
第 19章 触觉

在关于触觉的这一章中，我们将重点放在手上，因为它对感知这种方式很重要，特别是在物体特性的感知
和熟练动作表现中的作用。人手是进化的伟大创造之一。我们手指的精细操作能力之所以成为可能，是因为它
们具有精细的感觉能力；如果我们失去了手指的触觉，就失去了手的灵活性。
光滑皮肤的柔软度和顺应性在触觉中起着重要作用。当物体接触手时，皮肤会按照其轮廓形状变形，形成

物体表面的镜像。由此产生的皮肤位移和凹陷会拉伸组织，从而刺激接触区域或接触区域附近机械受体的感觉
末梢。
这些受体高度敏感，并在我们用手操纵物体和探索世界时持续活跃。它们向大脑提供有关物体在手中的位

置、形状和表面纹理、施加在接触点的力大小，以及手或物体移动时这些特征如何随时间变化的信息。指尖是
身体中神经支配最密集的部位之一，为手操作的物体提供了广泛而冗余的体感信息。
此外，手的解剖结构具有多个关节和可合并的手指，使人类能够以反映物体整体形状的方式塑造手，从而

提供以手为中心的外部世界的本体感觉表征。这种内化物体形状的能力使我们能够创造出可以单独扩展我们双
手能力的工具。
当我们熟练使用手术刀或剪刀等工具时，会感觉到工具工作表面的状况，就好像我们的手指在那里一样，因

为 2组触觉受体检测到了这些远处条件产生的振动和力。当我们用手指在一个表面上滑动时，我们会感觉到它
的形状和质地，因为另一组机械受体具有高空间和时间分辨率。盲人利用这种能力以每分钟一百字的速度阅读
盲文。当我们握住和操纵一个物体时，我们会非常小心地使用所需的力，因为特定的机械受体会持续监控滑动
并适当调整我们的抓握。
我们还能够仅通过触摸来识别放在手中的物体。当我们拿到棒球时，由于它的形状、大小、重量、密度和

质地，我们无需看就能立即认出它。我们不必考虑每个手指提供的信息就可以推断出该物体一定是棒球；信息
流入记忆并立即匹配先前存储的棒球表示。即使我们以前从未接触过棒球，我们也会将其感知为一个单一物体，
而不是一组离散的特征。大脑的体感通路有一项艰巨的任务，即整合每只手上成千上万个传感器的信息，并将
其转化为适合认知和行动的形式。
感觉信息被提取出来，既用于运动控制，也用于认知，并且针对这些目的提取出了不同类型的信息。例如，

我们可以将注意力从棒球的形状转移到它在手中的位置，以重新调整我们的握持，以进行有效的投掷或投球。这
种对感觉信息不同方面的选择性关注由皮层机制引起。

19.1 主动触觉和被动触觉有不同的目标
触觉被定义为 2个物体之间的直接接触。在神经科学中，触觉是指有意识地感知与身体接触的特殊感觉。触

觉可以是主动的，例如当您将手或身体的其他部分移动到另一个表面时；也可以是被动的，例如当某人或其他
东西触摸您时。主动触觉从根本上说是一个自上而下的过程，在这个过程中，受试者具有主动性，寻求特定信
息，并控制发生的事情。受试者选择目标的相关显著特征来确定后续行为。他们选择要抓取的物体和获得它所
需的最有效的手型，并决定如何操纵它以实现特定目标。在主动触觉中，体感信息描述了物体的物理特性以及
受试者手和手臂的运动行为，以及它们与任务目标的关系。重要的是：正如罗伯塔 ·克莱兹基和苏珊 ·莱德曼首
次提出的那样，物体的主动操作是基于触摸作为一种三维模态的概念，旨在捕捉物体的体积、地形和弹性特性。
这些三维特性最好通过主动操作来领会，包括用手抓握、旋转和轮廓追踪。

被动触觉采用自下而上的过程，在该过程中，受试者对实验者或临床医生指定的外部刺激做出响应。实验
者选择并控制传递到皮肤的刺激的位置、幅度、力量、时机、持续时间和空间范围。随后的行为由范例中提供的
指令指导。触觉刺激分为实验者选择的类别和/或按照强度或愉悦程度的标度进行评级。因此，受试者需要分析
所有传递的体感信息，并在部分任务说明的指导下选择特定特征。

触觉刺激的主动模式和被动模式会激活皮肤中相同的受体群，并在感觉神经纤维中引起类似的响应。它们
在反映刺激期间注意力和行为目标的认知特征上有所不同。通过说出物体的名称或描述感觉来测试被动触觉；当
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手操纵物体时使用主动触觉。触觉的感觉和运动组成部分在大脑解剖学上密切相关，并且在指导运动行为方面
具有重要的功能。
在主动触觉中，来自大脑皮层运动中枢的下行纤维终止于位于中央背角的内部神经元，这些内部神经元从

皮肤接收触觉信息。来自皮层运动区的纤维终止于脊髓背根核，提供产生行为的运动指令的传出副本（或伴随
发送）（第 30章）。通过这种方式，在神经系统检查或心理物理测试中，可以将主动手部运动产生的手部触觉信
号与被动施加的刺激区分开来。
当患者手部出现缺陷时，区分主动触觉和被动触觉之间的区别在临床上很重要。感觉丧失可能导致无力、僵

硬或笨拙等运动功能障碍，因此被动感觉测试在神经系统检查中很重要。常见的触觉神经学测试包括检测阈值、
振动感、两点或纹理辨别，以及通过触摸识别形状（立体感）的能力。这些测试衡量了各种触觉受体的灵敏度和
功能。与预期值的偏差可能有助于诊断底层感觉缺陷或导致体感功能障碍的病变。本章讨论了这些测试背后的
神经机制。其他常见的体感功能测试（肌腱反射、针刺和热测试）在其他章节中讨论。

19.2 手有 4种类型的机械受体
如图 19.2.1所示，人手的触觉感觉来自 4种机械受体：梅斯诺小体、梅克尔细胞、环层小体和鲁菲尼终末

器。每个受体根据其形态、神经支配模式和皮肤深度以独特的方式做出响应。触觉可以理解为这 4个系统协同
作用所提供信息的综合结果。

触觉受体由慢适应或快适应的轴突支配。如图 19.2.1和表 19.1所示，慢适应纤维通过持续放电响应稳定的
皮肤压迫，而快适应纤维在压迫停止时停止放电。因此，手部持续的机械感觉主要来自慢适应纤维；皮肤上或
横跨皮肤的运动感觉主要由快适应纤维传递。

表 19.1: 光滑皮肤中的皮肤机械受体

类型 1 类型 2
慢适应类型 1 快适应类型 1 慢适应类型 2 快适应类型 2

受体
梅克尔细胞/
轴突复合体
（多末端）

梅斯诺小体
（多末端）

鲁菲尼终末器
（单末端）

环层小体
（单末端）

位置 围绕汗腺的
中间脊底部

真皮乳头（
邻近限制脊）

皮肤褶皱、关节
处皮肤、指甲床

真皮（
深层组织）

轴突直径
（微米） 7-11 6-12 6–12 6–12

传导速度
（毫秒） 40–65 35–70 35–70 35–70

最佳刺激 边、点 横向运动 皮肤拉伸 震动

对持续压
痕的响应

持续且适应
缓慢（不规则
激活模式）

刺激开始
时的阶段性

持续且适应
缓慢（正常
激活速率）

刺激开始
时的阶段性

手上的触觉受体根据在皮肤中的大小和位置进一步细分为 2种类型。如图 19.2.3，表 19.1所示，类型 1的
触觉纤维终止于皮肤表层的真皮和表皮之间边缘的小受体器官簇（梅斯诺小体或梅克尔细胞）。快适应 1型纤维
是最常见的触觉传入纤维，在人和猴子的指尖密度约为每平方厘米 150根；慢适应 1型纤维也广泛分布在手部，
指尖的密度为每平方厘米 70根。

文本框 19.1 (指纹结构提高了手部的触觉敏感性)
光滑皮肤的组织结构（手掌和指尖的光滑无毛皮肤）在手对触觉的敏感性中起着至关重要的作用。如

图 19.2.4所示，指纹是由表皮中一组平行脊构成，即乳头脊。从每个脊的中心（排列整齐的梅克尔细胞位
于汗管下方）形成了一个空间网格，使我们能够准确地在指尖上定位刺激。
每个脊都被表皮褶皱（限制脊）环绕，这些限制脊在手指、手掌和脚底上可见为细线。限制脊增加了
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Figure 19–1  Four types of mechanoreceptors are responsible 
for the sense of touch in the human hand.  The terminals of
myelinated sensory nerves innervating the hand are surrounded by
specialized structures that detect contact on the skin. The recep-
tors differ in morphology, innervation patterns, location in the skin, 
receptive field size, and physiological responses to touch. (Adapted, 
with permission, from Johansson and Vallbo 1983.)

A. The superficial and deep layers of the glabrous (hairless) skin
of the hand each contain distinct types of mechanoreceptors.
The superficial layers contain small receptor cells: Meissner 
corpuscles (RA1, rapidly adapting type 1) and Merkel cells (SA1, 
slowly adapting type 1). The sensory nerve fibers that innervate
these receptors have branching terminals that innervate multiple
receptors of one type. The deep layers of the skin and subcuta-
neous tissue contain large receptors: Pacinian corpuscles (RA2, 

rapidly adapting type 2) and Ruffini endings (SA2, slowly adapt-
ing type 2). Each of these receptors is innervated by a single 
nerve fiber, and each fiber innervates only one receptor.

B. The receptive field of a mechanoreceptor reflects the loca-
tion and distribution of its terminals in the skin. Touch receptors 
in the superficial layers of the skin have smaller receptive fields 
than those in the deep layers.

C. The nerve fibers innervating each type of mechanoreceptor 
respond differently when activated. The schematic spike trains 
show responses of each type of nerve when its receptor is 
activated by slowly increasing and constant pressure against 
the skin. The rapidly adapting fibers respond to motion at the 
onset and end of a pressure stimulus and adapt rapidly to con-
stant stimulation, whereas the slowly adapting fibers respond 
to both steady pressure and motion and adapt slowly.

the ability to recognize form through touch (stereognosis). 
These tests measure the sensitivity and function of 
various receptors for touch. Deviations from expected 
values may help diagnose sensory deficits or lesions 
that underlie somatosensory dysfunction. The neural 
mechanisms underlying these tests are discussed in 
this chapter. Other common tests of somatosensory 
function—tendon reflexes, pinprick, and thermal 
tests—are discussed in other chapters.

The Hand Has Four Types of Mechanoreceptors

Tactile sensations in the human hand arise from four 
kinds of mechanoreceptors: Meissner corpuscles, Mer-
kel cells, Pacinian corpuscles, and Ruffini endings 

梅斯诺小体
（快适应 1 型）

刺激

神经棘突序列

感受器

A  

C

B 

感受野

梅克尔细胞
（慢适应 1 型）

环层小体
（快适应 2 型）

鲁菲尼终末器
（慢适应 2型）

(Figure 19–1). Each receptor responds in a distinctive 
manner depending on its morphology, innervation 
pattern, and depth in the skin. The sense of touch can 
be understood as the combined result of the informa-
tion provided by these four systems acting in concert.

Touch receptors are innervated by slowly adapting 
or rapidly adapting axons. Slowly adapting (SA) fibers 
respond to steady skin indentation with a sustained 
discharge, whereas rapidly adapting (RA) fibers stop 
firing when indentation becomes stationary (Figure 
19–1 and Table 19–1). Sustained mechanical sensations 
from the hand must accordingly arise from the SA
fibers; the sensation of motion on or across the skin is 
signaled primarily by RA fibers.

Touch receptors in the hand are further subdivided 
into two types based on size and location in the skin. 
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图 19.2.1: 4种类型的机械受体负责人手的触觉。支配手部的有髓感觉神经末端被专门的结构包围，这些结构可
以检测皮肤上的触感。这些受体在形态、神经支配模式、皮肤位置、感受野大小和对触觉的生理响应方面各不
相同[153]。A.手部光滑（无毛）皮肤的表层和深层各包含不同类型的机械受体。表层包含小受体细胞：梅斯诺小
体（快适应 1型）和梅克尔细胞（慢适应 1型）。支配这些受体的感觉神经纤维具有支配一种类型的多个受体的
分支末端。皮肤和皮下组织的深层包含大受体：环层小体（快适应 2型）和鲁菲尼终末器（慢适应 2型）。这些
受体中的每一个都由一根神经纤维支配，而每根纤维仅支配一个受体。B.机械受体的感受野反映了其末端在皮
肤中的位置和分布。皮肤表层的触觉受体比深层的受体具有更小的感受野。C.支配每种机械受体的神经纤维在
被激活时的响应不同。示意图中的脉冲序列显示了通过对皮肤缓慢增加恒定的压力激活其受体时，每种神经的
响应。快适应纤维在压力刺激开始和结束时对运动做出响应，并迅速适应持续的刺激，而慢适应纤维对稳定压
力和运动都有响应，并缓慢适应。
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♠

皮肤的硬度和刚度，保护皮肤在接触物体或赤脚行走时免受损伤。梅斯诺小体通常位于毗邻限制脊的真
皮乳头中；如图 19.2.2所示，每个真皮乳头包含多个梅斯诺小体，并由 2到 5个快适应 1型轴突提供神
经支配。

如图 19.2.2A所示，梅克尔细胞由慢适应 1型纤维支配，密集地聚集在每个乳头脊的中心，位于表皮
汗腺管周围的中间脊底部，使它们处于一个极佳的位置，可以检测表皮因压力或侧向拉伸而导致的变形。
它们的触觉感受功能类似于毛发皮肤触觉小结中的梅克尔细胞（第 18章）。

指纹给光滑皮肤增加了波纹、粗糙的结构，增加了摩擦力，使我们能够在抓取物体时避免滑动。当这
些脊与物体的纹理表面接触时，摩擦力进一步增加。光滑的表面很容易在手指下方滑动，因此需要更大
的握力来保持手部的稳定性；瓶盖上的螺纹通常是脊状结构，以便于转动。当我们触摸物体时，限制脊和
物体之间的摩擦力也会增强我们对表面特征的感知，产生的振动使我们能够检测到微小的不规则性，如
木纹和织物纤维。

乳头脊的规则间距（以及特定受体在该网格内的精确定位）使我们能够通过手的来回运动反复扫描
表面，同时保持相邻表面特征的恒定空间对齐。它们还为参照触觉刺激的精确位置提供了解剖网格。

Chapter 19 / Touch 441

Figure 19–4  Innervation pattern of Meissner corpuscles 
and Merkel cells in glabrous and hairy skin.

A. A confocal transverse section of a papillary ridge in 
the human fingertip skin shows the innervation pattern 
of mechanoreceptors. Meissner corpuscles are located 
in dermal papillae just below the epidermis (blue) border-
ing the limiting ridge and are innervated by two or more 
rapidly adapting type 1 (RA1) fibers. The fibers lose their 
myelin sheaths (orange) when entering the receptor cap-
sule, exposing broad terminal bulbs (green) at which sen-
sory transduction occurs. Individual slowly adapting type 1 
(SA1) fibers innervate groups of Merkel cells clustered at 
the base of the intermediate ridge, providing 

localized signals of pressure applied to that ridge. Scale 
bar = 50 μm. (Adapted, with permission, from Nolano 
et al. 2003. Copyright © 2003 American Neurological 
Association.)

B. A higher-magnification micrograph portrays keratin-8 
antibody-labeled Merkel cells (red) innervated by an SA1 
fiber (green) labeled with neurofilament heavy polypeptide 
(NFH+). Each nerve fiber extends multiple branches parallel 
to the surface of the skin that allow it to integrate tactile 
information from multiple receptor cells in a small zone of 
skin. The diameter of each Merkel cell is approximately 
10 μm. (Adapted, with permission, from Snider 1998. 
Copyright © 1998 Springer Nature.)

and thus require greater grip force to maintain stability in 
the hand; the screw caps on bottles are often ridged to make 
them easy to turn. Frictional forces between the limiting
ridges and objects also amplify our sensations of surface 
features when we palpate objects, generating vibrations
that allow us to detect small irregularities such as the grain
of wood and threads of fabrics.

