
第 27章 前庭系统

现代交通工具在地球上和穿越地外空间的旅行依赖于复杂的制导系统，该系统通过传感器、计算算法和卫
星三角测量整合加速度、速度和位置信息。然而，惯性制导的原理是古老的：脊椎动物使用类似系统已有 5亿年
历史，无脊椎动物使用时间更长。在这些动物中，惯性引导系统（称为前庭系统）用于检测和解释空间运动以及
相对于重力的方向。

通过数十年的广泛研究，很明显地球上的大多数（如果不是全部）生物体已经进化到能够感知我们宇宙中
最普遍的“力”之一，即引力。感觉转导的机制与大自然所能设计的一样多样。重力最准确地称为重力-惯性加
速度，这是一种指向我们星球核心的线性加速度的独特形式。事实上，重力在赤道和两极之间系统地变化多达
0.5%；它在矿物密集区域增加，在地球表面的矿物轻区域减少。然而，动物执行的每一个行为都参考了重力-惯
性加速度，我们所有的行为和认知指令都取决于我们的运动和相对于它的方向的知识。我们所说的前庭系统的
第一个发展实际上是重力传感器。随着行为变得越来越灵活，感觉器官也进化为处理旋转加速度。

在本章中，我们将集中讨论脊椎动物的前庭系统，该系统在许多物种中都保持高度保守。如图 27.0.1B所示，
前庭信号起源于内耳的迷路。骨迷路是颞骨岩部内的中空结构。它内部是膜状迷宫，其中包含前庭系统和听觉
系统的传感器。

前庭受体由两部分组成：2个耳石器官，椭圆囊和球囊，测量线性加速度，以及 3个半规管，测量角加速度。
旋转运动（角加速度）发生在头部转动、身体旋转以及主动或被动运动期间，而线性加速度发生在行走、跌倒、
车辆行驶（即平移）或相对于重力的头部倾斜过程中。这些受体将前庭系统的信息发送到大脑，在那里它被整
合成关于运动方向和速度以及头部相对于重力-惯性加速度的位置的适当信号。在与受体传入纤维的第一个连接
处的许多中枢前庭神经元也接收来自其他系统的汇聚信号，例如本体受体、视觉信号和运动命令。这些多模态
信号的中央处理发生得非常快，以确保视觉凝视和姿势反应、自主反应和空间方向意识的充分协调。

27.1 内耳的前庭迷路包含 5个受体器官
膜迷路由结缔组织的丝状网络支撑在骨迷路内。膜迷路的前庭部分位于耳蜗的外侧和后方。如图 27.0.1B所

示，前庭受体包含在膜迷路的专门扩大区域中，称为半规管的壶腹和耳石器官的斑点。2个耳石器官都位于膜迷
路的中央隔间，前庭，它被同名的骨迷路包围。

膜迷路充满了内淋巴，一种富含 K+（150毫摩尔）和缺乏 Na+（16毫摩尔）的液体，其成分由专门细胞中
离子泵的作用维持。内淋巴沐浴在前庭受体细胞的表面。在膜迷路周围，在膜迷路和骨迷路壁之间的空间中，是
外淋巴。外淋巴是一种高 Na+（150毫摩尔）、低 K+（7毫摩尔）的液体，其成分与脑脊液相似，并通过耳蜗管
与脑脊液相通。外淋巴浸润受体上皮细胞和前庭神经纤维的基底表面。如图 27.0.1B所示，骨迷路中的 2个液密
分区，椭圆形和圆形窗口，将外淋巴空间连接到中耳腔。卵圆窗通过中耳小骨与鼓膜相连。这些窗口对于声音
传导很重要（第 26章）。内淋巴和外淋巴通过围绕每个受体细胞顶端的支持细胞的连接复合体保持分离。破坏
这 2种液体之间的平衡（由于外伤或疾病）会导致前庭功能障碍，导致头晕、眩晕和空间定向障碍。

在发育过程中，迷宫从一个简单的囊发展为一组复杂的相互连接的感觉器官，但保留了相同的基本拓扑结
构。每个器官都起源于从耳囊肿出芽的上皮内衬囊袋，并且几个器官内的内淋巴空间在成人中保持连续。如
图 27.0.1B 所示，前庭迷路的内淋巴空间也通过连合管连接到耳蜗管。此外，膜迷路包含一个小管，即内淋巴
管，它延伸穿过乙状骨中的一个空间，即前庭导水管，终止于后颅窝硬膜外间隙中与硬脑膜相邻的盲囊。人们
认为内淋巴囊具有吸收和排泄功能以维持内淋巴液的离子组成。

27.1.1 毛细胞将加速刺激转化为受体电位

5个受体器官中的每一个都有一组毛细胞，负责将头部运动转换为前庭信号。毛细胞因排列着近 100个交错
高度的静纤毛而得名。最短的静纤毛在细胞的一端，最高的在另一端，以毛细胞唯一真正的纤毛结束，称为动纤
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Figure 27–1 The vestibular apparatus 
of the inner ear.

A. The orientations of the vestibular and 
cochlear divisions of the inner ear are 
shown with respect to the head.

B. The inner ear is divided into bony and 
membranous labyrinths. The bony laby-
rinth is bounded by the petrosal portion 
of the temporal bone. Lying within this 
structure is the membranous labyrinth, 
which contains the receptor organs for 
hearing (the cochlea) and equilibrium (the 
utricle, saccule, and semicircular canals). 
The space between bone and mem-
brane is filled with perilymph, whereas 
the membranous labyrinth is filled with 
endolymph. Sensory cells in the utricle, 
saccule, and ampullae of the semicircu-
lar canals respond to motion of the head. 
(Adapted from Iurato 1967.)

upon knowledge of our motion and orientation rela-
tive to it. The first developments of what we refer to as 
a vestibular system were actually gravity sensors; as 
behavior became increasingly mobile, sensory organs 
evolved to process rotational accelerations as well.

