
第 34章 运动皮层的自主运动

在本章中，我们将描述大脑皮层如何使用来自外部世界的感觉信息来指导运动动作，从而使个体能够与周
围环境互动。我们首先对自主运动一词的含义进行一般描述，并介绍一些理解其控制的理论框架，然后是涉及
自主运动行为皮层回路的基本解剖结构。然后我们考虑与身体、外部空间和行为目标相关的信息如何在顶叶皮
层区域组合和处理。随后讨论前运动皮层区域在选择和规划运动动作中的作用。最后，我们检查了初级运动皮
层在运动执行中所起的作用。

34.1 自主运动是行动意图的身体表现
包括人类在内的动物拥有神经系统，不仅是为了感知世界或思考世界，而且主要是为了与之互动以生存和

繁殖。了解有目的的行为是如何实现的是神经科学的巨大挑战之一。我们在此关注大脑皮层对自主运动行为的
控制，特别是灵长类动物的自主手臂和手部运动。

与由传入的感官刺激自动触发的模式化固定延迟反射响应（第 32章）相反，自主运动是有目的的、有意的
和依赖于上下文的，并且通常伴随着（至少在人类中）一种“主人翁感”的行为，感觉这些行为是由个人故意造
成的。采取行动的决定通常是在没有外部触发刺激的情况下做出的。此外，世界上不断变化的事件和条件提供
了不断变化的行动机会，因此自主行动涉及备选方案之间的选择，包括选择不采取行动。最后，根据当前上下
文，同一目标或事件可以在不同时间引发不同的动作。

在整个进化过程中，自主行为的这些特征在高等灵长类动物中变得越来越突出，尤其是在人类中，这表明
控制灵长类动物自主行为的神经回路具有适应性。特别是，进化导致感官输入的物理特性与其对个体的行为显
著性的分离程度越来越大。控制回路的适应还通过允许个人记住和从以前的经验中学习，预测不同行动选择的
未来结果，并采用新策略和找到新的解决方案来实现他们的目标，从而增强了一个物种可用的自主运动行为期
望的目标。自主控制如何、何时甚至是否行动，赋予灵长类动物自主行为以丰富性和灵活性，并防止行为变得
冲动、强迫甚至有害。

自主行为是个人对环境采取行动意图的物理表现，通常是立即或在未来某个时候实现目标。这可能需要针
对当前条件和个人的长期目标量身定制的单一非模式化动作或动作序列。独立于运动而使用手指、手和手臂的
能力进一步帮助灵长类动物，尤其是人类，利用他们的环境。大多数动物在饥饿时必须在周围环境中寻找食物。
相比之下，人类可以通过用手做饭来“觅食”，或者只需在手机上输入几个数字就可以订购外卖食物。由于大脑
皮层的大面积涉及自主运动控制的各个方面，因此对自主运动皮层控制的研究为了解整个大脑皮层的目的性功
能组织提供了重要的见解。

34.1.1 理论框架有助于解释行为和自主控制的神经基础

个人获取环境信息和身体与环境的关系、决定如何与环境互动以实现短期或长期目标、组织和执行自主运
动以实现目标的神经过程，他们的目标传统上分为 3个分析组成部分：感知机制生成外部世界及其中个体的内
部表示，认知过程使用这个世界的内部模型来选择与其环境互动的行动方案，并选择的行动规划然后被传递给
运动系统以实施。这种对大脑整体功能组织的串行观点长期以来一直主导着神经科学。例如，这本教科书有单
独的部分专门介绍感知、认知和运动。

大脑必须将目标转化为实现目标的运动命令。例如，喝一口咖啡需要大脑将有关咖啡杯的视觉信息和有关
您手臂和手的当前姿势和运动的躯体信息转换为一种肌肉收缩模式，使您的手移向杯子，抓住它，然后将它举
到嘴边。如图 34.1.1A所示，许多行为和建模研究表明，这可以通过一系列感觉运动坐标转换来实现，这些转换
将杯子的视网膜图像转换为运动命令。
这种感受-运动转换模型的变体指导了许多关于自主手臂运动控制研究的设计和解释。神经记录研究（包括

许多将在这里描述的研究）已经发现了运动参数和感受-运动转换之间可能的神经相关性，被认为是运动规划和
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Figure 34–1 Theoretical frameworks for interpreting neural 
processing during voluntary motor actions.

A. The concept of sensorimotor transformations addresses 
the basic problem that tasks such as reaching to a visual target 
require the brain and spinal cord to convert sensory informa-
tion about the spatial location of the target, initially repre-
sented in retinal coordinates, into patterns of muscle activity 
to move the limb to the target object. It is assumed that this 
sensorimotor transformation involves the use of intermediary 
representations—representation of the location of the target 
object relative to the body, the spatiotemporal trajectory of the 
hand (extrinsic kinematics), and motion of the joints (intrinsic 
kinematics) necessary to reach and grasp the object—before 

generating the patterns of neural activity that specify the causal 
forces (kinetics) or muscle activity.

B. Optimal feedback control recognizes three key processes 
for control. Optimal state and goal estimation (red box) inte-
grates sensory feedback from various modalities along with
an efference copy of motor commands to estimate the pre-
sent position and motion of the body and objects in the world.
Task selection (blue box) involves processes that identify
behavioral goals based on internal desires and information 
about the state of the body and the world. Control policy
(green box) determines the feedback gains, operations, and 
processes necessary to generate motor commands to control 
movement.

外部
运动学

外部坐标 动力学/肌肉

A

内部
运动学

最优反馈
控制策略

最优状态
和目标估计

运动命令

感觉反馈

传出副本

任务
选择

B

planning and execution. This conceptual framework 
is an example of a representational model of brain func-
tion. Just as the activity of neurons in primary sensory 
areas appears to encode specific physical properties 
of stimuli, the sensorimotor transformation model 
assumes that the activity of neurons in the motor sys-
tem explicitly encodes or represents specific properties 
and parameters of the intended movement.

However, the sensorimotor transformation model 
has important limitations. Among them, the param-
eters and coordinate systems typically used in such 
models were imported from physics and engineering, 
rather than derived from the physiological proper-
ties of biological sensors and effectors. Furthermore, 
the model places all emphasis on strictly serial feed-
forward computations and relegates feedback circuits 

primarily to the detection and correction of perfor-
mance errors after they are committed. The model also 
requires that every temporal detail of a movement be 
explicitly calculated before the motor system can gen-
erate any motor commands. Another limitation is its 
rigidity; it assumes that the same sequence of com-
putations controls every movement in every context. 
Finally, this approach has not addressed how the pro-
posed sensorimotor transformations could be imple-
mented by neurons.

In recent years, theoretical studies of the motor 
system have been moving away from strictly represen-
tational models to more dynamical causal models. This 
approach begins with the premise that the functional 
architecture of motor control circuits evolved to gen-
erate movements, not to represent their parameters. 
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图 34.1.1: 解释自主运动过程中神经处理的理论框架。A.感受-运动转换的概念解决了这样一个基本问题，即到
达视觉目标等任务需要大脑和脊髓将有关目标空间位置的感觉信息（最初以视网膜坐标表示）转换为肌肉活动
模式，从而将肢体移动到目标对象。假设这种感受-运动转换涉及使用中间表示，目标对象相对于身体的位置表
示、手的时空轨迹（外在运动学）以及到达所需的关节运动（内在运动学）并抓住物体，在生成指定因果力（动
力学）或肌肉活动的神经活动模式之前。B.最优反馈控制识别 3个关键的控制过程。最佳状态和目标估计（红
框）整合了来自各种模式的感官反馈以及运动命令的影响副本，以估计世界上身体和物体的当前位置和运动。任
务选择（蓝色框）涉及根据内部欲望和有关身体和世界状态的信息确定行为目标的过程。控制策略（绿色框）确
定生成运动命令以控制运动所需的反馈增益、操作和过程。
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执行的基础。这个概念框架是大脑功能的代表性模型的一个例子。正如初级感觉区域神经元的活动似乎编码刺
激的特定物理特性一样，感受-运动转换模型假设运动系统中神经元的活动明确编码或表示预期运动的特定特性
和参数。

然而，感受-运动转换模型有重要的局限性。其中，此类模型中通常使用的参数和坐标系是从物理学和工程
学中引入的，而不是从生物传感器和效应器的生理特性中推导出来的。此外，该模型将所有重点都放在严格的
串行前馈计算上，并将反馈回路主要用于检测和纠正性能误差。该模型还要求在运动系统生成任何运动命令之
前明确计算运动的每个时间细节。另一个限制是它的刚性；它假设相同的计算序列控制着每个上下文中的每个
动作。最后，这种方法没有解决所提出的感受-运动转换如何由神经元实现的问题。
近年来，运动系统的理论研究已经从严格的表征模型转向更动态的因果模型。这种方法的前提是运动控制

回路的功能架构进化为产生运动，而不是表示它们的参数。这些回路特性是通过神经回路的进化变化和出生后
发育过程中依赖于经验的适应过程获得的，这些过程在神经回路内产生了产生所需运动所必需的突触连接模式。
脊髓和脊髓上运动回路确保脊髓运动神经元在任务条件下产生适当的肌肉收缩信号，而不依赖于坐标变换等计
算形式。
如图 34.1.1B和第 30章所示，一个这样的理论框架是最优反馈控制。有许多不同形式的最优控制，每一种

都抓住了控制的重要方面。最优反馈控制，顾名思义，强调反馈信号对于运动规划和控制的重要性。从某种意
义上说，它是最佳的，因为它强调了行为目标和当前环境在确定如何最好地规划和控制运动方面的重要性。这
种灵活性可以解释人类的运动表现如何既高度可变又成功。
如图 34.1.1B所示，最优反馈控制框架还将自主运动的控制分为 3个关键过程：状态估计、任务选择和控制

策略。状态估计涉及前向内部模型，这些模型使用运动命令的效应副本和外部感觉反馈来提供对身体和环境当
前状态的最佳估计（第 30章）。任务选择涉及大脑在当前环境中选择行为目标的神经过程，以及哪些运动动作
可能最好地实现该目标。这种选择可以基于支持替代行动和实现目标的替代选择的感官证据，以及影响最佳响
应的其他因素，例如动机状态、任务紧迫性、偏好、相对收益与风险、身体的机械特性和环境，甚至是不同行动
选择的生物力学成本。最后，控制策略提供了一组规则和计算，用于确定如何生成运动命令以在给定身体和环
境的当前状态下实现行为目标。重要的是，最佳反馈控制中的控制策略过程不是一系列纯前馈计算，用于计算
运动开始前所需运动轨迹和相关肌肉活动模式的每个瞬时细节。相反，它涉及对反馈回路增益进行依赖于上下
文和时间的调整，允许肌肉活动的时空形式实时动态出现，作为运动生成的控制过程的一部分。
感受-运动转换和最优反馈控制模型并不是互不相容的假设。最佳反馈控制解释了运动行为的某些特征，但

在很大程度上与控制的神经实现无关。它假设运动回路是动态系统，可以在不同的任务约束下达到预期的目标。
因此，给定的神经元可能有助于不同任务条件下的感觉运动控制，但其活动可能不对应于可定义坐标框架中的
特定运动参数。相比之下，感受-运动转换模型并没有完全解释实时运动控制是如何通过运动回路实现的，而是
强调需要将信息从感觉信号转换为运动指令。

即使神经控制系统是动态的，它控制的系统（肌肉骨骼植物）也是一个物理对象，必须遵守普遍的物理运动
定律。因此，神经活动应该显示出与这些物理参数和规律的相关性，这将有助于推断这些神经元是如何对自主
运动控制做出贡献的，即使它们没有试图对这些术语进行编码。事实上，分离不同类型的运动相关信息的实验
任务揭示了不同皮层运动区域的神经活动如何与不同的运动特性以及运动规划和执行的不同方面相关联的重要
差异。最后，我们可以对我们的移动方式施加任意的意志控制。例如，我们可以选择沿着一条直线路径高效地
进行无障碍的到达运动，或者异想天开地沿着一条复杂的弯曲路径进行运动，即使没有需要避开的障碍，而且
运动消耗的能量也很大。实验挑战是揭示大脑如何通过神经元和神经回路实施这种有意的控制。

34.1.2 许多额叶皮层和顶叶皮层区域参与自主控制

在这里，我们描述了额叶皮层和顶叶皮层的区域，这些区域将感觉输入转化为运动指令以产生自主运动。然
后，我们检查了参与自主控制手臂和手部运动的神经回路，这些运动是灵长类动物运动库的重要组成部分。我
们专注于恒河猴的研究，因为我们对手臂和手的皮层控制的大部分知识都来自这个物种，而人类自主控制的神
经回路似乎具有类似的组织。许多其他神经结构，包括前额叶皮层、基底神经节和小脑，也在以目标为导向的
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34.1 自主运动是行动意图的身体表现

自主行为的整体组织中发挥关键作用（第 37和 38章）。
根据细胞结构和骨髓结构细节的区域差异、皮层-皮层连通性、不同标记分子的分布以及神经响应特性的区

域差异，已经使用了几种不同的命名法来划分中央前、中央后和顶叶皮层。在这里，我们将使用一些更广泛接
受的术语，而不描述各种命名法之间的近似同源性。

基于布罗德曼对人类的开创性细胞构造研究，猴子大脑皮层的不同叶被分为更小的区域，包括中央前皮层
中的 2个（区域 4和 6），中央后皮层中的 4个（区域 1、2、3a、和 3b)，并且在上顶叶皮层和下顶叶皮层中至少
有 2个（区域 5和 7）。如图 34.1.2所示，虽然这些细胞结构分裂在文献中仍然存在，但随后的解剖学和功能研
究已经从根本上改变了人们对中央前皮层和顶叶皮层组织方式的看法。
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图 34.1.2: 支持自主控制的顶叶和额叶运动区。出于说明目的，顶内沟在底部面板中打开。顶叶区域在康斯坦丁
·冯 ·艾克诺的术语中用字母 P（顶叶）指定，后跟字母而不是数字来表示细胞结构不同的区域。区域 PF和 PFG
大致对应于布罗德曼 7b区，区域 PG和 OPT对应于布罗德曼 7a区。顶内沟内的区域包括前、外侧、内侧和腹
侧顶内区域（分别为前顶叶、侧顶叶、内顶叶内区、顶内沟腹侧区），以及顶内区和视觉区域 6A（V6A）。箭头
显示功能相关的顶叶和额叶运动区之间主要相互联系的模式。

目前的映射通常将初级运动皮层（灵长类动物中最直接参与运动执行的皮层区域）置于布罗德曼 4区。布
罗德曼 6区现在通常分为 5个或 6个功能区，主要涉及大脑的不同方面、身体不同部位运动的规划和控制。手
臂控制区域包括背侧前运动皮层和背前前运动皮层，分别位于外侧区域 6背侧凸面的尾侧和嘴侧。手部控制区
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34.1 自主运动是行动意图的身体表现

域包括腹侧前运动皮层，位于区域 6的腹侧凸面上，该区域已进一步分为 2个或 3个较小的子区域。在内侧前
运动皮层区域发现了与运动选择、排序和启动相关的各种功能。其中包括皮层半球内侧表面的一个区域，该区
域最初被伍尔西及其同事发现并称为次级运动皮层，但现在被称为辅助运动区。该区域又分为 2个区域，一个
位于尾侧的辅助运动区和一个位于嘴侧的前辅助运动区。在布罗德曼 6区之外，3个额外的运动区域，背侧、腹
侧和嘴侧扣带回运动区（分别为 CMAd、CMAV和 CMAr）也参与运动选择，但尚未像更多的外侧前运动区那样
得到充分研究。

初级体感皮层（初级躯体感觉皮层；包括区域 1、2、3a和 3b）位于前中央后回。它处理来自外围的皮肤和
肌肉机械受体信号，并将该信息传输到其他顶叶和中央前皮层区域（第 19章）。与区域 6一样，布罗德曼的顶叶
区域 5和 7现在被划分为位于顶内沟内和附近的几个区域，每个区域都集成了关于身体的各种类型的感觉信息
或用于自主运动控制的空间目标。这些包括顶叶和 PEc在头侧或上侧，以及 PF、PFG、PG和尾侧、下侧的 OPT。
顶内沟内的区域包括前、外侧、内侧和腹侧顶内区域（分别为前顶叶、侧顶叶、内顶叶内区和顶内沟腹侧区）以
及顶内区和更高的视觉区域 V6A。

这些中央前、中央后和顶叶皮层区域通过相互、汇聚和发散投射的复杂模式相互连接。辅助运动区、背侧前
运动皮层和腹侧前运动皮层不仅与初级运动皮层之间而且彼此之间也具有体表组织的相互联系。辅助运动区和
初级运动皮层都接收来自初级躯体感觉皮层和背顶叶皮层的躯体组织输入，而背侧前运动皮层和腹侧前运动皮
层与顶叶皮层的尾部、内侧和外侧部分相互连接。这些体感和顶叶输入为初级运动和尾侧前运动区提供与行为
目标、目标对象以及用于规划和引导运动行为的身体位置和运动相关的感觉信息。

相比之下，前辅助运动区和背前前运动皮层投射到辅助运动区和背侧前运动皮层但不投射到初级运动皮层，
并且与顶叶的连接很弱。相反，它们与前额叶皮层具有相互联系，因此可能会对自主行为施加更随意的依赖于
上下文的控制。前额叶皮层也与其他前运动皮层区域相连。

手和手臂运动的控制是通过分布在几个顶叶和中央前运动区域的部分隔离的并联回路来实现的。手部运动
功能通常由位于更横向的额顶叶回路支持，尤其是前顶叶和腹侧前运动皮层。相比之下，近端手臂运动功能由
更内侧的回路支持，特别是顶叶和内顶叶内区以及中央前区域背侧前运动皮层、辅助运动区和前辅助运动区。

34.1.3 下行运动命令主要由皮层脊髓束传递

较旧的教科书通常将初级运动皮层称为“最终共同通路”。其他皮层运动区被认为通过投射到初级运动皮层
来影响自主运动，然后初级运动皮层形成下行运动命令，该命令被传输到脊髓。这是不正确的。
初级运动皮层之外的几个皮层运动区投射到大脑的皮层下区域以及脊髓，与初级运动皮层的下行投射平行。

自主控制的关键下行通路是锥体束，它起源于许多中央前区和顶叶区的皮层 V。锥体束包含终止于脑干运动结
构（皮层延髓束）的轴突和向下投射到脊髓（皮层脊髓束）的轴突。如图 34.1.3所示，中央前区不仅包括初级运
动皮层，还包括辅助运动区、背侧前运动皮层、腹侧前运动皮层和扣带回运动区。来自初级躯体感觉皮层和顶
叶区域的下行纤维，包括顶叶和 PFG，也在锥体束中传播。前辅助运动区和前背侧前运动皮层不会将轴突直接
发送到脊髓；相反，它们的下行输出通过投射到其他皮层下结构间接到达脊髓。

大多数起源于一个半球的皮层脊髓束轴突在延髓尾侧的金字塔处交叉到中线（十字交叉）的另一侧，并从
那里投射到脊髓本身，形成外侧皮层脊髓束。一小部分不交叉并形成腹侧皮层脊髓束。在灵长类动物中，许多皮
层脊髓轴突，实际上所有其他哺乳动物的皮层脊髓轴突，仅终止于脊髓间神经元，并通过脊髓间神经元和反射
通路间接地对自发运动产生影响。在猴子中，来自前运动皮层区域的所有皮层脊髓轴突和许多来自初级运动皮
层的皮层皮髓轴突终止于脊髓中间区的中间神经元，而后中央和顶叶区域以背角的中间神经元为目标。灵长类
动物而非其他哺乳动物中初级运动皮层产生的相当大一部分皮层质髓轴突的末梢在它们的目标处形成树状结构，
并直接在脊髓 α运动神经元上形成突触，进而支配肌肉；这些直接单突触投射到脊髓运动神经元的初级运动皮
层神经元称为皮层运动神经元细胞。

任何自主的手臂运动都会对身体的其余部分产生不稳定的影响。因此，控制手臂的自主运动需要与负责控
制姿势和平衡的神经回路协调。这是通过从皮层运动区到网状结构的下行投射介导的，网状结构又通过网状脊
髓束投射到脊髓（第 33和 36章）。
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34.1 自主运动是行动意图的身体表现822    Part V / Movement

Figure 34–3 Cortical origins of the corticospinal 
tract. (Reproduced, with permission, from Dum and Strick 
2002. Copyright © 2002 Elsevier Science Inc.)

