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无意识恐惧及其神经机制* 

余凌峰  张  婕  明先超  雷  怡 

(四川师范大学脑与心理科学研究院, 成都 610066) 

摘  要  无意识恐惧是指个体在没有意识到威胁刺激的情况下仍表现出恐惧反应。传统观点认为无意识恐惧

加工主要由上丘−丘脑枕−杏仁核通路完成。然而, 大量研究表明, 除杏仁核之外, 外侧膝状体、丘脑枕、初级

视皮层等脑区也作为关键的神经节点参与无意识恐惧加工。皮层与皮层下结构的相互作用使大脑可以更高效

地处理潜在的威胁信息, 促进个体的生存适应。未来研究可以基于多模态神经影像探索时序特征、计算模型

模拟脑区交互机制、临床应用(包括诊断、治疗和发展轨迹)三个方向深入探讨无意识恐惧加工机制。 
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1  引言 

恐惧在人类生存发展过程中发挥重要作用 , 

它使个体处于警觉状态并作出反应以应对潜在威

胁。当个体察觉到威胁刺激(如恐惧面孔或尖叫声)

时, 会产生恐惧情绪并作出反应。然而环境中的

信息是多样的, 许多潜在威胁并未到达意识层面, 

但个体仍能产生恐惧相关行为以及神经生理反应

(蒋军 等, 2012; Mei et al., 2024)。Ohman 和 Scares 

(1994) 使 用 后 向 掩 蔽 范 式 (backward masking 

paradigm)首次发现 , 个体在未意识到威胁刺激

(蛇或蜘蛛)的条件下, 也会产生更强的皮肤电反

应(skin conductance response, SCR), 表明恐惧加

工 不 局 限 于 意 识 层 面 , 还 存 在 无 意 识 恐 惧

(unconscious fear) (徐茜 , 蒋毅 , 2012; 杨勇  等 , 

2021)。无意识恐惧加工使个体能快速检测到潜在

的威胁, 有效规避危险, 因此在人类进化过程中

发挥重要作用。 

研究者们致力于探究无意识恐惧加工的神经

基础。LeDoux (1995)首次提出无意识恐惧加工是

由皮层下上丘 ( S u p e r i o r  c o l l i c u l u s )−丘脑枕 
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(pulvinar)−杏仁核 (Amygdala)通路介导产生 , 并

将杏仁核视为恐惧加工中枢。后续研究进一步支

持了这一观点(Liddell et al., 2005; Wang et al., 

2023)。近年来, 有关皮层以及皮层下结构功能的

研究对上述观点进行了补充与发展。首先, 除杏

仁核之外, 外侧膝状体、丘脑枕、感觉皮层等结

构也能够快速检测无意识威胁刺激并对其产生特

异性神经响应 , 这表明在无意识恐惧加工阶段 , 

存在更为广泛的神经加工。其次, 上丘、丘脑枕

并不仅仅是视觉信号传递到杏仁核的中继站, 其

在无意识加工过程中可协调皮层注意网络检测威

胁刺激(Cortes et al., 2024)。这些发现促使我们系

统性地审视无意识恐惧加工的神经机制, 特别是

在早期阶段皮层和皮层下结构间的相互作用。 

尽管已有大量研究探讨了无意识恐惧加工的

神经基础, 但对于视觉加工早期阶段各个脑区在

无意识恐惧加工中的作用尚缺乏系统的整合和讨

论。基于此, 本文将重点探讨在无意识恐惧加工

阶段 , 视皮层与皮层下脑区 [外侧膝状体 (lateral 

geniculate nucleus, LGN)、上丘、丘脑枕]的功能

以及相互作用, 旨在进一步丰富无意识恐惧加工

的神经网络。 

2  无意识恐惧加工特征 

在无意识条件下, 个体能够快速、自动化地
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加工威胁信息, 这表明人类已经进化出专门处理

与 生 存 适 应 有 关 刺 激 的 神 经 模 式 (Jessen & 

Grossmann, 2020; Tao et al., 2021)。这种无意识加

工模式依赖于特定的视觉信息处理路径, 可以快

速、粗略地提取环境中的威胁信息。在这一过程

中, 背侧视觉流与皮层下结构(如上丘、丘脑枕、

LGN)发挥关键作用, 帮助个体在无意识状态下快

速应对潜在威胁。 

无意识加工与刺激的空间分辨率(视觉信号

的清晰程度 )有关 , 低空间分辨率 (low-spatial- 

frequency, LSF)的信息更能引起个体的无意识反

应。基于盲视患者的研究, 相比于高空间分辨率

(high-spatial-frequency, HSF)恐惧面孔, LSF 的恐

惧面孔更能成功诱发个体的恐惧反应(Burra et al., 

2019)。Chen 等人(2023)在探究无意识恐惧条件化

时也证明, 相比于 HSF 条件, 在 LSF 条件下, 中

性刺激能够与无条件刺激(电击)成功联结, 且与未

匹配电击的中性刺激相比, 其诱发了更大的 SCR

和瞳孔扩张。这一发现与基于盲视患者的研究结果

相呼应, 表明个体在视觉加工早期可通过提取环

境中的 LSF 信息以快速进行威胁信息加工。 

在无意识条件下, LSF 信息的优势处理涉及

特定的神经机制。在视觉加工过程中存在两条信

息处理路径：一是 P 通路(parvocellular pathway), 

视网膜的信息投射到 LGN 的 3~6 层并沿着腹侧视

觉流加工, 其加工速度较慢, 用于处理 HSF 信息; 

