
第 18章 体感系统的受体

神经生理学对个体感觉方式的研究首先在体感系统中进行，该系统传输由分布在全身的受体编码信息。查
尔斯 ·谢林顿是最早研究这些身体感觉的人之一，他指出体感系统具有 3个主要功能：本体感觉、外感觉和内感
觉。

本体感觉是自己的感觉。骨骼肌、关节囊和皮肤中的受体使我们能够有意识地感知到自己身体的姿势和运
动，尤其是四肢和头部。尽管可以在没有本体感受器感觉反馈的情况下移动身体的某些部分，但这些运动往往
笨拙、协调性差，并且不能充分适应复杂的任务，尤其是在缺乏视觉指导的情况下。

外部感受是在影响身体时与外部世界直接互动的感觉。外部感受的主要模式是触觉，包括接触、压力、抚
摸、运动和振动的感觉，用于识别物体。一些触觉涉及主动运动组件（抚摸、敲击、抓握或按压）由此身体的一
部分相对于另一个表面或生物体移动。在大脑中，触觉的感觉和运动部分在解剖学上是紧密相连的，对指导行
为很重要。

外部感觉还包括热感觉和冷感觉。热感觉是行为和内稳态机制的重要控制者，需要保持体温接近 37°C。最
后，外部感受包括疼痛感或伤害感受，是对损害或伤害身体的外部事件响应。伤害感受是生存所必需行动的主
要动机，例如战斗或逃跑。

躯体感觉的第 3个组成部分（内感受）是身体主要器官系统的功能及其内部状态的感觉。内脏受体传递的
信息对于调节自主功能至关重要，特别是在心血管、呼吸、消化和肾脏系统中，尽管这些受体记录的大多数刺
激不会导致有意识的感觉。中间受体主要是通过血气和酸碱值等指标监测器官功能的化学受体，以及感知组织
膨胀（可能被认为是疼痛）的机械受体。

这组不同的感觉功能似乎不太可能组合形成 1个感觉系统。我们在介绍性章节中介绍了所有躯体感觉，因
为它们是由一类感觉神经元，即背根神经节神经元介导的。来自皮肤、肌肉、关节囊和内脏的体感信息由支配
四肢和躯干的背根神经节神经元或支配颅骨结构（面部、嘴唇、口腔、结膜和硬脑膜）的三叉感觉神经元传递。
这些感觉神经元执行 2个主要功能：将刺激转导和编码为电信号，以及将这些信号传输到中枢神经系统。

在过去的 10年里，躯体感觉的研究因 3项重要进展而发生了革命性的变化。首先，开发具有背根神经节神
经元基因表达荧光报告基因的转基因小鼠，使神经科学家能够评估特定受体类别的生理响应及其对身体和中枢
神经系统中感觉受体的解剖预测。表达基因编码的钙传感器（如钙瞬变的遗传标记 6）的单个背根神经节神经元
的功能成像可以同时光学记录支配身体特定区域的受体神经元群的活动，从而为分析对体感刺激的整体响应提
供有用的工具。其次，在体外对分离的背根神经节神经元或在减少的皮肤神经制剂中进行研究，可以对受体响
应进行生物物理评估，并对单个体感神经元中表达的离子通道进行表征。第三，将压电蛋白离子通道鉴定为哺
乳动物机械受体中触觉和本体感觉的分子传感器，为评估这些通道在触觉、本体感觉和内脏功能中的作用提供
了一个新的系统。

在本章中，我们将考虑所有背根神经节神经元的共同原理以及区分它们各自感觉功能的原理。我们首先描
述周围神经及其组织，然后调查负责每种主要身体感觉的受体类别。我们还研究了将各种刺激能量转化为电信
号的感觉传导机制。然后，我们描述了父轴突在其感受野中整合来自多个受体的信息，最后讨论了脊髓和脑干
中每个亚模态的中央处理中心。触觉、疼痛、本体感觉和内脏自主调节的高阶处理将在后面的章节中描述。

18.1 背根神经节神经元是体感系统的初级感觉受体细胞
背根神经节神经元的细胞体位于脊神经或脑神经背根的神经节中。背根神经节神经元起源于神经嵴，与附

近的脊髓节段密切相关。背根神经节中的单个神经元由于其外围末端的形态学和分子特化而选择性地响应特定
类型的刺激。

背根神经节神经元是一种双极细胞，称为伪单极细胞。如图 18.1.1所示，背根神经节神经元的轴突有 2个
分支，1个投射到外周，1个投射到中枢神经系统。单个背根神经节神经元的外周末梢支配皮肤、肌肉、关节囊
或内脏，并包含专门用于特定种类刺激的受体。如图 18.4.2所示，受这些感觉末梢支配的身体区域称为皮节。感
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觉周围神经末梢在受体形态和刺激选择性方面有所不同，使它们能够检测机械、热或化学事件。中央分支终止
于脊髓或脑干，形成体感通路中的第一个突触。因此，每个背根神经节细胞的轴突作为单一传输线，在受体末
端和中枢神经系统之间具有一个极性。该轴突称为初级传入纤维。
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Figure 18–1  The dorsal root ganglion neuron is the primary 
sensory cell of the somatosensory system.  The cell 
body is located in a dorsal root ganglion (DRG) adjacent to the 
spinal cord. The axon has two branches, one projecting to the 
body, where its specialized terminal contains receptors for a 
particular form of stimulus energy, and one projecting to the 
spinal cord or brain stem, where the afferent signals are pro-
cessed. All DRG neurons contain five functional zones:  
1. The distal terminals in skin, muscle, or viscera contain spe-
cialized receptor-channels that convert specific types of stimu-
lus energy (mechanical, thermal, or chemical) into a depolarizing 
receptor potential. DRG neurons typically have multiple sensory 
endings. 2. The spike generation site contains voltage-gated 
Na+ and K+ channels (NaV and KV) that are located near the initial 
segment of the axon within the receptor capsule; they convert 
the receptor potential into a stream of action potentials. 3. The 
peripheral nerve fiber transmits action potentials from the spike 
initiation site to the DRG cell body. 4. The cell body of the DRG 
neuron is contained within a ganglion adjacent to the spinal 
cord or brain stem. 5. A spinal or cranial nerve connects the 
DRG or trigeminal neuron to the ipsilateral spinal cord or brain 
stem.
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Damage to peripheral nerves or their targets in the 
brain may produce sensory deficits in more than one 
somatosensory submodality or motor deficits in spe-
cific muscle groups. Knowledge of where somatosen-
sory modalities overlap morphologically, and where 
they diverge, facilitates diagnosis of neurological dis-
orders and malfunction.

Each DRG neuron can be subdivided into five func-
tional zones: the receptive zone, the spike generation 
site, the peripheral nerve fiber, the DRG cell body, and 
the spinal or cranial nerve (Figure 18–1). The receptive 
zone, at the distal end of the DRG axon, contains spe-
cialized receptor proteins that sense mechanical force, 
thermal events, or chemicals in the local environment 
and translate these signals into a local depolarization 
of the axonal terminals, called the receptor potential (see 
Figure 3–9A). This local depolarization spreads pas-
sively toward the central axon where action potentials 

are generated, usually at the initial segment (distal 
to the first node of Ranvier in myelinated fibers) (see 
Figure 3–10A). Stimuli of sufficient strength produce 
action potentials that are transmitted along the periph-
eral nerve fiber, through the cell soma, and into the 
central branch that terminates in the spinal cord or 
brain stem.

The soma of a DRG neuron contains the cell 
nucleus. Sensory receptor proteins are expressed in 
the soma, providing a convenient expression system 
for characterizing their conductance properties in 
vitro. Isolated DRG neurons have been widely used in 
patch-clamp studies of sensory receptor currents and 
voltage-gated action potential channels.

DRG neurons differ in the size of their cell soma, 
gene expression profile, conduction velocity of their 
axons, sensory transduction molecule(s), innervation 
pattern in the body, and physiological function. For 
example, DRGs that innervate mechanoreceptors that 
sense touch and proprioception have the largest cell 
bodies and large myelinated axons; they express pro-
teins such as Npy2r or parvalbumin (PV) (Figure 18–2). 
In contrast, DRG neurons that sense temperature or 
irritant chemicals have small cell bodies and unmy-
elinated axons; they express calcitonin gene-related 
peptide (CGRP) or the lectin IB4 (Figure 18–2C,D). 
As these fluorescent molecular labels extend through 
the axons to their peripheral endings in the body and 
in the central nervous system, David Ginty and col-
leagues were able to characterize the pattern of soma-
tosensory nerve endings in the body (Figure 18–2H) 
and trace their central projections to the spinal cord 
(Figure 18–2G) and brain stem.

Peripheral Somatosensory Nerve Fibers 
Conduct Action Potentials at Different Rates

The peripheral nerves that transmit spike trains from 
the site of spike generation to the central nervous sys-
tem have classically served as the primary recording 
sites for neurophysiological studies of somatosensory 
receptor mechanisms. Individual peripheral nerve fibers 
in animals are typically dissected from the main axon 
bundle and placed on fine wires that serve as record-
ing electrodes. Microelectrodes—manufactured from 
sharpened tungsten or platinum wires—have also been 
inserted through the skin into the peripheral nerves of 
humans (a technique known as microneurography) to 
measure sensory responses to various somatic stimuli 
(Chapter 19).

Peripheral nerve fibers are classified into functional 
groups based on properties related to axon diameter 
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图 18.1.1: 背根神经节的神经元是体感系统的初级感觉细胞。细胞体位于与脊髓相邻的背根神经节中。轴突有 2
个分支，一个投射到身体，其专用末端包含特定形式刺激能量的受体，另一个投射到脊髓或脑干，传入信号在这
里被处理。所有背根神经节神经元都包含 5个功能区：1. 皮肤、肌肉或内脏的远末端包含专门的受体通道，可
将特定类型的刺激能量（机械、热或化学）转化为去极化受体电位。背根神经节神经元通常具有多个感觉末梢。
2. 脉冲生成位点包含电压门控的 Na+通道和 K+通道（NaV和 KV），它们位于受体囊内轴突起始段附近；它们将
受体电位转化为动作电位流。3. 周围神经纤维将动作电位从棘突起始部位传递到背根神经节细胞体。4. 背根神
经节神经元的细胞体包含在与脊髓或脑干相邻的神经节内。5. 脊神经或脑神经将背根神经节或三叉神经元连接
到同侧脊髓或脑干。

支配身体特定区域（例如拇指或手指）的单个初级传入纤维聚集在一起，形成周围神经的轴突束或束。它们
在发育过程中被各种营养因子引导到体内的特定位置，例如脑源神经营养因子、神经营养因子 3、神经营养因子
4或神经生长因子。外周神经还包括支配附近肌肉、血管、腺体或内脏的运动轴突。

周围神经或其大脑靶点的损伤可能会导致特定肌肉群中不止一种体感亚模式或运动缺陷的感觉缺陷。了解
体感模式在形态学上的重叠位置和分叉位置，有助于神经系统疾病和功能障碍的诊断。
如图 18.1.1所示，每个背根神经节神经元可细分为 5个功能区：感受区、脉冲生成部位、周围神经纤维、背

根神经节细胞体、脊髓或脑神经。如图 3.3.2A所示，位于背根神经节轴突远端的感受区包含专门的受体蛋白，它
能感知局部环境中的机械力、热事件或化学物质，并将这些信号转化为轴突末梢的局部去极化，称为受体电位。
如图 3.3.3A所示，这种局部去极化被动地向产生动作电位的中央轴突扩散，通常在初始段（远端到有髓纤维中
郎飞结的第一个节点）。足够强度的刺激会产生动作电位，这些动作电位沿着周围神经纤维传递，通过细胞体，
并进入终止于脊髓或脑干的中央分支。
背根神经节神经元的躯体包含细胞核。感觉受体蛋白在体细胞中表达，为体外表征它们的电导特性提供了

一个方便的表达系统。分离的背根神经节神经元已广泛用于感觉受体电流和电压门控动作电位通道的膜片钳研
究。

背根神经节神经元在细胞体大小、基因表达谱、轴突传导速度、感觉转导分子、体内神经支配模式和生理功
能方面存在差异。例如，如图 18.1.2所示，支配感觉触觉和本体感觉的机械受体的背根神经节具有最大的细胞
体和大的有髓轴突；它们表达神经肽 Y受体 2或小清蛋白等蛋白质。相比之下，如图 18.1.2C、D所示，感知温
度或刺激性化学物质的背根神经节神经元具有小细胞体和无髓鞘轴突；它们表达降钙素基因相关肽或植物凝集
素。当这些荧光分子标记通过轴突延伸到它们在身体和中枢神经系统中的外周末梢时，大卫 ·金蒂及其同事能够
表征身体中体感神经末梢的模式（图 18.1.2H）并追踪它们的中枢投射到脊髓（图 18.1.2G）和脑干。
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Figure 18–2  Dorsal root ganglion neurons differ in size, gene 
expression, and skin innervation patterns. (Reproduced, with 
permission, from Li et al. 2011. Copyright © 2011 Elsevier Inc.)