A. Corticospinal neurons that modulate muscle activity in the 
contralateral arm and hand originate in the parts of the primary 
motor cortex (M1) motor map and many subdivisions of the 
premotor cortex (PMd, PMv, SMA) that are related to arm and 
hand movements (indicated by the darker zones). The axons 
from these areas project into the spinal cord cervical enlarge-
ment (see part B). Corticospinal fibers projecting to the leg, 
trunk, and other somatotopic parts of the brain stem and spinal 
motor system originate in the other parts of the motor and 
premotor cortex, indicated by the lighter zones. (Abbreviations: 
CMAd, dorsal cingulate motor area; CMAr, rostral cingulate motor 
area; CMAv, ventral cingulate motor area; M1, primary motor 
cortex; PMd, dorsal premotor cortex; PMv, ventral premotor 
cortex; SMA, supplementary motor area.)

B. Transverse sections of the spinal cord at the level of the cer-
vical enlargement in monkeys after injection of the anterograde 
tracer horseradish peroxidase into different arm-related cortical 
motor regions to label the distribution of corticospinal axons 
arising from each cortical region. The corticospinal axons from 
the primary motor cortex (left), supplementary motor area (middle), 
and cingulate motor areas (right) all terminate on interneuronal 
networks in the intermediate laminae (V–VIII) of the spinal cord. 
Only the primary motor cortex contains corticospinal neurons 
(corticomotoneuronal cells) whose axons terminate directly 
on spinal motor neurons in the most ventral and lateral part of 
the spinal ventral horn (Rexed’s lamina IX). Rexed’s laminae I 
to IX of the dorsal and ventral horns are shown in faint outline 
in each section. The dense cluster of labeled axons adjacent 
to the dorsal horn (upper left) in each section are corticospinal 
axons descending in the dorsolateral funiculus, before entering 
the spinal intermediate and ventral laminae.
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图 34.1.3: 皮层脊髓束的皮层起源。与手臂和手部运动相关的前运动皮层（背侧前运动皮层、腹侧前运动皮层、
辅助运动区）的细分（由较暗的区域表示）。来自这些区域的轴突投射到脊髓颈膨大区（见 B部分）。投射到腿
部、躯干和脑干和脊髓运动系统的其他躯体部分的皮层脊髓纤维起源于运动和前运动皮层的其他部分，由较亮
的区域表示。B.将顺行示踪剂辣根过氧化物酶注射到不同的手臂相关皮层运动区域后，猴子颈部增大水平的脊
髓横截面，以标记每个皮层区域产生的皮层脊髓轴突的分布。来自初级运动皮层（左）、辅助运动区（中）和扣
带回运动区（右）的皮层脊髓轴突都终止于脊髓中间层（V-VIII）的神经元间网络。只有初级运动皮层包含皮层
脊髓神经元（皮层运动神经元细胞），其轴突直接终止于脊髓腹角的最腹侧和外侧部分的脊髓运动神经元。Rexed
背角和腹角的 I至 IX层在每个部分中都以模糊的轮廓显示。在每个部分中，与背角（左上）相邻的密集标记轴
突簇是皮层脊髓轴突，在进入脊髓中间层和腹侧层之前，在背外侧索中下行。
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34.1 自主运动是行动意图的身体表现

34.1.4 在运动开始之前施加一个延迟期，将规划与执行动作相关的神经活动隔离开

自主运动需要在显著感觉输入到达和启动适当的运动响应之间进行一系列神经过程的介入。随着 20世纪 60
年代觉醒动物大脑皮层单细胞记录技术的发展，实验性地操纵运动的不同属性任务已被用于研究涉及手臂和手
部运动控制的每个皮层区域，以试图识别每个区域假定控制过程的神经相关性。

如图 34.1.4A所示，在“响应时间”任务中，动物在检测到特定刺激时会做出预先指定的响应，例如在目标
出现时到达目标。刺激物会告知动物该做什么运动以及何时做。然而，此类任务中的响应时间通常很短，通常
小于 300毫秒，并且大多数或所有导致运动开始的假定规划阶段都在这么短的时间内完成。如图 34.1.4B所示，
这使得很难辨别在每个给定时刻神经元的活动中代表了哪些类型的信息，以及它们对哪些过程做出了贡献。

指导延迟任务

速度

细胞

  行动提示 目标提示

BA

反应时间任务

目标提示
和运动提示 目标提示 行动提示 
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图 34.1.4: 与运动规划和运动执行相关的神经过程可以及时分离[318]。A.在响应时间任务中，感官提示指示受试
者移动到哪里（目标提示）和何时移动（去提示）。规划和启动运动执行所需的所有神经操作都在提示出现和运
动开始之间的短暂时间内执行。在指示性延迟任务中，初始提示告诉受试者移动到哪里，然后才给出开始提示。
第一个提示提供的知识允许受试者规划即将到来的动作。在第一个提示之后但在第二个提示之前发生的任何活
动变化都被认为是规划阶段的神经相关因素。B.运动规划和执行在给定皮层区域的单个神经元或神经群水平上
并未完全分离。光栅图和累积直方图显示 3个前运动皮层神经元在响应时间试验和指示延迟试验期间对每个细
胞偏好方向运动的响应。在栅格图中，每一行代表单个试验中的活动。每个光栅行中的细抽动表示动作电位，2
个较粗的抽动表示运动的开始和结束。在响应时间试验中，猴子在目标出现之前不知道向哪个方向移动。相比
之下，在指示延迟试验中，初始提示会在第二个信号出现之前通知猴子目标所在的位置，以启动运动。在延迟
期间，许多运动前细胞的活动显示出定向调整的变化，表明即将发生的延迟运动的方向。细胞 1中的活动似乎
与任务的规划阶段密切相关，因为在指示延迟任务中，在发出信号后没有执行相关的活动。其他 2个细胞显示
与规划和执行相关的不同程度的活动。

然而，自主行为的一个关键特征是，在形成行动意图的那一刻，运动的启动并不是强制性的。如图 34.1.4A所
示，这种对运动时间的意志控制已被所谓的“指令延迟”运动任务所利用，其中指令提示告知动物即将发生的
运动的特定方面，例如目标的位置，但动物必须保持响应，直到延迟的刺激信号发出移动信号。该协议允许研
究人员及时将与规划预期行为的早期阶段相关的神经过程与实时直接耦合到运动的启动和控制的神经过程分离。

如图 34.1.4B所示，正如预期的那样，所有与运动相关的皮层区域中的神经元在响应时间任务中的运动执行
之前和期间放电，并且它们的活动与运动的不同属性系统地相关，例如它们的方向、速度、空间轨迹、因果力和
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34.2 顶叶皮层提供有关世界和身体的信息，用于状态估计以规划和执行运动动作

肌肉活动。然而，如图 34.1.4B所示，至关重要的是，同一区域的许多神经元也在指令延迟期间发出有关预期运
动行为的信息，该信息远早于其启动。因此，即使规划和执行是自主运动控制中不同的连续阶段，它们并不由不
同的神经群体在不同的皮层区域中实施。此外，即使是训练有素的猴子偶尔也会根据指令提示做出错误的动作。
在这些试验中，延迟期间的活动通常预示着猴子最终会做出错误的运动响应。这是令人信服的证据，表明该活
动是猴子运动意图的神经相关物，而不是对指令提示的被动感官响应。

34.2 顶叶皮层提供有关世界和身体的信息，用于状态估计以规划和执行运动
动作

感官信息对于选择适当和有效的行动至关重要。在从杯子喝水之前，大脑会使用视觉输入来识别哪个物体
是杯子，它相对于身体的位置，以及它的物理特性，如大小、形状和手柄方向。此外，通过整合四肢的本体感觉
信号和运动指令的传出副本，可以提供有关手臂和手部当前姿势和运动的信息（第 30章）。最后，在与物体进
行手动交互时，如抓取和举起杯子时，皮肤的信号是至关重要的。

几行证据表明顶叶皮层是运动动作感觉处理中的关键大脑区域。顶叶，尤其是顶叶、顶内区和内顶叶内区，
从初级躯体感觉皮层接收关于身体姿势和运动的强烈躯体感觉输入。顶内沟沿线和顶内沟内的几个顶叶区域是
背侧视觉通路的主要组成部分，它处理有关物体的视觉空间信息，这些物体在伸手、抓住和操纵它们时引导手
臂和手的运动。顶叶也与中央前皮层运动区相互连接，为中央前皮层提供运动感觉引导信号，并从相同的中央
前区接收运动命令的传出副本。最后，患有后顶叶皮层病变的人类受试者通常在使用感觉信息指导运动动作时
表现出特定的障碍（文本框 34.1）。

文本框 34.1 (后顶叶皮层的病变研究导致使用感觉信息指导行动的缺陷)

♠

长期以来，自然发生或实验诱导的病变一直被用来推断不同神经结构的作用。但是，必须始终谨慎
解释病变的影响。通常不正确的结论是，由于对运动系统的一部分的损伤而干扰的功能独特地存在于受
损的结构中，或者受损的神经元明确地执行该功能。此外，病变的不利影响可以通过剩余的完整结构中
的补偿机制来掩盖或改变。然而，病变实验对于区分大脑区域的功能作用至关重要。
古德尔、米尔纳、罗塞蒂等人对顶叶皮层损伤患者的行为研究得出的结论是，顶叶的主要功能是提取

有关外部世界和自身身体的感觉信息，以规划和指导运动。这些研究表明，顶叶某些部位病变的患者在
将手臂和手准确地指向物体的空间位置以及在抓住之前塑造手的方向和握持孔的能力方面存在特定缺陷。
他们还表现出特别严重的缺陷，即无法快速调整他们正在进行的伸展和抓握动作，以应对目标物体

位置或方向的意外变化。这种视觉行动指导是由通过背侧视觉流路由的视觉信号提供的，并且可以与通
过颞叶腹侧视觉流同时路由的视觉输入诱发的感知过程并行且独立于感知过程。例如，虽然我们对物体
大小和方向的视觉感知可能会被某些感知错觉所欺骗，但运动系统的行为通常就像它没有被愚弄一样，并
做出准确的运动。

34.2.1 顶叶皮层将感觉信息与运动动作联系起来

我们将周围的空间体验为一个单一的统一环境，在这个环境中，物体相对于彼此和我们自己都有特定的位
置。经典神经科学认为，顶叶通过整合来自不同感觉方式的输入，构建了一个统一的多模态神经表征世界。这张
单一的空间映射被认为提供了空间感知和运动的感官引导所需的所有信息，因此由控制身体不同部位（如眼睛、
手臂和身体）的不同运动回路共享。
然而，认为顶叶皮层包含单一拓扑组织空间表征的想法是不正确的。相反，后顶叶皮层包含几个不同的功

能区，这些功能区并行工作，并接收感觉输入和运动输入的不同组合（比如与不同执行器运动引导相关的眼睛、
手臂、手等）。这些区域的神经元通常是多模态的，具有视觉和躯体感觉感受野，并且在特定效应器运动之前和
运动期间优先放电。每个功能区域都连接到参与控制相同效应器的额叶运动区域。最后，每个区域都不是按照
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熟悉的周围空间如实的点对点表示方式进行拓扑结构组织，而是由不同感觉输入神经元的复杂混合物组成，这
些神经元可能有助于引导运动动作与环境的多感觉整合。

34.2.2 身体位置和运动在后顶叶皮层的几个区域表示

初级躯体感觉皮层和相邻的上顶叶皮层区域顶叶、内顶叶内区和顶内区是关于身体部位的位置和运动的本
体感受和触觉感觉信息的主要来源。初级躯体感觉皮层区域 1和 2中的神经元通常对来自对侧身体有限部分的
触觉输入或 1个或几个相邻关节在特定方向上的运动做出响应。

相反，许多顶叶和内顶叶内区神经元在多个关节的被动和主动运动期间放电。一些细胞也会在多个身体部
位的联合运动中做出响应，包括双臂的双边运动。许多顶叶和内顶叶内区神经元也有较大的触觉感受野，其响
应受肢体运动或姿势期间的情境调节。例如，具有覆盖手的整个无毛（手掌）表面的触觉感受野的神经元可能
仅在手靠近身体时才对与物体的物理接触做出响应，而不是当它用手臂完全接触物体时扩展。

这些发现表明，虽然区域 1和区域 2神经元对特定身体部位的位置和运动进行编码，但上顶叶神经元整合
了有关各个关节位置以及肢体节段相对于身体的位置的信息。这种集成创建了一个神经“身体映射式”，它提供
了关于手臂相对于身体的位置以及不同的手臂部分如何相对于彼此定位和移动的信息。这种身体模式对于选择
如何实现行为目标和持续控制运动至关重要。

例如，有效伸手的关键要求是了解手臂在伸手之前和期间的位置。在布罗德曼 2区和邻近的上顶叶小叶（区
域 5或顶叶）有实验性损伤的猴子在没有视觉的情况下，在本体感受和触觉引导下，无法触及和操纵物体。具有
类似病变的人类患者表现出相同的缺陷，没有空间忽视，这是下顶叶更多横向病变的常见结果。

34.2.3 空间目标在后顶叶皮层的几个区域都有体现

顶内沟内的功能区域与空间信息的处理密切相关，尤其是与行动相关的视觉信息。这些区域中的每一个都
有独特的方式来表示相对于身体的物体和空间目标，并有助于控制身体不同部位的运动动作。例如，侧顶叶中
的许多神经元接收来自纹状体皮层区域的视觉输入。它们的感受野固定在视网膜坐标中，并在猴子改变注视方
向时转移到新的空间位置。如图 34.2.1A和第 1章所示，当动物注意到感受野内的刺激时，即使不看它，神经响
应也常常会增加，并且它们通常会在针对它们感受野中的视觉刺激的眼跳之前放电。
几个顶叶区域优先参与手臂和手部运动的控制。例如，上顶叶皮层的最内侧区域 V6A和 PEc区域接收来自

纹状体外视觉区域二级视觉皮层和 V3的输入。许多 V6A和 PEc神经元在视网膜坐标中具有视觉感受野，但它
们的活动也经常受到注视方向、当前手臂姿势和伸手动作方向的调节。

顶内沟底部的顶内沟腹侧区接收来自背侧视觉流的 2个组成部分的输入，即内侧颞叶皮层和内侧颞上皮层，
它们参与光流和视觉运动的分析。许多顶内沟腹侧区神经元对视觉刺激和体感刺激做出响应，其感受野位于面
部或头部，在某些情况下，还位于手臂或躯干上。如图 34.2.1B所示，神经活动处于以头部为中心的坐标中，因
为即使眼睛移动以注视不同的空间位置，体感和视觉信息仍保持在记录中。一些顶内沟腹侧区神经元对沿同一
方向移动的视觉和触觉刺激都有响应，而其他神经元则被向其触觉感受野移动的视觉刺激强烈激活，但前提是
运动通路最终会与触觉感受野相交。这些神经元可以让猴子将物体在他们直接的周围空间中的位置和运动与他
们身体的不同部位联系起来。