In this chapter we will concentrate on the vestibu-
lar system of vertebrates, which has remained highly 
conserved across many species. Vestibular signals 
originate in the labyrinths of the internal ear (Figure 
27–1B). The bony labyrinth is a hollow structure within 
the petrous portion of the temporal bone. Within it lies 
the membranous labyrinth, which contains sensors for 
both the vestibular and auditory systems.
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The vestibular receptors consist of two parts: two 
otolith organs, the utricle and saccule, which measure lin-
ear accelerations, and three semicircular canals, which 
measure angular accelerations. Rotational motion 
(angular acceleration) is experienced during head 
turns, whereas linear acceleration occurs during walk-
ing, falling, vehicular travel (ie, translations), or head 
tilts relative to gravity. These receptors send vestibu-
lar information to the brain, where it is integrated into 
an appropriate signal regarding direction and speed 
of motion, as well as the position of the head relative 
to the GIA. Many of the central vestibular neurons 
at the first junction with receptor afferent fibers also 
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图 27.0.1: 内耳的前庭器官。A.内耳的前庭和耳蜗部分的方向相对于头部显示。B.内耳分为骨迷路和膜迷路。骨
迷路以颞骨的岩骨部分为界。位于该结构内的是膜迷路，其中包含听觉器官（耳蜗）和平衡器官（椭圆囊、球囊
和半规管）。骨和膜之间的空间充满外淋巴，而膜迷路充满内淋巴。半规管的椭圆囊、球囊和壶腹中的感觉细胞
对头部的运动作出反应[217]。
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毛。动纤毛通常是所有静纤毛中最高的。如图 27.1.1所示，头部的角加速度或线加速度导致静纤毛偏转，静纤毛
一起构成了发束。毛束静纤毛尖端的专门离子通道允许K+进入或被周围的内淋巴阻断（第 26章）。如图 27.1.1所
示，这个动作允许毛细胞充当机械受体，其中静纤毛的偏转产生去极化或超极化受体电位，具体取决于毛束移
动的方向。如图 27.1.1所示，受体膜的这些去极化和超极化分别导致神经支配传入神经的激发率和抑制率。在
每个前庭受体器官中，毛细胞的排列使得运动方向特异性由某些细胞的兴奋和其他细胞的抑制来定义。
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Figure 27–2 Hair cells in the vestibular 
labyrinth transduce mechanical stimuli 
into neural signals. At the apex of each cell 
are the stereocilia, which increase in length 
toward the single kinocilium. The membrane 
potential of the receptor cell depends on the 
direction in which the stereocilia are bent. 
Deflection toward the kinocilium causes the 
cell to depolarize and thus increases the rate 
of firing in the afferent fiber. Bending away 
from the kinocilium causes the cell to hyper-
polarize, thus decreasing the afferent firing 
rate. (Adapted, with permission, from Flock 
1965.)

receive convergent signals from other systems such as 
proprioceptors, visual signals, and motor commands. 
Central processing of these multimodal signals occurs 
very rapidly to ensure adequate coordination of visual 
gaze and postural responses, autonomic responses, 
and awareness of spatial orientation.

The Vestibular Labyrinth in the Inner Ear 
Contains Five Receptor Organs

The membranous labyrinth is supported within the bony 
labyrinth by a filamentous network of connective tissue. 
The vestibular portion of the membranous labyrinth lies 
lateral and posterior to the cochlea. Vestibular receptors 
are contained in specialized enlarged regions of the mem-
branous labyrinth, termed the ampullae for the semicir-
cular canals and maculae for the otolith organs (Figure
27–1B). Both of the otolith organs lie in a central compart-
ment of the membranous labyrinth, the vestibule, which 
is surrounded by the bony labyrinth of the same name.

The membranous labyrinth is filled with endo-
lymph, a K+-rich (150 mM) and Na+-poor (16 mM) fluid 
whose composition is maintained by the action of ion 
pumps in specialized cells. Endolymph bathes the sur-
face of the vestibular receptor cells. Surrounding the 
membranous labyrinth, in the space between the mem-
branous labyrinth and the wall of the bony labyrinth, 
is perilymph. Perilymph is a high-Na+ (150 mM), low-K+

(7 mM) fluid similar in composition to cerebrospinal 
fluid, with which it is in communication through the 
cochlear duct. Perilymph bathes the basal surface of 
the receptor epithelia and the vestibular nerve fibers. 
Two fluid-tight partitions in the bony labyrinth, the 
oval and round windows (Figure 27–1B), connect the 
perilymphatic space to the middle ear cavity. The oval 
window is connected to the tympanic membrane by 
the middle ear ossicles. These windows are important 

for sound transduction (Chapter 26). The endolymph 
and perilymph are kept separate by a junctional com-
plex of support cells that surrounds the apex of each 
receptor cell. Disruption of the balance between these 
two fluids (by trauma or disease) can result in vestibu-
lar dysfunction, leading to dizziness, vertigo, and spa-
tial disorientation.

During development, the labyrinth progresses 
from a simple sac to a complex set of interconnected 
sensory organs, but retains the same fundamental top-
ological organization. Each organ originates as an epi-
thelium-lined pouch that buds from the otic cyst, and 
the endolymphatic spaces within the several organs 
remain continuous in the adult. The endolymphatic 
spaces of the vestibular labyrinth are also connected 
to the cochlear duct through the ductus reuniens
(Figure 27–1B). In addition, the membranous laby-
rinth contains a small tube, the endolymphatic duct, 
which extends through a space in the sigmoid bone, 
the vestibular aqueduct, to end in a blind sac adjacent 
to the dura in the epidural space of the posterior cra-
nial fossa. It is thought that the endolymphatic sac has 
both absorptive and excretive functions to maintain 
the ionic composition of the endolymphatic fluid.

Hair Cells Transduce Acceleration Stimuli Into 
Receptor Potentials

Each of the five receptor organs has a cluster of hair 
cells responsible for transducing head motion into ves-
tibular signals. Hair cells are so named due to an array 
of nearly 100 staggered height stereocilia. The shortest 
stereocilia are at one end of the cell and the tallest at 
the other, ending with the only true cilium of the hair 
cell, termed the kinocilium. The kinocilium is typically 
the tallest of all stereocilia. Angular or linear accelera-
tion of the head leads to a deflection of the stereocilia, 
which together compose the hair bundle (Figure 27–2).
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图 27.1.1: 前庭迷路中的毛细胞将机械刺激转化为神经信号。在每个细胞的顶端是静纤毛，其长度向单个动纤毛
方向增加。受体细胞的膜电位取决于静纤毛弯曲的方向。向动纤毛偏转导致细胞去极化，从而增加传入纤维的
放电率。远离动纤毛弯曲导致细胞超极化，从而降低传入放电率[218]。

前庭蜗神经（第 8对颅神经）的分支将前庭信号从毛细胞传送到脑干，前庭蜗神经进入脑干并终止于同侧
前庭核、小脑和网状结构。如图 27.0.1A所示，前庭神经的细胞体位于内耳道内的斯卡帕神经节。前庭上神经支
配水平和前管以及囊，而前庭下神经支配后管和球囊。迷路的血管供应起源于小脑前下动脉，随第 8神经走行。
前庭前动脉供应前庭上神经支配的结构，前庭后动脉供应前庭下神经支配的结构。

所有脊椎动物受体毛细胞都接收来自脑干的传出输入。前庭受体的传出神经支配的功能仍然是一个争论的
话题。刺激来自脑干的传出纤维会改变来自毛细胞的传入轴突的敏感性。它增加了一些传入神经和毛细胞的兴
奋性，同时抑制了其他传入神经和毛细胞，并且因物种而异。

27.1.2 半规管感知头部旋转

当物体绕轴的旋转速率发生变化时，物体会经历角加速度。因此，头部在转动或倾斜时、身体旋转时以及主
动或被动运动期间都会经历角加速度。每个前庭迷路的 3个半规管检测这些角加速度，并向大脑报告它们的大
小和运动方向。

