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摘  要：视觉轮廓整合是指视觉系统将视野中的离散元素组合为整体轮廓线的加工过程，是连接初级感觉加工和高级视觉物

体知觉间的关键桥梁。对视觉轮廓整合神经机制的研究不仅能促进我们对人类知觉整合的理解，也有助于启发计算科学领

域图形整合和分隔算法的改进。然而，轮廓整合的神经机制尚无最终定论。当前的争议主要集中在轮廓整合是基于初级视

皮层固有水平连接的产物，还是基于脑区内水平连接及脑区间反馈连接共同作用的产物。本文在回顾这两种理论框架及其

研究证据的基础上，对未来的研究问题和方向进行了展望。
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The neural mechanism of visual contour integration
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Abstract: The human visual system efficiently extracts local elements from cluttered backgrounds and integrates these elements into 
meaningful contour perception. This process is a critical step before object recognition, in which contours often play an important role 
in defining the shapes and borders of the to-be-recognized objects. However, the neural mechanism of the contour integration is still 
under debate. The investigation of the neural mechanism underlying contour integration could deepen our understanding of perceptual 
grouping in the human visual system and advance the development of the algorithms for image grouping and segmentation in computer 
vision. Here, we review two theoretical frameworks that were proposed over the past decades. The first framework is based on 
hardwired horizontal connection in primary visual cortex, while the second one emphasizes the role of recurrent connections within 
intra- and inter-areas. At the end of review, we also raise the unsolved issues that need to be addressed in future studies. 
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综　述

1  引言

为生存和生活需要，人们随时需要高效地识别

外界环境中的目标物体。视觉物体轮廓线是定义其

形状、边界等的关键信息，轮廓整合 (contour inte-

gration) 是视觉物体识别之前尤为重要的一步 [1]。

人类视觉系统可以有效地将离散元素从嘈杂环境中
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提取并将其整合成为有意义的知觉整体，即轮廓整