与到达相关的顶叶皮层的另一个区域是顶叶到达区。顶叶到达区可能对应于内顶叶内区和相邻的上顶叶皮
层和下顶叶皮层的臂控制部分。许多顶叶到达区神经元的活动随着到达目标相对于手的位置而变化。然而，如
图 34.2.1C所示，此信号并未固定在手或目标的当前位置，而是固定在当前注视方向。每次猴子朝不同的方向看
时，顶叶到达区神经元的触及相关活动都会发生变化，即使目标和手的位置以及所需的触及轨迹没有改变。相
比之下，顶叶和顶内区区域中许多神经元的触及相关活动与注视的相关性较低，而与当前手部位置和手臂姿势
的相关性更强。与顶叶到达区相比，顶叶和顶内区神经元因此提供了关于相对于手的当前位置的到达目标位置
的更稳定的信号。

最后，前顶叶中的神经元主要涉及通过手的运动来抓取和操纵物体。如图 34.2.1D所示，许多前顶叶神经元
在伸手去拿和抓住特定形状、大小和空间方向的物体时优先活跃，甚至经常在抓住它们之前查看这些物体时。神
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图 34.2.1: 猴子顶叶皮层中的神经元对视野中物体相对于身体特定部位的位置具有选择性。每个直方图表示一个
代表性神经元的放电率作为刺激呈现后时间的函数。在每张图中，从眼睛发出的线条表示猴子正在看的地方。A.
外顶叶的神经元具有以视网膜为中心的感受野。视觉响应的强度取决于猴子是否注意刺激（S）。（1）当光线在其
感受野（虚线圆圈）内闪烁时，神经元会放电。（2）如果指示猴子注意刺激的位置，则响应会更强烈。（3, 4）如
果刺激出现在感受野之外，无论注意力指向何处，神经元都不会激发。B.在腹顶叶域，一些神经元具有以头部
为中心的感受野。这是通过将头部保持在固定位置来确定的，同时指示猴子将目光转移到不同的位置。（1, 2）当
光线出现在头部中线的右侧时，该神经元会激活。（3, 4）当光线出现在相对于头部的另一个位置（例如中线或左
侧）时，它不会触发。关键对比出现在情况 1和情况 4之间。光在视网膜上的位置在 2种情况下都相同（稍微偏
向注视点的右侧），但神经元在情况 1中发射，当刺激位于头部右侧时，但在 4中不是，当刺激位于头部左侧时。
C.在内顶叶，神经元对以视网膜为中心的到达方向（R）具有选择性，并在猴子准备到达视觉目标时触发。（2,
3）当猴子伸手去拿他正在看的地方右边的目标时，这个神经元就会激活。（1）当他伸手去拿他正在看的目标或
（4）当他只将眼睛移到右边的目标时，它不会放电。到达的物理方向不是神经元放电的一个因素：它在 1和 3中
是相同的，然而，神经元仅在 3中放电。D.在前顶叶，神经元对特定形状的物体具有选择性。（G）当猴子正在
注视或准备抓住物体时激活。（3）当猴子正在查看一个环或 (2)在黑暗中通过记忆引导伸手去拿环时，该神经元
会激活。（1）当猴子在视觉引导下抓住环时，它会特别强烈地激活。（4）它不会在查看或抓取其他物体时触发。
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经响应特性范围很广，从几乎只对物体的视觉输入做出响应但对抓取动作没有响应的神经元，到即使在黑暗中
也只在手部运动时放电的神经元。这表明前顶叶包含神经回路，这些神经回路开始将有关物体物理特性的视觉
信息（与处理方式相关），詹姆斯 ·吉布森称之为物体的可供性（转化为适当的手部动作）（第 56章）。

关于顶叶皮层的一个有趣发现是，神经元的感受野可以通过个人经历（例如工具使用）而改变。训练猴子使
用耙形工具取回手臂和手正常够不到的食物颗粒。许多顶内沟腹侧区神经元通常会对位于手的当前位置附近或
手臂可触及的任何地方的视觉对象做出响应。如图 34.2.2所示，训练后，当猴子抓住工具时，它们的视觉感受野
会瞬时扩大以吸收工具，就好像工具的远端已经成为猴子自己手和手臂的功能延伸。

AA

BB

体感感受野
工具使用前的视觉感受野 工具使用后的视觉感受野

图 34.2.2: 猴子顶叶皮层中的一些神经元具有一旦抓住工具就会动态扩展的感受野[319]。A.手上的橙色区域（左）
表示神经元的体感感受野。紫色区域（中间）表示手周围神经元的视觉感受野区域。视觉感受野固定在手上，只
要猴子移动它的手臂就会改变空间位置。当猴子在学会如何使用耙子够到工作区中的物体后抓住耙子时，视觉
感受野会扩展（右）。B.图示了具有以肩为中心的双峰体感（橙色）和视觉（紫色）感受野的单个神经元。这个
神经元（中间）的视觉感受野比 A部分所示的大，可能反映了与整臂功能相关的潜在工作空间。视觉感受野还
扩展到包含使用耙子允许的扩展工作空间（右）。

34.2.4 内部产生的反馈可能影响顶叶皮层活动

将手臂运动的视觉和躯体反馈从外周传递到皮层回路的延迟会导致实时感觉运动控制的振荡甚至不稳定。
这个问题的一个理论解决方案是使用前向内部模型，根据传出运动命令的内部效应副本以及较慢的外围反馈信
号（第 30章）对身体运动进行预测估计。
几行证据表明，顶叶皮层回路和小脑（第 37章）可能实现类似的解决方案。顶叶、内顶叶内区和顶叶到达

区中的许多与到达相关的神经元不仅在响应被动感觉输入时活跃，而且在运动开始之前和延迟到达任务的指示
延迟期间也是活跃的。这些响应表明这些神经元在运动开始之前处理集中生成的关于运动意图的信号。这种运
动前活动通常被解释为顶叶皮层产生有助于早期运动规划的前馈信号的证据。然而，另一种解释是运动前活动
是由预期运动的运动命令传出副本驱动，该运动命令通过与中央前运动区域的相互连接传输到顶叶皮层。这种
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34.3 前运动皮层支持运动选择和规划

外周感觉输入和中央效应副本的组合可以允许一些与顶叶触及相关的回路计算对手臂当前状态及其相对于行为
目标的位置的持续更新估计。该估计可用于快速纠正正在进行的手臂运动中的误差。
顶叶回路是主要参与受试者运动意图的形成还是状态估计将取决于其运动前活动的起源。如果它主要在顶

叶皮层本身内产生，这将强烈暗示顶叶皮层参与了预期运动的规划。相比之下，如果它主要由从中央前运动区
域中继的传出副本驱动，这将强烈暗示顶叶回路参与状态估计，包括预测手臂应如何响应运动命令而移动。

34.3 前运动皮层支持运动选择和规划
正如本章开头所概述的，在给定情况下以特定方式采取行动的决定取决于许多因素，包括关于物体、事件

的感官信息，以及来自环境的行动机会、身体姿势和运动、内部动机状态、先前的经验、奖励偏好以及将感官输
入与运动动作联系起来的任意规则和策略。您想喝咖啡的原因可能有很多，而这种愿望可以通过各种行动来满
足，从简单地伸手拿满满的咖啡杯到在家煮咖啡或去咖啡馆。
位于初级运动皮层嘴侧的额叶前运动皮层区域在早期运动规划或任务选择过程中起着重要作用。这些区域

中的许多神经元，例如图 34.1.4中所示的背侧前运动皮层神经元，在指令延迟任务期间产生活动，这些任务反
映了猴子的运动意图，甚至是影响这些动作选择的因素。不同的前运动皮层区域被认为对运动选择和规划做出
不同但重叠的贡献。例如，包括背侧前运动皮层和腹侧前运动皮层在内的外侧前运动皮层传统上与外部感觉输
入启动和引导的动作有关。相比之下，内侧前运动区，包括辅助运动区、前辅助运动区和扣带运动区，与自发运
动的控制以及动作的抑制有关。然而，他们各自贡献的区分并不是绝对的。

34.3.1 内侧前运动皮层参与自主行为的情境控制

克林顿 ·伍尔西开创性的电刺激研究表明，除了初级运动皮层中的运动图之外，额叶皮层的内侧壁还包含一
系列神经元，这些神经元也可以调节身体运动。这个内侧运动图，现在称为辅助运动区，包括整个对侧身体，如
后所述，但比初级运动皮层中的详细图更粗糙。需要强大的刺激电流来唤起运动，这些运动通常是复杂的动作，
例如姿势调整或踏步和攀爬，并且可能涉及身体的两侧。今天，人们一致认为该区域包含 2个具有不同细胞构
造特征、轴突连接和功能特性的区域：更尾侧的辅助运动皮层本身和更延髓的前辅助运动区，我们统称为辅助
运动区皮层。

辅助运动皮层涉及自主行为的许多方面，尽管它的贡献仍然存在争议。几行证据支持自发行为中的作用。在
人类中，低于运动启动阈值的辅助运动皮层电刺激可以唤起内省的运动冲动感，这种感觉在初级运动皮层刺激
期间不会出现。辅助运动皮层的损伤会产生启动所需运动或抑制不需要的运动的问题（文本框 34.2）。此外，在
执行自定进度运动期间颅骨表面的慢皮层电位记录表明，初始电位在运动开始前 0.8 到 1.0 秒出现在额叶皮层
中。该信号称为准备电位，在以辅助运动皮层为中心的皮层中达到峰值。因为它发生在运动之前，所以准备潜
能被广泛解释为该区域的神经活动参与形成运动意图的证据，而不仅仅是执行运动。

文本框 34.2 (前运动皮层的损伤导致自主行为的选择、启动和抑制受损)
辅助运动区和前辅助运动区以及与其相关的前额叶区域的病变在运动的启动和抑制中产生缺陷。启

动缺陷表现为自主手臂运动的丧失，即使患者在适当提示下可以移动。这种缺陷可能涉及身体对侧部分
的运动（运动不能）和言语（缄默）。
相反，运动抑制的缺陷包括无法抑制不适合社交的行为。这些包括当手触摸物体时强迫抓取物体（强

迫抓取），针对视觉上呈现的物体的不可抑制的伸手和搜索动作（摸索动作），以及冲动的手臂和手部动
作来抓取附近的物体，甚至是没有意识到意图的人（异己手综合症或无政府手综合症）。
另一个引人注目的综合症是使用性行为，患者在不考虑需要或社会背景的情况下强迫性地抓住和使

用物体。例如，当患者不饿或食物显然是他人膳食的一部分时，拿起并戴上多副眼镜，或者伸手去吃食
物。
这些启动和抑制行动的缺陷可能代表了辅助运动区相同功能作用的相反方面，特别是在自主行为的
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♠

条件或上下文相关控制中，辅助运动区之前的功能作用。
影响前运动皮层的病变也会导致运动行为选择的障碍。例如，当一只正常的猴子在一个小的透明屏

障后面看到美味的食物时，它很容易到达屏障周围抓住它。然而，在一个大的前运动皮层损伤后，猴子可
能会持续尝试直接接近食物，因此用手反复撞击屏障，而不是绕道屏障。
影响前运动皮层的病变也会导致运动行为选择的障碍。例如，当一只正常的猴子在一个小的透明屏

障后面看到美味的食物时，它很容易到达屏障周围抓住它。然而，在一个大的前运动皮层损伤后，猴子可
能会持续尝试直接到达食物，因此反复用它的手撞到屏障，而不是绕着屏障绕道。

辅助运动区和辅助前运动区中的神经元在自主运动之前和期间放电。与初级运动皮层神经元不同，大多数
辅助运动区神经元的活动与身体部位的特定动作没有那么紧密地耦合，而是似乎与手、手臂、头部或躯干的更
复杂、协调的运动动作相关联。与辅助运动区神经元相比，辅助前运动区神经元通常在运动开始之前更早开始
放电，并且与运动执行的耦合度较低。

辅助运动皮层与所谓的行为执行控制有关，例如在不同的行动、规划和策略之间切换所需的操作。例如，在
猴子中，当受试者收到指示其改变运动目标或抑制先前规划的运动的提示时，一些辅助运动皮层神经元会强烈
放电。因此，辅助运动皮层可能包含一个系统，可以在它们不再适用时覆盖运动规划。

辅助运动皮层还涉及运动序列的组织和执行。如图 34.3.1所示，一些辅助运动皮层神经元在特定的 3个动
作序列开始之前放电，但在相同的 3个动作的不同序列之前不放电。其他神经元仅当特定运动发生在序列中的
特定位置时或当发生特定的连续运动对而不管它们在序列中的位置如何时才会放电。相比之下，一些其他的辅
助运动皮层神经元仅在猴子进行序列的特定顺序位置（例如，仅第三个）发生的运动时放电，而不管其性质或
序列中仍有多少运动要执行。

A
推 转 拉 推 转拉

拉 推 转 拉推 转
B

1 秒

1 秒

图 34.3.1: 猴子辅助运动复合体中的一些神经元编码特定的运动行为序列[320]。A.在记忆序列推转拉（左）的第
一个动作之前的等待期间，神经元有选择地放电。当序列为推-拉-转（右）时，细胞保持相对安静，即使 2个序
列中的第一个动作是相同的（推）。每个光栅图顶部的三角形表示推动运动的开始。B.一个神经元的记录，其活
动在完成一个运动动作（拉）和开始另一个动作（推）之间的间隔期间选择性地增加。当推是序列中的第一个动
作或拉紧接着是转弯时，细胞不活跃。
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这些看似不同的功能可能反映了辅助运动皮层在自主行为的情境控制中更普遍的作用。情境控制涉及根据
内部和外部线索的不同组合选择和执行那些被认为适当的行动，以及在特定环境或社会背景下阻止不适当的行
动。它还可能涉及组织实现特定目标所需的行动顺序。上下文控制可能还涉及其他神经回路的贡献，例如前额
叶皮层和基底神经节区域。
扣带运动区也可能有助于行为的情境控制。扣带运动区似乎参与了在运动错误后选择替代行动或响应不断

变化的奖励意外事件。例如，猴子被训练去推动或转动手柄以响应非指导性的触发信号。最初，如果猴子在连
续试验中做出相同的动作（推动或转动手柄），它们将获得大量奖励。经过几次试验，奖励的大小开始减少。如
果猴子随后切换到另一个动作，则在多次试验重复该动作后，奖励大小会恢复到最大值。因此，对猴子来说，最
好的策略是，一旦它们检测到奖励量减少，就在重复推动或转动手柄之间切换。

在这项任务中，在接受奖励和开始下一次试验之间的间隔期间，头端扣带运动区中的一些神经元会做出响
应。在奖励减少的试验中，当猴子在下一次试验中做出相同的动作时，这些神经元中与任务相关的活动没有改
变；只有当猴子在下一次试验中切换到另一种运动时，它们的活动才会发生变化。重要的是，当视觉提示指示猴
子在下一次试验中改变动作时，这些相同的神经元并没有表现出相同的响应变化。这表明这些延髓扣带运动区
神经元优先参与基于行动结果（奖励大小）切换和移动到替代目标的自主决定，而不是通过视觉指令进行切换。

34.3.2 背侧前运动皮层参与规划手臂的感觉引导运动

埃德 ·埃瓦茨、史蒂文 ·怀斯及其同事在 1980年代进行的记录研究表明，外侧前运动皮层（包括背侧前运
动皮层和腹侧前运动皮层）在感觉引导运动的选择和规划中起着至关重要的作用。如图 34.1.4所示，这些研究
表明，许多前运动神经元会发出短暂的短延迟放电爆发，以响应发出特定动作信号的指令提示，或在指令提示
出现和允许指令动作的第二个提示之间的指示延迟期间持续活动。

该活动反映了有关预期行为的信息，包括目标的空间位置、手臂运动的方向和其他运动属性。重要的是，背
侧前运动皮层延迟期活动可以反映用对侧或同侧手臂到达特定位置的意图，即使 2个手臂运动的生物力学细节
非常不同。这表明在与运动规划的感觉运动坐标转换模型的预测一致的外部空间坐标框架中，背侧前运动皮层
活动可以发出独立于用于产生动作的效应器产生运动动作的意图。成像研究同样发现了在人类前运动皮层中用
任何一只手制作的手指敲击序列的外部空间表征的证据。

从多种备选方案中选择适当的行动是自主控制的一个关键方面。背侧前运动皮层中的延迟期活动可以反映
该过程。例如，在一项实验中，在一项任务中，猴子的背侧前运动皮层神经元进行了记录，在该任务中，动物
首先收到 2种颜色的空间线索，这些线索确定了 2个可能到达相反方向的目标。经过一段记忆延迟期后，位于
中央的新颜色提示会告知猴子哪些空间提示是正确的目标。如图 34.3.2A所示，在第一个指令之后，背侧前运动
皮层中的神经活动发出 2种潜在触及动作的信号，但在第二次指令之后，背侧前运动皮层中的神经活动立即只
发出猴子触及选择的信号。这表明背侧前运动皮层可以在最终决定采取哪个动作之前准备多个潜在的运动动作。
随后的研究表明，这可能仅限于不超过 3到 4个同时发生的潜在行动。如图 34.3.2B所示，顶叶区域顶叶到达区
中的伸展相关神经元也有助于在做出最终动作决定之前准备 2个潜在的运动动作，揭示该过程如何分布在多个
与手臂运动相关的皮层神经群中。

背侧前运动皮层神经元也可以发出故意决定不移动的信号。当目标位置的彩色视觉提示指示猴子到达目标
时，许多背侧前运动皮层神经元在指示延迟期间产生定向调谐活动，但当同一位置的不同颜色提示指示猴子不
要到达目标时，它们到达它的活动会减少。如图 34.3.3所示，这种不同的活动是一个明确的信号，在动作执行前
几秒，关于猴子打算朝特定方向到达还是不移动以响应指令提示。有趣的是，在同一任务中研究的顶叶区域顶
叶/内顶叶内区中的许多神经元在延迟期间继续产生定向调谐活动，即使在指令提示停止到达之后，这表明顶叶
皮层保留了潜在动作的表征，而这些动作最终不会执行。
前运动皮层中的许多神经元也在运动执行过程中激活。鉴于与规划和执行相关的活动如此接近，即使在单

