
第 42章 情感

喜悦、同情、悲伤、恐惧和愤怒通常被认为是情绪的例子。这些状态对我们的行为和幸福感有着巨大的影
响。但究竟什么是情绪呢？区分不同的情绪状态很困难，需要考虑生物体面临的环境或内部产生的挑战及其生
理响应。例如，在我们得出一只老鼠处于恐惧状态的结论之前，我们需要知道这只老鼠正在评估特定的威胁刺
激（其环境中的捕食者）并且正在做出适应性响应，例如高度唤醒和僵滞。
情绪通常用 2个维度表示：效价（即愉快到不愉快）和强度（即低到高的唤醒），在许多心理学理论中称为

“核心情感”。然而，情绪也可以分为几类，例如基本情绪类别（快乐、恐惧、愤怒、厌恶、悲伤）和有助于调节
社会行为或道德行为的更复杂情绪类别（例如羞耻、内疚、尴尬、骄傲、嫉妒）。关于是否所有常用类别（如刚
才提到的类别）都对应于未来情绪神经科学中科学上有用的类别，存在相当大的争论。
在实验环境中，情绪这个术语有几种不同的使用方式，通常与测量情绪的方式有关（文本框 42.1）。在日常

对话中，大多数人将“情绪”一词作为“有意识的情绪体验”或“感觉”的同义词使用，大多数人类心理学研究
也都关注这种“情绪”。对动物的大多数研究都集中在特定的行为或生理响应上，这在很大程度上是因为在动物
研究中不可能获得口头报告。然而，正如查尔斯 ·达尔文在他的开创性著作《人与动物的情感表达》中首次观察
到的那样，情绪在物种演化过程中一直被保留下来。因此，我们在本章中描述的经验方法将情绪视为可以在人
类和许多其他动物身上研究的中央脑状态，前提是我们要区分情绪和感受。

当大脑检测到某些环境情况时，情绪状态通常会引起广泛的生理响应。这些生理响应是相对自动的，但取
决于环境，并且发生在大脑和全身。在大脑中，它们涉及唤醒水平和注意力、记忆处理和决策制定等认知功能
的变化。躯体响应涉及内分泌系统、自主神经系统和肌肉骨骼系统（第 41章）。总之，情绪是神经生物学状态，
会引起大脑触发的协调行为和认知响应。当一个人检测到显著刺激（正向或负向）或具有导致内生情绪状态的
特定思想或记忆时，就会发生这种情况。

表 42.1: 人类情感研究中用于评估恐惧的常见问卷

问卷 恐惧问题的类型

恐惧调查表 II 在一系列不同的物体和情况下探究个人的恐惧程度，
这些物体和情况通常会引发恐惧

负面评价恐惧量表 衡量被他人负面评价的恐惧
社交回避和苦恼量表 衡量对社会状况的恐惧
焦虑敏感指数 测量对体验不同身体感觉和感受的恐惧
贝克焦虑量表 测量前一周经历的恐惧和恐慌相关症状
奥尔巴尼恐慌和恐惧症问卷 受试者是否估计了他们在不同情况下会经历的恐惧程度
恐惧问卷 衡量因恐惧而回避的程度
正性负性情绪量表-X害怕（一般） 衡量一个人总体上感受到与恐惧相关情感状态的程度
正性负性情绪量表-X害怕（瞬间） 衡量一个人在当下感受到与恐惧相关情感状态的程度

文本框 42.1 (测量情绪的方法)
人类常用的方法
心理生理学。心理生理学使用几种方法来测定与情绪状态相关的生理参数。这些措施包括自动响应

（第 41章）以及一些躯体响应。最常用的测量方法是皮肤电流响应（也称为皮肤电导响应），这是一种由
手掌出汗引起的交感神经自动觉醒的测量方法。其他指标包括心率、心率变异性、血压、呼吸、瞳孔扩张、
面部肌电图和惊吓响应（见下文）。其中一些指标主要与情绪的基本维度相关，例如效价（例如惊吓响应
的幅度）或唤醒（例如皮肤电流响应），而其他指标（例如面部肌电图）可以提供更多关于情绪的细粒度
信息。面部表情已被广泛使用，但与特定情绪没有简单的关系。
主观评分。主观评分通常用于人体研究，包括分类和连续评分（表 42.1）。这些评分可以沿着情绪维

度进行，例如效价（愉快/不愉快）或特定情绪的强度。主观评分必然取决于特定文化的词语和情感概念。



42.1 对情绪神经回路的现代探索始于 19世纪末

♠

经验采样。心理学家使用经验采样来量化人们在日常生活中实际经历的情绪。参与者可能会设置他
们的手机每隔几个小时响起警报，然后他们需要停下手头的任何活动，填写一份关于此刻感受的简短问
卷。通过这种方式，数据图可以描述人们的情绪在一天中或更长时间内的变化。事实证明，我们实际上可
以很好地预测人们下一步的感受，这是通过了解人们目前的感受得出的。
荷尔蒙测量。荷尔蒙对情绪状态的响应通常比心理生理指标慢。情绪研究人员测量各种激素来分析

这些漫长时期的情绪状态。相对未分化的唤醒响应用于评估压力。应激激素皮质醇（第 61章）很容易从
人们的唾液中测量出来。

特定的实验探针。使用几种特定的行为和生理测定来探测具有特定刺激的情绪。这些测定通常属于
心理生理学领域。一种常见的测量方法是当发出响亮的声音时，受试者眨眼（或其他惊吓反射）的幅度。
当受试者处于负价情绪状态时，这一点会得到加强。惊吓反射的增强通常用于测定人的焦虑程度，同样
的测量方法也在动物身上得到了验证。

非人类动物常用的方法
先天行为响应。由于某些情绪状态，动物通常表现出模式化的行为。观察和评分行为是衡量情绪行

为的一种方法。这种行为可以包括接近有回报或承诺未来有回报的刺激（积极的情绪状态），以及避免或
防御威胁性刺激（消极的情绪状态）。此外，面部表情分析可用于许多动物模型系统，甚至已用于小鼠。

心理生理学和特定的实验探针。与人类一样，动物研究可以使用几种心理生理指标（例如心率、呼吸
频率、皮肤电流响应、瞳孔直径、惊吓响应）。此外，已经在动物中开发了特定的行为测定法，通常来源于
对其先天行为响应的初步观察。诸如僵滞、攻击、探索、接近和隐藏等行为可以针对精心控制的实验刺激
进行测量，这些刺激旨在诱导特定的情绪状态。查尔斯 ·达尔文最初在其 1872年出版的《人与动物的情
绪表达》一书中指出，人与动物行为之间的对应关系为研究人类情绪及其病理学提供了强大的动物模型。

一些诸如目标、动物或情境等刺激物会触发情绪，而有机体无需学习任何关于这些刺激物的知识。这种刺
激具有先天的强化特性，被称为非条件刺激；例如痛苦的电击或恶心的味道。然而，绝大多数刺激都是通过联
想学习获得情感意义的。