The regular spacing of the papillary ridges—and 
the precise localization of specific receptors within this 
grid—allows us to repeatedly scan surfaces with back-
and-forth hand movements while preserving a constant 
spatial alignment of adjacent surface features. They also 
provide an anatomical grid for referencing the precise 
location of tactile stimuli.

Tactile acuity on proximal parts of the body decreases 
in parallel with the size of receptive fields of SA1 and 
RA1 fibers (Figure 19–6A).

When we grasp or touch an object, we can dis-
criminate features of its surface separated by as little 
as 0.5 mm. Humans are able to distinguish horizon-
tal and vertical orientations of gratings with remark-
ably narrow spacing of the ridges (Figure 19–6B). 

Long edges, such as the ridges of a grating, evoke 
stronger responses from RA1 and SA1 afferents when 
they stimulate multiple sensory endings in the recep-
tive field simultaneously, stressing the importance of 
multisensor receptive fields for tactile information 
processing. Roland Johansson and Andrew Pruszyn-
ski recently found that RA1 and SA1 fibers respond 
more intensely to edges that contact multiple sensory 

默克尔细胞 
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纤维

B  有毛皮肤A  无毛皮肤

环层小体
终末
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纤维

默克尔细胞
终末

慢适应 1 型
纤维
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图 19.2.2: 光滑和毛发皮肤中梅斯诺小体和梅克尔细胞的神经支配模式。A.人类指尖皮肤中一个乳头脊的共聚焦
横截面显示了机械受体的神经支配模式。梅斯诺小体位于限制脊边缘下方的真皮乳头中（蓝色），由 2种或多种
快适应 1型纤维支配。当纤维进入受体囊时，它们失去了髓鞘（橙色），暴露出广泛的末端球茎（绿色），感受
转换发生在这些末端球茎上。单个慢适应 1型纤维支配聚集在中间脊底部的梅克尔细胞群，为施加于该脊的压
力提供信号。比例尺为 50微米。
B.更高倍率的显微照片描绘了角蛋白-8抗体标记的梅克尔细胞（红色），其由标记有神经丝重多肽的慢适应 1
型纤维（绿色）支配。每个神经纤维平行于皮肤表面延伸多个分支，使其能够整合来自皮肤小区域中多个受体

细胞的触觉信息。每个梅克尔细胞的直径约为 10微米。

类型 2的纤维稀疏地支配皮肤，并终止于位于真皮或皮下组织中的单个大型受体（环层小体和鲁菲尼终末
器）。这些受体比类型 1纤维的受体器官更大但数量更少。类型 2受体尺寸较大，因此它们可以感知距离感觉神
经末梢一定距离的皮肤机械位移。人手指中快适应 2型纤维的密度仅为每平方厘米 21根；慢适应 2型纤维含量
最少，每平方厘米仅提供 9根纤维。

19.2.1 细胞的感受野决定了它的触觉敏感区

单个机械受体纤维从称为感受野的有限皮肤区域传递信息（第 18章）。亚克 ·威尔波和罗兰 ·约翰逊首先使
用微神经图描技术研究了人手的触觉感受野。他们将微电极通过皮肤插入人类前肢的正中神经或尺神经，并记
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Figure 19–2  Tactile innervation of the glabrous skin in
humans. A cross section of the glabrous skin shows the 
principal receptors for touch in the human hand. All of
these receptors are innervated by large-diameter Aβ 
myelinated fibers. The Meissner corpuscles and Merkel
cells lie in the superficial layers of the skin at the base of the 
epidermis, 0.5 to 1.0 mm below the skin surface. The 
Meissner corpuscles are located in the dermal papillae that
border the edges of each papillary ridge. The Merkel cells 
form dense bands below the intermediate ridge surrounding

the sweat gland ducts along the center of the papillary 
ridges. The RA1 and SA1 fibers that innervate
these receptors branch at their terminals so that each 
fiber innervates several nearby receptor organs. The 
Pacinian and Ruffini corpuscles lie within the dermis
(2–3 mm thick) and in deeper tissues. The RA2 and SA2 
fibers that innervate these receptors each innervate only one
receptor organ. (Abbreviations: RA1, rapidly adapting type 1; 
RA2, rapidly adapting type 2; SA1, slowly adapting type 1; 
SA2, slowly adapting type 2.)
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默克盘受体
（慢适应 1 型）

触觉小体
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表皮

裸露
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末梢 

环层小体
（快适应 2 型）

“hot spot” where sensitivity to touch is greatest; this 
point is located directly above the receptor (Figure 19–5).

Receptive fields on the fingertips are the smallest 
on the body, averaging 11 mm2 for SA1 fibers and 
25 mm2 for RA1 fibers. The small fields complement 
the high density of receptors in the fingertips. Recep-
tive fields become progressively larger on the proximal 
phalanges and the palm, consistent with the lower den-
sity of mechanoreceptors in these regions. Importantly, 
the receptive fields of type 1 fibers are significantly 
smaller than most objects that contact the hand, and 
therefore signal the spatial properties of only a limited 
portion of an object. As in the visual system, the spatial 
features of objects are distributed across a population 
of stimulated receptors whose responses are integrated 
in the brain to form a unified percept.

Each RA2 axon terminates without branching in a 
single Pacinian corpuscle, and each Pacinian corpus-
cle receives but a single RA2 axon. Pacinian corpus-
cles are large onion-like structures in which successive 
layers of connective tissue are separated by fluid-filled 
spaces (see Figure 19–8A1). These layers surround the 

unmyelinated RA2 ending and its myelinated axon up 
to one or more nodes of Ranvier. The capsule amplifies 
high-frequency vibration, a role that is important for 
tool use. Estimates of the number of Pacinian corpus-
cles in the human hand range from 2,400 in the young 
to 300 in the elderly.

The SA2 fibers innervate Ruffini endings concen-
trated at the finger and wrist joints, the skin surround-
ing the fingernails, and along the skin folds in the palm. 
The Ruffini endings are elongated fusiform structures 
that enclose collagen fibrils extending from the subcuta-
neous tissue to folds in the skin at the joints, in the palm, 
or at the fingernail borders. The SA2 nerve endings are 
intertwined between the collagen fibers in the capsule, 
as in Golgi tendon organs (Box 32–4), and are excited by 
stimuli that stretch the skin along its long axis.

Two-Point Discrimination Tests Measure  
Tactile Acuity

The ability of humans to resolve spatial details of tex-
tured surfaces depends on which region of the body is 
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图 19.2.3: 人类光滑皮肤的触觉神经支配。光滑皮肤的横截面显示了人手触摸的主要受体。所有这些受体均受大
直径 Aβ 髓鞘纤维的支配。梅斯诺小体和梅克尔细胞位于表皮底部的皮肤表层，距离皮肤表面 0.5至 1.0毫米。
梅斯诺小体位于毛乳头中，与每个乳头脊的边缘接壤。梅克尔细胞沿着乳头脊的中心在汗腺导管周围的中间脊
下方形成致密带。支配这些受体的快适应 1型和慢适应 1型纤维在其末端分支，因此每根纤维都支配附近的几
个受体器官。环层小体和鲁菲尼终末器位于真皮内（2-3毫米厚）和更深的组织中。支配这些受体的快适应 2型
和慢适应 2型纤维各自仅支配一个受体器官。
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The histological structure of glabrous skin—the smooth, 
hairless skin of the palm and fingertips—plays a crucial 
role in the hand’s sensitivity to touch. The fingerprints 
are formed by a regular array of parallel ridges in the 
epidermis, the papillary ridges (Figure 19–3). Regularly 
spaced Merkel cells below sweat ducts that emerge 
from the center of each ridge provide  a spatial grid that 
allows us to localize stimuli precisely on our fingertips.

Each ridge is bordered by epidermal folds—the lim-
iting ridges—that are visible as thin lines on the fingers, 
palms, and feet. The limiting ridges increase the stiffness 
and rigidity of the skin, protecting it from damage when 
contacting objects or when walking barefooted. Meiss-
ner corpuscles are typically located in dermal papil-
lae adjacent to the limiting ridges; each dermal papilla 

contains several Meissner corpuscles and is innervated 
by two to five RA1 axons (Figure 19–4A).

Merkel cells, innervated by an SA1 fiber, are densely 
clustered in the center of each papillary ridge, at the base 
of the intermediate ridge surrounding the epidermal 
sweat ducts (Figure 19–4A), placing them in an excellent 
position to detect deformation of the epidermis from 
pressure or lateral stretch. They perform similar tactile 
receptive functions as Merkel cells in the touch domes of 
hairy skin (Chapter 18).

The fingerprints give the glabrous skin a corrugated, 
rough structure that increases friction, allowing us to grasp 
objects without slippage. Frictional forces are augmented 
further when these ridges contact the textured surfaces of
objects. Smooth surfaces slide easily underneath the fingers 

Box 19–1  Fingerprint Structure Enhances Touch Sensitivity in the Hand

汗腺

触觉小体 

限制脊 乳头状脊 

限制脊 

乳头状脊 

A B

Figure 19–3  The skin of the human fingertip.

A. Scanning electron micrograph of the fingerprints 
in the human index finger. The glabrous skin of the 
hand is structured as arrays of papillary ridges and 
intervening sulci (limiting ridges) that recur at regular 
intervals. Globules of sweat exude from ducts at 
the center of the papillary ridges, forming a regularly 
spaced grid-like pattern along the center of each 
ridge. The Merkel cells are located in dense clusters 
below the sweat ducts at the base of the epidermis 
along the center of the papillary ridges (see Figure 
19–2). (Adapted, with permission, from Quilliam 
1978.)

B. Histological section of the glabrous skin cut par-
allel to the skin surface. The Meissner corpuscles, 
here immunostained for cholinesterase, form regu-
larly spaced chains along both sides of each papillary 
ridge adjacent to the limiting ridge. Thus, Meissner 
corpuscles and Merkel cells form alternating bands 
of rapidly adapting type 1 (RA1) and slowly adapt-
ing type 1 (SA1) touch receptors that span each 
fingerprint ridge. (Adapted, with permission, from 
Bolanowski and Pawson 2003.)

contacted. When a pair of probes is spaced several mil-
limeters apart on the hand, each probe is perceived as a 
distinct point because it produces a separate dimple in 
the skin and stimulates nonoverlapping populations of 
receptors. As the probes are moved closer together, the 
two sensations become blurred because both probes 
are contained within the same receptive fields. The 
spatial interactions between tactile stimuli form the 

basis of neurological tests of two-point discrimination 
and texture recognition.

The threshold for tactile acuity—the separation 
that defines performance midway between chance and 
perfect discrimination—is approximately 1 mm on the 
fingertips of young adults, but declines in the elderly 
to about 2 mm. Tactile acuity is highest on the finger-
tips and the lips, where receptive fields are smallest. 
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图 19.2.4: 人类指尖的皮肤。A. 人类食指指纹的扫描电子显微照片。手部的光滑皮肤由乳头脊和间隔有规律的
沟（限制脊）排列而成。汗珠从乳头脊中心的导管中渗出，沿着每个隆起的中心形成规则间隔的网格状图案。如
图 19.2.3所示，梅克尔细胞位于表皮底部汗管下方的密集簇中，沿着乳头脊的中心。B.平行于皮肤表面切割的
光滑皮肤组织切片。此处对胆碱酯酶进行免疫染色的梅斯诺小体沿着与限制脊相邻的每个乳头脊的两侧形成规
则间隔的链。因此，梅斯诺小体和梅克尔细胞形成交替的快适应 1型和慢适应 1型触摸受体带，跨越每个指纹
脊[154]。

录单个传入纤维的响应。他们发现，与其他灵长类动物一样，人类的触觉受体在生理响应和感受野结构方面都
存在重要差异。
如图 19.2.5所示，1型纤维具有小的、高度局部化的感受野，其中有多个高敏感点，这些点反映了其轴突末

稍在皮肤中的分支模式。1个快适应 1型轴突通常支配 10到 20个梅斯诺小体，整合来自多个相邻指纹脊的信
息。如图 19.2.2B所示，1根慢适应 1型纤维在成年人中支配大约 20个梅克尔细胞；随着年龄的增长，梅克尔细
胞的数量会显著减少。

相比之下，支配皮肤深层的 2型纤维仅与单个环层小体或鲁菲尼终末器相连。由于这些受体较大，它们从
更广泛的皮肤区域收集信息。如图 19.2.5所示，它们的感受野通常包含一个单一的“热点”，即触觉最敏感的点；
该点位于受体的正上方。

指尖的感受野在人体上是最小的，慢适应 1型纤维的平均感受野为 11平方毫米，快适应 1型纤维为 25平
方毫米。小的感受野与指尖上高密度的受体相辅相成。近端指骨和手掌的感受野逐渐变大，这与这些区域的机
械受体密度较低的情况相一致。重要的是，1型纤维的感受野明显小于大多数接触手的物体，因此仅表示物体有
限部分的空间特性。与视觉系统一样，物体的空间特征分布在一群受刺激的受体上，这些受体的响应在大脑中
整合，形成统一的知觉。

每个快适应 2型轴突在没有分支的情况下终止于单个环层小体，并且每个环层小体只接受一个快适应 2型
轴突。如图 19.2.8A1所示，环层小体是像洋葱一样的大结构，其中连续的结缔组织层被充满液体的空间隔开。这
些层包围着未髓鞘化的快适应 2型末端及其有髓鞘的轴突，直至一个或多个朗飞节。囊膜会放大高频振动，这
对使用工具非常重要。据估计，人手中的环层小体数量从年轻人的 2,400个到老年人的 300个不等。
慢适应 2型纤维支配集中在手指和腕关节、指甲周围皮肤和手掌皮肤褶皱处的鲁菲尼终末器，。鲁菲尼终末

器是长梭形结构，包含从皮下组织延伸到关节、手掌或指甲边缘皮肤褶皱处的胶原纤维。慢适应 2型神经末梢
像高尔基腱器官（表 32.4）一样交织在囊膜的胶原纤维之间，当沿其长轴拉伸皮肤时会被激发。
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A 缓慢适应的机械受体

默克尔细胞（慢适应 1 型）)

浅层

迈纳斯小体（快适应 1 型）

鲁菲尼终末器（慢适应 2 型） 环层小体（快适应 2 型）

深层

B 快速适应的机械受体 C 感受野灵敏度

Figure 19–5  Receptive fields in the human hand are small-
est at the fingertips. Each colored area on the hands indicates
the receptive field of an individual sensory nerve fiber. (Adapted,
with permission, from Johansson and Vallbo 1983.)
A–B. In the superficial layers of skin, the receptive fields of 
type 1 receptors encompass spot-like patches of skin. In the 
deep layers, type 2 receptive fields extend across wide regions 
of skin (light shading), but responses are strongest in the skin 
directly over the receptor (dark spots). The arrows indicate the 
directions of skin stretch that activate slowly adapting type 2 
(SA2) fibers.

C. Pressure sensitivity throughout the receptive field is shown 
as a contour map. The most sensitive regions are indicated 
in deep red and the least sensitive areas in pale pink. The 
receptive field of a rapidly adapting type 1 (RA1) fiber (above) 
has many points of high sensitivity, marking the positions of 
the group of Meissner corpuscles innervated by the fiber. The 
receptive field of a rapidly adapting type 2 (RA2) fiber (below) 
has a single point of maximum sensitivity overlying the Pacinian 
corpuscle. The receptive field contour map of slowly adapting 
type 1 (SA1) fibers is similar to that of RA1 fibers. Likewise, the 
receptive field map of SA2 fibers resembles that of RA2 fibers.

endings, allowing these afferents to distinguish verti-
cal, horizontal, or oblique orientations.

Tactile acuity is slightly greater in women than 
in men and varies between fingers but not between 
hands; the gender difference is related primarily to the 
smaller papillary ridge diameter in women, and the 
resultant higher density of SA1 fibers per cm2 of skin. 
The distal pad of the index finger has the keenest sen-
sitivity; spatial acuity declines progressively from the 

index to the little finger and falls rapidly at locations 
proximal to the distal finger pads. Tactile spatial reso-
lution is 50% poorer at the distal pad of the little finger 
and six to eight times coarser on the palm.