个神经元的水平上，一个主要问题是为什么与规划相关的神经活动不会立即启动运动。是什么阻止运动过早执
行？似乎与规划相关的活动并没有简单地超过启动运动所需的最低阈值，也没有出现必须释放以允许运动开始
的单独的明显制动机制。
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图 34.3.2: 在目标选择任务期间，猴子中与到达相关的皮层神经元的活动反映了对不同目标的潜在运动以及选择
的到达方向。A.三维彩色表面描绘了背侧前运动皮层神经元群体相对于基准的平均活动水平，在该任务中猴子
必须在每次试验中选择 2个颜色编码的到达目标之一。细胞根据它们的偏好运动方向（位于红色和蓝色圆圈的
神经元分别喜欢 45°和 215°的运动）沿一个轴（标记为“细胞”）分类。神经响应曲线旁边的图表显示了在试验
期间不同时间呈现给猴子的刺激。红色和蓝色提示提供有关潜在行动的信息；绿色提示引导猴子通过每个试验
的不同阶段，但没有提供关于达到什么程度的信息。每次试验开始后不久，2个潜在的到达目标（蓝色和红色空
间提示）出现在相对于手臂起始位置（绿色圆圈）的相反位置 500毫秒，然后消失。在记忆的延迟时间后，起始
圆圈的颜色变为红色或蓝色（颜色提示），向猴子指示哪个是正确的目标，在本例中为 45°。在进一步的延迟期
之后，开始信号（所有 8个可能的目标位置处的绿色圆圈）指示猴子开始到达其选择的目标。在 2个空间提示
和中央颜色提示出现之间的目标不确定期间，偏爱 2种潜在到达运动（红色和蓝色圆圈）的背侧前运动皮层神
经元同时被激活，而偏爱其他运动的神经元不活跃或被抑制，这样整个背侧前运动皮层群体就可以对这 2个潜
在的到达动作进行编码。一旦颜色提示出现以识别正确的目标，背侧前运动皮层神经活动就会迅速变化，以发
出猴子选择的伸手动作的信号。如果颜色提示将目标指定为 215°，则偏好该目标（蓝色圆圈）的神经元会增加
它们的活动，而偏好 45°（红色圆圈）的目标的神经元会降低它们的活动（未显示）[321]。B.在顶叶到达区的神经
活动的第二项研究中，数据格式与 A部分相同。在这项研究中，向猴子展示了一个单一的空间提示，指示它准
备到达提示的位置（提示方向）或反向。在随机记忆的延迟期之后，颜色提示指定到达应该到达空间提示的记
忆位置（绿色；提示方向）还是在反向（蓝色）中。顶叶到达区神经活动根据每个神经元的偏好运动方向进行排
序，如 A部分所示。群体活动最初指定空间线索位置，但随后在记忆的延迟期间的剩余时间内反映 2个潜在的
运动方向。颜色提示出现后不久，活动会迅速转移以反映所选的到达方向，即提示方向或反向[322]。
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A  反应时间任务

B  指令延迟任务

目标
出现

移向
提示

“移向”
提示

目标和
预期的移动

目标和
预期的移动

预期的移动

非预期的移动

图 34.3.3: 关于响应选择的决定在猴子的前运动皮层神经元的活动中是显而易见的[318]。A.在响应时间任务（到
达）中，细胞在等待目标出现时表现出逐渐增加的紧张性放电。当目标出现时，细胞产生定向调谐响应。B.在
指令延迟任务中，当向猴子展示目标并指示一旦出现移向提示就移动时，细胞会在移动提示之前的延迟期间内
产生强烈的定向调谐信号（顶部）。当向猴子展示目标并指示它在开始提示出现时不要移动时，细胞的活动就会
减少（底部）。
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一种不同的解释在规划和执行到达过程中的神经处理的方法可能会从动力系统的角度为这些问题提供答案。
这个想法是，皮层运动回路形成了一个动态系统，其分布式活动模式随时间演变为初始状态、输入信号和随机
神经响应可变性（“噪声”）的函数。因此，如图 34.3.4所示，规划和执行的不同阶段的活动模式反映了网络的
不同状态，包括延迟期间可以准备运动但不激活肌肉的特定状态。在同一运动的重复过程中，群体水平活动模
式的总体相似性表明，在运动的规划和执行过程中，整个群体经历了一种协调的活动共同调节模式，由神经回
路内的突触连接决定。

A B

C D

神经元 3

神经元 2

神经元 1

试验 1

试验 2

达到目标前 100 毫秒

达目标前

移向提示

运动开始

达到目标手 100 毫秒 到达目标后 200 毫秒

向右
伸

向左
伸

激活率

图 34.3.4: 在运动的规划和执行的不同阶段，猴子背侧前运动皮层中随时间变化的神经活动可以看作是不同激活
状态之间的转换。A.神经元的同时活动如何被视为通过多神经元活动“状态空间”的轨迹的示意图。3个同时记
录的神经元的时变活动水平沿 3个轴表示，它定义了一个三神经元状态空间。一个特定的规划（向左或向右）需
要 3个神经元（灰色区域）的不同预备激活率组合。在形成向左或向右移动的意图之前，3个神经元的基准活动
占据状态空间中的一个区域，该区域与将手臂保持在当前位置相关（空心圆圈，用于 2个不同的试验）。当一条
指令似乎向右移动时，3个神经元的组合活动以协调的方式发生变化，产生时变的“神经轨迹”（灰色箭头），这
些轨迹会聚在与生成相关的状态空间区域向右移动（“右手伸手”灰色区域内的实心圆圈）。B.将大量背侧前运
动皮层神经元的同时活动投影到二维状态空间上，在任务中到达目标提示出现之前（目标前）和之后（目标后）
达到动作必须延迟，直到出现后续的移向提示。灰线显示在运动准备的最早部分期间神经轨迹的时间演变，从
目标提示前 200毫秒到指定的目标前或目标后时间（黑点）在 15个不同的试验中到相同的目标位置。神经活动
最初在与手臂的起始姿势相关的状态空间区域内随机蜿蜒（左）。然后，在到达目标指令出现后不久，它开始收
敛到状态空间的一个较小区域（中），并开始沿着与进入到达准备状态相关的神经轨迹进化（右）。C.更完整地
说明了在从初始目标前姿势状态到运动开始的延迟到达任务中，对同一目标进行 18次不同重复试验期间记录的
神经轨迹。蓝点表示在目标指令开始出现前 100毫秒将手臂保持在起始姿势时的活动。一旦目标指令出现，神
经轨迹就会在延迟期间（绿色区域）向与准备活动状态相关的状态空间区域演化，它会停留在那里直到出现允
许猴子启动保留运动（绿色）点）。在延迟期间，在状态空间的这个到达准备部分，手臂停留在起始位置，因为
状态空间那部分的背侧前运动皮层活动不能激活肌肉（即，它是“输出空”）。当移向提示出现时，神经轨迹展
开到与预期伸展运动的启动相关的状态空间的不同区域（灰色区域和黑点）。当神经活动进入状态空间的“输出
能”区时，它只能引起预期运动的肌肉活动。神经轨迹的试验间变异性可以解释运动运动学和响应时间的试验
间变异性。一项离群试验（红色）响应时间较长，并且遵循从绿色区域到灰色区域的更复杂、更耗时的神经轨
迹。到达不同目标位置的输出空准备（绿色）和输出有效运动启动（灰色）区域占据总群体状态空间的不同区
域，不同于与该到达目标相关的区域。D.数据针对与 C部分相同的目标位置，但在不同的日期记录。对于记录
会话之间的相同运动，神经轨迹结构基本相似。总体活动模式的差异可以通过单个神经元活动的日间差异和会
话之间记录的神经群体组成的差异来解释。
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34.3.3 背侧前运动皮层参与应用管理行为的规则（关联）

行为通常受任意规则的指导，这些规则将特定的符号提示与特定的动作联系起来。开车时，您必须根据交
通灯是绿色、黄色还是红色执行不同的操作。在已经学会将任意提示与特定动作联系起来的猴子中，前运动区
的许多细胞有选择地对特定提示做出响应。例如，为了在图 34.3.2中的双目标研究中选择正确的目标，猴子必
须应用一个规则，将颜色映射到由 2个连续的指令提示提供的目标位置。
背侧前运动皮层涉及新的运动相关关联或规则的获取。在一项实验中，当猴子学习 4种不熟悉的视觉提示

和 4种不同的运动方向之间的关联时，背侧前运动皮层神经元会进行记录。虽然猴子的选择最初是随机的，但
他们在几十次试验中学会了规则。猴子响应每个提示做出手臂运动；在学习的早期“猜测”阶段，许多背侧前运
动皮层神经元的活动较弱，但随着猴子学习哪个提示表示哪个动作，强度和定向调节逐渐增加。随着规则的获
得，其他神经元的活动也相应下降。学习过程中活动的这些变化既反映了动作选择，也反映了对将提示与动作
联系起来的规则的知识水平不断提高。

规则的性质也会对神经响应产生强烈影响。在经过训练的猴子中，它们可以根据空间规则（视觉提示的位
置）或语义规则（提示的任意指定含义与其位置无关）在几种可能的运动之间进行选择，当动物使用一种规则
而不是另一种规则选择运动时，许多前额叶皮层和背侧前运动皮层神经元优先活跃。这表明神经活动不仅与特
定提示或动作有关，还与它们之间的关联有关。

前运动区甚至参与抽象规则的实施。例如，猴子接受了一项任务的训练，该任务需要 2个决策，一个是感知
决策，另一个是行为决策，而这 2个决策之前没有关联。在每次试验中，猴子首先必须决定 2个顺序呈现的视
觉图像是相同还是不同（匹配/不匹配的感知决定）。在一些试验中，与样本视觉图像同时出现的规则提示指示猴
子在 2个图像相同时移动它们的手，并且在它们不同时避免移动（走/不走运动决定）；在其他试验中，规则是相
反的：如果图像不同就移动，如果图像匹配就不要移动。在呈现测试视觉图像后，背侧前运动皮层中的神经活
动与运动决策的相关性比每次试验中的感知决策更强，但 2种决策均以背侧前运动皮层表示。如图 34.3.5所示，
更引人注目的是，在测试图像出现后引导运动决策的 2个视觉图像之间的延迟期间，背侧前运动皮层活动还与
匹配/不匹配行为规则相关。这些结果表明，背侧前运动皮层在应用管理行为适当性的规则以及根据现行规则做
出行为决策方面发挥着重要作用。在同一任务（未显示）中，前额叶皮层的神经记录发现视觉图像的物理身份
有很强的表现，但与背侧前运动皮层相比，行为规则和运动决策的相关性较弱且较晚。

34.3.4 腹侧前运动皮层参与规划手的运动动作

前运动皮层的最外侧部分，区域腹侧前运动皮层，与顶叶皮层区域前顶叶、PF和 PFG以及次级体感区域相
互连接。电刺激显示腹侧前运动皮层包含广泛重叠的回路，可控制手和嘴的运动。

与前顶叶神经元一样，许多腹侧前运动皮层神经元似乎有助于根据目标对象提供的物理功能来控制手部动
作。这些神经元倾向于在某些模式化的手部动作（例如抓握、握住、撕裂或操纵物体）期间优先放电。如图 34.3.6所
示，许多神经元只有在猴子使用特定类型的抓握时才会放电，例如精确抓握、全手抓握或手指抓握。精确抓握
是最常出现的类型。一些腹侧前运动皮层神经元在整个动作过程中放电，而其他神经元在一种抓握的特定阶段
选择性放电，例如在手指张开或闭合期间。

腹侧前运动皮层神经元的另一个显著特性是它们的放电通常与运动行为的目标相关，而不是与形成它的个
体运动相关。因此，当用右手、左手甚至嘴巴等不同的效应器执行抓取物体时，许多腹侧前运动皮层神经元会放
电。相反，当食指弯曲以抓住物体时，腹侧前运动皮层神经元可能活跃，但当动物弯曲同一根手指抓挠自己时，
腹侧前运动皮层神经元可能不活跃。

34.3.5 前运动皮层可能有助于指导运动行为的感知决策

一系列研究提供的证据表明，皮层运动区不仅代表指导自主运动的感觉信息，而且还表达做出和执行知觉
决定所必需的神经操作。猴子被训练来区分施加在一根手指上并在时间上相隔几秒钟的 2次短暂振动刺激之间
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图 34.3.5: 猴子的前运动皮层神经元根据决策规则选择特定的自主行为[323]。A.猴子必须根据 2个先前的决定来
决定释放杠杆还是保持杠杆：感知选择，测试图像是否与之前呈现的样本图像相同或不同，行为选择，当前规则
是在测试图像与样本相同（匹配规则）还是不同（非匹配规则）时释放杠杆。猴子通过规则提示（例如听觉音调
或果汁滴）了解适用于每个试验的行为规则，该规则在试验开始时与样本图像的开始同时呈现 100毫秒。B.在
第一个和第二个图像呈现之间的延迟期间，只要不匹配规则生效，背侧前运动皮层中的神经元就会有更高的放
电率。对 2个不同样本图像（上图和下图）的响应是从同一个细胞记录的，表明规则依赖活动不会因更改图像而
改变。正如与每条规则相关的成对曲线所示，活动也不取决于规则提示的类型（听觉音调或果汁滴）。（音调提示
试验：橙色和蓝色曲线；果汁提示试验：红色和黑色曲线）。其他背侧前运动皮层细胞（未显示）优先响应匹配
规则而不是不匹配规则。神经元在呈现测试图像之前的不同活动反映了指导动物对测试图像的运动响应的规则，
而不是视觉刺激或运动响应的物理特性。
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Figure 34–12 Some neurons in the ventral premotor cortex 
of a monkey discharge selectively during one type of grasp-
ing.  This neuron discharges vigorously during a precision grip 
with the thumb and index finger of either the right or the left hand 
but very weakly during whole-hand prehension with either hand.

Raster plots and histograms are aligned (vertical line) with the 
moment the monkey touches the food (A) or grasps the handle
(B). (Reproduced, with permission, from Rizzolatti et al. 1988. 
Copyright © Springer-Verlag 1988.)
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Several Cortical Motor Areas Are Active When the 
Motor Actions of Others Are Being Observed

Some premotor and parietal areas can be activated 
when no overt action is intended, such as when an 
individual is asked to imagine performing a certain 
motor act. This phenomenon, termed motor imagery, 
has been demonstrated in humans using functional 
brain imaging. The neural activity evoked by motor 
imagery presumably reflects brain mechanisms associ-
ated with motor planning and preparation that have 
been disassociated from its overt execution.

A second condition in which cortical motor cir-
cuits are activated without intending overt action is 
when an individual observes another individual per-
forming motor acts that are part of her own motor 
repertoire. The control of behavior and social interac-
tion depends greatly on the ability to recognize and 
understand what others are doing and why they are 
doing it. Such understanding could result from a high-
order visual perceptual analysis of the nature of the 
observed behavior and by drawing inferences about 
the motivation and purpose of the behavior based on 
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图 34.3.6: 猴子腹侧前运动皮层中的一些神经元在一种抓取过程中选择性地放电。这个神经元在用右手或左手的
拇指和食指精确抓握时会剧烈放电，但在用任何一只手全手抓握时会非常微弱。栅格图和直方图与猴子接触食
物（A）或抓住手柄（B）的时刻对齐（垂直线）。
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34.3 前运动皮层支持运动选择和规划

的频率差异。动物必须决定第二个刺激的频率是高于还是低于第一个，并通过伸出手用另一只手按下 2个按钮
中的一个来报告它们的感知决定。

该任务中的决策过程可以被认为是一系列神经操作：（1）在第一个刺激频率（f1）出现时对其进行编码；（2）
在 2次刺激之间的间隔期间，在工作记忆中保持 f1的表征；（3）在出现时对第二个刺激频率（f2）进行编码；（4）
将 f2与 f1的记忆轨迹进行比较；（5）判断 f2的频率是高于还是低于 f1；最后，（6）使用该决定来选择另一只
手的适当动作。最后一步之前的一切似乎都完全属于感官辨别处理的范围。

当猴子执行任务时，初级躯体感觉皮层和次级躯体感觉皮层中的神经元会在刺激出现时编码它们的频率。在
f1和 f2之间的间隔期间，表示记忆的 f1的初级躯体感觉皮层中没有持续的活动，只有次级躯体感觉皮层中的短
暂表示，它在 f2出现之前消失了。

然而，引人注目的是，前额叶皮层、辅助运动皮层和腹侧前运动皮层中许多神经元的活动在传递时与 f1和
f2的频率成比例。此外，一些前额叶和运动前神经元在 f1和 f2之间的延迟期间表现出与 f1频率成正比的持续
活动。如图 34.3.7所示，最值得注意的是，这些区域中的许多神经元，尤其是腹侧前运动皮层中的神经元，在传
递 f2时独立于它们的实际频率对 f2和 f1之间的频率差异进行编码。这个集中生成的信号适合调解决定按下哪
个按钮的知觉辨别力。编码 f2-f1差异的神经元在初级躯体感觉皮层中不存在，并且在辅助运动皮层和腹侧前运
动皮层中比在次级躯体感觉皮层中更常见。
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图 34.3.7: 猴子腹侧前运动皮层的神经活动表达了根据感觉信息选择运动响应所需的操作[324]。猴子腹侧前运动
皮层中 3个神经元的这些记录是在动物执行一项任务时进行的，在该任务中，它必须确定 2个振动刺激（f1和
f2，应用于一只手的食指）中的第二个是否比第一个频率高或低。通过用未受刺激的手按下 2个按钮之一来发出
选择信号。f1和 f2的频率由每组光栅图左侧的数字表示。细胞 1在出现刺激时对 f1和 f2的频率进行编码，但
在任何其他时间都不活跃。这种响应特征类似于初级体感皮层中许多神经元的响应特征。细胞 2对 f1的频率进
行编码，并在延迟期间保持其响应。在呈现 f2期间，神经元的响应在 f1高于 f2时增强，在低于 f2时受到抑制。
细胞 3在刺激期间对 f1有响应，在延迟期间处于弱活动状态。然而，在暴露于 f2期间，细胞的活动强烈地发出
f2–f1差异的信号，而与特定频率 f1和 f2无关。B.直方图显示不同皮层区域的神经元百分比，其活动在触觉辨
别任务期间的每个瞬间与不同参数相关。绿色表示与 f1的相关性，红色表示与 f2的相关性，黑色表示 f1和 f2
之间的相互作用，蓝色表示与 f2–f1之间差异的相关性。
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34.4 初级运动皮层在运动执行中起着重要作用