如图 42.0.1所示，当一个人检测到情绪上的重要刺激时，3个生理系统就会参与进来：内分泌腺系统、自主
运动系统和肌肉骨骼系统。内分泌系统负责激素的分泌和调节进入血液，影响身体组织和大脑。自主神经系统
调节身体各种生理控制系统的变化，包括：心血管系统、内脏器官和体腔组织（第 41章）。骨骼运动系统调节明
显的行为，例如僵滞、战斗或逃跑以及特定的面部表情。这 3个系统共同控制着身体情绪状态的生理表达。

在本章的开头，我们将讨论情绪神经科学现代研究的历史渊源。然后，我们将描述构成最深入研究的情绪、
恐惧的基础的神经回路和细胞机制，在此过程中，我们将重点关注杏仁核。然而，值得注意的是，似乎没有任何
单一的大脑结构只参与一种情绪。例如，已知参与负价情绪的杏仁核在正价情绪中也起着核心作用：杏仁核过
程中不同的神经元群正价刺激与负价刺激。我们简要回顾情绪状态如何通过消退和调节而改变，以及情绪如何
与其他认知过程相互作用。最后，我们对情绪研究与理解精神疾病的相关性进行了调查。

42.1 对情绪神经回路的现代探索始于 19世纪末
现代对于理解情绪的尝试始于 1890 年，当时美国心理学的创始人威廉 · 詹姆斯问道：恐惧的本质是什么？

我们是因为害怕而逃离熊，还是因为我们逃跑而感到害怕？詹姆斯提出，有意识的恐惧是逃跑过程中身体发生
变化的结果，我们因为逃跑而感到害怕。如图 42.1.1所示，詹姆斯的外围反馈理论借鉴了当时对大脑的认识，即
大脑皮层有专门负责运动和感觉的区域。当时人们对负责情绪和感觉的大脑特定区域知之甚少，至今詹姆斯的
观点仍然存在争议。

在 20世纪之交，研究人员发现动物在完全切除大脑半球后仍然能够做出情绪响应，这表明情绪的某些方面
是由皮层下区域调节的。下丘脑的电刺激可以引发类似于完整动物情绪响应期间发生的自主神经响应的这一事
实向沃尔特 ·坎农表明，下丘脑可能是控制战斗或逃跑响应和其他情绪的关键区域。
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42.1 对情绪神经回路的现代探索始于 19世纪末
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图 42.0.1: 对外部刺激情绪响应的神经控制。由感觉系统处理的外部刺激会聚到“情绪系统”（例如杏仁核）。如
果刺激情绪显著，情绪系统就会被激活，它们的输出会被传递到控制生理响应的下丘脑和脑干区域，包括骨骼
肌动作、自主神经系统活动和荷尔蒙释放。该图显示了一些与恐惧相关的响应。它忽略了情绪的许多复杂性（例
如，情绪状态对认知的影响）。
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图 42.1.1: 情绪脑的早期理论[394]。威廉 ·詹姆斯的外围反馈理论。詹姆斯提出，情绪刺激的信息在感觉系统中进
行处理，并传递到运动皮层，从而产生身体响应。到皮层的反馈信号传达有关身体响应的感觉信息。根据詹姆
斯的说法，这种感觉反馈的皮层处理就是“感觉”。坎农-巴德中枢理论。沃尔特 ·坎农和菲利普 ·巴德提出，情
绪是由中枢神经系统内的过程来解释的。在他们的模型中，感觉信息被传送到丘脑，然后传递到下丘脑和大脑
皮层。下丘脑评估刺激的情绪品质，其与脑干和脊髓的下行连接产生躯体响应，而丘脑皮层通路产生有意识的
感觉。帕佩兹回路。詹姆斯 ·帕佩兹通过添加额外的解剖学特异性改进了坎农-巴德理论。他提出扣带皮层是在
产生感觉时接收下丘脑输出的皮层区域。下丘脑的输出通过丘脑前部到达扣带皮层，扣带皮层的输出通过海马
体到达下丘脑。
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42.1 对情绪神经回路的现代探索始于 19世纪末

在 1920年代，坎农表明，横断部位在下丘脑以上（通过将皮层、丘脑和下丘脑前部与下丘脑后部和下脑区
域分开的切口）的动物仍然能够表现出愤怒。相比之下，横断部位在下丘脑以下，只留下脑干和脊髓，消除了自
然愤怒的协调响应。这清楚地表明下丘脑参与组织情绪响应。如图 42.1.2所示，坎农将下丘脑介导的响应称为
“虚假的愤怒”，因为这些动物缺乏来自皮层区域的输入，他认为这对“真实”愤怒的情绪体验至关重要。
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图 42.1.2: 虚假的愤怒。在对大脑前端进行切断并横断切断位置以上的所有连接（顶部）或在前下丘脑水平进行
切断并横断其以上的所有连接（中部）后，动物表现出虚假的愤怒。如果下丘脑后部也断开连接（底部），则只
能引发孤立的愤怒元素。这项工作源自动物的历史性病变研究。最近的研究表明，情况更为复杂，即下丘脑密
切参与了情绪状态本身的形成，而不仅仅是它的行为表达。

坎农和他的学生菲利普 ·巴德提出了一个以下丘脑和丘脑为中心的有影响力的情绪理论。根据他们的理论，
在丘脑中处理的感觉信息被发送到下丘脑和大脑皮层。如图 42.1.1所示，认为通过与脑干和脊髓的连接对下丘
脑的投射会产生情绪响应，而认为对大脑皮层的投射会产生有意识的感觉。该理论暗示下丘脑负责大脑评估外
部刺激的情绪意义，情绪响应取决于这种评估。

如图 42.1.1所示，1937年詹姆斯 ·帕佩兹扩展了坎农-巴德理论。与坎农和巴德一样，帕佩兹提出来自丘脑
的感觉信息被发送到下丘脑和大脑皮层。与脑干和脊髓的下行连接产生情绪响应，与大脑皮层的上行连接产生
感觉。但是，帕佩兹通过在下丘脑和大脑皮层之间插入一组新结构，进一步扩展了感觉的神经回路，远远超出
了坎农-巴德理论。他认为来自下丘脑的信号首先到达前丘脑，然后到达扣带皮层，来自下丘脑和感觉皮层的信
号会聚在这里。这种融合解释了帕佩兹理论中有意识的感觉体验。然后感觉皮层投射到扣带皮层和海马体，海
马体又与下丘脑的乳头体连接，从而完成环路。
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42.2 杏仁核与后天恐惧和先天恐惧有关

目前，下丘脑在动物情绪研究中受到了极大的关注，特别是在使用光遗传学操纵精确细胞群活动的实验中。
这些研究表明，小鼠腹内侧下丘脑中的特定细胞群对于防御性情绪状态是必要且充分的。因此，下丘脑不仅协
调情绪行为，而且是构成情绪状态本身的神经回路的一部分。下丘脑在情绪中的作用在人类中的研究要少得多，
部分原因是功能性核磁共振成像没有空间分辨率来研究特定的下丘脑核，更不用说其中的神经元亚群了。

