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1 前言   

躯体感觉是怎样形成的？我们通常习惯于认为，自己可以感受到任何“碰”到的东西。因

此，一旦发现自己的感觉可以被调节而产生变异，通常都会很惊讶。以往科学家们认为，感觉

的形成是一系列神经投射的结果：外周感受器受到适宜刺激后，会产生放电并沿传入神经送到

脊髓、丘脑、乃至感觉皮层等一系列中枢。而在初级躯体感觉皮层内，存在某种被称为“倒置

小人（homunculus）”的精确对应投射区域，它接受了外周传来的神经冲动，于是我们就产生

了相应的感觉。然而，近年来的一系列研究表明，这个“倒置小人”实际上不是那么清晰地存

在的；更多的证据倾向于支持感觉由神经网络活动产生的设想。将感觉心理学与感觉神经生物

学研究相结合，特别是利用现代神经网络电生理技术所获得的一系列结果，把人们带到了一个

有关感觉形成的全新理解中。一个有关感觉形成过程的更为完整的描述正在逐渐浮出水面。 

2 感觉编码的神经元群特质   

2.1 经典感受野概念的突破   

感受野是由该神经元末梢纤维的支配范围所决定的。换句话说，当且仅当皮肤上某处存在

该神经元的末梢纤维时，刺激该处皮肤才会且必然引起该神经元的反应。从这个概念上看，感

受野应当是确定不变的。然而，细致的观察推翻了这个推论。在炎症等痛觉敏化状态下，外周

伤害性感觉神经元的感受野发生了明显的扩大。在一些平时不可能引起这些神经元兴奋的区域，

伤害性刺激现在引起了明确的兴奋
[ ]1
。当然，神经元不可能去感受那些来自没有其纤维支配的

皮肤的刺激。因此，这个现象表明，神经元的感受野并非机械地固定的，而是受到来自中枢的

动态调节。换句话说，我们的高级中枢可以选择性地让外周神经元接受或忽略某个刺激。考虑

到视觉、听觉等感觉模态中明显出现的受主观因素影响的现象，可以确定这类中枢调节在各个

感觉模态中都是存在的。 

2.2 中枢神经元对感觉刺激的广泛反应   

在高级中枢内，已知存在着广泛的感觉汇聚和弥散现象。但人们一直认为，负责将精确定

位感觉投射到初级感觉皮层的脊髓－丘脑－皮层投射是一一对应的，其间没有或极少汇聚和弥

散。因为在经典的观念中，这种一一对应关系是形成感觉定位功能的基石。那么，这种想当然

的推论是否属实呢？ 

大鼠触须及与其对应的代表区桶状皮层(barrel cortex)提供了一个很好的研究模型。按照

经典的感受野观念，这些代表区应当对触须具有高度的特异性投射(图 1)。然而，科学家们在

研究中却发现，当单独刺激一根胡须时，结果并非像预想的那样只有相应的桶状皮层区域神经

元出现反应。事实上，每根触须的刺激都会诱发来自各个不同桶状区域的多个神经元的反应。
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不同触须刺激反应的差别仅仅是神经元群的反应模式不同。从单个神经元的角度，它的感受野

覆盖了几乎所有的触须，而且具有鲜明的动态特性(图 2)
[ ]2
。 

 
图 1 大鼠的胡须和桶状皮层 

  

 
图 2 桶状皮层神经元的感受野 

A. 感受野的动态特性，每个神经元的感受野随刺激时间而变； 

B. 刺激单根胡须引起多个桶状皮层神经元的放电反应(左)，刺激多根胡须则引起更持久的反应(右) 
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当然，通常情况下的探索活动不可能只触及一跟触须，因此所诱发的将是大量神经元具有

鲜明时空特性的反应模式(图 2B右侧)。这样，用于编码胡须触觉定位的就不再是具有局限感受

野的少数神经元，而是几乎整个桶状皮层中的神经元群。有趣的是，根据神经元所携带的信息

来看，单个神经元的确很难为触觉辨别作出多少贡献。只有大量皮层或丘脑神经元才能做到有

效的辨别(图 3)
[ ]3
。 

 