34.3.6 当观察到其他人的运动动作时，几个皮层运动区会活跃

一些前运动区和顶叶可以在没有明显的动作意图时被激活，例如当一个人被要求想象执行某种运动动作时。
这种现象被称为运动想象，已经在使用功能性脑成像的人类中得到证实。运动想象诱发的神经活动可能反映了
与运动规划和准备相关的大脑机制，这些机制与其公开执行无关。

第二种情况是，大脑皮层运动回路在没有明显动作的情况下被激活，即当一个人观察到另一个人执行运动
动作时，这是她自己运动曲目的一部分。对行为和社交互动的控制在很大程度上取决于识别和理解他人正在做
什么以及他们为什么这样做的能力。这种理解可能来自对观察到的行为的性质进行高阶视觉感知分析，并根据
自己的经验推断出行为的动机和目的。另一种解释是直接匹配假设，即观察他人的行为会激活观察者体内控制
类似运动行为的运动回路。根据这一假设，运动回路的同理心激活可以在观察到的行为与观察者存储的关于他
们过去执行的类似行为的性质、动机和后果的知识之间建立联系。

支持直接匹配假说的显著证据是通过发现称为镜像神经元的大量神经元提供的，首先是在腹侧前运动皮层
中，后来是在猴子的顶叶前顶叶中。如图 34.3.8所示，当猴子主动抓取和操纵物体时，以及当它观察到另一只猴
子或实验者执行的类似动作时，镜像神经元都会放电。当猴子简单地观察潜在的目标物体或在没有目标物体的
情况下观察模仿的手臂和手部动作时，镜像神经元通常不会做出响应。一些顶叶镜像神经元甚至可以区分观察
到的类似动作的最终目标，例如抓取和捡起食物来吃还是把它放进杯子里。

神经记录和大脑成像研究表明，人类也被赋予了一种类似镜子的机制，可以将观察到的动作与编码在他们
的运动系统中的动作相匹配。这种活动出现在皮层的各个区域，包括头侧顶下小叶、顶内沟、腹侧前运动皮层
和额下回后部。

运动皮层回路似乎参与理解和预测观察到的事件结果。如图 34.3.2所示，在一项实验中，当猴子只是在监
视器上观看相同的提示和光标运动而看不见的一方执行任务时，参与使用视觉提示选择到达目标的背侧前运动
皮层神经元也会激活。当光标移动到正确的目标时，猴子会获得免费的果汁奖励，但如果移动到错误的目标，则
不会。在果汁实际输送之前光标开始移动到正确的目标后不久，猴子开始舔果汁管，但当光标移向错误的目标
时，猴子很快将嘴从管子上移开。这种行为表明猴子正确地解释了他们所看到的并准确地预测了其后果。

值得注意的是，无论猴子是使用视觉提示来规划和进行手臂运动，还是只是观察视觉事件并预测其结果，大
多数与任务相关的背侧前运动皮层神经元的活动都惊人地相似。如果在正确的试验后没有提供奖励，或者如果
动物吃饱了并且对喝果汁不感兴趣，那么这些神经元会在观察期间停止响应。这表明神经元不仅仅是对感官输
入做出响应，而是在处理观察到的感官事件以预测它们对猴子的最终结果，即免费果汁奖励的可能性。

这种与被动观察相关的激活支持这样一种观点，即在非运动环境中激活前运动回路可能有助于理解环境中
观察到的事件的性质和后果。它也与人类受试者仅通过观察熟练的人执行相同的动作来学习新的运动技能的能
力有关。此外，幼儿镜像神经元系统的功能障碍可能会导致孤独症的某些症状。

34.3.7 自主控制的许多方面分布在顶叶和前运动皮层

虽然我们已经分别描述了顶叶和中央前皮层前运动区的作用，但必须强调的是，主要的感觉运动控制过程
通过相互联系在多个皮层区域共享。

例如图 34.3.9，将目标对象的物理可供性与适当的手部动作联系起来的神经过程分布在顶叶区前顶叶、前运
动区腹侧前运动皮层和初级运动皮层中，该过程的视觉空间方面在前顶叶中更为突出，而运动成分在中央前皮
层中更为普遍。同样，如前所述，顶叶到达区中到达目标选择的神经相关性（图 34.3.2B）与背侧前运动皮层中
报告的那些（图 34.3.2A）惊人地相似。

34.4 初级运动皮层在运动执行中起着重要作用
一旦一个人决定了行为目标，就必须将运动命令传达给肌肉以移动身体。不能低估这个问题的复杂性，因

为它需要精确控制作用于许多关节的大量肌肉活动的时空模式以实现行为目标，同时还要考虑肌肉骨骼系统和
力的复杂非线性机械特性和环境施加的负载。这些肌肉活动的详细模式由脊髓运动神经元和神经元间回路协调
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Figure 34–14 A mirror neuron in the ventral premotor cortex 
(area F5) of a monkey. (Reproduced, with permission, from 
Rizzolatti et al. 1996. Copyright © 1996 Elsevier Science B.V.)

A. The neuron is active when the monkey grasps an object.

B. The same neuron is also excited when the monkey observes 
another monkey grasping the object.

C. The neuron is similarly activated when the monkey observes 
the human experimenter grasping the object.
   Time zero in the cell activity rasters corresponds approxi-

mately to the time of presentation of the object to grasp (panel 
A) or the onset of the observed grasping actions (panels B 
and C).

Neural-recording and brain-imaging studies show 
that humans are also endowed with a mirror-like mecha-
nism to match observed actions with actions encoded in 
their motor system. This activity arises in various areas of
cortex, including the rostral inferior parietal lobule, IPS,
PMv, and posterior sector of the inferior frontal gyrus.

Cortical motor circuits appear to be involved in 
understanding and predicting the outcomes of observed
events. In one experiment, PMd neurons implicated
in the selection of reaching targets using visual cues 
(Figure 34–8) also discharged when monkeys sim-
ply watched the same cues and cursor motions on the 
monitor while an unseen party performed the task. The 
monkeys received a free juice reward when the cursor 
moved to the correct target but not if it moved to the 
wrong target. The monkeys began to lick the juice tube 
shortly after the cursor started to move to the correct
target well before the juice was actually delivered, but

A

B

C

0.50 1.0 1.5 秒

quickly removed their mouth from the tube when the 
cursor moved toward the wrong target. This behavior
showed that the monkeys correctly interpreted what 
they saw and accurately predicted its consequences.

Remarkably, the activity of most of the task-
related PMd neurons was strikingly similar whether 
the monkeys used visual cues to plan and make arm 
movements or simply observed the visual events 
and predicted their outcome. Those neurons stopped 
responding during observation if no reward was deliv-
ered after correct trials or if the animal was sated and 
not interested in drinking juice. This showed that the 
neurons were not simply responding to the sensory 
inputs, but instead were processing the observed sen-
sory events to predict their ultimate outcome for the 
monkey, namely the likelihood of a free juice reward.

This activation in connection with passive obser-
vation supports the idea that activation of premotor 
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图 34.3.8: 猴子腹侧前运动皮层（F5区）的镜像神经元[325]。A.当猴子抓住一个物体时，神经元是活跃的。B.当
猴子观察到另一只猴子抓住物体时，同一个神经元也会兴奋。C.当猴子观察到人类实验者抓住物体时，神经元
同样被激活。细胞活动光栅中的时间 0大致对应于要抓取的对象的呈现时间（面板 A）或观察到的抓取动作的
开始（面板 B和 C）。
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图 34.3.9: 物体形状的视觉运动处理分布在猴子的几个皮层区域[326]。A.一组“混合”物体会引发不同的视觉响
应，并且需要不同的运动响应才能抓住它们。这些图显示了前顶叶（橙色），腹侧前运动皮层（F5；深绿色）和
初级运动皮层（浅绿色）中神经元的百分比，这些神经元显著调节了它们的响应作为对象身份随时间的变化。首
先向猴子展示要抓住的物体（提示和规划期），然后让猴子伸手去拿、抓住并抓住物体（抓握和保持期）。在提示
和规划期间，在不同对象类型（调谐神经元）中改变其活动的神经元比例在前顶叶中最大，在初级运动皮层中
最小，表明对对象视觉形状的敏感性在前顶叶中最为突出。在运动动作（抓握和保持期间）期间，观察到相反的
模式腹侧前运动皮层中的许多神经元，尤其是初级运动皮层显示出对抓住不同物体所需的不同抓握动作的强烈
依赖性。B.一组“抽象”物体会引起不同的视觉响应，但需要类似的运动响应才能抓住它们。与“混合”对象
集一样，许多前顶叶神经元在提示和规划期间根据对象形状改变其活动，但较少的腹侧前运动皮层和几乎没有
初级运动皮层神经元对观察到的对象形状表现出敏感性。在运动动作（抓握和保持期间）中，很少有腹侧前运
动皮层和初级运动皮层神经元显示出任何活动差异作为不同物体形状的函数，所有这些都需要相同的抓握动作。
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34.4 初级运动皮层在运动执行中起着重要作用

（第 32章）。然而，初级运动皮层在生成控制脊柱活动的运动命令方面起着重要作用，包括选择和控制肌肉活动
的时间和幅度所需的基本信息。

34.4.1 初级运动皮层包括运动外围的详细映射

大脑皮层的局部区域包含专门用于自主运动控制的身体运动图的想法可以追溯到 19 世纪中叶英国神经学
家约翰 · 休林斯 · 杰克逊的工作。他在治疗癫痫发作患者时得出了这个结论，这些患者的特征是反复出现痉挛
性不自主运动，有时类似于有目的的自主动作的片段，并且在每次发作期间系统地发展到包括身体的不同部位
（第 58章）。在 19世纪后期，改进的麻醉和无菌手术技术允许对实验动物的大脑皮层进行直接实验研究。使用
这些新方法，柏林的费理屈和希兹格以及英国的大卫 ·费里尔表明，对不同麻醉哺乳动物物种的有限区域皮层表
面进行电刺激会引起对侧身体部分的运动。在猴子身上，引起运动所需的电流在沿着中央沟头侧排列的一条窄
带中最低处，该区域现在被称为初级运动皮层。

他们的实验表明，在这条组织带内，对相邻部位的刺激会引起相邻身体部位的运动，从内侧的脚、腿和尾巴
开始，然后向外侧延伸到躯干、手臂、手、脸、嘴和舌头。当他们损伤皮层部位时，刺激会引起身体一部分的运
动，在动物从手术中恢复后，该身体部位的运动会受到干扰或消失。这些早期实验表明，运动皮层包含对侧身体
主要部分的有序运动图，并且运动图的完整性对于相应身体部位的自主控制是必要的。如图 34.4.1所示，20世
纪上半叶，克林顿 ·伍尔西对许多物种的研究以及怀尔德 ·潘菲尔德对接受手术的人类的研究表明，中央沟的头
侧排列的一般拓扑组织在许多物种中都是保守的。一个重要的观察结果是，运动图并不是身体解剖形态的精确
点对点再现。相反，最精细控制的身体部位，如手指、面部和嘴巴，由不成比例的大区域表示，反映出精细运动
控制所需的大量神经元。

如今，映射上研究得最好的区域是那些控制手臂和手的部分，它们揭示的复杂性远远超过图 34.4.1A、B中
显示的经典图表中传达的复杂性。如图 34.4.1C所示，首先，控制手指、手和远端手臂肌肉的神经元往往集中在
中央区域，而控制更近端手臂肌肉的神经元则位于中央核心周围的马蹄形环中。其次，刺激部位广泛重叠，可以
控制作用于不同关节的肌肉；相反，每块肌肉都可以通过刺激分散在手臂/手部运动图上的许多部位来激活。最
后，局部水平轴突的连接关联运动图上的不同位点，可能允许在运动指令形成期间协调整个图上的活动。

34.4.2 初级运动皮层中的一些神经元直接投射到脊髓运动神经元

如前所述，虽然灵长类动物中的许多皮层脊髓轴突仅终止于脊髓中间神经元，但其他人也直接与脊髓运动
神经元形成突触。这些皮层运动神经细胞仅存在于初级运动皮层的最尾部，位于中央沟的前岸。如图 34.4.2A所
示，投射到支配不同肌肉的脊髓运动神经元池的皮层运动神经细胞分布存在广泛重叠。

皮层运动神经细胞在非灵长类物种中非常罕见或不存在，并且在从原猿类动物到猴子、类人猿和人类的灵
长类动物系统发育过程中逐渐成为皮层脊髓束的重要组成部分。在猴子中，更多的皮层运动神经细胞投射到手
指、手和腕部肌肉的运动池，而不是投射到手臂更近端部位的肌肉。如图 34.4.2B、C所示，皮层运动神经细胞轴
突的末梢通常在几种不同的主动肌的脊髓运动神经元上分支和终止，并且还可以通过脊髓中间神经元上的突触
影响更多肌肉的收缩活动。这种终止模式被组织起来以在主动肌和拮抗肌的肌肉场中产生协调的活动模式。如
图 34.4.2C所示，最常见的是，皮层运动神经细胞轴突直接激发几个主动肌的脊髓运动神经元，并通过脊髓抑制
性中间神经元间接抑制一些拮抗肌的活动。事实上，皮层运动神经细胞在人类中比在其他物种中更为突出，这可
能是与其他哺乳动物相比，人类初级运动皮层损伤对自主运动控制具有更深远影响的原因之一（文本框 34.3）。

文本框 34.3 (初级运动皮层的损伤导致运动执行障碍)
初级运动皮层病变的影响因物种而异。猫的大病变不会导致瘫痪；这些动物可以在平坦的开阔地面

上移动和行走。然而，他们在使用视觉信息在复杂环境中导航，避开障碍物或爬梯子时遇到严重困难。在
猫中，当动物必须在视觉引导下改变其正常的步进运动以清除障碍物时，初级视觉皮层中的锥体束神经
元比在平坦无特征的表面上正常无阻碍运动时被激活得更强（第 33章）。

猴子的大初级运动皮层病变会产生更严重的后果，包括最初的瘫痪，通常是拇指和手指的独立运动
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842    Part V / Movement

Figure 34–16 The motor cortex contains a topographic map 
of motor output to different parts of the body.

A. Studies by Clinton Woolsey and colleagues confirmed that the 
representation of different body parts in the monkey follows an 
orderly plan. Motor output to the foot and leg is medial, whereas
the arm, face, and mouth areas are more lateral. The areas of cor-
tex controlling the foot, hand, and mouth are much larger than the
regions controlling other parts of the body.

B. Wilder Penfield and colleagues showed that the human 
motor cortex motor map has the same general mediolateral 
organization as in the monkey. However, the areas control-
ling the hand and mouth are even larger than in monkeys, 
whereas the area controlling the foot is much smaller. Penfield 

emphasized that this cartoon illustrated the relative size of the 
representation of each body part in the motor map; he did not 
claim that each body part was controlled by a single separate 
part of the motor map.

C. The arm motor map in monkeys has a concentric, horse-
shoe-shaped organization. Neurons that control the distal 
arm (digits and wrist) are concentrated in a central core (pale 
green) surrounded by neurons that control the proximal arm 
(elbow and shoulder; dark green). The neuron populations that 
control the distal and proximal parts of the arm overlap exten-
sively in a zone of proximal-distal co-facilitation (intermediate 
green). (Reproduced, with permission, from Park et al. 2001. 
Copyright © 2001 Society for Neuroscience.)
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图 34.4.1: 运动皮层包含运动输出到身体不同部位的拓扑映射。A.克林顿 ·伍尔西及其同事的研究证实，猴子身
体不同部位的表现遵循一个有序的规划。脚和腿的运动输出在内侧，而手臂、面部和嘴巴区域则在外侧。控制
脚、手和嘴的皮层区域比控制身体其他部位的区域大得多。B.怀尔德 ·潘菲尔德及其同事表明，人类运动皮层
运动图具有与猴子相同的一般内侧组织。然而，控制手和嘴的区域甚至比猴子大，而控制脚的区域小得多。潘
菲尔德强调，这幅漫画说明了运动图中每个身体部位的相对大小；他没有声称每个身体部位都由运动图的一个
单独部分控制。C.猴子的手臂运动图具有同心的马蹄形组织。控制远端手臂（手指和手腕）的神经元集中在中
央核心（淡绿色）中，周围环绕着控制近端手臂（肘部和肩部；深绿色）的神经元。控制手臂远端和近端部分的
神经元群在近端-远端协同促进区域（中间绿色）中广泛重叠[327]。
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34.4 初级运动皮层在运动执行中起着重要作用

Figure 34–17  Corticomotoneuronal cells activate complex 
muscle patterns through divergent connections with spinal 
motor neurons that innervate different arm muscles.

A. Corticomotoneuronal (CM) cells, which project monosynap-
tically to spinal motor neurons, are located almost exclusively
within the anterior bank of the central sulcus in the caudal 
part of the primary motor cortex (M1). The CM cells that con-
trol a single hand muscle are widely distributed throughout 
the arm motor map, and there is extensive overlap of the 
distribution of neurons projecting to different hand muscles. 
The distributions of the cell bodies of CM cells that project
to the spinal motor pools that innervate the adductor pollicis,
abductor pollicis longus, and extensor digitorum communis 
(shown on the right) illustrate this pattern of wide distribution 
and extensive overlap of CM cells projecting to different mus-
cles. (Abbreviations: M, medial; R, rostral.) (Reproduced, with
permission, from Rathelot and Strick 2006.)

