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中国计算神经科学的早期研究工作 

——对 1965 年“汪-顾模型”的再发现 

司光伟 1，陈昭 1，栾贵波 1 

1 中国科学院生物物理研究所，北京 100101 

 

上世纪 80 年代后期，计算神经科学作为一个新学科领

域开始兴起 1。它强调采用定量的方法，如数学建模、理论分

析和数值模拟等来研究和解决神经科学中的重要科学问题。

自此后的三十余年里，作为连接神经科学、认知科学与信息

科学的前沿交叉学科，计算神经科学获得快速发展，为理解

大脑运作的基本原理，攻克脑疾病以及推动人工智能技术的

发展做出了关键贡献 2,3。 

然而鲜为人知的是，早在上世纪 60 年代，中国科学家就

曾在这一领域做出过精彩的工作。1965 年，中国科学院生物

物理研究所（以下简称生物物理所）汪云九a、顾凡及b通过分

析动物视网膜神经电生理实验现象，提出了运动方向、速度

检测的神经计算模型（简称为“汪-顾模型”），与同期西方学

者提出的经典模型有异曲同工之妙。 

本文通过新发现的论文手稿、档案资料及口述访谈等，

 
a 汪云九（1937-2024），男，1959 年山东大学数学系毕业后进入生物物理所工作，曾任研究员，2002 年退

休，2024 年在北京去世。长期在中国科学院研究生院讲授《神经信息学》课程。著有《意识的神经科学原

理》、《神经信息学》、《生物控制论研究方法》、《意识与大脑》等论著，另有译著多种。曾任中国生物物理

学会生物控制论与生物信息论专业委员会主任、中国自动化学会生物控制论专业委员会主席、中国数学会

生物数学学会副主席等职。 
b 顾凡及（1938- ），男，1961 年复旦大学数学系毕业后进入中国科学技术大学生物物理系工作。1961-1965

年在生物物理所理论组进修。1979 年调入复旦大学生理学与生物物理学系，曾任复旦大学生命科学学院教

授，2004 年退休。著有《生物控制论研究方法》、《神经信息处理》和《An introduction to neural information 

processing》等论著。退休后致力于脑科学领域科普创作，著有《脑科学的故事》、《三磅宇宙与神奇心智》、

《脑海探险》等科普著作以及《意识探秘》、《意识的宇宙》和《脑中魅影》等译作十余本。曾任中国生物

物理学会生物数学专业委员会主任、中国神经科学会计算神经科学和神经工程专业委员会副主任等职。 
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梳理和考察这段尘封的历史，探寻当时这两位年轻人如何在

艰苦的条件下，于短短数年间走到国际科学前沿，为中国本

土计算神经科学发展史发掘出新的历史事实。 

 

1． 20 世纪中期计算神经科学在学科交汇处萌芽 

20 世纪 40 年代，随着电生理技术的突破，生理学家霍

奇金（Alan Hodgkin）和赫胥黎(Andrew Huxley)实现了对乌

贼神经细胞离子电流的记录，并建立了描述神经元细胞膜电

位活动的数学模型 4。该模型被认为是计算神经科学的奠基

之作。 

随后，研究视角逐步从单神经元拓展到神经环路。生理

学家哈特兰（Haldan Hartline）、巴罗（Horace Barlow）、休伯

尔（David Hubel）、威泽尔（Torsten Wiesel）等人通过记录动

物视觉环路神经元对特定图案刺激的响应，研究视觉信息处

理的神经机制 5–7。随着实验数据的积累，研究者们开始运用

数学模型定量描述实验现象 5，从信息编码的角度理解神经

活动 8。 

与此同时，受到生物神经网络的启发，人工神经网络研

究开始兴起。1943 年，麦卡洛克（Warren McCulloch）与皮

茨（Walter Pitts）提出了第一个神经网络数学模型 9；1958 年，

罗森布拉特（Frank Rosenblatt）发表了现代人工神经网络的

雏形——感知机（Perceptron）模型 10。该时期，研究者将大

脑视为一个信息处理系统，通过建模提炼生物神经网络稳健

高效的信息处理机制，发展仿生算法，构成了现代人工智能
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技术的重要源头。 

至此，在生理学与计算机科学的交叉地带，计算神经科

学研究开始萌芽。 

 

2．生物物理所理论组在视觉信息加工领域的早期探索 

1956 年，新兴边缘学科生物物理学被写入《1956—1967

年科学技术发展远景规划纲要》，1958 年生物物理所成立，

贝时璋任所长。1959 年 9 月，贝时璋发起成立理论组，最初

的成员只有三人c。 

关于成立理论组的考虑，组长郑竺英后来回忆：“贝所长

本人被当时控制论提议者——诺伯托·维纳的‘边缘科学’