Panels A–F show double immunostaining of histological sec-
tions through a thoracic dorsal root ganglion. Individual dorsal 
root ganglion (DRG) neurons in these sections express genetic 
markers for specific classes of somatosensory nerve fibers. 
The G protein–coupled receptor Npy2r-GFP (green) or Npy2r-
TOM (red) labels physiologically identified Aβ rapidly adapting 
low-threshold mechanoreceptors (Aβ RA-LTMRs). These fibers 
also express neurofilament heavy polypeptide (NFH), a marker 
of heavily myelinated axons (E), form longitudinal lanceolate 
(comb-like) endings surrounding individual guard hairs or awl/
auchene hairs in hairy skin (H), and terminate in laminae III to 
V of the dorsal horn (G). Double-labeled neurons or fibers are 
stained yellow.

A. Aβ RA-LTMRs express the receptor tyrosine kinase Ret early 
in development (named early Ret and stained red). A majority 
of these neurons also express Npy2r-GFP (green); neurons that 
express both markers are stained yellow. Aβ RA-LTMRs have 
medium-sized cell bodies.

B. Aβ RA-LTMRs (green) have smaller cell bodies than pro-
prioceptors such as muscle spindle afferents and Golgi tendon 
organs that express parvalbumin (PV, red).

C, D. Aβ RA-LTMRs (Npy2r-GFP, green) have larger cell bodies 
than unmyelinated purinergic C fibers that release ATP as co-
transmitters (IB4, red) and peptidergic Aδ LTMRs that express 
calcitonin gene-related peptide (CGRP, red).

E. Heavily myelinated peripheral nerve fibers with large cell 
bodies express neurofilament heavy polypeptide (NFH, green). 
These include group Ia and Ib muscle afferents, Aβ SA-LTMRs, 
and Aβ RA-LTMRs (also labeled with Npy2r-tdTom [red]). Only 
Aβ RA-LTMRs express both markers and are stained yellow.

F–H. Double immunostaining with Npy2r-GFP (green) and 
Npy2r-tdTomato (red) of thoracic DRG neurons (F), their central 
processes in lamina III through V in the spinal cord dorsal horn 
(G), and their peripheral lanceolate endings at hair follicles in 
hairy skin sections (H) shows that the labeled peripheral and 
central Aβ RA-LTMR neurons largely overlap with each other 
(yellow) and that such genetic markers are useful for tracing 
sensory nerve endings.

A B C D

E F G H

Npy2r-GFP 和 cRet Npy2r-GFP 和 PV Npy2r-GFP 和 IB4 Npy2r-GFP 和 CGRP

Npy2r-TOM 和 NFH Npy2r-TOM 和 Npy2r-GFP

and myelination, conduction velocity, and whether 
they are sensory or motor. The first nerve classification 
scheme was devised in 1894 by Charles Sherrington, 
who measured the diameter of myelin-stained axons 
in sensory nerves, and subsequently codified by David 

Lloyd (Table 18–1). They found two or three overlap-
ping groups of axonal diameters (Figure 18–3). It was 
later discovered that these anatomical groupings are 
functionally important. Group I axons in muscle nerves 
innervate muscle spindle receptors and Golgi tendon 
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图 18.1.2: 背根神经节神经元的大小、基因表达和皮肤神经支配模式各不相同[137]。图 A-F显示通过胸背根神经
节对组织切片进行双重免疫染色。这些部分中的单个背根神经节神经元表达特定类别的体感神经纤维的遗传标
记。G蛋白偶联受体神经肽 Y受体 2-绿色荧光蛋白（绿色）或神经肽 Y受体 2-TOM（红色）在生理学上标记了
Aβ 快适应低阈值机械受体（Aβ 快适应-低阈值机械受体）。这些纤维还表达神经丝重多肽，这是重度髓鞘轴突
（E）的标志物，形成纵向披针形（梳状）末端，围绕着毛茸茸的皮肤中的单个针毛或锥子/紫红色毛发（H），并
终止于层板 III到 V的背角（G）。双标神经元或纤维被染成黄色。A. Aβ 快适应-低阈值机械受体在发育早期表
达受体酪氨酸激酶转染重排（命名为早期转染重排并染成红色）。大多数这些神经元也表达神经肽 Y受体 2-绿
色荧光蛋白（绿色）；表达这 2种标记的神经元被染成黄色。Aβ快适应-低阈值机械受体具有中等大小的细胞体。
B. Aβ快适应-低阈值机械受体（绿色）比本体感受器（例如肌梭传入神经和表达小白蛋白的高尔基肌腱器官）具
有更小的细胞体（小清蛋白，红色）。C、D. Aβ快适应-低阈值机械受体（神经肽 Y受体 2-绿色荧光蛋白，绿色）
比释放三磷酸腺苷作为共递质（植物凝集素，红色）的无髓鞘嘌呤 C纤维和表达降钙素基因相关肽（红色）的
肽能 Aδ 低阈值机械受体具有更大的细胞体。E.具有大细胞体的重度髓鞘周围神经纤维表达神经丝重多肽（绿
色）。这些包括大直径和 Ib组肌肉传入神经、Aβ SA-低阈值机械受体和 Aβ 快适应-低阈值机械受体（也标有神
经肽 Y受体 2-tdTom [红色]）。只有 Aβ快适应-低阈值机械受体表达这 2种标记并被染成黄色。F-H.用神经肽 Y
受体 2-绿色荧光蛋白（绿色）和神经肽 Y受体 2-红色荧光蛋白（红色）对胸部背根神经节神经元（F）、它们在
脊髓背角版板 III至 V层中地中央突起（G），以及它们在毛发皮肤切片中毛囊处的外周披针形末端（H）进行双
重免疫染色，结果显示标记的外周和中央 Aβ快适应-低阈值机械受体神经元在很大程度上彼此重叠（黄色），并
且此类遗传标记可用于追踪感觉神经末梢。
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将脉冲序列从脉冲产生部位传输到中枢神经系统的外周神经通常用作体感受体机制的神经生理学研究的主

要记录部位。动物的单个周围神经纤维通常从主轴突束中分离出来，并放置在用作记录电极的细线上。微电极
（由锋利的钨丝或铂丝制成）也已通过皮肤插入人体周围神经（一种称为显微神经造影术的技术），以测量对各
种躯体刺激的感觉响应（第 19章）。

周围神经纤维根据与轴突直径和髓鞘形成、传导速度以及它们是感觉神经纤维还是运动神经纤维的相关特
性，被分为功能组。第一个神经分类方案由查尔斯 ·谢林顿于 1894年设计，他测量了感觉神经中髓磷脂染色的
轴突的直径，随后由大卫 ·劳埃德编纂（表 18.1）。如图 18.2.1所示，他们发现了 2个或 3个重叠的轴突直径组。
后来发现这些解剖学分组在功能上很重要。肌肉神经中的 I组轴突支配肌梭受体和高尔基肌腱器官，它们发出
肌肉长度和收缩力的信号。II组纤维支配关节囊中的次级纺锤体末梢和受体；这些受体还介导本体感觉。第 III
组纤维、最小的有髓鞘肌肉传入神经，和无髓鞘的第 IV组传入神经发出感觉为疼痛的肌肉和关节外伤或损伤信
号。

表 18.1: 外周神经感觉纤维的分类

肌肉神经 皮神经 纤维直径（微米） 传导速度（米/秒）

有髓鞘
大直径 I Aα 12–20 72–120
中直径 II Aβ 6–12 36–72
小直径 III Aδ 1–6 4–36
无髓鞘 IV C 0.2–1.5 0.4–2.0

支配皮肤的神经包含 2组有髓神经纤维：II类纤维支配对触觉有响应的皮肤机械受体，III类纤维介导热刺
激和伤害性刺激，以及多毛皮肤中的轻触。无髓鞘的第 IV组皮肤传入神经与肌肉中的神经传入神经一样，也可
介导热刺激和有害刺激。

另一种对周围神经纤维进行分类的方法是基于对整个神经的电刺激。在这种广泛使用的诊断技术中，神经
传导速度在放置在周围神经上方皮肤上的成对刺激电极和记录电极之间测量。例如，在研究正中神经或尺神经
的传导时，可以将刺激电极放置在手腕上，将记录电极放置在上臂上。通过刺激电极施加的短暂电脉冲在神经
中引起动作电位。短时间后在手臂中记录的神经信号代表了刺激脉冲激发的所有神经纤维的动作电位总和，称
为复合动作电位（第 9章）。随着更多的神经纤维受到刺激，它的振幅会增加；总的活动大致与活动神经纤维的
总数成正比。
如图 18.2.2所示，强度增加的电刺激首先在最大的轴突中诱发动作电位，因为它们具有最低的电阻，然后逐

渐在较小的轴突中诱发动作电位。大直径纤维传导动作电位的速度更快，因为电流沿轴突流动的内阻较低，而
且郎飞结沿其长度分布较宽（第 9章）。大有髓纤维的传导速度（以米/秒为单位）大约是轴突直径（以微米为单
位）的 6倍，而细有髓纤维的传导速度是轴突直径的 5倍。对于无髓纤维，将轴突直径转换为传导速度的系数
为 1.5至 2.5。

在刺激伪影之后，复合动作电位中记录的最早神经信号出现在传导速度大于 90米每秒的纤维中。如图 18.2.2所
示，该信号被称为 Aα波，反映了 I组纤维和支配骨骼肌的运动神经元中产生的动作电位。在受神经支配的区域
中，受试者几乎无法感知到这种感觉。

随着更多大纤维被募集，出现第二个信号，即 Aβ 波。该成分对应于皮肤或肌肉神经中的 II组纤维，这些
神经支配调节触觉和本体感觉的机械受体，并且随着电击强度的增加而变大。在较高的电压下，当较小的 Aδ范
围内的轴突被募集时，刺激会变得疼痛，类似于静电产生的电击。足以激活无髓鞘 C纤维的电压会引起灼痛感。
正如我们将在本章后面了解到的那样，一些 Aδ和 C纤维也会对毛茸茸的皮肤上的轻触做出响应，但是当整个神
经受到电刺激时，这种温和的触觉刺激会被同时激活的痛觉纤维所掩盖。如图 18.2.3所示，刺激支配肌梭梭内
纤维的运动神经元会引发称为 Aγ波的中间小波，但这通常很难辨别，因为这些运动神经元的传导速度与 Aβ和
Aδ感觉轴突的传导速度重叠。这些周围神经纤维直径和传导速度的差异使得触觉和本体感觉信号比有害或热信
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纤
维
数
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图 18.2.1: 哺乳动物外周神经纤维的分类。直方图显示了支配骨骼肌和皮肤的 4组感觉神经纤维的轴突直径分布。
每组都有一个特征性的轴突直径和传导速度（见表 18.1）。浅蓝色线标记重叠区域中每组光纤轮廓的边界。有髓
外周神经纤维的传导速度（米/秒）约为纤维直径（微米）的 6倍。
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Figure 18–4  Conduction velocities of peripheral nerves are 
measured clinically from compound action potentials. Elec-
trical stimulation of a peripheral nerve at varying intensities 
activates different types of nerve fibers. The action potentials of 
all the nerves stimulated by a particular amount of current are 

summed to create the compound action potential. The distinct 
conduction velocities of different classes of sensory and motor 
axons produce multiple peaks. (Adapted from Erlanger and  
Gasser 1938.)

弱神经性冲击 中神经性冲击 强神经性冲击

几乎
察觉不到

挠痒痒 刺痛

Aα
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神经响应

非常强烈的神经冲击

A 纤维 C 纤维

先是刺痛，
然后是烧灼痛

Aα Aβ

Aδ

the internal resistance to current flow along the axon is 
low, and the nodes of Ranvier are widely spaced along 
its length (Chapter 9). The conduction velocity of large 
myelinated fibers (in meters per second) is approxi-
mately six times the axon diameter (in micrometers), 
whereas thinly myelinated fibers conduct at five times 
the axon diameter. For unmyelinated fibers, the factor 
for converting axon diameter to conduction velocity is 
1.5 to 2.5.

Following the stimulus artifact, the earliest neu-
ral signal recorded in the compound action potential 
occurs in fibers with conduction velocities greater than 
90 m/s. Called the Aα wave (Figure 18–4), this signal 
reflects the action potentials generated in group I fibers 
and in motor neurons innervating skeletal muscle. 

The sensation is barely perceived by the subject in the 
region innervated.