B. A single CM axon terminal is shown arborized in the ventral
horn of one segment of the spinal cord. It forms synapses
with the spinal motor neuron pools of four different intrinsic
hand muscles (yellow and blue zones), as well as with sur-
rounding interneuronal networks. Each axon has several such 
terminal arborizations distributed along several spinal seg-
ments. (Reproduced, with permission, from Shinoda, Yokota, 
and Futami 1981.)

C. Different colonies of CM cells in the primary motor cortex 
terminate on different combinations of spinal interneuron 
networks and spinal motor pools, thus activating different 
combinations of agonist and antagonist muscles. Many other 
corticospinal axons terminate only on spinal interneurons (not 
shown). The figure shows CM projections largely onto extensor 
motor neuron pools. Flexor motor pools receive similar com-
plex projections (not shown). (Adapted, with permission, from 
Cheney, Fetz, and Palmer 1985.)

初级运动皮层

中央沟冠

拇指
内收肌

2 毫米

A

C

伸肌运动神经元池

屈肌运动神经元池

抑制性中间神经元

初级
运动皮层

中央沟前岸

B

拇长展肌

趾长伸肌

皮层运动神经元
细胞簇

内侧

嘴侧

Kandel-Ch34_0815-0859.indd   843 18/01/21   6:08 PM

图 34.4.2: 皮层运动神经元细胞通过与支配不同手臂肌肉的脊髓运动神经元的不同连接激活复杂的肌肉模式。A.
单突触投射到脊髓运动神经元的皮层运动神经细胞几乎完全位于初级运动皮层尾侧中央沟的前壁内。控制单个
手部肌肉的皮层运动神经细胞广泛分布在整个手臂运动图中，投射到不同手部肌肉的神经元分布存在广泛重叠。
投射到支配拇收肌、拇长展肌和趾共伸肌（右图）的脊髓运动池的皮层运动神经细胞的细胞体分布说明了投射
到不同的肌肉[328]。B.单个皮层运动神经轴突末梢显示在一段脊髓的腹角中。它与 4种不同的内在手部肌肉（黄
色和蓝色区域）的脊髓运动神经元池以及周围的神经元间网络形成突触。每个轴突都有几个这样的末端树枝状
结构，分布在几个脊柱节段上[329]。C.初级运动皮层中不同的皮层运动神经细胞群终止于脊髓中间神经元网络和
脊髓运动池的不同组合，从而激活主动肌和拮抗肌的不同组合。许多其他皮层脊髓轴突仅终止于脊髓中间神经
元（未显示）。该图显示了皮层运动神经主要投射到伸肌运动神经元池上。屈肌运动池接收类似的复杂投射（未
显示）[330]。
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♠

永久丧失。然而，猴子恢复了一些笨拙的手和手臂动作以及行走和攀爬的能力。
初级运动皮层的更多局灶性病变通常会导致肌肉无力，运动减慢和不精确，以及多关节运动不协调，

这可能是特定肌肉或肌肉群的控制回路选择性扰动的结果。病变仅限于运动图的一部分，例如对侧手臂，
腿部或面部，会导致该身体部位瘫痪。受影响身体部位的使用减少，远端肢体的运动比近端手臂和躯干
的运动受到的影响要大得多。
缺陷的严重程度还取决于所需技能的水平。取消了对精细运动技能的控制，例如手指和手的独立运

动以及精确抓握。手指和手的任何残余控制通常会减少到所有手指的笨拙，爪状，同步的屈曲和伸展运
动，这与幼儿不熟练的抓握不同。其余的运动功能，例如姿势活动，运动，伸手和用整只手抓住物体，通
常都很笨拙。
在人类中，较大的运动皮层病变尤其具有破坏性，导致严重的运动缺陷或受影响身体部位完全瘫痪，

通常恢复潜力有限。这可能反映了人类从初级运动皮层向脊髓神经元间回路和脊髓运动神经元下行信号
的重要性增加，以及其他皮层和皮层下运动结构补偿这些下行初级运动皮层信号损失的能力降低。

初级运动皮层中运动图的复杂性（如针对单个肌肉和小肌肉群的短电刺激序列以及直接和间接初级运动皮
层下行输出的解剖学和神经生理学研究所揭示的那样）显示了从初级运动皮层到脊髓运动装置的运动命令如何
能够控制身体每个部分的运动，特别关注灵长类动物的手指、手、手臂、脸和嘴巴。

34.4.3 初级运动皮层的活动反映了运动输出的许多时空特征

如前所述，可以在多个层面上描述一个给定的动作，例如伸手去拿一个物体，从手的空间轨迹和速度到以
关节为中心的因果力和肌肉活动（图 34.1.1A）。代表性模型假设运动系统直接规划和控制运动的特定参数。他
们预测，不同的神经群体会在参数空间（即手或关节运动或关节肌肉扭矩）中编码预期运动，并在它们之间执行
转换。动力学模型预测，神经回路通过激活状态从当前状态到所需最终状态的变化来控制运动。随着它们的活
动随时间变化，可以在单个神经元和神经群体的活动中观察到预期运动的各种参数和特性的相关性。然而，大
多数神经元的活动反映了参数的组合，这些参数与任何特定坐标框架中的任何可识别参数都不对应。

尽管他们的假设不同，但 2种观点都表明，通过研究不同神经元和不同神经结构的活动如何与不同的运动
参数相关，可以推断出不同神经元和不同神经结构对运动控制的可能贡献。自 20世纪 60年代以来，人们对初
级运动皮层神经元的活动进行了深入研究，以试图揭示初级运动皮层是产生关于手部运动的高水平信号，还是
产生与因果力和肌肉活动更相关的低水平动力学信号。

了解初级运动皮层产生的控制信号的性质也有助于阐明其他运动结构的作用，尤其是脊髓。如果初级运动
皮层编码有关肌肉活动模式的特定信息，则在脊髓水平上需要较少的计算处理。相反，如果初级运动皮层主要
编码有关预期运动的高层信息，则脊髓必须执行将此全局信号转换为肌肉活动详细模式的过程。

然而，确定初级运动皮层如何控制运动的主要实验挑战之一是事实上所有与运动相关的参数都通过运动定
律相互关联。因此，在给定身体的初始条件（姿势、运动）的情况下，特定的肌肉力量（运动学）将引起特定的
运动（运动学）。因此，如果当一只猴子在不同方向进行伸手动作时记录神经活动，那么理论上发出空间运动方
向信号的神经元也将不可避免地显示出与因果力方向的相关性。同样，肌肉的收缩活动将与运动的空间方向系
统地共同变化，即使它明显产生了因果力。除非任务设计充分分离这些不同类别的参数，否则它将产生关于每
个神经元功能作用的模糊信息。

爱德华 ·埃瓦茨是 20世纪 60年代第一个研究这个问题的人，他开创性地记录了猴子进行简单的手腕屈曲/伸
展运动时的单神经元记录。他使用滑轮和重物系统，向猴子的手腕施加负载，在不同的试验中将手腕拉向弯曲
或伸展的方向。这需要猴子在进行运动时改变腕部肌肉活动水平以补偿负荷。结果，手腕运动的运动学（方向
和幅度）保持不变，但动力学（力和肌肉活动）随负载而变化。

他使用微电极定位了初级运动皮层运动图中的单个神经元，当猴子在没有外部负载的情况下进行手腕运动
时，这些神经元会调节它们的活动。在一些神经元中，它们的放电在手腕屈曲（偏好运动方向）期间增加，并
在伸展期间受到抑制，而其他神经元则显示相反的模式。这种与运动相关的活动通常在主动肌活动开始前 50到
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150毫秒开始，支持初级运动皮层神经活动和运动之间的因果关系。如图 34.4.3所示，当施加负载时，许多初级
运动皮层神经元在负载抵抗其偏好方向的运动时增加它们的活动，而在负载辅助运动时减少活动。神经活动的
这些变化与补偿外部负荷所需的肌肉活动的变化平行。

随后的研究证实，许多初级运动皮层神经元的活动随着肌肉力量输出的大小而系统地变化。这在猴子对阻
止运动的不可移动物体产生等距力的任务中得到了最好的体现。如图 34.4.4A 所示，许多初级运动皮层神经元
（包括皮层运动神经细胞）的活动随单个关节（例如手腕或肘部）以及使用拇指和食指进行精确捏合时产生的静
态等距输出力的方向和水平而变化。至少在部分测试范围内，这些响应随静力水平线性变化。
大多数自然行为涉及多关节、多肌肉动作。例如，手臂在不同方向的伸展运动需要肩部和肘部的不同模式的

协调运动。如图 34.4.5A所示，到达期间的近端肢体肌肉活动显示大致余弦活动模式，在特定运动方向上具有最
大活动，其偏好运动方向随着所需到达方向与肌肉偏好方向之间的角度增加而逐渐减小。如图 34.4.5B所示，与
近端手臂肌肉一样，与肩部和肘部运动相关的单个神经元在以最大活动的偏好方向为中心的不同伸展方向的运
动期间以连续分级的方式做出响应。不同的神经元有不同的偏好方向，覆盖了圆圈周围的整个方向连续体，在
任何给定的运动中，具有广泛偏好方向的神经元以不同的速率放电。

正如埃德 · 埃瓦茨在单关节任务中所展示的那样，到达过程中的大部分初级运动皮层活动都与因果动力学
密切相关。例如，在受过 8个方向伸展运动同时补偿将手臂拉向不同方向的外部负荷的猴子中，近端手臂肌肉
和许多初级运动皮层神经元的伸展相关活动会随着外部负荷的方向发生系统性变化以及猴子必须为每个到达方
向产生的相应矫正力。当负载抵抗其偏好方向的运动时，肌肉和神经活动都会增加，而当负载有助于这些运动
时，肌肉和神经活动都会减少。此外，如图 34.4.4B所示，当一只猴子用它的整个手臂在手部的不同方向施加恒
定的等长力水平时，许多初级运动皮层神经元的活动随力的方向系统地变化，等长力的定向调谐曲线类似于伸
展运动期间的活动。

多节肢体的复杂和非线性特性是运动系统的主要控制问题。例如，可以用相似的手轨迹但不同的手臂几何
形状进行伸手动作，这需要改变以关节为中心的因果力矩和肌肉活动。在一项实验中，当猴子以不同的空间方
向（即肘部抬高与降低）握住手臂时，沿着相同的平面空间手轨迹进行水平伸展运动时，近端手臂肌肉和许多
初级运动皮层神经元的活动在他们与范围相关的活动的强度和方向调整。这表明初级运动皮层神经元生成的信
号考虑了伸手动作期间内在肢体生物力学的变化。

类似地，与向右或向左的运动相比，手臂朝向或远离身体的运动需要在肩关节和肘关节处进行更大的角运
动。相比之下，肌肉扭矩对于向右和向左的运动往往更大。这 2个因素都会影响移动肢体所需的肌肉活动量，这
可以通过一个术语“关节肌肉力量”（关节角速度乘以该关节的净肌肉扭矩）来量化。如图 34.4.5C、D所示，当
肢体处于水平面时，关节力量在远离身体并稍微向左运动以及朝向身体并向右运动时最大。如图 34.4.5E所示，
肢体运动物理学的这种偏差导致肩部和肘部肌肉的偏好方向出现偏差，这些方向往往在这些相同的方向上最活
跃。相应地，如图 34.4.5F所示，初级运动皮层中神经元的偏好方向分布也与这种偏差平行，神经元的偏好方向
要么远离并略微偏左，要么偏向并偏右。因此，肢体的物理特性决定了产生运动所需的肌肉活动模式，而这又
反映在初级运动皮层的神经活动模式中。

肢体物理学对初级运动皮层活动的影响延伸到肌肉相关信号的水平。如图 34.4.6所示，一些单个初级运动
皮层神经元（包括皮层运动神经细胞）的活动可以与不同肌肉在诸如等长力产生、拇指和食指之间精确捏住物
体以及复杂的伸手和抓握等不同任务中收缩模式的特定组成部分相关联动作。这些发现强调了初级运动皮层如
何有助于规范运动动作的肌肉活动模式，包括起始时间和幅度。然而，肌肉活动的最终模式将仅由脊髓运动神
经元产生，因为它们单独考虑了其他下行脊髓上输入和局部脊髓神经元间过程的额外影响。

到目前为止描述的所有研究都将单个初级运动皮层神经元的活动与运动输出相关联。然而，自主运动控制
是通过整个运动系统中许多神经元的同时协调活动来实现的。他们的活动很嘈杂，在同一动作的重复之间随机
变化。此外，它们广泛的对称运动相关调谐曲线引入了高度的不确定性，即肢体应该如何响应每个神经元产生
的模糊信号。

开发了一种简单的计算方法，通过汇集记录的初级运动皮层群体的异质单神经元活动来提取有关每个到达
运动的独特信号。每个神经元的活动由一个指向其偏好方向的向量表示；在每个方向到达期间，向量的长度作为
其平均流量率的函数而变化。这个向量表示法意味着给定初级运动皮层神经元活动的增加会引起脊髓运动装置
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Figure 34–18  Activity of a motor cortex neuron correlates 
with changes in the direction and amplitude of muscle 
forces during wrist movements.  The records are from an 
M1 neuron with an axon that projected down the pyramidal 
tract. The monkey flexes its wrist under three load conditions. 
When no load is applied to the wrist, the neuron fires before 
and during flexion (A). When a load opposing flexion is applied, 
the activity of the flexor muscles and the neuron increases 

(B). When a load assisting wrist flexion is applied, the flexor 
muscles and neuron fall silent (C). In all three conditions, the 
wrist displacement is the same, but the neural activity changes 
as the loads and compensatory muscle activity change. Thus, 
the activity of this motor cortex neuron is better related to the 
direction and level of forces and to muscle activity exerted dur-
ing the movement than to the direction of wrist displacement. 
(Adapted from Evarts 1968.)
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proximal-arm muscles and many M1 neurons changed 
systematically with the direction of the external loads 
and the corresponding corrective forces that the mon-
keys had to generate for each reach direction. Both 
muscle and neural activity increased when the load 

resisted movements in their preferred directions and 
decreased when the loads assisted those movements. 
In addition, when a monkey uses its whole arm to exert 
constant isometric force levels in different directions 
at the hand, the activity of many M1 neurons varies 
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图 34.4.3: 运动皮层神经元的活动与手腕运动期间肌肉力量的方向和幅度的变化相关。这些记录来自初级运动皮
层神经元，其轴突向下投射到锥体束中。猴子在 3种负载条件下弯曲手腕。（A）当手腕没有负载时，神经元在
屈曲之前和屈曲过程中放电。（B）当施加与屈曲相反的负荷时，屈肌和神经元的活动会增加。（C）当施加负载
辅助手腕屈曲时，屈肌和神经元停止活动。在所有 3种情况下，手腕位移相同，但神经活动随着负荷和补偿性肌
肉活动的变化而变化。因此，这个运动皮层神经元的活动与力的方向和水平以及运动过程中施加的肌肉活动的
关系比与手腕位移的方向更好[331]。
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图 34.4.4: 许多初级运动皮层神经元的活动与等长动作中施加的力的水平和方向相关。A.许多初级运动皮层神经
元的活动随着单个关节产生的静态扭矩的幅度而增加。该图显示了在腕部伸展方向上施加的不同静态扭矩水平
下，几种不同皮层激素神经元细胞的强直放电率。其他运动皮层神经元表现出随着腕部屈曲方向施加的扭矩而
增加的活动，因此会表现出相反斜率的响应功能（未显示）[332]。B.当猴子用整个手臂推动手中不可移动的手柄
时，一些初级运动皮层神经元的活动会随着等距力的方向而变化。8个光栅图中的每一个都显示了同一初级运动
皮层神经元在一个方向上 5次重复的力斜坡期间的活动。每一行显示任务单次试验期间的峰值模式。每个活动
光栅的位置对应于猴子在手柄上产生等轴测力的方向。力斜坡的开始由标记为M的垂直线表示。每行该线左侧
的粗刻度指示目标何时出现在计算机监视器上，告诉猴子它应该推动把手的方向。中心极坐标图显示了神经元
的方向调节功能与等距力方向的函数关系[333]。
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Figure 34–20 Limb muscles and primary motor cortical 
neurons are broadly tuned to the direction of reaching.

A. Plots show the activity of posterior deltoid of the right arm, 
a shoulder extensor, during arm movements in eight directions 
(see panel C) (central panel displays mean hand trajectories). 
The muscle is initially maximally active for movements at 270° 
(towards the body, preferred direction = 250°) and diminishes 
for movements in other directions. Black lines denote the 
mean activity of the muscle across multiple trials, and data are 
aligned on movement onset (vertical thin line). (Abbreviation: 
EMG, electromyography.)