1930年代后期，海因里希 ·克鲁瓦和保罗 ·布西切除了猴子的双侧颞叶，从而损害了所有颞叶皮层以及杏
仁核和海马体等皮层下结构，并发现了各种心理障碍，包括进食习惯的改变（猴子会把不能吃的东西放进嘴里）
和性行为（他们试图与不合适的伴侣发生性关系，比如其他物种的成员）。此外，猴子对以前害怕的物体（例如，
人和蛇）明显缺乏关注。这一令人瞩目的发现后来被称为克鲁瓦 ·布西综合症，并且已经表明杏仁核可能对情绪
很重要（尽管它不是这些实验中唯一受损的结构）。

基于坎农-巴德模型和帕佩兹模型以及克鲁瓦和布西的发现，保罗 ·麦克莱恩在 1950年提出情绪是“内脏大
脑”的产物。根据麦克莱恩的说法，内脏大脑包括各种皮层区域，这些区域长期以来被称为边缘叶，保尔 ·布洛
卡之所以这样命名，是因为这些区域在半球的内侧壁形成一个边缘（拉丁语边缘）。内脏大脑后来改名为边缘系
统。如图 42.1.3所示，边缘系统包括构成布洛卡边缘叶的各种皮层区域（尤其是颞叶和额叶的内侧区域）以及与
这些皮层区域相连的皮层下区域，例如杏仁核和下丘脑。

麦克莱恩打算将他的理论作为对帕佩兹思想的详尽阐述。事实上，麦克莱恩边缘系统的许多区域都是帕佩
兹回路的一部分。然而，麦克莱恩并不赞同帕佩兹关于扣带皮层是感觉所在的观点。相反，他认为海马体是大
脑的一部分，外部世界（代表在外侧皮层的感觉区域）与内部世界（代表在内侧皮层和下丘脑）汇聚在一起，从
而允许内部信号为外部刺激赋予情绪权重，从而赋予有意识的感觉。对于麦克莱恩来说，海马体既参与身体情
绪响应的表达，也参与有意识的感受体验。

随后的发现为麦克莱恩的边缘系统理论提出了问题。1957年，人们发现海马体（边缘系统的基石）受损会
导致短期记忆向长期记忆的转化出现缺陷，而这种功能不同于情绪。此外，海马体受损的动物仍能够表达情绪，
而海马体受损的人类似乎也能正常表达和感受情绪。总的来说，边缘系统区域的损伤不会对情绪行为产生预期
的影响。

尽管如此，麦克莱恩关于情感的其他一些观点仍然具有现实意义。麦克莱恩认为情绪响应对生存至关重要，
因此涉及在进化过程中保存下来的相对原始的回路，这一观点早在近一个世纪前就已由查尔斯 ·达尔文提出。这
个概念是情感进化观点的关键。现在很清楚地看到，情绪是由许多皮层下和皮层区域处理的，边缘系统绝不是
情绪的主要系统。尽管如此，杏仁核是原始边缘系统的一个组成部分，在人类和动物研究中受到的关注最多。今
天，杏仁核在习得性恐惧中的作用可能是特定大脑结构中情绪处理的最佳例子，因此，我们接下来会考虑它。

42.2 杏仁核与后天恐惧和先天恐惧有关
在巴甫洛夫恐惧条件反射中，学习了非条件刺激（例如电击）和条件刺激（例如音调）之间的关联，该条件

刺激预测了非条件刺激的出现。例如，如果动物在几秒钟内呈现一个情绪中性的条件刺激（音调），然后在条件
刺激的最后一秒受到电击，特别是如果这种音调和电击配对重复多次，仅呈现音调就会引发防御性僵滞以及自
主神经活动和内分泌活动的相关变化。此外，许多防御性响应，例如眨眼和吃惊，仅通过声音就会得到促进。

许多实验室的研究表明，杏仁核是巴甫洛夫恐惧条件反射所必需的：杏仁核受损的动物无法学习条件刺激
与非条件刺激之间的关联。因此，之后当条件刺激单独呈现时不会表达恐惧。
如图 42.2.1所示，杏仁核由大约 12个核组成，但侧核和中央核在恐惧条件反射中尤为重要。对任一核的损

伤，而不是对其他区域的损伤，可以防止恐惧条件反射。杏仁核的外侧核接收大部分感觉输入（但内侧核接收嗅
觉输入），包括来自丘脑和皮层的关于条件刺激的感觉信息（例如，音调）。杏仁核内部的细胞机制和分子机制
已经详细阐明，这些机制是恐惧学习的基础，尤其是在外侧核中。这些发现支持了这样一种观点，即外侧核是
恐惧条件反射中的记忆存储部位。相比之下，中央核中的神经元介导输出到涉及防御行为控制和相关自主神经
响应和体液响应的脑干区域（第 41章）。侧核和中央核通过杏仁核内的几个局部环路连接，包括与基底块和层
间块的连接。因此，巴甫洛夫学习的实际回路比图 42.2.1所示的要复杂得多，涉及杏仁核区域之间的多个中继。

感觉输入直接和间接地从丘脑到达外侧核。正如坎农-巴德假说所预测的那样，来自丘脑中继核的感觉信号
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穹窿
A

B

穹窿

终纹

扣带
丘脑前核

丘脑背内侧核

背侧纵束

内侧前脑束

乳头体

乳头丘脑束

前连合

嗅球

扣带回

额叶

杏仁体

颞叶

枕叶

海马旁回    

海马体

海马

杏仁核

腹侧
杏仁核通路

图 42.1.3: 边缘系统由边缘叶和深层结构组成[2]。A.这张大脑的内侧视图显示了前额叶边缘皮层和边缘叶。边缘
叶由环绕上脑干的原始皮层组织（蓝色）以及下方的皮层结构（海马体和杏仁核）组成。B.边缘系统中深层结
构的互连。箭头表示每个束中神经活动的主要方向，尽管这些束通常是双向的。
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杏仁核

外侧核 中央核 

听觉丘脑

丘脑的
躯体感觉区

听觉
皮层 

躯体感觉皮层 

条件刺激（声音）

非条件刺激
（剧烈震动）

僵住

自主
神经系统

激素

外侧下丘脑

中央灰质区

下丘脑室旁

图 42.2.1: 神经回路在恐惧条件反射期间参与。条件刺激和非条件刺激从丘脑和大脑皮层的听觉和体感区域传递
到杏仁核的外侧核。外侧核中的条件刺激和非条件刺激通路融合被认为是介导学习的突触变化的基础。外侧核
直接和通过涉及基底核和嵌入核的杏仁核内通路（未显示）与中央核相通。中央核将这些信号传递到控制各种运
动响应的区域，包括控制僵滞行为的中央灰质区；控制自动响应的外侧下丘脑；和下丘脑室旁，它通过垂体-肾
上腺轴控制应激激素的分泌[395]。

被传送到大脑皮层的感觉区域。结果，杏仁核和皮层同时被激活。然而，杏仁核能够在皮层完全处理刺激信息
之前对听觉危险提示做出响应。该方案仅适用于啮齿动物的听觉恐惧条件反射，目前尚不清楚它如何应用于其
他情况，例如人类视觉诱发的恐惧。
侧核被认为是恐惧调节过程中突触变化的部位。条件刺激和非条件刺激信号集中在侧核的神经元上；当条