合过程 [1]。然而，由于早期视皮层神经元的内在固

有属性，轮廓线在视觉系统的加工始于碎片式表征，

同一个视觉物体的轮廓线会以线段的方式在具有不

同朝向调谐属性的神经元群体中进行表征。理论上

这会严重破坏视觉信息的完整性，但事实上人们始

终能知觉到排列有序的不同物体和背景信息，而不

是一堆没有组织结构的局部信息的集合。视觉系统

所面临的第一个难题就是，如何从嘈杂的背景中将

属于同一个视觉物体的元素进行组合，将其与背景

区分开来 [2, 3]，这也是知觉整合研究的重要问题。

该问题的探索可以追溯到格式塔心理学所提出的知

觉组织原则 [4, 5]。当代视觉领域研究者则通过心理

物理学、神经电生理、脑成像及计算模型等方法来

定量地探究其潜在的神经机制。

来自多方面研究的证据表明，视觉系统既使用

自下而上的刺激物理属性所提供的线索进行整合 [1, 6]，

也使用注意、预期、任务、学习等自上而下信息进

行整合 [3]。然而，轮廓整合的神经机制仍存在争议。

传统观点认为大脑通过前馈加工的方式逐级表征越

来越复杂的刺激特征 [7]。在视觉加工的开始阶段，

初级视皮层 (primary visual cortex, V1) 单个神经元

表征局部刺激属性 ( 如朝向 )[8–10] ；随后，V1 将信

号逐级传入到更高级视皮层，较高级视皮层 ( 如
V4) 神经元对其感受野内的信号进行空间整合，进

行表征更为复杂的特征 [11, 12]。研究者发现 V4 神经

元对轮廓形状和曲率等具有选择性的反应 [13–16]，这

些结果表明 V4 脑区参与了轮廓整合过程，支持轮

廓整合的前馈加工机制。

然而，越来越多关于复杂场景中轮廓整合的研

究结果不能用纯粹的前馈加工机制来解释。有研究

表明 V1 神经元可编码轮廓信息，且神经元的活动

强度与轮廓探测任务中行为表现有关，研究者认为

纹状皮层 (striate cortex) 在整合过程中起到了关键

作用 [17, 18]。脑成像研究显示，轮廓整合加工既涉及

纹状视皮层又涉及纹外侧视皮层 (extrastriate visual 
cortex) 的参与 [19–21]。然而，各层级视皮层区域仅通

过前馈加工的方式无法完成轮廓整合加工，纹状皮

层神经元对轮廓信息的表征时程远晚于其对视觉刺

激的首次表征时程 [18] ；而对于具有较大感受野的纹

外视皮层，其感受野内的信号具有不确定性，神经

元并不能区分性地表征轮廓元素和背景元素。对于

视觉系统来说，如何从背景中提取并整合轮廓元素

是一项具有挑战性的任务。但是，鉴于功能磁共振

成像 (functional magnetic resonance imaging, fMRI) 较粗

糙的时间分辨率，研究者很难根据 fMRI 的结果推

断出轮廓整合所涉及的视皮层区域间的动态加工机

制。总的来说，研究者目前认可轮廓整合还依赖环

路循环连接 (recurrent connection) ：神经元通过水平

连接 (horizontal connection) 和脑区内神经元产生交

互作用，也通过低级和高级脑区间前馈 (feedforward 
connection) 和反馈连接 (feedback connection) 的方式

交换信息，但是，不同理论对基于脑区内水平连接

和基于脑区间反馈连接的加工在轮廓整合中的相对

作用仍存在争议。

2  轮廓整合的环路循环神经加工机制

2.1  联合野模型和固有水平连接

由于自然场景不适合用于定量研究轮廓线整

合，Field 等人 [1] (1993) 发明并运用轮廓探测 (contour 
detection) 范式定量地考察了影响轮廓整合的关键因

素，以此探究轮廓整合的加工机制。轮廓探测范式

的巧妙之处在于可以系统控制各种可能的整合线

索，保证其它无关属性在实验条件间的一致。研究

者认为影响轮廓探测行为表现的因素即反映了视觉

系统整合离散元素的加工瓶颈，从而可据此推测大

脑是如何将离散的元素信号整合为知觉轮廓的整

体。具体来说，实验者会给被试呈现由许多 Gabor
元素组成的图形刺激，刺激由一群空间上均匀分布

的具有随机朝向排布的 Gabor 元素组成。研究者可

以通过操控部分元素间的相对排布方式来定义轮廓

整体，这些元素称之为轮廓元素，其他元素则称之

为背景元素。研究者可以通过定义如有无轮廓刺激

在元素的朝向分布、单个元素的空间大小频率等局

部物理属性上的相同，实现对控制条件的严格操控。

在实验过程中，实验要求被试迫选包含了轮廓线的

图形刺激。研究者运用轮廓探测范式考察了各种刺

激物理属性对轮廓探测能力的影响，并结合自下而

上的理论模型来探究其背后的加工机制。

Field 等人的系列心理物理学研究发现，在排除

其他知觉组织线索后，当具有相似朝向的相邻元素

在排布方式上满足对齐或近似对齐时，这些离散元

素会被知觉为成连续的轮廓线整体，即满足格式塔

原则的良好连续性原则的离散元素会被知觉为整

体。相反，违反这一排布规则会影响轮廓探测的正

确率，比如，当轮廓线上所有元素的朝向旋转 90°后，
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轮廓线的探测能力会显著降低 [1, 22–24]。研究者据此

