
第 32章 脊髓中的感觉-运动整合

在有目的的运动中，中枢神经系统使用大量来自感觉受体的信息来确保肌肉活动的模式适合目的。没有这
种感官信息，动作往往不精确，需要双手精细协调的任务（例如扣衬衫扣子）就很困难。使运动的持续调节成为
可能的感觉运动整合发生在神经系统的许多层面，但脊髓具有特殊的作用，因为脊髓中感觉输入和运动输出到
肌肉之间的紧密耦合。
查尔斯 ·谢林顿是最早认识到感官信息在调节运动中重要性的人之一。1906年，他提出简单的反射（由皮

肤或肌肉中的受体激活引起的模式化运动）是运动的基本单位。他还强调，神经系统的所有部分都是相互联系
的，没有任何部分能够在不影响或受其他部分影响的情况下激活。用他的话说，简单的反射即使不是一种可能
的虚构，也是一种方便的。

从 1950年代及以后对动物反射的实验室研究表明，下行运动通路和传入感觉通路汇聚在脊髓中共同的中间
神经元上。后来对完整动物和从事正常行为的人类的研究证实，脊髓中的神经回路通过整合下行运动指令和感
觉反馈信号，参与向肌肉传递和塑造运动指令。然而，简单反射的概念有助于理解脊髓中感觉运动整合的组织
原理，以及不同脊髓回路的感觉输入如何促进运动控制。

在本章中，我们解释了脊髓中感觉-运动整合的基本原理，并描述了这种整合如何调节运动。为此，我们必
须首先全面了解脊髓中的反射通路是如何组织的。

32.1 脊髓中的反射通路产生肌肉收缩的协调模式
激活脊髓反射通路的感觉刺激在脊髓外作用于肌肉、关节和皮肤中的受体。相比之下，负责运动响应的神

经回路完全包含在脊髓内。反射通路中的中间神经元和由此产生的反射传统上根据激活中间神经元的感觉方式
和感觉纤维类型进行分类。正如我们将看到的，这种分类与常见中间神经元上多种模式的显著收敛不一致，但
作为一个起点，根据主要感觉输入是来自肌肉还是皮肤来区分反射通路仍然是有用的。

32.1.1 牵张反射可抵抗肌肉的拉长

最简单也是研究最多的脊髓反射是牵张反射，这是一种由肌肉拉长引起的反射性肌肉收缩。牵张反射最初
被认为是肌肉的固有特性。然而，如图 32.2.3A所示，在 20世纪早期，里德尔和谢林顿表明可以通过切断背根
或腹根来消除牵张反射，从而确定这些反射需要从肌肉到脊髓的感觉输入以及返回肌肉的路径。

我们现在知道感知长度变化的受体是肌梭（文本框 32.1），并且来自该受体的大直径型感觉轴突与运动神经
元建立直接的兴奋性连接（来自肌肉的感觉纤维的分类在文本框 32.2中讨论）。传入轴突还连接到中间神经元，
中间神经元抑制支配拮抗肌的运动神经元，这种排列称为相互神经支配。这种抑制可以防止肌肉收缩，否则肌
肉收缩可能会抵抗牵张反射产生的运动。

文本框 32.1 (肌梭)
肌梭是一种被包裹的小感觉受体，呈梭形或纺锤形，位于肌肉的肉质部分。它们的主要功能是发出

它们所在肌肉长度变化的信号。肌肉长度的变化与肌肉交叉关节角度的变化密切相关。因此，中枢神经
系统使用肌梭来感测身体节段的相对位置。
如图 32.2.6A，B所示，每个纺锤体有 3个主要组成部分：（1）一组特殊的梭内肌纤维，具有不可接

触的中心区域；（2）终止于梭内纤维中心区域的感觉纤维；（3）终止于梭内纤维可收缩极性区域的运动
轴突。

当梭内纤维被拉伸时，通常被称为“加载纺锤体”，感觉轴突末梢也被拉伸，并增加其激活率。由于
肌梭与构成肌肉主体的梭外肌纤维平行排列，因此梭内纤维的长度随着整个肌肉的变化而变化。因此，当
肌肉被拉伸时，肌肉纺锤体的感觉轴突的活动增加。当肌肉缩短时，纺锤体被卸载，活动减少。



32.1 脊髓中的反射通路产生肌肉收缩的协调模式

♠

梭内肌纤维由 γ 运动神经元支配，γ 运动神经元具有小直径有髓鞘轴突，而梭外肌纤维由 α运动神
经元支配。γ运动神经元的激活导致梭内纤维的极性区域缩短。这反过来又从两端拉伸中心区域，导致感
觉轴突的激活率增加，或者轴突响应肌肉拉伸而发射的可能性更大。因此，γ运动神经元调节肌肉纺锤体
的敏感性。梭内肌纤维的收缩对肌肉收缩力没有显著作用。

肌梭的结构和功能行为比这个简单的描述要复杂得多。当肌肉被拉伸时，长度的变化有 2个阶段：动
态阶段，即长度变化的时期，以及静态或稳定状态阶段，即肌肉稳定在新的长度。肌梭每个组成部分的结
构专门化使感觉轴突能够分别发出每个阶段的信号。

梭内肌纤维包括核囊纤维和核链纤维。袋纤维可分为动态纤维或静态纤维。一个典型的锭子具有 2个
或 3个袋状纤维和数量可变的链状纤维（通常约为 5个）。此外，梭内纤维接收 2种类型的感觉末梢。如
图 32.2.6B所示，单个大直径轴突在所有梭内肌纤维的中心区域盘旋，并作为主要的感觉末端。数量不等
的 II型（中等直径）轴突在其中心区域附近的静止袋和链纤维周围盘旋，并作为次级感觉末梢。

γ 运动神经元也可分为两类：动态 γ 运动神经元支配动态袋纤维，而静态 γ 运动神经元则支配静态
袋纤维和链纤维。

这种结构的对偶性反映在功能的对偶性中。初级和次级感觉末梢的紧张性放电是肌肉稳态长度的信
号。此外，初级感觉末梢对拉伸速度高度敏感，可以提供有关运动速度的信息。因为它们对微小的变化非
常敏感，所以主要结尾可以快速提供关于长度突然发生的意外变化的信息，这些信息可以用来产生快速
的纠正响应。

动态 γ 运动神经元放电速率的增加增加了初级感觉末梢的动态敏感性，但对次级感觉末梢没有影响。
如图 32.2.6C所示，静态 γ运动神经元放电速率的增加增加了初级和次级感觉末梢的紧张性活动水平，降
低了初级末梢的动态敏感性，并可以防止肌肉从拉伸中释放时初级末梢的沉默。因此，中枢神经系统可
以独立地调节肌梭中不同感觉末梢的动态和静态敏感性。

文本框 32.2 (肌肉感觉纤维的分类)

♠

感觉纤维根据其直径进行分类。直径较大的轴突比直径较小的轴突传导动作电位更快（第 9 章和
第 18 章）。由于每一类感觉受体都由直径在有限范围内的纤维支配，这种分类方法在一定程度上区分
了来自不同类型受体器官的纤维。来自肌肉的主要感觉纤维组列于表 32.1中。

脊髓中反射通路的组织主要是通过电刺激感觉纤维和记录脊髓中不同类别神经元的诱发响应来建立
的。与自然刺激相比，这种激活方法有 3个优点。传入输入的时间可以精确地确定；不同种类的感觉纤维
在运动神经元和其他神经元中诱发的响应可以通过对电刺激的强度进行分级来评估；并且某些类别的受
体可以被选择性地激活。

激活感觉纤维所需的电刺激强度是根据激活直径最大的纤维所需的强度来测量的，因为这些纤维具
有最低的电激活阈值。大多数 I型纤维的阈值通常是最大纤维的阈值的 1到 2倍（大直径纤维的平均阈值
略低于 Ib纤维）。对于大多数 II型纤维，阈值是其 2至 5倍，而 III型和 IV型的阈值是最大感觉纤维的
10至 50倍。

表 32.1: 肌肉感觉纤维的分类

类型 轴突 受体 敏感源

Ia 12-20微米有髓鞘 初级梭形末梢 肌肉长度和长度变化率
Ib 12-20微米有髓鞘 高尔基腱器 肌肉张力
II 6-12微米有髓鞘 次级梭形末梢 肌肉长度（低速率敏感性）
II 6-12微米有髓鞘 非梭形末梢 深压

