微弱（Reynolds, 

Chelazzi, & Desimone, 1999）。 

其他计算模型经常采用的第二种可能性是使自上而下的反馈对皮层放电具

有纯粹的乘法效应（例如，Neumann & Sepp，1999），例如通过让反馈专门作

用于 NMDA 通道，该通道打开仅当突触后细胞处于活动状态时（例如，Lumer、



Edelman 和 Tononi，1997）。这将确保只有已经存在的活动才能得到加强。然

而，这种可能性并不能解释前面提到的注意力可以是抑制性的，也可以是促进性

的。特别是，有心理物理学和神经生理学证据表明，注意力具有促进中心和抑制

性的外环绕形式（Caputo & Guerra, 1998; Downing, 1998; Mounts, 2000; Smith, 

Singh, & Greenlee, 2000; Vanduffell , Tootell, & Organ, 2000)。此外，有证据表明皮

质皮质反馈轴突同时作用于非 NMDA 和 NMDA 通道 (Cauller & Connors, 

1994)。 

解决前注意/注意接口问题的第三种可能方法是，如果皮层执行简单的规则，

即只允许那些 CRF 包含视觉刺激的细胞处于活动状态。然而，在这里同时实现

多种类型的上下文处理的功能困难开始变得明显。对 Kanizsa 型幻觉轮廓做出

反应的神经元不遵守这种可能的规则。这样的神经元在其 CRF 中没有任何视觉

刺激的情况下给出高于阈值的反应，并且已知存在于 V2 (Peterhans & von der 

Heydt, 1989; von der Heydt et al., 1984) 中，也可能存在于 V1 (Nguyen ＆李，

1999）。在 V1 中也发现了对偏移光栅引起的虚幻轮廓的响应（Grosof, Shapley, 

& Hawken 1993; Redies, Crook, & Creutzfeldt, 1986; Sheth, Sharma, Rao, & Sur, 

1996）。尽管对这种刺激作出反应的神经元的感受野并不完全是空的，但由于它

们包含行尾，因此它们不包含任何与虚幻轮廓本身具有相同方向的刺激。 

因此，皮层面临着确保自上而下的注意力只能对自下而上的刺激产生调节作

用的问题，即使像虚幻轮廓这样的分组可以在不接受自下而上输入的位置产生超

阈值响应.那么，第四种可能的解决方案可能只是确保在皮层处理中将注意力和

知觉分组牢固地分开。然而，正如前面提到的和图 4 和图 5 所示，存在神经生

理学和心理物理学证据表明注意力实际上沿着真实和虚幻的轮廓分组传播（He 

& Nakayama，1995；Moore 等，1998；Roelfsema 等。 ，1998； Roelfsema＆

Spekreijse，1999）。因此，注意力和分组在同一神经回路内紧密相连。这就是

我们将其称为接口问题的原因。那么，它们是如何在适当设计的皮层界面上产生

不同的，甚至明显矛盾的特性的？ 

Moore 等人的实验。 (1998) 提供了一个特别优雅的证明，注意力可以沿着

虚幻的轮廓流动。他们向受试者展示了两个“吃豆子”刺激，它们共同诱导了一

个虚幻的 Kanizsa 矩形。也就是说，两个 pacmen 被视网膜上未受刺激的空间

隔开，但由于连接它们的虚幻轮廓而被认为共同形成了一个单一的物体。 Moore

等。然后通过短暂闪烁其中一个 pacmen 来提示对幻觉条的一端的注意，并发

现对出现在条另一端的探针刺激的反应时间有所改善，表明注意力的速度增强效

应已经扩散从虚幻轮廓的一侧到另一侧。在虚幻轮廓被阻止但刺激的所有其他方

面保持不变的控制条件下，反应时间优势现在仅限于提示的吃豆诱导器。因此，



当且仅当它们已经被预先形成的虚幻轮廓分组连接起来时，注意力才能够扩散到

视网膜上未受刺激的空间，将 pacmen 分开。因为注意力并没有创造任何新的

分组，而只是增强了诱导物已经形成的分组，所以它的前注意/注意界面约束保

持不变。 

那么，假设以上针对注意力/注意力界面问题考虑的候选解决方案全部失败，

那么皮质如何成功？皮层确实成功解决了这个问题，这一事实可以从自上而下注

意和前注意感知分组的两个关键上下文效应在 V1 和 V2 内的共存和相互作用

中得到证明。我们建议，皮层如何整合这些不同且看似相互冲突的任务的问题必

须通过任何描述性足够的上下文处理计算模型来解决。 

我们现在提出了 V1 和 V2 的神经模型，该模型使用皮质层流设计的已知