件刺激和非条件刺激配对时，条件刺激在引发动作电位方面的有效性得到增强。这种联想学习形式的基本机制
类似于海马体中陈述性记忆的细胞机制（第 54章）。特别是，海马体中发现的突触可塑性也在特定的中央杏仁
核回路中得到证实。因此，中央杏仁核不仅驱动运动输出，而且还是形成和存储恐惧关联的回路的一部分，很
可能是通过从侧核传输有关条件刺激和非条件刺激的信息。在恐惧学习过程中，神经可塑性也可能发生在基底
核和副基底核中。与下丘脑一样，最近在啮齿动物中使用光遗传学等工具来操纵杏仁核神经元的特定亚群的研
究已经开始更详细地剖析该回路。

杏仁核与其他大脑结构（例如前额叶皮层）一起评估刺激的情绪变化。如果该系统检测到危险，它会通过从
中央杏仁核和部分前额叶皮层到下丘脑和脑干的连接来协调行为和生理响应的表达。例如，僵滞行为是由中央
核与腹侧导水管周围灰质区域的连接介导的。此外，杏仁核的基底核和辅助基底核向大脑皮层的许多部分发送
投射，包括前额叶、鼻腔和感觉皮层；这些通路为杏仁核中的神经表征提供了一种影响认知功能的方法。例如，
通过广泛投射到皮层区域，杏仁核可以调节注意力、知觉、记忆和决策制定。它与投射到皮层区域的调节性多
巴胺能、去甲肾上腺素能、5-羟色氨能和胆碱能核的联系也影响认知过程（第 40章）。鉴于这些非常广泛的联系
和功能效应，杏仁核非常适合实现情绪的一个关键特征：协调和多成分响应。

42.2.1 杏仁核与动物天生的恐惧有关

虽然大多数刺激通过学习获得情感意义，尤其是在人类中，但许多动物也依赖于先天（无条件）信号来检测
威胁、配偶、食物等。例如，当啮齿动物检测到狐狸尿液时，会表现出僵滞和其他防御行为。最近的研究在揭示
这种先天恐惧背后的回路方面取得了相当大的进展。
在哺乳动物中，涉及捕食者或同种气味的无条件威胁的感觉信号从嗅觉系统的犁鼻部分（第 29章）传输到

内侧杏仁核。这与听觉威胁和视觉威胁形成对比，如上所述，听觉威胁和视觉威胁是通过外侧杏仁核处理的。内
侧杏仁核的输出到达与下丘脑前乳头核相连的腹内侧下丘脑。与依赖于腹侧导水管周围灰质区域的习得性恐惧
相反，无条件的恐惧响应取决于从下丘脑到背侧导水管周围灰质区域的输入。还有其他专门用于处理特定先天
威胁的皮层下系统；例如，老鼠的上丘脑参与检测空中捕食者（例如从头顶飞过的鹰）。

很难研究人类无条件的情绪响应，因为人类可能从出生就开始学习了，无法通过实验控制，而且个体差异
似乎很大。例如，人们认为，蛇和蜘蛛等与威胁相关的刺激可能会让那些对这些动物有恐惧症的人产生天生的
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42.2 杏仁核与后天恐惧和先天恐惧有关

恐惧感，但对于那些把它们当作宠物饲养的人来说则并非如此。这些巨大的个体差异，以及先天恐惧和习得恐
惧的相对作用，是理解焦虑症等精神疾病的重要主题。

42.2.2 杏仁核对人类的恐惧很重要

动物研究中关于杏仁核在情绪中的作用的这一基本发现已在人类研究中得到证实。杏仁核受损的患者在中
性条件刺激与非条件刺激（电击或巨响）配对时无法表现出恐惧条件反射。在正常人类受试者中，杏仁核的活
动在条件刺激-非条件刺激配对期间增加，这一点可以通过功能性核磁共振成像来测量。
如图 42.2.2所示，对患有双侧杏仁核损伤的罕见人类患者的这一研究产生了令人惊讶的发现，即对外部感

受刺激和内部感受刺激的恐惧响应分离。这些患者不仅没有对条件刺激或非条件刺激的外部感受性刺激表现出
任何自动恐惧响应，而且他们似乎也缺乏任何有意识的恐惧体验，这一点从行为观察或通过问卷中的主观口头
报告中得到了证明。在一项研究中，这样的患者在异国情调的宠物店里遇到了蛇和蜘蛛，在鬼屋里遇到了怪物，
并且对高度创伤性的个人事件（例如，受到另一个人的死亡威胁）进行了自传式回忆。在这些情况下，没有任何
恐惧的迹象，患者报告说根本没有感到恐惧（即使患者能够感受到其他情绪）。这些发现表明，杏仁核对于人类
产生恐惧和体验恐惧是必要的。

与此形成鲜明对比的是，同样患有杏仁核损伤的患者在感到自己好像快要窒息时会表现出强烈的恐慌（一
种内感受性恐惧线索，通过吸入二氧化碳来降低血液酸碱值）。对外感受刺激和内感受刺激的恐惧响应分离支
持了这样一种观点，即人脑中存在多种恐惧系统，杏仁核不可能是所有形式恐惧的唯一必要结构。正在进行的
工作提供了更多的见解，比如确定了这些患者中受损的具体杏仁核核团以及哪些核团负责什么类型的功能缺陷。
这种水平的分辨率在杏仁核的动物研究中是标准的，但在人类中很难实现，因为杏仁核损伤不能通过实验进行，
而必须依赖于反映自然事故的罕见患者。同样重要的是，对于如何细分不同类型的恐惧，存在理论框架。例如，
恐惧可以映射到威胁迫在眉睫的维度上，它可能涵盖从非常遥远的威胁（可能引起轻度焦虑，并引起监视和注
意）到更近的威胁（引起恐惧，并引起诸如僵滞之类的响应），对即将导致死亡的威胁（引起恐慌，并引起防御
行为）。最终，我们需要在大脑系统和包含所有这些细节的各种情绪之间建立更精细的映射。

某些形式的恐惧学习对人类来说是相对独特的。例如，简单地告诉人类受试者条件刺激之后可能会受到电
击就足以让条件刺激引发恐惧响应。条件刺激会引发特征性的自动响应，即使它从未与电击的传递相关联。人
类还可以通过让他们观察到其他人受到条件刺激来进行条件刺激，即使条件刺激或非条件刺激从未直接呈现给
观察对象。其他一些动物也能够通过这种观察学习来学习恐惧，尽管这种情况似乎比人类更为罕见。一种在人
类中普遍存在的学习形式似乎是我们物种独有的：主动教学法，即另一个人教另一个人一种刺激是危险的。虽
然学习在世界上应该避免什么和应该接近什么是所有物种幼崽发育的重要组成部分，但迄今为止，除了人类以
外的任何物种都没有发现关于刺激重要性的主动教学（通过被动观察学习是更为普遍）。