As more large fibers are recruited, a second signal, 
the Aβ wave, appears. This component corresponds 
to group II fibers in skin or muscle nerves that inner-
vate mechanoreceptors mediating touch and proprio-
ception and becomes larger as the shock intensity is 
increased. At higher voltages, when axons in the 
smaller Aδ range are recruited, the stimulus becomes 
painful, resembling an electric shock produced by static 
electricity. Voltages sufficient to activate unmyelinated 
C fibers evoke sensations of burning pain. As we shall 
learn later in this chapter, some Aδ and C fibers also 
respond to light touch on hairy skin, but such gentle 
tactile stimuli are masked by concurrent activation of 

Kandel-Ch18_0408-0434.indd   413 19/01/21   4:05 PM

图 18.2.2: 临床上通过复合动作电位测量周围神经的传导速度。不同强度的周围神经电刺激会激活不同类型的神
经纤维。由特定电流量刺激的所有神经的动作电位相加以产生复合动作电位。不同类别的感觉和运动轴突的不
同传导速度产生多个峰值[138]。
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18.3 体感系统使用多种特殊受体

号更早到达脊髓和更高的大脑中枢。
临床医生利用各种传入纤维的传导速度已知分布来诊断导致感觉纤维退化或运动神经元丢失的疾病。在某

些情况下，周围神经轴突的丢失是选择性的；例如，在糖尿病的神经病变特征中，大直径感觉纤维退化。这种选
择性丧失反映在复合动作电位适当峰值的减少、神经传导的减慢以及相应的感觉能力的减弱上。同样，在多发
性硬化症中，中枢神经系统中大直径传入纤维的髓鞘退化会导致神经传导减慢，如果足够严重，还会导致神经
传导失败。

18.3 体感系统使用多种特殊受体
单个背根神经节神经元的功能特化由发生在身体远端神经末梢的感觉转导的分子机制决定。当躯体受体被

适当的刺激激活时，其感觉末端通常是去极化的。如图 3.3.2 A所示，去极化的幅度和时间进程反映了刺激的强
度及其持续时间。足够强度的刺激会产生动作电位，这些动作电位会沿着背根神经节神经元轴突的外周分支传
递到终止于脊髓或脑干的中央分支。

介导触觉和本体感觉的感觉神经元终止于非神经囊（图 18.1.1）或在毛囊（图 18.1.2 H）或梭内肌纤维（见
图 18.2.3A）周围形成形态上独特的末端。它们感觉到机械刺激会缩进或拉伸他们的感受面。相比之下，检测有
害、热或化学事件的神经元外周轴突具有带多个分支的无鞘末端，这些分支终止于表皮或内脏。
几种不同的形态学特化受体是各种体感亚模式的基础。例如，支配手部皮肤的正中神经和一些控制手部的

肌肉包含数以万计的神经纤维，可分为 30种功能类型。其中，22种类型是传入纤维（感觉轴突将冲动传导至脊
髓），8种类型是传出纤维（运动轴突将冲动从脊髓传导至骨骼肌、血管和汗腺）。传入纤维传递来自对不同类型
的皮肤变形敏感的 8种皮肤机械受体的信号；5种本体感受器发出有关肌肉力量、肌肉长度和关节角度的信息；
报告接触皮肤的物体温度的 4种温度受体；以及 4种发出潜在伤害性刺激信号的伤害受体。表 18.2中列出了每
个子模态中的主要受体组。

18.3.1 机械受体介导触觉和本体感受

机械受体感知周围组织的物理变形。机械扩张（例如皮肤压力、肌肉拉伸、直接作用于细胞膜的吸力或组织
的渗透性肿胀）通过刺激细胞膜中机械受体离子通道的物理作用转化为电能。如图 3.3.2A所示，机械刺激使受
体蛋白变形，从而打开拉伸敏感离子通道，并增加使受体神经元去极化的非特异性阳离子电导。去除刺激可以
缓解受体上的机械应力，并允许拉伸敏感通道关闭。

已经提出机械受体离子通道激活的各种机制。如图 18.3.1A所示，一些机械受体似乎对通过细胞质膜脂质的
张力或变形传递的力作出响应，这种机制称为来自脂质的力。在这里，膜脂的变形改变了细胞表面的曲率，将
受体蛋白中的疏水残基暴露给膜磷脂，从而打开通道孔以供阳离子流动。这可能是检测细胞肿胀的机制，它在
渗透压调节或由于流体流动改变引起的血管壁剪切应力变化中起着重要作用。

如图 18.3.1B所示，机械受体激活的另一种假定机制涉及通过结构蛋白将通道蛋白连接到周围组织，这种机
制称为细丝作用力。在这种排列中，通过组织的直接压力或横向拉伸施加到皮肤或肌肉的机械力会扭曲细胞外
基质或细胞内细胞骨架蛋白（肌动蛋白、整合素、微管）。这些束缚分子与受体通道蛋白相互作用，改变它们的
构象，并打开阳离子通道。与通道蛋白的细胞外连接是有弹性的，通常表示为弹簧门。该模型中的直接通道门
控可能由拉伸细胞外连接蛋白的力产生。当力被移除时，通道关闭。这种类型的直接通道门控被内耳的毛细胞
和皮肤中的一些触觉受体使用。
值得注意的是，虽然埃德加 ·阿德里安和左特曼在 1920年代首先研究了皮肤触觉的受体末端器官，并且在

1960年代从肠系膜（环层小体）分离的触觉受体记录了受体电位，但关于哺乳动物触摸中机械感觉的分子生物
学几乎没有达成共识。领先的候选者来自无脊椎动物模型生物（例如线虫秀丽隐杆线虫），其触觉受体被确定为
离子通道变性蛋白超家族的成员，类似于脊椎动物上皮 Na+通道（退化蛋白/上皮钠离子通道）。其他候选分子包
括瞬时受体电位香草醛受体 4（也参与热感觉的瞬时受体电位 [瞬时受体电位]受体的成员）和无机械感受器电
位 C，瞬时受体电位 N家族的果蝇成员。然而，这些分子不在哺乳动物背根神经节神经元中表达。
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422    Part IV / Perception

depends on afferent signals from muscle spindle
receptors and efferent motor commands. Addition-
ally, conscious sensations of finger position and hand
shape depend on cutaneous stretch receptors as well
as muscle spindles.

Thermal Receptors Detect Changes in  
Skin Temperature

Although the size, shape, and texture of objects held 
in the hand can be apprehended visually as well as 

Figure 18–9  The muscle spindle is the principal receptor for 
proprioception.

A. The muscle spindle is located within skeletal muscle and is 
excited by stretch of the muscle. It consists of a bundle of thin 
(intrafusal) muscle fibers entwined by a pair of sensory axons. 
It is also innervated by several motor axons (not shown) that 
produce contraction of the intrafusal muscle fibers. Stretch-
sensitive ion channels in the sensory nerve terminals are linked 
to the cytoskeleton by the protein spectrin. (Adapted, with per-
mission, from Sachs 1990.)

B. The depolarizing receptor potential recorded in a group Ia 
fiber innervating the muscle spindle is proportional to both the 

velocity and amplitude of muscle stretch parallel to the myo-
filaments. When stretch is maintained at a fixed length, the 
receptor potential decays to a lower value. (Adapted, with per-
mission, from Ottoson and Shepherd 1971.)

C. Patch-clamp recordings of a single stretch-sensitive channel 
in myocytes. Pressure is applied to the receptor cell membrane 
by suction. At rest (0 cm Hg) the channel opens sporadically 
for short time intervals. As the pressure applied to the mem-
brane increases, the channel opens more often and remains 
in the open state longer. This allows more current to flow 
into the receptor cell, resulting in higher levels of depolariza-
tion. (Adapted, with permission, from Guharay and Sachs 1984. 
Copyright © 1984 The Physiological Society.)
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胶囊

图 18.2.3: 肌梭是本体感觉的主要受体。A.肌梭位于骨骼肌内，在肌肉伸展时兴奋。它由一对感觉轴突缠绕的一
束细（梭内）肌纤维组成。它也受几个运动轴突（未显示）支配，这些运动轴突产生梭内肌纤维的收缩。感觉神
经末梢中的拉伸敏感离子通道通过蛋白质血影蛋白与细胞骨架相连[139]。B. 支配肌梭的大直径组纤维中记录的
去极化受体电位与平行于肌丝的肌肉拉伸的速度和幅度成正比。当拉伸保持在固定长度时，受体电位会衰减到
较低的值[140]。C.肌细胞中单个拉伸敏感通道的膜片钳记录。通过吸力对受体细胞膜施加压力。静止时（0厘米
汞柱），通道会在短时间间隔内偶尔打开。随着施加到膜上的压力增加，通道打开得更频繁并且保持打开状态的
时间更长。这允许更多的电流流入受体细胞，从而导致更高水平的去极化[141]。
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18.3 体感系统使用多种特殊受体

表 18.2: 在躯体感觉加工中活跃的受体类型

受体类型 纤维组 纤维名称 受体 标记 模态

皮肤机械受体 触摸

梅克尔盘受体 Aα、β 慢适应 1型 压电型机械敏感
离子通道组件 2

Troma1/
Keratin8/
神经肽 Y受体 2

压力、
纹理

环层小体 Aα、β RA2 压电型机械敏感
离子通道组件 2

cRet/
神经肽 Y受体 2/
神经丝重多肽

振动

鲁菲尼终末器 Aα、β SA2 压电型机械敏感
离子通道组件 2 皮肤拉伸

毛发（保护） Aα、β Aβ 快适应-LTMR 压电型机械敏感
离子通道组件 2

cRet/
神经肽 Y受体 2/
神经丝重多肽

毛发运动

毛发 (awl
/auchene) Aδ

Aδ-
LTMR

压电型机械敏感
离子通道组件 2 TrkB 轻抚、吹气

域受体 (
圆周端)

Aβ(
Field
-LTMR)

Aβ
压电型机械敏感
离子通道组件 2 神经丝重多肽 皮肤拉伸

毛发（锯齿形） C C-LTMR TH 慢抚、轻柔
的触碰

温度受体 温度

冷受体 Aδ III 瞬时受体电位M型 8 皮肤冷却
(小于 25°C)

热受体 C IV 瞬时受体电位
香草醛受体 3

皮肤变暖
(高于 35°C)

热伤害受体 Aδ III

瞬时受体电位
香草醛受体 1
瞬时受体电位
香草醛受体 2

高温 (高于 45°C)

冷伤害受体 C IV

瞬时受体电位
锚定蛋白 1
瞬时受体电位
M型 8

低温 (低于 5°C)

疼痛受体 疼痛

机械 Aδ III 降钙素基因
相关肽

锐利的
东西、刺痛

热机械（热） Aδ III 瞬时受体电位
香草醛受体 2 灼痛

热机械（冷） C IV

瞬时受体电位
香草醛受体 1
瞬时受体电位
textit锚定蛋白 1

植物凝集素 冷痛

多觉型 C IV

瞬时受体电位
香草醛受体 1/
瞬时受体电位
textit锚定蛋白 1

缓慢、灼热
的疼痛

肌肉和骨骼 肢体本体感觉
机械受体

肌梭原发性 Aα 大直径 压电型机械敏感
离子通道组件 2 PV/NFH 肌肉长度

和速度

肌梭继发 Aβ II 压电型机械敏感
离子通道组件 2 PV/NFH 肌肉伸展

高尔基腱器官 Aα Ib 压电型机械敏感
离子通道组件 2 PV/NFH 肌肉收缩

关节囊受体 Aβ II 关节角度

伸缩敏感自由端 Aδ III 过度拉伸
或用力
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Figure 18–5  Ion channels in mechanoreceptor nerve 
terminals are activated by mechanical stimuli that 
stretch or deform the cell membrane. Mechanical 
displacement leads to channel opening, permitting the 
influx of cations. (Adapted, with permission, from Lin 
and Corey 2005. Copyright © 2005 Elsevier Ltd.)

A. Force from lipids. Channels can be directly activated 
by forces conveyed through lipid tension in the cell 
membrane, such as changes in blood pressure.

B. Force from filaments. Forces conveyed through 
structural proteins linked to the ion channel can also 
directly activate mechanosensory channels. The link-
ing structural proteins may be extracellular (attached 
to the surrounding tissue) or intracellular (bound to the 
cytoskeleton) or both.

It is remarkable that although the receptor end 
organs for touch in the skin were first studied by Edgar 
Adrian and Yngve Zotterman in the 1920s and receptor 
potentials were recorded from isolated touch receptors 
from the mesentery (Pacinian corpuscles) in the 1960s, 
there was little consensus about the molecular biology 
of mechanosensation in mammalian touch. The lead-
ing candidates were derived from invertebrate model 
organisms such as the nematode worm Caenorhabditis 
elegans whose touch receptors were identified as mem-
bers of the degenerin superfamily of ion channels and 
are similar to vertebrate epithelial Na+ channels (DEG/
ENac channels). Other candidate molecules included 
TRPV4 receptors (members of the transient receptor 
potential [TRP] receptors that are also involved in 
thermal senses), and NOMPC, a Drosophila member 
of the TRPN family. However, these molecules are not 
expressed in mammalian DRG neurons.

The Piezo protein family of transmembrane ion 
channels was recently identified by Ardem Patapou-
tian and colleagues as molecular mediators of mechan-
oreception in mammals. Piezo1 proteins are composed 
of approximately 2,500 amino acids, with at least 26 
transmembrane α-helices (Figure 18–6A). The ion 
channel is a trimer formed from three identical Piezo 
protein subunits, with two pore-forming α-helices at 
the C-terminal end of each Piezo protein. The N-terminals 
of the subunits form a propeller-like structure (Figure 
18–6B), which is thought to be involved in coupling 
mechanical stimuli to channel gating. Piezo proteins 

A  通过脂质张力直接激活

B  通过结构蛋白直接激活

form nonspecific cation-permeable channels that con-
duct excitatory depolarizing current.

Two different isoforms of the Piezo proteins serve 
as mechanosensors: Piezo1 is found primarily in non-
neural tissue, such as epithelia in blood vessels, the 
kidney, and bladder, and in red blood cells. Piezo2 is 
expressed in mechanosensory DRG and trigeminal 
neurons that mediate the senses of touch and propri-
oception and in vagal afferents innervating smooth 
muscle of the lung, where they mediate the Hering-
Breuer reflex by sensing lung stretch (Chapter 32).

Specialized End Organs Contribute to 
Mechanosensation

In addition to the molecular composition of the ion 
channels expressed in the distal nerve endings, compo-
nents of surrounding tissue such as epithelial cells or 
muscle fibers play a significant role in mechanotrans-
duction. The specialized nonneural end organs that 
surround the nerve terminals of a DRG neuron must be 
deformed in specific ways to excite the fiber. For exam-
ple, individual mechanoreceptors respond selectively 
to pressure or motion, and thereby detect the direction 
of force applied to the skin, joints, or muscle fibers. The 
end organ can also amplify or modulate the sensitivity 
of the receptor axon to mechanical displacement.