特性提出了针对该问题的特定解决方案，并在计算机模拟中显示了注意力、感知

分组和方向对比的上下文效应如何同时存在实施的。该模型建立在并扩展了 

Grossberg (1999a)、Grossberg 等人的先前工作的基础上。 (1997) 以及 Grossberg 

和 Raizada (2000)。 

2、模型神经网络 
本模型的层流结构由两个基本构建块构成：从第 6 层运行到第 4 层的中心

外环绕电路，以及第 2/3 层的内在水平连接，它执行共线集成和感知分组。这

两个子电路中的每一个都赋予了它明确的功能角色，并由具有经验确定的连通性

和生理特性的模型神经元构建而成，如表 1 所示。 V1 和 V2，如图 6 所示，

形成了一个皮层网络，其特性可以从功能性子电路的相互作用中理解，但其行为

比单独采取的任何子电路的行为要丰富得多。 

模型中的注意力由一种我们称为折叠反馈的新机制介导（Grossberg，1999a），

由此来自较高皮层区域以及 V1 超颗粒层的信号向下传递到 V1 层 6，然后“折

叠”回前馈流通过第 6 层 ® 4 层中心外环绕路径（图 6b），从而以中心外环

绕形式给予注意力，增强注意刺激并抑制那些被忽略的刺激。 

该模型的一个关键预测是 6 ® 4 路径的中心是调节性的（或启动，或亚阈

值），这与第 6 层刺激引起的第 4 层 EPSP 比刺激引起的 EPSP 弱得多的发

现一致。 LGN 轴突或相邻第 4 层位点的轴突 (Stratford, Tarczy- Hornoch, 

Martin, Bannister, & Jack, 1996)，并且双眼第 6 层神经元突触到两种眼睛类型的

单眼第 4 层细胞上，而不会减少这些细胞的事实。单眼性（卡拉威，1998 年，

第 56 页）。我们建议通过重叠和更广泛的外环绕将中心激发抑制为调制。因此，

尽管中心激励是弱的，但是非环绕抑制的抑制效果可能是强的。因为注意力兴奋

通过 6 ® 4 路径，它继承了这条路径的特性：中心注意力是调节性的，能够增

强现有活动，但在没有视觉输入的情况下只能略微提高神经元的基线放电率



(Luck, Chelazzi, Hillyard, & Desimone, 1997)，但非环绕可以强烈选择对抗无人照

管的刺激。如果第 6 层刺激可以产生第 4 层中的弱超阈值兴奋反应，只要这些

反应满足关键条件，即它们太弱而不能导致水平连接内发生超阈值分组，则该模

型仍将得到支持 2/3 层。 

如表 1 所示，来自较高皮层的反馈可以通过多种途径到达 V1 第 6 层。

图 6b 说明了反馈信号进入第 1 层的途径，其中大部分 V2 反馈轴突终止

（Rockland & Virga , 1989)，然后刺激第 5 层锥体细胞的顶端树突，其轴突将侧

枝细胞发送到第 6 层 (Gilbert & Wiesel, 1979; Lund & Boothe, 1975)，在那里注

意力信号被“折叠”回第 6 层 4 个中心外环绕声。猴子 V2 的可逆失活研究表

明，从 V2 到 V1 的反馈确实具有中心外环绕形式（Bullier 等，1996），此外，

通过切断 V2 反馈，激活减少最多的 V1 层是第 6 层（Sandell & Schiller，

1982）。 

我们建议也使用折叠反馈机制来帮助选择最终的第 2/3 层分组。如果进入

大脑的视觉信息是明确的，那么原则上，正确的分组可能是由于第 2/3 层水平

连接的第一次传入激活波而形成的。但是，响应具有多种分组可能性的场景或图

像，可能需要修剪在第 2/3 层中形成的初始分组以选择正确的分组。就像来自高

级皮层的注意力信号一样，在第 2/3 层开始形成的分组也反馈到 6 ® 4 路径（图 

6c），以通过中心的 6 ® 4 增强它们在第 4 层中的位置，并且通过 6 ® 4 环绕

声抑制对其他分组的输入。猕猴 V1 中存在直接的第 2/3 层 ® 6 层连接，以及

通过第 5 层的间接路由（表 1）。通过第 2/3 层 ® 6 ® 4 ® 2/3 层反馈，第 2/3 

层分组之间的这种竞争会导致选择最强的分组，同时抑制较弱的分组、未分组的

干扰项和噪音。层间反馈还将皮质层结合在一起形成功能柱。 

注意力和感知分组共享增强弱刺激和抑制来自附近竞争对手输入的信号的

特性的事实因此可以通过两个过程共享 6 ® 4 折叠反馈路径的假设来简洁地解

释。这种层状结构还解决了前面描述的 pre-attention-attention 接口问题，因为尽