每个半规管都是从前庭延伸的半圆形膜迷路管。每根管的一端通向前庭，而在另一端，即壶腹，管的整个内
腔被液密的凝胶状隔膜，即壶腹横穿。如图 27.1.2所示，静纤毛和动纤毛伸入凝胶状杯状部，而毛细胞位于受体
上皮细胞嵴下方，连同支配神经的传入神经末梢。

前庭器官检测到头部的加速度，因为内淋巴和吸盘的惯性导致作用在静纤毛上的力。考虑最简单的情况，即
半规管平面内的旋转。当头部开始旋转时，膜迷路和骨迷路随之移动。然而，如图 27.1.2B所示，因为内淋巴的
惯性，它滞后于周围的膜迷路，从而将壶腹推向与头部相反的方向。

半规管中内淋巴的运动可以用一杯咖啡来证明。在围绕其垂直轴轻轻转动杯子的同时，观察流体外边界附
近的特定气泡。当杯子开始转动时，咖啡往往会保持其在空间中的初始方向，从而在杯子中反向旋转。如果你继
续以相同的速度旋转杯子，咖啡（和气泡）最终会追上杯子并随之旋转。当杯子减速并停止时，咖啡继续旋转，
相对于杯子向相反的方向移动。
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Figure 27–3 The ampulla of a semi-
circular canal.

A. A thickened zone of epithelium, the 
ampullary crista, contains the hair cells. 
The stereocilia and the kinocilia of the 
hair cells extend into a gelatinous dia-
phragm, the cupula, which stretches 
from the crista to the roof of the 
ampulla.

B. The cupula is displaced by the rela-
tive movement of endolymph when the 
head turns. As a result, the hair bundles 
are also displaced. Their movement is 
greatly exaggerated in the diagram.

Figure 27–4 The bilateral symmetry of the semicircular 
canals.  The horizontal canals on both sides lie in approxi-
mately the same plane and therefore are functional pairs. The
bilateral vertical canals have a more complex relationship. 
The anterior canal on one side and the posterior canal on the

opposite side lie in parallel planes and therefore constitute a 
functional pair. The vertical semicircular canals lie nearly 45° 
from the midsagittal plane. Each of the semicircular canals on
one side of the head lie in approximately orthogonal planes to
each other.
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图 27.1.2: 半规管的壶腹。A.上皮增厚区，即壶腹嵴，包含毛细胞。毛细胞的静纤毛和动纤毛延伸到胶状隔膜，
即壶腹，从嵴延伸到壶腹顶部。B.当头部转动时，内淋巴的相对运动会使吸盘移位。结果，发束也移位了。他
们的运动在图中被大大夸大了。
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在壶腹中，内淋巴的这种相对运动会在壶腹上产生压力，使其弯曲朝向或远离相邻的前庭，这取决于内淋
巴流动的方向。由此产生的静纤毛偏转会改变毛细胞的膜电位，从而改变相关感觉纤维的放电率。每个半规管
对其平面内的旋转最为敏感。水平管位于鼻枕轴上方约 30°（当人行走并注视前方地面时大致处于水平面），因
此对水平面的旋转最为敏感。静纤毛的排列使得向左的旋转运动对左侧水平管是兴奋的，对右侧水平管是抑制
性的。如图 27.1.3所示，前后管在头部更垂直，与矢状面成大约 45度角。类似的在前管平面向下的旋转运动对
前管毛细胞是兴奋的，而向上的头部运动是对后管的兴奋。
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Figure 27–3 The ampulla of a semi-
circular canal.

A. A thickened zone of epithelium, the 
ampullary crista, contains the hair cells. 
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phragm, the cupula, which stretches 
from the crista to the roof of the 
ampulla.
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tive movement of endolymph when the 
head turns. As a result, the hair bundles 
are also displaced. Their movement is 
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Figure 27–4 The bilateral symmetry of the semicircular 
canals.  The horizontal canals on both sides lie in approxi-
mately the same plane and therefore are functional pairs. The
bilateral vertical canals have a more complex relationship. 
The anterior canal on one side and the posterior canal on the

opposite side lie in parallel planes and therefore constitute a 
functional pair. The vertical semicircular canals lie nearly 45° 
from the midsagittal plane. Each of the semicircular canals on
one side of the head lie in approximately orthogonal planes to
each other.
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图 27.1.3: 双侧半规管对称。两侧的水平管道大致位于同一平面内，因此是功能对。双侧垂直管的关系更为复杂。
一侧的前管和另一侧的后管位于平行平面内，因此构成功能对。垂直半规管与正中矢状面成近 45°。头部一侧的
每个半规管位于彼此大致正交的平面内。

因为左右迷宫近似镜像对称，所以 6条管道有效地作为 3个共面对运行。2条水平管道形成 1对；其他每对
由头部一侧的一个前管和对侧的后管组成。此外，如图 27.1.3所示，头部两侧的 3个半规管彼此大致正交。当
头部向受体毛细胞移动时（例如，向左头部转向左侧水平半规管），静纤毛向高动纤毛弯曲，从而刺激（去极化）
细胞。相反方向的头部运动导致远离运动纤毛并朝向最小的静纤毛弯曲，从而关闭通道并抑制（超极化）细胞。

左右耳半规管极性相反；因此，当你向左转头时，左侧水平半规管中的受体会被兴奋（放电率增加），而右
侧水平半规管中的受体会受到抑制（如图 27.1.4所示，放电率降低）。同样的关系也适用于垂直半规管。管道平
面也大致与特定眼部肌肉的牵拉平面对齐。这对水平管位于外侧和内侧直肌的牵拉平面上。左前管和右后管对
位于左上、下直肌和右上、下斜肌的牵拉平面内。右前和左后对占据左上、下斜肌和右上、下直肌的牵拉平面。

27.1.3 耳石器官感知线性加速度

前庭系统不仅要补偿头部旋转，还要补偿线性运动。椭圆囊和球囊这 2个耳石器官检测线性运动以及头部
相对于重力的静态方向，重力本身就是一个线性加速度。每个器官由最长约 3毫米的膜状迷路囊组成。每个器
官的毛细胞排列成一个大致呈椭圆形的斑块，称为黄斑。人类椭圆囊包含大约 3万个毛细胞，而球囊包含大约 1
万 6千个。

如图 27.1.5所示，耳石毛细胞的毛束延伸成凝胶状薄片，即覆盖整个黄斑的耳石膜。嵌在该膜表面的是细
密的碳酸钙颗粒，称为耳石。耳石通常长 0.5至 30微米；数以千计的这些颗粒附着在椭圆囊和球囊的耳石膜上。
重力和其他线性加速度对耳石基质和凝胶状耳石膜施加剪切力，它们可以相对于膜迷路移动。这导致发束

偏转，改变前庭神经的活动，以发出由于平移运动或重力引起的线性加速度信号。耳石器官的方向和单个毛细
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27.1 内耳的前庭迷路包含 5个受体器官