Specialized epithelial cells in the skin—such as 
Merkel cells, the epithelium lining hair follicles, and the 
papillary ridges that form the fingerprints of glabrous 
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图 18.3.1: 机械受体神经末梢中的离子通道被拉伸或变形细胞膜的机械刺激激活。机械位移导致通道打开，允许
阳离子流入[142]。A.来自脂质的力。通道可以被通过细胞膜中脂质张力传递的力直接激活，例如血压的变化。B.
来自细丝的力。通过连接到离子通道的结构蛋白传递的力也可以直接激活机械感觉通道。连接结构蛋白可以是
细胞外的（附着在周围组织上）或细胞内的（与细胞骨架结合）或两者兼而有之。

跨膜离子通道的压电蛋白家族最近被雅顿 · 帕塔普蒂安及其同事鉴定为哺乳动物机械感受的分子介质。如
图 18.3.2A所示，压电型机械敏感离子通道组件 1蛋白由大约 2,500个氨基酸组成，至少有 26个跨膜 α螺旋。离
子通道是由 3个相同的压电型机械敏感离子通道组件蛋白亚基形成的三聚体，每个压电型机械敏感离子通道组
件蛋白的 C末端有 2个成孔 α螺旋。如图 18.3.2B所示，亚基的 N端形成螺旋桨状结构，这被认为与耦合机械
刺激与通道门控有关。压电蛋白形成非特异性阳离子可渗透通道，可传导兴奋性去极化电流。

压电型机械敏感离子通道组件蛋白的 2种不同亚型用作机械传感器：压电型机械敏感离子通道组件 1主要
存在于非神经组织中，例如血管、肾脏和膀胱中的上皮细胞，以及红细胞。压电型机械敏感离子通道组件 2在调
节触觉和本体感觉的机械感觉背根神经节和三叉神经神经元中表达，在支配肺部平滑肌的迷走神经传入神经中
表达，它们通过感知肺部伸展来调节肺牵张反射（第 32章）。

18.3.2 专门的末梢器官有助于机械感觉

除了在远端神经末梢表达的离子通道分子组成外，周围组织的成分（如上皮细胞或肌纤维），在机械传导中
也起着重要作用。围绕背根神经节神经元神经末梢的特殊非神经终末器官必须以特定方式变形以激发纤维。例
如，个体机械受体选择性地响应压力或运动，从而检测施加到皮肤、关节或肌肉纤维力的方向。末端器官还可
以放大或调节受体轴突对机械位移的敏感性。

皮肤中的特殊上皮细胞（例如梅克尔细胞、毛囊内衬的上皮细胞和形成无毛皮肤指纹的乳头状脊）在触觉
中起着重要的辅助作用。这些末端器官中研究得最好的是梅克尔细胞（感觉上皮细胞），在表皮-真皮交界处与
大直径（Aβ）感觉神经轴突的末梢形成紧密接触，形成梅克尔细胞-神经突复合物。梅克尔细胞聚集在多毛皮肤
表皮的肿胀处，称为触摸圆顶（图 18.3.3A），在无毛皮肤中靠近指纹脊的中心（见图 19.2.4）。如图 18.3.3A2所
示，当探头接触触摸圆顶时，感觉神经会响应一系列动作电位，其频率与施加到皮肤上压力的速度和幅度成正
比。这些脉冲序列通常在整个刺激期间持续，并被称为慢适应（因为放电持续长达 30分钟）。同样，感觉神经称
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细胞质侧

A  压电型机械敏感离子通道组件1 蛋白的分子结构

B  压电型机械敏感离子通道组件1 离子通道的结构

1  侧视图 2  俯视图
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Figure 18–6  Structure and molecular organization of Piezo1 
ion channels.
A. Piezo1 and Piezo2 have homologous protein structures, 
containing approximately 2,500 amino acids, with at least 
26 putative transmembrane segments. Combined as trim-
ers, they form the largest membrane ion channels in mam-
mals. (Adapted, with permission, from Murthy, Dubin, and 
Patapoutian 2017. Copyright © 2017 Springer Nature.)
B. Putative structure of the Piezo1 ion channel deduced from 
cryo-electron microscopy. 1. Side view, cytoplasmic surface 
down. 2. Top-down view from extracellular side. The receptor 

is a triskelion made up of three identical Piezo1 subunits. The 
C-terminals of the three Piezo proteins form a central extra-
cellular cap tethered to the extracellular surface of the trans-
membrane pore, which extends beyond the membrane into a 
cytoplasmic tail domain. The aqueous pore through the channel 
extends through the central axis of the cap, the transmem-
brane pore, and the cytoplasmic tail domain. The N-terminals 
of the three protein subunits are arrayed peripherally, forming 
a propeller-like helical structure. Blue indicates area of high-
resolution modeling. (Adapted, with permission, from 
Saotome et al. 2018. Copyright © 2018 Springer Nature.)

skin—play important auxiliary roles in the sense of 
touch. The best studied of these end organs are Mer-
kel cells—sensory epithelial cells that form close con-
tacts with the terminals of large-diameter (Aβ) sensory 
nerve axons at the epidermal–dermal junction, form-
ing Merkel cell–neurite complexes. Merkel cells clus-
ter in swellings of the epidermis in hairy skin called 
touch domes (Figure 18–7A) and near the center of the 
fingerprint ridges in glabrous skin (see Figure 19–3). 
When a probe contacts the touch dome, the sensory 

nerve responds with a train of action potentials whose 
frequency is proportional to the velocity and ampli-
tude of pressure applied to the skin (Figure 18–7A2). 
These spike trains typically last throughout the period 
of stimulation and are termed slowly adapting because 
the firing persists for periods of up to 30 minutes. Like-
wise, the sensory nerve is called an SA1 fiber (slowly 
adapting type 1 fiber).

Merkel cells serve a similar receptive function in 
the sense of touch as auditory hair cells in the cochlea 
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图 18.3.2: 压电型机械敏感离子通道组件 1离子通道的结构和分子组织。A.压电型机械敏感离子通道组件 1和
压电型机械敏感离子通道组件 2具有同源蛋白质结构，包含大约 2,500个氨基酸，至少有 26个假定的跨膜片段。
它们组合成三聚体，形成哺乳动物体内最大的膜离子通道[143]。B.从低温电子显微镜推断出的压电型机械敏感离
子通道组件 1离子通道的推定结构。1. 侧面观，胞浆面朝下。2. 从细胞外侧俯视图。受体是由 3个相同的压电
型机械敏感离子通道组件 1亚基组成的三脚架。3种压电蛋白的 C端形成一个中央细胞外帽，连接到跨膜孔的
细胞外表面，跨膜孔延伸到膜外进入细胞质尾区。穿过通道的水孔延伸穿过帽的中心轴、跨膜孔和细胞质尾区。
3个蛋白质亚基的 N-末端排列在外围，形成螺旋桨状的螺旋结构。蓝色表示高分辨率建模区域[144]。
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为慢适应 1型纤维。
梅克尔细胞在触觉方面的感受功能类似于耳蜗中的听觉毛细胞（第 26章）和舌头中的味觉细胞（第 32章）。

体外研究的梅克尔细胞对压力或吸力等机械力作出响应，去极化电流在时间过程和电导方面与孤立的背根神经
节神经元中诱发的电流相似。它们表达突触释放蛋白并包含在持续压力下释放兴奋性神经递质的囊泡。梅克尔
细胞表达压电型机械敏感离子通道组件 2蛋白，并在压力刺激下显示细胞质 Ca2+ 水平升高。
梅克尔细胞对触觉生理响应的重要性在未能在表皮中形成梅克尔细胞的小鼠（Atoh1条件性基因敲除小鼠）

中可见。与野生型相比，这些动物中慢适应 1型纤维的放电率在振幅和持续时间上有所降低。这些实验表明梅
克尔细胞负责对静态触摸的持续响应。最近，如图 18.3.3B所示，艾伦 ·伦普金及其同事使用梅克尔细胞的光遗
传学刺激而不是直接对皮肤施加压力来证明支配触摸圆顶的慢适应 1型纤维使用双重机制来感知皮肤上的压力。
对触摸的初始动态响应主要由流过慢适应 1型神经末梢压电型机械敏感离子通道组件 2通道的电流产生。随后
的静态响应由梅克尔细胞的兴奋性突触传递引起，梅克尔细胞表达压电型机械敏感离子通道组件 2通道并在持
续对皮肤施加压力时不断释放神经递质。

从皮肤表面突出的毛发提供了另一组重要的触摸端器官。感觉毛发纤维对运动极其敏感。微风或吹气使头
发偏转会从毛囊传入纤维中激发一种或多种动作电位。人类可以感知单根毛发的运动，并将这种感觉定位于毛
发根部，也就是毛发从皮肤中露出来的地方。感觉毛发具有重要的保护功能，因为它们会在物体、其他生物体
或环境中的障碍物影响身体之前检测到它们。毛发或感觉触角检测重要的物体特征（如纹理、曲率和刚度），这
些特征有助于识别朋友或敌人。这些神经元被命名为快适应低阈值机械受体，因为当头发受到外力移动时，它
们会对轻柔的触摸或头发运动做出短暂的脉冲响应。

头发嵌入称为毛囊的皮肤内陷中。如图 18.3.4A所示，在哺乳动物皮肤中发现了 3种类型的毛发。最大、最
长和最硬的毛发（称为针毛）在发育过程中最先从皮肤长出。针毛由直径最大、传导速度最快的感觉神经纤维
（Aβ型）支配；如图 18.1.2H所示，这些纤维在毛发周围的毛囊表皮形成披针形（梳状）末端。Aβ快适应-低阈
值机械受体神经纤维还支配具有披针形末梢的中等大小的毛发（称为锥形毛/桃红毛）。Awl/auchene毛发具有三
重神经支配：它们为快速传导（Aβ）有髓纤维提供输入；直径更小、传导速度更慢的有髓（Aδ）纤维；和无髓
鞘的 C纤维。最小和最多的毛发（称为之字形或绒毛）也受 Aδ和 C纤维支配。
直到最近，Aδ和 C纤维还被认为只调节热觉或痛觉。然而，约翰 ·威斯伯格、哈肯 ·奥劳森和亚克 ·威尔波

对人类进行的显微神经造影研究表明：毛茸茸的皮肤也受到无髓鞘 C-低阈值机械受体纤维的支配，这些纤维对
缓慢移动的触觉刺激做出响应，并被认为可以调节社交或愉悦的触觉。它们还可能在脊髓背角的疼痛抑制中发
挥作用。

皮肤中毛囊的神经支配模式说明了身体感觉神经支配的 2个重要原则：收敛和发散。皮肤中的每个毛囊都
为多种感觉传入纤维提供输入。这种重叠模式提供了一小块皮肤的感觉输入冗余。共享的通信线路支配每个毛
囊，而不是单一的标记线路。因此，来自皮肤的触觉信息由一组感觉神经元并行传输。

由背根神经节神经元的感觉神经末梢支配的皮肤区域定义了细胞的感受野，即可以激发细胞的身体区域。每
条感觉神经纤维都从广泛的皮肤区域收集信息，因为它的远端末梢有多个可以独立激活的分支。这种形态使每
条传入纤维能够为大脑提供独特的感觉输入模式。

图 18.3.4B说明了不同类别的背根神经节神经元所包含的感受野大小和区域的多样性。由于触觉感受野的面
积很大，轻柔的触摸会在接触部位激发许多不同的感觉纤维，每一种都传达一种特定的感觉信息。最小的触觉
感受野是由慢适应 1型纤维支配的触摸圆顶（参见图 19.2.8B Aβ慢适应 1型）。单个慢适应 1型纤维支配触摸圆
顶中的所有梅克尔细胞，通常从相邻皮肤区域的 1到 3个触摸圆顶收集信息。如图 19.2.8B Aβ快适应所示，由
单个快适应纤维支配的毛囊分布得更远，感觉末梢的大小略有不同，直径最大的 Aβ 纤维包含最小的毛囊感受
野。皮肤中最大的感受野是 Aβ场受体（参见图 19.2.8B Aβ场）。这些纤维在毛囊周围形成圆周末端，但对毛发
运动或吹气没有响应。取而代之的是，场受体会在其感受区内对抚摸皮肤或拉伸皮肤做出响应。场受体也会因
拉扯头发或强压力等疼痛刺激而兴奋，这表明它们也可能介导机械疼痛的感觉。
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Figure 18–7  Afferent fibers innervating Merkel cells 
respond continuously to pressure on the skin.

A. 1. An individual slowly adapting type 1 (SA1) mechanorecep-
tive fiber innervates a cluster of 22 Merkel cells (each labeled 
with enhanced green fluorescent protein [eGFP]) in a touch 
dome of the hairy skin. Left: In vivo epifluorescent images of 
the isolated skin-nerve recording preparation. Asterisk (*) indi-
cates the location of the associated guard hair within the touch 
dome. Right: Confocal z-series projections of the entire touch 
dome innervated by the SA1 fiber. Arrowheads are used to 
align Merkel cells in the two images. 2. The SA1 fiber responds 
to 5-second duration steps of pressure (measured in kilopas-
cals [kPa]) applied over the touch dome (upper records) with 
irregular, slowly adapting spike trains (recorded extracellularly), 
whose mean frequency of firing is proportional to the applied 
force (lower records). The neuron fires at its highest rate at the 

start of stimulation and fires fewer spikes during maintained 
pressure. (Reproduced, with permission, from Wellnitz et al. 
2010.)