管它们具有共同的属性并且在 V1 和 V2 中并排共存，但是在没有自下而上的

视觉刺激的视觉空间部分中，注意力和分组的行为却大不相同。阈值以上的边界

分组可以在没有自底向上支持的区域（例如，虚幻的轮廓）上形成。这些分组在

第 2/3 层中形成。然而，自上而下的注意力信号进入第 2/3 层的唯一方法是首先

通过一个通路，在该通路中，重叠的兴奋和抑制的平衡将注意力反馈抑制为亚阈

值或启动。因此，attention 只能调制第 2/3 层，而不能自行引起高于阈值的激

活，从而解决其内部/外部问题。 

在 Grossberg 和 Raizada（2000）提出的该模型的早期版本中，注意力可以进

入第 2/3 层的唯一途径是前面所述的折叠反馈层 6®4®2/3 电路。由于来自较高皮



质区域的大多数反馈轴突终止于 V1 第 1 层（Rockland & Virga，1989），我们

还讨论了注意信号可以通过刺激第 2 层的第 1 层顶端树突更直接地调节第 

2/3 层的可能性。 3 个金字塔。 Lund 和 Wu (1997) 表明第 2/3 层猕猴 V1 中

存在抑制性中间神经元，第 1 层中也有树突。因此，我们认为可能还存在激发

和抑制的平衡，保持这种直接进入第 2/3 层调制或亚阈值的注意力路径，就像

第 6 层 ® 4 外环绕与中央 6 ® 4 重叠并平衡。除了之前的这篇论文，我们现

在已经在当前的模拟中实现了这些连接（参见附录中的方程 20 和 21）。正如

稍后将讨论的，包含这些解剖连接的扩展模型仍然能够在第 2/3 层内保持自上

而下反馈的促进作用，纯粹是调节性的。 

活动是亚阈值或调节性的概念在模型方程中给出了一个简单的实例：低于固

定值 G 的第 2/3 层活动不会从该层中的细胞产生任何输出。当输入活动开始超

过 G 时，输出开始以相同的速率从零攀升，如等式 13（见附录）中所述。在

V1 和 V2 中，对于所有执行的模拟，G 均固定为 0.2。因为这个第 2/3 层信号函

数是连续的，并且输出与输入相同的增益，所以如果 G 改变，网络的行为会连

续且可预测地改变：较小的值倾向于允许形成更强的第 2/3 层双极分组，对于

示例允许 V1 分组跨越比其他分组稍大的视觉差距。较大的值会略微削弱分组，

并意味着需要更大的自上而下的注意信号来影响确实形成的分组。 

我们还在另一个方面扩展了 Grossberg 和 Raizada (2000) 中提出的模型的

网络动态。在该研究中，我们展示了该模型如何模拟 Polat 等人的发现。 (1998) 

猫 V1 中的神经元对低对比度目标 Gabor 刺激做出反应，由于共线的侧翼 

Gabor 斑块的存在而得到了促进，但是当目标是高对比度时，侧翼的效果“交叉”

到被净抑制。 Grossberg 和 Raizada (2000) 论文中的模拟表明，侧翼元素之间

的远程 V2 分组反馈了一个亚阈值素数到中心目标 Gabor 的 V1 位置，通过将

其提高到阈值以上来促进它在低-对比。然而，从侧翼分流 6 ® 4 抑制也对神经

对目标的反应产生分裂影响，降低了它们的增益并导致侧翼的净效应在高目标对

比度下受到抑制。因此，该模拟显示了对比度依赖的感知分组如何作为网络行为

的结果出现，而无需考虑对比度对单个兴奋性和抑制性神经元的可能不同影响。 

然而，大量的神经生理学证据表明，在高刺激对比度下，抑制开始占主导地

位，这是多种因素的综合结果：抑制性中间神经元在高对比度下比兴奋性锥体细

胞具有更高的增益（McCormick、Connors、Lighthall 和 Prince , 1985)，抑制性

突触的抑制作用低于兴奋性突触 (Varela, Song, Turrigiano, & Nelson, 1999)，从抑

制性中间神经元到锥体的突触实际上是积极促进的 (Markram, Wang, & Tsodyks, 

1998; Reyes et al., 1998 年；汤姆森，1997 年）。这种突触前和突触后因素的复

杂混合无法完全捕获，除非使现有模型非常复杂。我们通过将群体抑制活性传递



给 S 形信号函数来近似对抑制的总净效应，如等式 16 和 17 所示（见附录）。

这种信号函数从低值开始，然后随着更高的对比度刺激导致更高水平的抑制激活

而迅速增加。由于网络金字塔随着对比度的增加逐渐饱和，净效应是抑制开始占

主导地位（参见 Grossberg, 1970; Grossberg & Kelly, 1999; Somers et al., 1998; 