  
图 3 皮层和丘脑神经元群对胡须触觉的辨别能力 

 

2.3 跨通道感觉响应   

2003 年，Fu KM等
[ ]4
报道，给短尾猿以躯体感觉刺激(向手背吹气)可以激活听觉皮层的神经

元(图 4)。类似地，我们在最近的研究中也发现，周期性出现的视觉和听觉刺激可以诱发躯体

感觉皮层神经元的活动。随后出现的更多感觉刺激造成跨模态的初级感觉中枢兴奋的研究结果，

进一步证实了这种跨模态兴奋的普遍性。由于我们对感觉神经元活动研究的全部判据，不论外

周还是中枢，就是感觉刺激发生时该神经元是否会被激活；除此之外，没有任何证据，能够在

单个神经元的水平上证明某个反应的确与某种感觉的编码有关。因此，如果从科学的角度来立

论，只能说每一个感觉刺激都可以兴奋相当广泛的中枢部位，引起其中包含大量神经元所构成

的细胞群落的反应。 

2.4 神经元群体反应对感觉刺激的再现  

从前文我们可以知道，中枢广泛的区域都对感觉刺激产生反应。从单个神经元水平上来说，

无法决定性地判断该神经元究竟是否参与该感觉刺激的编码。事实上，如果在感觉皮层损毁个

别神经元，甚至一小部分神经元，对一种特定感觉来说都不会有明显的影响。只有当大量摧毁

皮层神经元时，才会有可能观察到感觉的异常。目前的研究发现，每种感觉都是由中枢多个皮

层及皮层下部位共同参与编码的。以痛觉为例，丘脑外侧核群与初级和次级躯体感觉皮层一道，

更多地参与疼痛感觉成分的编码；而丘脑内侧核群与岛叶、前扣带皮层一道，更多地参与疼痛

情绪成分的编码。如果完全破坏了其中一个皮层，痛觉会有明显的异常出现，但并不会完全消

失。这再次证明，感觉在中枢的编码需要不同脑区的大量神经元所组成的神经元集群(neuronal 
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ensemble)的处理。 

 
图 4 听觉和躯体感觉刺激诱发同一个神经元的放电活动 

 
过去在感觉研究中，人们想当然地认为，既然感觉存在逐级上行投射，那么这种处理必定

是随着级别的增高而愈趋完善，最终形成感觉一定在最高级的皮层部位。换句话说，必定有少

数最“高级”的神经元最后“体会”到了这一感觉。然而，迄今为止的研究都未能发现这些理

想中的“神经元领袖”。因此，人们开始承认感觉实际上存在于神经网络之中。换言之，当神

经网络被以某种方式激活时，这一激活模式就代表了特定感觉本身。我们的意识从神经网络中

“读”到这种特定激活模式，从而确定自己正在体验该种感觉。 

根据这种假说，感觉的绝对客观性是不存在的。因为意识只是从神经网络状态中间接地读

出环境信息，而网络状态却会受大量内外环境因素的影响，因此意识最终所了解到的信息是经

过了大量的修饰和扭曲的。 

 

3 感觉过程中的信息流动 

3.1 感觉过程中的大量下行信息   

怎样证实上述有关感觉的网络再现的假说呢？如果在感觉形成中，中枢各部位的神经元是

通过网络行为再现感觉，而不是各自为政地对外部刺激起反应的话，在感觉刺激发生时应能看

到脑区间信息流动的大量增加，神经联系会变得更加紧密。由于感觉传输时上行信息本来就是

增加的，因此更好的证据是下行信息的大量增加。这样的证据果然出现了。2001 年，Fanselow

等在美国科学院院刊(PNAS)上报道
[ ]5
，大鼠胡须在出现探索性行为时，从其躯体感觉皮层(SI)

