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*
 

 
马小丽   杨  彬   钟  翔   宋  艳 
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摘  要  知觉学习是指训练或经验引起的知觉上长期稳定的改变，揭示了成年大脑也具有可塑性。以往知觉

学习的研究主要集中在探讨知觉学习的属性，如知觉学习的特异性、迁移性和时间进程等。近年来随着 fMRI、
ERP 技术的应用和电生理、心理物理学技术的提高，知觉学习神经机制的研究取得了前所未有的新进展，不

仅把知觉学习包含的脑区从初级视皮层扩展到了 V4 等视觉信息加工通路的中间阶段，而且还揭示了与注意

等相关的高级脑区的作用；不仅研究在知觉学习过程中涉及的皮层区域变化，而且还探讨了知觉学习引起的

细胞水平的变化，为大脑可塑性问题的研究和应用提供了进一步的证据。 
关键词  知觉学习；神经机制；初级视皮层；高级脑区 
分类号  B842; B845 
 

知觉学习是指对刺激进行训练或经验后，在对

该刺激的知觉上产生的任何相对长期稳定的改变

（Gibson, 1963），知觉学习是内隐学习的一种重要

形式。从赫尔姆霍兹、威廉•詹姆斯和桑代克那里我

们已经看到了研究知觉学习的蛛丝马迹，到 Gibson
对其进行精确定义知觉学习的研究经历了一个多世

纪，并随着 fMRI, ERP 技术的应用和电生理、心理

物理学技术的提高，知觉学习应用价值的逐渐显现

和其对人工智能、计算机模拟研究的贡献，知觉学

习成为认知神经科学领域研究的热点和前沿问题。  
宋艳等人（2006）关于国内外知觉学习研究状

况的综述，使我们比较全面地了解了知觉学习的经

典研究领域、内容和实验范式。但近几年来，随着

研究手段和研究思路的创新，知觉学习的研究有了

突破性的进展。通过新的实验范式，在经典任务上

发现了与以往不同的研究结果，丰富了知觉学习特

异性和迁移性的内涵，使我们更深刻地认识了知觉

学习的本质。在知觉学习皮层表征区域的研究方面，

对初级视皮层区域的研究有了新的成果，更多的研

究者开始关注视觉信息加工的中高级阶段。另外，

随着研究技术的创新，知觉学习在细胞水平甚至分

子水平的研究也逐步开展起来。知觉学习研究的新

成果正以惊人的速度不断涌现。这里主要对视觉的
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知觉学习进行阐述，当然知觉学习的研究也包含听

觉、触觉等领域。 
对知觉学习神经机制的揭示离不开对现象的观

察，关于知觉学习的较早研究主要是心理物理学方

面的，发现了知觉学习的一些基本特性，如特异性

和迁移性等，启发我们去了解知觉学习的本质，并

为探讨其神经机制提供了行为依据。 

1 知觉学习的特异性、迁移性及其相互关系 

特异性和迁移性作为知觉学习的两个基本属

性，不是完全独立，而是学习效应由训练的任务或

刺激属性迁移到其他未训练任务或刺激属性的程度

的不同。由于刺激、任务、实验程序和被试等的不

同，关于知觉学习的特异性和迁移性的研究结果也

存在差异和争议。 
知觉学习的特异性是指知觉学习的效果特异于

训练的条件，例如，训练的视野位置、朝向、空间

频率、运动方向等刺激属性和任务等（Saffell & 
Matthews, 2003; Maertens & Pollmann, 2005），较少

迁移到未训练的条件。甚至有些研究发现，单眼的

训练效果不会迁移到另外的非训练眼（Karni & Sagi, 
1991; Poggio, Fahle, & Edelman, 1992）。这些实验发

现使人们认识到不仅仅是婴幼儿时期的大脑具有可

塑性，成年大脑，甚至初级感觉皮层可能也具有可

塑性。 
随着知觉学习特异性研究的逐步深入，特异性

也被赋予了更加丰富的内涵。不同刺激特性、任务

的知觉学习效应之间不相互干扰也是知觉学习特异
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性的一种表现。Seitz 等人（2005）训练被试连续完