人类杏仁核的情绪学习和记忆能力属于内隐学习和记忆的范畴，其中包括记忆的形式，例如感知和运动技
能的无意识回忆（第 53章）。然而，在危险情况下，参与外显学习和记忆（对人、地点和事物的有意识回忆）的
海马体和内侧颞叶系统的其他组成部分也会参与，并将对学习事件的各个方面进行编码。因此，在人类中学习
到的危险指标也可以有意识地回忆起来，可能在其他一些物种中也是如此。
对杏仁核或海马双侧损伤患者的研究表明，这些结构分别对情绪事件的内隐记忆和外显记忆有不同的贡献。

杏仁核受损的患者对条件刺激没有条件性皮肤电导响应（表明没有内隐情绪学习），但对调节体验有正常的陈述
性记忆（表明完整的外显学习）。相比之下，海马损伤患者对条件刺激表现出正常的条件性皮肤电导响应（表明
完整的内隐情绪学习），但对条件反射体验没有自觉记忆（表明外显学习受损）。

杏仁核功能在人类的许多精神疾病中发生了改变，尤其是恐惧和焦虑症相关的疾病（第 51章）。此外，杏
仁核在处理与成瘾药物相关的线索中起着重要作用（第 43章）。在所有这些情况下，杏仁核只是包括其他皮层
和皮层下区域的分布式神经网络的一个组成部分。例如，对高度情绪化事件的陈述性记忆涉及杏仁核和海马体
之间的相互作用；巴甫洛夫条件反射的动机结果涉及杏仁核和腹侧纹状体之间的相互作用；了解以前危险的刺
激现在是安全的涉及杏仁核和前额叶皮层之间的相互作用。未来一个重要的方向将是超越孤立地检查每个组件，
以便更好地了解复杂的大脑区域多组件网络如何处理情绪。这种分析水平在使用功能性核磁共振成像的人类情
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图 42.2.2: 在人类中，杏仁核对于对外部刺激而非内部刺激的恐惧响应是必需的。A.双侧杏仁核损伤受试者大脑
的磁共振成像扫描。病变相对局限于整个杏仁核，这在人类中是非常罕见的病变。B.患有双侧杏仁核损伤的受
试者 S.M.对通常用于评估恐惧和焦虑的任何基于问卷的措施没有感到任何恐惧（可能的最大分数百分比）。这
与其他调查结果一致：她在看恐怖电影、面对大型蜘蛛和蛇或在万圣节期间参观鬼屋时没有表现出恐惧。这些
发现表明，人类杏仁核对于诱发对这些外部刺激做出响应的恐惧是必不可少的。C.相比之下，对 S.M.的研究和
另外两名患有双侧杏仁核损伤的受试者发现，当受到内部刺激时，他们表现出强烈的恐慌。他们被要求吸入二
氧化碳，这会产生窒息感。这导致 3名杏仁核受损患者和 12名杏仁核完整的对照组中的 3名都表现出了恐惧。
D.相对于高空中的试验，吸入 CO2期间最大心率相对于基准的变化。杏仁核损伤患者（n = 2）和惊慌失措的对
照组（n = 3）的心率增幅均高于未惊慌的对照组（n = 9）（平均值 ±平均值的标准误差）[396]。
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42.3 情绪响应可以通过消退和调节来更新

感研究中很常见（见下文）。

42.2.3 杏仁核的作用延伸到积极情绪

虽然在过去半个世纪中，大多数关于情绪神经基础的工作都集中在厌恶响应上，尤其是恐惧上，但其他研究
表明，杏仁核也参与积极情绪，特别是奖励的处理。在猴子和啮齿动物中，杏仁核参与将中性刺激与奖励（食欲
巴甫洛夫条件反射）联系起来，就像它参与将中性刺激与惩罚联系起来一样，并且在杏仁核中似乎有编码奖励
和惩罚的不同神经元群。这与啮齿动物下丘脑的发现大致相似，其中参与防御和交配的神经元也靠得很近，只
有现代分子技术才能测试它们的独立作用。
对非人类灵长类动物和啮齿动物的研究调查了拉里 · 维斯克兰茨首先提出的一个设想，即杏仁核代表刺激

的奖励和惩罚。例如，在最近的一项研究中，训练猴子将抽象的视觉图像与奖励或厌恶的非条件刺激联系起来。
然后含义被颠倒（例如，通过将厌恶结果与先前与奖励相关联的视觉图像配对）。通过这种方式，可以区分杏仁
核在表示视觉信息中的作用与其在表示视觉图像预测强化（奖励或厌恶刺激）中的作用。与图像相关强化类型
的变化调节了杏仁核中的神经活动，并且这种调节发生得足够快，可以解释行为学习。

后续采用现代分子和遗传技术的研究表明，杏仁核内部存在特定的神经回路，它们介导了奖励性非条件刺
激以及奖励性体验的神经表征。杏仁核中食欲非条件刺激的神经表征激活足以诱导先天性生理响应以及食欲学
习。此外，先前被愉快体验激活的神经元再激活似乎足以引发积极情绪。这些发现与越来越多的人类功能成像
研究一致，这些研究表明杏仁核相当广泛地参与情绪。例如，当受试者观察到与食物、性和金钱相关的刺激图
片时，或者当人们根据刺激的奖励价值做出决定时，人类杏仁核就会被激活。

42.3 情绪响应可以通过消退和调节来更新
一旦习得了条件性恐惧，就可以通过后期体验条件刺激现在是安全的来消除它，例如，在没有任何非条件

刺激配对的情况下反复呈现条件刺激。已详细研究了恐惧消退的潜在回路，因为它与创伤后应激障碍等精神疾
病高度相关。需要从前额叶皮层到杏仁核的投射来克服杏仁核中的条件性恐惧。虽然有条件的恐惧响应在消退
过程中会下降，但它们永远不会被完全消除，正如恢复现象所证明的那样，恐惧会突然重新出现。

还研究了用于改变情绪状态的认知疗法，主要是在人类上进行。例如，集中精力增加或减少恐惧等情绪的
强度会对情绪状态产生一些影响。事实上，神经影像学研究发现，在某种程度上，人们可以通过他们对这些刺激
的思考方式将他们的杏仁核激活改变为引起恐惧的刺激。情绪调节是一种复杂的现象，因为有多种策略可以改
变情绪，从简单地抑制运动行为到更好地控制我们如何评估情况。这些情绪调节的多种来源，尤其是在人类中，
突出了一个事实，即情绪往往需要根据复杂的社会规范进行调整。

42.4 情绪会影响认知过程
如以上示例所示，情绪与认知的许多其他方面相互作用，包括记忆、决策和注意力。我们在上面讨论了一个

非陈述性情绪记忆的例子，即巴甫洛夫恐惧条件反射，但情绪也会影响陈述性记忆。从杏仁核到海马体的投射
可以影响学习如何编码并巩固为长期陈述性记忆。这就是为什么我们对生活中最情绪化的事件记忆最深刻的原
因，例如婚礼和葬礼。
正如人们所预料的那样，情绪对决策制定具有复杂的影响，因为风险、努力和价值等变量的主观评估受情