或称‘杂交科学’所感动，他希望能做一些这方面的工作。”

d贝时璋曾对三人说：“目前科学上学者研究的领域越来越窄，

他可以是那个领域中的专家，但对其边缘区域的情况却毫无

知晓，而恰恰是这些交叉区域提供了最丰富的机会，是一些

未开垦的处女地。”e成立伊始，理论组在贝时璋建议的生物

信息论、生物控制论和量子生物学三个方向中，选择了生物

控制论。“由于贝老希望我们做一些实验，不要纯粹搞理论研

究，故选择第二项，有助于将生物学定量化。”11 

理论组几位年轻人被当时莱夏特（Werner Reichardt）和

哈森施泰因（Bernhard Hassenstein）通过巧妙的视觉行为学

实验，提出描述昆虫检测物体运动方向与速度的数学模型

 
c 此三人为郑竺英、汪云九和郁贤章。郑竺英（1926-2022），女，1950 年浙江大学生物系毕业，1958 年进

入生物物理所工作，曾任生物物理所研究员，1987 年退休，2022 年在北京去世。汪云九、郁贤章分别为

1959 年山东大学数学系、北京大学理论物理系应届本科毕业生。 
d
 2018 年 5 月郑竺英致生物物理所的信。 
e
 郑竺英，《科研园地留痕——郑竺英科普文集》，生物物理所内部出版物，2006 年。 
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（Hassenstein-Reichardt 模型）12 的经典工作所吸引，开启了

边学边干的探索。早期课题包括小鼠体温调节的反馈控制机

制 13和青蛙肌梭神经元的响应函数 14,15等。 

1963 年，汪云九在极其有限的学术资料中关注到哈特兰

关于鲎复眼电生理实验工作 16，尤其欣赏其从实验数据中提

炼出侧抑制数学公式的研究思路 5。随后，汪云九、郑竺英利

用计算机模拟鲎复眼中小眼之间的侧抑制作用，验证了该机

制能够突出图像边缘的猜想 17。接着，他们将侧抑制计算应

用于图像边缘曲率特征检测，提出了印刷体阿拉伯数字的识

别算法 18。此后，他们进一步分析了描述侧抑制网络随时间

演化的动力学方程，利用计算机拟合得到了与实验数据高度

一致的结果 19，并猜想这种动力学性质在可能承担运动变化

图案识别的生理功能 20。 

这一时期，汪云九等人敏锐地关注到了视觉研究的前沿

进展，围绕视觉信息处理展开了持续深入的探索，研究对象

逐步从静态特征扩展到动态特征，为随后提出运动方向、速

度检测模型做好了准备。 

 

3．运动方向、速度检测模型的提出过程 

此后，他们又继续做了哪些研究？1966 年至 1975 年间

的公开渠道上找不到相关资料。但是，在此后发表的多种论

文、专著和教材中 11,21–23，均提及一项工作：一个运动方向、

速度检测的视网膜感受野模型。 
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循着上述线索，我们辗转找到了完成于 1965 年的两篇

未发表的论文手稿：《检察方向、速度的视网膜感受野的数学

模型》f（附件 1）、《关于视网膜感受野数学模型的一般形式

的几个问题》（附件 2）。两篇手稿均署名为“中国科学院生

物物理所仿生组”（如图 1）。 

图 1 左：汪-顾模型论文手稿。右：汪云九（左）与顾凡及（右）。 

 

上述手稿详细记录了该模型的提出过程。作者在研读当

时视觉神经生理学文献时，注意到了视网膜及视皮层中特征

选择性研究相关工作 6,7,24–29。这些研究均报道了一些神经元

能够对特定方向、速度运动的物体做出选择性响应。视觉信

息在传入大脑之前，已经在视网膜上进行了加工处理。考虑

到视网膜结构相对简单，他们遂将研究目标聚焦于视网膜上

 
f 原文用“检察”一词，今多用“检测”。 
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的视觉信息加工过程。 