Blind individuals use the fine spatial sensitivity of 
SA1 and RA1 fibers to read Braille. The Braille alphabet 
represents letters as simple dot patterns that are easy 
to distinguish by touch. A blind person reads Braille 
by moving the fingers over the dot patterns. This hand 
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图 19.2.5: 人手的感受野在指尖处最小。手上的每个彩色区域表示单个感觉神经纤维的感受野[153]。A-B.在皮肤
表层，1型受体的感受野包括斑点状皮肤斑块。在深层，2型感受野延伸到广泛的皮肤区域（浅色阴影），但直
接在受体上方的皮肤（黑点）响应最强。箭头指示激活慢适应 2型纤维的皮肤拉伸方向。C.整个感受野的压力
敏感度显示为等高线图。最敏感的区域以深红色表示，最不敏感的区域以淡粉色表示。快适应 1型纤维（上图）
的感受野有许多高灵敏度点，标记了由纤维支配的梅斯诺小体组的位置。快适应 2型纤维（下图）的感受野在
环层小体上有一个最大灵敏度的单点。慢适应 1型纤维的感受野等高线图与快适应 1纤维相似。同样，慢适应 2
型纤维的感受野等高线图与快适应 2纤维相似。
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19.2.2 两点辨别测试测量触觉敏锐度

人类分辨纹理表面空间细节的能力取决于身体的哪个区域被接触。当一对探针在手上相距几毫米时，每个
探针都被视为一个不同的点，因为它在皮肤上产生一个单独的凹坑，并刺激不重叠的受体群。当探头靠得更近
时，2种感觉会变得模糊，因为 2个探头都包含在相同的感受野中。触觉刺激之间的空间相互作用构成了两点辨
别和纹理识别的神经学测试基础。

在年轻人的指尖上，触觉敏锐度的阈值（即在偶然和完美判别之间定义表现的分隔）约为 1毫米，但在老年
人中下降到约 2毫米。指尖和嘴唇的触觉敏锐度最高，感受野最小。如图 19.2.6A所示，身体近端的触觉敏锐度
随着慢适应 1型纤维和快适应 1型纤维感受野的大小减少而降低。
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图 19.2.6: 人手的触觉敏锐度在指尖最高。A.两点阈值测量 2个刺激被分辨为不同刺激的最小距离。该距离因身
体不同部位而异；它在手指上约为 2毫米，但在手掌上可达 10毫米，在手臂、大腿和背部可达 40毫米。不同身
体部位的平均两点感知阈值，由条形图中的粉红色线条表示，与身体上相应粉红色区域的平均感受野直径相匹
配。指尖、嘴唇和舌头具有最大的辨别能力，它们具有最小的感受野[155]。B.空间敏锐度在心理物理学实验中通
过让被蒙住眼睛的受试者触摸各种纹理表面来测量。如图所示，受试者被要求确定轮子的表面是光滑还是有缝
隙，光栅的脊线是横跨手指还是平行于手指的长轴，或者哪些字母出现在凸起的字体上活版印刷。触觉敏锐度
阈值定义为产生 75%正确性能的凹槽宽度、脊宽度或字体大小（在偶然和完美准确度之间可检测到的中间值）。
在每个测试中，人类指尖的阈值间距为 1.0毫米[156]。

当我们抓取或触摸一个物体时，我们可以辨别其表面分离的特征，相隔小至 0.5 毫米。如图 19.2.6B 所示，
人类能够区分具有极窄槽峰间隔的光栅水平和垂直方向。长边（如光栅的槽峰）在同时刺激感受野中的多个感
觉末梢时，会引起快适应 1型和慢适应 1型传入神经元更强烈的响应，强调了多传感器感受野对触觉信息处理
的重要性。罗兰 ·约翰逊和安德鲁 ·普鲁斯钦斯基最近发现，当边缘接触多个感觉末梢时，快适应 1型和慢适应
1型纤维对其响应更强烈，使这些传入神经元能够区分垂直、水平或倾斜方向。

女性的触觉敏锐度略高于男性，并且在手指之间存在差异，但在手之间没有差异；性别差异主要与女性乳
头脊直径较小以及由此导致的每平方厘米皮肤慢适应 1型纤维密度更高有关。远端指尖垫的敏感度最高；空间
敏感度从食指到小指逐渐下降，并在靠近远端指尖垫的位置迅速下降。小指远端指尖垫的触觉空间分辨率要差
50%，手掌上的触觉空间分辨率要差 6到 8倍。

盲人使用慢适应 1型和快适应 1型纤维的精细空间敏感度来阅读盲文。盲文字母将字母表示为简单的圆点
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图案，易于触摸区分。盲人通过手指在圆点图案上移动来阅读盲文。这种手部运动增强了点产生的感觉。由于
盲文点之间的间距约为 3毫米，该距离大于慢适应 1型纤维的感受野直径，因此每个点刺激一组不同的慢适应
1型纤维。如图 19.2.7所示，当一个点进入它的感受野时，慢适应 1型纤维会发出一连串动作电位，而一旦该点
离开感受野，它就会停止活动。同步发射的一组特定的慢适应 1型纤维信号指示了盲文点的空间排列。快适应 1
型纤维也可以区分点图案，增强了慢适应 1型纤维提供的信号。
尽管环层小体（快适应 2型纤维）对扫描皮肤上的盲文点有响应，但它们的脉冲序列并不反映盲文图案中

点的周期性。相反，它们传递了盲文点在皮肤上移动引起的皮肤振动信号。斯利曼 ·本斯曼及其同事最近发现：
当用这种方法测试织物等精细纹理时，快适应 2型传入信号通过生成与这些表面特征同相的脉冲序列来发出编
织物中线的周期性信号。慢适应 1型纤维对织物运动的响应较差，由于螺纹尺寸通常太小，无法以足够的幅度
压入皮肤。尽管如此，所有 3种类型的触觉传入神经元都有助于人类感知粗糙度和光滑度。

19.2.3 慢适应纤维检测物体的压力和形状

慢适应 1型纤维和慢适应 2型纤维最重要的功能是它们能够传递皮肤变形信号和压力信号。慢适应 1型受
体对边缘、拐角、点和曲率的敏感性提供了有关物体的柔软性、形状、大小和表面纹理的信息。当我们触摸到一
个物体时，如果它使皮肤凹陷，我们会认为它是坚硬或刚性的；如果我们使它变形，我们会认为它是软的。

矛盾的是，随着物体尺寸和直径的增加，其表面曲率会减小。单个慢适应 1型纤维的响应变得较弱，由此产
生的感觉不那么明显。例如，将铅笔尖压入皮肤 1毫米，感觉尖锐、令人不快，并且在接触点高度局部化，而将
橡皮擦压入皮肤 1毫米则感觉迟钝且较广泛。最弱的感觉是由平面按压指腹引起的。
要理解为什么这些物体会引起不同的感觉，我们需要考虑触摸皮肤时发生的物理事件。当铅笔尖压在皮肤

上时，它会在接触点处使表面凹陷，并在周围区域（半径约 4毫米）形成一个浅而倾斜的盆地。虽然压痕力集中
在中心，但周围区域也受到局部拉伸的影响，称为拉伸应变。位于皮肤中心和周围“山坡”的慢适应 1型受体受
到刺激，产生与局部拉伸程度成比例的脉冲序列。

如果将第二个探针靠近第一个探针按压，则会刺激更多的慢适应 1型纤维，但每根纤维的神经响应都会减
弱，因为移动皮肤所需的力被分摊到 2个探针之间。肯 ·约翰逊和他的同事已经证明，随着在感受野中添加更多
的探针，每个感觉末端的响应强度会逐渐变弱，因为皮肤上的位移力分布在整个接触区。因此，皮肤力学造成了
“少即是多”的情况。单个慢适应 1型纤维对小物体的响应比对大物体的响应更强烈，因为使皮肤凹陷的力集中
在一个小接触点上。以这种方式，每个慢适应 1型纤维在其感受野内集成了局部的皮肤凹陷轮廓。
慢适应 1型受体对皮肤局部应变的敏感性使它们能够检测到边缘，即物体曲率突然变化的地方。当手指触

摸边缘时，慢适应 1型的激活率比触摸平面时高出许多倍，因为物体边界施加的力会使皮肤不对称地位移，超出
边缘以及在边缘上。这种不对称的力分布增强了沿物体边缘感受野的响应。由于边缘通常被认为是锋利的，我
们倾向于在平坦或轻微弯曲的表面上而不是通过边缘来抓住物体。

内嵌于鲁菲尼终末器的慢适应 2型纤维对皮肤拉伸的响应比对压痕的响应更强烈，因为它们的解剖学位置
位于手掌皱襞或手指关节处。它们提供了有关用整只手抓握大型物体的形状信息（即“握力抓握”），在这种情
况下，物体被压在手掌上。

慢适应 2型系统可能在立体感知（仅通过触摸来识别三维物体）以及其他以皮肤拉伸为主要线索的感知任务
中发挥核心作用。贝诺尼 ·爱丁表明，慢适应 2型神经对手背上的毛发皮肤的感知手形和手指位置起着重要作用。
慢适应 2型纤维通过检测指关节上的皮肤拉伸或手指之间的网状组织来帮助感知手指关节角度。如图 19.2.5A底
部面板所示，这些关节附近的鲁菲尼终末器彼此对齐，以便随着手指朝特定方向移动时刺激不同的受体组。以
这种方式，慢适应 2型系统提供了整个手部皮肤拉伸的神经表征，而非外部感知功能。

当手空着时，慢适应 2型纤维还提供有关手部形状和手指运动的本体感觉信息。如果手指完全伸展和外展，
我们会感觉到手掌和近端指骨的拉伸，因为光滑皮肤被压平了。同样，如果手指完全屈曲，形成拳头，我们会感
觉到手背皮肤的拉伸，尤其是在掌指关节和近端指间关节上。人类利用这种本体感觉信息来预先调整手部形状，
以有效地抓取物体，将手指张开到足够大的程度以清除物体，并熟练地抓住它而不用太大力。
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Figure 19–7  Responses of touch receptors to Braille dots 
scanned by the fingers.  The Braille symbols for the letters A 
through R were mounted on a drum that was repeatedly rotated 
against the fingertip of a human subject. Following each revolu-
tion, the drum was shifted upward so that another portion of the 
symbols was scanned across the finger. Microelectrodes placed 
in the median nerve of this subject recorded the responses
of the mechanoreceptive fibers innervating the fingertip. The
action potentials discharged by the nerve fibers as the Braille
symbols moved over the receptive field are represented in these
records by small dots; each horizontal row of dots represents the
responses of the fiber to a single revolution of the drum. The SA1
receptors register the sharpest image of the Braille symbols, 

representing each Braille dot with a series of action potentials
and falling silent when the spaces between Braille symbols pro-
vide no stimulation. RA1 receptors provide a blurred image of 
the Braille symbols because their receptive fields are larger, but 
the individual dot patterns are still recognizable. Neither RA2 nor
SA2 receptors are able to encode the spatial characteristics 
of the Braille patterns because their receptive fields are larger 
than the dot spacing. The high firing rate of the RA2 fibers 
reflects the keen sensitivity of Pacinian corpuscles to vibration.
(Abbreviations: RA1, rapidly adapting type 1; RA2, rapidly adapt-
ing type 2; SA1, slowly adapting type 1; SA2, slowly adapting
type 2.) (Reproduced, with permission, from Phillips, Johansson, 
and Johnson 1990. Copyright © 1990 Society for Neuroscience.)
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图 19.2.7: 触觉受体对手指扫描盲文点的响应。字母 A到 R的盲文符号安装在一个鼓上，该鼓在人类受试者的
指尖上反复旋转。每次旋转后，鼓向上移动，以便在手指上扫描另一部分符号。放置在该受试者正中神经中的
微电极记录了支配指尖的机械感受纤维响应。当盲文符号在感受野上移动时，神经纤维释放的动作电位在这些
记录中用小点表示；每个水平行的点代表纤维对滚筒旋转一次的响应。慢适应 1型受体记录了盲文符号最清晰
的图像，用一系列动作电位代表每个盲文点，当盲文符号之间的空间不提供刺激时，它们就会变得静默。快适
应 1型受体提供盲文符号的模糊图像，因为它们的感受野更大，但单个点图案仍然可以识别。快适应 2型和慢
适应 2型受体都不能编码盲文图案的空间特征，因为它们的感受野大于点间距。快适应 2型纤维的高放电率反
映了环层小体对振动的敏锐敏感性[157]。

386



19.2 手有 4种类型的机械受体
Chapter 19 / Touch 447

A  震动的神经编码
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Figure 19–8  Rapidly adapting type 2 (RA2) fibers have the 
lowest threshold for vibration.  Vibration is the sensation pro-
duced by sinusoidal stimulation of the skin, as by the hum of an 
electric motor, the strings of a musical instrument, or a tuning 
fork used in the neurological examination.

A. 1. The Pacinian corpuscle consists of concentric, fluid-filled 
lamellae of connective tissue that encapsulate the terminal of 
an RA2 fiber. This structure is uniquely suited to the detection 
of motion. Sensory transduction in the RA2 fiber occurs in 
stretch-sensitive cation channels linked to the inner lamellae 
of the capsule. 2. When steady pressure is applied to the skin, 
the RA2 fiber fires a burst at the start and end of stimulation. 
In response to sinusoidal stimulation (vibration), the fiber fires 
at regular intervals such that each action potential signals one 
cycle of the stimulus. Our perception of vibration as a rhythmi-
cally repeating event results from the simultaneous activation 

of many RA2 units, which fire in synchrony. (Adapted from  
Talbot et al. 1968.)

B. 1. Psychophysical thresholds for detection of vibration depend
on the stimulation frequency. As shown here, humans can detect 
vibrations as small as 30 nm at 200 Hz when grasping a large 
object; the threshold is higher at other frequencies and when 
tested with small probes. (Adapted, with permission, from Brisben, 
Hsiao, and Johnson 1999.) 2. Human thresholds for vibration,
measured by a small probe tip indenting the skin, match those of 
the most sensitive touch fibers in each frequency range. Each type 
of mechanosensory fiber is most sensitive to a specific range of
frequencies. Slowly adapting type 1 (SA1) fibers are the most sen-
sitive population below 5 Hz, rapidly adapting type 1 (RA1) fibers
between 10 Hz and 50 Hz, and RA2 fibers above 50 Hz and 
400 Hz. (Adapted, with permission, from Mountcastle, LaMotte, 
and Carli 1972, and Johansson, Landström, and Lundström 1982.)
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图 19.2.8: 快适应 2型纤维具有最低的振动阈值。振动是由皮肤的正弦波刺激产生的感觉，如电动机的嗡嗡声、
乐器的弦或神经系统检查中使用的音叉。A. 1. 环层小体由包裹快适应 2型纤维末端的同心、充满液体的结缔组
织薄片组成。这种结构特别适合运动检测。快适应 2型纤维中的感觉转导发生在与胶囊内层相连的拉伸敏感阳
离子通道中。2. 当对皮肤施加稳定的压力时，快适应 2型纤维会在刺激开始和结束时爆发。作为对正弦刺激（振
动）的响应，纤维会定期放电，这样每个动作电位都会发出一个刺激周期的信号。我们将振动视为有节奏地重
复的事件，是由于同时激活许多快适应 2型单元而产生的，这些单元同步发射[127]。B. 1. 振动检测的心理物理
阈值取决于刺激频率。如图所示，人类在抓取大物体时可以检测到 200赫兹时小至 30纳米的振动；阈值在其他
频率和使用小探头测试时更高[158]。2. 人类的振动阈值，通过压入皮肤的小探针尖端测量，与每个频率范围内最
敏感的触摸纤维的阈值相匹配。每种类型的机械受体纤维对特定频率范围最敏感。慢适应 1型纤维是 5赫兹以
下最敏感的群体，快适应 1型纤维在 10赫兹和 50赫兹之间，快适应 2型纤维在 50赫兹和 400赫兹以上[159-160]。
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19.2.4 快适应纤维检测运动和振动

振动感测试是神经学检查的重要组成部分。如图 19.2.8A2所示，用以特定频率振动的音叉触摸皮肤会引起
周期性的嗡嗡感，因为大多数触觉受体会同步发射与刺激频率相同的周期性动作电位序列。特别是在局部神经
损伤的情况下，振动感是动态触觉敏感的有用指标。

