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上丘-丘脑枕结节-杏仁核视觉皮层下通路及其生物学意义
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摘  要：上丘-丘脑枕结节-杏仁核通路是哺乳动物脑内的视觉皮层下通路之一。近来的研究提示这条通路和情绪相关的视觉

信息处理有关。本综述提出这条通路可能更多地涉及到个体的警戒而不是简单的早期视觉信息处理，并且讨论了其生物学

意义。在早期视觉过程中，大脑检测的不是“空间位置”，也不是“是什么物体”，而是警告大脑的信号：“有情况出

现!”，使大脑进入一种警戒状态。这种警戒状态对物种生存至关重要。因此，我们认为在视觉早期，对物体“出现”和

“消失”的检测较之“质地”和“形状”等特征信息收集等更为重要。拓扑知觉和皮层下通路的存在可能就是机体视觉警

戒的神经基础。“警戒”可能正是皮层下通路存在的生物学意义之一。
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Superior colliculus-pulvinar-amygdala subcortical visual pathway and its biolog-
ical significance
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Abstract: Superior colliculus-pulvinar-amygdala pathway is one of the subcortical visual pathways in mammalian brain. Some recent 
studies suggest that this pathway is involved in processing emotion-related visual information. This review discusses the possibility 
that this pathway is more related to visual alert rather than simply the early visual information processing. The biological significance 
of this pathway is also discussed. Instead of detecting “where” or “what” the visual target is, the task of this early visual stage is to 
send out a warning signal, i.e., “something appears”, so that the brain can be set up in a state of alert, which is important for the 
survival of animals. Thus, in the early visual information process, detection of new object “emerging” or “disappearing” takes priority 
over the acquisition of its feature information of “texture” and “shape”, etc. The subcortical pathway may provide the neural basis of 
early visual warning in topological perception, a biological significance critical for animal survival.
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在灵长类，视觉信息的皮层处理是最主要的视

觉信息处理方式。皮层视觉信息处理的第一步发生

在枕叶，其从同侧丘脑外膝体获取输入信息。20 世

纪 90 年代，一些学者提出视觉信息到达初级视觉

综　述
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皮层后，又从初级视觉皮层分出两条通路，一条是

背侧通路，处理空间的信息；一条是腹侧通路，处

理物体的非空间信息，这条处理物体非空间信息的

通路被认为和物体识别有关 [1]。一个占主导地位的

观点认为无论是空间信息，还是非空间视觉信息，

从丘脑传导接替后必须先传递到初级视觉皮层，然

后分别在背侧大脑皮层和腹侧大脑皮层进行处理。

然而一些研究表明，除了空间和非空间信息外，脑

内的一些视觉信息并非来自初级视觉皮层，下面的

盲视实验 (blind sight test) 研究结果为这个观点提供

了证据。 

1  盲视实验

一些患者的部分初级视觉皮层由于中风等原因

失去了功能，他们自述不能看见外界物体，但此时

若给他们呈现一些能引起恐惧的图片，如失火现场

的图片，同时测量他们的心率，皮肤电阻等和情绪

反应有关的指标，就会发现他们表现出不自觉的恐

惧情绪反应，这表明即使被试初级视觉皮层受损，

自述不能看见物体，但仍有一定的物体识别能力 [2]。

这类研究称为盲视实验。

牛津大学实验心理学家 Weiskrantz 做过类似的

研究，受试者也是前述的视觉皮层功能障碍者。在

英文中，单词“BANK”是个多义词，有“水坝”