提出了轮廓整合的“联合野”(association field) 模型。

联合野是指在经典感受野外一定空间范围内，神经

元可以与其他具有相似特征偏好的神经元之间产生

相互连接的区域。该理论认为具有相似朝向偏好的

神经元之间会产生选择性的相互连接，当这些神经

元的排布方式符合共线或共圆模式时，神经元之间

会产生促进连接，相邻神经元的排布规则与共线或

共圆越相似，促进的强度越大；当排布方式违反这

种规则时，这种促进连接会逐步降低，当他们的排

布处于正交排布时，则会产生抑制连接，这些促进和

抑制的连接使得大脑完成对轮廓线信息的编码 [1, 25]。

由于长距离水平连接被认为是连接 V1 中具有

相似朝向偏好神经元的基础 [26]，研究者默认 V1 神

经元之间的水平连接是轮廓整合加工的固有机制

( 如文献 [1, 27])。轮廓整合的固有水平连接机制得到

了计算模型的支持 [28–30]，这些模型可以仅通过模拟

V1 神经元之间相互连接作用实现对轮廓的编码。

神经电生理研究进一步为联合野模型提供了生理学

证据 [17, 31]。研究者发现，当 V1 中神经元的感受野

内存在偏好线段时，其活动还会受到感受野外刺激

的影响。具体来说，当感受野外的线段与感受野内

线段呈共线关系时，神经元的反应会增强，而且感

受野外共线线段数量越多，其发放强度越大 [17]。但

是，线段呈正交排布则会产生抑制效应 [32, 33]。这些

电生理的结果为 V1 参与轮廓整合机制提供了证据，

研究者认为水平连接是轮廓整合加工的实现机制。

2.2  增强整合模型与动态环路循环加工机制

增强整合理论 (incremental grouping theory) 则
提出了涉及水平连接和反馈连接在内的环路循环神

经加工机制：视觉刺激通过快速地前馈通路传入高

级视觉皮层，高级视皮层对传入的刺激进行粗糙的

加工，从而捕获到视觉场景中的要点信息；然后通

过反馈通路返回到早期视觉皮层，通过反馈和水平

连接的共同作用，使得微弱的图像信号被增强，而

背景噪音的信号被降低 [34, 35]，最终群体神经元以信

号相对增强的方式表征轮廓线整体。在增强整合理

论框架下，轮廓整合需要前馈、水平及反馈加工的

共同参与，而且可能需要基于前馈、水平以及反馈

连接的多次循环加工 [35, 36]。

来自电生理研究的结果为轮廓整合的环路循环

加工机制提供了研究证据。前人在猕猴完成轮廓探

测的过程中记录其神经活动，发现 V1 对轮廓线的

表征相比对刺激诱发的初始活动更晚 [8]。而且，研

究者还发现知觉学习、注意及任务等自上而下信息