成两种不同条件的 three-dot hyperacuity 任务，观察

到了学习效应的相互干扰现象，并且发现这种干扰

作用特异于刺激的朝向和视野位置等刺激特征。如

果前后训练的刺激具有相同的朝向和相同的视野位

置，那么后面的训练会对前面的训练起干扰作用，

而一旦改变后面训练任务中刺激的视野位置，干扰

作用就消失了，这说明知觉学习效果特异于视野位

置。同样，如果前后训练任务的视野位置相同，那

么相同刺激朝向之间的学习发生干扰作用，不同刺

激朝向的学习没有干扰效应，即后面学习对前面学

习的干扰作用特异于刺激的朝向。有研究发现知觉

毁损（perceptual deterioration）也具有特异性，一天

内的重复训练会造成知觉毁损现象，但这种学习成

绩的变差不是由于一般的疲劳造成的。在质地辨别

任务（texture discrimination task）中，知觉毁损特

异于目标刺激但并不特异于背景（Mednick, Arman, 
& Boynton, 2005）。但知觉毁损现象的特异性与知觉

学习特异性之间的关系尚不清楚，这两种特异性潜

在的神经机制之间是否具有某种联系还有待进一步

研究。 
虽然很多知觉学习任务都表现出显著的特异

性，但有些任务也揭示了学习效应的部分甚至完全

迁移（Tanaka, Miyauchi, Misaki, & Tashiro, 2007; 
Webb, Roach, & McGraw, 2007）。大多数研究者都发

现了学习效应双眼间的迁移（Beard, Levi, & Reich, 
1995; Ahissar & Hochstein, 1996; Schoups & Orban, 
1996; Lu, Chu, Dosher, & Lee, 2005）。在视觉搜索任