的意思，也有“银行”的意思。此时在受试者眼前

呈现单词“WATER ( 水 )”或者是“MONEY ( 钱 )”，
同时要其解释 BANK 的意思，非常有趣地是，尽

管这些受试者表示他们什么都没看见，但若呈现的

词是“MONEY”，他们会有较大的概率将 BANK
解释为银行，类似地，若是呈现“WATER”，他们

则较多解释为水坝。显然，这些“看不见”的信息

影响了他们的思维和抉择
[3]。那么这些信息是怎样

在脑内进行处理的呢？

2  视觉皮层下通路

近十多年来，随着脑与意识的研究，使得科学

家花较多的精力来研究那些进入了脑，但却没有意

识到的信息在脑内是怎么处理的，以及这个过程的脑

机制。近年的一些研究表明，除了经典视觉皮层通路

外，脑内还存在着数条所谓的视觉皮层下通路 [4]，其

中一条起自视网膜，将视网膜的信息传至中脑的上

丘 (superior colliculus)，再经丘脑枕结节 (pulvinar)
至杏仁核 (amygdala) [5–10]。在本文中，我们所谈的

视觉皮层下通路仅仅是指这条通路。这条通路由三

个皮层下核团组成，包括上丘、丘脑枕结节和杏仁

核 ( 图 1)。
上丘是位于中脑上的一个进化上古老的结构，

是视网膜以后该通路视觉信息处理的第一个核团，

它直接接受来自于视网膜的信息，主要被低空间频

率和情绪相关的视觉刺激所激活。当初级视觉皮层

功能异常时，上丘对于视觉信息的处理不会被干扰，

它还有一个特点，即对意识下知觉不到的情绪视觉

刺激尤其敏感 [7, 10–13]。丘脑枕结节是该通路视觉信

息处理的第二个核团，主要被较强的视觉信息所激

活，但同时也能被意识下的情绪相关视觉信息所激

活。丘脑枕结节也和注意的调节有关 [4, 7, 13–16]。丘脑

枕结节受损时，对于意识上的情绪相关视觉刺激导

致的注意捕获会受到影响。但目前还不清楚在灵长

类，丘脑枕结节的损伤是否会影响情绪视觉刺激传

输到杏仁核。

杏仁核是这个通路的最后一个驿站，是这条通

路中被最广泛研究的脑结构，它主要负责情绪 ( 主
要是负面情绪，如恐惧情绪等 ) 的信息处理，尤其

是意识下的情绪处理 [8, 17–21]。

杏仁核包括 12 个亚核团，主要接受来自于两

方面的信息：一方面来自于感觉皮层的信息，一方

面来自于皮层下核团的信息 [17]。通常杏仁核被认为

可以快速处理外界环境中的一些危险信息 [8, 11, 22]。

在猴子上的研究显示，在 60 ms 内、杏仁核就可以

对复杂物体的视觉信号有反应。Hendler 等利用核

磁共振脑成像的技术研究初级视觉皮质、杏仁核等

结构的关系，发现它们有密切的联系，也有不同的

分工 [23]。这对于皮层下通路的存在是一个有力的证据。

视觉皮层下通路在人和一些动物上已经有了较

多的研究 [10, 24–28]。大量运用脑成像的临床研究也确

图   1. 视觉皮层下通路(虚线)和经典视觉皮层通路(实线)连接

示意图

Fig. 1. Diagrams of visual subcortical pathway (broken line) and 
primary visual pathway (full line). LGB, lateral geniculate body; 
V1, primary visual cortex; SC, superior colliculus.
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认了皮层下通路对于意识上、意识下视觉信息的快