向丘脑腹后内侧核(VPM)出现大量的信息流动(图 5)。 
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另一个证据来自痛觉研究中。Wang等发现在热痛刺激下，皮层向丘脑的信息流动大幅度增

加，而丘脑向皮层的总信息增加不大，部分频段甚至出现信息流动减弱(图 6)
[ ]6
。这一证据再次

证实，感觉形成过程决不是单纯的自下而上的传递，而是中枢网络频繁交流的结果。 

 

 
图 5 触觉发生时的大量下行信息流动 
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图 6 热痛刺激下丘脑与皮层之间的信息流动 

A. 躯体感觉皮层(SI)和丘脑腹后核(VP)神经元均对来自后肢的痛刺激由明显的反应； 

B. 主成分分析揭示两核团神经元有类似的反应； 

C. 痛刺激后信息由皮层向丘脑的流动大大加强，而由丘脑向皮层的则明显减弱 
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同样的，对单位放电的交互相关分析也证实，在痛刺激发生时丘脑与皮层神经元间的交互

相关加强，而且从放电时间差来说，疼痛刺激时出现了皮层神经元显著领先于丘脑神经元的现

象
[ ]6
。这进一步说明，在痛刺激时更多的皮层神经元发出下行信息，支配着丘脑神经元的活动。 

3.2 不同感觉通路之间的信息交联   

同一感觉时常会经由不同的通路平行进入中枢。例如，痛觉的传递除上述VP向SI的投射之

外，还存在由丘脑背内侧核(MD)向前扣带皮层(ACC)的投射。在感觉传递过程中，信息究竟仅限

于在同一通路内部的反馈传递，还是会同时在通路之间做网络式传递？我们的初步证据表明，

这种信息流动并不限于同一通路内部。在福尔马林足底注射造成的疼痛模型中我们观察到，在

注射后 60 min内，也就是所谓第一相和第二相疼痛行为发生的时刻，由内侧系统(ACC和MD)向

外侧系统(SI和VP)的信息流动显著增强，而相反方向的流动则显著减弱；但在注射后 60 ～120 

min，即疼痛行为大为减轻的所谓第三相，却出现了相反的情况，即由外侧系统流向内侧系统的

信息大增，但内侧向外侧的流动大为减弱。这种信息流动方向的突然反转很可能就是在福尔马

林足底注射进入第 2 小时后，在局部炎症程度没有明显改变的情况下，疼痛行为却忽然大为减

少的原因。有趣的是，与此同时也出现了上行和下行信息流动方向的反转，在前两相原本占主

流的下行信息在第三相时忽然让位于大量的上行信息
[ ]7
。这些现象说明，感觉信息的网络编码

并不限于同一感觉通路内部，而是会在不同通路之间出现信息的交联，组成一个更大的网络来

完成编码。 

我们利用动物脑电诱发电位的独立成分分析
[ ]8
以及人类脑功能成像动态连接分析

[ ]9
，也进

一步证明有伤害性或不愉快的感觉刺激时，中枢出现了新的动态信息流动模式。 

3.3 感觉过程中信息流动的意义  

在感觉形成过程中，上述广泛存在的信息流动还有更为丰富的意义。例如，众所周知的前

馈和反馈调节，就必须借助这类信息流动。此外，认知和情绪等高级过程对感觉的调节，也离

不开核团间、神经网络间的信息流动。再如众所周知的脑内镇痛回路和下行镇痛系统，都是这

类网络间相互调节的实例。 

 近年来受到广泛关注的推论性放电(corollary discharge)
[ ]10

也是这类信息流动的可能来

源之一。所谓推论性放电，是指机体在发出动作时，会同时向有可能因而产生相关感觉的感官

发出放电，从而抑制这些感觉，以保证对外部环境的感知不会受到动作本身的影响。在这一过

程中，神经网络间的信息流动起着关键的调节作用。类似地，近年来的另一个热门话题，镜像

神经元(mirror neuron)
[ ]11

，也可看做这类信息流动的重要标志。镜像神经元指在观察他人行

为时，自己从事类似行为的运动相关神经元会因此而发出类似的放电活动。不论这些镜像放电

的意义何在，它们能够实时放电显然是皮层其他部位的感觉信息流入此处的结果。 

4 双重感觉系统的存在   

科学家们很早就注意到了痛觉中的情绪成分。有关疼痛情绪的研究带来了双重痛觉传导通

路的观念，从而为阐释疼痛的感觉和情绪的神经机制提供了一个很好的基础。那么，这一感觉
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与情绪并行处理的现象是否是痛觉所特有的呢？ 