二是 M 通路(magnocellular pathway), 视网膜的信

息投射到 LGN 的 1~2 层并沿着皮层下结构(如上

丘等)以及背侧视觉流加工, 其加工速度快, 并且

可优先对 LSF 信息进行加工, 特别是 LSF 威胁信

息(Zhu et al., 2021; Zou et al., 2023)。Fang 和 He 

(2005)的研究表明 , 即使个体并未意识到视觉信

号存在, 背侧视觉加工流仍能对其进行加工。这

一发现为理解无意识视觉信息处理提供了重要线

索。Liu 等人(2017)进一步研究发现, 背侧视觉加

工流可快速响应视觉信号, 其在刺激出现 100 ms

以内就可以提取刺激的粗略信息并指导后续的感

觉信息处理。不仅如此, 更多的研究也证明无意

识条件下的视觉信息仍可通过皮层下结构(上丘 , 

丘脑枕, LGN)传递到背侧视觉加工脑区(Ajina & 

Bridge, 2019; Bertini et al., 2016; Schuurmans et 

al., 2023)。 

简而言之, 视皮层和视丘脑在无意识条件下

具有快速处理 LSF 信息的功能, 使个体在无意识

条件下能够快速检测威胁刺激。 

3  传统无意识恐惧加工通路 

3.1  上丘−丘脑枕−杏仁核通路 

皮层下通路主要涉及上丘、丘脑枕和杏仁核

等结构, 这些结构组成了功能性神经网络, 共同

参与个体的无意识恐惧加工(Axelrod et al., 2015; 

Kragel et al., 2021; Wang et al., 2023)。基于啮齿类

动物的研究, 从听觉丘脑(auditory thalamus)到杏

仁核的通路可以解释小鼠的听觉恐惧条件化过程

(LeDoux, 1995)。以此为背景, 研究者致力于寻找

一种等效的视觉通路, 用以解释初级视觉皮层受

损患者为何仍能对无法意识到的威胁刺激做出恐

惧反应。神经影像研究发现, 上丘、丘脑枕和杏

仁核等皮层下结构通过功能连接协同参与无意识

恐惧加工(Morris et al., 1998; Neumeister et al., 

2018; Siegel et al., 2020)。此外, 针对皮层盲视患

者的研究也为皮层下通路的存在提供了证据, 研

究表明, 皮层盲视患者能够辨别他们并未看到的

面孔刺激, 同时在盲区内呈现的恐惧面孔激活了患

者单侧或双侧杏仁核(Gelder et al., 2005; Morris et 

al., 1998)。后续针对盲视患者的研究进一步发现, 

在盲区内呈现威胁刺激时, 上丘、丘脑枕、杏仁

核均会激活(Celeghin et al., 2015)。 

鉴于皮层下各脑区的同步激活并不能表明这

些区域之间存在直接的神经解剖联系, 即各个结

构之间直接的神经元连接。Tamietto 和 Pullens (2012)

采用弥散张量成像(diffusion tensor imaging, DTI)

技术探究上丘、丘脑枕以及杏仁核之间是否存在

神经结构连接, 结果表明所有被试(健康和盲视患

者)的皮质下网络结构(上丘−丘脑枕−杏仁核)之间

均存在神经纤维束联系, 并且这些神经纤维在初

级视觉皮层损伤后增强。此外, 与健康被试相比, 

盲视患者的纤维束形状不同, 并且在三种结构之

间形成了一个纤维环(Tamietto & Pullens, 2012), 

表明皮层下结构的可塑性可能是导致初级视觉皮

层受损患者产生盲视现象的神经基础。 

3.2  拓展上丘−丘脑枕−杏仁核通路 

在皮层下通路中, 将杏仁核视为恐惧加工中

枢, 能够在无意识条件下快速检测环境中的威胁

信号并触发防御反应(LeDoux, 1995; Sato et al., 

2024)。近年来, 越来越多的研究进一步拓展了无
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意识恐惧加工的神经网络。 