他们综合蛙 25、家兔 29、家鸽 27 等动物上的电生理实验

现象，总结出视网膜上具有运动检测特征的输出神经元普遍

具备以下性质：一是响应的选择性只与运动方向和速度有关，

与背景、物体尺寸及颜色等特征无关；二是对光照增强（ON）

和光照减弱（OFF）都有响应，即具有 ON-OFF 响应特性。 

脊椎动物的视网膜一般具有三层结构（图 2A）。第一层

感受器细胞，接收外界光输入；第二层双级细胞，其输入端

和输出端有两种只在层内连接的神经元进行信息处理，中间

层的神经连接方式和神经元性质决定了信息处理的方式；第

三层神经节细胞，也是当时大部分电生理实验记录的输出对

象，其中部分神经节细胞即表现出运动方向与速度选择性。 

他们构造出一个三层人工神经网络。其中，输入端感受

器细胞响应光照的模型形式，借鉴了其前期研究中青蛙肌梭

神经元响应函数 14。模型的关键是中间层的设计。他们注意

到同年苏联科学家马克西莫夫（В. В. Максимов）等人针对

青蛙视网膜双极细胞的电生理实验工作 28，认识到中间层细

胞有激活和抑制两种类型，响应有快慢之分，且存在不同的

激活阈值。通过对抑制连接、时间延迟、激活阈值等要素的

不断组合、推演，并与已知的电生理实验现象进行反复比对，

他们最终确定了模型的形式（图 2B）：在中间层引入非对称

的延迟抑制，并为输出层的神经节细胞设置了激活阈值。 
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图 2 运动方向、速度检测模型。A、视网膜三层细胞结构示意图。感

受器细胞、双极细胞与神经节细胞构成了视网膜三层前馈投射的结构，

水平细胞与无长突细胞在突触层进行侧向连接。B、运动方向、速度

检测的视网膜感受野模型（汪-顾模型）示意图。非对称的延迟抑制是

运动方向检测的关键。通过调节延迟时间𝜏的长短可以实现对运动速

度的检测。C、模型的工作原理示意图。当物体沿非偏好方向运动时，

当前时刻激活的感受器下行的兴奋输入，与前一时刻激活的感受器下

行经过延迟的抑制输入相互抵消（标∗处），未达到输出层的激活阈值，

无法向下输出信号。只有当物体沿偏好方向运动时，输出层才会产生

信号。 

 

手稿清晰地阐释了该模型如何实现对特定运动方向的

检测（图 2C）。当物体沿“偏好方向”移动时，感受器依次

激活，当前感受器产生的兴奋信号与之前感受器延迟传导的

抑制信号错开，不会在中间层抵消，末端能输出检测信号；
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而当物体沿相反方向（“非偏好方向”）运动时，当前感受器

发出的激活信号，恰好与之前感受器发出的抑制信号在同一

时间汇聚并相互抵消，末端无法突破阈值产生输出。由此，

运动方向的选择性通过对非偏好方向上的信号的抑制得以

实现。在此基础上，通过调节延迟时间的长短，就能实现对

运动速度的检测。 

作者采用了矩阵数学形式构造模型，并在手稿中深入讨

论了针对不同功能的网络结构优化设计问题，为后续应用提

供了理论支撑。模型的数学架构清晰、计算简便，显著降低

了其工程转化难度，仅需基础电子元器件即可实现。1966 年

1 月，基于该模型，生物物理所仿生组成功研制出小口径步

枪自动瞄准装置的模型样机。这一系列工作，完整地实现了

从归纳生物现象，到提炼数学模型，再到工程应用的仿生学

研究链条。 

此外，手稿还讨论了视网膜最优结构问题。基于网络结

构是信息传输效率最优进化结果的假设，可以利用信息论中

的编码容量原理计算出三层细胞数量间的最优比例关系—

—细胞数量如果过少，则无法充分处理视觉信息；如果过多

则会造成资源冗余浪费。作者发现理论推导出的最优比例与

青蛙、松鼠等动物视网膜三层细胞的实际数量关系高度吻合。 

 

4．对模型贡献者与提出时间的考证 

这个模型作者是谁？尽管手稿论文署名“生物物理所仿

生组”，我们认为模型作者十分明确：即汪云九、顾凡及两人。
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1964 年，在理论组基础上成立第五研究室，以仿生学为研究

方向，也称仿生学研究室，汪云九、顾凡及当时都在该室工

作。汪云九本人论著和回忆文章里，均指出该矩阵模型由汪

云九、顾凡及于 1965 年提出 11,23g。1978 年，汪云九在发表

论文中提到：该项工作“当时是与中国科技大学 02 系顾凡及

同志合作的结果，特此致谢。”21。顾凡及在回忆文章里提到，

“汪云九先生和我提出了用不对称的延时抑制来解释对运

动方向的检测，并且提出了感受野的矩阵模型。”11。仿生室

主任郑竺英在回忆文章里写到，“汪云九和顾凡及同志用矩

阵方式写出感受野给光、撤光以及开-撤光的三种感受野的数

学模型。”11。基于上述证据，我们将该模型称为“汪-顾模型”。 

关于该模型的提出时间，前述证明作者的材料中，均提

到矩阵模型的提出时间是 1965 年，相互之间没有出入。生物

物理所《1965 年年中研究技术工作小结》总结了该项工作：

“今年初制成了曲率感受野的电子模型。同时，在综合了不

同感受野的各种特性之后，提出了一个比较全面的感受野的

数学模型，在这基础上，又制成了方向、速度感受野的电子

模型。”30 因此，我们认为 1965 年这个时间点也是清楚的、

明确的。 

 