快适应 2型受体（即环层小体）是体感系统中最敏感的机械受体。如图 19.2.8B2所示，它对高频（30-500赫
兹）的振动刺激非常敏感，可以在纳米级别检测到 250赫兹的振动。环层小体能够过滤和放大高频振动的能力
使我们能够感受到手中工具工作表面的情况，就好像我们的手指本身正在触摸工具下的物体一样。临床医生利
用这种敏感度将针插入血管中，并探测组织的硬度。汽车修理工利用振动感将扳手定位在看不见的螺栓上。我
们可以在黑暗中书写，因为我们能感觉到钢笔接触纸张时的振动，并将摩擦力从粗糙的表面传递到我们的手指。

如图 19.2.8B2所示，尽管环层小体对于大于 40赫兹的频率具有最低的振动阈值，但更高振幅的振动刺激也
会激发慢适应 1型和快适应 1型纤维，即使它们产生的脉冲序列相对于环层小体受体而言更弱。图 19.2.9A说明
了 15种不同周围神经纤维在 20赫兹下以低振幅、中振幅和高振幅刺激的激发放电模式。尽管这些纤维对振动
的敏感度不同，但它们的脉冲序列具有一些共同的重要特征。首先，每个神经元在振动周期的特定阶段放电，通
常是当探针压入皮肤时，并且其脉冲相位模式复制了振动频率：当以 20赫兹刺激时，脉冲序列以大约 50毫秒
的间隔重复出现。脉冲序列的模式得到进一步加强，因为纤维群体同步发射，使得频率信息由于突触整合而在
中央得以保留。

随着刺激幅度的增加，每次爆发的脉冲序列数也增加，使得每根纤维能够将振动频率和强度的信号进行多
路复用：频率信息由脉冲序列的时间模式传递，而振动幅度则由每根纤维每秒发射的总脉冲数以及激活纤维群
体的总脉冲输出编码。最后，请注意，每个神经元的脉冲序列在每个条件的试验中在时间上和脉冲计数上都非
常相似，这表明触觉传入纤维提供的感觉信号具有很高的可靠性。触觉编码的这种可靠性和可预测性使得振动
成为评估触觉的一种特别有用的技术。

19.2.5 慢适应纤维和快适应纤维对抓握控制都很重要

除了感知物体的物理特性外，触觉受体还提供有关熟练动作中手部动作的重要信息。罗兰 ·约翰逊和格伦 ·
韦斯特林利用微神经图法确定了触觉受体在物体被受握住时的作用。。通过在正中神经中放置微电极，当手指初
次接触物体时，以及当物体被拇指和食指夹住、举起、放在桌子上方、放低、并回到原位时，他们能够记录触觉
纤维的放电模式。

他们发现所有 4类触觉纤维都对抓握有响应，并且每种纤维类型都负责监测特定的功能。在没有触觉刺激
的情况下，快适应 1型、快适应 2型和慢适应 1型纤维通常处于静默状态。如图 19.2.10所示，当物体首次被触
碰时，它们会检测到接触。慢适应 1型纤维负责发出每个手指施加的握力大小信号，快适应 1型纤维负责感知
握力施加的速度。快适应 2型纤维负责检测物体被从桌子上提起到放回时通过物体传递的微小冲击波。由于这
些振动，我们能够知道物体何时与桌面接触，因此可以在不看物体的情况下操纵物体。在抓握完成后，快适应 1
型和快适应 2型纤维会停止响应。慢适应 2型纤维在抓握物体或释放物体时发出手指弯曲或伸展的信号，从而
在这些动作进行时监测手部姿势。

手部传来的关于物体形状、大小和纹理的信号是在抓握过程中施加力量的重要因素。约翰逊和他的同事发
现，我们能够灵敏地举起和操纵物体（握力刚好超过导致明显滑动的力），并且握力会自动调整以补偿手指和物
体表面之间摩擦系数的差异。受试者根据慢适应 1型传入神经和快适应 1型传入神经提供的触觉信息来预测抓
握和举起物体所需的力，并根据这些信息调整力量大小。表面光滑的物体比表面粗糙的物体抓握得更牢固，这
些属性由快适应 1型感觉神经元在手初次接触物体时编码。触觉信息在抓握中的重要性在神经损伤或手部局部
麻醉的情况下尤为显著；患者施加异常高的握力，并且手指施加的握力和负载力之间的协调性较差。
快适应 1型受体提供的信息对于监测抓握动作至关重要，它使我们能够在突然滑动时保持物体不松动。快

适应 1型纤维在稳定抓握过程中通常保持沉默，直到物体恢复静止并松开抓握。然而，如果物体突然变得沉重
或被外力颠簸，并开始从手中滑落，快适应 1型纤维会对物体的微小切向滑动运动作出响应而发出响应。这种
快适应 1型活动的最终结果是：运动皮层发出的信号会增加抓握力。
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Figure 19–9  Suprathreshold vibration activates multiple 
classes of touch receptors.

A. Rasters of spike trains recorded from 15 different soma-
tosensory fibers in macaque monkeys stimulated by 20-Hz 
vibratory stimuli with amplitudes of 35 (left), 130 (center), 
and 250 µm (right). The alternating shaded and white bands 
indicate the responses of individual slowly adapting type 1 
(SA1), rapidly adapting type 1 (RA1), and rapidly adapting
type 2 (RA2) touch fibers to five presentations of the same 
stimulus. Neural responses are grouped in bursts of one or 
more spikes that occur in phase with the indentation phase 
of each vibratory cycle. The total number of spikes per cycle 
in each fiber is correlated with the amplitude of the vibra-
tion; the total number of spikes fired across this population
also reflects the vibratory amplitude. Although the individual 
neurons differ in the intensity of their responses, the spike

trains of each touch fiber are very similar from trial to trial 
and occur synchronously between neurons. (Adapted, with 
permission, from Muniak et al. 2007. Copyright © 2007 
Society for Neuroscience.)

B. S-I cortical responses to 20-Hz vibration. Rasters of spike 
trains evoked in two neurons in area 3b (top) and two neurons 
in area 1 (bottom) of S-I cortex of a macaque monkey. The 
shaded area indicates the period of vibratory stimulation. As 
in the peripheral nerves, S-I cortical neurons respond to low-
frequency vibration with bursts of impulses in phase with the 
stimulation rate. Note that the spike trains vary somewhat from 
trial to trial and are less periodic in area 1 than in area 3b. The 
periodicity of firing is even less pronounced in S-II cortex (see 
Figure 19–21) than in S-I. (Abbreviations: RA, rapidly adapting; 
SA, slowly adapting.) (Adapted, with permission, from Salinas 
et al. 2000. Copyright © 2000 Society for Neuroscience.)

B  初级躯体感觉皮层神经元

50 毫秒 0.5 秒
100 微米

A  外周神经纤维

20 赫兹振动

20 赫兹

慢适应 1 型

快适应 1 型

慢适应

快适应

慢适应

1 区

3b 区

快适应

快适应 2 型

manipulate the object without looking at it. The RA1 
and RA2 fibers cease responding after grasp is estab-
lished. The SA2 fibers signal flexion or extension of 
the fingers during grasp or release of the object and 
thereby monitor the hand posture as these movements 
proceed.

Signals from the hand that report on the shape, size, 
and texture of an object are important factors govern-
ing the application of force during grasping. Johansson 
and his colleagues found that we lift and manipulate 
an object with delicacy—with grip forces that just 
exceed the forces that result in overt slip—and that 
the grip force is adjusted automatically to compensate 
for differences in the frictional coefficient between the 

fingers and object surface. Subjects predict how much 
force is required to grasp and lift an object and modify 
these forces based on tactile information provided by 
SA1 and RA1 afferents. Objects with smooth surfaces 
are grasped more firmly than those with rough tex-
tures, properties coded by RA1 afferents during initial 
contact of the hand with an object. The significance of 
the tactile information in grasping is seen in cases of 
nerve injury or during local anesthesia of the hand; 
patients apply unusually high grip forces, and coordi-
nation between the grip and load forces applied by the 
fingers is poor.

The information supplied by the RA1 receptors 
to monitor grasping actions is critical for grip control, 
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图 19.2.9: 超阈值振动激活多类触觉受体。A.从猕猴的 15种不同体感纤维中记录的脉冲序列的光栅，这些体感
纤维受到振幅为 35微米（左）、130微米（中）和 250微米（右）的 20赫兹振动刺激的刺激。交替的阴影和白
色带表示个体慢适应 1型、快适应 1型和快适应 2型触摸纤维对同一刺激的 5次呈现的响应。神经响应被分组
为 1个或多个脉冲的爆发，这些脉冲与每个振动周期的压痕阶段同步发生。每根纤维中每个周期的脉冲总数与
振动幅度相关；这个群体发射的脉冲总数也反映了振动幅度。尽管单个神经元的响应强度不同，但每条触摸纤
维的脉冲序列在每次试验中都非常相似，并且在神经元之间同步发生[161]。B.初级躯体感觉皮层对 20赫兹振动
的响应。猕猴初级躯体感觉皮层区域 3b（顶部）的 2个神经元和区域 1（底部）的 2个神经元中诱发的脉冲序列
光栅。阴影区域表示振动刺激的周期。与周围神经一样，初级躯体感觉皮层的神经元对低频振动作出响应，脉
冲群与刺激率同相。请注意，脉冲序列因试验而异，并且在区域 1中的周期性低于区域 3b中的周期性。与初级
躯体感觉皮层相比，次级躯体感觉皮层（参见图 19.4.3）的放电周期甚至更不明显[162]。
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Figure 19–10 Sensory information from the hand during 
grasping and lifting. (Adapted, with permission, from 
Johansson 1996.)

A. The subject grasps and lifts a block between the thumb and 
fingertips, holds it above a table, and then returns it to the rest-
ing position. The normal (grip) force secures the object in the 
hand, and the tangential (load) force overcomes gravity. The 
grip force is adapted to the surface texture and weight of the 
object.

B. The grip and load forces are monitored with sensors in the 
object. These forces are coordinated following contact with 

the object, stabilize as lift begins, and relax in concert after the 
object is returned to the table.

C. All four mechanoreceptors detect hand contact with the 
object, but each monitors a different aspect of the action as the 
task progresses. SA1 fibers encode the grip force and SA2 
fibers the hand posture. RA1 fibers encode the rate of force 
application and movement of the hand on the object. RA2  
fibers sense vibrations in the object during each task phase: 
at hand contact, lift-off, table contact, and release of grasp. 
(Abbreviations: RA1, rapidly adapting type 1; RA2, rapidly 
adapting type 2; SA1, slowly adapting type 1; SA2, slowly 
adapting type 2.)
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图 19.2.10: 在抓取和举起过程中来自手的感觉信息[163]。A.受试者在拇指和指尖之间抓住并提起一块木块，将其
放在桌子上方，然后将其放回静止位置。法向（抓握）力将物体固定在手中，切向（负载）力克服重力。握力适
应物体的表面纹理和重量。B.夹持力和负载力由物体中的传感器监控。这些力在与物体接触后协调，在升力开
始时稳定，并在物体返回到桌子后一致放松。C.所有 4个机械受体都检测到手与物体的接触，但随着任务的进
行，每个都监测动作的不同方面。慢适应 1型纤维编码握力，慢适应 2型纤维编码手部姿势。快适应 1型纤维
对手在物体上施加力和移动的速率进行编码。快适应 2型纤维在每个任务阶段感知物体的振动：手部接触、抬
起、桌面接触和松开抓握。
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手部感觉传入纤维通过正中神经、尺神经和浅桡神经将触觉和其他体感信息传递到中枢神经系统。这些神

经终止于同侧的 C6至 T1脊髓节段；如图 19.3.1所示，这些纤维的其他分支通过同侧脊髓背柱直接投射到延髓，
在那里它们与楔形核中的神经元建立突触连接，楔形核是背柱核的外侧部分。

19.3.1 脊髓、脑干和丘脑回路分离触觉和本体感觉

脊髓背柱中的纤维和背柱核中的神经元以拓扑学方式组织，上半身（包括手）在楔形束和神经核的外侧表
示，下半身在细束和神经核的内侧表示。在这些区域，触觉和本体感觉的感觉亚模式也在功能上分离，因为单个
脊髓和脑干神经元接收来自单一类型传入神经元的突触输入，而不同类型的神经元在空间上分离。背柱核的前
1/3主要由处理肌肉传入神经信息的神经元组成；触觉输入主要在尾部更占优势。感觉模式的分离是主要体感皮
层投射通路的一致特征。
背柱核中的神经元将其轴突投射到延髓的中线，形成内侧丘系，这是一种突出的纤维束，它将触觉和本体

感受信息从身体对侧通过脑桥和中脑传输到丘脑。由于感觉纤维的交叉，大脑的左侧接收来自身体右侧机械受
体的体感输入，反之亦然。在传递过程中，丘脑内部和中间束中的身体拓扑表征发生反转；身体的拓扑映射在
中间显示面部，下半身显示在外侧，上半身和手部则介于两者之间。
来自手部和身体其他部位的触觉和本体感觉信息在丘脑的不同亚核中进行处理。四肢和躯干的触觉信号通

过中间束发送到腹后外侧核，而来自面部和口腔的触觉信号则传送到腹后内侧核。来自肌肉和关节（包括手部）
的本体感觉信息被传输到腹后上核。这些神经核将它们的输出发送到大脑皮层顶叶的不同亚区。腹后外侧核和
腹后内侧核主要将皮肤信息传递到初级躯体感觉皮层的 3b区，而腹后上核主要将本体感受信息传递到 3a区。

19.3.2 体感皮层被组织成功能专门化的柱状体

有意识的触觉感知被认为起源于大脑皮层。触觉信息通过顶叶海马后回的初级体感皮层进入大脑皮层。如
图 19.3.2所示，初级体感皮层包括 4个细胞结构区域：布罗德曼区域 3a、3b、1和 2。这些区域相互关联，使得
初级体感皮层中的感觉信息处理涉及串行处理和并行处理。

在对大脑皮层进行的一系列开创性研究中，弗农 · 芒卡斯尔发现初级体感皮层由垂直的柱状结构或板块组
成。如图 19.3.3所示，每个柱状结构宽 300至 600微米，横跨从皮层表面到白质的所有 6个皮层。柱状结构内的
神经元接收来自同一局部皮肤区域的输入，并对同一类或多类触觉受体做出响应。因此，柱状结构包含新皮层
的基本功能模块；它提供了一个解剖结构，用于组织感觉输入以传达有关位置和形态的相关信息。

皮层的柱状组织是内在皮层回路、丘脑皮层轴突的投射模式和皮层发育过程中神经原迁移路径的直接结果。
柱状结构内连接的模式呈垂直方向，与皮层表面垂直。丘脑皮层轴突主要终止于第 IV层的星形细胞簇，其轴突
垂直投射到皮层表面，以及星形锥体细胞。因此，丘脑皮层输入被中继到受第 IV层细胞轴突接触的锥体细胞窄
柱中。如图 19.3.4所示，皮层锥体细胞的顶树突和轴突在其他皮层中也主要是垂直方向排列的，与丘脑皮层轴
突和星形细胞轴突平行。这使得相同的信息可以由整个皮层厚度的一列神经元处理。

锥体神经元是体感皮层的主要兴奋性神经元类，约占初级体感皮层神经元的 80%。如图 19.3.4所示，每个
皮层的锥体神经元都投射到特定的靶点。横向的循环连接将同一列或相邻列的锥体神经元连接起来，使得它们
在被相同刺激同时激活时共享信息。第 II层和第 III层中的神经元也会将信息投射到同一列中的第 V层，投射
到同侧更高级别的皮层区域，并投射到相反半球的镜像位置。这些向更高级别皮层区域的前馈连接允许进行复
杂的信号整合，正如本章后面描述的那样。

第 V层中的锥体神经元为每个柱状体提供主要的输出。它们接收来自同一柱状体或相邻柱状体中第 II层和
第 III层神经元的兴奋性输入，以及稀疏的丘脑皮层输入。如图 19.3.5C所示，第 V层（V-A层）浅部的神经元
向高阶皮层区域的 IV层发送双侧前馈输出，并向纹状体发送。第 V层（V-B层）深处的神经元投射到基底神经
节、上丘、脑桥和其他脑干核团、脊髓和背柱核团等皮层下结构。第 �层的神经元投射到局部皮层神经元，并返
回丘脑，特别是投射到为该柱状体提供输入的腹后核区域。
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图 19.3.1: 来自四肢和躯干的体感信息通过两条上行通路传递到丘脑和大脑皮层。沿着从脊髓到大脑的神经轴
的脑切片说明了将体感信息传递到大脑皮层的两条主要通路的解剖结构。这两条通路在到达脑桥之前是分开的，
它们在那里并行。背柱（即内侧丘系系统）用橙色表示。触摸和肢体本体感觉信号通过大直径有髓神经纤维传
递到脊髓和脑干，并在该系统中传递到丘脑。在脊髓中，用于触觉和本体感觉的纤维分开，一个分支进入同侧
脊髓灰质，另一个在同侧背柱中上行到延髓。来自背柱核神经元的二级纤维在延髓中穿过中线并在对侧内侧丘
系中上行至丘脑，在那里它们终止于外侧核和腹后内侧核。这些核中的丘脑神经元将触觉和本体感受信息传递
给初级体感皮层。前外侧系统用棕色表示。疼痛、瘙痒、温度和内脏信息通过终止于同侧背角的小直径有髓纤
维和无髓纤维传递到脊髓。该信息由脊髓内的神经元通过中线传递，并传递到对侧前外侧系统中的脑干和丘脑。
终止于脑干的前外侧纤维组成脊髓网状束和脊髓中脑束；剩余的前外侧纤维形成脊髓丘脑束。
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Figure 19–12  The somatosensory areas of the cerebral cor-
tex in the human brain.