个体的恐惧加工存在显著的物种差异。杏仁

核在啮齿类动物的恐惧加工中占据核心作用。

Yilmaz 和 Meister (2013)运用行为观察和电生理技

术, 发现小鼠在面对逼近的视觉刺激时产生快速

防御性反应 , 这种反应主要由杏仁核调控。

Ciocchi 等(2010)运用光遗传技术也发现, 特异性

地激活或抑制小鼠杏仁核中央核(CeA)的神经元, 

可以直接观察到 CeA 活动与恐惧行为之间的因果

关系。不仅如此, 基于啮齿类动物研究的模型发

现, 杏仁核不同亚区〔基底外侧杏仁核(basolateral 

amygdala, BLA)和 CeA〕在恐惧学习以及恐惧记

忆形成过程中具有关键作用 (Ressler & Maren, 

2019)。此外, 大量研究还发现了杏仁核与感觉皮

层的连接与恐惧加工密切相关。在早期研究中 , 

Boatman 和 Kim (2006)对小鼠进行恐惧条件化发

现, 当丘脑−杏仁核通路受损时, 并未完全损害小

鼠的冻结(freezing)反应, 而丘脑−皮层−杏仁核通

路受损时, 则完全消除了小鼠的冻结反应, 这表

明, 丘脑−皮层−杏仁核通路是健康小鼠的主要威

胁加工路径。后续研究中, Cambiaghi 等(2016)使

用蝇蕈醇(muscimol)抑制小鼠高级感觉皮层与杏

仁核之间的信号传递, 也发现小鼠无法区分威胁

刺激与安全刺激。Dalmay 等(2019)使用光遗传技

术也发现了小鼠感觉皮层储存恐惧相关记忆并调

节杏仁核的活动。 

灵长类动物以及人类的恐惧加工则更为复

杂。大量灵长类动物研究发现了不一致的结果。

Antoniadis 等(2007)发现, 即使杏仁核受损的恒河

猴, 仍表现出恐惧增强的惊跳反射(fear-potentiated 

startle)。Bliss-Moreau 等(2013)进一步摘除新生恒

河猴双侧杏仁核并进行纵向研究, 发现其在幼年

期仍能表达恐惧相关行为, 这表明除了杏仁核之

外, 其他脑区可能也具有恐惧加工能力。人类研

究进一步支持并拓展这一发现：即使杏仁核受损, 

个体也能够特异性加工威胁刺激。Piech 等(2010)

在视觉搜索任务中发现相较于中性刺激, 单侧杏

仁核受损患者与常人一样也能够快速检测出情绪

刺激。后续研究也发现 BLA 受损患者对威胁线索

也具有高度的敏感性(Terburg et al., 2012)。无意识

恐惧相关研究也发现类似的结果。虽然无意识恐

惧加工主要激活右侧杏仁核(Morris et al., 1998, 

1999), Heutink 等人(2011)使用脑电技术却发现, 

即使右侧杏仁核受损患者在有意识条件下无法分

辨恐惧面孔, 但是在无意识条件下 , 患者能够辨

别匹配白噪音与未匹配白噪音的恐惧面孔。值得

注意的是 , 由于该研究仅基于一名患者的数据 , 

可能影响结果的普遍性和可推广性。Tsuchiya 等

(2009)也观察到杏仁核受损患者在有意识条件下, 

可在干扰刺激中检测到恐惧面孔。同时, 在基于

突破连续闪烁抑制范式(breaking continuous flash 

suppression, b-CFS)中的无意识状态下, 恐惧面孔

仍比其他信息更快突破噪音抑制进入患者的意

识。因此, 即使没有杏仁核的直接参与, 在无意识

条件下, 个体仍具备快速检测威胁信息的能力。 

此外, 近年来的研究也进一步表明, 杏仁核

在人类恐惧加工中的作用更为复杂(Mobbs et al., 

2019; Touroutoglou et al., 2015)。LeDoux 和 Pine 

(2016)指出 , 虽然杏仁核在恐惧反应中扮演着重

要角色, 但将其视为“恐惧中枢”可能过于简化。这

主要体现在, 首先, 人类主观恐惧感受可能并不

是由杏仁核产生(LeDoux, 2020), 即使双侧杏仁

核受损, 患者仍具有主观恐惧体验(Feinstein et al., 

2013)。后续脑成像研究也发现, 杏仁核的活动与

威胁引发的身体反应的相关性比恐惧的主观体验

相关性更强(Taschereau-Dumouchel et al., 2020), 

其次, 杏仁核参与多种情绪和认知过程, 其功能

范围远超出单纯的恐惧加工。Pessoa (2017)强调, 

杏仁核应被视为一个功能多样的结构, 在情绪、

动机和社会认知等多个领域都发挥作用。Kleckner

等 (2017) 也认为杏仁核是大规模内感受系统

(Interoception-system)的一部分, 其主要功能是调

节内脏活动。这些发现共同表明, 我们需要重新

审视杏仁核在无意识恐惧加工中的角色, 应将其

视为一个复杂的神经网络中的关键节点, 而非孤

立的加工中枢。 

综上, 啮齿类动物研究一致强调杏仁核在恐

惧加工中的核心作用, 但灵长类和人类研究表明, 

除了杏仁核之外, 其他脑区也可能参与恐惧加工

过程。甚至在杏仁核响应威胁刺激之前, 其他脑

区已经开始加工威胁信息。此外, 人类的恐惧加

工网络比传统认知更为复杂, 涉及杏仁核与皮层

及皮层下结构的广泛连接。近年来有研究强调了

感觉皮层在指导杏仁核进行恐惧加工中的重要作

用, 进一步丰富了传统的皮层下通路理论。 

感觉皮层与杏仁核之间的相互作用有助于无
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意识恐惧加工。首先, 感觉皮层能够更迅速地接