5．汪-顾模型的价值 

上世纪 50-60 年代，视觉信息处理研究蓬勃发展，运动

检测的神经机制是研究热点之一。1965 年，巴罗与莱维克

 
g 汪云九，《学科交叉的先行者——祝郑竺英先生八十大寿》，《科研园地留痕——郑竺英科普文集》，生物

物理所内部出版物，2006 年。 
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（William Levick）通过双光缝实验，提出了脊椎动物视网膜

神经节细胞方向选择性的神经计算算法 7，被称为“Barlow-

Levick 模型”。作为从描述生理现象走向探究算法机制的代

表性工作，该模型在神经科学发展史上具有里程碑意义 1。视

网膜神经节细胞运动方向选择性的神经环路机制被写入多

种神经科学教科书 31,32。时至今日，该模型仍以其持久的学

术生命力，持续启发着后来者的研究 33。 

Barlow-Levick 模型揭示了，动物并不需要复杂的轨迹追

踪或速度梯度计算，仅凭一种简单的运动检测机制，即可迅

速锁定猎物或探测威胁，且无需大脑承受过重的视觉数据负

荷。受此启发的仿生算法具有稳健、高效、低功耗等特点，

如今已被广泛应用于神经形态计算（Neuromorphic computing）

等前沿技术领域。 

在当时中西学术交流不畅的历史背景下，汪-顾模型由中

国学者独立提出，在时间上与 Barlow-Levick 模型几乎同步。 

巴罗与莱维克采用的是经典的“猜想-验证”范式。针对

运动方向选择性的产生机制，他们提出两种猜想：一种是

Hassenstein-Reichardt 模型主张的通过非对称的时间延迟和

信号相乘，通过增强偏好方向上的信号产生；另一种是基于

非对称的延迟抑制，通过抑制非偏好方向上的信号产生。随

后，他们通过设计精巧的双光缝实验，通过比较两个光缝单

独给光和按不同顺序给光条件下输出神经元的响应，最终证

明方向选择性来自于非对称的延迟抑制（图 3A）。 
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当时汪云九与顾凡及不具备条件开展精密微电极电生

理实验，他们采用了“归纳-推演”方式来研究该问题。他们

对文献中描述的生理现象的进行整理归纳，总结出共性特征，

将其作为模型要解释的核心目标。他们从大量分散的实验文

献中提取出构建网络所需的关键要素，特别是从西方学者较

少关注到的苏联文献中发现了视网膜中间层的关键电生理

性质。随后，通过逻辑推理，他们推演出了能够复现所有已

知实验现象的最小网络拓扑结构（图 3B）。 

尽管采取的研究思路迥异，但中西学者最终得出了一致

的结论：非对称的延迟抑制，是实现运动方向检测的关键要

素。 
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图 3 对比 Barlow-Levick 模型与汪-顾模型的提出过程。A、Barlow 与

Levick 为运动方向选择性的机制提出了两种猜想：增强偏好方向的信

号（Hassenstein-Reichardt 模型）或者抑制非偏好方向的信号。他们设

计了双光缝实验，通过比较两个光缝单独给光和按不同顺序给光条件

下输出神经元的活动，验证了后一种猜想。B、汪云九、顾凡及通过

归纳实验现象，总结出三层网络架构、可组合的结构要素、以及输出

信号需满足的条件。然后通过推演排除掉不能产生 ON-OFF 感受野以

及不具备方向选择性的模型，筛选出能复现所有实验现象的最终模型。 

 

需要指出的是，汪-顾模型和 Barlow-Levick 模型均是在

算法层面上对运动方向检测机制进行解释。受限于那个时代

神经科学的发展阶段，其物理实现方式——即什么神经元以

何种机制实现上述算法，当时并不清楚。如今我们知道，实

现侧抑制的并不是汪云九与顾凡及认为的双极细胞，也不是

巴罗与莱维克推测的水平细胞。在此后的几十年里，随着实

验技术的不断突破，科学家们逐步发现了脊椎动物视网膜中

参与抑制的神经元类型 34,35、抑制方向选择性的神经连接机

制 36、以及产生时间延迟的生理学来源 37,38。但正是模型提

出的算法原理，为后来有关神经机制的研究指明了方向。 

汪-顾模型手稿中关于视网膜优化设计问题的分析也不

尽完善。一方面，当时可获取的跨物种解剖学数据还不够丰

富，后来发现灵长类动物视网膜细胞数量比例与青蛙、松鼠

等差异巨大；另一方面，影响视网膜神经网络组织的因素，
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例如能量约束、自然图像的信息分布等，其复杂性远超当时