务中，被试在一种刺激条件下的学习效应迁移到了

另一种刺激条件上。例如，Sireteanu 和 Rettenbach
（2000）的实验提供了两种不同的刺激：一种刺激

是以随机排列的圆圈为背景，以一个带缺口的圆圈

为目标，定义为“gap feature”刺激；另一种刺激背

景是一些随机排列的平行线段，目标由两条非平行

线段组成，定义为“convergence feature”刺激。只

对其中一种刺激进行视觉搜索任务的训练，能够在

另一种刺激条件上也看到该任务的进步。这使我们

推测，被试学到的可能不是与任务相关的特定刺激

特征，而是某种视觉搜索策略的提高，也就是说学

到了某些与任务相关的更具普适性的知识。 
特异性和迁移性作为知觉学习的两个重要属

性，它们也并非完全对立，而是存在着微妙的相互

关系。知觉学习的特异性和迁移性会由于任务的不

同以及任务的难易程度不同而发生变化（Fahle, 
2005）。Ahissar 和 Hochstein（1997）的研究表明知

觉学习的特异性程度因任务难易程度不同而有所变

化，简单的任务出现了迁移，而难的任务特异性更

强。 
此外，特异性在特定的训练条件或者实验范式

下可以向迁移性转化。在一项最新的研究中，Yu 等

人（2008）采用 double training 的实验范式发现经典

的不同视野位置的学习效果居然也可以相互迁移。

例如：在左上视野训练被试完成竖直 Gabor 刺激的

对比度辨别任务，传统研究认为这样的学习效果不

会迁移到左下视野，但如果在这个任务的多个训练

日中穿插另一无关任务的训练，比如在左下视野训

练被试完成水平 Gabor 刺激的朝向辨别任务，令人

惊奇的结果出现了，左下视野的对比度任务成绩有

了显著提高，即在这种训练范式下，对比度任务在

不同的视野位置之间发生了完全迁移。这个研究结

果完全颠覆了以往人们对于知觉学习特异性含义的

理解，它提示以前人们发现的学习效果不能迁移到

另一位置只是由于我们对另一位置的不熟悉造成

的，而并不是我们学会的是特异于某一位置的刺激

特征。训练过程中只要增加一些位置训练（location 
training），刺激特征就能完全迁移到另一位置。 

知觉学习的特异性和迁移性揭示了知觉学习不

同的神经机制，特异性的发现提示知觉学习可能发

生在刺激特征编码较特异的视觉信息加工早期阶

段，而迁移性又揭示知觉学习的发生包含了高级认

知过程的参与。这些心理物理学研究中存在的争议

促使研究者运用探寻大脑神经机制更为直接的方法

进行更深入的研究，也使研究者看到知觉学习的神

经机制是异常复杂的。 

2 知觉学习涉及的大脑区域 

到底知觉学习发生在视觉信息加工的哪个阶

段，外在行为成绩提高的过程中大脑发生了怎样的

改变？随着研究的不断深入，研究者发现知觉学习

绝不是简单地涉及大脑某一两个区域的功能改变，

而是似乎涉及了大脑的大部分区域——从初级视皮

层，到中间视皮层，再到高级脑区等，这就使得知

觉学习的神经机制变得异常复杂起来。 
2.1 初级视皮层（V1） 

知觉学习特异于训练的视野位置、刺激的各种

属性，尤其是有些研究发现知觉学习的单眼特异性，

暗示着知觉学习可能发生在视觉信息加工的早期阶
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段，如初级视皮层（primary visual cortex）。首先，

在视觉信息加工通路中只有 V1 及之前的阶段含有

单眼驱动的细胞。其次，V1 区细胞感受野较小，细

胞对感受野内的刺激反应更敏感，并且在皮层上相

邻的细胞其在视网膜上的感受野位置也是相邻的，

尽管会发生一些形变或重叠（Hubel & Wiesel, 
1968 ）， 这 种 网 膜 拓 扑 表 征 （ retinotopic 
representation）为知觉学习位置特异性机制的推断

提供了生理基础。最后，V1 区细胞对刺激的朝向高

度敏感，有专门对不同朝向进行精细调谐的功能柱，

为知觉学习特异于刺激朝向提供了依据。 
随后的一系列研究似乎证实了这一推断，关于

知觉学习与 V1 区细胞反应相关性的电生理研究发

现，简单朝向辨别任务的训练成绩提高伴随着 V1
细胞调谐曲线的变陡（Schoups, Vogels, Qian, & 
Orban, 2001），即经过训练 V1 区细胞能更有效的区