Stemmler, Usher, & Niebur, 1995 ）。通过以这种方式扩展先前的模型，该模型可

以捕获更广泛的对比敏感分组效果。一个例子是对 Kapadia 等人最近数据的模

拟。 (1998) 如图 1 所示。 

3、结果 
这里介绍的模型捕获了视觉上下文处理的多个方面。以下模拟和解释说明了

皮层的层状结构如何导致这种行为。 

注意对低对比度刺激有更大的影响 

正如引言中所述，当视觉目标由于被干扰物包围或对比度低而显着性低时，

最需要自上而下的注意。因此，对注意力提供对低对比度目标的强烈提升在功能

上是有利的，但在高对比度时具有相对较弱的效果。这正是 De Weerd 等人最近

在猕猴行为研究中观察到的。 (1999)。猴子的任务是辨别被干扰物包围的可变

对比度光栅贴片的方向。这种刺激被呈现给模型网络，如图 2a 所示。德威德等

人。将刺激置于未受损伤的视觉象限，或已对皮质区域 V4 或 TEO 造成损伤

的象限，众所周知，这两个区域在视觉注意中都起着重要作用。他们的发现（如

图 2c 所示）是，当目标光栅对比度较低时，这些注意力区域的缺失严重损害了

猴子的表现，但当目标对比度较高时，影响相对较小。从图 2d 中可以看出，模

型模拟产生了非常相似的行为。在这里，网络的“行为阈值”被简单地操作为响

应垂直方向的 V1 层 2/3 细胞活动的倒数。由于该模型仅模拟 V1 和 V2，而

不是前额叶皮层等较高区域（可能控制猕猴做出的行为反应），因此该网络实际

上并没有“行为阈值”。然而，响应垂直方向的第 2/3 层神经元是将有关光栅

方向的信息传递到更高区域的细胞。这些细胞的活动越大，传递的信息就越强，

因此越容易辨别。由于高可辨别性将导致较低的行为阈值，反之亦然，因此在方

程式中体现此过程的最简单方法是求倒数。不必损伤更高的皮质区域，我们可以

简单地在模型中打开和关闭注意力；注意力被实现为指向目标位置的无定向皮层

反馈的漫反射高斯分布。 

在该模型中，注意力通过中心的第 6 层 ® 4 层以及通过直接注意力投射到

第 2/3 层来增强目标的神经表征来帮助区分。它还抑制了干扰因素，这些干扰

因素会落入注意力的第 6 层 ® 4 环绕声中。然而，仅这些事实不足以解释为什

么注意力比高对比度目标更容易促进低对比度目标。这种行为源于两个密切相关



的网络现象：分流抑制和神经饱和。高对比度刺激会在它们自己的位置诱导强烈

的 6 ® 4 中心激发，但也会带来来自重叠的 6 ® 4 外环绕的分裂分流抑制，从

而降低它们自身的对比度增益。因此，较低的对比度刺激具有较高的增益，因此

可以通过注意力得到更多的提升。类似地，神经饱和的简单事实意味着，远低于

其最大速率的细胞可以通过注意力显着增强，但被高对比度刺激推近饱和的细胞

则不能。 

 

图 3. V1 和神经模型中的方向对比。 (a-c) Knierim 和 Van Essen (1992) 使用的那种刺

激。记录由孤立条引起的神经反应，然后与将同一条嵌入等向或交叉方向纹理环绕时的反应

进行比较。此处显示的图像是呈现给模型网络的实际刺激。 (d) 来自猕猴 V1 的神经生理

学数据，经 Knierim 和 Van Essen 许可改编（1992，图 10）。 x 轴上的图标表示所呈现

的刺激分别属于 (a)、(b) 和 (c) 中所示的种类。可以看出，与单独呈现条形时相比，两种

纹理环绕对神经活动都有抑制作用，但正交环绕产生的抑制较少。这与条形似乎从正交背景 
d 但不是从等方向环绕“弹出”的感知效果一致。 (e) 方向对比效应的模型模拟。从这里