4.1 痛觉与无髓传入纤维   

痛觉主要是由两类感觉纤维接受和传入的，即细的 Aδ类有髓纤维和 C类无髓纤维。在人类

的体验中，Aδ纤维所传导的是所谓的快痛，即刺激到来时那尖锐的刺痛感；而 C 纤维则传导刺

激后较晚才出现的钝痛或慢痛。在大鼠，Aδ纤维所传递的信息主要进入外侧痛觉通路，形成疼

痛的感觉成分；C 纤维则主要进入内侧痛觉通路，参与疼痛情绪的形成。在人类和灵长类，C

纤维的信号也有部分进入外侧痛觉系统，参与到痛感觉中来。但无论如何，无髓纤维都与疼痛

情绪的形成关系极为密切。 

自从Bessou和Perl在 1969 年提出C纤维参与痛觉传递
[ ]12

以来，人们逐渐将它看作痛觉的专

用感受和传导纤维。尽管Bessou他们最初的报道就已指出，猫的C纤维中只有 46%是伤害性神经

末梢，倒有 42%是低阈值机械感受器或温度感受器。但人们还是选择忽略了这些不和谐音，而

一味地认定C纤维兴奋是痛觉传递的充分必要条件。甚至人们在评价一个刺激是否属于痛刺激

时，都会以它是否激活了C纤维作为电生理判据。殊不知几十年前科学家们就已经知道还有许多

非痛刺激可以激活C类纤维了。问题是，这些被非痛刺激所兴奋的C纤维究竟起了些什么作用呢？ 

4.2 触觉与无髓传入纤维  

由于单纯兴奋 C 纤维通常不引起明显的触感觉，因此对低阈值机械敏感的 C 纤维的功能意

义始终不明。诺贝尔奖获得者 Kandel 在他的大作 Principles of Neuroscience (2000 年版)