左

毛细胞轴

管内
流体运动

第 8 脑神经
传入纤维

激活增加

右

毛细胞轴

水平管道

激活减少

壶状体

头部转动

图 27.1.4: 左右水平半规管共同作用以发出头部运动信号。由于惯性，逆时针方向旋转头部会导致内淋巴相对于
管道顺时针移动。这使左侧管中的静纤毛偏向兴奋方向，从而刺激这一侧的传入纤维。在右管中，传入纤维超
极化，因此激活减少。
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27.1 内耳的前庭迷路包含 5个受体器官

毛细胞超极化，
抑制传入纤维

毛细胞去极化，
激活传入纤维

耳石膜

椭圆囊

弧形微纹

耳石

弧形微纹

图 27.1.5: 椭圆囊检测头部的倾斜。椭圆囊上皮中的毛细胞具有突出到耳石膜中的顶端毛束，耳石膜是一种被数
百万碳酸钙颗粒（耳石）覆盖的凝胶状物质。发束是极化的，但朝向不同的方向。如图 27.1.6所示，每个毛细胞
的方向极性是相对于穿过椭圆囊中心的反转区域组织的，称为纹状体。因此，当头部倾斜时，作用在耳石上的
重力会使每个发束向特定方向弯曲。当头部向毛细胞极性轴的方向倾斜时，该细胞去极化并激活传入纤维。当
头部向相反方向倾斜时，同一细胞超极化并抑制传入纤维[217]。
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Figure 27–6 The utricle detects tilt of the head. Hair cells in 
the epithelium of the utricle have apical hair bundles that project 
into the otolithic membrane, a gelatinous material that is covered 
by millions of calcium carbonate particles (otoconia). The hair
bundles are polarized but are oriented in different directions.
The directional polarity of each hair cell is organized relative to a
reversal region running through the center of the utricle, termed

the striola (see Figure 27–7). Thus, when the head is tilted, the 
gravitational force on the otoconia bends each hair bundle in 
a particular direction. When the head is tilted in the direction
of a hair cell’s axis of polarity, that cell depolarizes and excites 
the afferent fiber. When the head is tilted in the opposite direc-
tion, the same cell hyperpolarizes and inhibits the afferent fiber. 
(Adapted from Iurato 1967.)

Figure 27–7 The axis of mechanical sensitivity of each hair 
cell in the utricle is oriented toward the striola.  The striola 
curves across the surface of the macula containing the hair 
cells, resulting in a characteristic variation in the axes of mecha-
nosensitivity (arrows) in the population of hair cells. Because 
of this arrangement, tilt in any direction depolarizes some 
cells and hyperpolarizes others, while having no effect on the 
remainder. (Adapted, with permission, from Spoendlin 1966.)

covers the entire macula (Figure 27–6). Embedded on 
the surface of this membrane are fine, dense particles 
of calcium carbonate called otoconia (Greek root trans-
lates to “ear dust”), which give the otolith (“ear stone”) 
organs their name. Otoconia are typically 0.5 to 30 μm 
long; thousands of these particles are attached to the 
otolithic membranes of the utricle and saccule.

Gravity and other linear accelerations exert shear 
forces on the otoconial matrix and the gelatinous oto-
lithic membrane, which can move relative to the mem-
branous labyrinth. This results in a deflection of the hair 
bundles, altering activity in the vestibular nerve to sig-
nal linear acceleration owing to translational motion or 
gravity. The orientations of the otolith organs and the 
directional sensitivity of individual hair cells are such 
that a linear acceleration along any axis can be sensed. 
For example, with the head in its normal position, the 
macula of each utricle is raised above the naso-occipital 
axis by approximately 30°, similar to the horizontal 
semicircular canal. In normal resting head position, the 
utricle is deviated to bring the utricle approximately 
equal to an Earth horizontal plane. Any acceleration 
in the horizontal plane excites some hair cells in each 

Hair cells
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inhibiting
afferent �bers

Hair cells
depolarize,
exciting
afferent �bers

Otolithic
membrane

Utricle

Striola

Otoconia

Striola

utricle and inhibits others, according to their orienta-
tions (Figures 27–6 and 27–7).

The operation of the paired saccules resembles 
that of the utricles. The hair cells represent all possible 

内侧

弧形微纹

外侧

前侧 后侧
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图 27.1.6: 椭圆囊中每个毛细胞的机械敏感性轴都朝向纹状体。纹状体在包含毛细胞的黄斑表面弯曲，导致毛细
胞群中机械敏感性轴（箭头）发生特征性变化。由于这种排列，向任何方向倾斜都会使一些细胞去极化并使其
他细胞超极化，而对其余细胞没有影响[219]。
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27.2 前庭中央核整合前庭、视觉、本体感受和运动信号

胞的方向敏感性使得可以感知沿任何轴的线性加速度。例如，当头部处于正常位置时，每个椭圆囊的黄斑在鼻
枕轴上方升高约 30°，类似于水平半规管。在正常的头部休息位置，椭圆囊发生偏移，使椭圆囊与地球水平面大
致相等。如图 27.1.5和图 27.1.6所示，水平面上的任何加速度都会根据它们的方向激发每个椭圆囊中的一些毛
细胞并抑制其他毛细胞。

成对球囊的运作类似于椭圆囊。毛细胞代表每个囊状黄斑平面内所有可能的方向，但黄斑在近旁矢状平面
中垂直取向。因此，球囊对垂直加速度特别敏感。某些囊状毛细胞也对水平面的加速度有反应，尤其是沿前后
轴的加速度。

27.2 前庭中央核整合前庭、视觉、本体感受和运动信号
前庭神经从前庭神经节向同侧投射，主要到达位于第四脑室底部的脑桥和延髓背侧的四个前庭核（内侧、外

侧、上部和降部）。如图 27.2.1A所示，许多前庭神经纤维也分叉，直接投射到顶核、结节和悬雍垂以及网状结
构。这些核将来自前庭器官的信号与来自脊髓、小脑和视觉系统的信号整合在一起。
如图 27.2.2所示，前庭核又投射到许多中央目标，包括动眼神经核、与凝视和姿势运动有关的网状和脊柱

中枢，以及丘脑。如图 27.2.1和图 27.2.2所示，许多前庭核神经元与小脑有相互联系，主要在絮状结节叶中，形
成眼球运动、头部运动和姿势的重要调节机制。如图 27.2.1所示，前庭核接收来自前运动皮层、辅助视神经系
统（视束核）、神经整合核（舌前核和间位核）和网状结构的输入。来自前庭核的进一步投射到达头侧和尾侧延
髓核，它们参与调节血压、心率、呼吸和骨重塑，以及臂旁核以调节稳态。最后，如图 27.2.2所示，还有从前庭
核到内侧膝状体（听觉）核的投射，以及膝上核和背侧被盖核，它们有助于空间定向。