的认知 39。但这种试图从第一性原理出发量化解释生物学现

象的思路，与同时代巴罗提出“高效编码假说”（efficient 

coding hypothesis）不谋而合 8。这一思想在当时是如此超前

——直至 30 年后，视网膜到视皮层的结构与信息编码规律

才得到系统性的解释 40–43。视觉信息处理由此成为神经科学

中理论与实验结合最紧密的分支之一，并推动现代人工智能

技术在图像识别领域获得率先突破 44。 

从实验现象基础上提出计算模型，简化是必要的步骤，

模型假设所依赖的生物细节可能不够精准。但是，一个优秀

模型的学术价值，一定远超其具体细节的“不够精准”。“只

要计算模型始终是在可靠的实验数据基础上提出来的，它就

能同实验进程一道向前发展，并帮助指导未来研究的方向。”

45 

 

6．科学突破从哪里来——独到的学术眼光和纯粹的好奇心 

关于中国计算神经科学发展的历史，学界并无专门的研

究。在零星出现的论述中，生物物理所理论组的工作被认为

是相关研究的萌芽 46。然而，其中最具代表性的汪-顾模型却

湮没无闻，远未获得其应有的声誉。 

汪-顾模型的提出过程，是一场跨学科研究的精彩实践。

数学背景的汪云九、顾凡及从纷繁杂芜的生理学实验中，精

准地抓取到关键文献、关键要素，通过理论推演发现了其背
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后的计算原理。汪云九曾在一篇手稿中探讨了方法论：“收集

有关生物实验资料，把它系统化，去掉陈旧的过时的结果（去

粗存精），找到一致的共同的结果，清除错误的资料，对于各

家有矛盾的结果……把它们放在头脑中想想……修改假设

和公式（模型），使之符合。”其独到的学术眼光与研究思路

令人赞叹。汪-顾模型的学术成就及其背后故事值得被后人知

晓。 

回顾来看，这项工作是在极其短暂的时间内完成的。从

1963 年 4 月汪云九首次接触到哈特兰关于侧抑制工作算起，

到 1965 年初完成汪-顾模型手稿，只用了 2 年时间。彼时，

距离他们大学毕业也不过短短几年。两位没有留学经历、甚

至没有读过研究生的年轻人，在基础薄弱、条件艰苦的情况

下，如何能做出国际前沿的研究成果？ 

一方面，研究方向的选择至关重要，在学科相交地带，

潜藏着最能发挥比较优势的空间。近 70 年前，生物物理所及

其理论组就开始了跨学科研究实践，几个年轻人在视觉信息

处理这一前沿领域，找到了能够发挥其自身优势的最佳切入

点。改革开放后，彭桓武曾竭力呼吁物理学家进入生命科学

领域；进入新世纪，在李政道提议下北京大学理论生物学中

心成立，成为推动交叉学科与定量生物学发展的重要基地；

如今，交叉学科解决复杂科学问题的潜力已逐渐成为学界共

识。 

另一方面，纯粹的好奇心和求知欲是强大的内在驱动力。

当时两个年轻人出于对科学探索的朴素热爱，一开始就敢于
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挑战前沿科学问题，没有包袱和束缚，全身心投入其中。顾

凡及回忆道，“我们觉得这个可以做，那时候也没有其他事情，

在食堂吃完饭就讨论，很快就讨论出来了。” 

以汪云九、顾凡及为代表的一批先行者，从无到有，开

辟出中国计算神经科学研究的土地，并在历史的起伏中默默

坚持、耕耘不辍。他们编译学术著作，开设专业课程，甘为

人梯育才，成立学术组织，开展学术交流，为中国计算神经

科学保存了火种。如今这片土地，吸引着越来越多的青年科

学家投身其中。 

2026 年 5 月，我们访谈了 88 岁的顾凡及先生。他说，

60 年前在生物物理所的那几年是他一生中最难忘的时光。关

于模型的提出过程，他回忆道，“纯粹是好奇心，不知道比国

外是先还是后，也不觉得是了不起的事情，觉得好玩就做了。” 
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