III 2-6微米有髓鞘 游离神经末梢 疼痛、化学刺激和温度
（对运动的生理响应很重要）

IV 0.5-2微米无髓鞘 游离神经末梢 疼痛、化学刺激和温度
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谢林顿开发了一种用于研究脊髓回路的实验模型，该模型在牵张反射的研究中特别有价值。他对猫进行了
实验，这些猫的脑干在上丘和下丘之间的中脑位置被手术横切。这被称为去大脑准备。该程序的作用是断开大
脑其余部分与脊髓的连接，从而阻断疼痛感并中断高层大脑中枢对反射的正常调节。去大脑动物具有模式化印
象并且通常会增强牵张反射，这使得检查控制其表达的因素变得更加容易。
在没有高层脑中枢控制的情况下，来自脑干的下行通路有力地促进了涉及伸肌牵张反射的神经元回路。这

导致伸肌张力急剧增加，有时足以支撑动物站立。在正常动物和人类中，由于促进和抑制之间的平衡，牵张反
射比去大脑动物的牵张反射更弱，强度变化也大得多。

32.2 脊髓中的神经元网络有助于反射响应的协调

32.2.1 牵张反射涉及单突触通路

负责牵张反射的神经回路是最早被详细检查的反射通路之一。通过测量腹根对背根电刺激的响应延迟来检
查这种反射的生理学基础。当支配肌梭的大直径感觉轴突被选择性激活时，通过脊髓的反射延迟小于 1毫秒。如
图 32.2.1B所示，这表明大直径纤维与 α运动神经元直接相连，因为单个突触的延迟通常为 0.5毫秒至 0.9毫秒。
在人类中，单突触牵张反射的类似物，即霍夫曼反射，可以通过对周围神经进行电刺激来引发（文本框 32.3）。

文本框 32.3 (霍夫曼反射)

♠

可以使用 20世纪 50年代引入的一种重要技术，并基于保罗 ·霍夫曼的早期工作，研究人类从大直径
感觉纤维到脊髓运动神经元的单突触连接的特征。该技术涉及电刺激周围神经中的大直径感觉纤维并记
录同名肌肉中的反射肌电图响应。这种响应被称为霍夫曼反射。

霍夫曼反射很容易在比目鱼肌（踝关节伸肌）中测量。如图 32.2.2A所示，比目鱼肌的大直径纤维及
其增效剂被放置在膝后胫神经上方的电极激发。比目鱼肌记录的响应取决于刺激强度。在低刺激强度下，
会诱发纯霍夫曼反射，因为大直径纤维的激活阈值低于运动轴突的阈值。增加刺激强度会激发支配比目
鱼肌的运动轴突，产生 2个连续的响应。
如图 32.2.2B所示，第一个是由运动轴突直接激活引起的，第二个是由大直径纤维刺激引起的霍夫曼

反射。诱发肌电图的这 2个分量称为运动波和霍夫曼波。霍夫曼波发生较晚，因为它是由信号传播到脊
髓，穿过突触，然后再次回到肌肉产生的。相反，运动波是由直接刺激支配肌肉的运动轴突产生的。
如图 32.2.2C所示，随着刺激强度的进一步增加，运动波继续变大，霍夫曼波逐渐下降。霍夫曼波振

幅的下降是因为运动轴突中的动作电位向细胞体传播（逆向传导），并抵消了同一运动轴突中的反射诱发
动作电位。在非常高的刺激强度下，只有运动波持续存在。

大直径纤维与运动神经元的连接模式可以通过细胞内记录直接显示。来自特定肌肉的大直径纤维不仅会刺
激支配同一（同名）肌肉的运动神经元，还会刺激支配具有类似机械作用的其他（异名）肌肉的运动神经元。

洛恩 · 孟德尔和埃尔伍德 · 亨尼曼使用一种被称为脉冲触发平均的计算机增强技术来确定单个大直径纤维
中的动作电位传输到脊髓运动神经元群的程度。他们发现单个大直径轴突与支配猫内侧腓肠肌的所有同名运动
神经元形成兴奋性突触。这种广泛的分叉有效地放大了单个大直径纤维的信号，导致对它们起源的肌肉产生强
烈的兴奋性驱动（自源性兴奋）。

如图 32.2.3A所示，反射通路中的大直径轴突也为许多支配协同肌的运动神经元提供兴奋性输入（一些协同
肌的运动神经元高达 60%）。尽管广泛存在，但这些联系不如与同名运动神经元的联系牢固。

大直径纤维还通过大直径抑制性中间神经元向支配拮抗肌的 α运动神经元发送抑制信号。这种突触抑制通
路是相互神经支配的基础：当肌肉被拉伸时，它的拮抗肌就会放松。
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Figure 32–3 The number of synapses in a reflex pathway 
can be inferred from intracellular recordings.

A. An intracellular recording electrode is inserted into the cell 
body of a spinal motor neuron that innervates an extensor mus-
cle. Stimulation of Ia sensory fibers from flexor or extensor mus-
cles produces a volley of action potentials at the dorsal root.

B. Left: When Ia fibers from an extensor muscle are stimulated,
the latency between the recording of the afferent volley and the
excitatory postsynaptic potential (EPSP) in the motor neuron is 
only 0.7 ms, approximately equal to the duration of signal trans-
mission across a single synapse. Thus, it can be inferred that the 
excitatory action of the stretch reflex pathway is monosynaptic. 
Right: When Ia fibers from an antagonist flexor muscle are stim-
ulated, the latency between the recording of the afferent volley
and the inhibitory postsynaptic potential in the motor neuron is 
1.6 ms, approximately twice the duration of signal transmission 
across a single synapse. Thus, it can be inferred that the inhibi-
tory action of the stretch reflex pathway is disynaptic.
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system, can be demonstrated by selectively stimulat-
ing the alpha and gamma motor neurons under experi-
mental conditions.

When only alpha motor neurons are stimulated, 
the firing of the Ia fiber from the muscle spindle pauses 
during contraction of the muscle because the muscle 
is shortening and therefore unloading (slackening) the 
spindle. However, if gamma motor neurons are acti-
vated at the same time as alpha motor neurons, the 
pause is eliminated. The contraction of the intrafusal 
fibers by the gamma motor neurons keeps the spindle 

under tension, thus maintaining the firing rate of 
the Ia fibers within an optimal range for signaling 
changes in length, whatever the actual length of the 
muscle (Figure 32–5). This alpha-gamma co-activation is 
recruited for many voluntary movements because it 
stabilizes the sensitivity of the muscle spindles.

In addition to the axons of gamma motor neurons, 
collaterals of alpha motor neuron axons sometimes 
innervate the intrafusal fibers. Axons that inner-
vate both intrafusal and extrafusal muscle fibers are 
referred to as beta axons. Beta axon collaterals provide 
the equivalent of alpha-gamma coactivation. Beta 
innervation in spindles exists in both cats and humans, 
although it is unquantified for most muscles.

The forced linkage of extrafusal and intrafusal con-
traction by the beta fusimotor system highlights the 
importance of the independent fusimotor system (the 
gamma motor neurons). Indeed, in lower vertebrates,
such as amphibians, beta efferents are the only source of 
intrafusal innervation. Mammals have evolved a mecha-
nism that frees muscle spindles from complete depend-
ence on the behavior of their parent muscles. In principle,
this uncoupling allows greater flexibility in controlling 
spindle sensitivity for different types of motor tasks.

This conclusion is supported by recordings in spin-
dle sensory axons during a variety of natural movements
in cats. The amount and type of activity in gamma motor 
neurons are set at steady levels, which vary according to
the specific task or context. In general, activity levels in 
both static and dynamic gamma motor neurons (Figure
32–2B) are set at progressively higher levels as the speed 
and difficulty of the movement increase. Unpredictable 
conditions, such as when the cat is picked up or han-
dled, lead to marked increases in activity in dynamic
gamma motor neurons and thus increased spindle 
responsiveness when muscles are stretched. When an 
animal is performing a difficult task, such as walking
across a narrow beam, both static and dynamic gamma 
activation are at high levels (Figure 32–6).

Thus, the nervous system uses the fusimotor system
to fine-tune muscle spindles so that the ensemble output 
of the spindles provides information most appropriate 
for a task. The task conditions under which independ-
ent control of alpha and gamma motor neurons occurs 
in humans have not yet been clearly established.