中甚至作结论说：“人类触觉纯粹由粗的有髓纤维传导，而痛觉和温度觉则由细的有髓纤维及

无髓纤维传导。”事实上，在 1939—1977 年的漫长时间内，人们始终在猫、啮齿类和灵长类动

物中收集着低阈值机械 C 纤维存在的证据。 

例如，Douglas 和 Ritchie 在 1957 年曾报道说，无髓触觉 C纤维的数目其实超过了有髓触

觉纤维。他们还发现这些纤维均存在于有毛皮肤中。但他们也承认，这些纤维在触觉中的意义

不明。不过，作者给出了一个天才的推测：它们很可能在意识以下的水平中起作用。1970 年，

Bessou 等人再度研究了无髓机械敏感纤维的特性，发现它们对低频范围内(0.1 Hz 左右)的振荡

敏感，而对持续的刺激不起作用。如此缓慢的触觉究竟有什么功能实在让人费解，作者甚至提

出这也许是专门用来检测蚊虫叮咬的装置！ 

低阈值C纤维在人类的功能意义的确扑朔迷离。因为在实验中用压迫阻断有髓纤维，则触觉

都会缺失；而且C纤维的传导如此缓慢，在痛觉传递中人们能够感到“第二痛”，但从来没有人

感到过“第二触”！也许无髓纤维的触觉功能在进化过程中丢失了呢？直到 1988 年和 1990 年，

Johansson和Nordin分别宣布，他们在人的面部发现了对触觉刺激敏感的C纤维，人们才重开这

一话题。1993 年，Vallbo等利用微神经电图术(microneurography)确认人体存在无髓的非伤害

性机械感受器
[ ]13

。2003 年，Wessberg详细描述了这些纤维，指出它对轻敲有短暂的反应，但若

用毛刷轻刷皮肤，会引起最为明显的反应，且其感受野在皮肤表面呈多点式不规则分布
[ ]14

。然

而，它的功能究竟是什么呢？ 

一位不幸的病人使幸运的Olausson获得了解答这一难题的灵机。这位病人在 30 岁时患多发
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性脊神经根炎，到 54 岁时鼻子以下的全身有髓感觉纤维都丧失了，但无髓纤维仍健在。用他自

己的话说，“除了额头之外都没有触觉”。尽管他感觉不到任何震动，但却能清晰地辨认是否

有毛刷正在轻刷他的有毛皮肤，只是无法说出毛刷运动的方向。有趣的是，他认为毛刷是一种

“微弱而明确的愉快感觉”。功能成像研究显示，轻刷的同时他的初级和刺激躯体感觉皮层、

岛叶和运动前区都有激活。根据Craig的观点，岛叶是反应身体生理状态的皮层区域，同时它也

是编码痛觉情绪反应的部位。由于此病人主观上产生了愉快感觉，因而作者认为，触觉C纤维可

能负责传导触觉的情绪成分
[ ]15

。联想到爱人们总是轻轻地拥抱在一起，而人们在寻求欢乐或舒

适时，总喜欢让别人轻轻地触摸自己(例如爱抚和按摩的情形)，完全可以确定触觉拥有情绪反

应。只不过触觉的情绪反应不像痛觉那样强烈而迅速，因此，多半不会为人所察觉罢了。 

综上所述，触觉所激活的C纤维可能负责编码触觉的情绪反应，而且像痛觉一样，它也是通

过内侧投射系统激活岛叶和ACC这些中枢实现此项功能的。我们利用脑成像功能连接分析技术所

做的研究也证实，愉悦、中性和不适触觉引起中枢网络出现类似但有明确不同的功能连接模式

改变，证明各类皮肤感觉所用的情绪网络是共同的
[ ]9
。 

4.3 视觉中的非意识成分   

有趣的是，上述同一感觉激活两种通路，分别编码感觉和情绪的现象不仅存在于触觉和痛

觉。有研究表明，视觉目标同样有两种途径可以引起情绪反应。其一是通过视觉皮层先引起主

观感觉，然后激活杏仁核；另一条途径则通过皮层下通路，在不激活视觉皮层，从而不引起主

观感觉的情况下激活杏仁核，引起情绪反应。例如，飞快闪动的图片人类是无法辨认其内容的，

但它仍然能够使人产生与图片内容有关的情绪反应
[ ]16

。 

 在日常生活中，其实经常有某些情况下，人们会由于环境中不引人注目的改变而产生情绪

变化，当事人可能自己都不知道这些情绪变化的原因。这就是视觉在下意识水平引起情绪反应

的例子。 

4.4 双重感觉系统的普遍性假说   

这种双重感觉是否仅存在于触觉、痛觉和视觉？答案很可能是否定的。比如，音乐就是明

显的听觉可以引发情绪的例子。同样的，味觉和嗅觉也是能够直接引起情绪的感觉。因此，人

们的所有感觉模态，几乎无一例外地能够在意识水平之外引发情绪反应。 

 如果我们本着生物相似性和类比的推理方式，就可以提出这样一个假说，即所有的感觉都

存在双重的处理过程：其一是快速的处理过程，其目的旨在形成意识水平可察觉的感觉；另一

个则是较缓慢的处理过程，它负责引发机体适当的情绪反应。 

5 总结：对感觉编码过程的理解  

 综上所述，中枢的感觉编码可能是由多个彼此既广泛关联又相对独立的神经网络完成的。

这些神经网络中神经元的放电模式及其相互信息传递，决定了意识能够产生的感觉内容。 
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