如图 27.2.1所示，前庭上核和内侧前庭核主要接收来自内侧区域半规管的纤维和外侧区域的一些耳石输入。
如图 27.2.2所示，它们主要将纤维输送到小脑、网状结构、丘脑、动眼神经中枢和脊髓。动眼神经中心输出包括
3个动眼神经核（外展神经、动眼神经、滑车神经），以及用于将头部速度转换为舌下核（水平眼球运动）和间
位核（垂直眼球运动）中的头部位置信号的神经积分器。稍后将更详细地描述这些核。

如图 27.2.2和第 35章所示，另一个与凝视控制有关的主要输出通路来自内侧前庭核（以及来自降核和外侧
前庭核的较小投射），并通过内侧前庭脊髓束双侧投射到颈脊髓。有两类内侧前庭脊髓纤维。前庭脊髓神经元仅
投射到脊髓以控制颈部肌肉组织。前庭眼神经元投射到脊髓和动眼神经核，并参与协调眼球和头部运动以保持
凝视稳定性。
外侧前庭核（戴特氏核）接收来自内侧半规管和外侧耳石器官的纤维。如图 27.2.2所示，通过外侧前庭脊髓

束向同侧脊髓的所有水平提供主要输出，主要与通过调节肢体和轴向肌肉组织的姿势反射有关。外侧前庭核神
经元也大量投射到网状结构。前庭降核主要接收耳石输入，但也在内侧接收半规管纤维，并投射到小脑、网状
结构和脊髓（内侧前庭脊髓束）。兴奋性前庭核投射的主要神经递质包括谷氨酸，而抑制性投射是甘氨酸或γ-氨
基丁酸。脊柱系统的前庭投射在第 36章中有更详细的讨论。

27.2.1 前庭连合系统传递双边信息

如图 27.2.1B所示，许多这些前庭核神经元通过使用γ-氨基丁酸作为神经递质的抑制性连合通路接收来自对
侧耳朵的会聚运动信息。连合通路根据接收信息的受体类型高度组织。例如，从同侧水平兴奋通道接收信号的
细胞也将通过抑制性中间神经元从对侧水平通道接收信号。由于每只耳朵中受体的方向选择性，在同侧头部转
动过程中，对侧水平耳道输入总是会减少，实际上“解除抑制”来自对侧的抑制性输入。

连合系统的作用是增加前庭核神经元的反应并减少传入信号的噪音，从而产生“推拉”前庭功能。从工程
学的角度来看，核神经元中的“推拉”设定点不断更新来自对侧耳朵的耳道信号以充当比较器连接点，并且可
以解释耳道传入神经在近 100个脉冲时相对较高的自发放电率/秒。例如，在向左转头时，左脑干核神经元从左
侧水平管接收高放电率信号，从右侧水平管接收低放电率信号。如图 27.1.4所示，活动的比较被解释为左转头。
对于来自一侧前半规管和另一侧耳侧后半规管的输入信号，也会出现类似的信号比较。因此，对于任何头部平
面中的旋转运动，比较器能够非常明确地确定运动方向。
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Figure 27–8 Afferent fiber and central projections to the 
vestibular nuclei.

A. Afferent fibers from vestibular receptors terminate in the 
brain stem and cerebellum. Fibers from semicircular canals 
project primarily to the medial portions of the superior and 
medial vestibular nuclei, the descending vestibular nucleus, the 
cerebellum (nodulus and uvula), and the reticular formation. Fib-
ers from the otoliths primarily project to the lateral portions of 

all vestibular nuclei, the nodulus and uvula, and the reticular for-
mation. (Adapted, with permission, from Gacek and Lyon 1974.)

B. Central projections to the vestibular nuclei arise from a 
number of cortical, brain stem, and spinal cord regions. These 
include the premotor and multisensory cortices, accessory 
optic nuclei, cerebellum, neural integrator nuclei, reticular for-
mation, spinal cord, and commissural fibers from the contralat-
eral vestibular nuclei.
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图 27.2.1: 前庭核的传入纤维和中央投射。A.来自前庭受体的传入纤维终止于脑干和小脑。来自半规管的纤维主
要投射到前庭上核和内侧前庭核的内侧部分、前庭降核、小脑（结节和悬雍垂）和网状结构。来自耳石的纤维主
要投射到所有前庭核、结节和悬雍垂以及网状结构的外侧部分[220]。B.中央投射至前庭核来自许多大脑皮层、脑
干和脊髓区域。这些包括前运动和多感觉皮层、辅助视神经核、小脑、神经整合核、网状结构、脊髓和来自对侧
前庭核的连合纤维。
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前庭核

丘脑

背侧
被盖核

网状结构
神经积分器

小脑

外前庭
脊髓束

膝状核

动眼神经核

颈脊髓

下脊髓

膝上核

延髓头侧核
和尾侧核

内前庭
脊髓束

图 27.2.2: （左）前庭神经核的输出投射。前庭核投射到大脑皮层水平以下的许多大脑区域。两条独立的下行通
路穿过外前庭脊髓束和内侧前庭脊髓束，终止于脊髓。前庭核也投射到脑干中的网状结构和外侧延髓核。上行
投射到膝上核、背侧被盖核、动眼神经核（外展神经、动眼神经和滑车神经）和神经积分器核（红线表示兴奋；
灰线表示抑制），以及小脑的投射也是如此（细胞核、结节和悬雍垂）。其他突出的前庭投射终止于膝状核和丘
脑（腹外侧、后部和椎板内丘脑区域）。
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左右耳道输入之间正常平衡的任何破坏（例如，来自受体器官或神经的外伤或疾病）将被大脑解释为头部
旋转，即使头部是静止的。这些影响通常会导致旋转或旋转的错觉，这些错觉可能会非常令人不安，并可能导
致恶心或呕吐。然而，随着时间的推移，连合纤维提供前庭补偿，单侧前庭受体功能的丧失在中枢部分恢复并
且前庭-眼动反射等行为反应大部分恢复的过程。

27.2.2 联合半规管和耳石信号改善惯性感知并减少平移与倾斜的歧义

在某些情况下，来自单个受体的前庭输入可能是模糊的。例如，爱因斯坦[221]表明，无论线性加速度是由平
移运动还是头部相对于重力的倾斜引起的，它们都是等价的。如图 27.2.3所示，耳石受体不能区分这两者：那么
我们如何区分向右平移和向左倾斜，其中耳石传入信号的线性加速度是相同的。

重力

受试者向左倾斜

加速度

受试者向右移动

加速度

增加传入激活 增加传入激活

图 27.2.3: 前庭输入信号的身体姿势和运动可能是模棱两可的。姿势系统无法仅根据耳石输入来区分身体的倾斜
和线性加速度。作用在前庭毛细胞上的相同剪切力可由头部倾斜（左）产生，这使毛细胞暴露于重力引起的加
速度的一部分，或来自身体的水平线性加速度（右边）。