The Stretch Reflex Also Involves  
Polysynaptic Pathways

The monosynaptic Ia pathway is not the only spinal 
reflex pathway activated when a muscle is stretched. 
Type II sensory fibers from muscle spindles are also 
activated. These discharge tonically depending on 
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图 32.2.1: 反射通路中突触的数量可以从细胞内记录中推断出来。A.细胞内记录电极插入到支配伸肌的脊髓运动
神经元的细胞体中。来自屈肌或伸肌的大直径感觉纤维的刺激在背根处产生一连串的动作电位。B.左图：当来
自伸肌的大直径纤维受到刺激时，传入截击的记录与运动神经元中的兴奋性突触后电位之间的延迟仅为 0.7 毫
秒，大约等于单个突触信号传输的持续时间。因此，可以推断牵张反射通路的兴奋作用是单突触的。右图：当来
自拮抗屈肌的大直径纤维受到刺激时，传入齐射记录与运动神经元中抑制性突触后电位之间的延迟为 1.6毫秒，
大约是单个突触信号传输持续时间的 2倍。因此，可以推断牵张反射通路的抑制作用是非突触的。
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图 32.2.2: 霍夫曼反射。A.霍夫曼反射是通过电刺激肌梭的大直径感觉纤维而引起的。感觉纤维刺激 α运动神经
元，进而激活肌肉。当使用混合神经时，运动神经元轴突也可以被直接激活。B.在中等刺激强度下，肌电图中
运动波先于霍夫曼波（霍夫曼反射）。C.随着刺激强度的增加，由纺锤体感觉纤维反射性产生的顺向性运动神经
元脉冲被相同运动轴突中的电刺激引发的反向性脉冲所消除。
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图 32.2.3: 脊髓反射涉及四肢众多肌肉的协调收缩。A.在单突触通路中，来自肌梭的大直径感觉轴突在 2组运动
神经元上建立兴奋性连接：支配它们产生的相同（同源）肌肉的 α运动神经元和支配协同肌的运动神经元。它
们还通过中间神经元抑制支配拮抗肌的运动神经元。当用反射锤敲击肌腱拉伸肌肉时，来自纺锤体的感觉纤维
的激活率会增加。这导致同一块肌肉及其协同肌的收缩和拮抗肌的松弛。因此，反射倾向于抵消拉伸，增强肌
肉的弹簧状特性。右边的记录展示了一只去大脑猫的肌肉伸展所产生的收缩的反射性质。当伸肌被拉伸时，它
通常会产生很大的力，但在背根的感觉传入神经被切断后，它会产生非常小的力（虚线）[294]。B.在多突触通路
中，一条兴奋通路激活支配同侧屈肌的运动神经元，使肢体远离有害刺激，而另一条通路同时激发支配对侧伸
肌的运动神经元，在撤回肢体时提供支撑。抑制性中间神经元确保在反射响应期间供应拮抗肌的运动神经元不
活跃[295]。
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32.2.2 γ 运动神经元调节肌肉纺锤体的敏感性

肌梭的活动可以通过改变 γ 运动神经元的活动水平来调节，γ 运动神经元支配肌梭的梭内肌纤维（文本
框 32.1）。γ运动神经元的这种功能，通常被称为肌梭运动系统，可以通过在实验条件下选择性地刺激 α和 γ运
动神经元来证明。

当仅刺激 α运动神经元时，来自肌梭的大直径纤维的发射在肌肉收缩期间暂停，因为肌肉正在缩短并因此
卸载（松弛）纺锤。但是，如果 γ运动神经元与 α运动神经元同时被激活，则停顿被消除。如图 32.2.4所示，γ

运动神经元对梭内纤维的收缩使纺锤体保持在张力下，从而将大直径纤维的放电率保持在最佳范围内，以发出
长度变化信号，无论肌肉的实际长度如何。这种 α-γ 共激活被用于许多自主运动，因为它稳定了肌梭的敏感性。
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Figure 32–5 Activation of gamma motor neurons during 
active muscle contraction maintains muscle spindle sensi-
tivity to muscle length. (Adapted, with permission, from Hunt 
and Kuffler 1951.)

A. Sustained tension elicits steady firing in the Ia sensory fiber 
from the muscle spindle (the two muscle fibers are shown 
separately for illustration only).

B. A characteristic pause occurs in the discharge of the Ia fiber 
when the alpha motor neuron is stimulated, causing a brief 

contraction of the muscle. The Ia fiber stops firing because  
the spindle is unloaded by the contraction.

C. Gamma motor neurons innervate the contractile polar 
regions of the intrafusal fibers of muscle spindles (see  
Figure 32–2A). If a gamma motor neuron is stimulated at 
the same time as the alpha motor neuron, the spindle is not 
unloaded during the contraction. As a result, the pause in dis-
charge of the Ia sensory fiber that occurs when only the alpha 
motor neuron is stimulated is “filled in” by the response of the 
fiber to stimulation of the gamma motor neuron.

A  肌肉持续伸展

大直径纤维
放电 

紧张

拉

B  仅刺激 α 运动神经元

收缩

纤维响应为“填补”

肌梭

C  刺激 α 和 γ 运动神经元

收缩

muscle length and gamma motor neuron activity
(Box 32–1) and connect to different populations of excita-
tory and inhibitory interneurons in the spinal cord.

Some of the interneurons project directly to the spi-
nal motor neurons, whereas others have more indirect 
connections. Because of the slower conduction velocity 
of type II sensory fibers and the signal relay through 
interneurons, the muscular responses elicited by
group II fibers are smaller, more variable, and delayed 
compared to the monosynaptic stretch reflex. Some 
of the interneurons activated by group II fibers send 

axons across the midline of the spinal cord and give 
rise to crossed reflexes. Such connections that cross 
the midline are important for coordination of bilateral 
muscle activity in functional motor tasks.

Golgi Tendon Organs Provide Force-Sensitive 
Feedback to the Spinal Cord

Stimulation of Golgi tendon organs or their Ib sen-
sory fibers in passive animals produces disynaptic 
inhibition of homonymous motor neurons (autogenic 
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重物

图 32.2.4: 在主动肌肉收缩期间激活 γ 运动神经元可维持肌梭对肌肉长度的敏感性[296]。A. 持续紧张会引起来
自肌梭的大直径感觉纤维稳定放电（两条肌纤维单独显示仅供说明）。B. 当 α 运动神经元受到刺激时，大直
径纤维的放电会出现特征性停顿，导致肌肉短暂收缩。大直径纤维停止发射，因为纺锤体因收缩而卸载。C.如
图 32.2.6A所示，γ 运动神经元支配肌梭梭内纤维的收缩极区。如果 γ 运动神经元与 α运动神经元同时受到刺
激，则纺锤体在收缩期间不会卸载。结果，当仅刺激 α运动神经元时发生的大直径感觉纤维放电暂停被纤维对
刺激 γ 运动神经元的响应“填补”。

除了 γ 运动神经元的轴突外，α运动神经元轴突的侧枝有时也会支配梭内纤维。支配梭内和梭外肌纤维的
轴突被称为 β 轴突。β 轴突侧枝提供相当于 α-γ 共激活。纺锤体中的 β 神经支配在猫和人类中都存在，尽管对
于大多数肌肉来说它是无法量化的。
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β梭运动系统强制连接梭外和梭内收缩，突出了独立梭运动系统（γ运动神经元）的重要性。事实上，在两
栖动物等低等脊椎动物中，β传出神经是梭内神经支配的唯一来源。哺乳动物已经进化出一种机制，使肌梭不再
完全依赖于它们母体肌肉的行为。原则上，这种解耦可以更灵活地控制不同类型运动任务的主轴灵敏度。

在猫的各种自然运动过程中，纺锤体感觉轴突的记录支持了这一结论。γ运动神经元的活动量和类型设置在
稳定水平，根据具体任务或环境而变化。如图 32.2.6B所示，一般来说，随着运动速度和难度的增加，静态和动
态 γ 运动神经元的活动水平逐渐提高。不可预测的情况，例如当猫被抱起或被抚摸时，会导致动态 γ 运动神经
元的活动显著增加，从而在肌肉拉伸时增加纺锤体响应。如图 32.2.5所示，当动物执行一项艰巨的任务时，例如
穿过狭窄的光束，静态和动态 γ 激活都处于高水平。

770    Part V / Movement

Figure 32–6 The level of activity in the fusimotor system 
varies with the type of behavior. Only static gamma motor 
neurons are active during activities in which muscle length 
changes slowly and predictably. Dynamic gamma motor 

neurons are activated during behaviors in which muscle length 
may change rapidly and unpredictably. (Adapted, with permis-
sion, from Prochazka et al. 1988.)
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inhibition) and excitation of antagonist motor neurons 
(reciprocal excitation). Thus, these effects are the exact 
opposite of the responses evoked by muscle stretch or 
stimulation of Ia sensory axons.

This autogenic inhibition is mediated by Ib inhibi-
tory interneurons. These inhibiting interneurons receive 
their principal input from Golgi tendon organs, sen-
sory receptors that signal the tension in a muscle (Box 
32–4), and they make inhibitory connections with 
homonymous motor neurons. However, stimulation 
of the Ib sensory fibers from tendon organs in active 
animals does not always inhibit homonymous motor 
neurons. Indeed, as we shall see later, stimulation of 
tendon organs may in certain conditions excite homon-
ymous motor neurons.

One reason that the reflex actions of the sensory 
axons from tendon organs are complex in natural situ-
ations is that the Ib inhibitory interneurons also receive 
input from the muscle spindles, cutaneous receptors, 
and joint receptors (Figure 32–8A). In addition, they 
receive both excitatory and inhibitory input from vari-
ous descending pathways.