收无意识威胁信息 , 并产生响应 , Carretié 等人

(2022)发现, V1/V2 对无意识非面孔威胁刺激反应

的潜伏期为 60~105 ms, 杏仁核对非面孔威胁刺

激的潜伏期在 150 ms 左右, 而杏仁核的活动需要

20~25 ms 才能到达视觉皮层(Carretié et al., 2021; 

Liu et al., 2022; Méndez-Bértolo et al., 2016)。由于

杏仁核并非直接接收视觉信号, 视网膜的信号通

过视丘脑(visual thalamus)传递到杏仁核, 与一阶

核团(直接接收视网膜信号的结构, 如上丘, LGN)

相比, 杏仁核对威胁刺激的响应更慢(Carretié et al., 

2021; Pessoa & Adolphs, 2010)。其次, 感觉皮层与

恐惧加工的脑区存在丰富的连接, 有利于快速且

高效地处理威胁相关信息。Zhu 等(2022)的一项

fMRI 研究强调了在威胁加工过程中感觉皮层与

杏仁核和海马体的相互作用。Lithari 等(2016)使用

脑磁图(Magnetoencephalography, MEG)的图论分

析(Graph Theory analysis)发现, 与安全刺激相比, 

当呈现威胁刺激时, 杏仁核等皮层下结构与额叶

以及颞叶等恐惧加工相关皮层脑区的连接性减少, 

而视觉皮层与这些皮层脑区之间的连接性增强。 

鉴于感觉皮层在无意识恐惧加工中的独特优

势, 研究者关注了其与杏仁核协同进行无意识恐

惧加工。传统皮层下通路强调杏仁核直接接收上

丘以及丘脑枕的信息以快速且粗略地加工威胁信

号。值得注意的是, 上丘输入的信息传递到下侧

丘脑枕(inferior pulvinar), 下侧丘脑枕主要与视觉

皮层相连, 而从丘脑枕投射到杏仁核的信息起源

于内侧丘脑枕(medial pulvinar), 丘脑枕是否存在

内部信息传递有待商榷(Pessoa, 2005)。Li 和 Keil 

(2023)提出威胁加工的三阶段模型 , 进一步强调

了在威胁刺激传递到杏仁核之前, 感觉皮层调节

杏仁核对威胁刺激的响应。该模型认为, 感觉信

号通过丘脑等皮层下结构传递到感觉皮层以快速

检测环境中的威胁信号, 之后威胁信息通过感觉

皮层投射到杏仁核、海马体等边缘脑区 (limbic 

areas), 并与脑干(brainstem structures)相互作用以

产生防御性反应 , 最后 , 大脑进入全局激活

(global ignition)状态对威胁刺激进行更深入、复杂

的加工。因此, 强调视觉加工脑区在调节杏仁核

对威胁刺激响应中的指导作用 , 有助于揭示从

LSF 信息的初步检测到最终恐惧反应产生的神经

机制。 

总之, 尽管上丘−丘脑枕−杏仁核通路是无意

识恐惧加工网络的关键组成部分, 但是基于无意

识快速加工的机制, 除杏仁核之外, 其他脑区(如

LGN, V1 等)也具有处理威胁信息的功能(Carretié 

et al., 2021; Li & Keil, 2023; Spacek et al., 2022), 

同时, 皮层下通道各个结构与皮层之间也存在丰

富的连接。无意识恐惧加工的神经机制可能不只

局限于皮层下结构。 

4  无意识恐惧加工的神经节点 

在无意识条件下, 对威胁刺激加工特异性的

内在机制主要体现在两个方面：一是皮层下结构

与皮层之间的相互作用使个体能够快速检测到威

胁刺激; 二是这些结构能够对威胁刺激进行特异

性反应。根据大量研究, 除杏仁核之外, 其他脑区

(如外侧膝状体、丘脑枕、初级视觉皮层等结构)