都会影响神经元的编码强度，只有当猕猴学会了轮

廓任务后，V1 神经元才会编码轮廓线信息；而且，

即便在学会了轮廓探测任务后，当自上而下信息被

削弱后，V1 对轮廓线的表征也会受到影响，更为

重要的是，在完成知觉学习任务后，麻醉后猴子的

V1 神经元也不能编码轮廓线信息 [37–39]。近期一项

研究通过对同时记录的电生理结果进行条件格兰杰

因果分析，结果显示减弱脑区间有效连接会显著降

低 V1 脑区内水平连接的强度，反之亦然 [40]。这些

结果提示轮廓整合需要反馈连接的参与，反馈连接

所携带的信息会指导某些特定 V1 神经元之间产生

水平连接，从而完成轮廓整合过程。

此外，人类脑电研究显示，C1 成分在有无轮廓

刺激间并不存在显著差异 [41]。关注该成分是因为，

脑电研究发现 C1 成分不受反馈的调节，C1 成分被

认为是反映了自下而上的加工 [39–44]。C1 成分潜伏

期一般始于 40~60 ms，上视野呈现的刺激诱发负成

分，而下视野呈现的刺激诱发正成分，其发生源定

位在枕区 [43]。然而，在轮廓整合研究中，尽管研究

者精确调整实验刺激参数使得刺激仅呈现在视野的

右下或者左上位置，以此诱发对侧脑区 C1 成分，

但是，研究发现C1成分并不编码轮廓信息 [41]。相反，

人类脑电脑磁研究一致发现有无轮廓刺激间存在的

差异成分的峰潜伏期在 150 ms 左右，源定位分析

发现这个成分发生源在枕叶外侧复合区域 (lateral 
occipital complex, LOC)[41, 45–48]。综上，这些结果提

示轮廓整合与 LOC 有关，轮廓整合需要高级与低

级脑区间的反馈连接，而不能仅通过 V1 的加工得

以完成。fMRI 研究发现轮廓整合不仅涉及 V1，还涉

及较高级纹外侧视皮层的参与 [9, 19–21, 49, 50]。总的来说，

电生理和脑成像研究发现高级视皮层也表征轮廓信

息，而 V1 对轮廓表征相对较晚，而且其表征强度

受自上而下信息的调节，这些结果暗示轮廓整合涉

及自上而下反馈的参与，为增强整合理论提供了研

究证据。

2.3  两种理论的比较

上述两种理论均认为仅通过前馈加工的方式无

法完成轮廓整合加工过程，都认同轮廓整合需要早

期视皮层内水平加工的参与。二者的区别主要在于

脑区间反馈连接是否是轮廓整合的关键方式。早期

理论强调整合通过 V1 内固有水平连接完成；而增
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强整合理论提出，整合需要脑区内水平连接和脑区