Golgi tendon organs were first thought to have a 
protective function, preventing damage to muscle. It 
was assumed that they always inhibited homonymous 
motor neurons and that they fired only when tension 
in the muscle was high. We now know that these recep-
tors signal minute changes in muscle tension, thus pro-
viding the nervous system with precise information 
about the state of a muscle’s contraction.

The convergent sensory input from tendon organs, 
cutaneous receptors, and joint receptors to the Ib inhib-
itory interneurons (Figure 32–8A) may allow for pre-
cise spinal control of muscle force in activities such as 
grasping a delicate object. Additional input from cuta-
neous receptors may facilitate activity in the Ib inhibi-
tory interneurons when the hand reaches an object, 
thus reducing the level of muscle contraction and per-
mitting a soft grasp.

As is the case with the Ia fibers from muscle spin-
dles, the Ib fibers from tendon organs form widespread 
connections with motor neurons that innervate mus-
cles acting at different joints. Therefore, the connec-
tions of the sensory fibers from tendon organs with the 
Ib inhibitory interneurons are part of spinal networks 
that regulate movements of whole limbs.

Cutaneous Reflexes Produce Complex Movements 
That Serve Protective and Postural Functions

Most reflex pathways involve interneurons. One such 
reflex pathway is that of the flexion-withdrawal reflex, 
in which a limb is quickly withdrawn from a painful 
stimulus. Flexion-withdrawal is a protective reflex in 
which a discrete stimulus causes all the flexor muscles 
in that limb to contract coordinately. We know that this 
is a spinal reflex because it persists after complete tran-
section of the spinal cord.

The sensory signal of the flexion-withdrawal reflex 
activates divergent polysynaptic reflex pathways. One 

Kandel-Ch32_0761-0782.indd   770 18/01/21   6:03 PM

图 32.2.5: 在主动肌肉收缩期间激活 γ 运动神经元可维持肌梭对肌肉长度的敏感性[296]。A. 持续紧张会引起来
自肌梭的大直径感觉纤维稳定放电（两条肌纤维单独显示仅供说明）。B. 当 α 运动神经元受到刺激时，大直
径纤维的放电会出现特征性停顿，导致肌肉短暂收缩。大直径纤维停止发射，因为纺锤体因收缩而卸载。C.如
图 32.2.6A所示，γ 运动神经元支配肌梭梭内纤维的收缩极区。如果 γ 运动神经元与 α运动神经元同时受到刺
激，则纺锤体在收缩期间不会卸载。结果，当仅刺激 α运动神经元时发生的大直径感觉纤维放电暂停被纤维对
刺激 γ 运动神经元的响应“填补”。

因此，神经系统使用梭运动系统微调肌梭，从而使肌梭的整体输出提供最适合任务的信息。人类对 α和 γ

运动神经元进行独立控制的任务条件尚未明确确定。

32.2.3 牵张反射还涉及多突触通路

单突触大直径通路并不是肌肉拉伸时激活的唯一脊髓反射通路。来自肌梭的 II型感觉纤维也被激活。这些
放电依赖于肌肉长度和 γ运动神经元活动（文本框 32.1），并连接到脊髓中不同数量的兴奋性和抑制性中间神经
元。

一些中间神经元直接投射到脊髓运动神经元，而另一些则有更多的间接连接。由于 II型感觉纤维的传导速
度较慢，信号通过中间神经元传递，与单突触牵张反射相比，II型纤维引起的肌肉响应更小、更易变且延迟。一
些由 II组纤维激活的中间神经元发送轴突穿过脊髓中线并引起交叉反射。这种跨越中线的连接对于协调功能性
运动任务中的双侧肌肉活动很重要。

32.2.4 高尔基肌腱器官向脊髓提供力敏感反馈

在被动动物中刺激高尔基肌腱器官或其 Ib感觉纤维会产生同源运动神经元的突触抑制（自生抑制）和拮抗
运动神经元的兴奋（相互激发）。因此，这些效果与肌肉拉伸或刺激大直径感觉轴突引起的响应完全相反。

这种自生抑制是由 Ib抑制性中间神经元介导的。这些抑制性中间神经元从高尔基肌腱器官接收它们的主要
输入，高尔基肌腱器官是肌肉中发出张力信号的感觉受体（文本框 32.4），并且它们与同名运动神经元建立抑制
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图 32.2.6: 肌梭检测肌肉长度的变化。A.肌梭的主要成分是梭内肌纤维、感觉轴突末梢和运动轴突末梢。梭内纤
维是特殊的肌肉纤维，中央区域不可收缩。γ 运动神经元支配梭内纤维的收缩极区。两极区域的收缩从两端拉
动梭内纤维的中央区域。感觉末梢围绕梭内纤维的中央区域盘旋，并对这些纤维的拉伸做出响应[297]。B.肌梭包
含 3种类型的梭内纤维：动态核袋纤维、静态核袋纤维和核链纤维。单个大直径感觉轴突支配所有 3种类型的
纤维，形成初级感觉末端。II型感觉轴突支配核链纤维和静袋纤维，形成次级感觉末端。2种类型的运动神经元
支配不同的梭内纤维。动态 γ 运动神经元仅支配动态袋纤维；静态 γ 运动神经元支配链状和静态袋状纤维的各
种组合[298]。C. 2种类型的 γ运动神经元的选择性刺激对来自纺锤体的大直径感觉纤维的放电有不同的影响。在
没有 γ 刺激的情况下，大直径纤维显示出对肌肉拉伸的小动态响应和稳态放电的适度增加。当静态 γ 运动神经
元受到刺激时，大直径纤维的稳态响应会增加，但动态响应会降低。当刺激动态 γ 运动神经元时，大直径纤维
的动态响应明显增强，但稳态响应逐渐恢复到原来的水平[299]。
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性连接。然而，活跃动物的肌腱器官对 Ib感觉纤维的刺激并不总是抑制同源运动神经元。事实上，正如我们稍
后将看到的，在某些情况下刺激肌腱器官可能会激发同源运动神经元。

文本框 32.4 (神经解剖学导航术语)

♠

高尔基肌腱器官是细长的包裹结构，长约 1毫米，直径 0.1毫米，位于骨骼肌纤维和肌腱之间的交界
处。每个胶囊包含几个编织的胶原纤维，这些胶原纤维串联到一组肌纤维上。

每个肌腱器官由单个 Ib轴突支配，该轴突分支成囊内的许多细末端；如图 32.2.7A所示，这些末端
与胶原束交织在一起。

肌腱器官的拉伸会拉直胶原纤维，从而压缩 Ib神经末梢并使其发火。由于神经末梢与胶原纤维的联
系如此紧密，即使是很小的肌腱拉伸也会压迫神经末梢。

肌梭对肌肉长度的变化最敏感，而肌腱器官对肌肉张力的变化最敏感。与含有受体的胶原纤维束相
连的肌纤维的收缩是对肌腱器官的特别有效的刺激。因此，肌腱器官在正常运动过程中很容易被激活。人
类自主手指运动和正常行走的猫的单个 Ib轴突记录证明了这一点。
如图 32.2.7B所示，对麻醉动物制剂的研究表明，肌肉中肌腱器官群体的平均活动水平是收缩肌肉总

力量的良好指标。射击频率和力量之间的这种密切一致与肌腱器官不断测量收缩肌肉中的力量的观点是
一致的。
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图 32.2.7: A.当高尔基肌腱器官被拉伸（通常是由于肌肉收缩）时，Ib传入轴突被胶原纤维压缩（见放大），其
放电速率增加[129]。B.高尔基肌腱器官群的放电率是肌肉力量的信号。线性回归线显示了猫比目鱼肌高尔基肌腱
器官的放电率和力之间的关系[300]。

如图 32.2.8A所示，来自肌腱器官的感觉轴突的反射作用在自然情况下是复杂的，其中一个原因是 Ib抑制
性中间神经元也接收来自肌梭、皮肤受体和关节受体的输入。此外，它们还接收来自各种下行通路的兴奋性和
抑制性输入。

高尔基肌腱器官最初被认为具有保护功能，可防止肌肉受损。假设它们总是抑制同名运动神经元，并且它
们仅在肌肉紧张时才会放电。我们现在知道，这些受体会发出肌肉张力的微小变化信号，从而为神经系统提供
有关肌肉收缩状态的精确信息。

如图 32.2.8A所示，从肌腱器官、皮肤受体和关节受体到 Ib抑制性中间神经元的会聚感觉输入可能允许在
诸如抓取精致物体等活动中精确控制肌肉力量的脊柱。当手到达物体时，来自皮肤受体的额外输入可能会促进
Ib抑制性中间神经元的活动，从而降低肌肉收缩水平并允许轻柔地抓握。

与来自肌梭的大直径纤维一样，来自肌腱器官的 Ib纤维与运动神经元形成广泛的联系，运动神经元支配作
用于不同关节的肌肉。因此，来自肌腱器官的感觉纤维与 Ib抑制性中间神经元的连接是调节整个肢体运动的脊
髓网络的一部分。
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32.2 脊髓中的神经元网络有助于反射响应的协调

772    Part V / Movement

Figure 32–8 The reflex actions of Ib sensory fibers from 
Golgi tendon organs are modulated during locomotion.