B. A model of sensory transduction in SA1 mechanorecep-
tors. Pressure on the skin opens Piezo2 channels (blue) in the 
Merkel cell and in the peripheral neurite of the SA1 fiber that 
receives synaptic input from the Merkel cell. Piezo2 channels 
in the neurite open at the onset of stimulation (1) generating 
the initial dynamic response to touch (2). Skin deformation 
simultaneously activates Piezo2 channels in the Merkel cell (3), 
depolarizing it and allowing voltage-gated CaV channels in the 
Merkel cell (4) to open and release neurotransmitter continu-
ously (5). Binding of the neurotransmitter further depolarizes 
the SA1 neurite, producing sustained firing in the principal axon 
(6). (Reproduced, with permission, from Maksimovic et al. 
2014. Copyright © 2014 Springer Nature.)
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图 18.3.3: 支配梅克尔细胞的传入纤维对皮肤上的压力不断做出响应。A. 1. 一个慢适应 1型机械感受纤维支配
多毛皮肤触摸圆顶中的 22个梅克尔细胞簇（每个细胞都标有增强型绿色荧光蛋白）。左图：分离的皮肤神经记
录制剂的体内荧光图像。星号（*）表示相关防护毛发在触摸球内的位置。右图：由慢适应 1型纤维支配的整个
触控圆顶的共聚焦 z系列投射。箭头用于对齐 2个图像中的梅克尔细胞。2. 慢适应 1型纤维响应施加在触摸圆
顶（上部记录）上的 5秒持续时间步长的压力（以千帕为单位），具有不规则的、缓慢适应的脉冲序列（在细胞
外记录），其平均激活率和施加的力（较低的记录）成正比。神经元在刺激开始时以最高速率发射，而在维持压
力期间发射较少的脉冲。B.慢适应 1型机械受体中的感觉转导模型。皮肤上的压力会打开梅克尔细胞中的压电
型机械敏感离子通道组件 2通道（蓝色）以及接收来自梅克尔细胞的突触输入的慢适应 1型纤维的外周神经突。
神经突中的压电型机械敏感离子通道组件 2通道在刺激（1）开始时打开，产生对触摸的初始动态响应（2）。皮
肤变形同时激活梅克尔细胞（3）中的压电型机械敏感离子通道组件 2通道，使其去极化并允许梅克尔细胞（4）
中的电压门控 CaV 通道持续打开和释放神经递质（5）。神经递质的结合进一步使慢适应 1型轴突去极化，从而
在主轴突中产生持续放电（6）[145]。
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图 18.3.4: 低阈值机械受体对多毛皮肤的神经支配。A.哺乳动物的多毛皮肤受低阈值机械受体的特定组合支配；
这些多类神经纤维允许触摸信息沿着多条并行神经纤维传输到中枢神经系统。梅克尔细胞的触摸圆顶位于大直
径保护毛周围的表皮-真皮边界。梅克尔细胞的轴突被归类为 Aβ慢适应 1型-低阈值机械受体，它们约占支配多
毛皮肤的感觉纤维的 3%。保护毛囊由快适应的触觉纤维支配，分类为 Aβ快适应-低阈值机械受体，在毛囊周围
形成纵向披针形（梳状）末端。它们构成了另外 3% 的支配多毛皮肤的感觉纤维。Aβ 快适应-低阈值机械受体
纤维还在中等大小的锥形/紫红色毛发上形成披针形末端；每根纤维支配邻近皮肤区域的多个毛囊。Awl/auchene
毛发由 3种不同类别的感觉纤维的披针形末端支配；Aβ 快适应-低阈值机械受体（蓝色）、Aδ-低阈值机械受体
（红色，7%的纤维）和 C-低阈值机械受体（绿色，15%–27%的纤维）。锯齿形或绒毛是数量最多的类型；它们
受直径最小、传导速度最慢的周围神经纤维（Aδ- C-低阈值机械受体）支配。所有 3种类型的毛囊也由圆周末
端（黄色）支配[146]。B.整个皮肤切片说明低阈值机械受体感觉神经末梢在多毛皮肤和可激活单个感觉纤维皮肤
区域中的扩散。所有 5个类别都支配多个毛囊并具有分支的感觉神经末梢。比例尺（适用于所有图像）= 500微
米。这些轴突中的每一个的放电率都反映了来自皮肤中多个受体末端器官的输入。Aβ-低阈值机械受体在所有类
别的毛囊周围形成圆周末端；它们在毛茸茸的皮肤中拥有最大的感受野，支配多达 180个毛囊/纤维，跨越面积
达 6平方毫米。Aβ慢适应 1型-低阈值机械受体具有最小的感受野，但支配触摸圆顶内的所有梅克尔细胞；每个
触控圆顶仅由 1个 Aβ 慢适应 1型-低阈值机械受体支配。Aβ 快适应- Aδ-低阈值机械受体和 C-低阈值机械受体
形成披针形末端，包围多达 40个单独的毛囊，跨越 0.5至 4平方毫米的皮肤区域[147]。
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18.3.3 本体感受器测量肌肉活动和关节位置

肌肉和关节中的机械受体传达有关身体姿势和运动的信息，从而在本体感觉和运动控制中发挥重要作用。感
觉神经末梢与骨骼肌、肌腱、关节囊和皮肤的机械耦合被认为是本体感觉的基础。这些受体包括 2种类型的肌
肉长度传感器，即大直径型和 II型肌梭末梢；一个肌肉力传感器，高尔基肌腱器官；关节囊受体，可传导关节
囊中的张力；和感觉皮肤在关节上伸展的鲁菲尼终末器。
如图 18.2.3A 所示，肌梭由一束细肌纤维或梭内纤维组成，它们与较大的肌肉纤维平行排列并封闭在胶囊

内。由于神经末梢中的机械感受性离子通道，梭内纤维被一对感觉轴突缠绕在一起，这些轴突检测肌肉拉伸。梭
内肌还接收来自调节收缩力和受体敏感性的运动轴突的输入（有关肌梭的详细信息，请参见文本框 32.1）。
如图 18.2.3B所示，尽管肌梭传入纤维的受体电位和放电率与肌肉长度成正比，但这些响应可以通过大脑中

调节梭内肌肉收缩的更高中枢来调节。因此，纺锤体传入纤维能够对内部产生自主运动的幅度和速度以及外力
造成的被动肢体位移进行编码（第 32章）。

位于骨骼肌和肌腱交界处的高尔基肌腱器官测量肌肉收缩产生的力（有关高尔基肌腱器官的详细信息，请
参见文本框 32.4）。尽管这些受体在调节肌肉力量的反射回路中起着重要作用，但它们似乎对肌肉活动的有意识
感觉贡献不大。肌肉疲劳或部分瘫痪的心理物理学实验表明，感知的肌肉力量主要与集中产生的力量有关，而
不是与实际肌肉力量有关。
雅顿 ·帕塔普蒂安及其同事最近的研究表明：压电型机械敏感离子通道组件 2介导来自肌梭和高尔基肌腱

器官的传入纤维传输的信号，因为这些纤维在其远端和细胞体中表达压电型机械敏感离子通道组件 2蛋白。
关节受体在关节角度的姿势感觉中几乎没有作用。相反，对近端关节（例如肘部或膝盖）角度的感知取决于

来自肌梭受体的传入信号和传出运动命令。此外，手指位置和手形的有意识感觉取决于皮肤牵张受体和肌梭。

18.3.4 热受体检测皮肤温度的变化

虽然手持物体的大小、形状和质地可以通过视觉和触觉来理解，但物体的热特性是独一无二的体感。人类识
别 4种不同类型的热感觉：冷、凉、暖和热。这些感觉由大约 32°C的正常皮肤温度与空气或接触身体的物体的
外部温度之间的差异引起。与疼痛和瘙痒的其他原发病方式一样，温度感由多种受体类型的组合编码介导，由
小直径传入纤维传递。

虽然人类对皮肤温度的突然变化非常敏感，但我们通常不会意识到皮肤温度的大幅波动，这由于我们的皮
肤血管扩张或收缩以释放或保存体温而发生。如果体表温度变化缓慢，我们不会意识到 31°至 36°C范围内的变
化。在 31°C以下，感觉从凉爽发展为寒冷，最后在 10°至 15°C时开始发展为疼痛。高于 36°C时，感觉会从温
暖变为热，然后从 45°C开始变为疼痛。

热感觉由表皮中的游离神经末梢介导。这些神经纤维信号的温度范围由小直径背根神经节神经元的远端神
经末梢和细胞体中表达的受体分子的分子组成决定。如图 18.3.5所示，大卫 ·朱利斯及其同事的研究表明，热刺
激会激活这些神经元中特定类别的瞬时受体电位通道。瞬时受体电位通道由与产生动作电位的电压门控通道属
于同一基因超家族的基因编码（第 8章）。它们形成介导内向去极化电流的非选择性阳离子通道。瞬时受体电位
通道包含 4个相同的蛋白质亚基，每个亚基包含 6个跨膜 α-螺旋，在第五和第六螺旋之间有一个成孔元件。单
个瞬时受体电位受体的区别在于它们对热或冷的敏感性，当超过其热阈值时，显示出对阳离子的电导率急剧增
加。它们的名称指定了瞬时受体电位受体的遗传亚家族和成员编号。示例包括瞬时受体电位香草醛受体 1、瞬时
受体电位M型 8和瞬时受体电位锚定蛋白 1。

两类瞬时受体电位受体在寒冷温度下激活，在升温时被灭活。瞬时受体电位 M型 8受体对低于 25°C的温
度有响应（这样的温度被认为是凉爽或寒冷的）。瞬时受体电位锚定蛋白 1受体的热阈值低于 17°C；这个范围
被描述为寒冷或极冷。瞬时受体电位M型 8和瞬时受体电位锚定蛋白 1受体均在高阈值冷受体末端表达，但只
有瞬时受体电位M型 8受体在低阈值冷受体末端表达。

来自低阈值冷受体的热信号通过表皮内具有无髓末端的小直径有髓鞘 Aδ 纤维传输。这些纤维表达瞬时受
体电位通道瞬时受体电位M型 8并对应用于皮肤的薄荷醇作出响应。冷受体对皮肤温度突然下降的敏感度大约
是对逐渐变化敏感度的 100倍。这种对变化的极端敏感性使人类能够从远处打开的窗户检测到气流。
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Figure 18–10 Transient receptor potential ion channels.  TRP 
channels consist of membrane proteins with six transmem-
brane α-helices. A pore is formed between the fifth (S5) and 
sixth (S6) helices from the four subunits. Most of these recep-
tors contain ankyrin repeats in the N-terminal domains and a 
common 25-amino acid motif adjacent to S6 in the C-terminal 
domain. Individual TRP channels are composed of four identical 
TRP proteins. All TRP channels are gated by temperature and 
various chemical ligands, but different types respond to differ-
ent temperature ranges and have different activation thresh-
olds. At least six types of TRP receptors have been identified in 
sensory neurons; the thermal sensitivity of a neuron is deter-
mined by the particular TRP receptors expressed in its nerve 
terminals. At 32°C (90°F), the resting skin temperature  
(asterisk), only TRPV4 and some TRPV3 receptors are 

stimulated. TRPA1and TRPM8 receptors are activated by 
cooling and cold stimuli. TRPM8 receptors also respond to 
menthol and various mints; TRPA1 receptors respond to allium-
expressing plants such as garlic and radishes. TRPV3 receptors 
are activated by warm stimuli and also bind camphor. TRPV1 
and TRPV2 receptors respond to heat and produce burning 
pain sensations. TRPV1 channels also respond to a variety of 
substances, temperatures, or forces that can elicit pain. Their 
sites of action on the receptor include binding sites for chili 
peppers‘ active ingredient (capsaicin), acids (lemon juice), spider 
venoms, and phosphorylation sites for second messenger-
activated kinases. TRPV4 receptors are active at normal skin 
temperatures and respond to touch. (Adapted, with permission, 
from Jordt, McKemy, and Julius 2003; adapted from Dhaka, 
Viswanath, and Patapoutian 2006.)

by touch, the thermal qualities of objects are uniquely 
somatosensory. Humans recognize four distinct types 
of thermal sensation: cold, cool, warm, and hot. These 
sensations result from differences between the normal 
skin temperature of approximately 32°C (90°F) and the 
external temperature of the air or of objects contacting 
the body. Temperature sense, like the other protopathic
modalities of pain and itch, is mediated by a combinatorial 
code of multiple receptor types, transmitted by small-
diameter afferent fibers.

Although humans are exquisitely sensitive to sud-
den changes in skin temperature, we are normally 
unaware of the wide swings in skin temperature that 
occur as our cutaneous blood vessels expand or con-
tract to discharge or conserve body heat. If skin tem-
perature changes slowly, we are unaware of changes 
in the range 31° to 36°C (88–97°F). Below 31°C (88°F), 
the sensation progresses from cool to cold and, finally, 
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beginning at 10° to 15°C (50–59°F), to pain. Above 36°C 
(97°F), the sensation progresses from warm to hot and 
then, beginning at 45°C (113°F), to pain.