也可被视为无意识恐惧加工的关键节点。 

4.1  外侧膝状体 

LGN 位于丘脑后部, 在丘脑枕外下方, 是无

意识视觉加工的重要节点。作为视网膜信号的主

要接收站, LGN 不仅可以直接接收视网膜的信号

输入 , 还能够快速加工无意识视觉信息(Adámek 

et al., 2022; Ajina & Bridge, 2018; Schmid et al., 

2010)。LGN 由 P 细胞(parvocellular)、M 细胞

(magnocellular)以及 K 细胞(koniocellular)三类神

经元组成。这三类细胞分别接收特定类型的视网

膜信号, P 细胞对 HSF (精细细节、线条或轮廓的

特征)的信号更敏感; 而 M 细胞对 LSF (模糊图

像)的信号更敏感。K 细胞的具体作用仍在探索。

有观点认为, 来自 K 细胞的信息投射到纹外视皮

层是构成盲视的基础 (Jayakumar et al., 2013; 

Leopold, 2012)。这种细胞功能的分化使 LGN 能

够并行处理不同类型的视觉信息, 为无意识恐惧

加工奠定基础。 

除了视网膜信号, LGN 还能够接收来自视觉

皮层、丘脑网状核(thalamic reticular nucleus, TRN)

以及脑干核团的信号(Weyand, 2016)。研究表明, 

与未注意到的刺激相比, LGN 对注意到的视觉刺

激的激活更强(O’Connor et al., 2002), 这种注意

调节效应来自皮层以及皮层下结构的反馈信号对

LGN 的调节。首先, 在视觉信号从视丘脑到达皮

层或皮层下结构之前, TRN 抑制性地调节 LGN 的

视觉输出, TRN 与 LGN 不同细胞(P、M、K)之间
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的连接促使不同的视觉信息之间相互作用, 即 TRN

引导 LGN 细胞与注意相关的活动, 也就是说, 在视

觉信号进行皮层意识加工之前, TRN 与 LGN 就已经

开始对视觉信息进行选择性过滤; 其次, LGN 的信

号持续受到视觉皮层的影响, Briggs 和 Usrey (2007)

发现, 来自皮层的反馈信号在视觉刺激呈现 50 ms

左右就可到达 LGN, 能有效提高 LGN 对视觉信号

的无意识加工能力。这种自上而下的调控机制使得

LGN 能够灵活应对环境中的变化。 

LGN 的灵活性及其与其他脑区的广泛连接使

其在无意识恐惧加工中具有重要作用。首先, LGN

能够对威胁刺激产生特异性反应。基于啮齿类动

物光遗传研究 , 腹外侧膝状体 (ventral lateral 

geniculate nucleus, vLGN)可以调节小鼠对视觉威

胁刺激反应的持续时间, vLGN的激活可以减少小

鼠的冻结反应, 而 vLGN 的失活则延长了小鼠对

威胁刺激的冻结反应(Spacek et al., 2022)。人类研

究也发现, 在威胁条件下, 视网膜到 LGN 的信号

传递速率增加(Casagrande et al., 2005)。其次, LGN

是产生盲视现象的神经基础。Tamietto 等(2012)