分不同朝向。最新的 ERP 和 fMRI 研究也提供了相

关证据。例如：在 Pourtois 等人（2008）的一项研

究中，被试在接受质地辨别任务的短期知觉训练后

进行 ERP 后测。ERP 的结果发现训练过的视野位置

与没有训练的位置相比 C1 波的幅度变小了。而脑

电的 C1 成分因为其潜伏期短（100ms 之内）且上下

视野极性相反等特性，向来被认为是反映了 V1 区

神经元的活动（Clark, Fan, & Hillyard, 1995）。
Yotsumoto 等人（2008）最近也用质地辨别任务对被

试进行知觉训练，长期训练过程中分阶段进行 fMRI
测试，发现随着知觉学习的进行，大脑 V1 区活动

也有复杂的时间变化过程，并且这种变化特异于训

练的视野位置。在训练的早期阶段，V1 区反应逐渐

增强，并随着外在行为成绩的饱和而稳定在一定的

水平上，但在 14 天后，虽然行为成绩保持住了，

V1 活动却回到了训练之前的水平。他们还考察了其

他脑区的活动情况，但没有发现显著变化。这与

Schwartz 等人（2002）用同样任务进行短期训练的

结果较一致。他们发现训练后 V1 区 BOLD 信号增

强了，运用功能连接的方法没有发现其他脑区的变

化。  
早前其他任务的知觉学习也揭示过类似的结

果，光栅朝向辨别任务的知觉学习使 V1 的 BOLD
信号增强，并且这种改变是与成绩提高有显著相关

的，而 V2 和 V3 的激活程度没有变化（Furmanski, 
Schluppeck, & Engel, 2004）。但在对比度辨别任务知

觉学习中，Mukai 等人（2007）发现行为成绩的提

高与 V2, V3 等视觉皮层 BOLD 信号的减弱成正比。

关于 BOLD 信号所反映的大脑活动增强或减弱与知

觉学习的关系问题还存在着很大争议。Yotsumoto
等人（2008）的研究似乎可以为这种争论提供一种

解释，长期知觉学习过程中 V1 区活动先增强后减

弱，似乎暗示着知觉学习程度不同与大脑活动强弱

有着密切关系。在知觉学习的时间进程上，大脑活

动也可能经历了非单一方向的比较复杂的变化。另

外，刺激属性、任务等都会影响观察到的大脑皮层

活动情况。 
虽然知觉学习只在 V1 上发生这种观点值得怀

疑，但 V1 区作为大脑皮层进行视觉信息加工的第

一关，似乎确实应该参与到了视知觉学习的过程中。 
2.2 中间视皮层 

除了 V1 区域，有研究者发现知觉学习也能引

起一些视觉外侧纹状区皮层细胞反应的改变。例如：

有研究发现朝向辨别训练成绩的提高与 V4 细胞反

应的增强和调谐曲线的变窄更加相关（Yang & 
Maunsell, 2004; Raiguel, Vogels, Mysore, & Orban, 
2006），而在 V1 和 V2 的细胞中没有发现类似的变

化（Ghose, Yang, & Maunsell, 2002），这些实验结果

显然是和前面所述的 Schoups 等人在 2001 年的最

初发现截然不同的。由此可以看出，知觉学习涉及

的大脑皮层区域不仅在行为水平研究上有争论，在

细胞水平上同样有很大的争议。 
另外，知觉学习可能需要与执行该任务相关的

脑区来参与，例如在运动方向学习的任务中，有研

究发现MT和MST中对运动方向敏感的细胞在经过

运动方向辨别任务的训练后反应敏感性增强

（Zohary, Celebrini, Britten, & Newsome, 1994）。更

有 fMRI 和 ERP 的研究显示，视觉搜索任务的知觉

学习使其皮层激活区域由较高级脑区转移到较低级

脑区，例如，知觉学习使脑电 N1 成分波幅变小，

而N1变小涉及的脑区逐渐从中央/顶区转到枕/顶区

（Song, Ding, Fan, & Chen, 2002）。形状辨认任务

（shape identification task）的知觉学习使枕叶中部

这些较初级的视觉区域更多的参与进来，而外侧枕

叶（LO）以及注意相关的背侧区域的参与则减少

（Sigman et al., 2005）。这些实验发现提示知觉学习

前后，可能会有不同的大脑区域来执行相同的任务。 
2.3 高级脑区 

知觉学习的迁移性揭示知觉学习不仅引起初级

视皮层的改变，也包括了更加高级的信息加工阶段。
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正如桑代克的迁移的共同因素说所指出的，具有共