A. The somatosensory areas of cortex lie in the parietal lobe 
and consist of three major divisions. The primary somatosen-
sory cortex (S-I) forms the anterior part of the parietal lobe. 
It extends throughout the postcentral gyrus beginning at the 
bottom of the central sulcus, extending posteriorly to the 
postcentral sulcus, and into the medial wall of the hemisphere
to the cingulate gyrus (not shown). The S-I cortex comprises 
four distinct cytoarchitectonic regions: Brodmann’s areas 3a, 
3b, 1, and 2. The secondary somatosensory cortex (S-II) is 
located on the upper bank of the lateral sulcus (Sylvian fis-
sure) and on the parietal operculum; it covers Brodmann’s 

area 43. The posterior parietal cortex surrounds the intrapari-
etal sulcus on the lateral surface of the hemisphere, extend-
ing from the postcentral sulcus to the parietal-occipital sulcus 
and medially to the precuneus. The superior parietal lobule 
(Brodmann’s areas 5 and 7) is a somatosensory area; the infe-
rior parietal lobule (areas 39 and 40) receives both somatosen-
sory and visual inputs.

B. A coronal section through the postcentral gyrus illustrates 
the anatomical relationship of S-I, S-II, and the primary motor 
cortex (area 4). S-II lies adjacent to area 2 in S-I and extends 
medially along the upper bank of the lateral sulcus to the 
insular cortex. The primary motor cortex lies rostral to area 3a 
within the anterior wall of the central sulcus.

cortex (S-I), whereas the VPS nucleus conveys proprio-
ceptive information principally to area 3a.

The Somatosensory Cortex Is Organized Into 
Functionally Specialized Columns

Conscious awareness of touch is believed to originate 
in the cerebral cortex. Tactile information enters the 
cerebral cortex through the primary somatosensory 
cortex (S-I) in the postcentral gyrus of the parietal lobe. 
The primary somatic sensory cortex comprises four 
cytoarchitectural areas: Brodmann’s areas 3a, 3b, 1, and 
2 (Figure 19–12). These areas are interconnected such 
that processing of sensory information in S-I involves 
both serial and parallel processing.

In a series of pioneering studies of the cerebral cor-
tex, Vernon Mountcastle discovered that S-I cortex is 
organized into vertical columns or slabs. Each column 
is 300 to 600 μm wide and spans all six cortical lay-
ers from the pial surface to the white matter (Figure 
19–13). Neurons within a column receive inputs from 
the same local area of skin and respond to the same 
class or classes of touch receptors. A column there-
fore comprises an elementary functional module of 

the neocortex; it provides an anatomical structure that 
organizes sensory inputs to convey related informa-
tion about location and modality.

The columnar organization of the cortex is a direct 
consequence of intrinsic cortical circuitry, the projec-
tion patterns of thalamocortical axons, and migration 
pathways of neuroblasts during cortical development. 
The pattern of connections within a column is ori-
ented vertically, perpendicular to the cortical surface. 
Thalamocortical axons terminate primarily on clus-
ters of stellate cells in layer IV, whose axons project 
vertically toward the surface of the cortex, as well as 
on star pyramid cells. Thus, thalamocortical inputs 
are relayed to a narrow column of pyramidal cells 
that are contacted by the layer IV cell axons. The api-
cal dendrites and axons of cortical pyramidal cells in 
other cortical layers are also largely oriented vertically, 
parallel to the thalamocortical axons and stellate cell 
axons (Figure 19–14). This allows the same information 
to be processed by a column of neurons throughout the 
thickness of the cortex.

Pyramidal neurons form the principal excitatory 
class of somatosensory cortex; they compose approxi-
mately 80% of S-I neurons. Pyramidal neurons in 
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图 19.3.2: 人脑中大脑皮层的体感区。A.皮层的体感区域位于顶叶，由 3个主要部分组成。初级躯体感觉皮层形
成顶叶的前部。它从中央沟底部开始延伸到整个中央后回，向后延伸至中央后沟，并进入半球内侧壁至扣带回
（未显示）。初级躯体感觉皮层包括 4个不同的细胞构造区域：布罗德曼 3a、3b、1和 2区。次级躯体感觉皮层位
于外侧沟（外侧裂）上岸和顶叶盖上；它覆盖布罗德曼 43区。后顶叶皮层围绕半球外侧表面的顶内沟，从中央
后沟延伸至顶枕沟，并在内侧延伸至楔前叶。上顶叶小叶（布罗德曼 5和 7区）是一个体感区；下顶叶小叶（区
域 39和 40）接收体感和视觉输入。B.中央后回的冠状切面说明了初级躯体感觉皮层、次级躯体感觉皮层和初
级运动皮层（区域 4）的解剖关系。次级躯体感觉皮层与初级躯体感觉皮层中的区域 2相邻，并沿着外侧沟的上
岸向内侧延伸至岛叶皮层。初级运动皮层位于中央沟前壁内 3a区的嘴侧。

除了来自触觉受体的前馈信息信号外，来自高级体感皮层区域的第 II层和第 III层的反馈信号也被提供给较
低皮层区域的第 I层，从而调节其兴奋性。这种反馈信号不仅来源于体感皮层区域，还来源于后顶叶皮层的感觉
运动区域、额叶运动区域、边缘区域以及参与记忆形成和记忆存储的内侧颞叶区域。这些反馈信号被认为在认
知处理（通过注意力机制）中选择感觉信息以及执行短期记忆任务方面发挥着作用。在运动活动期间，反馈通
路还能控制感觉信号。每个柱状体内部的各种局部抑制性中间神经元负责集中柱状体的输出。

19.3.3 皮层柱状体按体位图组织

如图 19.3.6所示，初级躯体感觉皮层内的柱状体按照拓扑映射排列，因此在初级体感皮层的 4个区域中都
有一个完整的躯体定位映射。如图 18.4.2所示，身体的皮层映射大致对应于脊髓皮节。骶骨段位于正中部位，腰
椎和胸椎段位于中心部位，颈椎段更靠外侧，而面部的三叉神经表示位于初级体感皮层的最外侧部分。了解大
脑中的身体神经映射对于定位中风或头部创伤引起的皮层损伤非常重要。

在顶叶中，体表至少以 10种不同的神经图形表示：4个在初级体感皮层中，4个在次级体感皮层中，至少 2
个在后顶叶皮层中。因此，这些区域调节触觉的不同方面。初级体感皮层的 3b区和 1区神经元处理表面纹理的
细节，而区域 2区的神经元则处理物体的大小和形状信息。这些躯体感觉属性在次级体感皮层和后顶叶皮层中
得到进一步阐述，其中神经元分别参与物体的辨别和操纵。

躯体定位映射的另一个重要特征是每个身体部位所占的大脑皮层面积。。人脑中的身体神经图被称为“小人
图”，并没有完全复制皮肤的空间拓扑。相反，身体的每个部分都按照其对触觉的重要性来表示。某些身体区域，
特别是手、足和口，占据了不成比例的大面积，而较近端的身体部分则占据相对较小的面积。如图 19.3.6C所示，
在人类和猴子中，用于手指的皮层柱状体数量比用于整个躯干的要多。

分配给皮肤单位面积的皮层面积（称为皮层放大率）在不同的身体表面上相差超过 100倍。它与神经支配
密度密切相关，因此与皮肤区域中触觉受体的空间敏锐度密切相关。在人类大脑中，皮层放大程度最大区域（嘴
唇、舌头、手指和脚趾）的触觉敏锐度阈值分别为 0.5、0.6、1.0和 4.5毫米。
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Figure 19–13  Organization of neuronal circuits 
within a column of somatosensory cortex. Sensory 
inputs from the skin or deep tissue are organized in 
columns of neurons that run from the surface of the 
brain to the white matter. Each column receives tha-
lamic input primarily in layer IV from one part of the 
body. Excitatory neurons in layer IV send their axons 
vertically toward the surface of the cortex, contacting 
the dendrites of pyramidal neurons in layers II and III 
(supragranular layers) as well as the apical dendrites of 
pyramidal cells in the infragranular layers (layers V and 
VI). In this manner, tactile information from a body part 
such as a finger is distributed vertically within a column 
of neurons.
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Figure 19–14  Columnar organization of the somatosensory 
cortex. Cortical excitatory neurons in the six layers have distinc-
tive pyramidal-type shapes with large cell bodies, a single apical 
dendrite that projects vertically toward the cortical surface and 
arborizes in more superficial layers, and multiple basal dendrites 
that arborize close to the cell body. Pyramidal neurons differ 
in size, gene expression patterns, the length and thickness of 
their apical dendrite, and the projection targets of their axons. 

All of these neurons synapse on targets within the cerebral 
cortex. Additionally, the pyramidal neurons in layer V project 
subcortically to the spinal cord, brain stem, midbrain, and basal 
ganglia. Corticothalamic neurons in layer VI project back to the 
afferent thalamic nucleus providing sensory input to that col-
umn. Spiny stellate neurons in layer IV are the only excitatory 
cells shown that are not pyramidal neurons. (Adapted, with per-
mission, from Oberlaender et al. 2012.)
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图 19.3.3: 躯体感觉皮层柱内神经回路的组织。来自皮肤或深层组织的感觉输入被组织成从大脑表面延伸到白质
的神经元柱。每一柱主要在第四层接收来自身体一部分的丘脑输入。IV层中的兴奋性神经元将其轴突垂直送向
皮层表面，接触 II层和 III层（颗粒上层）中锥体神经元的树突以及颗粒下层（V层和 VI层）中锥体细胞的顶
端树突。以这种方式，来自身体部位（例如手指）的触觉信息垂直分布在一列神经元内。
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Figure 19–13  Organization of neuronal circuits 
within a column of somatosensory cortex. Sensory 
inputs from the skin or deep tissue are organized in 
columns of neurons that run from the surface of the 
brain to the white matter. Each column receives tha-
lamic input primarily in layer IV from one part of the 
body. Excitatory neurons in layer IV send their axons 
vertically toward the surface of the cortex, contacting 
the dendrites of pyramidal neurons in layers II and III 
(supragranular layers) as well as the apical dendrites of 
pyramidal cells in the infragranular layers (layers V and 
VI). In this manner, tactile information from a body part 
such as a finger is distributed vertically within a column 
of neurons.
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Figure 19–14  Columnar organization of the somatosensory 
cortex. Cortical excitatory neurons in the six layers have distinc-
tive pyramidal-type shapes with large cell bodies, a single apical 
dendrite that projects vertically toward the cortical surface and 
arborizes in more superficial layers, and multiple basal dendrites 
that arborize close to the cell body. Pyramidal neurons differ 
in size, gene expression patterns, the length and thickness of 
their apical dendrite, and the projection targets of their axons. 

All of these neurons synapse on targets within the cerebral 
cortex. Additionally, the pyramidal neurons in layer V project 
subcortically to the spinal cord, brain stem, midbrain, and basal 
ganglia. Corticothalamic neurons in layer VI project back to the 
afferent thalamic nucleus providing sensory input to that col-
umn. Spiny stellate neurons in layer IV are the only excitatory 
cells shown that are not pyramidal neurons. (Adapted, with per-
mission, from Oberlaender et al. 2012.)

500 微米

I

II

III

IV

V

VI 

软脑膜表面

白质
II 层
锥体

III 层
锥体

IV 层
锥体

 IV 层
星形
锥体

IV 层
棘状
星形

V-A 层
细长簇绒
锥体

VI-A 层
皮层-皮层
锥体

 VI-B 层
皮层丘脑
锥体

V-B 层
粗簇状
锥体

Kandel-Ch19_0435-0469.indd   453 18/01/21   5:51 PM

图 19.3.4: 体感皮层的柱状组织。6层中的皮层兴奋性神经元具有独特的金字塔型形状，具有大细胞体、一个垂
直向皮层表面突出并在更表层分枝的单个顶端树突，以及靠近细胞体分枝的多个基底树突。锥体神经元在大小、
基因表达模式、顶端树突的长度和厚度以及轴突的投射目标方面存在差异。所有这些神经元都在大脑皮层内的
目标上形成突触。此外，V层的锥体神经元皮层下投射到脊髓、脑干、中脑和基底神经节。第 6层的皮层丘脑神
经元投射回传入丘脑核，为该柱提供感觉输入。第 4层的多棘星状神经元是唯一显示不是锥体神经元的兴奋性
细胞[164]。

用胡须探测环境的啮齿动物和其他哺乳动物在初级体感皮层中有大量桶状体（称为桶状结构），它们接收来
自面部单个触须的输入（文本框 19.2）。桶状皮层为研究皮层回路提供了广泛使用的实验准备。

文本框 19.2 (啮齿动物须桶系统)

♠

啮齿类动物胡须桶状系统是现代神经科学中广泛使用的动物模型。大多数哺乳动物和所有灵长类动
物的脸上都有特殊的触觉毛发，称为触须。与皮肤上的其他毛发不同，触须生长于毛囊中，毛囊由三叉神
经支配，周围是充满血液的窦。
许多哺乳动物物种会使用特殊的肌肉来主动移动这些大型面部胡须，这些肌肉像吊带一样缠绕着每

个单独的毛囊。小鼠和大鼠是两种最常用的脊椎动物模型生物，在探索过程中，它们更多地依赖胡须介
导的触觉，而不是其他感官。
啮齿动物用胡须有节奏地扫过物体，就像人类用指尖触摸物体一样。尽管触须和指尖在结构上存在

差异，但它们的心理物理阈值和辨别灵敏度相似。胡须调节多种能力，包括在空间中定位物体、辨别纹理
和形状、在环境中导航、社交互动和捕捉猎物。
啮齿动物体感皮层的发展与该系统的高度行为学相关性成正比。例如，大鼠体感皮层比猫（一种高

度视觉化的动物）的初级视觉皮层更厚。
如图 19.3.7所示，啮齿类动物 S-I中最大的胡须（大触须）的表示相对于身体其他部位的表示要大一

些。与皮肤或视网膜的连续表示不同，专门用于处理来自单个胡须的信息的皮层网络是离散的，并且在
解剖学上可识别。每根胡须都一一映射到皮层 IV中可见的一组不同的兴奋神经元上，称为桶状结构。
桶状结构是密集互连的网络，是在发育过程中由丘脑皮层轴突与皮层神经元相互作用而形成的。这

种独特的对应关系有助于开展皮层微回路、发育、经验依赖性可塑性、感觉运动整合、触觉行为和疾病等
各种研究。

19.3.4 皮层神经元的感受野整合来自邻近受体的信息

初级躯体感觉皮层中的神经元至少比皮肤中的触觉受体多了 3个突触。它们的输入代表了背柱核、丘脑和
皮层本身处理过的信息。每个皮层神经元接收来自皮肤特定区域受体的输入，这些输入一起构成它的感受野。我
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Figure 19–17 The hand area of S-I cortex.