A. The Ib inhibitory interneuron receives input from tendon 
organs, muscle spindles (not shown), joint and cutaneous 
receptors, and descending pathways.

B. The action of Ib sensory fibers on extensor motor neurons
is reversed from inhibition to excitation when walking is
initiated. When the animal is resting, stimulation of Ib fibers 

from the ankle extensor muscle inhibits ankle extensor 
motor neurons through Ib inhibitory interneurons, as shown
by the hyperpolarization in the record. During walking, the 
Ib inhibitory interneurons are inhibited while excitatory 
interneurons that receive input from Ib sensory fibers are 
facilitated by the command system for walking, thus open-
ing a Ib excitatory pathway from the Golgi tendon organs to 
motor neurons.
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fast withdrawal only at the wrist and elbow, whereas 
touching a very hot stove invariably leads to a force-
ful contraction at all joints, leading to rapid with-
drawal of the entire limb. The duration of the reflex 
usually increases with stimulus intensity, and the con-
tractions produced in a flexion reflex always outlast 
the stimulus.

Because of the similarity of the flexion-withdrawal 
reflex to stepping, it was once thought that the flexion 
reflex is important in producing contractions of flexor 
muscles during walking. We now know, however, 
that a major component of the neural control system 
for walking is a set of intrinsic spinal circuits that do 
not require sensory stimuli (Chapter 33). Nevertheless, 
in mammals, the intrinsic spinal circuits that control 

walking share many of the interneurons involved in 
flexion reflexes.

Convergence of Sensory Inputs on Interneurons 
Increases the Flexibility of Reflex Contributions  
to Movement

The Ib inhibitory interneuron is not the only interneu-
ron that receives convergent input from many different 
sensory modalities. An enormous diversity of sensory 
information converges on interneurons in the spinal 
cord, enabling them to integrate information from 
muscle, joints, and skin.

Interneurons activated by groups I and II sensory 
fibers have received special attention. It was thought 
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图 32.2.8: 来自高尔基肌腱器官的 Ib感觉纤维的反射作用在运动过程中受到调节。A. Ib抑制性中间神经元接收
来自肌腱器官、肌梭（未显示）、关节和皮肤受体以及下行通路的输入。B.当开始行走时，Ib感觉纤维对伸肌
运动神经元的作用从抑制逆转为兴奋。当动物休息时，来自踝伸肌的 Ib纤维的刺激通过 Ib抑制性中间神经元抑
制踝伸肌运动神经元，如记录中的超极化所示。在行走过程中，Ib抑制性中间神经元被抑制，而从 Ib感觉纤维
接收输入的兴奋性中间神经元受到行走指令系统的促进，从而打开从高尔基肌腱器官到运动神经元的 Ib兴奋通
路。
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32.3 感觉反馈和下行运动命令在共同的脊髓神经元处相互作用以产生自主运动

32.2.5 皮肤反射产生复杂的运动，起到保护和姿势功能的作用

大多数反射通路涉及中间神经，其中一种反射通路是屈曲-缩回反射，在这种反射中，肢体会迅速从疼痛刺
激中缩回。屈曲收缩是一种保护性反射，其中离散刺激使该肢体中的所有屈肌协调收缩。我们知道这是一种脊
髓反射，因为它在脊髓完全横断后仍然存在。

屈曲-缩回反射的感觉信号激活不同的多突触反射通路。如图 32.2.3B所示，一种刺激支配受刺激肢体屈肌
的运动神经元，而另一种抑制支配肢体伸肌的运动神经元。这种反射可在对侧肢体产生相反的作用，即伸肌运动
神经元的兴奋和屈肌运动神经元的抑制。这种交叉伸展反射用于在脚从疼痛刺激中撤回期间增强姿势支撑。激
活另一条腿的伸肌可以抵消因抬起受刺激的肢体而增加的负荷。因此，屈曲收缩是一个完整的、虽然简单的运
动动作。

虽然屈曲反射相对模式化，但空间范围和肌肉收缩的力量都取决于刺激强度。接触微热的炉子可能只会在
手腕和肘部产生适度的快速缩回，而接触非常热的炉子总是会导致所有关节用力收缩，导致整个肢体快速缩回。
反射的持续时间通常随着刺激强度的增加而增加，并且屈曲反射产生的收缩总是比刺激更持久。

由于屈曲-缩回反射与踏步的相似性，人们一度认为屈曲反射在行走过程中产生屈肌收缩很重要。然而，我
们现在知道，步行神经控制系统的一个主要组成部分是一组不需要感觉刺激的内在脊髓回路（第 33章）。然而，
在哺乳动物中，控制行走的内在脊髓回路共享许多参与屈曲反射的中间神经元。

32.2.6 中间神经元上感觉输入的收敛增加了反射对运动的贡献的灵活性

Ib抑制性中间神经元不是唯一从许多不同感觉方式接收会聚输入的中间神经元。大量不同的感觉信息汇聚
在脊髓的中间神经元上，使它们能够整合来自肌肉、关节和皮肤的信息。
由 I组和 II组感觉纤维激活的中间神经元受到了特别关注。一段时间以来，人们认为由 II组纤维激活的兴

奋性和抑制性中间神经元可以与由 Ib 组传入神经激活的中间神经元区分开来，但现在认为必须放弃这种区别，
并且 I组和 II组纤维集中在普通人群中整合来自活动肌肉的力和长度信息的中间神经元，从而根据肌肉的长度、
活动水平和外部负荷帮助协调肌肉活动。

32.3 感觉反馈和下行运动命令在共同的脊髓神经元处相互作用以产生自主运
动

正如迈克尔 ·福斯特在他 1879年的生理学教科书中指出的那样，意愿应该利用脊髓中的网络来产生协调的
运动，“而不是求助于类似自己的器官”，这一定是一种“对身体的节约”。随后 140年的研究证实了这一猜想。

第一个证据来自对感觉纤维和下行通路的联合和单独刺激在猫脊髓运动神经元中引发的突触电位的细胞内
记录。当单独的刺激强度降低到刚好低于诱发突触电位的阈值时，以适当的间隔组合刺激会使突触电位重新出
现。如图 13.6.2所示，这提供了感觉纤维和下行通路会聚到反射通路中常见中间神经元的证据。如图 32.3.1所
示，来自脊髓中间神经元的直接记录证实了这一点，人类受试者的无创霍夫曼反射测试也证实了这一点。
直接证据表明，感觉反馈有助于通过人类的脊髓反射网络形成自主运动指令，这些证据来自对长度和力敏

感的传入神经的感觉活动突然减少或消失的实验。这可以通过在自主收缩期间突然放松或缩短肌肉来完成。随
之而来的肌肉活动减少的短暂延迟只能通过直接促进肌肉活动的反射通路的感觉活动来解释。

32.3.1 肌肉纺锤体感觉传入活动通过大直径单突触反射通路强化运动的中央指令

牵张反射通路可以在自主运动和保持姿势期间促进运动神经元的调节，因为它们形成闭合反馈回路。例如，
拉伸肌肉会增加纺锤体感觉传入神经的活动，从而导致肌肉收缩和随之而来的肌肉缩短。肌肉缩短反过来导致
纺锤体传入神经活动减少、肌肉收缩减少和肌肉延长。
因此，牵张反射环持续作用（系统的输出，肌肉长度的变化，成为输入）趋向于使肌肉接近期望或参考长