间反馈连接的共同参与。增强整合理论得到了脑成

像和电生理研究的支持，最重要的是，已有 fMRI
研究发现，早期视皮层和高级视皮层都表征轮廓线。

然而，由于 fMRI 较粗糙的时间分辨率，研究并不

能确定高级视皮层的激活是轮廓整合的因，还是轮

廓整合的果，因此也并不能回答轮廓整合加工最初

发生的皮层位置。受限于这些因素，研究者很难据

此推断出轮廓整合是否涉及视皮层区域间的反馈加

工机制。

近期电生理研究为该问题的解决提供了新的实

验证据。Chen 等人在猕猴完成轮廓探测任务的过

程中，同时记录了 V1 和 V4 区神经元的反应，结

果显示 V4 神经元对轮廓选择性反应的时间比 V1
神经元更早。研究者据此推测轮廓信息首先在较高

级的 V4 皮层进行加工，然后通过反馈回到 V1 进

行进一步的加工
[39]。但是，这一推测还没有得到因

果层面的证据，为此，研究者应在 V4 还未将轮廓

相关信号反馈回到 V1 之前干扰 V4 神经元的活动，

并测量这一干预是否会干扰轮廓整合加工。经颅磁

刺激 (transcranial magnetic stimulation, TMS) 作为一

项无创的脑干预新技术，适合用于探究这一研究问题。

Li 等人结合 fMRI 与双脉冲经颅磁刺激 (double- 
pulse TMS) 技术，在刺激出现后的不同时间点对早

期视皮层 (V1) 和较高级视皮层 (V3B) 神经活动进

行短暂的磁刺激干扰，从而考察脑区间的反馈连接

在轮廓整合的关键作用，为理论间的争论提供因果

研究证据 [51]。该研究选择 V3B 是因为这个区域对

应了猴子的 V4 区 [52, 53]，猴子 V4 是知觉整合的关键

脑区 [11, 36]，并且，人类 fMRI 研究发现 V3B 参与了

包括轮廓整合在内的知觉整合加工过程 [20, 21, 50, 54–56]。

该类研究的逻辑在于，当高级脑区在关键时间窗受

到磁刺激干扰后，如果低级脑区不再受到磁刺激干

扰，那么结果说明该刺激加工并不需要高级和低级

皮层区域间反馈加工的参与；如果在此之后，低级

脑区还会受到磁刺激的干扰，那么结果说明高级区

域与低级区域间反馈加工机制在轮廓整合过程中起

着关键作用。

Li 等人首先通过群体感受野 (population receptive 
field, pRF) 模型对 fMRI 数据进行建模，从而在个体

层面上定位出 V1 与 V3B 中表征轮廓所在位置的感

兴趣区 [51]。然后，在人类被试完成轮廓探测任务的

过程中，研究者运用 fMRI 引导的实时导航系统，

在实验刺激出现后的不同时间窗对这两个区域实施

在线的双脉冲磁刺激干扰，结果显示 V1/V2 和 V3B
受到磁刺激干扰的关键时间窗存在差异；更为重要

的是，V3B 受干扰的最早关键时间窗 (90~110 ms)
要早于 V1/V2 (120~140 ms)( 图 1)。鉴于 V1 神经元

表征轮廓元素局部特征 ( 如方向、空间频率 )[8–10]，

V4 与轮廓加工密切相关 [11–16]，轮廓整合需要前馈

加工是毋庸置疑的。重要的是，V3B 受干扰的最早

关键时间窗要早于 V1/V2，可以推断视觉信息通过

前馈传递到较高级视觉皮层之后，轮廓信息优先在

V3B 上进行表征，之后通过反馈传递到 V1/V2，该

研究结果说明轮廓整合加工需要较高级视皮层与早

期视皮层之间反馈连接的参与。该研究为人脑在视

觉轮廓整合中的环路循环加工机制提供了直接的因

果性证据。

3  未来研究展望

3.1  反馈加工的内容及来源

当前，研究者已发现轮廓整合需要涉及前馈、

水平及反馈连接加工的参与。然而，一方面，高级

至低级视皮层的反馈连接所加工的信息内容仍存在

争议。粗糙－精细 (coarse-to-fine) 框架下的理论认

为，通过前馈加工，具有较大感受野的高级视觉皮

层会对其感受野内的元素进行整合，生成刺激的一

个粗略模板；随后，该模板会通过反馈连接传回到

低级视觉皮层，从而指导早期视觉皮层对轮廓线进

行进一步精细加工 [34, 35, 57]。最新研究发现 V4 也仍

保留对较高频刺激的选择性反应，也就是说 V4 可

编码精细视觉刺激，但是其反应慢于对低频刺激的

反应，这些结果支持物体加工的粗糙－精细理论 [11]。

但是，其精细加工的来源还不清楚，不同层级脑区

间反馈连接所完成的加工内容仍需进一步研究。

此外，合成分析策略 (analysis-by-synthesis strategy)
理论认为，视觉系统通过前馈加工将信号中的低级

线索及知觉组合原则进行结合，在高级脑区产生一

系列关于视觉物体及场景结构的假设及假设的概率

分布，当低级线索提供的信息足够确定时，视觉系

统产生假设足够强，那么该假设不需要进一步的验

证也会被接受；而当前馈产生的假设不够强时，则

会产生多种概率近似假设，反馈加工将这些假设传

回到低级脑区，通过直接对比假设备选项与图像之

间的差异进一步消除歧义，从而完成对假设的逐一

验证
[58, 59]。
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近期的一个计算模型则提出，前馈加工通过合