A. This sagittal section through the hand representation 
illustrates the rostrocaudal anatomy of the four subregions 
of S-I (areas 3a, 3b, 1, and 2) in the human brain and the 
adjacent primary motor cortex (area 4) and posterior pari-
etal cortex (area 5). Labels on the cortical surface indicate 
columns representing individual fingers (D2–D5); arrows 
to the right denote the section orientation in the brain. The 
four S-I regions process different types of somatosensory 
information indicated by color-matched rectangles below 
the cortical section. Neurons in area 5 respond mainly to 
goal-directed active hand movements. (Abbreviations: RA1, 
rapidly adapting type 1; RA2, rapidly adapting type 2; SA1, 
slowly adapting type 1.)

B. Typical receptive fields of neurons in each area of S-I of 
macaque monkeys are shown as colored patches on the 
hand icons. The fields are outlined by applying light touch 
to the skin or moving individual joints. Receptive fields are 
smallest in areas 3a and 3b, where tactile information first 
enters the cortex, and are progressively larger in areas 1, 2, 
and 5, reflecting convergent inputs from neurons in area 3b 
that are stimulated together when the hand is used. Neu-
rons in area 5 and in S-II cortex often have bilateral recep-
tive fields because they respond to touch at mirror-image 
locations on both hands. (Adapted from Gardner 1988;  
Iwamura et al. 1993; Iwamura, Iriki, and Tanaka 1994.)

C. Feedforward hierarchical connections between soma-
tosensory cortical areas. The strength of thalamocortical 
and corticocortical connections is indicated by the thick-
ness of arrows interconnecting these areas. Neurons in 
the thalamus send their axons mainly to areas 3a and 3b, 
but some also project to areas 1 and 2. In turn, neurons in 
cortical areas 3a and 3b project to areas 1 and 2. Informa-
tion from the four areas of S-I is conveyed to neurons in the 
posterior parietal cortex (area 5) and in S-II. Many of these 
connections are bidirectional; neurons in higher order corti-
cal areas project back to lower order regions, particularly to 
layer I. (PR, parietal rostroventral cortex; PV, parietal ventral 
cortex; VPL, ventral posterior lateral nuclei; VPM, ventral 
posterior medial nuclei; VPS, ventral posterior superior 
nuclei). (Adapted, with permission, from Felleman and  
Van Essen 1991. Copyright © 1991, Oxford University 
Press.)
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图 19.3.5: 初级躯体感觉皮层的手部区域。A.这个通过手部表示的矢状切面说明了人脑中初级躯体感觉皮层的 4
个子区域（区域 3a、3b、1和 2）以及相邻的初级运动皮层（区域 4）和后顶叶皮层（区域 5）。皮层表面上的标
签表示代表各个手指的柱（D2–D5）；向右的箭头表示大脑中的部分方向。4个初级躯体感觉皮层区域处理不同
类型的体感信息，由皮层部分下方颜色匹配的矩形指示。区域 5中的神经元主要响应以目标为导向的主动手部
运动。B.猕猴初级躯体感觉皮层各区域神经元的典型感受野在手部图标上显示为彩色斑块。通过轻触皮肤或移
动各个关节来勾勒出区域。感受野在区域 3a和 3b中最小，触觉信息首先进入大脑皮层，区域 1、2和 5中的感
受野逐渐变大，反映出来自区域 3b中的神经元的汇聚输入，这些神经元在使用手时会一起受到刺激。区域 5和
次级躯体感觉皮层中的神经元通常具有双侧感受野，因为它们对双手镜像位置的触摸做出响应[165-167]。C.体感
皮层区域之间的前馈层次连接。丘脑皮层和皮层连接的强度由连接这些区域的箭头粗细表示。丘脑中的神经元
主要将其轴突发送到区域 3a和 3b，但有些也投射到区域 1和 2。反过来，皮层区域 3a和 3b中的神经元投射到
区域 1和 2。来自初级躯体感觉皮层 4个区域的信息被传递到后顶叶皮层（区域 5）和次级躯体感觉皮层中的神
经元。其中许多连接是双向的。高阶皮层区域的神经元投射回低阶区域，特别是 I层。[23]。
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图 19.3.6: 初级体感皮层的每个区域都包含整个身体表面的拓扑神经映射[168]。A.与人脑一样，猕猴的初级体感
皮层位于中央沟的尾部。猕猴皮层上的彩色区域对应于图 19.3.2中人脑的同源布罗德曼区域。猕猴的第 5区与
人类的第 5区和第 7区同源。猕猴的第 7区与人类的第 39区和 40区同源。B.右边的平面图显示了猕猴的体感
皮层沿着中央沟展开（与区域 3b和 1之间边界平行的虚线）。该图的上部包括从半球内侧壁展开的皮层。身体
映射是从中央后回的微电极记录中获得的。身体表面被映射到按脊柱皮节顺序排列的头尾带内的柱。区域 3b和
1中的身体映射形成每个皮节的远端-近端或背轴-腹轴的镜像。每个手指（D5–D1）在区域 3b和区域 1中沿皮层
的内侧-外侧轴都有自己的表示，但来自几个相邻手指的输入汇聚在区域 2和区域 5的神经元的感受野中。C.高
度神经支配的皮肤区域的皮层放大。尽管躯干（紫色）比手指（红色）覆盖的皮肤面积更大，但由于手指的神经
支配密度更高，对手指上的触摸做出响应的皮层柱数量几乎是通过触摸躯干激活的数量的 3倍。
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The rodent whisker-barrel system is a widely used ani-
mal model in modern neuroscience. Most mammals and 
all primates except man possess specialized tactile hairs 
on their face called vibrissae. Distinct from other hairs on 

the skin, vibrissae grow from a follicle that is densely 
innervated by the trigeminal cranial nerve and sur-
rounded by a blood-filled sinus.

Box 19–2 The Rodent Whisker-Barrel System
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devoted to certain body regions, particularly the hand, 
foot, and mouth, and relatively smaller areas to more 
proximal body parts. In humans and monkeys, more 
cortical columns are devoted to the fingers than to the 
entire trunk (Figure 19–15C).

The amount of cortical area devoted to a unit area 
of skin—called the cortical magnification—varies by more 
than a hundredfold across different body surfaces. It 
is closely correlated with the innervation density and 
thus the spatial acuity of the touch receptors in an area 

of skin. The areas with greatest magnification in the 
human brain—the lips, tongue, fingers, and toes—
have tactile acuity thresholds of 0.5, 0.6, 1.0, and 4.5 mm,
respectively.

Rodents and other mammals that probe the envi-
ronment with their whiskers have a large number of 
columns in S-I, named barrels, that receive inputs from 
individual vibrissae on the face (Box 19–2). Barrel cor-
tex provides a widely used experimental preparation 
for studying cortical circuitry.
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图 19.3.7: 啮齿类动物的“桶状皮层”代表了拓扑模式中的振颤。筒状皮层是啮齿类动物初级躯体感觉皮层的一
个亚区域，代表面部触须，是一种被广泛研究的用于破译皮层回路的结构。A.经 5-羟色氨染色的幼年大鼠体感
皮层第四层切向组织学切片。较暗的免疫响应斑块对应于特定身体部位的皮层表现。啮齿类动物体感皮层映射
的最大部分专门用于触须。B.初级躯体感觉皮层中宏观振动表现的放大视图。脸上胡须的空间模式是根据动物
而定的，允许每个皮层“桶”通过带有字母的行和带有相应胡须数量的弧（列）来识别。每个桶中的神经元对
这根主要胡须的运动响应最为强烈。C.沿着轴突从丘脑腹后内侧核到初级躯体感觉皮层的路径倾斜切割的大鼠
脑切片。绿色荧光蛋白标记的腹后内侧轴突通过内囊投射到皮层下白质，并在进入皮层之前平行于软脑膜表面
行进。轴突密集地支配第四层，在那里它们形成离散的管状体，并更稀疏和扩散地支配第五层和第六层的边界。
比例尺为 1毫米。D.皮层中管状体的拓扑排列与面部振动的空间排列成行（字母）和弧（数字）相匹配。
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19.3 触觉信息在中央触摸系统中处理

们感知到皮肤上的特定位置被触摸，是因为皮层中特定群体的神经元被激活。这种体验可以通过在实验中对相
同皮层神经元进行电刺激或光遗传学刺激来诱发。
皮层神经元的感受野比外周神经中的体感纤维的感受野大得多。例如，支配指尖的慢适应 1型和快适应 1

型纤维的感受野是皮肤上的小点（图 19.2.5），而接收这些输入的皮层神经元的感受野覆盖整个指尖或几个相邻
的手指（图 19.3.5B）。3b区域中神经元的感受野代表了 300到 400根神经纤维的复合输入，通常覆盖单个指骨
或手掌垫。来自慢适应 1型和快适应 1型触觉受体的输入在同一皮肤区域汇聚到 3b区域中的共同神经元上。

高级皮层区域的感受野甚至更大，跨越在运动活动期间同时激活的皮肤功能区域。这些区域包括几个相邻
手指的指尖，或整个手指，或手指和手掌。初级躯体感觉皮层 1和 2区中的神经元涉及的信息比它们在身体上
的神经支配部位更抽象。当同时触摸多个手指时，其感受野包括多个手指的神经元会以更高的速率放电，并以
这种方式发出信号，表面手中物体的大小和形状。这些大的感受野使皮层神经元能够整合来自单个触觉受体的
碎片化信息，使我们能够识别物体的整体形状。例如，这些神经元可以区分螺丝刀的手柄和刀刃。

来自初级躯体感觉皮层中不同感觉受体的汇聚输入也可能使单个神经元检测物体的大小和形状。虽然区域
3b和 1中的神经元仅对触摸有响应，而区域 3a中的神经元对肌肉拉伸有响应，但区域 2中的许多神经元同时接
收 2种输入。因此，区域 2中的神经元可以整合有关用于抓取物体的手形、手施加的握力以及物体产生的触觉
刺激的信息；这种整合信息可能足以识别物体。
如图 19.3.8所示，皮层神经元的感受野通常有一个被抑制区包围或叠加的兴奋区。刺激兴奋区以外的皮肤

区域可能会降低神经元对感受野内触觉刺激的响应。类似地，在感受野内反复刺激也可能降低神经元的响应性，
因为局部中间神经元介导的持续较长时间的抑制会降低神经通路的兴奋性。
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composite of inputs from 300 to 400 nerve fibers, and 
typically covers a single phalanx or palm pad. Inputs 
from SA1 and RA1 touch receptors in the same skin 
region converge on common neurons in area 3b.

Receptive fields in higher cortical areas are even 
larger, spanning functional regions of skin that are 
activated simultaneously during motor activity. These 
include the tips of several adjacent fingers, or an entire 
finger, or both the fingers and the palm. Neurons in 
areas 1 and 2 of S-I are concerned with information 
more abstract than just their innervation sites on the 
body. Neurons whose receptive fields include more 
than one finger fire at higher rates when several fingers 
are touched simultaneously and, in this way, signal the 
size and shape of objects held in the hand. These large 
receptive fields allow cortical neurons to integrate the 
fragmented information from individual touch recep-
tors, enabling us to recognize the overall shape of an 
object. For example, such neurons may distinguish the 
handle of a screwdriver from its blade.

Convergent inputs from different sensory recep-
tors in S-I may also allow individual neurons to detect 
the size and shape of objects. Whereas neurons in areas 
3b and 1 respond only to touch and neurons in area 

3a respond to muscle stretch, many of the neurons 
in area 2 receive both inputs. Thus, neurons in area 2 
can integrate information about the hand shape used 
to grasp an object, the grip force applied by the hand, 
and the tactile stimulation produced by the object; this 
integrated information may be sufficient to recognize 
the object.

The receptive fields of cortical neurons usually 
have an excitatory zone surrounded by or superim-
posed upon inhibitory zones (Figure 19–18A). Stimula-
tion of regions of skin outside the excitatory zone may 
reduce the neuron’s responses to tactile stimulation 
within the receptive field. Similarly, repeated stimula-
tion within the receptive field may also decrease neu-
ronal responsiveness because the excitability of the 
pathway is diminished by longer lasting inhibition 
mediated by local interneurons.

Inhibitory receptive fields result from feedforward 
and feedback connections through interneurons in 
the dorsal column nuclei, the thalamus, and the cor-
tex itself that limit the spread of excitation. Inhibition 
generated by strong activity in one circuit reduces the 
output of nearby neurons that are only weakly excited. 
The inhibitory networks ensure that the strongest of 

Figure 19–18 The spatial arrangement of excitatory and 
inhibitory inputs to a cortical neuron determines which 
stimulus features are encoded by the neuron.

A. A neuron in area 3b of the primary somatosensory cortex 
has overlapping excitatory and inhibitory zones within its recep-
tive field. (Adapted, with permission, from DiCarlo et al. 1998; 
Sripati et al. 2006. Copyright © Society for Neuroscience.)

B. Convergence of three presynaptic neurons with the same
arrangement of excitatory and inhibitory zones allows direction 
and orientation selectivity in a neuron in area 2. 1. Downward

motion of a horizontal bar across the receptive field of the post-
synaptic cell produces a strong excitatory response because the 
excitatory fields of all three presynaptic neurons are contacted 
simultaneously. Upward motion of the bar strongly inhibits fir-
ing because it enters all three inhibitory fields first. The neuron 
responds poorly to upward motion through the excitatory field 
because the initial inhibition outlasts the stimulus. 2. Motion of 
a vertical bar across the receptive field evokes a weak response 
because it simultaneously crosses the excitatory and inhibitory 
receptive fields of the input neurons. Motion to the left or right 
cannot be distinguished in this example.
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图 19.3.8: 皮层神经元的兴奋性输入和抑制性输入的空间排列决定了哪些刺激特征由神经元编码。A.初级躯体感
觉皮层 3b区的神经元在其感受野内具有重叠的兴奋区和抑制区[169-170]。B.具有相同兴奋区和抑制区排列的 3个
突触前神经元的融合使得区域 3中的神经元具有方向选择性和方位选择性。1. 水平杆向下运动穿过突触后细胞
的感受野会产生强烈的兴奋响应，因为同时接触所有 3个突触前神经元的兴奋场。由于杆的向上运动首先进入
所有 3个抑制场，因此强烈抑制了发射。神经元对通过兴奋场的向上运动响应不佳，因为最初的抑制比刺激持
续更久。2. 垂直条穿过感受野的运动会引起微弱的响应，因为它同时穿过输入神经元的兴奋性感受野和抑制性
感受野。在此示例中无法区分向左或向右的运动。

抑制性感受野通过背柱核、丘脑和皮层本身中的中间神经元的前馈连接和反馈连接产生，它们限制了兴奋
的传播。由一个回路中强烈活动产生的抑制作用会减少附近仅被弱兴奋的神经元输出。抑制网络确保传递几种
竞争响应中最强的一种，从而允许赢者通吃策略。当大量触觉神经元受到刺激时，这些回路可以防止纹理等触
觉细节模糊。此外，大脑中的高层中枢会使用抑制回路，通过抑制不需要的、分散注意力的输入，在熟练的任务
中使用手时，将注意力集中在相关信息上。
感受野在皮肤上的大小和位置不是永久固定的，而是可以根据感觉神经的经验或损伤来改变（第 53章）。皮

层感受野似乎在发育过程中形成，并通过同步激活输入通路来维持。如果周围神经受伤或被横切，其皮层投射
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19.4 触摸信息在连续的中央突触中变得越来越抽象

目标会从通常被抑制网络抑制效率较低的感觉输入中获得新的感受野。或从保留神经支配的邻近皮肤区域新形
成的连接中获得新的感受野。同样，通过重复练习对传入通路的广泛刺激可能会加强突触输入，从而改善知觉，
提高性能。