Thermal sensations are mediated by free nerve end-
ings in the epidermis. The temperature ranges signaled 
by these nerve fibers are determined by the molecular
composition of receptor molecules expressed in the 
distal nerve terminals and cell bodies of small-diameter 
DRG neurons. Studies by David Julius and his col-
leagues revealed that thermal stimuli activate specific
classes of transient receptor potential (TRP) channels in 
these neurons (Figure 18–10). TRP channels are encoded 
by genes belonging to the same gene superfamily as 
the voltage-gated channels that give rise to the action 
potential (Chapter 8). They form nonselective cation 
channels that mediate inward depolarizing current. 
TRP channels comprise four identical protein subunits, 
each of which contains six transmembrane α-helices, 
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图 18.3.5: 瞬时受体电位离子通道。瞬时受体电位通道由具有 6个跨膜 α-螺旋的膜蛋白组成。在 4个亚基的第 5
个（S5）和第 6个（S6）螺旋之间形成 1个孔。大多数这些受体在 N末端结构域中包含锚定蛋白重复序列，在
C末端结构域中包含与 S6相邻的常见 25氨基酸基序。单个瞬时受体电位通道由 4个相同的瞬时受体电位蛋白
组成。所有瞬时受体电位通道都由温度和各种化学配体门控，但不同类型对不同温度范围有响应并具有不同的
激活阈值。在感觉神经元中至少鉴定出 6种类型的瞬时受体电位受体；神经元的热敏感性由其神经末梢表达的
特定瞬时受体电位受体决定。在 32°C的静息皮肤温度（星号）下，只有瞬时受体电位香草醛受体 4和一些瞬
时受体电位香草醛受体 3受体受到刺激。瞬时受体电位锚定蛋白 1和瞬时受体电位M型 8受体被冷却和冷刺激
激活。瞬时受体电位M型 8受体也对薄荷醇和各种薄荷有响应；瞬时受体电位锚定蛋白 1受体对大蒜和萝卜等
表达葱的植物有响应。瞬时受体电位香草醛受体 3受体被温暖的刺激激活并结合樟脑。瞬时受体电位香草醛受
体 1和瞬时受体电位香草醛受体 2受体对热有响应并产生灼痛感。瞬时受体电位香草醛受体 1通道还对可引起
疼痛的各种物质、温度或力作出响应。它们对受体的作用位点包括辣椒活性成分（辣椒素）、酸（柠檬汁）、蜘
蛛毒液的结合位点，以及第二信使激活激酶的磷酸化位点。瞬时受体电位香草醛受体 4受体在正常皮肤温度下
是活跃的并且对触摸有响应[148]。
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4种类型的瞬时受体电位受体被温暖或高温激活，在冷却时失活。瞬时受体电位香草醛受体 3在暖型纤维中
表达；它们对高于 35°C的皮肤升温做出响应，并产生从暖到热的各种感觉。瞬时受体电位香草醛受体 1和瞬时
受体电位香草醛受体 2对超过 45°C的温度有响应并介导灼痛感；它们在热伤害受体中表达。瞬时受体电位香草
醛受体 4受体在 27°C以上的温度下活跃，并发出正常皮肤温度的信号。
暖受体位于终止于真皮的 C纤维末端。与冷受体不同，暖受体更像是简单的温度计。它们的放电率随着皮

肤温度的升高而单调上升，直至达到疼痛阈值，然后在更高的温度下达到饱和。与冷受体相比，暖受体对皮肤
温度的快速变化不太敏感。因此，人类对变暖的响应不如对冷却的响应；即使是最敏感的受试者，检测皮肤突
然变暖的阈值变化也约为 0.1°C。

热伤害受体在超过 45°C的温度下被激活，并在皮肤冷却时失活。高温引起的灼痛由有髓 Aδ 纤维和无髓 C
纤维共同传递。

瞬时受体电位受体在热感觉中的作用最初通过分析辣椒素和薄荷醇等天然物质发现，这些物质在应用于皮
肤或皮下注射时会产生灼烧感或凉爽感。辣椒素是辣椒中的活性成分，已被广泛用于激活伤害性 C纤维传入神
经，介导灼痛感。这些研究表明，各种瞬时受体电位受体还结合其他分子，这些分子会引起疼痛感，例如毒素、
毒液以及患病或受伤组织释放的物质。瞬时受体电位锚定蛋白 1受体结合辛辣物质，例如辣根（芥末）、大蒜、
洋葱和类似的葱属植物。这些物质表现为刺激物，可能通过共价修饰瞬时受体电位锚定蛋白 1蛋白中的半胱氨
酸而产生疼痛或瘙痒。

如图 20.1.2所示，瞬时受体电位通道是多模态感觉整合器，因为蛋白质的不同部分直接响应温度、pH值或
渗透压的变化；存在有毒物质，例如辣椒素或毒素；或被细胞内第二信使磷酸化。第 20章详细介绍了它们的分
子结构和在疼痛中的作用。

18.3.5 伤害受体介导疼痛

对可能损伤组织的刺激有选择性响应的受体称为伤害受体。它们直接对机械和热刺激作出响应，并通过受
伤组织中细胞释放的化学物质间接对其他刺激作出响应。伤害受体发出即将发生的组织损伤信号，更重要的是，
它们不断提醒组织已经受伤，必须加以保护。
疾病或创伤导致的主要器官系统功能异常会引起有意识的疼痛感。我们对疼痛神经机制的大部分了解都来

自对皮肤伤害受体的研究，因为在皮肤神经中研究这些机制比在内脏神经中更容易研究。然而，内脏痛的神经
机制与身体表面疼痛的神经机制相似。
皮肤、肌肉、关节和内脏受体中的伤害受体根据其传入纤维的髓鞘形成分为 2大类。由薄髓鞘 Aδ纤维支配

的伤害受体产生短延迟疼痛，被描述为尖锐和刺痛。大多数被称为机械伤害受体或高阈值机械受体，因为被尖
锐物体穿透、挤压或挤压皮肤（图 18.3.6）或通过拉动多毛皮肤中的毛发而兴奋。许多这些纤维还会对 45°C以
上的温度产生响应，从而灼伤皮肤；这些 Aδ纤维还表达热敏瞬时受体电位香草醛受体 2通道。
受 C纤维支配的伤害受体会产生弥漫性局限性且难以耐受的钝痛、灼痛。最常见的类型包括多模态伤害受

体，它们对各种有害的机械、热和化学刺激做出响应，例如捏或刺、有害的热和冷，以及应用于皮肤的刺激性化
学物质。如第 20章所述，大多数 C多觉型伤害受体表达瞬时受体电位香草醛受体 1和/或瞬时受体电位锚定蛋
白 1受体。人体对这些纤维的电刺激会引起长时间的灼痛感。在内脏中，伤害受体被膨胀或肿胀激活，产生剧烈
疼痛感。

18.3.6 痒是一种独特的皮肤感觉

痒是一种常见的感觉体验，局限于皮肤、眼结膜和粘膜。它与疼痛有一些共同的特性，直到最近，它还被认
为由伤害感受纤维的低放电率引起。就像疼痛一样，无论其强度如何，瘙痒本质上都是令人不快的。即使以引
起疼痛为代价，我们也试图通过抓挠来消除它。
戴安娜 ·保蒂斯塔和莎拉 ·威尔逊最近的研究表明：表达瞬时受体电位香草醛受体 1和瞬时受体电位锚定蛋

白 1受体的 C纤维介导由瘙痒（产生瘙痒）剂诱发的瘙痒感。由皮内注射组胺或通过释放内源性组胺的程序引
起的瘙痒会激活一部分表达瞬时受体电位香草醛受体 1的神经元，这些神经元也含有H1组胺受体；这些瘙痒感
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18.3 体感系统使用多种特殊受体
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Figure 18–11 Mechanical nociceptors respond to stimuli 
that puncture, squeeze, or pinch the skin. Sensations of 
sharp, pricking pain result from stimulation of Aδ fibers with 
free nerve endings in the skin. These receptors respond to 
sharp objects that puncture the skin (B), but not to strong 

pressure from a blunt probe (A). The strongest responses are 
produced by pinching the skin with serrated forceps that dam-
age the tissue in the region of contact (C). (Adapted, with per-
mission, from Perl 1968.)

(Figure 18–11) or by pulling hairs in hairy skin. Many 
of these fibers also respond to temperatures above 
45°C (113°F) that burn the skin; these Aδ fibers also 
express the heat-sensitive TRPV2 channel.

Nociceptors innervated by C fibers produce dull, 
burning pain that is diffusely localized and poorly 
tolerated. The most common type encompasses poly-
modal nociceptors that respond to a variety of nox-
ious mechanical, thermal, and chemical stimuli, such 
as pinch or puncture, noxious heat and cold, and
irritant chemicals applied to the skin. As detailed in 
Chapter 20, most C-polymodal nociceptors express 
TRPV1 and/or TRPA1 receptors. Electrical stimulation 
of these fibers in humans evokes prolonged sensations 
of burning pain. In the viscera, nociceptors are acti-
vated by distension or swelling, producing sensations 
of intense pain.

Itch Is a Distinctive Cutaneous Sensation

Itch is a common sensory experience that is confined 
to the skin, the ocular conjunctiva, and the mucosa. It 
has some properties in common with pain and, until 
recently, was thought to result from low firing rates 
in nociceptive fibers. Like pain, itch is inherently 

unpleasant whatever its intensity; even at the expense 
of inducing pain, we attempt to eliminate it by 
scratching.

Recent studies by Diana Bautista and Sarah Wil-
son indicate that C fibers that express both TRPV1
and TRPA1 receptors mediate itch sensations evoked 
by pruritic (itch-producing) agents. Itch induced by 
intradermal injection of histamine or by procedures 
that release endogenous histamine activates a sub-
set of TRPV1-expressing neurons that also contain 
the H1 histamine receptor; these itch sensations are
blocked by antihistamines. Histamine-independent 
itch appears to be mediated by C fiber DRGs that 
express TRPA1 channels. Itch sensations in this path-
way are triggered by dry skin or by pruritogens that
bind to members of the Mas-related G protein–coupled 
receptor (Mrgpr) family, such as the antimalarial drug 
chloroquine.

How can TRPA1 receptors mediate itch when they 
are also involved in sensing noxious cold temperatures 
(<15°C)? Why do some TRPV1-expressing fibers medi-
ate itch sensations rather than sensations of noxious 
heat? The answer lies in the use of combinatorial codes 
by small-diameter sensory nerve fibers. For example, 
noxious cold is sensed when both TRPA1 and TRPM8 

Kandel-Ch18_0408-0434.indd   425 19/01/21   4:05 PM

图 18.3.6: 机械伤害受体会对刺破、挤压或捏住皮肤的刺激做出响应。刺激皮肤中具有游离神经末梢的Aδ纤维会
产生尖锐的刺痛感。这些受体对刺破皮肤的尖锐物体有响应（B），但对来自钝头探针的强大压力没有响应（A）。
最强的响应是用锯齿钳夹住皮肤产生的，这会损坏接触区域的组织（C）[149]。
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18.4 动作电位编码将体感信息传递给大脑

会被抗组胺药阻断。组胺非依赖性瘙痒似乎由表达瞬时受体电位锚定蛋白 1通道的 C纤维背根神经节介导。该
通路中的瘙痒感是由皮肤干燥或与 Mas相关 G蛋白偶联受体家族成员结合的瘙痒原触发的，例如抗疟药氯喹。

当瞬时受体电位锚定蛋白 1受体还参与感知有害的寒冷温度（低于 15°C）时，它们如何调节瘙痒？为什么
一些表达瞬时受体电位香草醛受体 1的纤维介导瘙痒感而不是热毒感？答案在于小直径感觉神经纤维对组合编
码的使用。例如，当瞬时受体电位锚定蛋白 1和瞬时受体电位M型 8受体都处于兴奋状态时，会感觉到有害的
寒冷，而当瞬时受体电位M型 8受体处于沉默状态时，会感觉到瘙痒。同样，当表达瞬时受体电位香草醛受体
1、瞬时受体电位香草醛受体 2和瞬时受体电位香草醛受体 3的纤维被共同激活时，会感觉到热痛，但当只有表
达瞬时受体电位香草醛受体 1的纤维有响应而瞬时受体电位香草醛受体 2和瞬时受体电位香草醛受体 3受体
处于沉默状态时，可能会感觉到痒。使用多个受体的类似组合编码通常被其他化学感官（例如嗅觉和味觉）使
用。

18.3.7 内脏感觉代表五脏六腑的状态

本能感觉很重要，因为它们驱动对生存至关重要的行为，例如呼吸、进食、饮水和繁殖。前面描述的用于研
究背根神经节和三叉神经节中的触觉、疼痛、热感觉和本体感觉的相同分子遗传策略已被用于对迷走神经感觉
神经节中的内脏传入进行分类。斯蒂芬 ·利伯莱斯及其同事最近分析了迷走神经感觉神经节（结节/颈静脉复合
体）中的感觉响应，该神经节接收来自肺、心血管、免疫或消化系统的机械感觉或化学感觉信息。