绪调节。例如，具有相同客观风险的不同选择可能会引发不同的行为决策，这取决于它们是“赢”还是“输”。
例如，受试者通常更喜欢确定获得 5美元而不是有 50%的机会赢得 10美元，但更喜欢有 50%的机会损失 10美
元而不是确定损失 5美元。有趣的是，功能性核磁共振成像研究表明，这种框架可以调节杏仁核的激活。当受
试者选择一定金额而不是冒险赌博时，“赢”框架中的杏仁核会更加活跃，而当受试者选择赌博而不是确定金额
时，“输”框架中的杏仁核会更加活跃。因此，杏仁核中的价值表征并不严格与刺激相关，而是依赖于对情境评
估的调节。
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因为与情感相关的刺激对有机体的自身利益非常重要，所以它们通常会引起注意。例如，人们倾向于关注
和注视与情感相关的视觉刺激，即使这些刺激是在无法有意识地感知的情况下呈现的。一个有趣的发现是，患
有双侧杏仁核损伤的患者不仅在恐惧的体验和表达上受损，如上所述，而且在他们对他人恐惧的认识上也受损。
一位这样的患者，一位名叫 S.M.的女性，在从面部表情识别恐惧方面有选择性地受损。
这种损伤反过来似乎是由于将视觉注意力分配到通常表示恐惧的面部区域这一更基础能力上的损伤。如

图 42.4.1 所示，S.M. 在观察面部表情时不会自发地注视面部的眼睛区域，因此不会处理来自睁大眼睛的详细
视觉信息，而这些信息通常有助于在一个人看一张恐惧的脸时识别恐惧。
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人
脸
识
别
精
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图 42.4.1: 双侧杏仁核损伤会损害他人面部表情中对恐惧的识别。这种损伤可能是由于对面部信息的异常处理。
A. S.M.在判断情绪时，明显较少使用脸上眼部区域的信息。这些图像显示了控制对象（左）或 S.M.的面部区
域。（右）能够识别恐惧。结果是通过向受试者展示许多只露出面部一小部分的试验而获得的。所有那些受试者能
够识别恐惧的试验都可以汇总生成这样的图像，它显示了观察者区分恐惧和快乐面孔的所使用的面部区域（面
部的这些特定部分允许观察者区分恐惧和快乐的面孔，而其他部分无助于这种区分）。B.在观察整张脸时，S.M.
（右）表现出异常的面部凝视（用白线表示），与对照组（左）相比，对眼睛的注视要少得多。这表明 S.M.未能
注意并处理来自眼睛区域的视觉信息。在所有情绪中都观察到这种缺陷，但对于恐惧识别尤其重要，因为睁大
眼睛通常预示着恐惧。C.自由观察整张脸时 S.M.表现出较差的恐惧识别能力，但在被指示注意眼睛时，她的表
现显著提高。这一结果表明，杏仁核在处理恐惧表情中的作用涉及将注意力引导到特别重要的特征（眼睛）上，
而不是解释感官输入的下游过程。

这些发现表明杏仁核在注意力方面的重要作用，并强调了某些情绪（如恐惧）的明显特定缺陷可能源于更
基本的注意力或动机影响。关于人类杏仁核在情绪处理的注意力方面的确切作用一直存在争论：一些研究认为
它在无意识的威胁相关刺激中以非常自动的方式发挥作用；其他研究认为，一旦注意力已经分配，杏仁核就需
要更精细和有意识的处理。来自人类杏仁核的单神经元记录支持后一种观点，而一些功能性核磁共振成像研究
支持前一种观点。所有关于人类病变研究的发现都需要更精细地剖析；最近针对只损伤特定杏仁核亚核的患者
进行的一些研究正在产生进一步的见解。
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42.5 许多其他大脑区域有助于情绪处理
正如在条件性恐惧和非条件性恐惧的情况下所见，杏仁核作为更大回路或一组回路的一部分参与情绪处理，

该回路包括下丘脑和脑干区域，例如脑干中的导水管周围灰质区域。皮层区域也是该回路的重要组成部分。
许多人类研究表明前扣带回皮层、岛叶皮层和腹内侧前额叶皮层的腹侧区域在情绪处理的各个方面都发挥

着作用。内侧前额叶皮层和杏仁核彼此紧密相连，这些大脑区域的神经元表现出复杂的响应，这些响应编码了
许多情绪和认知变量的信息。这些发现有助于形成情绪状态的动态神经基础的新图景：个体状态不是单一结构
或特定神经元的结果，而是更灵活地组装在分布式多功能神经元群中。
有些情绪与社交互动有关，范围涵盖从同情心和骄傲，到尴尬和内疚。与恐惧、快乐或悲伤等基本情绪一

样，这些社会情绪会产生各种身体变化和行为，并且可以有意识地体验为不同的感受。这类情绪可能特别依赖
于前额叶皮层。
如文本框 42.2所示，对神经系统疾病和局灶性脑损伤患者的研究促进了对情绪神经回路的理解。例如，前

额叶皮层某些区域的损伤会显著损害社交情绪和相关感受。此外，这些患者在社交行为方面表现出明显的变化，
类似于具有发展性反社会人格的患者的行为。前额叶皮层部分区域受损的患者无法保住工作，无法维持稳定的
社会关系，容易违反社会习俗，无法保持经济独立。在这种情况发生后，家庭关系和友谊破裂是很常见的。最近
的研究表明，在受控实验条件下，这些患者的道德判断也可能存在缺陷。

文本框 42.2 (情绪损伤研究)

♠

对局灶性病变患者的检查补充了情绪神经相关性的神经影像学研究。除了对杏仁核的研究外，病变
研究还提供了对其他几个大脑区域在处理情绪中作用的见解。
其中一项最著名的研究可以追溯到菲尼斯 ·盖奇的事故，他在 1848年的腹内侧前额叶皮层受伤。盖

奇当时正在佛蒙特州修建一条铁路，他用一根叫做铁夯的长金属棒将火药填到一个洞里。他不小心，在
岩石上撞出火花，火药爆炸了，铁夯直接射穿了他的头部。

令人惊讶的是，盖奇在这场可怕的事故后活了很多年，但他改变了自己，社交和情感行为发生了显著
变化。这是前额叶皮层部分在情绪中起作用的第一个证据。自盖奇以来，已经描述了几例以腹内侧前额
叶皮层为中心的损伤患者。这些患者的洞察力和决策能力较差，往往会产生迟钝或异常的情绪响应，尤
其是社交情绪。

与正常人不同，患有这些额叶病变的患者在显示具有情感内容的图片时，不会表现出心率或手掌出
汗程度的变化，尽管他们可以完美地描述图片。同样，额叶病变患者在做出危险和不利决定之前的时期内
没有表现出皮肤电导变化，这是交感神经激活的迹象，这表明他们的情绪记忆在这一关键时期没有参与。
同样与正常受试者不同的是，这些患者在不确定性条件下必须做出决定的任务中失败，奖励和惩罚是重
要因素。

大脑的几个区域也更具体地参与了感觉。对右侧体感皮层（初级和次级体感皮层和脑岛）的损害会
损害移情等社会感受。与这一发现一致的是，右侧躯体感觉皮层病变的患者无法准确猜测其他人面部表
情背后的感受。在左侧躯体感觉皮层有类似病变的患者中，这种读脸能力并没有受到损害，这表明右脑
半球在至少一些感觉的处理中占主导地位。疼痛和瘙痒等身体感觉保持不变，恐惧、喜悦和悲伤等基本
情绪的感觉也保持不变。