19.4 触摸信息在连续的中央突触中变得越来越抽象
如图 19.3.5C所示，体感信息从初级躯体感觉皮层的 4个区域并行传递到皮层中的更高中枢，例如次级躯体

感觉皮层、后顶叶皮层和初级运动皮层。随着信息流向更高阶的皮层区域，需要特定的刺激模式组合来激活单
个神经元。

如图 19.4.1所示，来自邻近神经元的信号在更高的皮层区域中组合，以识别物体的全局特性，例如它们在手
上的方向或运动方向。一般来说，较高皮层区域的皮层神经元关注与其感受野中刺激位置无关的感觉特征，抽
象出特定类别刺激的共同物体特性。
由于突触感受野的空间排列，皮层神经元能够检测边缘的方向或运动方向。兴奋性突触神经元的感受野通

常沿着一个共同的轴线排列，生成后突触神经元的偏好方向。此外，如图 19.3.8B所示，抑制性突触前神经元的
感受野位于兴奋区的一侧，增强了后突触神经元的方向选择性和运动方向性。

19.4.1 认知触觉由次级躯体感觉皮层中的神经元介导

初级躯体感觉皮层神经元对触摸的响应主要取决于神经元感受野内的输入。这种前馈通路通常被描述为自
下而上的过程，因为外围的受体是初级躯体感觉皮层神经元兴奋的主要来源。
高阶体感区域不仅从外周受体接收信息，而且还受到自上而下的认知过程的强烈影响，例如目标设定和注

意力调节。如图 17.3.4所示，从各种研究中获得的数据（猴子的单神经元研究、人类神经影像学研究以及高阶体
感区域受损患者的临床观察）表明顶叶的腹侧和背侧区域在触觉系统中起着互补的作用类似于视觉系统的内容
通路和空间通路。

如图 19.3.2B和图 19.4.2B所示，次级躯体感觉皮层位于人类和猴子外侧沟的上岸和相邻的顶叶盖。与初级
躯体感觉皮层一样，次级躯体感觉皮层包含 4个不同的解剖学子区域，具有单独的身体映射。由次级躯体感觉
皮层本身和相邻的顶叶腹侧区域组成的中央区域接收来自区域 3b和 1的主要输入，主要是来自手和面部的触觉
信息。如图 19.4.2所示，一个更靠近头端的区域（即顶叶腹侧区域）从区域 3a接收有关主动手部运动的信息以
及来自区域 3b和 1的触觉信息。如图 19.3.2A所示，外侧沟最尾端的体感区域延伸到顶叶盖。该区域紧靠后顶
叶皮层，并在整合物体的体感和视觉特性方面发挥作用。

生理学研究表明，次级躯体感觉皮层在手部物体的触觉识别（立体视觉）、区分空间特征（例如形状和纹理）
以及时间特性（例如振动频率）方面起着关键作用。次级躯体感觉皮层神经元的感受野比初级躯体感觉皮层大，
覆盖手的整个表面，并且通常是双侧的，代表对侧手和同侧手上对称的镜像位置。如此大的感受野使我们能够
感知一只手抓住整个大物体的形状，使我们能够在工具接触手掌和不同手指时整合工具的整体轮廓。双侧感受
野使我们能够用两只手感知更大的物体（例如西瓜或篮球），在它们之间分担负荷。

次级躯体感觉皮层神经元的大感受野也影响它们对运动和振动的生理响应。如图 19.2.9所示，次级躯体感
觉皮层神经元不将振动表示为与振荡频率相关的周期性脉冲序列，皮肤或初级躯体感觉皮层神经元的感觉纤维
也是如此。相反，次级躯体感觉皮层神经元抽象出振动刺激的时间特性或强度特性，以不同的平均速率针对不
同的频率发射。从时间编码神经元到速率编码神经元的类似频率依赖性转变是初级听觉皮层（第 28章）中声音
处理的基础，初级听觉皮层是与顶叶盖中的次级躯体感觉皮层并列的大脑区域。

重要的是，次级躯体感觉皮层神经元的放电率取决于受试者的行为背景或动机状态。在最近优雅的研究中，
拉努尔福 ·罗莫和他的同事比较了猴子在初级躯体感觉皮层、次级躯体感觉皮层和额叶不同区域对神经元振动
刺激的响应，同时这些动物执行了 2项强制选择任务。如果动物正确识别出 2种振动刺激中哪一种频率更高，它
们就会得到奖励。
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Figure 19–19 Neurons in area 2 encode complex tactile 
information. These neurons respond to motion of a probe 
across the receptive field but not to touch at a single point. The 
lower trace indicates the direction of motion by upward and 
downward deflections. (Adapted, with permission, from  
Warren, Hämäläinen, and Gardner 1986.)

A. A motion-sensitive neuron responds to stroking the skin in 
all directions.

B. A direction-sensitive neuron responds strongly to motion 
toward the ulnar side of the palm but fails to respond to motion 
in the opposite direction. Responses to distal or proximal move-
ments are weaker.

C. An orientation-sensitive neuron responds better to motion 
across a finger (ulnar-radial) than to motion along the finger 
(distal-proximal), but does not distinguish ulnar from radial or 
proximal from distal directions.

periodic spike trains linked to the oscillatory frequency, 
as do the sensory fibers from the skin or S-I neurons  
(Figure 19–9). Instead, S-II neurons abstract temporal 
or intensive properties of the vibratory stimulus, fir-
ing at different mean rates for different frequencies. A 
similar frequency-dependent transition from tempo-
ral- to rate-coding neurons underlies sound processing 
in primary auditory cortex (Chapter 28), a brain region 
juxtaposed to S-II cortex in the parietal operculum.

Importantly, the firing rates of S-II neurons 
depend on the behavioral context or motivational 

state of the subject. In elegant recent studies, Ran-
ulfo Romo and his colleagues compared responses to 
vibratory stimuli of neurons in S-I, S-II, and various
regions of the frontal lobe of monkeys while the ani-
mals performed a two-alternative forced-choice task. 
The animals were rewarded if they correctly recog-
nized which of two vibratory stimuli was higher in 
frequency.

Neurons in S-I faithfully represent the vibratory
cycles of each stimulus using a temporal code: they fire
brief spike bursts in phase with each cycle (Figure 19–9B).
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图 19.4.1: 区域 2中的神经元编码复杂的触觉信息。这些神经元对探针穿过感受野的运动做出响应，但不会接触
到单个点。下面的迹线表示向上和向下偏转的运动方向[171]。A. 运动敏感神经元对在各个方向抚摸皮肤做出响
应。B.方向敏感的神经元对朝向手掌尺侧的运动响应强烈，但对相反方向的运动没有响应。对远端或近端运动
的响应较弱。C.方向敏感的神经元对横跨手指（尺桡）的运动比对沿手指（远端-近端）的运动响应更好，但不
区分尺骨与桡骨或近端与远端方向。
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Figure 19–20  Responses in S-I and S-II 
to active touch are more complex than 
those evoked by passive touch. Cortical 
regions in the human brain stimulated by 
passive and active touch are localized using 
functional magnetic resonance imaging 
(fMRI). (Adapted, with permission, from 
Hinkley et al. 2007.)

A. Axial views of activity along the cen-
tral sulcus during passive stroking of the 
right hand with a sponge (right panel) and 
during active touching of the sponge (left 
panel). Areas 3b and 1 are activated in the 
left hemisphere in both conditions. Active 
touch also engages the primary motor cor-
tex (M1) in the left hemisphere, the anterior 
cingulate cortex (ACC), and evokes weak 
activity in the ipsilateral S-I (right hemi-
sphere). These sites were confirmed inde-
pendently using magnetoencephalography 
in the same subjects.

B. Axial views of activity along the Sylvian 
fissure in the same experiment. Bilateral 
activity occurs in S-II and the parietal ven-
tral (PV) area during passive stroking and is 
stronger when the subject actively moves 
the hand. The parietal rostroventral area 
(PR) is active only during active touch. Mag-
netoencephalographic responses in S-II/
PV and PR occur later than in S-I, reflecting 
serial processing of touch from S-I to S-II/
PV and from S-II/PV to PR.
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In contrast, S-II neurons respond to the first stimulus with 
nonperiodic spike trains in which their mean firing rates
are directly or inversely correlated with the vibratory fre-
quency (Figure 19–21A). Their responses to the second 
stimulus are even more abstract. S-II spike trains combine 
the frequencies of both stimuli (Figure 19–21B). In other 
words, S-II responses to vibration depend on the stimulus 
context: the same vibratory stimulus can evoke different 
firing rates depending on whether the preceding stimulus
is higher or lower in frequency.

Even more interesting, Romo’s group found that 
neurons in S-II send copies of the spike trains evoked 
by the first stimulus to the prefrontal and premotor 
cortex in order to preserve a memory of that response. 
Neurons in these frontal cortical areas continue to fire 
during the delay period after the first stimulus ends. 
Romo and colleagues proposed that these regions in 

the frontal lobe send the memory signal back to S-II 
when the second stimulus occurs, thereby modifying 
the response of S-II neurons to the direct tactile signals 
from the hand. In this manner, sensorimotor memories 
of previous stimuli influence sensory processing in the 
brain, allowing subjects to make cognitive judgments 
about newly arriving tactile stimuli.

S-II is the gateway to the temporal lobe via the 
insular cortex. Regions of the medial temporal lobe, 
particularly the hippocampus, are vital to the storage of 
explicit memory (Chapter 53). We do not store in mem-
ory every scintilla of tactile information that enters the 
nervous system, only that which has some behavioral 
significance. In light of the demonstration that the fir-
ing patterns of S-II neurons are modified by selective 
attention, S-II could make the decision whether a par-
ticular bit of tactile information is remembered.
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图 19.4.2: 初级躯体感觉皮层和次级躯体感觉皮层中对主动触摸的响应比被动触摸引起的响应更复杂。使用功能
性核磁共振成像对人脑中受被动和主动触摸刺激的皮层区域进行定位[172]。A.右手用海绵被动抚摸（右图）和主
动触摸海绵（左图）期间中央沟活动的轴向视图。在这 2种情况下，左半球的 3b区和 1区都被激活。主动触摸
还涉及左半球的初级运动皮层、前扣带皮层，并引起同侧初级躯体感觉皮层（右半球）的微弱活动。这些位点在
同一受试者中使用脑磁图独立确认。B.同一实验中沿外侧裂活动的轴向视图。在被动抚摸期间，双侧活动发生
在次级躯体感觉皮层和顶叶腹侧皮层区域，并且当受试者主动移动手时会更强。顶叶头腹侧皮层仅在主动触摸
期间处于活动状态。次级躯体感觉皮层/顶叶腹侧皮层和顶叶头腹侧皮层中的脑磁图响应发生晚于初级躯体感觉
皮层，反映了从初级躯体感觉皮层到次级躯体感觉皮层/顶叶腹侧皮层以及从次级躯体感觉皮层/顶叶腹侧皮层到
顶叶头腹侧皮层的一系列触摸处理。
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19.4 触摸信息在连续的中央突触中变得越来越抽象

如图 19.2.9B所示，初级躯体感觉皮层中的神经元使用时间编码忠实地代表每个刺激的振动周期：它们与每
个周期同相发射短暂的脉冲。相反，如图 19.4.3A所示，次级躯体感觉皮层神经元以非周期性脉冲序列响应第一个
刺激，其中它们的平均放电率与振动频率直接相关或负相关。他们对第二个刺激的响应更加抽象。如图 19.4.3B所
示，次级躯体感觉皮层脉冲序列结合了 2种刺激的频率。换句话说，次级躯体感觉皮层对振动的响应取决于刺
激环境：相同的振动刺激可以引起不同的放电率，这取决于前一个刺激的频率是更高还是更低。
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Figure 19–21  The sensitivity of an S-II neuron to vibratory 
stimuli is modulated by attention and behavioral condi-
tions. A monkey was trained to compare two vibratory stimuli 
applied at a 3-second interval to the fingertips (f1 and f2) and 
to indicate which had the higher frequency. The plots show the 
mean firing rates of the neuron during each of the two stimuli. 
The animal’s decision about which frequency is higher can be 
predicted from the neural data during each type of trial. The 
mean firing rates of this neuron are significantly higher at each 
stimulation frequency when f2 is greater than f1 than when 
f2 is less than f1. (Adapted, with permission, from Romo et al. 
2002. Copyright © 2002 Springer Nature.)

A. Raster plots show the responses of an S-II neuron to various 
sample stimuli (f1). The vertical tick marks in each row denote 
action potentials, and individual rows are separate trials of the 

stimulus pairs. Trials are grouped according to the frequencies 
tested. The firing rate of the neuron encodes the vibratory fre-
quency of the sample stimulus; it is higher for low-frequency 
vibration regardless of the subsequent events. Note that the 
firing patterns recorded in S-II are not phase-locked to the vibra-
tory cycle as in S-I (see Figure 19–9B).

B. Each row in the raster plots illustrates responses to the 
comparison stimulus (f2) during the same trials shown in A. 
The neuron’s response to f2 reflects the frequency of both f2 
and f1. When f2 > f1, the neuron fires at high rates during f2 
and the animal reports that f2 is the higher frequency. When 
f2 < f1, the neuron fires at low rates during f2 and the animal 
reports that f1 is the higher frequency. In this manner, the 
responses of S-II neurons reflect the animal’s memory of an 
earlier event.
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Active Touch Engages Sensorimotor Circuits in the 
Posterior Parietal Cortex

Studies in the mid-1970s by Vernon Mountcastle, Juhani 
Hyvärinen, and others demonstrated that regions of 
the posterior parietal cortex surrounding the intra-
parietal sulcus play an important role in the sensory 
guidance of movement rather than in discriminative 

touch. These regions include areas 5 and 7 in monkeys 
and the superior parietal lobule (Brodmann’s areas 5 
and 7) and inferior parietal cortex (areas 39 and 40) in 
humans. These and subsequent studies demonstrated 
that neural activity in the posterior parietal cortex dur-
ing reaching and grasping coincides with activation 
of neurons in motor and premotor areas of the fron-
tal cortex and precedes activity in S-I. Areas 5 and 7 
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图 19.4.3: 次级躯体感觉皮层神经元对振动刺激的敏感性受注意力和行为条件的调节。训练一只猴子比较以 3秒
间隔施加到指尖的 2个振动刺激（f1和 f2），并指出哪个具有更高的频率。这些图显示了在 2种刺激中的每一种
刺激期间神经元的平均放电率。在每种类型的试验期间，可以根据神经数据预测动物关于哪个频率更高的决定。
当 f2大于 f1时，该神经元的平均放电率在每个刺激频率下明显高于 f2小于 f1时[173]。A.栅格图显示次级躯体
感觉皮层神经元对各种样本刺激（f1）的响应。每行中的垂直刻度线表示动作电位，各行是刺激对的单独试验。
试验根据测试的频率进行分组。神经元的放电率编码样本刺激的振动频率；无论后续事件如何，低频振动都更
高。请注意，如图 19.2.9B所示，次级躯体感觉皮层中记录的发射模式不像初级躯体感觉皮层中那样与振动周期
锁相。B.光栅图中的每一行都说明了在 A中所示的相同试验期间对比较刺激（f2）的响应。神经元对 f2的响应
反映了 f2和 f1的频率。当 f2 > f1时，神经元在 f2期间以高频率放电，动物报告 f2是更高的频率。当 f2 < f1时，
神经元在 f2期间以低速率发射，动物报告 f1是更高的频率。通过这种方式，次级躯体感觉皮层神经元的响应反
映了动物对早期事件的记忆。

更有趣的是，罗莫的小组发现：次级躯体感觉皮层中的神经元会将第一次刺激诱发的脉冲序列副本发送到
前额叶皮层和前运动皮层，以保存对该响应的记忆。在第一次刺激结束后的延迟期间，这些额叶皮层区域的神
经元会继续放电。罗莫及其同事提出，当第二次刺激发生时，额叶中的这些区域将记忆信号发送回次级躯体感
觉皮层，从而改变次级躯体感觉皮层神经元对来自手的直接触觉信号的响应。通过这种方式，先前刺激的感觉
运动记忆会影响大脑中的感觉处理，从而使受试者能够对新到达的触觉刺激做出认知判断。
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19.5 大脑体感区的病变会产生特定的触觉缺陷