现在已经确定，汇聚前庭核和小脑神经元使用来自半规管和耳石受体的组合信号以及一些简单的计算来区
分倾斜和平移。因此，一些中央前庭和小脑细胞编码头部倾斜，而其他细胞编码平移运动，正如我们将看到的，
这对于控制头部和眼球运动极为重要。
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27.3 当头部移动时，前庭-眼动反射使眼睛稳定

27.2.3 前庭信号是头部运动控制的至关重要组成部分。

一个重要的发现是一些前庭核神经元对主动和被动产生的头部运动的不同反应。具体而言，与前庭传入相
反，前庭核团和小脑中的一些神经元众所周知在被动运动期间对前庭刺激做出反应，但在自生运动期间会失去
或降低其敏感性。对被动运动或主动和被动运动组合的被动成分的优先反应被解释为感觉预测误差信号：大脑
预测自生运动如何激活前庭器官并从传入信号中减去这些预测。这种误差信号对于头部运动的在线控制以及头
部运动估计很重要。
在计算上，这些属性已经使用所有感觉运动系统共有的概念进行了定量解释；也就是说，主动和被动运动

信号由运动传感器的内部模型（即耳道、耳石器官和颈部本体受体）处理。大脑使用物理定律和感觉动力学的
内部表示（可以优雅地建模为传感器的前向内部模型）来处理前庭信号。没有这样的误差信号，准确的自运动
估计将受到严重损害。这些计算见解表明，与早期解释不同，前庭信号在主动生成的头部运动期间与自我运动
估计和头部运动控制相结合时仍然非常重要。

27.3 当头部移动时，前庭-眼动反射使眼睛稳定

为了在头部运动期间看清楚并保持对视觉目标的关注，眼睛通过一系列前庭-眼动反射保持中央凹注视。如
果您在阅读时来回摇头，由于前庭-眼动反射，您仍然可以辨别单词。相反，如果您在保持头部稳定的同时以类
似的速度移动书本，您将无法再阅读这些文字。

在后一种情况下，视觉为大脑提供了稳定视网膜图像的唯一纠正反馈，脊椎动物的视觉处理速度慢得多（大
约 100毫秒延迟）并且比前庭处理（大约 10毫秒）更不有效。稳定。前庭装置发出头部旋转速度的信号，眼球
运动系统使用此信息来稳定眼睛，从而将视觉图像固定在视网膜上。

前庭-眼动反射有 2个组成部分。旋转前庭-眼动反射补偿头部旋转并主要从半规管接收其输入。平移前庭-眼
动反射补偿线性头部运动。如图 27.2.2所示，这 2个前庭-眼动反射反应来自前庭核神经元与外展核、动眼神经
核和滑车核的连接。

27.3.1 旋转前庭-眼动反射补偿头部旋转

如图 27.3.1所示，当半规管感知头部向一个方向旋转时，眼睛在眼眶中以相同的速度向相反方向旋转。这
种代偿性眼球旋转称为前庭慢相，尽管它不一定慢：如果头部旋转很快，眼睛可能会达到每秒 200度以上的速
度。在快速头部运动期间，前庭-眼动反射必须快速行动以保持稳定的注视。如图 27.3.1所示，三突触通路，三
神经元弧，将每个半规管连接到适当的眼肌。

旋转前庭-眼动反射代表系统发育上古老的反射。许多无脊椎动物和所有脊椎动物，从两栖动物、爬行动物、
鱼类和鸟类到非人类灵长类动物，都能够反射性地将眼睛旋转到与头部旋转方向相反的方向，从而使视觉世界
在视网膜上保持稳定。如图 27.3.1所示，来自水平半规管的初级传入神经通过前庭核和内侧纵束向对侧外展核
发送兴奋信号。外展运动神经元通过第 6颅神经发送冲动以激发同侧外直肌。同时，外展中间神经元向对侧动
眼神经核中的运动神经元发送兴奋信号，后者支配内侧直肌（有关其他投射的详细信息，请参见第 35章）。

图 27.3.1中所示的三突触通路不足以引发适当的代偿性眼球运动。这是因为来自半规管的传入信号与头部
速度成正比，而代偿性眼球运动需要改变眼球位置。将速度转换为位置需要时间积分（简单微积分），它通过脑
干核团中的神经网络发生在大多数头部运动速度上。然而，在高旋转频率下，眼球、眼部肌肉和周围组织的粘
弹性能提供了额外的积分步骤。因此，旋转前庭-眼动反射被认为由 2个并行过程组成。

如图 27.3.1所示，第一个过程由称为三神经元弧的直接神经通路组成。如图 27.2.2和第 35章所示，第二个
神经整合过程由额外的并行通路组成，这些通路确保将正确比例的速度和位置命令传送到动眼神经核以适当地
移动眼睛。如果没有这第二个间接积分器通路，对头部旋转的反应最初会将眼睛带到正确的位置，但眼睛会偏
离该位置，因为动眼神经元将缺乏补偿输入的强直输入来补偿眼球的弹性恢复力。眼球（第 35章）。这正是被
认为参与这种神经整合的脑干和小脑结构损伤后发生的情况（例如，舌前肌和间位核；图 27.2.2）。人们普遍认
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Figure 27–11 The horizontal vestibulo-ocular reflex. Similar 
pathways connect the anterior and posterior canals to the verti-
cal recti and oblique muscles.

A. Leftward head rotation excites hair cells in the left hori-
zontal canal, thus exciting neurons that evoke rightward eye 
movement. The vestibular nuclei include two populations of 
first-order neurons. One lies in the medial vestibular nucleus 
(M); its axons cross the midline and excite neurons in the right 
abducens nucleus and nucleus prepositus hypoglossi (P). The 
other population is in the lateral vestibular nucleus (L); its axons 
ascend ipsilaterally in the tract of Deiters and excite neurons in 
the left oculomotor nucleus, which project in the oculomotor 
nerve to the left medial rectus muscle.
  The right abducens nucleus has two populations of neurons. 

A set of motor neurons projects in the abducens nerve and 
excites the right lateral rectus muscle. The axons of a set of 
interneurons cross the midline and ascend in the left medial 
longitudinal fasciculus to the oculomotor nucleus, where they 

excite the neurons that project to the left medial rectus muscle. 
These connections facilitate the rightward horizontal eye move-
ment that compensates for leftward head movement. Other 
nuclei shown are the superior (S) and descending (D) vestibular 
nuclei.