度。牵张反射通路是一种负反馈系统或伺服机制，因为它倾向于抵消或减少与调节变量参考值的偏差。

684



32.3 感觉反馈和下行运动命令在共同的脊髓神经元处相互作用以产生自主运动
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图 32.3.1: 空间累积技术演示了如何整合来自下行输入和脊柱网络的信号。这项技术最初是在 1950年代为研究
猫的脊柱回路而引入的，但它也是后来研究人类脊柱运动控制机制的基础。如图 13.6.2所示，它依赖于突触输入
的空间累积，如此处使用相互大直径抑制通路和皮层脊髓束所示。A.该图显示了用于测试兴奋性相互大直径和
皮层脊髓通路收敛到脊髓中大直径抑制性中间神经元的实验装置。B.在猫脊髓的急性实验中，分别对皮层脊髓
纤维束（1）和大直径轴突（3）施加超大刺激；每个刺激都会在运动神经元中引起抑制性突触后电位。接下来，将
2种刺激的强度降低到次最大水平，此时每条通路都无法在运动神经元中引发抑制性突触后电位（2, 4）。然后，
当 2组次最大刺激配对时，它们在运动神经元中引发抑制性突触后电位（5），从而得出 2个输入通路汇聚在相
同中间神经元上的结论。这通过大直径抑制性中间神经元的直接记录得到证实。C.如文本框 32.4和图 32.2.2所
示，在人类中，从中间神经元和运动神经元直接进行细胞内记录是不可能的，但是记录霍夫曼反射和皮层脊髓
束的经皮刺激已经提供了类似于收敛的间接证据在猫身上得到证明（见 B部分）。霍夫曼反射的肌电图记录可衡
量脊髓运动神经元的兴奋性（1）。当皮层脊髓束和拮抗剂大直径纤维在超大水平分别受到刺激时，霍夫曼反射
振幅由于在运动神经元中引发的复合抑制性突触后电位而减弱（2, 4）。接下来，减少对抑制性中间神经元的这
2个兴奋性通路的刺激，直到单独的刺激都不会引起霍夫曼反射振幅的降低（3, 5）。然后，对 2个次最大刺激
进行定时，以在抑制性中间神经元中产生同步亚阈值兴奋性突触后电位（6）。由于此协议导致霍夫曼反射抑制，
因此可以得出结论，皮层脊髓束和大直径传入神经元汇聚在相同的大直径抑制性中间神经元上。
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32.3 感觉反馈和下行运动命令在共同的脊髓神经元处相互作用以产生自主运动

1963年，拉格纳 ·格拉尼特提出，自主运动的参考值是由作用于 α和 γ 运动神经元的递减信号设定的。α

运动神经元的放电率被设置为产生所需的肌肉缩短，γ 运动神经元的放电率被设置为产生肌梭的梭内纤维的等
效缩短。如果整个肌肉的缩短小于任务所需的，比如当负荷大于预期时，感觉纤维会增加它们的放电率，因为
收缩的梭内纤维被相对较大的长度拉伸（加载）整个肌肉。如图 32.3.2A所示，如果缩短超过必要的程度，感觉
纤维会降低其激活率，因为梭内纤维相对松弛（无负荷）。
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图 32.3.2: α运动神经元和 γ 运动神经元的共同激活。A.皮层运动命令对 α和 γ 运动神经元的共同激活允许来
自肌梭的反馈加强 α运动神经元的激活。运动过程中的任何干扰都会改变肌肉的长度，从而改变来自纺锤波的
感觉纤维的活动。改变的主轴输入到 α运动神经元补偿了干扰。B.在手指缓慢弯曲期间，纺锤体大直径感觉纤
维的放电率增加。这种增加取决于 α-γ 共激活。如果 γ 运动神经元不活跃，则纺锤体会松弛，其放电率会随着
肌肉缩短而降低[301]。

从理论上讲，这种机制可以允许神经系统产生给定距离的运动，而无需事先知道实际的负载或移动的重量。
然而，在实践中，牵张反射通路对运动神经元没有足够的控制来克服巨大的意外负荷。如果我们考虑一下当我
们试图提起一个我们认为是空的沉重手提箱时会发生什么，这一点就很明显了。不会对超出预期的负载进行自
动补偿。相反，我们必须暂停一下以规划一个具有更大肌肉激活的新运动。
强有力的证据表明，α运动神经元和 γ 运动神经元在人类自主运动过程中被共同激活，这来自对来自肌梭

的感觉纤维活动的直接测量。在 1960年代后期，亚克 ·威尔波和卡尔 ·艾瑞克 ·哈格巴斯开发了显微神经造影
术，这是一种从周围神经中最大的传入纤维进行记录的技术。如图 32.3.2B所示，威尔波后来发现，在手指缓慢
运动期间，来自收缩肌肉纺锤体的大直径纤维会增加其激活率，即使肌肉在收缩时会缩短。发生这种情况是因
为与纺锤体有直接兴奋性联系的 γ 运动神经元与 α运动神经元共同激活。

此外，当受试者试图以恒定速度进行缓慢运动时，大直径纤维的发射反映了运动轨迹中速度的微小偏差（有
时肌肉缩短得很快，有时则更慢）。当屈曲速度瞬时增加时，纤维的激活率会降低，因为肌肉缩短得更快，因此
对梭内纤维施加的张力较小。当速度降低时，放电增加，因为肌肉缩短得更慢，因此，梭内纤维的相对张力增
加。神经系统可以使用此信息通过激发 α运动神经元来补偿运动轨迹中的不规则性。

32.3.2 通过下行输入调节大直径抑制性中间神经元和闰绍细胞协调关节肌肉活动

交互神经支配不仅对牵张反射有用，而且对自主运动也有用。在运动过程中，拮抗肌的放松可以提高速度
和效率，因为作为原动机的肌肉不会对抗对立肌肉的收缩。
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32.3 感觉反馈和下行运动命令在共同的脊髓神经元处相互作用以产生自主运动

大直径抑制性中间神经元接收来自运动皮层神经元轴突侧支的输入，这些侧支与脊髓运动神经元建立直接
兴奋性连接。这种组织特征简化了自主运动的控制，因为高级中枢不必向相对的肌肉发送单独的命令。
有时同时收缩原动力和拮抗剂是有利的。这种共同收缩具有加强关节的作用，并且在精度和关节稳定性至

关重要时最有用。这种现象的一个例子是在接球之前肘部屈肌和伸肌的共同收缩。如图 32.3.3A所示，大直径抑
制性中间神经元接收来自所有主要下行通路的兴奋性和抑制性信号。通过改变对这些中间神经元的兴奋性和抑
制性输入的平衡，脊髓上中枢可以调节肌肉的相互抑制并实现共同收缩，从而控制关节刚度的相对量以满足运
动行为的要求。
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Figure 32–11  Inhibitory spinal interneurons coordinate 
reflex actions.

A. The Ia inhibitory interneuron regulates contraction in antago-
nist muscles in stretch reflex circuits through its divergent 
contacts with motor neurons. In addition, the interneuron 
receives excitatory and inhibitory inputs from corticospinal and 
other descending pathways. A change in the balance of these 
supraspinal signals allows the interneuron to coordinate co-
contractions in antagonist muscles at a joint.

B. The Renshaw cell produces recurrent inhibition of motor 
neurons. These interneurons are excited by collaterals from 
motor neurons and inhibit those same motor neurons. This 
negative feedback system regulates motor neuron excitability 
and stabilizes firing rates. Renshaw cells also send collater-
als to synergist motor neurons (not shown) and Ia inhibitory 
interneurons that synapse on antagonist motor neurons. Thus, 
descending inputs that modulate the excitability of the Ren-
shaw cells adjust the excitability of all the motor neurons that 
control movement around a joint.
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cells to different motor nuclei also facilitate that muscle 
activity is coordinated in functional synergies during 
movement.

Transmission in Reflex Pathways May Be Facilitated 
or Inhibited by Descending Motor Commands

As we have seen, in an animal at rest, the Ib sensory 
fibers from extensor muscles have an inhibitory effect 
on homonymous motor neurons. During locomotion, 
they produce an excitatory effect on those same motor 
neurons because transmission in the disynaptic inhibi-
tory pathway is depressed (Figure 32–8B), while at the 
same time transmission through excitatory interneu-
rons is facilitated.

This phenomenon, called state-dependent reflex 
reversal, illustrates how transmission in spinal circuit
is regulated by descending motor commands to meet

the changing requirements during movement. By
favoring transmission through excitatory pathways 
from the load-sensitive Golgi tendon organs, the 
descending motor commands ensure that feedback
from the active muscles automatically facilitates the
activation of the muscles, thereby greatly simplifying 
the task for supraspinal centers.