次级躯体感觉皮层是通过岛叶皮层进入颞叶的通道。内侧颞叶区域（尤其是海马体）对于外显记忆的存储
至关重要（第 53章）。我们不会将进入神经系统的每一个触觉信息都存储在记忆中，而只会存储具有某些行为
意义的信息。鉴于选择性注意会修改次级躯体感觉皮层神经元的放电模式，次级躯体感觉皮层可以决定是否记
住特定的触觉信息。

19.4.2 主动触摸参与后顶叶皮层的感觉运动回路

弗农 ·芒卡斯尔、朱汉尼 ·海瓦里宁和其他人在 20世纪 70年代中期的研究表明：顶内沟周围的后顶叶皮层
区域在运动的感觉引导中发挥重要作用，而不是在辨别触觉中发挥重要作用。这些区域包括猴子的第 5区和第
7区以及人类的上顶叶小叶（布罗德曼 5区和 7区）和下顶叶皮层（第 39和 40区）。这些和随后的研究表明，在
伸手和抓握过程中，后顶叶皮层的神经活动与额叶皮层运动区和前运动区神经元的激活同时发生，并先于初级
躯体感觉皮层的活动。假设区域 5和区域 7参与手部动作的规划，因为后顶叶皮层接收汇聚的中央和外围信号，
使其能够在伸手和抓握行为期间将中央运动命令与体感反馈进行比较。从初级躯体感觉皮层到后顶叶皮层的感
觉反馈用于确认规划行动的目标，从而加强先前学习的技能或在发生错误时纠正这些规划。

预测手部动作的感官结果是主动触觉的重要组成部分。例如，当我们看到一个物体并伸手去拿它时，我们
会预测它应该有多重以及拿在手里应该有什么感觉；我们使用这样的预测来启动抓取。丹尼尔 ·沃普特和兰迪 ·
弗拉纳根提出：在主动触摸期间，运动系统控制传入大脑的体感信息流，以便受试者可以预测触觉信息何时应
到达初级躯体感觉皮层并达到意识。中枢信号和外周信号的汇聚允许神经元比较规划的运动和实际的运动。从
运动区到皮层体感区的伴随发送可能在主动触觉中起关键作用。它为后顶叶皮层神经元提供有关预期动作的信
息，使它们能够学习新技能并顺利执行。

19.5 大脑体感区的病变会产生特定的触觉缺陷
如图 19.5.1A所示，初级躯体感觉皮层受损的患者难以对简单的触觉测试做出响应：触觉阈值、振动和关节

位置感以及两点辨别力。这些患者在更复杂的任务上也表现不佳，例如纹理辨别、立体视觉和视觉-触觉匹配测
试。

手部触觉的丧失会产生明显的运动缺陷和感觉缺陷。运动障碍不如感觉障碍明显，特别是在力控制和位置
控制测试期间。诸如接球或用指尖捏住小物体等探索性动作和技巧性任务也不正常。

手部感觉神经纤维的局部麻醉提供了一种直接的方式来理解触觉的感觉运动作用。在正中神经和尺神经局
部麻醉下，手部动作笨拙且不协调，抓握时发力异常缓慢。随着触觉的丧失，人们完全依赖视觉来指导手。失去
触觉不会导致瘫痪或虚弱，因为许多熟练的动作都是可以预测的，必要时依靠感官反馈进行调整。这些受试者
的运动系统通过产生比必要更多的力来补偿触觉信息的缺失。

由于周围神经损伤或背柱损伤，长期、慢性的触觉功能丧失加剧了这些运动问题。与某些疾病一样，传入神
经阻滞会导致大脑传入连接发生重大变化。在患有脱髓鞘疾病（例如多发性硬化症）的患者中，背柱中的有髓鞘
传入纤维会退化。在晚期梅毒中，背根神经节中的大直径神经元被破坏（脊髓痨）。这些患者在触觉和本体感觉
方面存在严重的慢性缺陷，但通常几乎没有温度知觉和伤害感受的丧失。体感丧失伴随着运动缺陷：动作笨拙、
协调性差和肌张力障碍。类似的损伤发生在因中风或头部外伤或中央后回手术切除后初级躯体感觉皮层损伤的
患者中。

后顶叶皮层病变的患者通常在简单的触觉测试中只有轻微的困难。然而，如图 19.5.1B所示，他们在执行复
杂的触觉识别任务时遇到很大困难，并且很少使用探索性和熟练的动作。他们在与物体互动时表现出运动学缺
陷，无法正确调整手的形状和方向以抓住它们，并且在伸手时手臂方向错误。当将物体放在他们手中时，他们
通常会用力过大，并且在被要求评估其大小和形状时无法正确引导手指。这些缺陷在临床上被描述为“无用手”
综合症（触觉失用症）。

由于疾病状态或创伤很少产生局限于一个局部脑区的损伤，因此对人类患者感觉缺陷的研究变得复杂。出
于这个原因，对动物实验控制病变的分析有助于理解在人类患者中观察到的感觉缺陷病因。例如，有楔形束损
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19.5 大脑体感区的病变会产生特定的触觉缺陷

Figure 19–22  Lesions of anterior and posterior regions of 
the parietal lobe produce characteristic sensory and motor 
deficits of the hand. Bar graphs rank the performance of nine 
patients (a–i) with unilateral parietal cortex brain lesions on four 
sets of standardized tests of sensory and motor function of 
the contralateral hand. The behavioral scores are ranked from 
normal (10) to maximal deficit (0). The normal range shown is 
the performance score of these patients for the ipsilateral hand. 
Tests of simple somatosensory function include light touch 
from a 1-g force-calibrated probe, two-point discrimination on 
the finger and palm, vibration sense, and position sense of the 
index finger metacarpophalangeal joint. Tests of complex tactile 
recognition assess texture discrimination, form recognition, 
and size discrimination. Tests of hand position and force control
measure grip force, tapping, and reaching to a target. Tests of 
exploratory and skilled movements evaluate insertion of pegs in 
slots, pincer grip of small objects, and exploratory movements 

when palpating objects. (Adapted, with permission, from Pause 
et al. 1989. Copyright © 1989, Oxford University Press.)

A. Two patients with lesions to the anterior parietal lobe show 
severe impairment in both sets of tactile tests but only moder-
ate impairment in the motor tasks.

B. Three patients with posterior parietal lesions show only 
minor deficits in simple somatosensory tests but severe impair-
ment in complex tests of stereognosis and form. Motor deficits 
are greater in skilled tasks.

C. Four patients with combined lesions to anterior and posterior 
parietal cortex show severe impairment in all tests. Interest-
ingly, the patient who showed the least impairment in this 
group (patient f) suffered brain damage at birth; the developing 
brain was able to compensate for the loss of major somatosen-
sory areas. Lesions in the other patients resulted from strokes 
later in life.
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图 19.5.1: 顶叶前部和顶叶后部的损伤会导致手部出现特征性的感觉障碍和运动障碍。条形图对 9名单侧顶叶皮
层脑损伤患者（a-i）在 4组对侧手的感觉和运动功能标准化测试中的表现进行排名。行为分数从正常（10）到
最大缺陷（0）排列。显示的正常范围是这些患者同侧手的表现评分。简单的体感功能测试包括来自 1克力校准
探头的轻触、手指和手掌上的两点辨别、振动感和食指掌指关节的位置感。复杂的触觉识别测试评估纹理辨别、
形状识别和大小辨别。手部位置和力控制测试测量握力、敲击和到达目标。探索性和熟练动作测试评估将钉子
插入插槽、钳子抓握小物体以及触诊物体时的探索性动作[174]。A.两名前顶叶病变患者在 2组触觉测试中均表
现出严重损伤，但在运动任务中仅出现中度损伤。B. 3名患有后顶叶损伤的患者在简单的体感测试中仅表现出
轻微的缺陷，但在立体视觉和形式的复杂测试中表现出严重的缺陷。熟练任务中的运动缺陷更大。C.前顶叶皮
层和后顶叶皮层有联合损伤的 4名患者在所有测试中都表现出严重的损伤。有趣的是，该组中损伤最小的患者 f
在出生时就遭受了脑损伤；发育中的大脑能够补偿主要体感区域的损失。其他患者的病变由晚年中风引起。
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19.6 亮点

伤的猕猴在触觉辨别方面表现出慢性丧失，例如更高的触觉阈值、受损的振动觉和较差的两点辨别力。在梳理、
抓挠和操作物体期间，它们在控制精细手指运动方面也表现出重大缺陷。通过抑制区域 2的手部代表区域中的
神经元，可以通过实验在猴子身上产生类似的熟练动作缺陷。

猴子皮层体感区的消融实验提供了有关这些区域功能的宝贵信息。局限于 3b区的小损伤会导致身体特定部
位的触觉严重缺陷。区域 1中的病变会在评估物体纹理时产生缺陷，而区域 2中的病变会改变区分物体大小和
形状的能力。当在幼年动物身上制造此类损伤时，对触觉功能的损害不太严重，这显然是因为在发育中的大脑
次级躯体感觉皮层可能会接管通常由初级躯体感觉皮层承担的功能。

去除猴子的次级躯体感觉皮层会严重损害形状和质地的辨别力，并阻止动物学习新的触觉辨别力。区域 2
或 5的消融或抑制会导致粗糙度辨别缺陷，但被动触觉的其他变化很少。然而，如图 19.5.2所示，运动性能受
损，因为这些动物误将手伸向物体，无法预先塑造手以熟练地抓住物体，并且由于缺乏触觉反馈而难以协调手
指运动。

466    Part IV / Perception

Figure 19–23  Finger coordination is disrupted when synap-
tic transmission in the somatic sensory cortex is inhibited 
in a monkey. Muscimol, a γ-aminobutyric acid (GABA) agonist 
that inhibits cortical cells, was injected into Brodmann’s area 2 
on the left side of a monkey’s brain. Within minutes after injec-
tion, the finger coordination of the right hand (contralateral) was 
severely disrupted; the monkey was unable to pick up a grape 
from a funnel. The injection effects are shown to be specific 
to the injected hemisphere because the left hand (ipsilateral) 
continues to perform normally. (Adapted, with permission, from 
Hikosaka et al. 1985. Copyright © 1985 Elsevier B.V.)

limited to area 3b produce major deficits in touch sen-
sation from a particular part of the body. Lesions in 
area 1 produce a defect in the assessment of the texture 
of objects, whereas lesions in area 2 alter the ability to 
differentiate the size and shape of objects. The dam-
age to tactile function is less severe when such lesions 
are made in infant animals, apparently because in the 
developing brain S-II cortex may take over functions 
normally assumed by S-I.

Removal of S-II cortex in monkeys causes severe 
impairment in the discrimination of both shape and 
texture and prevents the animals from learning new 
tactile discriminations. Ablation or inhibition of areas 
2 or 5 produces deficits in roughness discrimination 
but few other alterations in passive touch. However, 
motor performance is impaired as these animals misdi-
rect reaching toward objects, fail to preshape the hand 
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to grasp objects skillfully, and have difficulty coordi-
nating finger movements because tactile feedback is 
absent (Figure 19–23).

The similarity between impairments observed in 
humans and monkeys is an important basis for under-
standing clinical losses of somatosensory function. 
We shall learn in later chapters that lesioning studies 
of other cortical areas in monkeys have also provided 
insight into higher-order sensory and motor functions 
of the brain.

Highlights

1.	 When we explore an object with our hands, a large 
part of the brain may become engaged by the sen-
sory experience, by the thoughts and emotions it 
evokes, and by motor responses to it. These sensa-
tions result from the parallel actions of multiple 
cortical areas engaged in feedforward and feed-
back networks.

2.	 At the first touch, the peripheral sensory appara-
tus deconstructs the object into tiny segments, dis-
tributed over a large population of approximately 
20,000 sensory nerve fibers. The SA1 system pro-
vides high-fidelity information about the object’s 
spatial structure that is the basis of form and tex-
ture perception. The SA2 system provides infor-
mation about the hand conformation and posture 
during grasping and other hand movements. The 
RA1 system conveys information about motion of 
the object in the hand, which enables us to manip-
ulate it skillfully. Together with RA2 receptors, 
they sense vibration of objects that allows us to 
use them as tools.

3.	 The information from touch receptors is conveyed 
to consciousness by the dorsal column fiber tracts 
of the spinal cord, relay nuclei in the brain stem 
and thalamus, and a hierarchy of intracortical 
pathways. By analyzing patterns of activity across 
the entire population, the brain constructs a neural 
representation of objects and actions of the hand.

4.	 Computations in central pathways are complex 
and accomplished serially, beginning in the dor-
sal column nuclei, progressing through the thala-
mus and several cortical stages, and terminating 
in regions of the medial temporal cortex con-
cerned with memory and perception and in motor 
areas of the frontal lobe that mediate voluntary 
movements.

5.	 The brain’s processing of touch is aided by the 
topographic, somatotopic organization of the neu-
rons involved at each relay. Adjacent skin areas that 
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图 19.5.2: 当猴子的躯体感觉皮层中的突触传递受到抑制时，手指协调就会中断。蝇蕈醇是一种抑制皮层细胞
的γ-氨基丁酸激动剂，被注射到猴子大脑左侧的布罗德曼 2区。注射后数分钟内，右手（对侧）的手指协调性
严重受损；猴子无法从漏斗中捡起一颗葡萄。注射效果显示为特定于注射半球，因为左手（同侧）继续正常执
行[175]。

在人类和猴子身上观察到的损伤之间的相似性是理解临床体感功能丧失的重要基础。我们将在后面的章节
中了解到，对猴子其他皮层区域的损伤研究也提供了对大脑高阶感觉功能和运动功能的深入了解。
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19.6 亮点

19.6 亮点
1. 当我们用手探索一个物体时，大脑的很大一部分可能会被感官体验、它唤起的思想和情感以及对它的运

动响应所吸引。这些感觉来自参与前馈网络和反馈网络的多个皮层区域的并行动作。
2. 第一次触摸时，外围感觉器官将物体分解成微小的部分，分布在大约 2万条感觉神经纤维的大量区域。慢

适应 1型系统提供有关物体空间结构的高保真信息，这是形状感知和纹理感知的基础。慢适应 2型系统提供有
关抓握和其他手部运动期间手部构造和姿势的信息。快适应 1型系统传达有关手中物体运动的信息，使我们能
够熟练地操纵它。它们与快适应 2型受体一起感知物体的振动，使我们能够将它们用作工具。

3. 来自触觉受体的信息通过脊髓的背柱纤维束、脑干和丘脑中的中继核以及皮层内通路的层级传递到意识
中。通过分析整个群体的活动模式，大脑构建了物体和手部动作的神经表征。

4. 中枢通路的计算复杂且连续完成，从背柱核开始，经过丘脑和几个皮层阶段，终止于与记忆和感知相关
的内侧颞叶皮层区域以及额叶运动区调解自主运动。

5. 大脑对触觉的处理得益于每个中继所涉及的神经元的拓扑、躯体组织。一起受到刺激的相邻皮肤区域在
中央中继中在解剖学和功能上相互联系。对触觉特别敏感的身体部位（手、脚和嘴）在大脑的大部分区域都有
代表，反映了从这些区域传达的触觉信息的重要性。

6. 中枢通路的另一个功能是将数千个神经元中对象属性的分解表示转换为少数神经元中复杂对象属性的综
合表示。代表相邻皮肤区域的神经元和皮层内抑制回路之间的汇聚兴奋性连接使高阶皮层细胞能够整合物体的
全局特征。以这种方式，大脑的体感区域代表了特定类别对象的共有属性。

7. 第三个功能是调节体感信息的传入流。外围纤维传递的信息比任何时候都可以处理的多得多；中枢神经
通路通过选择信息传递给感知和记忆机制来进行补偿。来自更高脑区的循环通路修改了触觉受体提供的上行信
息，从而使感觉信息流与以前的经验和任务目标相匹配。

8. 最后，触摸系统提供了控制运动和引导运动所必需的信息。顶叶皮层和额叶皮层的感觉和运动区域之间
的相互作用提供了一种神经机制，用于规划所需的动作、预测运动行为的感觉后果以及从重复经验中学习技能。
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