也可以看出，两种环绕声都具有净抑制效果，而横向环绕声的抑制作用较小。 

方向对比 

模型网络表现出的另一个重要的上下文效应是方向对比，其中嵌入正交定向

纹理周围的刺激被视为“弹出”，而等方向周围的刺激则不会（Knierim & Van 

Essen，1992；Nothdurft，1991；Northdurft 等，1999；Sillito 等，1995）。这种

感知效应反映在 V1 神经元的活动中：虽然等向和交叉方向的环绕对孤立条的



神经反应具有净抑制作用，但交叉定向环绕的抑制作用明显较小（Knierim & Van

埃森，1992 年；数据见图 3d)。 Knierim & Van Essen 使用的刺激类型示例如图 

3a-c 所示。这些图像实际上是作为对模型网络的刺激呈现的。如图 3e 所示，模

型 V1 神经元表现出相同的定性行为模式。对此的解释很简单，在模型中，第 6

层至第 4 层的等取向非环绕抑制作用比交叉取向抑制作用强。关键问题是：这种

抑制是如何形成的？等向和交叉方向抑制投影场的相对强度不是手工指定的，而

是在 Grossberg 和 Williamson (2001) 的发展层流模型中自组织的，该模型使用

与当前模型相同的层流结构，但没有皮质皮质注意连接。在该模型的自组织发展

过程中，突触跟踪呈现给网络的视觉输入的统计数据。这些输入包含视觉结构，

尤其是直边，这会导致沿边长度定位的神经元之间存在等向相关性。抑制性突触

跟踪这些等向相关性，结果是等向抑制比交叉方向的抑制更强。 

注意力沿着真实和虚幻的轮廓流动 

正如引言中所述，注意力沿着真实和虚幻的轮廓流动的能力对视觉皮层处理

施加了重要的限制。注意力必须能够沿着已经预先注意活动的轮廓分组流动，但

不能单独引起高于阈值的活动。注意力确实沿着分组流动的事实不仅仅是表观现

象，而是早期视觉皮层中将空间注意力和基于对象的注意力结合起来的关键机

制。特别是，注意力因此可以通过沿其边界传播来选择性地增强整个对象。 

Grossberg 和 Raizada (2000) 模拟了 Roelfsema 等人的研究（1998），包括

注意力增强的延迟时间过程，这是由注意力沿着曲线表示传播所需的时间引起

的。在这里，我们更详细地展示了沿着真实或虚幻曲线的注意力空间分布，如图 

4 和图 5 所示。在这两种情况下，指向线刺激一端的漫反射注意力反馈的高斯

引起兴奋，而不仅仅是增强直接参与的位置，但也沿线的某些长度扩展，即使线

在物理上不连续但被认为形成共线组（见图 5）。 

这种注意力激发的横向传播是由 V1 和 V2 的第 2/3 层中的远程水平连

接进行的。正如本节前面所述，后面有两条路径可以让注意力进入第 2/3 层。

主要路径是注意力进入第 6 层，然后折回第 6 层 ® 4 层中心外环绕路径，其

中中心激发和重叠的外环绕抑制之间的平衡确保了注意力然后可以进入第 2/3 

层的增强纯粹是亚阈值。第二条路线是直接注意连接到第 2/3 层，如图 6e 所

示，并在等式 20 和 21 中描述（见附录）。模型第 2/3 层包含抑制性中间神

经元和兴奋性锥体细胞，以通过第 2/3 层水平连接和注意反馈突触来控制分组

的形成，再次提供抑制性和促进性的平衡力，确保注意力增强保持亚阈值。虽然

这个亚阈值信号本身不能完全激活第 2/3 层，但它仍然可以增强沿线刺激形成

的预先形成的共线组，并且在虚线的情况下，跨越视网膜未受刺激的空间。请注

意，在这两种情况下，由于神经活动的衰减，注意力增强随着距离注意力焦点的



距离而逐渐下降。由于在较高区域发现了更远距离的 2/3 层水平连接，V2 中随

距离衰减的速率小于 V1（Amir 等，1993）。 

 

图 4. 注意力沿着神经模型 V1 中视觉边界的神经表征流动的演示。 Roelfsema 等人

在神经生理学上发现了类似的结果。 (1998) 和 Roelfsema 和 Spekreijse (1999)。 (a) 指向

行尾的自上而下注意力的扩散高斯分布，(b)，作为模型网络的视觉输入呈现。 (c) 线视觉

刺激引起的 V1 层 2/3 活动的横截面，注意力集中在最左端。注意力可以通过两种途径进

入第 2/3 层，这两种途径都通过兴奋和抑制的平衡呈现注意力增强亚阈值。在一种途径中，

注意力反馈传递到第 6 层，被折叠回调制中心外环绕第 6 层 ® 4 路径，然后向上传递到

第 2/3 层。在第二条路线中，注意力反馈到 V1 第 1 层，在那里它被第 2/3 层锥体细胞

的顶端树突收集，也被第 2/3 层的抑制性中间神经元的树突及其胞体和轴突收集，但是第 1 
层中的树突 (Lund & Wu, 1997)。可以看出，注意力增强了它所指向的一端，但是这种增强

沿着线的长度流动，超出了注意力高斯本身的范围，随着距离逐渐衰减。这种横向流动由来

自第 2/3 层锥体的远程水平轴突携带。最左端最大增强区域旁边的神经活动略有下降，这

是由于注意力也诱导的外环绕层 6 ® 4 抑制。 

 

 

 



对比敏感分组和抑制 

情境效应可以是促进性的，也可以是抑制性的，这取决于刺激对比。特别是，

共线侧翼对目标的影响可以“交叉”，从低对比度下的净兴奋到高对比度下的净

抑制，或者当中心目标单独变化时（Polat 等人，1998 年） , 或者当目标和侧

翼的对比度都不同时。正如本节前面所讨论的，几个突触前和突触后因素可能有

助于在更高的刺激对比度下抑制对兴奋的支配作用，尽管单独的网络水平效应就

足以解释 Polat 等人。 (1998) 数据，如我们之前的论文 (Grossberg & Raizada, 

2000) 所示。 

 

图 5 示范的关注流沿着所述神经表示的一个虚幻轮廓在 V1 的的神经模型。甲类似结果

被证明 psychophysicall ý 由摩尔等人（1998）。（a）中甲漫高斯的自顶向下的注意力引导

到所述端的一个点线，（b）中，其被呈现为视觉输入到所述模型的网络。（c）中横截面的

V1 层 2/3 活性引起由所述虚线线视觉刺激和所述关注涉及到的最左端。注意该区域的上述

threshol d 层 2/3 活性形式之间的段的所述虚线，preattentively 完成的神经旋转 90o 的的边界

轮廓。如在图 4 中，关注流沿着所述神经表示的所述 CON 组游，由远程层进行 2/3 水平轴

突连接的锥体细胞，其被烧制上述阈值。注意的是没有了前注意完成的该层 2/3 边界表示，

关注它自己就已经被能只以提供一个亚阈值主要以在神经元，其经典感受野落上的虚线的空

白。注意增强功能远远超出了自上而下的反馈高斯本身的范围。 



图 1 显示了使用三个相同对比度的条形图的交叉效果，正如 Kapadia 等人

通过实验证明的那样 (1998)。侧翼条对中心靶点产生兴奋和抑制作用。在低对

比度下，第 6 层 ® 4 抑制 sigmoidal 信号函数仍然取低值，并且抑制比共线层 

2/3 激发弱，产生净促进效应（图 1b）。在较高的刺激对比度下，抑制总量开

始下降到 sigmoidal 抑制信号函数的快速增长部分，允许来自侧翼的抑制压倒他

们也提供的兴奋，使其净效应具有抑制性（图 1c）。 

 