指出, LGN 能够绕过 V1, 直接将信号传递到纹外

视皮层, 使得 V1 受损患者能够辨别盲视野区域

内出现的刺激, 凸显了 LGN 作为替代视觉通路关

键节点的重要性。早期对盲视患者的威胁检测的

研究发现, 相较于中性刺激, LGN 对威胁刺激的

激活更强(Van Den Stock et al., 2011)。Ajina 和

Bridge (2018)进一步对 14 名 V1 皮层受损患者进

行研究发现, 与无盲视患者相比, 盲视患者受损

半球的中颞叶(middle temporal area, MT/V5)可以

对刺激及时响应, 并且在受损半球中, MT 和 LGN

之间显示出完整的功能连接, 无盲视患者则不存

在这种功能连接。而 MT 和 LGN 之间的功能连

接可以充分解释在纹外视皮层观察到的非常短暂

的潜伏期反应, 促进个体对特定刺激的快速反应

(Schmid et al., 2010)。因此, LGN 在无意识恐惧加

工中的作用具有特异性。 

4.2  丘脑枕 

丘脑枕是丘脑中最大的核团, 可以细分为多

个子核团, 不同子核团与特定脑区之间的连接对

无意识威胁检测至关重要。其中 , 下侧丘脑枕

(inferior pulvinar)主要与纹外视皮层以及上丘等

脑区相连, 内侧丘脑枕(medial pulvinar)则与杏仁

核以及额顶叶相接, 这种解剖结构为无意识威胁

检测提供了神经基础(Cortes et al., 2024)。此外, 

作为丘脑中的高级核团, 丘脑枕与广泛的皮层存

在直接的神经连接, 形成了皮层−丘脑枕−皮层回

路。丘脑枕与皮层存在两种连接模式, 包括前馈

通路 (feedforward pathway)和反馈通路 (feedback 

pathway), 前者通过丘脑枕进行信息传递 ; 后者

则表征皮层信息投射回到丘脑枕 (Fiebelkorn & 

Kastner, 2019)。这两种连接模式有效地促进了感

觉皮层以及高级皮层在内的相互作用 (Jaramillo 

et al., 2019; Saalmann et al., 2012)。不仅如此, 结

合皮层脑电技术对懒猴的研究 , 丘脑枕失活会

减弱视觉皮层对光栅的反应, 这表明丘脑枕不局

限于控制各个脑区之间的相互作用, 也参与正常

的视觉加工(Purushothaman et al., 2012)。 

丘脑枕的活动与个体的无意识加工过程密切

相关。Takakuwa 等(2021)发现, 与双侧 LGN 的

功能类似 , 同侧丘脑枕失活也会影响盲视猕猴

的无意识信息加工 , 表明丘脑枕在无意识加工

过程中具有关键作用。Kinoshita 等(2019)也发现, 

通过药理灭活丘脑枕会损害盲视猕猴的无意识

视觉加工能力。在人类研究中也发现一致的结

论。例如, Kletenik 等人(2022)使用病变网络图谱

(Lesion network mapping, LNM)发现, 与大脑病变

未产生盲视的患者相比, 大脑病变产生盲视的患

者, 其病变位置和同半球内侧丘脑枕之间存在功

能连接。 

丘脑枕与皮层以及皮层下结构之间均存在丰

富的连接 , 使其具有协调各个脑区信号的能力 , 

这对无意识恐惧加工也至关重要。丘脑枕接收上

丘的视觉信号, 这种信号传递对无意识恐惧加工

尤为关键(Cortes et al., 2024)。其中, 上丘能够控

制头部与眼球运动, 捕捉视觉场景中的显著刺激

(例如威胁刺激), 从而优先对生物相关刺激(例如

蛇和面孔)进行反应(Ajina et al., 2020; Le, 2014; 

Maior et al., 2010)。不仅如此, 上丘对情绪刺激的

响应更快。恒河猴上丘在更高亮度刺激条件下的

平均反应潜伏期从 86 ms 降低到 59 ms, 而对情绪

面孔的平均反应潜伏期则在 30 ms左右(Bell et al., 

2006; Nguyen et al., 2014)。同时, 对猕猴的研究也

发现 , 与安全刺激(几何图形)相比 , 丘脑枕神经

元在 60 ms 左右就能够对威胁刺激产生更强且更

快速的响应(McFadyen et al., 2020; Van Le et al., 

2013)。这种快速反应机制使个体在无意识条件下
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优先处理威胁信息。Kinoshita 等(2019)使用双病

毒载体技术(the double viral vector technique)阻断

了上丘−丘脑枕之间的信号传递 , 发现盲视猕猴

的无意识视觉加工能力受损。人类研究也论证了

上丘与丘脑枕之间的信息传递在处理威胁信息过

程中的作用(Kragel et al., 2021)。无意识呈现威胁

刺激时, 上丘与丘脑枕均显著激活(Liddell et al., 

2005)。这些结果均表明, 上丘与丘脑枕之间的信

号传递对无意识恐惧加工至关重要。 

传统通路认为 , 在无意识恐惧加工过程中 , 

丘脑枕直接将信息传递到杏仁核, 而无需视觉皮

层的参与。然而, 上丘的信息主要传递到下侧丘

脑枕, 下侧丘脑枕主要与视觉皮层相连, 而丘脑枕

传递到杏仁核的信息来源于内侧丘脑枕, 但目前

尚无研究报告丘脑枕内部是否存在直接的信号传

递(Pessoa, 2005)。更重要的是, 内侧丘脑枕具有较

长的反应潜伏期(200 ms 左右), 其神经元可能接收

皮层自上而下的输入 , 这有助于检测威胁刺激

(Van Le et al., 2013)。例如, Pessoa 和 Adolphs (2010)