B. Raster plots show the firing pattern of a single primary 
motor cortex neuron during whole-arm movements in eight 
directions. The neuron discharges at the maximal rate for move-
ments near 135° and 180° and at lesser intensities for move-
ments in other directions. The cell’s lowest firing rate is for 
movements opposite the cell’s preferred direction. Each row of 
thin tics in each raster plot represents the activity in a single 
trial, aligned at the time of movement onset (time 0); thick 
tics, time of target appearance. (Reproduced, with permission, 

from Georgopoulos et al. 1982. Copyright © 1982 Society for 
Neuroscience.)
C. Hand trajectories when reaching from a central position in 
the horizontal plane.
D. Peak joint power (joint muscular torques multiplied by 
joint velocity) for movements performed in different spatial 
directions (shoulder and elbow power added together). 
A large amount of power is required to reach away from the 
body and to the upper left and to reach toward the body and to 
the lower right. (Right X-axis is at 0°.)
E. Preferred directions of proximal-limb muscles tend to be for 
movements that require greater muscular power, reflecting 
the obvious link between muscle use and the physical require-
ments of the motor task. Each dot represents an individual 
muscle binned into 22.5° sectors; the blue dot represents the 
preferred direction of the muscle displayed in panel A.
F. Distribution of preferred directions of neurons in primary motor
cortex (M1). Each dot represents an individual neuron, and the
blue dot represents the preferred direction of the neuron displayed
in panel B. (Adapted, with permission, from Scott et al. 2001.)
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图 34.4.5: 四肢肌肉和初级运动皮层神经元广泛地调整到到达的方向。A.图表显示右臂后三角肌的活动，即肩伸
肌，在 8个方向的手臂运动期间（参见面板 C）（中央面板显示平均手部轨迹）。肌肉最初在 270°（朝向身体，偏
好方向 = 250°）的运动中最活跃，而在其他方向上的运动则减弱。黑线表示肌肉在多次试验中的平均活动，数
据在运动开始时对齐（垂直细线）。B.光栅图显示单个初级运动皮层神经元在 8个方向的全臂运动期间的放电模
式。神经元在 135°和 180°附近的运动中以最大速率放电，而在其他方向上的运动则以较小的强度放电。细胞的
最低放电率是针对与细胞偏好方向相反的运动。每个栅格图中的每一行细抽动代表单个试验中的活动，在运动
开始时对齐（时间 0）；粗抽搐，目标出现时间[334]。C.从水平面的中心位置到达时的手部轨迹。D.不同空间方
向运动的峰值关节功率（关节肌肉力矩乘以关节速度）（肩部和肘部功率加在一起）。需要大量的力量来远离身
体和左上角，以及向身体和右下角伸展（右侧 X轴为 0°）。E.近端肢体肌肉的偏好方向往往是需要更大肌肉力
量的运动，反映了肌肉使用与运动任务的身体要求之间的明显联系。每个点代表一个单独的肌肉，分为 22.5°扇
区；蓝点表示面板 A。F.初级运动皮层中神经元的偏好方向分布中显示的肌肉的偏好方向。每个点代表一个单
独的神经元，蓝点代表面板 B中显示的神经元的偏好方向[335]。
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Figure 34–21 The activity of some primary motor cortex
neurons can be correlated with particular patterns of muscle
activity. Bursts of activity in a single corticomotoneuron during a 
reach-and-grasp movement to retrieve food pellets from a small 
well are correlated with bursts of contractile activity in several of 
its target muscles at different times during the movement. (Abbre-
viations: APB, abductor pollicis brevis; BR, brachioradialis; ED2, 3, 
extensor digitorum 2, 3; ips, impulses per second;TLAT, lateral 
triceps.) (Reproduced, with permission, from Griffin et al. 2008.)

and toward the body and to the right (Figure 34–20C,D). 
This bias in the physics of limb movement leads to a bias 
in the preferred directions of shoulder and elbow mus-
cles, which tend to be maximally active in these same 
directions (Figure 34–20E). Correspondingly, the distri-
bution of preferred directions of neurons in M1 also par-
allels this bias, with neurons tending to have preferred
directions either away and slightly to the left or toward 
and to the right (Figure 34–20F). Thus, the physics of the
limb dictates the pattern of muscle activity needed to
generate movement, and this in turn is reflected in the
pattern of neural activity in M1.

The impact of limb physics on M1 activity extends to 
the level of muscle-related signals. The activity of some
single M1 neurons, including CM cells, can be correlated 
with specific components of the contraction patterns of 
different muscles during such diverse tasks as isometric
force generation, precision pinching of objects between 
the thumb and index finger, and complex reaching and 
grasping actions (Figure 34–21). These findings high-
light how M1 contributes to the specification of mus-
cle activity patterns for motor actions, including onset 
times and magnitudes. Nevertheless, the final pattern 
of muscle activity will only be generated by the spinal 
motor neurons since they alone take into account the
additional influence of other descending supraspinal 
inputs and local spinal interneuronal processes.

All the studies described so far related the activity 
of single M1 neurons to motor output. However, vol-
untary motor control is implemented by the simultane-
ous coordinated activity of many neurons throughout 
the motor system. Their activity is noisy, varying sto-
chastically between repetitions of the same movement. 
Furthermore, their broad symmetrical movement-
related tuning curves introduce a high level of uncer-
tainty as to what the limb should do in response to the 
ambiguous signal generated by each neuron.

A simple computational approach was developed 
to extract a unique signal about each reaching move-
ment by pooling the heterogeneous single-neuron 
activity of the recorded M1 population. The activity of 
each neuron is represented by a vector pointing in its 
preferred direction; the length of the vector varies as 
a function of its mean discharge rate during reaches 
in each direction. This vector notation implies that an 
increase in the activity of a given M1 neuron evokes 
changes in activity in the spinal motor apparatus and 
muscles that causes the arm to move along a path 
corresponding to the neuron’s task-related preferred 
direction; the strength of that single-neuron influence 
varies systematically with the difference between the 
neuron’s preferred direction and the desired move-
ment (Chapter 39, Figure 39–6). When the reach-related 
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activity of about 250 M1 neurons was represented 
by variable-length vectors for each of the eight reach 
directions and summed, the direction of the net result-
ant population vectors varied systematically with the 
actual reach directions (Figure 34–22A).

The novel insights of this analysis were that the
control of a given reach movement involves coordi-
nated changes in the activity of M1 neurons distrib-
uted throughout the M1 arm motor map and that their
pooled activity clearly distinguishes the unique identity 
of each of the reach actions generated by the eight dif-
ferent distributed patterns of population activity. Sub-
sequent studies demonstrated that “instantaneous” 
population vectors extracted from the pooled activity
of large populations of M1 neurons during sequential 
20-ms time bins from the start to the end of movement
predicted the continually changing trajectory of the
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图 34.4.6: 一些初级运动皮层神经元的活动可以与特定的肌肉活动模式相关联。在从小井中取出食物颗粒的伸手
抓取运动中，单个皮层运动神经元的突发活动与其运动期间不同时间的几块目标肌肉的收缩活动突发相关[336]。
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和肌肉活动的变化，从而导致手臂沿着与神经元任务相关的偏好方向相对应的路径移动；如第 39章和图 39.2.4所
示，单个神经元影响的强度随着神经元的偏好方向和所需运动之间的差异而系统地变化。如图 34.4.7A所示，当
大约 250个初级运动皮层神经元的到达相关活动由 8个到达方向中的每一个可变长度向量表示并求和时，净合
成群体向量的方向随实际到达方向系统地变化。

90°

0°

A

B
等距力

运动

手动路径 力的轨迹 神经轨迹

图 34.4.7: 群体编码将初级运动皮层活动与不同的运动属性相关联。A. 8个单神经元向量簇（细黑线）和群体向
量（蓝色箭头）代表同一细胞群在 8个不同方向的到达运动期间的活动。每个单神经元向量指向神经元的偏好
运动方向，其长度与该运动期间神经元的放电成正比。通过对每个簇中的所有单细胞向量进行向量相加来计算
群体向量；虚线箭头表示手臂的运动方向[337]。B.在等距任务中以及移动具有大质量的手柄时手部运动学和动力
学以及神经群体活动的比较。力和神经轨迹是通过将 20毫秒输出力向量序列或神经群体向量从头到尾连接到力
或运动输出的每个方向而生成的。

该分析的新颖见解是，对给定伸展运动的控制涉及分布在整个初级运动皮层手臂运动图中的初级运动皮层
神经元活动的协调变化，并且它们的汇集活动清楚地区分了由初级运动皮层产生的每个伸展动作的独特身份。8
种不同的群体活动分布模式。随后的研究表明，在从运动开始到结束的连续 20毫秒时间区间内，从大量初级运
动皮层神经元的汇集活动中提取的“瞬时”群体向量预测了手臂运动 100到 150毫秒的持续变化轨迹。未来，而
猴子则在电脑显示器上做出伸手的动作或描绘螺旋线。这表明简单的向量符号可用于从神经元群的活动中提取
有关预期运动输出的信号，即使是在瞬间的基础上。唐纳德 ·汉弗莱及其同事在 1970年的一项有先见之明的研
究中预见到了这些发现，他们表明，3到 5个初级运动皮层神经元的适当总和活动与单关节运动期间运动输出的
时间模式的相关性高于任何单个神经元的信号。

随后的研究使用群体向量解码器算法来进一步了解初级运动皮层中的神经处理。如图 34.4.7B所示，在一项
研究中，在猴子执行两项任务时记录了近端手臂相关的初级运动皮层神经元的活动。在第一项任务中，他们在
8个不同的空间方向上生成等距力斜坡，在水平面上以 45°的间隔均匀分布，靠在他们手中的刚性手柄上，没有
手臂运动。一个 20毫秒的群体向量解码器被用来提取许多初级运动皮层神经元汇集活动的净方向偏差，结果表
明，这些汇集信号在整个力斜坡生成期间随输出力的方向系统地变化，虽然没有任何动静。然而，与手上猴子产
生的力的实际均匀分布方向不同，解码后的群体向量信号偏向 x轴。如图 34.4.5所示，这表明初级运动皮层活
动反映了因果肩部肌肉扭矩与手部测量的等距力之间的非线性关系，这是由于手臂的复杂生物力学特性引起的。

在第二项任务中，猴子在相同的 8个方向上进行手臂伸展运动，以移动一个沉重的手柄。这需要在运动方
向上有一个初始的加速力，然后在力的方向上瞬时反转，以在其接近目标时减慢他们的手臂和质量的运动。此
任务中解码的初级运动皮层群体向量信号随时间变化很大。它们最初指向目标，但随后在手部速度达到峰值之
前短暂反转。这再次表明，与手朝向目标的不间断运动相比，初级运动皮层活动与产生伸手动作的因果力的时
间进程更密切相关，包括它们的瞬态方向反转。他们还发现，产生触及力的相关性在初级运动皮层中最强，在
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背侧前运动皮层中较弱，而在顶叶/内顶叶内区中基本不存在。这表明，与初级运动皮层不同，顶叶/内顶叶内区
中与伸展相关的神经元生成了一个可靠的信号，说明稳定的手臂姿势和手臂运动的运动学，与潜在的因果力和
肌肉活动无关。

最后，一项研究表明，可以从同时记录的初级运动皮层神经元群体的活动中提取有关近臂肌肉在伸展运动
期间随时间变化的活动的可靠信号。另一项研究发现，与肩部或肘部运动相关的选择性放电的初级运动皮层神
经元的集中活动可以预测肩部或肘部肌肉在不同方向伸展时的起始时间和收缩活动水平的变化。

这些研究表明，许多初级运动皮层神经元的汇集活动是关于全臂运动的不同时变属性的丰富而可靠的信号
源。这为在脑机接口中开发更复杂的解码器算法提供了重要的概念基础，这些算法利用许多初级运动皮层神经
元同时活动中可用的运动相关信息，允许受试者通过隐蔽调制控制神经假体装置的动作没有明显肢体运动的初
级运动皮层神经元活动（第 39章）。

34.4.4 初级运动皮层活动也反映了运动的高阶特征

初级运动皮层中的活动不仅仅与因果力和肌肉活动相关。许多研究，从埃德 ·埃瓦茨的研究开始，试图将运
动学与运动输出的动力学特性分开，发现一些初级运动皮层神经元的活动随运动方向而变化，但输出力量仅受
微弱影响或根本不受运动变化的影响。这些神经元似乎优先发出肢体运动的运动学方面的信号。

行为任务的变化会影响初级运动皮层活动与运动输出之间的关系。一项研究强调了等距力任务中的上下文
变化如何改变初级运动皮层神经元对力大小的编码。力的顺序或预期力的范围会导致初级运动皮层中活动的变
化。他们建议初级运动皮层神经元可以动态调整它们与输出力的关系，以根据在给定环境中遇到的力范围来优
化控制精度。另一项研究发现，当猴子以低力水平执行精确控制的力任务时，许多皮层运动神经神经元可能会
强烈放电，但当猴子产生相同肌肉的强烈收缩以进行手柄的轻快来回运动时，它们相对不活跃。同样，一项研
究表明，当猴子以相对较低的力量输出精确捏握拇指和食指时，初级运动皮层中的皮层运动神经细胞可能非常
活跃，但当动物产生更大的力量握住整个手时，初级运动皮层中的皮层运动神经细胞可能会非常活跃。
另一项研究表明，在姿势控制过程中，一些对施加在肢体上的负荷有响应的初级运动皮层神经元会在猴子

向另一个空间目标移动时失去这种负荷敏感性，反之亦然。也就是说，这些神经元可以反映姿势控制期间的输
出力，但仅反映运动期间的运动学。细胞响应的这种变化发生得相当突然，大约在运动开始前 150毫秒。重要的
是，任何在姿势和运动过程中对负荷敏感的神经元都将在各种行为中保持相同的运动场；也就是说，如果神经
元在姿势控制过程中只对肩屈肌负荷作出响应，那么它在伸手时也只会对肩屈肌负荷作出响应。

即使肢体运动指标的简单变化也会对初级运动皮层活动产生很大影响。在一项对猴子从中央目标到外围目
标的不同方向进行缓慢或快速伸展运动的研究中，近端肢体肌肉显示出相对简单的活动模式缩放，反映出更快
和更长伸展力的增加。相比之下，初级运动皮层神经元在其活动模式中表现出广泛的变化，很少与观察到的肌
肉变化模式平行。

神经元中的活动还可以与更高层的运动特征相关联，例如即将到来的运动动作的性质。这在一项研究中得
到了证明，在该研究中，猴子被训练为从一个极端开始连续向 3个目标移动手腕，停在中央位置，然后在另一个
极端结束。视觉提示指示猴子何时进行每个动作。由于该任务使用了可预测的手腕运动顺序，因此猴子在视觉
提示出现之前就知道下一个运动方向是什么。虽然许多初级运动皮层神经元在执行动作时会发出当前手腕姿势
或每个动作的方向的信号，但一些初级运动皮层神经元会在视觉提示出现之前可靠地发出序列中的下一个动作
信号。许多后续研究证实，初级运动皮层神经元可以发出即将发生的预期运动信号，尽管这些类似规划的信号
在初级运动皮层中不如在前运动皮层区域中那么显著。
总之，神经记录研究揭示了运动相关皮层区域内和之间的各种响应特性，与初级运动皮层中的因果运动动

力学以及前运动和顶叶皮层中的高阶运动参数具有更强的相关性。然而，这些实验结果尚未得出关于皮层运动
回路如何控自主运动的单一统一假设。这种不确定性的部分原因可能是实验任务设计的不足。
代表性运动控制模型将这些复杂的结果解释为分布在不同皮层运动区域的神经群体执行的预期运动的不同

表征水平之间转换的证据。相比之下，最佳反馈控制等非代表性运动控制模型认为，这些相同的结果只能解释
为不同运动输出参数的神经相关性何时何地出现在分布在皮层运动区域的动态活动中的证据，但不会脱落太多
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洞察底层的神经计算。这说明了研究人员在尝试对皮层运动回路进行逆向工程以揭示其内部计算组织时仍然面
临的实验挑战。

34.4.5 感觉反馈迅速传递到初级运动皮层和其他皮层区域

尽管小脑可能是另一个重要来源（第 37章），但中央后和后顶叶皮层提供了很多与身体位置和运动以及空
间目标位置相关的感觉信息，这些信息在自主运动控制中很重要。

传输到初级运动皮层的传入信息类型在肢体的近端和远端部分不同。来自皮肤和肌肉感觉神经元的传入输
入在与手相关的神经元中同样普遍，反映了在用手抓取和操纵物体时这 2种感觉反馈来源的重要性。肌肉传入
神经是近端肢体反馈的主要来源。来自肌肉的信息在头侧初级运动皮层中更为普遍，而皮肤输入在尾侧初级运
动皮层中更常见。肌肉对初级运动皮层的传入反馈出奇地快，因为在肢体受到机械干扰后，初级运动皮层神经
元只需 20毫秒即可做出响应。类似于到达，神经活动广泛地调整到机械干扰的方向。

感官反馈支持我们对运动规划和执行过程中出现的或由肢体的意外干扰引起的运动误差进行快速目标导向
校正的能力。当对肢体施加扰动机械负荷时，运动系统会产生多峰补偿性肌电图响应，首先是短时延拉伸响应
（扰动后 20-40毫秒），然后是长时延响应（50-100毫秒）然后是所谓的“自主”响应（≥100毫秒）。初始响应
的短延迟表明它是在脊髓水平产生的。响应相对较小且模式化，其强度与所施加负载的大小成比例。相比之下，
从长延迟时期（50-100毫秒）开始的运动校正受到实现行为目标所需的广泛因素的调制，包括肢体和环境的物
理特性、环境中障碍物的存在、目标的紧迫性和目标的属性，包括备用目标。这些依赖于上下文的特征表明，长
延迟反馈时期是一个自适应过程，其中控制策略（即反馈增益）根据行为目标进行调整，如最佳反馈控制模型
所预测的那样。
运动系统快速产生这些目标导向的长延迟运动响应的能力得到了跨皮层反馈通路的支持。额顶神经回路的

神经活动对肢体的机械干扰做出快速响应，而皮层的活动模式取决于行为背景。如图 34.4.8A，B所示，在干扰
后大约 20毫秒开始，在所有皮层区域都观察到与扰动相关的活动，即使猴子因看电影而分心并且不必对干扰做
出响应。如图 34.4.8A，B所示，如果猴子积极地将其手保持在空间目标上，则在干扰后顶叶的神经响应会立即
增加，随后不久其他皮层区域的活动也会发生变化。如图 34.4.8C所示，如果干扰是指示猴子移动到另一个空间
目标的提示，那么与将手撞到目标相比，如果干扰将手从目标上撞开，则初级运动皮层活动反映出需要更强烈
的响应。相反，无论目标位置如何，顶叶中与扰动相关的活动都保持相似。

34.4.6 初级运动皮层是动态的和适应性强的

大脑最显著的特性之一是其回路对环境变化的适应性，即从经验中学习并将获得的知识存储为记忆的能力。
当人类受试者练习运动技能时，表现会提高。
运动经验也可以修改运动图。在经过训练使用拇指、食指和手腕的精确运动从小井中提取食物的猴子中，皮