图 6. 已知的皮质连接如何连接第 6 层 ® 4 层和第 2/3 层构建块以形成整个 V1/V2 
层流模型。抑制性中间神经元显示为填充。 (a) LGN 通过两条路线为第 4 层提供自下而上

的激活。首先，它直接与第 4 层建立强连接。其次，LGN 轴突将侧支发送到第 6 层，从

而也通过 6 ® 4 中心外环绕路径激活第 4 层。因此，自下而上的 LGN 通路的综合效果是

通过中心外环绕刺激第 4 层，这提供了第 4 层细胞反应的分裂对比度归一化（Grossberg，
1973，1980；Heeger，1992）（参见附录）。 (b) 折叠反馈通过调制 6 ® 4 路径将注意力



信号从较高皮层传送到 V1 的第 4 层。皮质皮质反馈轴突倾向于优先起源于较高区域的第 
6 层并终止于较低皮质的第 1 层 (Salin & Bullier, 1995, p. 110)，在那里它们可以激发轴突

发送的第 5 层锥体细胞的顶端树突络脉进入第 6 层（图中三角形代表这样的第 5 层锥体细

胞）。存在反馈可以传递到 V1 第 6 层的其他几种路径（参见表 1 以供参考）。到达第 6 
层后，反馈通过 6 ® 4 中心外环绕路径被“折叠”回前馈流（Bullier、Hupé、James 和 Girard，
1996 年）。 (c) 将中心外环绕的 6 ® 4 连接到第 2/3 层分组电路：具有相反对比极性的

同向第 4 层简单单元在产生半波整流输出之前竞争（未显示）会聚到它们上方列中的第 2/3 
层复杂单元格上。与来自高级皮层的注意力信号一样，在第 2/3 层内形成的分组也将激活

发送到折叠反馈路径，以通过中心的 6 ® 4 增强它们在其下方第 4 层中的位置，并抑制对

其他分组的输入通过 6®4 外环境。猕猴 V1 中存在直接的第 2/3 层 ® 6 层连接，以及通

过第 5 层的间接路由（表 1）。 (d) 从 V1 第 6 层到 LGN 自上而下的皮质原性 e 反馈

也具有中心外环绕解剖结构，类似于 6 ® 4 路径。中心反馈选择性地增强与其引起的激活

一致的 LGN 细胞（Sillito、Jones、Gerstein 和 West，1994），而外环绕有助于长度敏感

（终止）响应，促进垂直于行结束。 (e) 整个 V1/V2 电路：V2 重复 V1 电路的层流模式，

但在更大的空间尺度上。特别是，水平层 2/3 连接在 V2 中具有更长的范围，允许在更宽

的间隔诱导刺激之间形成高于阈值的感知分组（Amir、Harel 和 Malach，1993）。 V1 第 2/3 
层投射到 V2 第 6 和 4 层，就像 LGN 投射到 V1 的第 6 和 4 层一样。较高的皮质区

域将反馈发送到 V2，最终到达第 6 层，就像 V2 反馈作用于 V1 的第 6 层一样（Sandell 
& 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 到 V1 的反馈。 

4、讨论 
这里展示的神经模型展示了视觉皮层如何同时实现多种类型的上下文处理，

并允许它们进行交互。在这样做时，它建立并扩展了 Grossberg 等人提出的模拟。 

(1997)、Grossberg 和 Raizada (2000) 以及 Grossberg 和 Williamson (2001)。此

外，该模型提出了已知层流电路的特定功能角色以执行上下文处理，并建议注意

和感知分组如何在该层流电路中相互作用以解决预注意/注意接口问题。 

据我们所知，没有其他现有模型通过尝试模拟皮层同时执行注意力和感知分

组的能力来应对这个问题的挑战。尽管自上而下注意的功能重要性是显而易见

的，但乍一看，虚幻轮廓的形成似乎是看似更基本的共线促进过程的附带现象。

然而，虚幻的轮廓可以执行一项关键的任务，而单纯的促进却无法做到：它们可

以主动地封闭不完整的边界，这一过程要求具有不受刺激的 CRF 的细胞仍然可

以活跃。这种边界闭合可以指导表面重建、由盲点和视网膜静脉引起的视觉间隙

的完整边界，还可以为部分遮挡物体的识别提供增强的信息 (Grossberg, 1994)。 

V1 中的其他几种共线分组模型会产生促进作用，但不会产生虚幻的轮廓，因此

无法捕捉皮层处理的这一重要方面（Li，1998；Sommers 等，1998；Stemmler 等，

1995；Yen & Finkel， 1998）。那些确实实现了虚幻轮廓的模型要么忽略了自上

而下的皮层反馈（Heitger、von der Heydt、Peterhans、Rosenthaler 和 Kubler，

1998 年；Williams 和 Jacobs，1997 年），要么未能捕捉到中心偏离- 通过将



自上而下的反馈视为具有纯粹的兴奋性乘法效应（Neumann & Sepp, 1999），或

者将来自较高区域的“重入”反馈信号“视为来自真实的信号”来处理注意力的

环绕形式。通过 4Ca 进入的外围轮廓”（Finkel & Edelman，1989，第 3197 页），

从而产生知觉幻觉的风险。相反，许多视觉处理中自上而下的反馈模型没有实现

感知分组（例如，Harth、Unnikrishnan 和 Pandya，1987 年；Mumford，1992 年；

Olshausen、Anderson 和 Van Essen，1993 年；Rao 和 Ballard，1999 年；Tsotsos 

(et al., 1995; Ullman, 1995; Usher & Niebur, 1996) 因此，我们建议保留塑造皮层功

能层流结构的关键设计约束。 

 