State-dependent reflex reversal has also been dem-
onstrated in humans. Stimulation of skin and muscle 
afferents from the foot produces facilitation of mus-
cles that lift the foot early in the swing phase, but sup-
presses activity of the same muscles late in the swing 
phase. Both effects make good functional sense. Early 
in the swing phase, positive feedback from the foot 
will help to lift the foot over an obstacle, whereas sup-
pression of the same muscles in late swing will help to 
lower the foot quickly to the ground so that the obsta-
cle may be passed using the opposite leg first.
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图 32.3.3: 抑制性脊髓中间神经元协调反射动作。A. 大直径抑制性中间神经元通过与运动神经元的不同接触调
节牵张反射回路中拮抗肌的收缩。此外，中间神经元接收来自皮层脊髓和其他下行通路的兴奋性和抑制性输入。
这些脊髓上信号的平衡变化允许中间神经元协调关节处拮抗肌的共同收缩。B.闰绍细胞对运动神经元产生周期
性抑制。这些中间神经元被来自运动神经元的侧支兴奋并抑制这些相同的运动神经元。这种负反馈系统调节运
动神经元的兴奋性并稳定放电率。闰绍细胞还向协同运动神经元（未显示）和与拮抗运动神经元形成突触的大
直径抑制性中间神经元发送侧枝。因此，调节闰绍细胞兴奋性的下行输入调节了控制关节周围运动的所有运动
神经元的兴奋性。

脊髓运动神经元的活动也受另一类重要的抑制性中间神经元闰绍细胞的调节。如图 32.3.3B所示，被运动神
经元轴突的侧支兴奋并接收来自下行通路的显著突触输入，闰绍细胞与多个运动神经元群产生抑制性突触连接，
包括激发它们的运动神经元，以及大直径抑制性中间神经元。与运动神经元的连接形成负反馈系统，调节运动
神经元的放电率，而与大直径抑制性中间神经元的连接调节拮抗运动神经元的抑制强度，例如与拮抗剂的共同
收缩有关。从闰绍细胞胞到不同运动核的投射分布也有助于肌肉活动在运动过程中在功能协同作用中得到协调。

32.3.3 下行运动命令可能会促进或抑制反射通路中的传输

正如我们所见，在静止的动物中，来自伸肌的 Ib感觉纤维对同向运动神经元具有抑制作用。如图 32.2.8B所
示，在运动过程中，它们对相同的运动神经元产生兴奋作用，因为突触抑制通路中的传递被抑制，同时促进了
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32.4 部分自主运动下行命令通过脊髓中间神经元传递

通过兴奋性中间神经元的传递。
这种称为状态依赖性反射逆转的现象说明了脊髓回路中的传输如何通过下行运动命令来调节以满足运动过

程中不断变化的要求。通过有利于通过负荷敏感的高尔基肌腱器官的兴奋性通路进行传输，下行运动命令确保
来自活跃肌肉的反馈自动促进肌肉的激活，从而大大简化了脊髓上中枢的任务。
状态依赖性反射逆转也在人类中得到证实。刺激足部的皮肤和肌肉传入神经会促进在摆动期早期抬起足部

的肌肉，但在摆动期后期会抑制相同肌肉的活动。这 2种效果都具有良好的功能意义。在摆动阶段的早期，来自
足部的正反馈将有助于将脚抬过障碍物，而在摆动后期抑制相同的肌肉将有助于将脚快速降低到地面，以便可
以使用相反的障碍物通过障碍物。

32.3.4 下行输入通过改变初级感觉纤维的突触效率来调节脊髓的感觉输入

在 1950年代和 1960年代初期，约翰 ·卡鲁 ·埃克尔斯和他的合作者证明，当其他大直径纤维受到刺激时，
通过刺激大直径感觉纤维在猫脊髓运动神经元中引发的单突触兴奋性突触后电位会变小。如图 32.3.4所示，这
导致在脊髓中发现了几组γ-氨基丁酸能抑制性中间神经元，它们对初级感觉神经元施加突触前抑制。一些中间
神经元主要抑制大直径感觉轴突，而其他神经元主要抑制 Ib轴突或皮肤的感觉纤维。

负责感觉抑制的主要机制是当终端上的 γ-氨基丁酸能受体被激活时，由内向 Cl– 电流引起的初级终端去极
化。这种去极化使终端中的一些 Na+ 通道失活，因此到达突触的动作电位的大小减小。这样做的效果是减少了
感觉传入神经递质的释放。

当通过外周传入神经的刺激进行测试时，突触前抑制在脊髓中广泛存在并影响四肢所有肌肉的初级传入神
经。然而，与其他中间神经元类似，负责突触前抑制的神经元也受下行通路控制，这使得与运动相关的突触前
抑制的调节更加集中。大直径轴突与作为运动一部分被激活的肌肉运动神经元的突触前抑制在运动开始时减少。
相反，大直径轴突对连接到不活跃肌肉的运动神经元的突触前抑制作用增加。这种选择性调节的一个例子是大
直径轴突在其与拮抗运动神经元的突触处的突触前抑制增加，这部分解释了在激动剂收缩开始时拮抗肌中牵张
反射的减少。通过这种方式，神经系统利用大直径轴突的广泛连接性，使用突触前抑制来塑造大直径传入网络
中的活动，以促进特定肌肉的激活。

突触前抑制提供了一种机制，神经系统可以通过该机制减少运动命令预测的感觉反馈，同时允许意外反馈
进入脊髓运动回路和神经系统的其余部分。与此功能一致，在高度可预测的运动（例如步行和跑步）期间，肌梭
对大直径感觉轴突的突触前抑制通常会增加。

最后，突触前抑制可以通过防止过度的感觉反馈和相关的自我强化振荡活动来帮助稳定运动的执行。

32.4 部分自主运动下行命令通过脊髓中间神经元传递
在猫和大多数其他脊椎动物中，皮层脊髓束与脊髓运动神经元没有直接联系；所有的下行命令都必须通过

脊髓中间神经元传递，这些中间神经元也是反射通路的一部分。人类和旧大陆猴是仅有的皮层脊髓神经元与脊
髓腹角的脊髓运动神经元直接相连的物种。即使在这些物种中，有相当一部分皮层脊髓束纤维终止于脊髓中间
神经元的中间核，而终止于运动神经元的皮质脊髓纤维也有与中间神经元突触相连的侧枝。因此，在到达运动
神经元之前，皮层脊髓束中每个下行运动指令的相当一部分必须通过脊髓中间神经元传递，并与感觉活动整合。

32.4.1 C3-C4节段的本体脊髓神经元调节上肢运动的部分皮层脊髓命令

如图 32.4.1所示，在 1970年代，安德斯 ·伦德伯格和他的合作者证明，猫脊髓 C3-C4脊髓节段中的一组神
经元将其轴突发送到位于更尾端颈椎节段的运动神经元。由于 C3-C4节段中的神经元投射到支配一系列控制不
同关节的前肢肌肉的运动神经元，并接收来自整个前肢皮肤和肌肉的输入，因此它们被命名为本体脊髓神经元。
除了来自皮肤和肌肉传入的感觉输入外，C3-C4本体脊髓神经元还被来自皮层脊髓束的侧枝激活，从而将运动
皮层的突触间兴奋传递到脊髓运动神经元。
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32.4 部分自主运动下行命令通过脊髓中间神经元传递

大直径传入纤维

α 运动神经元
（被激活）

下行输入 抑制性中间
神经元（被激活）

比目鱼肌

胫骨
前肌

α 运动神经元
（被抑制）

图 32.3.4: 通过降低突触前抑制输入选择性调节初级感觉轴突末梢有助于产生协调的肢体运动。由下行输入激活
的抑制性中间神经元（蓝色）可以具有突触前或突触后效应。一些释放抑制性神经递质 γ-氨基丁酸的中间神经
元与初级感觉纤维形成轴–轴突触。主要抑制机制涉及激活突触前大直径感觉轴突末梢的 γ-氨基丁酸能受体，导
致末端去极化和递质释放减少。这种突触前抑制广泛分布于脊髓中。来自一个屈肌的大直径感觉纤维的刺激可
能引起对支配整个肢体肌肉的运动神经元的屈肌和伸肌大直径轴突末梢的突触前抑制。然而，存在几种不同的
介导突触前抑制的中间神经元群体，这允许对与自主运动相关的突触前抑制进行非常具体的调节。因此，皮层
脊髓束中感觉输入与下行运动命令的相互作用可能会降低大直径轴突末梢对激动性运动神经元（例如胫前运动
神经元）的突触前抑制，同时增加大直径末梢对拮抗性运动神经元（例如,比目鱼肌运动神经元）。因此，突触前
抑制的调节可以同时促进对激动运动神经元激活的感觉反馈，同时减少拮抗肌的拉伸会引起牵张反射从而抵消
运动的风险。
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32.4 部分自主运动下行命令通过脊髓中间神经元传递

运动
神经元

大直径
传入纤维

C6 - T1

C3 - C4脊髓固有
神经元

至
外侧
网状核

C1 - C2

皮层脊髓通路 

图 32.4.1: 脊髓 C3-C4节段中的本体脊髓神经元介导部分下行运动命令传递给颈椎运动神经元。一些皮层脊髓纤
维（绿色）将侧枝输送到 C3-C4节段（蓝色）中的脊髓固有神经元。这些 C3-C4本体脊髓神经元投射到位于更
多颈椎尾段的运动神经元。它们还接收来自肌肉传入的兴奋性输入，并将侧枝传送到外侧网状核。
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32.5 本体感受反射在调节自主运动和自动运动中起着重要作用

瑞典的布鲁尔 · 阿尔斯特马克和日本的伊佐正随后进行的实验证实，类似的脊髓固有神经元也存在于猴子
脊髓的 C3-C4节段中，并且参与调节至少部分伸手运动命令。非侵入性实验还提供了人类脊髓中 C3-C4本体脊
髓神经元存在的间接证据。随着猴子和人类直接单突触皮层运动连接的进化，通过这种非突触通路的皮层脊髓
传递可能变得不那么重要了。