认为, 内侧丘脑枕与 OFC 以及扣带回等结构相连

接, 当微弱或短暂的视觉刺激具有生物意义时, 会

通过皮层−丘脑枕−皮层回路放大信号。对猕猴的研

究也发现, 视觉皮层(V4)在 γ 频带(30 Hz 以上, 注

意力增强指标)的同步活动先于丘脑枕(Zhou et al., 

2016)。因此, 在无意识恐惧加工过程中, 尽管丘脑

枕的威胁信息可能会直接传递到杏仁核, 但在威

胁信息传递到杏仁核之前, 丘脑枕也可能具有协

调皮层各脑区评估刺激生物学意义的能力。 

4.3  初级视觉皮层 

视觉皮层在无意识恐惧加工中具有关键作用, 

不仅能指导杏仁核等结构进行恐惧加工, 其本身

也能够主动处理威胁信号。这主要表现为杏仁核

受损时 , 视觉皮层仍能特异性加工威胁刺激

(Edmiston et al., 2013)。这一观点得到了更多证据

的支持(Kragel et al., 2019; Staib et al., 2020)。基于

非人灵长类的动物研究发现, 猴子初级视觉皮层

在 40 ms 左右就可以对简单威胁线索(条件化的光

栅)进行快速响应(Li et al., 2019)。人类研究也发现, 

在完成恐惧条件化 15 天之后, 初级视皮层仍表现

出对威胁刺激的特异性加工(You et al., 2021)。 

初级视皮层不仅可以对意识层面的威胁刺激

产生特异性反应 , 还参与了无意识恐惧加工过

程。Lamme (2010)认为 V1 传递到高级视皮层的过

程是以前馈扫描(feedforward sweep)方式进行的, 

意识以及无意识视觉加工均会进行前馈扫描, 高

级视皮层至初级视皮层的反馈投射 (Feedback 

projections)在有意识感知过程中发挥重要作用 , 

而如果只进行前馈扫描 , 则只会进行无意识加

工。视网膜信号在 30 ms 左右就可以传递到初级

视皮层, 在 60~80 ms 之后迅速投射至纹外视皮层

(Lamme, 2001), 这一时间进程为理解视觉信息的

无意识加工提供了重要参考。后续 Hurme 等人

(2017)在刺激出现 60 ms 或 90 ms 之后使用 TMS

抑制初级视皮层均可以干扰对视觉信号的检测 , 

并 且 只 有 刺 激 开 始 异 步 时 间 (stimulus onset 

asynchronies, SOA)在 90 ms 条件下发现了对刺激

的无意识加工, 验证了前人观点。根据前馈扫描

机制, 当 SOA 为 60 ms 时会阻断前馈扫描, 而当

SOA 为 90 ms 时则会阻断反馈投射(Feedback 

projections)。此外, Carretié 等(2022)也发现, 在无意

识条件下, V1/V2 在 70 ms 左右就可以特异性加工

威胁刺激。因此, 不管是在意识还是无意识条件

下 , 初级视皮层均能对威胁刺激进行特异性加

工。鉴于初级视皮层在结构和功能上的广泛性特

征, 其可被视为无意识恐惧加工的重要节点。 

当前观点认为, 感觉皮层储存了对威胁的记

忆表征, 促使个体在无意识条件下快速且精细地

加工威胁刺激(Li & Keil, 2023)。个体内部感官体

验与外界环境之间的相互作用共同影响了感觉皮

层对威胁刺激的神经表征 (Maya-Vetencourt & 

Origlia, 2012)。恐惧条件化范式为理解初级视皮

层恐惧记忆的形成过程提供了有效的实验方案。

通过将简单的中性刺激(如光栅)与厌恶刺激(如电

击, 白噪音)关联, 从而使个体对中性刺激产生条

件化恐惧反应。这种联想学习(associative learning)

过程会导致初级视皮层发生可塑性改变, 使之成

为恐惧记忆的储存场所之一(Li et al., 2019; Yin et 

al., 2020; You et al., 2021)。Li (2014)认为, 存在三

种机制介导了这种由联想学习诱发的皮层可塑性

(Cortex Plasticity)变化：第一, 在恐惧条件化过程

中, 杏仁核的 theta 震荡增强, 促进其与感觉皮层

之间的相互作用以诱导皮层发生可塑性变化; 第

二 , 恐惧条件化增强杏仁核与基底前脑(nucleus 

basalis)之间的信号传输, 进而促进基底前脑向感

觉皮层释放乙酰胆碱(acetylcholine), 使得感觉皮

层发生可塑性变化; 第三, 由恐惧条件化引起的
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负面情绪状态(如焦虑)增强杏仁核与感觉皮层之

间的信号传递, 进而诱导皮层发生可塑性变化。 

除杏仁核之外, 初级视皮层的可塑性变化也

受到丘脑枕的调节。Purushothaman 等(2012)认为

丘脑枕可通过两种相互兼容的机制调节初级视皮

层对视觉刺激的响应。首先, 丘脑枕连接高级视

觉皮层以及初级视皮层, 其中, 初级视皮层将视

觉信号发送到丘脑枕形成基本视觉图, 而高级视

皮层通过调节丘脑枕神经活动进而影响初级视皮

层对视觉刺激的表征(Cortes et al., 2024; Zhou et 

al., 2016), 即丘脑枕通过抑制性和兴奋性神经元

调节初级视皮层的活动。其次, 丘脑枕具有充当

门控信号(gating signal)的作用, 即丘脑枕不是传

递视觉信号, 而是控制其他脑区传递到初级视皮

层的视觉信号。总之, 初级视皮层通过杏仁核和

丘脑枕等结构的多重调控机制, 既能够储存威胁

刺激的记忆表征, 又能够动态调节视觉信息的加

工过程, 从而使感知系统在无意识条件下能够快

速且精确地辨别环境中的威胁信息。 

5  总结与展望 

本文梳理了参与无意识恐惧加工的皮层与皮

层下结构的功能, 重新探讨了无意识恐惧加工的

神经机制(见图 1)。无意识恐惧加工不仅仅涉及皮

层下结构, 还涉及到皮层结构以及皮层与皮层下

结构的相互连接。据此, 本文认为, 除杏仁核之外, 

LGN、丘脑枕以及初级视皮层也是无意识恐惧加

工的关键神经节点。这反映了视觉加工的多样性, 

同时也体现了个体在应对威胁过程中独特的的神

经模式。为了进一步巩固无意识恐惧加工过程中

的神经通路模型, 未来可以从以下几个方面进行

研究: 