图 7. (a) 第 4 层 W+ 中的抑制-激发器 y 外环绕内核。 只显示了在垂直方向上运行

的内核，因为在水平方向上运行的内核是相同的，但旋转了 90°。 (b) 第 4 层 W– 中
的抑制-抑制物 y 外环绕内核。 同样，仅显示了垂直内核。 

在我们之前的论文 (Grossberg & Raizada, 2000) 中，我们展示了该模型早期

版本的模拟，与当前版本的不同之处仅在于缺少与第 2/3 层和第 6 层 4 层的

直接注意连接抑制信号功能。在早期的论文中模拟了三种类型的行为：注意保护

目标免受侧翼的抑制作用（Reynolds 等人，1999），注意力沿着曲线流动的时

间过程（Roelfsema 等人，1998）和 Gabor 块的对比敏感感知分组（Polat 等，



1998）。从当前论文中提供的模拟中可以看出，这些属性在模型的扩展版本中仍

然保持不变，尽管在这里它们被应用于不同但相关的刺激集。因此，模型的新扩

展保持并扩展了其先前的定性行为模式，尽管由于添加了新电路，确切的定量行

为并不相同。 

这些建模结果还涉及有关皮层编码的其他问题。例如，响应明确的视觉信息，

边界分组可以开始非常迅速地形成以响应从第 4 层到第 2/3 层的信号前馈扫

描。因此，皮层反馈的存在并不排除快速的皮层处理（Thorpe、Fize 和 Marlot，

1996）。当图像或场景的多个分组成为可能时，预计皮质内反馈将变得越来越重

要。即使在这里，模型对最终分组的选择通常可以在第 4 层 ® 2/3 ® 6 ® 4 层

之间的一个或至多几个反馈循环内收敛。当注意力必须选择某些提示组合而不是

其他提示组合时，可能需要皮质间反馈，基于关于高阶约束。该模型显示了原则

上非常高阶的约束如何通过第 6 层跨多个皮层区域传播来调制低阶特征检测

器，而无需完全激活它们在第 2/3 层中的分组。一个开放的实验问题涉及这种

传播的启动效应是否以及如何作为穿过的皮质区域数量的函数减弱。还模拟了这

些分组和注意力回路如何快速同步，甚至在某些条件下产生快速同步振荡

（Grossberg & Grunewald，1997；Grossberg & Somers，1991）。 

然而，所有这些陈述都需要限定。例如，先前分组图像的上下文相关持久性

可能会干扰后续分组的同步，如 Francis、Grossberg 和 Mingolla (1994) 的模型

所示。此外，注意力引起的放电率增加可以沿着感知分组传播（见图 4 和图 5），

从而选择性地增强对象表示这一事实表明，并非在所有情况下都需要通过注意力

同步激活对象（Roelfsema 等人，1998 年）。最后，需要强调的是，之前提出的

所有解释和模拟，以及早期论文中关于这种不断发展的皮层模型的解释和模拟，

都只涉及视觉皮层内斑点流中的视觉边界处理，而不是对表面的处理。 blob 流

中的人脸亮度和颜色。在没有表面特征信息的情况下，interblob 流中的边界分

组被预测为不可见或无模态。因此，这一系列论文中的所有结果都严格地只关注

边界分组的显着性，而不是这些边界所包围的表面的感知。可见性被预测为 blob 

流中表面表示的一种属性，这些表面的出现是由于在 blob 流中形成的封闭边界

组内填充了亮度和颜色（Grossberg，1994）。虽然轮廓显着性和可见性通常是共

变的，但情况并非总是如此：例如，玻璃图案 (Glass, 1969) 包含高度显着的同

心轮廓组，但不会引起任何亮度差异，从而导致明亮的类似 Ehrenstein 的圆形

表面可见。本模型的另一个限制是它没有描述对变化或移动刺激的瞬态响应如何

快速吸引视觉注意力。这种机制的一个主要途径可能是“哪里”背侧皮质流。最

近的运动处理模型阐明了这些瞬态响应的关键作用（Baloch、Grossberg、Mingolla 



和 Nogueira，1999 年；Chey、Grossberg 和 Mingolla，1997 年、1998 年），

以及它们如何吸引视觉注意力（Grossberg，1998 年） . 