B. During counterclockwise head movement, leftward
eye movement is inhibited by sensory fibers from the left
horizontal canal. These afferent fibers excite neurons in 
the medial vestibular nucleus that inhibit motor neurons
and interneurons in the left abducens nucleus. This action
reduces the excitation of the motor neurons for the left lat-
eral and right medial rectus muscles. The same head move-
ment results in a decreased signal in the right horizontal 
canal (not shown), which has similar connections. The weak-
ened signal results in decreased inhibition of the right lateral 
and left medial rectus muscles and decreased excitation of 
the left lateral and right medial rectus muscles. (Adapted
from Sugiuchi et al. 2005.)
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图 27.3.1: 水平前庭-眼动反射。类似的通路将前管和后管连接到垂直直肌和斜肌。A.向左头部旋转会刺激左侧
水平管中的毛细胞，从而刺激引起向右眼球运动的神经元。前庭核包括 2个一级神经元群。一个位于内侧前庭
核；它的轴突穿过中线并激发右侧外展核和舌下前置核中的神经元。另一个群体位于前庭外侧核；它的轴突在
戴特氏束中向同侧上行并激发左侧动眼神经核中的神经元，这些神经元在动眼神经中投射到左侧内直肌。右外
展核有 2个神经元群。一组运动神经元投射在外展神经中并激发右侧外直肌。一组中间神经元的轴突穿过中线
并在左侧内侧纵束中上行到动眼神经核，在那里它们激发投射到左侧内直肌的神经元。这些连接促进了向右的
水平眼球运动，从而补偿了向左的头部运动。显示的其他核是上和下行前庭核。B.在逆时针头部运动期间，左
眼运动受到来自左水平管道感觉纤维的抑制。这些传入纤维刺激内侧前庭核中的神经元，从而抑制左侧外展核
中的运动神经元和中间神经元。该动作减少了左侧和右侧内直肌运动神经元的兴奋。相同的头部运动导致右侧
水平管（未显示）中的信号减弱，其具有相似的连接。减弱的信号导致右侧和左侧内直肌的抑制减少以及左侧
和右侧内直肌的兴奋减少[222]。
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为，所有双眼同向运动系统（眼跳、平滑跟踪和前庭-眼动反射）都共享积分器通路，尽管直接通路至少部分被
不同类型的眼球运动（即前庭-眼动反射、平滑跟踪、扫视）。
随着头部的持续旋转，眼睛最终会达到眼眶范围的极限并停止移动。为了防止这种情况，称为快速阶段的

快速扫视式运动将眼睛转移到头部旋转方向上的新注视点。
如图 27.3.2所示，如果旋转时间延长，眼睛会执行交替的缓慢和快速阶段，称为眼球震颤。虽然慢相是旋转

前庭-眼动反射的主要反应，但眼球震颤的方向在临床实践中是由其快相的方向定义的。由于长时间向右旋转会
刺激右侧水平神经管并抑制左侧水平神经管，因此会出现向左的慢相和向右跳动的眼球震颤。

眼睛位置
       40°

右

左

5 秒

快动相 慢动相

图 27.3.2: 前庭性眼球震颤。轨迹显示了坐在椅子上受试者的眼睛位置在黑暗中以恒定速率逆时针旋转。在轨迹
开始时，眼睛以与椅子相同的速度缓慢移动（慢动相），偶尔会进行快速复位运动（快动相）。缓慢阶段的速度
逐渐降低，直到眼睛不再有规律地移动。

27.3.2 平移前庭-眼动反射补偿线性运动和头部倾斜

当头部旋转时，所有图像在视网膜上以相同的速度移动。然而，当头部侧向移动时，近处物体的图像在视网
膜上的移动速度比远处物体的图像更快。通过考虑当一个人从行驶中的汽车的侧窗向外看时会发生什么，可以
很容易地理解这一点。靠近路边的物体几乎随着汽车的速度移出视野，而远处的物体消失得更慢。为了补偿线
性头部运动，前庭系统必须考虑到被观察物体的距离，即物体越远，所需的眼球运动就越小。在不涉及头部旋
转的线性运动期间，由耳石器官的输入驱动，会引发适当的平移前庭-眼动反射。前庭核中的神经元，包括一些
不同于为旋转前庭-眼动反射提供主要驱动力的神经元，将此信号传送到眼外运动神经元池。

左右头部运动导致与头部运动方向相反的水平眼球运动。身体的垂直位移，例如在步行或跑步期间，会引
起相反方向的垂直眼球运动以稳定凝视。然而，与头部旋转由相等但相反的眼睛旋转补偿的旋转前庭-眼动反射
相比，水平位移必须由取决于观察物体距离的眼睛旋转补偿，这是一个不平凡的计算。例如，在横向头部位移期
间，附近的物体比远处的物体在视网膜上移动得更快。因此，为了稳定视网膜上的附近物体，眼睛需要旋转比
远处物体所需的旋转量更大的量。因此，水平补偿性眼球运动是在横向运动与目标距离成比例的过程中引起的；
目标越近，代偿性眼球运动越大。同样，与旋转前庭-眼动反射一样，对平移的补偿反应发生在相对较短的延迟
（10-12毫秒）。

前后平移产生汇聚和发散的眼球运动，使眼睛聚集或分开。汇聚或发散的量也取决于视觉目标距离，使得
近的视觉目标产生大的眼球运动而远的视觉对象产生小的眼球运动。此外，左眼和右眼的相对运动量取决于视
觉目标相对于直线前方的偏心率。与作为全视野图像稳定反射的旋转前庭-眼动反射不同，平移前庭-眼动反射的
目标是选择性地稳定中央凹上的视觉目标。一般而言，两只眼睛分离运动，包括纯聚散运动或聚散和双眼同向
运动的组合。在实践中，虽然诱发眼球运动的方向通常与几何预测一致，但灵长类动物/人类平移前庭-眼动反射
通常对近目标观察补偿不足，增益仅为 0.5左右。

平移前庭-眼动反射与旋转前庭-眼动反射的不同之处在于，它能够在平移过程中产生补偿性眼球运动，从而
优化中央视网膜的视敏度。这些能力似乎是长着眼睛的动物所特有的，例如灵长类动物。许多侧眼物种，如兔
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子，不会产生眼球运动来补偿自我运动过程中平移的视觉后果。
因为重力对头部施加恒定的线性加速力，所以耳石器官也感知头部相对于重力的方向。当头部在滚动平面

中偏离垂直方向时（围绕从枕骨到鼻子的轴线），眼睛向相反的方向旋转以减少视网膜图像的倾斜。这种眼部反
滚动反射（使用重力感应机制保持注视相对于地平线的能力）对于通常缺乏发达的眼跳系统的侧眼、有凹形眼的
物种来说至关重要。但是，这些倾斜反应的这种功能效用在灵长类动物的动眼神经系统中已经失去了优势，在
该系统中，人类的静态眼球反滚和反俯仰增益小于 0.1。

27.3.3 眼动反应补充了前庭-眼动反射

前庭-眼动反射无法完美地补偿头部运动。他们最擅长感知运动的开始或突然变化；它们对平移过程中恒定
速度的持续运动或旋转过程中恒定角速度的持续运动补偿不佳。此外，它们对非常缓慢的旋转或低振幅线性加
速度不敏感。
因此，在光线下长时间运动期间，前庭反应得到视觉稳定反射的补充，视觉稳定反射在前庭输入停止时维