速处理 [29–31]。这条通路的一个特点就是能在意识下

处理非精细的视觉信息，而意识之上的，精细的视

觉信息处理则依赖于经典皮层视觉通路。研究表明，

在大多数的情况下，杏仁核对输入的信息进行快速

分析，看是否外界存在危险因子，是否需要迅速做

出行为反应 [31–40]。杏仁核对于来自丘脑信息的处理

比较快，这种来自于皮层下的信息能迅速对环境中

的危险做出反应，这对生存是很重要的。在早期知

觉过程中，杏仁核接受了关于情绪的信息，然后投

射到感觉皮层进一步调节注意和知觉。有研究显示，

当出现新的情绪刺激的时候，视觉皮层的兴奋会加

强，而且这种加强的视觉皮层的兴奋和杏仁核的兴

奋是相关的。临床研究显示，在杏仁核有损伤的患

者身上这种现象就消失了 [41]。

大量情绪相关的视觉研究，特别是对恐惧面孔的

研究还提示这条皮层下通路主要处理表情相关的视觉

信息，例如人脸的表情 [2, 5, 42, 44, 45]。一些研究利用脑磁

图记录了人在快速分析表情时脑的活动，结果显示

杏仁核在这种分析中发挥着重要的作用 [45, 46]，其实，

这种面孔信息的处理，不仅仅是发生在杏仁核，也

发生在上丘和丘脑枕结节上，不像皮层上的面孔神

经元对面孔特征有着很精细的编码，上丘和丘脑枕

结节对面孔的细节编码则很粗放。在灵长类动物，

面孔、表情等信息对个体的生存是很重要的。新近

的研究表明，在胚胎期，胎儿就对类似脸的图形产

生了偏好。出生若干小时后，新生儿就具有了面孔

识别的能力 [47]，而此时的初级视觉皮质还远远没有

发育成熟，新生儿对物体局部特征的识别还很差。

3  拓扑视知觉和皮层下通路 

这条皮层下通路除了上述功能之外，还有其它

什么功能？值得注意的是，Zhuo 等的研究显示，

在人类，前颞叶是负责一种早期视知觉，即拓扑知

觉加工的区域 [48, 49]。这种处理拓扑性质的能力并不

需要初级视觉皮质参与 [50–52]。这些研究表明了颞叶

的视觉拓扑信息并非仅来自初级视觉皮层，可能还

接收来自其它脑结构的信号。在这里，我们将介绍

本研究组一些研究成果，这些结果提示皮层下通路在

早期视知觉 ( 如拓扑知觉 ) 中可能扮演着重要的角色。

(1) 视觉皮层退化不影响拓扑视知觉：本研究组

考察了不同年龄阶段的人对拓扑不变性质 ( 洞、内

外关系以及连通性 ) 和局部几何性质的知觉差异。

结果显示，对于拓扑知觉，年龄因素并没有很大的

影响，而对于局部几何性质的知觉，随着年龄的增

长，辨别能力逐渐低下。这说明人的拓扑知觉依靠

的不仅仅是初级视觉皮层，因为随着年龄的增加，

初级视皮层功能会出现明显的衰退 [53]。

(2) 对“洞”的知觉过程的研究：“洞”是拓扑

学中一个重要的概念。一般情况下，拓扑差异最可

能表现在“洞”的差异上，比如，“有无洞”和“几

个洞”。探讨视觉系统在处理“洞”的信息和处理

线段的信息上的异同，可能对我们了解拓扑知觉是

重要的 [49]。目前有研究证明，“洞”的视觉性质是

一种整体的性质，可以作为一个独立的整体性质被

抽提出来，而不是简单各种局部成分的加和。在婴

儿上的研究显示，出生两到三天的婴儿就已经可以

对于“洞”的性质进行辨别，然而这个时候视觉皮

层还远没有发育好 [48]。我们的问题是：“洞”的信

息加工是否通过初级视皮层？为此，本研究组首先

在人类受试者上探讨了个体对“洞”的辨别反应速

度，结果显示对“洞”的反应速度远比对线段朝向

等局部特征的反应为快；在行为学的基础上，我们

利用电生理事件相关电位 (event related potential, ERP)
的研究方法，探讨“洞”和线段所诱发的脑电特征，

结果显示“洞”所诱发的 ERP 中的 N1 成分较“非洞”

的视觉刺激所引起的为小，而“非洞”的视觉刺激

更多地激活初级视皮层的 N1 成分 [52]。在另外一项

研究中，我们用经颅磁刺激 (transcranial magnetic 
stimulation, TMS) 技术干扰初级视觉皮层，考察这

种干扰是否会影响初级视觉皮层对“洞”和“非洞”

的信息处理，结果显示在视觉刺激出现后 30 或 100 
ms 时，干扰视觉皮层的功能并没有影响对“洞”

的知觉，而显著地影响了对“非洞”的知觉。该研

究结果表明，与“非洞”相比，“洞”的信息处理

过程不依赖于初级视觉皮层 [51]。

(3) 视觉皮层功能减弱不影响拓扑视知觉：在另

外一项研究中，本研究组利用人类弱视患者初级视

皮层功能缺陷的特点，来进一步证实初级视觉皮层

在拓扑知觉中的非重要性。结果显示，初级视觉皮

层受损的弱视儿童辨别局部几何性质的能力要显著

低于健康组的儿童。而对于洞的辨别，两组之间没

有显著性的差异 [54]。

以上这些证据清晰地说明局部特征检测和拓扑

特征检测在脑中是分离的。因此，我们认为皮层下

通路的功能并不仅限于对情绪相关的视觉信息处
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理，而是有着更为广泛和基本的功能，比如对视觉