另一方面，对人类岛叶皮层（尤其是左侧）的损害可以延缓成瘾行为，例如吸烟。这表明岛叶皮层在
将外部线索与内部状态（如快乐和欲望）联系起来方面发挥了作用。有趣的是，由单纯疱疹性脑炎引起的
人类岛叶皮层的完全双侧损伤并不能消除情绪或身体感觉，这表明下丘脑和脑干中的体感皮层和皮层下
核也参与产生感觉状态。

与更多背侧或外侧额叶损伤的患者不同，内侧和腹侧额叶损伤的患者没有肢体麻痹或语言障碍等运动缺陷，
因此起初可能在神经系统上看起来是正常的。他们的感知能力、注意力、学习、回忆、语言和运动能力通常没有
任何障碍迹象。一些患者的智商得分处于较高范围。由于这些原因，他们有时会在脑损伤初步康复后尝试重返
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工作和社交活动。只有当他们开始与他人互动时，他们的缺陷才会被发现。
在前额叶皮层中，腹内侧区对于此类相互作用尤为重要。在大多数社交情绪受损的患者中，这个区域都是

双侧受损的，尽管仅限于右侧的损伤也足以造成损害。关键区域包括布罗德曼 12、11、10、25和 32区，这些区
域接收来自背外侧前额叶皮层和背内侧前额叶皮层的广泛投射。其中一些区域广泛投射到与情绪相关的皮层下
区域：杏仁核、下丘脑和脑干中的导水管周围灰质区域。
有趣的是，当被问及惩罚、奖励或责任时，腹内侧前额叶皮层受损的成年患者通常会做出响应，就好像他们

仍然掌握规则的基本知识，但他们的行为表明他们没有在现实生活中运用这些规则。这种知识和行为的分离表
明，他们的行为缺陷不是由于事实知识的丧失引起的，而是由于大脑将动机价值分配给通常对行为施加控制因
素的分配受损。在某些方面，这种分离类似于海马体和杏仁核显性和隐性情绪学习之间的分离。从这些分离中
产生的一个有趣的假设是，在其他物种或儿童中，与情绪相关的结构（如杏仁核或腹内侧前额叶皮层）受损后
可能会发现更大的缺陷，在这些儿童中，明确的行为控制尚未进化或发展到它在成人中的程度。这个想法有一
些支持：与成年期持续损伤相比，生命早期这些结构的损伤会导致更严重的情绪和社会行为缺陷（这种模式与
大多数其他损伤相反，其他损伤发病越早，功能恢复得越好）。这些发现还提出了神经功能障碍的假设，这些假
设可能导致发育性精神疾病（如孤独症）中出现的情绪困难。
上述病变研究得到了功能性核磁共振成像对照实验研究的补充，这提供了对机制的进一步洞察。健康人类

受试者基于价值决策的功能成像显示，在做出选择之前的这段时间，腹内侧前额叶皮层被激活。同样的区域也
被惩罚和奖励的管理激活，支持这样一种观点，即预期惩罚和奖励的情感意义被计算为指导这种决策的机制的
一部分。惩罚和奖励经常出现在涉及经济和道德决策的实验中，并且这种决策明显涉及许多与处理情绪相同的
结构。
前额叶皮层（尤其是腹内侧区）与杏仁核并行运作。在情绪响应期间，腹内侧前额叶皮层控制对特定刺激的

注意力，影响从记忆中检索的内容，并帮助形成对触发刺激做出响应的心理规划。通过影响注意力，杏仁核和
腹内侧前额叶皮层也可能改变认知过程，例如，通过加快或减慢感觉表征的流动（第 17章）。

42.6 功能性神经影像学有助于我们理解人类的情绪
情绪的神经影像学研究通常使用功能性核磁共振成像。这些研究在 3个重要方面促进了我们对情绪的理解。

首先，他们已经开始分离和实验性地操纵情绪的特定方面，例如感觉、价值或情绪概念。这些研究开始揭示所
有这些不同方面如何通过大脑不同区域的活动进行协调。

其次，关于情绪的功能性核磁共振成像研究一直在以越来越快的速度积累，这些研究的大部分数据现在都
可以广泛获得。这为许多研究的荟萃分析提供了机会，避免了任何一项孤立的研究可能固有的局限性。例如，一
些荟萃分析证实了腹内侧前额叶皮层在表示许多不同类型刺激（包括食物和金钱）价值方面的作用。其他荟萃
分析表明，特定的基本情绪（例如，恐惧、愤怒或快乐）会激活一组广泛分布且重叠的大脑区域，从而证实了没
有任何大脑结构负责单一情绪的观点。

最后，功能性核磁共振成像研究已经开始在分析中使用新方法。例如，大脑某个区域内多个体素所见的激
活   模式（而不是该区域的平均激活水平）可用于训练强大的机器学习算法来对情绪状态进行分类。这种方法表
明，可以从大脑激活的分布式模式中解码特定的情绪状态。

42.6.1 功能成像已经确定了感觉的神经相关性

对情绪的有意识体验通常被称为感觉。感觉的神经相关性的证据主要来自人类的功能成像研究和特定脑损
伤患者的神经心理学测试。这些研究的一个主要挑战是将情绪的有意识体验与情绪的其他方面分离，例如生理
响应的诱发，因为这些往往同时发生。另一个挑战是如何将此类研究与动物情绪研究联系起来，我们没有商定
的依赖措施来分析他们有意识的体验。
一项早期的功能成像研究使用正电子发射断层扫描来检验这样一种观点，即感觉与皮层体感区域和皮层下

体感区域的活动相关，这些区域专门接收与内部环境相关的输入（内脏、内分泌腺和肌肉骨骼系统）。要求健康
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受试者回忆个人事件，并尝试尽可能重新体验伴随这些事件的情绪。许多已知代表和调节身体状态区域的活动
发生了变化，例如岛叶皮层、次级躯体感觉皮层、扣带回皮层、下丘脑和上脑干。这些结果支持这样一种观点，
即感觉的神经底物至少有一部分涉及调节和代表身体状态的大脑区域，这一发现与前面提到的威廉 ·詹姆斯的
假设有些相似，即感觉是基于对身体的意识响应。

最近的功能性核磁共振成像研究也证实了皮层和皮层下结构在处理感觉中的重要性。如图 42.6.1所示，其
中一项研究检查了预期电击引起的恐惧感。在这项研究中，受试者躺在扫描仪中，同时他们在视频屏幕上看到
一个游戏，其中一个虚拟捕食者（一个红点）离受试者越来越近。一旦捕食者抓住了它们，它们的手就会受到痛
苦的电击。当捕食者远离一定距离时产生的焦虑与内侧前额叶皮层的激活有关；当捕食者靠近时，导水管周围
灰质被激活，这与受试者报告的恐惧感相关。这一发现支持内侧前额叶皮层在与远距离威胁相关的规划和预期
中的作用，以及导水管周围灰质在建立应对直接威胁所需的防御响应中的作用。
另一个与感觉相关的大脑区域是前扣带回皮层的下缘区（布罗德曼 25区），在神经影像学研究中发现，当