迷走神经传入纤维表达多种 G-蛋白偶联受体，这些受体已用荧光抗体标记，以识别其在特定内脏中的外周
感觉受体位点，并标记其在延髓孤束核特定区域的独特中心投射。通过在已识别的迷走神经节神经元中表达钙瞬
变的遗传标记，利伯莱斯及其同事测量了它们对机械刺激的生理响应，例如拉伸或它们被营养素或胃激素（5-羟
色胺、胰高血糖素样肽 1或胆囊收缩素）激活。标记特定迷走神经传入的能力为分析内脏功能的神经调节和追
踪用于调节这些重要身体功能的通路提供了重要工具。

尽管它们的细胞体似乎随机散布在迷走神经核中，但单个迷走神经元在特定器官系统中执行不同的感觉功
能。例如，对已识别的迷走神经感觉神经元进行光遗传学刺激表明：至少有 2个控制呼吸的迷走神经元群。表达
G-蛋白偶联受体嘌呤能受体 P2Y1的神经元会诱发呼吸暂停，在呼气时将肺困住，而表达 G-蛋白偶联受体神经
肽 Y受体 2的神经元会产生快速浅呼吸。刺激这些神经元对心率或消化功能没有影响。另一组 G-蛋白偶联受体
用于标记调节胃肠功能的神经元。一组胃传入是感知胃和上肠扩张并调节胃动力的机械受体，而其他胃传入是
感知肠道中特定营养素并帮助其吸收的化学受体。

18.4 动作电位编码将体感信息传递给大脑
在前面的部分中，我们了解到各种刺激，如机械力、温度和各种化学物质，与背根神经节神经元远端轴突末

梢的受体分子相互作用，产生感觉末梢的局部去极化。如第 17章所述，这些受体电位被转换为动作电位的数字
脉冲编码，以传输到中枢神经系统。

周围神经纤维的感觉末端区域通常是无髓鞘的，并且不表达构成动作电位生成基础的电压门控 Na+ 通道
和 K+ 通道。例如，如图 18.1.2H所示，毛囊传入的披针形末端是无髓鞘的。这种设计通过将高度分支的末端膜
区域专用于感觉转导通道（例如压电型机械敏感离子通道组件 2或瞬时受体电位受体）来优化感受野中的信息
收集。

如图 3.3.3所示，有髓纤维中最远端的动作电位离子通道通常位于初始髓鞘段附近或无髓纤维中分支的交叉
点。这对信息传输具有重要影响。如果参与动作电位生成的通道不存在于接受终端，则来自多个分支的去极化感
觉信号可以更容易地累加，因为动作电位的再生特性和电压门控 Na+ 通道随后的失活。来自后激活受体的感觉
信息可能会因与沿纤维另一分支传播的向后传播动作电位的碰撞而消失。因此，沿着初级传入轴突传输的信号
可能是感官刺激的非线性反射，反映了来自多个分支的激发的空间总和或对后期产生活动的赢者通吃抑制。不
同神经突分支的顺序激活还可以通过生成长串动作电位来帮助检测移动刺激，前提是个体末梢以最佳速率受到
刺激，这样它们的响应就不会被其他分支中较早产生的脉冲分流。
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18.4 动作电位编码将体感信息传递给大脑

沿周围神经的动作电位传递取决于轴突是有髓鞘还是无髓鞘以及每根神经纤维中电压门控 NaV 和 KV 通道
的特定亚类的表达。史蒂文 ·韦克斯曼及其同事报告说，支配本体感受器和低阈值机械受体的大直径 Aα和 Aβ

纤维主要表达 NaV1.1和 NaV1.6亚型；这些纤维通常以高速率激发动作电位，部分原因是它们还表达能够使轴
突快速复极化的 KV1.1通道和 KV1.2通道。介导痛痒感觉的小直径外周神经表达 NaV1.7通道、NaV1.8通道和
NaV1.9通道。后 2种 NaV亚型具有促进重复放电的动力学和电压敏感性，从而增强疼痛感：NaV 1.8通道在动作
电位期间不完全失活并在它们之后迅速恢复；NaV 1.9通道在相对负电位下激活并经历可忽略不计的失活，导致
持续的内向电流可以放大亚阈值刺激。

18.4.1 感觉神经节提供了群体对躯体刺激的响应快照

我们通过检查单个哺乳动物体感神经节内感觉响应的分布来结束对背根神经节神经元的研究。通常，一次
研究一个周围神经纤维，通常对特定受体类别进行最佳刺激。然而，即使是微弱的声音也会对神经合唱产生影
响，而经典的单细胞记录技术在很大程度上忽略了这些声音。

新的体内功能成像技术为标记、可视化和测量对各种类型体感刺激的整体响应提供了有用的工具。例如，由
感觉刺激诱发的 Ca2+ 电流提供了单个神经元脉冲序列电生理记录的替代方法。在图 18.4.1所示的实验中，基因
编码的 Ca2+ 传感器钙瞬变的遗传标记 6f在小鼠三叉神经节细胞中表达，该神经节还表达多觉型瞬时受体电位
香草醛受体 1，使研究人员能够可视化和量化由各种神经元激活的神经元群的活动。尼姆 ·基塔尼、亚历山大 ·
切斯勒及其同事使用威廉 ·威利斯首先开发的一系列触觉刺激、有害刺激和热刺激来分析脊髓神经元的体感响
应，同时记录了 213个三叉神经元的响应[150]。他们的发现非常了不起。如 18.4.1B1的热力图所示，神经元响应
多种多样，对相同刺激的放电模式强度和持续时间差异很大。这种整体记录技术表明：即使在受体水平上，也
没有对躯体刺激的规范响应，而是常见的响应模式。

此外，个体体感神经元似乎是多感觉的，对不止一种方式做出响应，例如触摸和疼痛。如图 18.4.1A所示，
这项研究表明：个体三叉神经元可以区分有害热和机械性疼痛（头发拉扯），并且可以对轻柔的触摸或适度的热
刺激做出响应（尽管响应微弱）。如图 18.4.1B所示，最普遍的三叉神经节神经元类型（49%）将轻触（抚摸脸
颊）与热刺激区分开来。下一个最常见的类型是机械伤害受体（18%）或温度受体（16%）。不太常见的是对热
刺激和伤害性刺激有响应的多模态类型（总共 9%）。

这些新的成像技术将使神经科学家能够量化体感传入群体中的感觉相互作用，定义活跃群体成员使用的组
合编码，从而识别参与躯体感觉的特定神经群体。同时记录神经元而不是一次记录一个神经元对于解码群体活
动和定义不同感觉方式背后的回路至关重要。
最后，如图 18.4.1A所示，我们注意到背根神经节、三叉神经节和迷走神经节中的神经元似乎没有空间聚集，

也没有通过机械感觉或热或化学事件等方式在功能上分离。这些感觉神经节的主要组织特征是身体拓扑映射之
一：皮肤的哪个特定区域或肌肉或内脏结构由特定的感觉神经元支配。这种地理特异性集中延伸到大脑中分析
感官信息和组织特定行为的更高结构。

18.4.2 体感信息通过脊神经或脑神经进入中枢神经系统

当周围神经纤维离开背根神经节并接近脊髓时，大直径纤维和小直径纤维分成内侧部分和外侧部分，形成
投射到脊髓和脑干不同位置的脊神经。内侧部分包括大的有髓鞘 Aα和 Aβ纤维，它们从受神经支配的身体区域
传递本体感受和触觉信息。脊神经的侧向分支包括细小的、薄髓鞘的 Aδ纤维和无髓鞘的 C纤维，它们传递来自
身体同一区域的有害、热、瘙痒和内脏信息，以及一些触觉信息。

来自四肢和躯干的体感信息通过 31条脊神经到达中枢神经系统，这些神经通过脊柱椎骨之间的开口进入脊
髓。单独的脊神经以它们在颈神经中穿过孔下方的椎骨或在胸、腰和骶神经中它们的进入点上方的孔命名。

来自头部和颈部的体感信息通过三叉神经、面部神经、舌咽神经和迷走神经传递，这些神经通过颅骨的开
口进入。三叉神经传递来自嘴唇、嘴巴、角膜和头部前半部分的皮肤以及咀嚼肌的体感信息。面神经和舌咽神经
支配舌头的味蕾、耳朵的皮肤以及舌头和咽部的部分皮肤。舌咽神经和迷走神经提供一些皮肤信息，但它们的
主要感觉作用是内脏的。调节呼吸的迷走神经传入神经和调节胃动力的神经传入神经投射到孤束核的不同区域。
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18.4 动作电位编码将体感信息传递给大脑

428    Part IV / Perception
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图 18.4.1: 支配面部多毛皮肤的三叉神经节神经元的体感模式分布[151]。A.表达瞬时受体电位香草醛受体 1-钙瞬
变的遗传标记 6f的小鼠中三叉神经节进行体内荧光成像。钙敏感染料（钙瞬变的遗传标记 6f）响应 Ca2+通过电
压门控通道进入单个三叉神经节神经元而发出荧光。A1. 小鼠三叉神经节中 213个表达钙瞬变的遗传标记 6f的
神经元的解剖位置。比例尺为 500微米。这些神经元广泛分布在三叉神经节内。A2. 对大于 40°C的热脉冲或对
头发拉动有响应的神经元子集中 Ca2+ 信号的高倍放大图像；左图中的颜色条表示每个神经元中 Ca2+ 信号的强
度。最强的活动以白色或红色显示；蓝色响应最弱。比例尺为 100微米。A3. 以伪彩色标记的 2个群体映射的叠
加（红色代表热，绿色代表头发拉扯）显示哪些神经元对每个刺激有响应。这些神经元通常对热或头发拉动有
选择性，但有 2个对 2种方式都有响应（黄色）。B.量化在该三叉神经节中可视化的所有表达瞬时受体电位香草
醛受体 1的神经元对各种触觉、有害和热刺激模式的响应。B1. 同时记录的所有 213个标记神经元对抚摸脸颊、
有害机械（拉头发）和热刺激的响应的热力图。每行说明了单个神经元对这些刺激的响应；像素颜色表示每个神
经元响应的强度（Δf/F）（颜色范围 = 10%–60% Δf/F）。神经元响应按放电率增加的时间开始垂直排序。热力图
上方的符号表示刺激的类型和顺序：顺着毛发或逆着毛发生长的方向抚摸脸颊、拉毛，以及范围从 25°C到 47°C
到 12°C的热刺激。尽管这些神经元中有一半以上对轻柔的触摸（抚摸）有响应，但它们通常对有害的机械刺激
（头发拉动）的响应比对抚摸皮肤的响应更强烈。观察到对有害热的最强响应，但此类神经元仅占所研究群体的

30%。在实验结束时，来自每个神经元的记录被分类到 B2中确定的 7个响应类别之一。B2. 7类三叉神经感觉
响应的 Ca2+ 信号平均响应幅度和时间过程。注意使用这种客观的神经元分类模式响应的多模态性质。B3. 饼图
说明了每个类别中神经元的数量和比例。
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如图 18.4.2所示，每条脊神经或颅神经都从身体的特定区域（称为皮区）接收感觉输入；由相应周围神经中
的运动纤维支配的肌肉构成肌节。这些是受周围神经损伤影响的皮肤和肌肉区域。由于皮区重叠，通常必须阻
断 3个相邻的脊神经才能麻醉特定的皮肤区域。脊髓神经在身体中的分布构成了大脑中感觉受体拓扑映射的解
剖学基础，是我们定位特定感觉能力的基础。
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Figure 18–13  The distribution of dermatomes in the 
spinal cord and brain stem. A dermatome is the area of
skin and deeper tissues innervated by a single dorsal root 
or branch of the trigeminal nerve. The dermatomes of the
31 pairs of dorsal root nerves are projected onto the surface 
of the body and labeled by the foramen through which each 
nerve enters the spinal cord. The 8 cervical (C), 12 thoracic
(T), 5 lumbar (L), 5 sacral (S), and single coccygeal roots are
numbered rostrocaudally for each division of the vertebral
column. The facial skin, cornea, scalp, dura, and intraoral

regions are innervated by the ophthalmic (I), maxillary (II), 
and mandibular (III) divisions of the trigeminal nerve
(cranial nerve V). Level C1 has no dorsal root, only a ventral 
(or motor) root. Dermatome maps provide an important diag-
nostic tool for localizing the site of injury to the spinal cord 
and dorsal roots. However, the boundaries of the dermato-
mes are less distinct than shown here because the axons 
comprising a dorsal root originate from several different 
peripheral nerves, and each peripheral nerve contributes
fibers to several adjacent dorsal roots.

三叉神经支配区

三叉神经支配区
I

II

III

S1

S1 S1

L5 L5

L4 L4

L3 L3

L2 L2

L1 L1

S3

S4

T12

T11

T10
T9

T8

T7

T6

T5

T4

T3
T2
C4

C5 C5

C6

C7 C7

C6

C8 C8

T1 T1

C3
C3C2

C2C2

C3

C4 T2

C5 C5

C5

C6 C6

C6

C8 C8

C7 C7

T1T1

T3
T4
T5
T6
T7
T8
T9
T10
T11
T12
L1

L2
L3

S3

L3

L4 L4

S1 S1

L5 L5

S5

S4

S1

S1

S2

III

I

II

S1

L5

L5

L4
L4

L5

S2 S2

single type (Figure 18–14) and therefore transmit infor-
mation about noxious, thermal, or visceral stimuli.
Inputs from warm, cold, itch, and pain receptors have 
been identified in lamina I, and some neurons have 
unique cellular morphologies that correlate with sen-
sory modalities. Lamina I neurons generally have 
small receptive fields localized to one dermatome.