成分析的方式处理刺激信号，向上传递信息表征，

在高级脑区生成预测表征信息；而反馈加工则传递

的是表征和预测信息差异的预测误差项 [60]。该计算

模型与预测编码 (predictive coding) 理论对于前馈和

反馈所加工的信息的解释是相反的，后者提出，前

馈加工传递预测误差项，而反馈加工传递预测信

息 [61–63]。根据预测编码模型，前馈加工传递的是预

测误差值，那么，由于预测误差项越来越小，神经

活动会随着加工时长的增加而降低，然而，在轮廓

整合研究中，电生理和脑成像研究均发现视皮层各

区域会对轮廓进行持续性的表征，并不支持预测编

码模型 [36, 40, 64]。最新一项研究发现不同脑区间有效

连接强度会随着加工时间的增长而降低 [64]，为反馈

加工的理论意义提供了指导，未来研究需进一步探

究反馈所执行的具体功能。

另一方面，高级至低级视皮层反馈加工的来源

在哪也有待进一步揭示。已有研究探究了纹外皮层

V2、V4 到 V1 的反馈连接在轮廓整合中的关键作

用 [36, 51, 64]，而且最新研究提示 V4 在知觉整合过程

中起到了承上启下的关键作用 [11]。高级脑区与 V4
间的反馈连接在轮廓整合中的作用值得进一步研

究。脑成像研究发现 LOC 表征轮廓刺激 [19, 50, 51]，

而且 TMS 研究在因果层面证明 LOC 与轮廓整合有

关 [65, 66] ；脑电图 (electroencephalograph, EEG)-fMRI
同时记录发现右侧顶内沟 (intraparietal sulcus, IPS)
和左侧 LOC 的功能连接与轮廓探测能力有关 [67]。

未来研究可进一步考察更高级脑区与低级脑区间的

交互作用在轮廓整合加工中的作用，从而探究包括

轮廓整合在内的知觉整合的神经机制。

3.2  不同知觉整合加工的整合

对于轮廓整合而言，研究者目前大多集中于考

察基于良好连续原则的轮廓整合，然而，基于不同

组织原则的轮廓整合在加工时程和脑区位置上均存

在一定差异 [68–70]，目前还不清楚基于不同组织原则

的轮廓整合及其可塑性在多大程度上存在相同和不

图  1. 脑区间反馈连接在轮廓整合中的关键作用[51]

Fig. 1. The critical role of feedback connection in the processing of contour integration revealed by the transcranial magnetic stimulation 
(TMS) experiment [51]. The results demonstrated that the earliest critical time window at which behavioral detection performance was 
impaired by TMS pluses differed between V1/V2 and V3B. The first critical window of V3B (90–110 ms after stimulus onset) was 
earlier than that of V1/V2 (120–140 ms after stimulus onset), thus indicating that feedback connection from higher to lower area was 
necessary for complete contour integration. A: An example trial of the contour detection task in the TMS experiment. B: Illustrations 
of the TMS stimulation sites of one representative participant. C: TMS interference effects as the function of stimulus onset asyn-
chronies (SOAs) at V1/V2 and V3B for accuracy and inverse efficiency (i.e., RT divided by proportion correct). Negative value of 
accuracy or positive value of inverse efficiency represents an interference effect due to TMS stimulation. Error bars represent standard 
error of mean. The asterisks indicate the time windows in which the TMS interference effect was significantly smaller than zero for 
accuracy or larger than zero for inverse efficiency indicated by one-sample t-tests (***P < 0.001, **P < 0.01, *P < 0.05, Bonferroni-corrected). 
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同。未来研究可结合多种手段和方法，从不同层面

和角度探究独立于和特异于组织原则的轮廓整合及

其可塑性机制。

此外，纹理分隔是知觉整合领域另一重要研究

主题。轮廓整合主要是探测到视觉物体轮廓线线段

之间的连续性，而对物体纹理加工则涉及边界线探

测和区域填充，探测图形和背景间的不连续性，并

将图形区域内的相似特征进行整合。自然场景图像

的统计分析发现，视觉物体轮廓线呈首尾相连的线

段对 ( 共线排布 ) 同时出现的概率要远远高于边对

边 ( 朝向相似排布 ) 的线段对，朝向相似更多出现

在视觉物体的纹理中 [73, 74]。虽然二者知觉整合过程

存在差异，但是其神经机制都涉及多个皮层区域

间相互作用机制，都需要前馈和反馈加工的共同

参与 [36, 64, 74, 75]。鉴于轮廓和纹理特征都是视觉物体

探测的重要信息来源，自然场景下视觉物体的加工

既包括轮廓整合又同时包括纹理分割，未来研究可

探索二者同时呈现时，视觉系统基于何种方式进行

知觉整合。这些研究对完善轮廓整合及知觉整合理

论都很重要。
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