信息的整体性质进行早期的快速加工处理。

4  皮层下通路的生物学意义

那么，皮层下通路的生物学意义是什么呢？我

们知道非灵长类哺乳动物大脑新皮层发育是相对较

差的，前额叶、颞叶、顶叶分化也不完全。这类动

物的视觉也是不发达的，嗅觉和听觉占了相对主导

的地位。一些学者认为在侏罗纪，肉食性的爬行动

物，如恐龙称霸地球，哺乳动物常常是被捕食的对

象，因为恐龙是昼行性动物，要避免被恐龙捕食，

哺乳动物采用了昼伏夜出的生存策略。由于这个原

因，视觉在夜行性动物中变得不再重要，这解释了

大多数非灵长类哺乳动物为什么没有完全的三色

觉，甚至是色盲。另外，同灵长类动物的视网膜结

构相比，非灵长类哺乳动物的视网膜缺乏中央凹，

视杆细胞较多，而视锥细胞较少。因此，除了没有

完全的色觉外，这些哺乳动物也缺乏精细视觉
[55]。

非灵长类哺乳动物接收的外界信息也是嗅觉、

听觉和视觉信息，其中嗅觉信息的传输是最慢的，

仅每秒数米，听觉信息虽然可以达到每秒 300 多米，

但和每秒传输 30 万千米的视觉信息来比，它依然

是很慢的。因此，对监测外界危险因子的预警功能

来说，最有效的信息，应该是视觉信息。

拓扑学与几何学的研究范畴不尽相同，在拓扑

数学中，其计算的对象在尺寸上没有大小、长短这

个概念，在形状上没有方圆之别，拓扑学实际上研

究的是物体在时空变化过程中的不变性和连续性。

眼睛在检测环境变化时，如果背景上出现一个物体，

从拓扑学的定义看，环境发生了拓扑变化，相反，

如果背景上消失了一个物体，也是发生了拓扑变化。

而在实际情况中，环境的变化，可能意味着危险的

到来。所以动物视觉检测拓扑变换的能力实际上是

动物天生的一种防御和自我保护的能力。新生儿早

早就对拓扑变换的敏感实际上是一种自卫的本能。

哺乳动物的视觉皮层下通路可能正是承担了这个预

警功能。

本研究组的研究表明人类和动物对洞有着一种

天生的辨别优势
[52]，按照进化的原理，这些优先发

展的功能一定和个体的生存息息相关。我们考虑这

种优势可能和下面几种因素相关：恐惧、自卫和面

孔识别。

在进化上，各个进化特征都是和物种的生存繁

衍息息相关的，很少有无关的性状会得到自然的选

择，也许有些现在看来好像是中性的形状，将来或

许会发现该性状是重要的。从视觉通路的演化来看，

人类现有的皮层视觉通路，即视网膜 - 外膝体 - 初
级视觉皮层通路主要是起源于灵长类，而灵长类起

源于 5 000 万年前，也就是说这条通路只有 5 000
万年的历史，非灵长类哺乳动物大约有一亿多年的

历史，皮层下通路在非灵长类哺乳动物中已经普遍

存在，因此，这条通路至少存在了上亿年。如本文

前面所述，非灵长类哺乳类的眼睛不是用来看世界

的，而是用来检测环境变化的，因为这种变化可能

给动物带来杀身之祸。物种为了躲避危险，在演化

中建立了一套防御机制，这些机制之一就是建立了

恐惧感和由于恐惧感而带来的恐惧情绪。那为什么

对洞会有惧怕情绪呢？我们推测在动物生活的环境

中，一个洞，比如山洞，里面可能藏有致命的天敌，

所以本能提醒动物对洞要有戒备之心。另外，洞也

可能是一个血盆大口，当动物看见一个洞的时候，

可能是一个张着血盆大口的动物正向它扑来，只有

最快的反应才能逃脱死亡。在人和动物中，洞有可

能意味着危险，所以皮层下通路对洞敏感可能是源

于恐惧。

另一种可能性就是对洞的敏感源于自卫：在食

物链上，动物总是处于某个捕食和 / 或被捕食的位

置，在捕食过程中采取什么措施使得自己的损失最

小，而收获得最多，是物种生存繁衍的关键。在猫

科动物中，动物在捕食时，总是从被捕食者后面发

动进攻，而避免正面进攻，即使在从背面进攻过程

中，被捕食者若突然转头后望，捕食者往往立即中

止进攻。那么动物怎么判断它是面对还是背对敌手

呢？显然是观察敌手的面部，也就是五官，能看见

敌手的五官，意味着面对面，意味着危险，应该马

上调整自己的策略，避免危险和损伤。面对面争斗

时，动物总是睁大眼睛，张开大口，这样使自己脸

上的“洞”尽量展示出来，恐吓对方。

第三种可能性是对洞的识别优势和面孔识别有

关。如本文前面所述，新生儿在视觉还十分模糊的

时候，就能清楚地辨别面孔和有洞 / 无洞了，更有

甚者，最近有研究报道，人类胎儿在母体中，就显

现出对面孔相似图形的偏好
[56]。考察我们的面部，

概括起来说，我们的面孔是由 7 个洞所组成的，其

中组成眼睛和嘴的三个洞是面孔的最显著特点。在

这三个洞中眼睛是最敏感的。几乎所有哺乳动物最
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怕的就是眼对眼的对视。与一只猴子对视时，将导

致猴巨大的恐惧而使其产生攻击行为。在人类，其

眼球分为深色的瞳孔和浅色巩膜，这样有利于感情

的表达，比如凝视表示关注，视线转向其它方向表

示不关心。而动物的凝视是一种危险的行为，可能

是动物要对你发起进攻，所以动物的整个眼球都是

深色的，使对方看不清对手是否在注视。

除了眼睛外，动物的口也是传达信息的重要器

官，动物在显示威力时往往是显示“血盆大口”，

给对手一个警告。这一点显而易见。

综上所述，在早期视觉过程中，大脑检测的不

是“空间位置”，也不是“是什么物体”，而是警告

大脑的信号：“有情况出现 !”，使大脑进入一种警

戒状态，这种警戒状态对物种生存至关重要。因此，

我们认为在视觉早期，对物体“出现”和“消失”

的检测较之“质地”和“形状”等特征信息的收集

更为重要。拓扑知觉和皮层下通路的存在可能就是

机体视觉警戒的神经基础。“警戒”可能正是皮层

下通路存在的生物学意义之一。
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