首先, 未来研究需要深入探究皮层与皮层下

结构在无意识恐惧加工中的时序特征及其动态交

互模式。目前的研究主要关注各脑区的独立功能, 

但对它们之间的时间动力学特征及信息流动方式

尚缺乏系统性认识(Pessoa & Adolphs, 2010)。这需

要我们结合多种研究手段：利用 MEG/EEG 的高

时间分辨率优势来追踪快速神经活动(Diano et al., 

2017), 通过 fMRI 精确定位激活脑区, 再借助因

果分析方法〔如动态因果模型(Dynamic Causal 

Model ing ,  DCM)、格兰杰因果分析 (Granger 

Causality Analysis, GCA)〕考察关键节点(如 LGN、

丘脑枕、杏仁核和 V 1 )之间的信息传递过程 

 

 
 

图 1  无意识恐惧加工神经节点 

注：外侧膝状体位于丘脑枕外下方, 其解剖位置经等比例放大显示, 图片改编自 SciDraw.io (DOI: 10.5281/zenodo.4312476) 
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(Friston et al., 2019)。这不仅有助于确定各脑区激

活的时间进程, 更重要的是能够揭示它们之间的因

果关系。通过对这些时序特征的分析, 可以构建更

为完整的无意识恐惧加工的神经动力学模型, 为理

解人类快速威胁检测系统提供新的理论视角。 

其次, 构建整合计算模型将为揭示无意识恐

惧加工的神经机制提供新的研究视角。通过建立

包含皮层和皮层下结构(如 LGN、丘脑枕、杏仁核

和初级视皮层)的大尺度神经网络模型(Kietzmann 

et al., 2019), 可以模拟这些关键脑区在不同状态

下的动态交互过程, 从而验证各个结构在无意识

恐惧加工中的具体作用。这种计算建模方法不仅

能够整合现有的实验发现, 还可以预测新的神经

环路交互模式(Friston & Kiebel, 2009)。 

最后, 未来研究应进一步探索无意识恐惧加

工在临床应用中的潜力, 特别是在情绪障碍和精

神疾病的诊断和治疗方面。已有研究表明, 抑郁

症患者对无意识恐惧面孔表现出异常的神经反应

(Zhang et al., 2016), 这一发现为开发新的诊断工

具和治疗方法提供了可能性。近年来, 无意识的

暴露疗法受到广泛关注。这种方法通过绕过恐惧

情境的直接对抗来降低个体的情绪强度, 使参与

治疗的个体在较低的恐惧感下更新记忆, 特别适

合恐惧抵抗力低的患者(Siegel et al., 2020)。例如, 

Siegel 等人(2022)采用无意识暴露疗法成功降低

了蜘蛛恐惧症患者对狼蛛的逃避行为。此外, 神

经反馈训练在无意识恐惧加工中也展现出潜力。

通过实时 fMRI 神经反馈, 被试可以学会调节大

脑对无意识呈现的恐惧刺激的反应, 这为焦虑症

和恐惧症的治疗提供了新的思路 (Taschereau- 

Dumouchel et al., 2018)。除了临床应用, 研究无意

识恐惧加工在青少年时期的发展轨迹也具有重要

意义, 青春期是情绪发展的关键阶段。我们可以

探讨青少年无意识恐惧加工能力的发展是否与焦

虑障碍的易感性相关, 从而为早期干预提供理论

基础。 
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Unconscious fear and its neural mechanisms 

YU Lingfeng, ZHANG Jie, MING Xianchao, LEI Yi 
(Institute of Brain and Psychological Sciences, Sichuan Normal University, Chengdu 610066, China) 

Abstract: Unconscious fear refers to fear responses that occur without conscious awareness of 

fear-inducing stimuli. Traditional views suggest that unconscious fear processing is primarily mediated by 

the superior colliculus-pulvinar-amygdala pathway. However, recent studies have revealed that besides the 

superior colliculus and pulvinar, other cortical and subcortical regions are also involved in early threat 

detection. Based on substantial evidence, it has been found that in addition to the amygdala, other brain 

regions (such as the lateral geniculate nucleus, pulvinar, and primary visual cortex) are also key nodes in 

unconscious fear processing. The interaction between cortical and subcortical structures enables the brain to 

process potential threat information more efficiently, promoting survival adaptation. Future research can 

explore the mechanisms of unconscious fear processing from three directions: investigating temporal 

characteristics through multimodal neuroimaging, simulating brain region interactions through 

computational models, and clinical applications (including diagnosis, treatment, and developmental 

trajectories). 
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