受试者感到悲伤时，它会被激活。该区域之所以特别引人关注，因为它在双相抑郁症患者中也有差异性激活，并
且在慢性抑郁症患者的结构核磁共振成像扫描中显得变薄。对这个大脑区域进行直接电刺激（深部脑刺激）可
以明显改善一些严重抑郁症患者的抑郁情绪。

42.6.2 情绪与内稳态有关

虽然很明显没有大脑区域专门负责任何特定的情绪，但有人甚至怀疑是否存在专门负责一般情绪的大脑区
域。可能所有涉及情绪的大脑区域也执行其他功能。事实上，这些非情绪功能可能会为我们提供有关情绪如何
演变的线索，而且实际上可能是构建情绪状态的基本构件。
例如，在回忆感觉时被激活的人类岛叶皮层部分在有意识的疼痛和温度感觉时也会被激活。岛叶皮层通过

起源于周围神经纤维的通路接收稳态信息（关于温度和疼痛、血液酸碱值、二氧化碳和氧气的变化）。这些传入
纤维包括与形成脊髓后角 I层或脑干三叉神经核尾部的神经元形成突触的 C和 Aδ纤维。从椎板 I和三叉神经核
投射到脑干核团（孤束核和臂旁核）的通路，然后从那里投射到丘脑和岛叶皮层。该功能系统的识别进一步支
持了传入体感通路中的信号在感觉处理中发挥作用的观点。

此外，在纯自主神经功能衰竭患者中，一种内脏传入信息严重受损的疾病，功能成像研究显示情绪过程迟
钝、体感区域活动减弱，这些区域有助于感受。与其他感受一样，社会感受涉及岛叶皮层以及初级躯体感觉皮
层和次级躯体感觉皮层，正如在评估对疼痛的同理心以及单独的钦佩和同情心的功能性神经影像学实验中发现
的那样。

使用这些数据作为支持，一些有影响力的现代理论建立在威廉 ·詹姆斯最初的假设之上，并提出所有情绪的
感觉都基于大脑对身体稳态的表征。正如杏仁核在积极和消极情绪中的作用一样，脑岛在处理内感受和情绪信
息中的作用仍然与这些过程不同的可能性相一致。也就是说，这些结构中的不同神经元群可能参与处理不同的
情绪。因此，功能性核磁共振成像可能无法提供阐明不同但解剖学上相互交织的神经元群体所需的分辨率水平，
并且可能需要动物模型中的细胞技术。

尽管迄今为止大多数神经科学研究都集中在消极情绪上，但在人类和动物身上的研究正在阐明积极情绪的
神经回路。这些研究都一致认为内侧前额叶皮层参与计算奖励的主观价值，伏隔核和基底神经节的其他神经核
参与处理积极情绪的享乐成分（或快乐）。越来越多的人类功能成像研究（尤其是在神经经济学和社会神经科学
领域）将这些结构在情绪处理中的作用与其在基于价值的决策制定和社会行为中的作用联系起来。

42.7 要点
1. 在调节生物体的身体和行为的整体生理学中，情绪状态介于简单反射和稳态调节过程与认知过程和有意

行为之间。情绪比简单的反射更灵活、更依赖于情境和可控，但不如有意的行为灵活、更依赖于情境和更受控。
情绪演变为响应反复出现的环境和内部挑战而产生的行为，这些挑战对于响应来说过于多样化，但足够模式化
以至于它们不需要认知的充分灵活性。
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图 42.6.1: 皮层和皮层下区域都会在情绪状态下发挥作用。结果来自功能性核磁共振成像研究，其中受试者躺在
扫描仪中，同时观察虚拟捕食者（红点）在屏幕上四处移动并靠近受试者（蓝色三角形，代表实际研究参与者）。
A.一旦捕食者追上目标，手部就有可能受到真实而痛苦的电击。B.当捕食者靠近主体时，前额叶皮层和导水管
周围灰质的活动增加。值得注意的是，这种神经激活模式发生了变化，使得远处的捕食者在内侧前额叶皮层引
起更多活动，而近处的捕食者在导水管周围灰质的活动增强。C.导水管周围灰质的激活与主体在扫描仪中给出
的评分所衡量的主观恐惧感相关。
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2. 需要将情绪状态与有意识的情绪体验（感觉）以及我们在日常语言中用来描述情绪的概念和词语仔细区
分开来。例如，一只发出嘶嘶声的猫的行为是由情绪状态引起的，但猫是否有意识地感到害怕尚不清楚。猫可
能没有概念，当然也没有语言来思考这种情绪。在观察面部表情时识别出恐惧的人类受试者将恐惧归因于另一
个人并且正在思考特定的情绪，但他们自己不一定处于恐惧状态或经历恐惧。独立控制和操纵情绪的这些不同
成分是设计实验的主要挑战，尤其是在人类实验中。

3. 情绪协调许多有机体参数的综合变化，包括对躯体行为、自主神经和内分泌响应以及认知的影响。我们
尚不了解这种协调是如何产生的，尽管它可能是通过分层控制（通过充当各种“指挥中心”的大脑区域）和分布
式动力学的组合来实现的。了解这是如何在生物有机体中完成的，也将为我们未来如何设计出能够表现出情感
行为的机器人提供信息。

4. 不同的特定情绪可以从类别上（例如快乐、恐惧、愤怒）或维度上（根据唤醒和效价或其他维度框架）进
行思考。一旦我们有了更科学的理解后，许多我们有特定语言单词的类别（如刚刚给出的例子）可能需要修改。
应用于功能性核磁共振成像获取数据的新分析方法，包括考虑大脑活动的空间和时间模式并利用强大的机器学
习算法，可以为大脑如何调节广泛的情绪提供新的见解。

5. 在人类中，情绪可以通过多种机制进行调节。因此，我们可以控制自己的感受，也可以控制表达情绪行
为的方式（例如通过面部表情）。非人类动物没有这种相同水平的控制，因此它们的情绪行为通常是它们情绪状
态的诚实信号，而人类则经常进行策略欺骗。

6. 恐惧可能是神经生物学最好理解的情绪。这取决于动物和人类的杏仁核。然而，一些数据表明某些类型
的恐惧，例如吸入二氧化碳引起的窒息恐慌，与杏仁核无关。事实上，我们现在知道杏仁核是分布式大脑系统
的一部分，因此，许多其他大脑区域也参与处理恐惧。现代研究越来越多地使用复杂的遗传技术和细胞技术来
对大脑功能进行成像和因果操作，使我们能够理解多个大脑结构在调节不同情绪行为中的必要和充分作用。

7. 腹侧前额叶皮层和内侧前额叶皮层与情绪密切相关，并与杏仁核相连。社会情绪、奖励表征、情绪调节
和消退都涉及前额叶皮层的特定区域。连同脑岛的这个大脑区域，对于我们有意识的情绪体验也可能是最重要
的，这是情绪研究中最具挑战性的一个方面。
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