Neurons in lamina II are interneurons that receive 
inputs from Aδ and C fibers and make excitatory or 
inhibitory connections to neurons in laminae I, IV, 

and V that project to higher brain centers. The more 
superficial portion of lamina II receives input from 
peptidergic nociceptors that release substance P or
CGRP together with glutamate at their central syn-
apses. Fibers terminating in the deeper part of lamina II 
are purinergic; they release ATP at their central syn-
apses and express the lectin IB4. Co-transmitters such 
as ATP provide useful immunostaining markers for
identifying specific classes of sensory nerve fibers
(Figure 18–2C,D).
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图 18.4.2: 皮节在脊髓和脑干中的分布。皮区是由三叉神经的单个背根或分支支配的皮肤和深层组织区域。31对
背根神经的皮节投射到身体表面，并由每个神经进入脊髓的孔标记。8个颈椎（C）、12个胸椎（T）、5个腰椎
（L）、5个骶椎（S）和单个尾骨根在脊柱的每个分区的尾部编号。面部皮肤、角膜、头皮、硬脑膜和口腔内区域
由三叉神经（第 5对颅神经）的视分支（I）、上颌分支（II）和下下颌分支（III）分支支配。C1级没有背根，只
有腹侧（或运动）根。皮区图提供了重要的诊断工具，用于定位脊髓和背根的损伤部位。然而，皮节的边界不如
这里显示的那么明显，因为包含背根的轴突起源于几个不同的周围神经，并且每个周围神经都为几个相邻的背
根提供纤维。

如图 18.4.3所示，单个脊髓或颅神经纤维终止于脊髓灰质或延髓背角特定区域的神经元。接收感觉输入的
脊髓神经元是中间神经元，它终止于相同或相邻节段内的其他脊髓神经元，或者是投射神经元，它们作为通往
大脑更高中心的主要上行通路的起源细胞。

根据细胞和纤维组成的差异，脊髓灰质在解剖学上被细分为 10个薄层（或层），从背侧到腹侧编号为 I到
X。作为一般规则，最大的纤维（Aα）终止于腹角或靠近腹角，来自皮肤和肌肉的中等大小的纤维（Aβ）终止
于背角的中间层，最小的纤维（Aδ和 C）终止于脊髓灰质的最背侧部分。
薄层 I由覆盖脊髓背角和脊髓三叉神经核尾部的一层薄薄的神经元组成。如图 18.4.3所示，I层的单个神经
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Neurons in laminae III to V are the main targets 
of LTMRs, particularly the large myelinated sensory 
(Aβ) fibers from cutaneous mechanoreceptors (Figure 
18–14). Spinal cord circuits of the dorsal horn have 
been characterized anatomically and functionally by 
Victoria Abraira and David Ginty. These local spi-
nal networks enable sensory integration of multiple 
modalities within a local zone of the body, enabling 
motoneuron pools to react rapidly to local sensory 
feedback. Large-diameter fibers mediating touch (Aβ) 
or proprioception (Aα) also send ascending branches 
to the medulla through the dorsal columns or dorso-
lateral funiculi.

Additionally, neurons of the cerebral cortex project 
to the dorsal horn, permitting direct cortical regulation 
of local sensorimotor circuits and thus coordinating 
purposeful behaviors. These higher-order, top-down 
pathways are supplemented by intraspinal circuits 

Aδ 纤维

C 纤维

I

II

III

IV

V

VI

至脑干和丘脑 至丘脑

Aβ 纤维
(机械刺激感受器 )

Figure 18–14  Touch and pain fiber projections to the spi-
nal cord dorsal horn. The spinal gray matter in the dorsal
horn and intermediate zone of the spinal cord is divided into
six layers of cells (laminae I–VI), each with functionally distinct
populations of neurons. Neurons in the marginal zone (lamina I) 
and in lamina II receive nociceptive or thermal inputs from 
receptors innervated by Aδ or C fibers. The zone for inputs 
from low-threshold mechanoreceptors (LTMR) is located 
below lamina II and spans laminae III to V, with the smallest
fibers (C-LTMRs) located dorsally, and the largest fibers 
(Aβ LTMRs) terminating ventrally. LTMRs innervating a

particular patch of skin are aligned to form a narrow cell col-
umn in the spinal dorsal horn, terminating on spinal interneu-
rons or on projection neurons that send their axons to the
brain stem. The medial-lateral arrangement of spinal nerves
in the dorsal horn provides a somatotopic representation of 
adjacent skin areas in the body. The spinal nerve projections
of Aβ LTMRs extend to multiple spinal segments along the 
rostrocaudal axis, whereas those of Aδ or C fibers are more 
localized to the immediate entry segment (not shown).
Aβ LTMRs also send branches to the dorsal column nuclei in 
the brain stem (Chapters 19 and 20).

between dermatomes that enable coordinated move-
ments of different fingers or distal and proximal joints.

Neurons in lamina V typically respond to more 
than one modality—low-threshold mechanical stimuli, 
visceral stimuli, or noxious stimuli—and are therefore 
named wide-dynamic-range neurons.

Many of the dorsal horn circuits also transmit 
somatosensory information directly to higher struc-
tures in the brain stem, such as the dorsal column, 
parabrachial, and raphe nuclei, and to the cerebellum 
or various thalamic nuclei.

Afferent C fibers from the viscera have wide-
spread projections in the spinal cord that terminate 
ipsilaterally in laminae I, II, V, and X; some also cross 
the midline and terminate in lamina V and X of the 
contralateral gray matter. The extensive spinal distri-
bution of visceral C fibers appears to be responsible 
for the poor localization of visceral pain sensations. 
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图 18.4.3: 触摸和疼痛到脊髓背角的纤维投射。脊髓背角和中间区的脊髓灰质分为 6层细胞（I-VI层），每一层
都有功能不同的神经元群。边缘区（薄层 I）和薄层 II中的神经元从受 Aδ或 C纤维支配的受体接收伤害感受或
热输入。来自低阈值机械受体的输入区域位于第 II层下方并跨越第 III层到第 V层，最小的纤维（C-低阈值机械
受体）位于背侧，最大的纤维（Aβ低阈值机械受体）终止于腹侧。支配特定皮肤斑块的低阈值机械受体排列成
脊髓背角中的狭窄细胞柱，终止于脊髓中间神经元或投射神经元，这些神经元将其轴突发送到脑干。背角脊神
经的内侧-外侧排列提供了身体相邻皮肤区域的躯体表征。Aβ 低阈值机械受体的脊髓神经投射延伸到沿头尾轴
的多个脊柱节段，而 Aδ 或 C纤维的脊神经投射更局限于直接进入节段（未显示）。Aβ 低阈值机械受体还会将
分支发送到脑干中的背柱核（第 19章和第 20章）。
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元接收来自单一类型的小有髓纤维（Aδ）或无髓 C纤维的单突触输入，因此传递有关有害、热或内脏刺激的信
息。来自暖、冷、痒和痛受体的输入已在第 I层中得到识别，并且一些神经元具有与感觉方式相关的独特细胞形
态。薄层 I神经元通常具有位于一个皮区的小感受野。

II层中的神经元是中间神经元，它们接收来自 Aδ 和 C纤维的输入，并与 I、IV和 V层中投射到更高脑中
枢的神经元建立兴奋性或抑制性连接。II层更表层的部分接收来自肽能伤害受体的输入，这些伤害受体在其中
央突触处释放肽物质或降钙素基因相关肽以及谷氨酸。终止于第二层较深部分的纤维是嘌呤能的；它们在中央
突触处释放三磷酸腺苷并表达植物凝集素。如图 18.1.2C、D所示，三磷酸腺苷等共递质提供有用的免疫染色标
记，用于识别特定类别的感觉神经纤维。

如图 18.4.3所示，III至 V层中的神经元是低阈值机械受体的主要目标，尤其是来自皮肤机械受体的大有髓
感觉（Aβ）纤维。维多利亚 ·阿布雷拉和大卫 ·金蒂在解剖学和功能上对背角的脊髓回路进行了表征[152]。这些
局部脊柱网络能够在身体的局部区域内实现多种方式的感觉整合，使运动神经元池能够对局部感觉反馈做出快
速响应。介导触觉（Aβ）或本体感觉（Aα）的大直径纤维也通过背柱或背外侧索向延髓发送上行分支。
此外，大脑皮层的神经元投射到背角，允许皮层直接调节局部感觉运动回路，从而协调有目标的行为。这些

高阶、自上而下的通路由皮节之间的脊柱内回路补充，使不同的手指或远端和近端关节能够协调运动。
V层中的神经元通常对不止一种模式（低阈值机械刺激、内脏刺激或有害刺激）有响应，因此被命名为宽动

态范围神经元。
许多背角回路还将体感信息直接传输到脑干中的更高结构，例如背柱、臂旁核和中缝核，以及小脑或各种

丘脑核团。
来自内脏的传入 C纤维在脊髓中有广泛的投射，终止于同侧的 I、II、V和 X层；有些还穿过中线并终止于

对侧灰质的 V层和 X层。内脏 C纤维广泛的脊柱分布似乎是内脏痛觉定位不良的原因。来自骨盆内脏的传入纤
维与 L5和 S1脊柱节段的中央灰质（X层）中的细胞建立重要联系。薄层 X神经元依次将其轴突沿背柱中线投
射到突触后背柱通路中的股薄核，以缓解内脏痛。

终止于腹角最深层的初级传入纤维提供来自本体感受器（肌梭和高尔基腱器官）的感觉信息，这些信息是
躯体运动控制所需的，例如脊髓反射（第 32章）。

体感信息通过几条上行通路传送到大脑中的更高中枢，尤其是丘脑和大脑皮层。背柱-内侧丘系系统将触
觉和本体感受信息传递到丘脑（第 19 章），脊髓丘脑（前外侧）束将疼痛和热信息传递到中脑臂旁核或丘脑
（第 20章）。第三条通路（背外侧束）将体感信息从身体的下半部传递到小脑。这些网络的解剖学和功能作用将
在后面的章节中详细描述。

18.5 亮点
1. 身体感觉调节范围广泛的体验，这些体验对正常的身体机能和生存很重要。尽管各不相同，但他们有着

共同的道路和共同的组织原则。这些原则中最重要的是特异性：身体的每一种感觉都来自分布在全身的特定类
型的受体。

2. 背根神经节神经元是体感系统的感觉受体细胞。单个背根神经节神经元的功能作用由其在体内远端末梢
表达的感觉受体分子决定。机械受体对局部组织变形的特定方面敏感，温度受体对特定温度范围和温度变化敏
感，化学受体对特定分子结构敏感。来自这些神经元的生理响应记录揭示了触觉、疼痛、温度和本体感觉以及
内脏感觉背后的细胞机制和分子机制。

3. 机械感觉由压电型机械敏感离子通道组件 2蛋白介导，该蛋白在对压缩或拉伸敏感的背根神经节纤维的
轴突末梢形成离子通道。这些包括支配毛囊或特化上皮细胞的触觉纤维，如梅克尔细胞、梅斯诺小体和环层小
体，或鲁菲尼终末器。肌肉拉伸由肌内纺锤体受体发出信号，收缩力由高尔基肌腱器官发出信号。这些受体通
过快速传导的 Aα和 Aβ 周围神经纤维传递感觉信息。

4. 温度受体被轴突末梢的瞬时受体电位离子通道激发，这些通道响应局部温度梯度而被门控，并选择性地
响应特定的温度范围：冷、凉爽、暖或热。化学受体在结合特定天然和外源的化学物质时会改变它们的电导，从
而引起疼痛、瘙痒或内脏功能的感觉。热感应和化学感应信息通过 Aδ和 C纤维通路集中传递。
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5.体感受体的激活产生远端神经末梢的局部去极化（称为受体电位），其幅度与刺激强度成正比。受体电位
在远端神经末梢附近转换为动作电位序列，其频率与刺激强度相关，就像突触处的突触电位在突触后神经元中
产生复杂的放电模式一样。

6. 单个背根神经节神经元在皮肤、肌肉或内脏中有多个感觉末梢，形成具有重叠区域的复杂感受野。不同
的远端末梢和多个轴突对感觉器官的神经支配相结合，使信息传输到大脑的冗余、平行通路成为可能。

7. 从身体特定部位的每种类型的体感受体传输的信息通过背根神经节神经元的轴突以离散的通路传递到脊
髓或脑干，这些神经元的细胞体通常位于靠近入口点的神经节中。轴突在周围神经中聚集在一起。轴突直径和
髓鞘形成，两者都决定动作电位传导的速度，根据快速信号传导的需要在不同的感觉通路中变化。

8. 当背根神经节轴突进入中枢神经系统时，它们分离并终止于脊髓灰质的不同层和/或直接投射到脑干的更
高中心。这些回路构成了 5个具有不同特性的独立感觉通路的基础。在其中 3个系统（内侧丘系、脊髓丘脑 I层
和孤束系统）中，亚模态的通路在到达大脑皮层之前似乎是分离的。

9. 未来对周围神经系统的研究可能会采用高分辨率光学方法来识别背根神经节中标记有遗传标记的特定受
体类别。这些神经元的功能研究还将采用标记有电压敏感或钙敏感荧光染料的整个感觉神经节的光学成像，从
而能够对特定体感模式的整体响应进行定量时间监测。因此，这些受体神经元将作为已识别的生理群体进行研
究，而不是一次单独研究一个。
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