同特征的任务间更容易发生迁移。知觉学习可能不

仅需要加工视觉信息的视觉皮层参与，额叶和顶叶

的很多脑区也有可能参与进来。 
目前很多研究表明，自上而下的影响（top-down 

influence）在知觉学习中有重要作用，尤其是注意

的影响。例如：Shiu 和 Pashler（1992）发现训练被

试完成直线的朝向辨别任务后，朝向分辨能力能够

显著提高。但是用同样的刺激，如果让被试做亮度

辨别任务训练，被试在朝向辨别上就学不会了。也

就是说，虽然物理刺激是相同的，但被试只能学会

注意到的刺激特征，对于没有注意到的刺激特征，

或者说没有用很多注意资源去努力辨别的特征是学

不会的。在一项最新的研究中，Zhang 等人（2008）
发现在多刺激水平的知觉学习中，例如对参考刺激

对比度为 0.20、0.30、0.47、0.63 的四种刺激水平进

行辨别学习，相同的刺激，相同的任务，在有节律

的刺激呈现序列（如：按照对比度从小到大的顺序）

中被试能够学习，但在随机的序列（roving）（四种

对比度随机呈现）中则不能被学会。有节律的刺激

呈现方式使被试能够把注意资源指向那些合适的加

工特定刺激水平（如：不同的对比度水平）的细胞，

而随机的序列则使这种注意资源在加工不同刺激水

平的细胞间的转换发生了困难，所以没有学习效果。

但如果对每种刺激给一个概念上的标签“tag”，帮

助注意资源转向适合的知觉模板，那么即使在随机

序列中也能进行学习。由此可见，注意资源在知觉

学习过程中的作用不可忽视。 
fMRI 研究进一步证实知觉学习确实能引起与

注意有关的脑区（如：IPS, FEF, SEF）BOLD 信号

的减弱（Mukai et al., 2007）。Law 和 Gold（2008）
更是发现在运动方向学习任务中，与运动辨别任务

决策有关的 LIP 脑区活动因训练而发生显著变化，

但加工运动刺激的 MT 区却没有变化。甚至有研究

发现在 MT 区活动被抑制的情况下运动辨别的知觉

学习仍能发生（Lu, Qian, & Liu, 2004）。 
即使是初级视皮层 V1 区的活动，也有可能受

与任务相关的自上而下的大脑活动调节。例如：电

生理学的研究揭示训练猴子完成形状辨别任务，V1
细胞有了一些新的与训练形状有关的功能特性，这

些特性依赖于其完成的知觉任务，如果是同样的刺

激但任务不同，细胞的反应特性就会发生改变（Li & 
Gilbert, 2004）。 

以上实验证据都表明知觉学习并不完全是刺激

驱动的，它受与任务相关的更加复杂的高级过程的

调控。但也有一些相反的实验事实表明，在特定条

件下，被试没有注意到的，甚至是阈下的刺激属性

也可以学习。Watanabe 等人（2001）在研究中使用

了视觉快速序列呈现任务（RSVP, rapid serial visual 
presentation task），被试需要注意的是一系列呈现在

中央视野的字母，字母周围是运动的随机点，这些

随机点的运动方向一致性水平是阈下的。结果显示，

被试在这种非注意的情况下对于随机点运动方向的

检测成绩也提高了。但是他们后来的研究又发现，

这种成绩的提高只有在运动点中间的字母是目标刺

激时才会发生（Seitz & Watanabe, 2003）。所以，我

们还不能通过这个实验完全排除注意的作用。总之，

注意在知觉学习中起了非常重要的作用，在知觉学

习中不光刺激特征可以学习，和任务相关的注意也

可以学习，例如注意任务相关刺激特征，抑制任务

无关刺激特征，注意对知觉学习的作用机制还有待

进一步研究。 

3 知觉学习引起的细胞反应特性的改变 

伴随知觉学习，大脑皮层神经元哪些特性发生

改变和如何改变，目前研究结果是错综复杂的，也

存在很大争议，这里主要介绍一些相关的电生理研

究以便提供较为直接的证据。知觉学习使细胞的选

择性（selectivity）增强，前面已经提到知觉学习成

绩的提高与 V1 细胞的调谐曲线（tunning curve）变

陡显著相关（Schoups et al., 2001）。但细胞反应的改

变不仅受知觉训练的影响，还受知觉学习过程中自

上而下作用的影响。Li 和 Gilbert（2008）在最近一

项研究中训练猴子完成轮廓检测（contour detection）
任务,即在由随机短线组成的背景中检测出由几条

短线组成的共线性轮廓图形（collinear contour），发

现只有在训练轮廓检测任务时 V1 细胞的放电才随

着组成轮廓图形的线段数量而变化，即共线性线段

数量越多，V1 区细胞发放越强。但在被动地看时

V1 细胞的反应没有变化，即使把注意转移到轮廓图

形上但不进行轮廓检测任务，V1 反应也没有变化，

这反映了与任务相关的自上而下的作用调节细胞的

反应。在 IT 区也发现了细胞反应选择性的增强。猴

子在完成形状分类任务时，IT 细胞对训练过的刺激

朝向选择性更强，选择性增强使细胞能够更准确地

对形状进行分类。同样的刺激旋转一定的角度，IT
细胞的选择性就会下降（Freedman, Riesehuber, 
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Poggio, & Miller, 2006）。 