 

图 8. (a) V1 层 2/3、H 中的双极分组内核。由于双极易化是共线的，因此交叉方向双

极内核的强度几乎为零。 它们没有显示。 (b) V2 第 2/3 层，HV2 中的双极分组内核。 请
注意，它们的范围比相应的 V1 内核更长。 

Charles Gilbert 及其同事最近进行了几项研究，这些研究提供了有关分组的

重要数据以及对 V1 的关注。特别是，Kapadia 等人。 (1998) 使用图 1a 中所

示的定向线刺激来研究由与目标具有相同方向的侧翼线引起的背景促进和抑制

的空间排列。他们发现，当侧翼被放置在与目标线大致共线时，侧翼是易化的，

但当它们位于目标线的两侧时是抑制性的。在本模型中，刺激在它们周围诱导了

一个第 6 层 ® 4 层外环绕抑制池，这些抑制向各个方向延伸，如图 7 所示，

并且还诱导了第 2/3 层促进的更强烈的各向异性区域，定向主要共线与刺激本

身（图 8）。这些促进和抑制区域在空间上重叠。但是，定向线末端的共线激励

可能足够强，足以抵消在那里也产生的抑制作用，从而产生净的促进作用，尤其

是在低刺激对比的情况下。因此，我们建议在与直线末端共线的位置处存在净兴



奋作用，并不意味着抑制性非环绕运动仅限于直线的侧面。事实上，在线路末端

存在的环绕声抑制在功能上非常有用，例如在生成末端切割时（Grossberg & 

Mingolla, 1985）。 

Ito 和 Gilbert (1999) 检查了正在执行亮度比较任务的猕猴 V1 中自上而下

的注意力和共线促进的相互作用。尽管这项研究在调查这些视觉过程的相互作用

方面处于领先地位，但我们没有在这里模拟它们的神经数据，因为它们的结果在

进行录音的两只猴子之间并不一致。在一只猴子中，发现将注意力集中在目标线

上会增加对共线侧翼的那条线的促进作用。在另一只猴子中，发现了相反的效果。

有几个因素可能导致这种差异。正如伊藤和吉尔伯特自己所说，猴子接受了不同

程度的训练。另一种可能性是行为任务的要求不太适合探索最常用的注意力和分

组功能：正如我们在引言中所讨论的那样，当视觉目标较弱或对比度低时，最需

要这些过程，因此很难被发现。在这种情况下，人们会期望这两个过程及其相互

作用都是促进性的。然而，在 Ito 和 Gilbert 的研究中，目标是明亮且易于检测

的，任务是尽可能准确地辨别其亮度。因此，神经活动的简单网络促进实际上可

能会阻碍猴子的亮度判断。特定任务需求与注意力和分组的最常见生态用途之间

的这种冲突可能部分解释了猴子之间的差异。在目前的模型中，这种差异背后的

可能机制是针对目标线的注意力焦点的宽度。如果焦点狭窄，则会增强目标，但

注意力的离场会积极抑制共线的侧翼，注意力往往会降低侧翼的促进作用。如果

焦点稍宽，注意力集中在目标和侧翼上，共线分组的促进作用会增强。 

由于本模型将特定的功能角色分配给皮层层流电路的许多方面，因此可以从

中得出许多可测试的预测。 Grossberg 和 Raizada (2000) 的结论中提出了几个

这样的预测。此处介绍的模拟扩展和拓宽了模型的范围，并且还生成了超出已介

绍的预测的新预测。也许最直接可测试的问题是关注沿着虚幻和真实轮廓分组的

传播（见图 4 和图 5）。我们建议应该存在这种流量的可测量的神经生理相关

性，尤其是在V2的第 2/3层，也可能在V1的第 2/3层。这可以通过复制 Roelfsema 

等人进行测试。 (1998) 研究，但让猴子用虚线而不是实线绘制曲线。由于共线

分组（von der Heydt et al., 1984），位于虚线空白部分的 V2 神经元应该被激发，

我们预测对跟踪曲线的关注应该能够增强这种激发，就像在物理上存在完整轮廓

的情况。该模型还表明，对于低对比度刺激，注意力增强应该更加明显（参见 De 

Weerd 等人，1999 年的模拟，图 2 中的数据）。因此，使用低对比度虚线应该

更容易观察预测的注意力效应。 

 



attention’s off-surround will actively suppress the collinear flanker, and atten-
tion will tend to reduce the flanker’s facilitatory effect. If the focus is slightly
wider, the attentional on-centre will fall on both target and flanker, and the
facilitatory effect of the collinear grouping will be enhanced.

Because the present model assigns specific functional roles to many aspects
of cortical laminar circuitry, many testable predictions can be derived from it.
Several such predictions are presented in the conclusion of Grossberg and
Raizada (2000). The simulations presented here extend and broaden the scope
of the model, and also generate new predictions over and above those already
presented. Perhaps the most directly testable of these concern the spread of
attention along illusory as well as real contour groupings (see Figures 4 and 5).
We suggest that there should exist measurable neurophysiological correlates of
such flow, in particular in layer 2/3 of V2 and possibly also of V1. This could be
tested by replicating the Roelfsema et al. (1998) study, but having the monkeys
trace curves made of dashed instead of solid lines. V2 neurons lying along the
empty parts of the dashed lines should fire as a result of collinear grouping (von
der Heydt et al., 1984), and we predict that attention to the traced curve should
be able to enhance such firing, just as in the case where the complete contour is
physically present. It also follows from the model that attentional enhancement
should be more pronounced for low contrast stimuli (see the simulation of the
De Weerd et al., 1999, data in Figure 2). Thus, using low contrast dashed lines
should make it easier to observe the predicted attentional effect.
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