接收来自肌肉的 I组和 II组感觉轴突的输入的腰椎中间神经元也接收来自下行运动束的重要输入，并为脊
髓运动神经元提供兴奋性投射。因此，这些中间神经元将自主运动的部分间接运动命令传递给控制腿部肌肉的
脊髓运动神经元，并且可能相当于颈脊髓中 C3-C4本体脊髓神经元。

32.4.2 脊髓反射通路中的神经元在运动前被激活

脊髓反射通路中的突触传递可能会根据运动意图而发生变化，与运动无关。来自活跃猴子的细胞内记录表
明，进行运动的意图会改变脊髓中间神经元的活动并改变脊髓反射通路中的传递。类似地，在被阻止肌肉收缩
的人类受试者中（通过将利多卡因注射到供应肌肉的周围神经中），收缩肌肉的自主努力仍然会改变反射通路中
的传输，就好像运动确实发生了一样。
在人类和猴子中，脊髓中间神经元也会在实际运动之前就改变了它们的活动。例如，在人类受试者中，在

即将被激活的肌肉中引发的霍夫曼反射在收缩开始前 50毫秒就被激活，并在整个运动过程中保持激活状态。相
反，拮抗肌的反射受到抑制。在运动开始之前抑制拮抗肌中的牵张反射是防止拮抗肌在主动肌收缩开始时被拉
伸时被反射性激活的有效方法。

脊髓反射通路中的传输也可以根据更高的认知功能进行修改。2个例子是：（1）想象踩下脚踏板的人类受试
者的比目鱼肌肌腱反射的增加；（2）当受试者分别观察抓握和行走运动时手臂和腿部肌肉的霍夫曼反射的调节。

32.5 本体感受反射在调节自主运动和自动运动中起着重要作用
所有运动都会激活肌肉、关节和皮肤中的受体。身体自身运动产生的感觉信号被谢林顿称为本体感受，他

提出它们控制着正常运动的重要方面。一个很好的例子是肺牵张反射，它调节吸气的幅度。肺部的牵张受体在
吸气时被激活，当肺部扩张时，肺牵张反射最终触发肺部扩张时从吸气到呼气的转变。

许多动物的行走系统也存在类似情况；接近站立阶段结束时产生的感觉信号启动了摆动阶段的开始（第 33章）。
对手臂感觉神经病患者的研究中显示，本体感受信号也有助于调节自主运动期间的运动活动。这些患者表现出
异常的伸展动作，并且难以准确定位肢体，因为缺乏本体感觉导致无法补偿人类手臂的复杂惯性特性。

因此，本体感受反射在调节自主运动中的一个主要功能是根据身体和四肢的生物力学状态的变化来调整运
动输出。这种调整确保了运动过程中运动活动的协调模式，并补偿了运动输出的内在可变性。

32.6 脊髓反射通路经历长时变化
脊髓反射通路中的传输经过调节，不仅可以满足运动的即时要求，还可以使运动命令适应个人的运动体验。

例如，当受试者提高其协调主动肌和拮抗肌收缩的能力时，交互大直径抑制通路中的传输显示出逐渐变化。长
时间卧床休息或不活动也会导致牵张反射和霍夫曼反射发生变化。相反，训练有素的芭蕾舞演员的比目鱼肌牵
张反射较低，并且在不同类型的运动员中有所不同。

乔纳森 ·沃尔帕乌和他的同事对人类、猴子和老鼠进行的广泛研究发现，牵张反射可以操作性地调节以增加
或减少。这些变化背后的机制很复杂，涉及多个部位的改变，包括运动神经元特性的变化。这些变化的一般先
决条件是脊髓运动回路的皮层脊髓控制必须完好无损。
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32.7 中枢神经系统的损伤会导致反射响应的特征性改变

32.7 中枢神经系统的损伤会导致反射响应的特征性改变
牵张反射通常用于神经系统疾病患者的临床检查。它们通常是通过用反射锤猛烈敲击肌肉的肌腱而引起的。

尽管这些响应通常称为肌腱反射或肌腱抽搐，但受刺激的受体肌梭实际上位于肌肉而非肌腱中。只有纺锤体中
的初级感觉纤维参与腱反射，因为这些纤维被腱拍产生的肌肉快速拉伸选择性地激活。
测量牵张反射强度的变化可以帮助诊断某些病症以及定位中枢神经系统的损伤或疾病。牵张反射缺失或减

弱通常表明外周反射通路的一个或多个组成部分发生了紊乱：感觉或运动轴突、运动神经元的细胞体或肌肉本
身（第 57章）。然而，由于运动神经元的兴奋性取决于下行的兴奋性和抑制性信号，因此中枢神经系统损伤也
可能导致牵张反射缺失或减弱。相反，过度活跃的牵张反射总是表明病变位于中枢神经系统。

32.7.1 脊髓下行通路中断经常导致痉挛

肌肉抵抗拉长的力量取决于肌肉的内在弹性或硬度。因为肌肉具有串联和并联的弹性元件来抵抗延长，所
以它表现得像弹簧（第 31章）。此外，肌肉内部和周围的结缔组织也可能导致其僵硬。这些弹性元件可能会在大
脑和脊髓损伤后发生病理改变，从而引起挛缩和关节位置异常。然而，肌肉对拉伸的抵抗力也与神经有关；牵
张反射通路中固有的反馈回路起到抵抗肌肉拉长的作用。
痉挛的特征是过度活跃的肌腱抽搐和对肌肉快速拉伸的抵抗力增加。关节的缓慢运动只会引起被动阻力，这

是由关节、肌腱、肌肉和结缔组织的弹性特性引起的。随着拉伸速度的增加，拉伸阻力逐渐增加。这种相位关系
是痉挛的特征；主动反射收缩仅发生在快速拉伸期间，当肌肉保持在拉长位置时，反射收缩减弱。
中风、大脑或脊髓损伤以及多发性硬化症等退行性疾病引起的下行运动通路损伤后会出现痉挛。它也见于

出生前、出生时或出生后不久发生脑损伤的个体，导致脑瘫。
下行通路损伤后不会立即出现痉挛，而是会在数天、数周甚至数月后发生。这与拉伸反射回路中多个位置

的塑性变化相似。感觉大直径组轴突在活跃时会释放更多的递质物质，而 α运动神经元会改变其内在特性和形
态（树突萌芽和去神经超敏响应），从而使它们变得更加兴奋。投射到运动神经元的兴奋性和抑制性中间神经元
也会发生变化，并且可能有助于增加兴奋性。

无论产生痉挛的确切机制是什么，其作用都是强烈促进单突触反射通路中的传递。它不是唯一受下行运动
通路损伤影响的反射通路。涉及 I/II组中间神经元和来自皮肤的感觉纤维的通路也受到影响，并表现出在中枢运
动损伤患者中观察到的症状。因此，在临床上，痉挛在更广泛的意义上使用，而不仅仅与牵张反射过度兴奋有
关。反射性过度兴奋是否会导致下行通路损伤后的运动障碍，或者它是否可能是一种相关的适应性，有助于在
下行输入减少时激活肌肉，这仍然存在争议。

32.7.2 人类脊髓损伤导致一段脊髓休克期，随后出现反射亢进

脊髓损伤会引起脊髓反射强度的巨大变化。每年，大约有 11000名美国人遭受脊髓损伤，还有更多人患有
中风。这些伤害中有一半以上会导致永久性残疾，包括运动和感觉功能受损以及无法控制大小便。如今在美国
大约有 25万人因脊髓损伤而永久性残疾。

当脊髓被完全横断时，通常在受伤后会立即出现一段时期，此时横断面以下的所有脊髓反射都会减弱或完
全抑制，这种情况称为脊髓休克。在数周和数月的过程中，脊髓反射逐渐恢复，而且常常被大大增强。例如，轻
触足部皮肤可能会引起腿部强烈的屈曲回缩反射。

32.8 要点
1. 反射是由外周受体受到刺激而引发的协调的、无意识的运动响应。
2. 脊髓反射通路中的许多中间神经元组也参与产生复杂的运动，例如行走和从大脑传递自主命令。
3. 反射响应的某些组成部分，尤其是那些涉及四肢的反射响应，是由脊髓上中枢介导的，例如脑干核、小

脑和运动皮层。
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32.8 要点

4. 由于感觉信号会聚到参与启动运动的脊柱和脊柱上神经元间系统，因此反射被顺利地整合到中央生成的
运动指令中。确定这些综合事件的细节是当代脊髓感觉运动整合研究的主要挑战之一。

5. 由于脊髓上中枢在脊髓反射通路中的作用，中枢神经系统的损伤或疾病通常会导致脊髓反射强度的显著
改变。这种变化模式为神经系统疾病患者的诊断提供了重要帮助。
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