知觉学习伴随着细胞反应可靠性的增强，即细

胞放电频率趋于稳定。给麻醉猫呈现以自然场景为

内容的影片 30 次，考察 V1 细胞在每次呈现中放电

次数的变化，结果显示随着重复次数的增加，细胞

放电频率一致性增强（Yao, Shi, Han, Gao, & Dan, 
2007）。知觉学习对细胞反应的影响还体现在细胞反

应的时间特性上，随着训练细胞反应的同步性更好

（Salazar, Kayser, & Konig, 2004）。另外，突触可塑

性（synaptic plasticity）可能是知觉学习在更微观层

次上的一种加工机制，长时程的突触可塑性被认为

与学习和记忆关系密切（Abbott & Regehr, 2004），
但目前的研究主要集中在初级感觉皮层（S1）和初

级运动皮层（M1），视觉皮层的研究还比较少。 
综上所述，这些细胞特性的改变可能不是简单

的、单一的变化。知觉学习由于任务、实验程序和

所选被试种群的不同可能涉及复杂的神经机制。 

4 总结 

很多研究者试图建立一些知觉学习的理论和模

型，但目前还没有找到一个具有普适性的规律，知

觉学习的实质还值得进一步研究。知觉学习受很多

因素的影响，不仅是刺激驱动的，而且是任务相关

的。现在越来越多的研究似乎暗示着视知觉学习在

视觉信息加工的各个阶段都有可能发生，它不仅需

要初级视皮层等进行视觉信息加工的大脑皮层的参

与，而且也需要注意的调节和高级认知过程的反馈，

前额叶和顶叶这些高级脑区甚至有可能在知觉学习

过程中起了主要的作用。知觉学习的皮层表征机制

和神经加工机制是异常复杂的，未来几年的知觉学

习研究将主要探讨这些高级脑区发生作用的基本机

制，以及高级脑区和早期的视觉皮层是如何相互影

响的。科研工作者将结合多种技术手段，运用多种

实验范式、多角度对比的研究思路来进一步探讨知

觉学习和大脑的可塑性这一意义深远的问题。 
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The Neural Mechanism of Perceptual Learning 

MA Xiao-Li;  YANG Bin;  ZHONG Xiang;  SONG Yan 
(State Key Laboratory of Cognitive Neuroscience and Learning, Beijing Normal University, Beijing 100875, China) 

Abstract: Practice or experience can induce long-term changes in perceptual skill. This process is referred to as 
perceptual learning and indicates the plasticity even in adult brain. Previous studies on perceptual learning were 
mostly focused on the specificity, the transfer and the time course of learning. With the application of fMRI and 
ERP technology and the development of electrophysiological and psychophysical methods in recent years, scientists 
have achieved unprecedented progress in the neural mechanism of perceptual learning. The brain areas involved in 
perceptual learning, from primary visual cortex, have extended to the middle stage of visual information process 
(e.g. V4) and some higher attention-related brain areas. Furthermore, recent studies not only revealed how cortical 
maps change in the course of perceptual learning, but also explored the cell-level changes involved in perceptual 
learning. These new results provided further evidence for the research and application of brain plasticity. 
Key words: perceptual learning; neural mechanism; primary visual cortex; higher brain areas 