层内微刺激可以在这些关节处引起运动的运动图区域比训练前更大（图 34.4.9）。如果一只猴子长时间不练习这
项任务，它的技能水平就会下降，皮层内微刺激可以从中引发训练动作的皮层区域也会下降。功能成像和经颅
磁刺激已经证明了人类实践动作的皮层表示的类似修改。

至少有一些导致运动映射发生这些变化的过程是初级运动皮层本身的局部过程。促成皮层重组的机制之一
是改善啮齿动物的抓握性能，涉及突触强度的变化，类似于连接手臂运动映射不同部分的局部水平连接内的长
时程增强和长时程抑制。已经表明，脉冲触发的皮层内微刺激可能导致初级运动皮层运动输出映射的特定改变，
即使没有专门的训练。例如，一项研究首先确定了 2个不同的皮层部位（A和 B），它们在受到电刺激时会引起
不同肌肉（分别为肌肉 A和肌肉 B）的收缩。然后他们记录了 A点神经元的活动；每当那个神经元发射时，它
们就会刺激 B点。在 B点进行这种皮层内微刺激调节后的一两天内，A点的电刺激能够导致肌肉 A和 B的同时
收缩。这种变化可能是由脉冲时间引起的突触强度的依赖性增加仅限于从位点 A到位点 B的水平皮层投射。皮
层内微刺激在未接受类似条件的第三个位点引起的肌电图响应没有改变，证实该效果没有普遍化。

已经在人类受试者中广泛研究了对视觉或机械干扰的运动适应（第 30章）。神经记录研究表明，随着动物
适应扰动，这些改变会导致猴子中初级运动皮层神经元的活动发生变化。例如，当猴子在可预测的外力场中进
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Figure 34–23 Changes in behavioral goals alter rapid 
sensory feedback to parietal and frontal motor cortices.  
(Reproduced, with permission, from Omrani et al. 2016. Part 
A photo is from the film American Pie and is reproduced, with 
permission, from Universal Studios. © 1999, Universal Pictures, 
All Rights Reserved.)
A. In the experiment described here, the responses of cortical
regions to mechanical loads randomly applied to the arm are
compared. In the left panel, motor corrections return the hand 
to the spatial goal following the disturbance (green hand trajec-
tory). In the middle panel, the monkey watches a movie and 
does not have to respond to the disturbance, leading to the hand
remaining to the right following the disturbance (red hand tra-
jectory). In the right panel, the monkey places its hand at a cen-
tral start target, and one of two other targets is also presented. 
The disturbance applied to the limb is a cue for the monkey to
move to this second target with its position being either in the 
direction of the disturbance (cyan “in target” trajectory) or away
from the disturbance (blue “out target” trajectory).
B. Left: Response of a neuron in PE and in M1 when a 
mechanical load was applied to the limb and the monkey had to 
counter the load and return the hand to a spatial target (green) 
or was not required to respond to the disturbance (red). Right: 

Population signals in each cortical region in response to pertur-
bations. Note how all cortical areas show an increase in activity 
approximately 20 ms after the applied load. Arrows denote 
when activity was different when the monkey had to respond 
to the disturbance (green curve) as compared to not being 
required to respond to the disturbance (red curve). Note that 
PE is the first to show a difference in activity between the two 
conditions. Other cortical areas show changes at 40 ms or later. 
A2 is a subregion of S-I. (For B and C: Vertical scale bars, 20/
spikes/s); Activity between 60–250 ms (thick horizontal line) 
compressed for visualization purposes.)

C. Left: Responses of single neurons in PE and M1 when a 
mechanical load was a cue and instructed the monkey to move 
to another target. The disturbance either pushed the hand 
toward the target (cyan) or away from it (blue). Right: Popula-
tion signals based on perturbation-related activity in each corti-
cal region for the “in target” and “out target” conditions. The 
initial responses are similar for both “in target” and “out target” 
disturbances across all cortical areas, and arrows denote when 
there is a difference in activity between conditions. M1 is the 
first to display an increase in activity for the “out target” distur-
bance just prior to changes in muscle activity moving the hand 
to the spatial target.
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图 34.4.8: 行为目标的变化改变了对顶叶和额叶运动皮层的快速感觉反馈。A.在这里描述的实验中，比较了皮层
区域对随机施加到手臂上的机械载荷的响应。在左侧面板中，运动校正使手在干扰后返回到空间目标（绿色手
轨迹）。在中间面板中，猴子看电影并且不必对干扰做出响应，导致手在干扰后保持在右侧（红色手轨迹）。在右
侧面板中，猴子将其手放在中央起始目标上，还显示了另外 2个目标之一。施加到肢体的干扰是猴子移动到第
二个目标的提示，其位置要么在干扰的方向（青色“目标内”轨迹）或远离干扰（蓝色“目标外”轨迹）。B.左
图：当对肢体施加机械负荷并且猴子必须抵抗负荷并将手返回到空间目标（绿色）或不需要对干扰做出响应时，
顶叶和初级运动皮层神经元的响应（红色的）。右：每个皮层区域的群体信号响应扰动。请注意所有皮层区域如
何在施加负载后大约 20毫秒显示活动增加。箭头表示当猴子必须响应干扰（绿色曲线）与不需要响应干扰（红
色曲线）时活动不同。请注意，顶叶是第一个显示 2种条件之间活动差异的。其他皮层区域在 40毫秒或更晚时
显示变化。A2是初级躯体感觉皮层的一个子区域（对于 B和 C：垂直比例尺，20个脉冲/秒）；60-250毫秒（粗
水平线）之间的活动被压缩以用于可视化目的）。C.左：当机械负载是一个提示并指示猴子移动到另一个目标时，
顶叶和初级运动皮层中单个神经元的响应。干扰要么将手推向目标（青色），要么将手推离目标（蓝色）。右图：
基于“目标内”和“目标外”条件下每个皮层区域扰动相关活动的群体信号。对于所有皮层区域的“目标内”和
“目标外”干扰，初始响应都是相似的，箭头表示条件之间的活动差异。初级运动皮层是第一个显示“超出目标”
干扰的活动增加，就在肌肉活动发生变化将手移动到空间目标之前。
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34.4 初级运动皮层在运动执行中起着重要作用
854    Part V / Movement

Figure 34–24 Learning a motor skill changes the organization
of the M1 motor map. (Reproduced, with permission, from Nudo
et al. 1996. Copyright © 1996 Society for Neuroscience.)

A. Motor maps for the hand in a monkey before and after
training on retrieval of treats from a small well. Before train-
ing, areas of the motor map that generate index finger
and wrist movements occupy less than half of a monkey’s 
motor map. After training, the area from which the trained
movements can be evoked by intracortical microstimulation 
expands substantially. The area of the map from which one 
could elicit individuated movements such as finger extension 
and flexion has expanded considerably, while the areas con-
trolling wrist abduction, which this monkey used less in the

new skill, became less prominent. (Abbreviations: M, medial; 
R, rostral.)

B. The areas of the motor output map parallel the level of 
performance (number of successful pellet retrievals) during 
acquisition of the motor skill and extinction (due to lack of 
practice). Two areas were tested: a “dual response” area (left 
plot), from which any combination of finger and wrist motions 
could be evoked, and an area from which the specific combina-
tion of finger flexion and wrist extension could be evoked (right 
plot). Both areas increased as the monkey’s skill improved with 
practice and decreased as the monkey’s skill was extinguished 
through lack of practice. These data are from a different mon-
key than the one in part A but trained for same task.

Motor experience can also modify the motor map. 
In monkeys trained to use precise movements of the 
thumb, index finger, and wrist to extract treats from 
a small well, the area of the motor map in which 
intracortical microstimulation (ICMS) could evoke 
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movements at these joints was larger than before train-
ing (Figure 34–24). If a monkey did not practice the task 
for a lengthy period, its skill level decreased, as did 
the cortical area from which the trained movements 
could be elicited by ICMS. Similar modifications of the 
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图 34.4.9: 学习运动技能会改变初级运动皮层运动映射的组织[338]。A.一只猴子的手在接受从小井中取回食物的
训练前后的运动映射。在训练之前，产生食指和手腕运动的运动映射区域只占猴子运动映射的不到一半。训练
后，可通过皮层内微刺激诱发训练动作的区域大幅扩大。人们可以从中引出手指伸展和屈曲等个性化运动的映
射区域已经大大扩大，而这只猴子在新技能中较少使用的控制手腕外展的区域变得不那么突出。B.在获得运动
技能和消退（由于缺乏实践）期间，运动输出图的区域与性能水平（成功回收颗粒的数量）平行。测试了 2个区
域：一个“双重响应”区域（左图），可以从中唤起手指和手腕运动的任意组合，以及一个区域，从中可以唤起
手指弯曲和手腕伸展的特定组合（右图）。这 2个区域随着猴子的技能随着练习的提高而增加，随着猴子的技能
因缺乏练习而消失而减小。这些数据来自与 A部分中的猴子不同的猴子，但受过相同任务的训练。
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34.4 初级运动皮层在运动执行中起着重要作用

行伸展运动时，该外力场会在垂直于运动方向的方向上推动手臂，它们最初弯曲的伸展轨迹会变得更直。随着
这种适应的发展，初级运动皮层细胞的活动逐渐增加，其偏好方向调整与施加的力场相反。随着力方向和细胞
偏好方向之间的角度增加，遵循类似余弦的函数，这种依赖于适应的活动变化的幅度逐渐减小。这表明适应性
变化特定于对补偿外力场做出最大贡献的神经元。

运动学习期间初级运动皮层活动选择性变化的另一个例子来自视觉运动学习研究，其中来自计算机监视器
的视觉反馈顺时针旋转 90°，这样猴子手臂向右的运动导致光标向下移动。最初，猴子在瞄准视觉目标位置的原
始方向上进行手臂运动，并在运动开始后进行在线修正。然而，通过练习，猴子开始沿逆时针旋转的新方向移动
到视觉目标，以便光标直接移动到目标。当只针对一个方向进行训练时，学习很难泛化到其他方向，这表明适
应性变化仅发生在引起适应性运动的神经元中。具有接近学习方向的偏好方向的神经元的调谐曲线在训练期间
被改变，而具有其他偏好方向的神经元不受训练的影响。这证实了适应是局部的，与力场适应研究的结果一致，
并解释了为什么对一个方向的视觉运动旋转的适应不能很好地推广到其他方向。

中央前皮层中的运动误差信号在基于反馈学习的试验运动适应试验中也起着重要作用。在一项针对猴子的
研究中，使用可调节棱镜来移动环境中到达目标的明显位置。在到达运动期间目标和手臂的视觉反馈被阻止，导
致接触目标时出现系统性误差。如图 34.4.10所示，在运动结束时，允许猴子在短时间内看到手相对于目标位置
的视觉反馈。在运动后短暂的视觉反馈期间，初级运动皮层和背侧前运动皮层的活动反映了到达终点误差的方
向，并且可能参与调整到达运动以纠正这些误差。为了验证该假设，皮层内微刺激随后在初级运动皮层和背侧前
运动皮层中用于模拟这些误差响应，并表明猴子开始在他们的伸手动作中做出适应性变化以补偿模拟误差，即
使实际上没有伸手误差。
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图 34.4.10: 初级运动皮层驱动适应中的误差信号。运动完成后，初级运动皮层活动反映了空间目标与最终手部
位置之间的误差[339]。A.猴子在触摸屏上向空间目标移动。在每次试验中，可调节棱镜护目镜在运动过程中将空
间目标的观察位置移动了一个可变的量，而快门则阻挡了猴子的手和目标的视线。在移动结束时与触摸屏接触
后，仅提供 300毫秒的最终手位置反馈。B.上图：典型初级运动皮层神经元的放电响应。栅格图和脉冲时间直
方图与初始屏幕接触（触摸）对齐。1. 到达端点误差（黑点）的分布，其中原点代表目标的中心。绿色圆圈的
直径表示每次运动期间神经元的放电率（B中的绿色条）；激活率与随后的端点误差无关每个象限中的数字表示
在相应象限中结束的运动期间的峰值活动总和；他们几乎都是平等的。2. 与 B部分相同，除了紫色圆圈表示移
动后 100到 200毫秒的激活率，而猴子在触摸屏幕时可以看到它的手（B部分中的紫色条）。圆圈和脉冲计数表
明，对于相对于目标位置（0,0）向下和向左的端点误差，激活率最大，表明在这个运动后时期的神经活动受到
视觉反馈的强烈调节到达终点误差。

一些运动技能相对容易学习，例如视觉运动旋转的补偿。然而，其他人很难学习。最近的研究通过首先测量
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34.5 要点

猴子使用脑机接口和神经活动解码器在计算机屏幕上移动光标时初级运动皮层神经元群的活动来检查这种差异。
然后通过改变解码器中每个神经元的方向调整和光标运动之间的关联，改变了初级运动皮层活动和光标运动之
间的群体水平映射。当改变后的解码器映射保留神经活动的正常共调制结构时，例如，如果所有神经元活动与
光标运动之间的映射顺时针旋转 45°，猴子就会表现出对扰动的显著适应在一次记录期间的几百次试验中。相比
之下，当扰动要求猴子学习更复杂的“不自然”重新映射时，例如，随机顺时针和逆时针旋转不同数量的神经元
表观方向调整，猴子几乎没有能力恢复熟练的光标控制在一个记录会话中进行数百次试验。重要的是，另一项
研究发现，如果猴子可以在几天内使用同一个改变的解码器进行练习，它们最终可以掌握初级运动皮层神经活
动解码器映射中的“不自然”变化，这表明如果允许足够多，它们可以学习新的神经协同调制结构体验它。这些
研究强化了这些皮层运动区域中的神经回路对运动技能学习的重要性。

刚刚描述的研究使用脑机接口和神经解码器来探索单个神经元和神经群体如何促进运动技能学习。这项技
术有望成为一种越来越重要的研究工具，用于开发对自主运动控制和运动技能学习的神经机制的新见解（第 39章）。

34.5 要点
1. 自主运动行为实现了个人在环境中移动并与环境中的物体进行身体互动的有意选择或决定。人类运动的

一个标志是我们拥有的技能的广度，以及在高度练习时，这些动作的轻松和自动化。
2. 自主运动控制长期以来被分为 2个阶段（规划和执行）可以及时分离。神经记录研究发现这 2个阶段的

相关性差异分布在许多与运动相关的皮层区域。
3. 运动系统必须解决控制自主运动的总体计算问题是将关于世界和身体当前状态的感觉信息转化为行动规

划，并最终转化为产生执行所需因果力的肌肉活动模式所需的运动，同时避免或纠正误差。
4. 自主运动控制的代表性模型，如感觉运动坐标变换假设，假设运动系统直接规划和控制预期运动的特定

特征或参数。单个神经元和神经群体在其活动中表达这些参数并执行可定义的计算以影响相应坐标框架中受控
运动参数之间的转换。

5. 相比之下，自主运动控制的动力系统模型假设运动回路通过进化和个体适应过程找到运动规划和执行基
础计算的经验解决方案。最近的一个理论，最优反馈控制，提出自主运动的规划和执行涉及 3个功能过程，即状
态估计、任务选择和控制策略。单个神经元和神经群通过参与这 3个过程的基础计算来促进自主运动控制。

6. 大脑皮层的分布式额顶叶环路在自主控制中起着关键作用。额叶皮层和顶叶皮层区域之间存在大量相互
轴突相互连接，根据身体部位（例如，手、手臂、眼睛）部分分离。额叶运动和顶叶皮层区域都通过皮层脊髓束
直接影响脊髓处理，并通过脑干下行通路间接影响。

7. 后顶叶皮层在识别环境中的潜在目标和物体、身体状态估计和运动动作的感觉指导方面起着突出的作用。
感觉信号的重要来源是通过背侧视觉通路从视觉皮层和初级体感皮层传输的。行为目标和对象在许多顶叶子区
域中都有表示，但它们的表示方式（相对于眼睛、头部或手臂的方向）因子区域而异。多个表示的存在为定义运
动相关属性和对象在世界中的位置以及可用于选择和引导运动的相对于身体的位置提供了丰富的基础。

8. 前运动皮层和前额叶皮层在任务选择和运动规划中起着重要作用。当外部感觉信息在选择运动动作中起
主导作用时，通常会涉及背侧前运动区和腹侧前运动区。相比之下，当内部欲望在选择和启动运动动作时更为
关键时，更多的内侧前运动区域，例如辅助运动区和扣带回运动区，可能会发挥更重要的作用。然而，这种二分
法并不是绝对的，多个前运动区和前额叶皮层区域都有助于在广泛的背景和条件下控制自主行为。

9. 灵长类动物的初级运动皮层沿其中外侧轴代表整个身体，相对于其他身体部位，与手和脸相关的皮层区
域更大。该皮层区域还提供了皮层脊髓束的大部分组成部分，并投射到脊髓中的中间神经元和 α运动神经元。

10. 反映因果力的神经活动和移动肢体所必需的肌肉活动的时空特征在初级运动皮层中尤为突出，并且可以
迅速改变以纠正运动误差或补偿肢体偏离所需位置的位移，如果肢体受到扰动，则运动。然而，初级运动皮层
的神经活动也可以表现出更复杂的特性，反映出基于行为背景、绩效目标和约束以及运动运动学等特征的变化。
初级运动皮层活动的这些特性可能反映了运动系统内任务特定控制策略的形成。

11. 尽管顶叶、前运动和初级运动皮层区域分别在状态估计、运动规划和运动执行中起着重要作用，但它们
并不是唯一负责任何一个方面；相反，它们在某种程度上分布在大部分或所有这些皮层区域。
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34.5 要点

12. 皮层运动系统具有适应性，可以改变其功能结构以适应世界和身体物理特性的长期变化，并获得、保留
和回忆新的运动技能。

13. 大规模多神经元记录和成像方法、增强的多神经元活动解码算法以及特定神经群活动的光遗传学控制等
新技术将导致对皮层运动回路功能结构的更深入了解。
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