持眼球震颤：视动性眼球震颤，全视野稳定系统，以及眼球跟随，中心凹稳定系统。虽然这两类反射是不同的，
但它们的通路重叠。

27.3.4 小脑调节前庭-眼动反射

正如我们所见，当头部移动时，前庭-眼动反射保持注视不变。然而，有时反射是不合适的。例如，当你在
走路时转过头时，你希望你的视线跟随。然而，旋转前庭-眼动反射会阻止您眼睛随着您头部转动。为了防止这
种生物学上的不适当反应，前庭-眼动反射受小脑和皮层的控制，这会抑制有意识的头部运动时的反射。

此外，前庭-眼动反射必须不断校准以在面对运动系统内的变化（疲劳、前庭器官或通路损伤、眼肌无力或老
化）和不同的视觉要求（佩戴矫正镜片）时保持其准确性。事实上，前庭-眼动反射是一种高度可变的反射。大脑
通过评估头部运动期间的视觉清晰度来持续监控其性能。当头部转动始终与穿过视网膜的图像运动相关时，前
庭-眼动反射会在适当的方向上发生增益变化，以提高反射的补偿能力。例如，当通过放大或缩小视觉场景的眼
镜观看世界时，旋转前庭-眼动反射增益（在黑暗中）相应地增加或减少。反射行为可以在几分钟、几小时和几
天内适应。这是通过修改电机输出的感官反馈来实现的。如果反射不能正常工作，图像就会在视网膜上移动。必
须调整眼部肌肉的运动命令，直到注视再次稳定，旋转视网膜图像运动为 0，并且没有错误。
任何戴眼镜的人都依赖于前庭-眼动反射的这种可塑性。由于近视镜片会缩小视觉图像，因此需要更小的眼

睛旋转来补偿给定的头部旋转，并且必须降低前庭-眼动反射的增益。相反，远视眼镜会放大图像，因此在使用
过程中必须增加前庭-眼动反射增益。更复杂的是双焦或渐进眼镜的例子，其中反射必须针对不同的放大倍数使
用不同的增益。在实验室中，可以通过改变头部运动的视觉结果来调节反射。例如，如图 27.3.3A所示，如果目
标在戴着放大镜的情况下旋转一段时间，反射增益会逐渐增加。

这个过程需要改变小脑和脑干的突触传递。如果小脑的绒球和副绒球受损，则不能再调节前庭-眼动反射的
增益。苔藓纤维将前庭、视觉和运动信号从桥脑和前庭核传递到小脑皮层；如图 27.3.3B所示，颗粒细胞及其平
行的纤维轴突将这些信号传递给浦肯野细胞。平行纤维输入到浦肯野细胞的突触功效可以通过同时进行的攀缘
纤维输入动作来改变。事实上，输入到小脑的爬行纤维携带了一个视网膜误差信号，被认为是一种“教学”信号，
使小脑能够纠正前庭-眼动反射中的误差。这种适应需要通过多个位点实现多种机制的长期可塑性（第 37章）。
除了浦肯野细胞，可塑性也存在于前庭核中，在一类被称为小球目标神经元的特定神经元中，它们接收来

自小球中浦肯野细胞的γ-氨基丁酸能抑制输入以及来自前庭感觉纤维的直接输入。在前庭-眼动反射的适应过程
中，这些神经元以适当的方式改变它们对前庭输入的敏感性，并且在适应之后，它们可以在没有来自小脑的进
一步输入的情况下维持这些变化。小脑在校准眼球运动方面的重要性在患有小脑疾病的患者中也很明显，这些
患者的特征通常是异常振幅或方向的前庭-眼动反射反应。
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644  Part IV / Perception

Figure 27–13 The vestibulo-ocular reflex is adaptable.

A. For several days, the monkey continuously wears magnifying 
spectacles that double the speed of the retinal-image motion 
evoked by head movement. Each day, the gain of the vestibulo-
ocular reflex—the amount the eyes move for a given head 
movement—is tested in the dark so that the monkey cannot 
use retinal motion as a clue to modify the reflex. Over a period 
of 4 days, the gain increases gradually (left). It quickly returns 
to normal when the spectacles are removed (right). (Adapted, 
with permission, from Miles and Eighmy 1980.)

B. Adaptation of the vestibulo-ocular reflex occurs in cerebel-
lar and brain stem circuits. A visual error signal, triggered by 
motion of the retinal image during head movement, reaches 
the inferior olivary nucleus. The climbing fiber transmits this 
error signal to the Purkinje cell, affecting the parallel fiber–
Purkinje cell synapse. The Purkinje cell transmits changed 
information to the floccular target cell in the vestibular nucleus, 
changing its sensitivity to the vestibular input. After the 
reflex has been adapted, the Purkinje cell input is no longer 
necessary.
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图 27.3.3: 前庭-眼动反射具有适应性。A.几天来，这只猴子一直戴着放大眼镜，使头部运动引起的视网膜图像
运动速度加倍。每天，前庭-眼动反射的增益（给定头部运动时眼睛移动的量）都在黑暗中进行测试，这样猴子
就不能利用视网膜运动作为改变反射的线索。在 4天的时间里，增益逐渐增加（左）。摘下眼镜后很快恢复正常
（右）[223]。B.前庭-眼动反射的适应发生在小脑和脑干回路中。在头部运动期间由视网膜图像的运动触发的视觉误
差信号到达下橄榄核。攀缘纤维将这个误差信号传递给浦肯野细胞，影响平行纤维-浦肯野细胞突触。浦肯野细
胞将变化的信息传递给前庭核中的絮状靶细胞，从而改变其对前庭输入的敏感性。适应反射后，不再需要浦肯
野细胞输入。
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27.3 当头部移动时，前庭-眼动反射使眼睛稳定

27.3.5 丘脑和大脑皮层使用前庭信号进行空间记忆以及认知和感知功能

几十年来，前庭功能的研究主要与前庭-眼动反射和前庭脊髓反射有关。然而，在过去十年中，越来越清楚
的是，前庭系统的功能对于认知过程和反射同样重要。理解前庭系统在空间认知中作用的困难源于这样一个事
实，即这些功能本质上是多感官的，通过前庭、视觉、体感和运动线索的融合产生，遵循的原则仍然知之甚少。
前庭系统的一些知觉功能包括倾斜知觉、视觉-垂直知觉和视觉空间恒常性。

倾斜感知。前庭信息对于空间定位至关重要：感知我们的头部和身体相对于外界的位置。几乎所有物种都
使用重力来定位自己，重力提供了一个全球性的外部参考。因此，空间意识受我们相对于重力的方向控制，通
常统称为倾斜。

视觉垂直感知。我们通常将视觉场景视为相对于地球垂直方向的感知方向，而不考虑我们在世界上的空间
方向。这种能力已经在人类和猴子身上进行了心理物理学研究，使用的任务是让受试者在黑暗中耳朵朝下，并
要求将光线昏暗的条柱垂直放置在空间中（使其与重力对齐）。结果表明，视觉场景的神经表征被指示头部和身
体方向的静态前庭信号和本体感受信号所改变。

视觉空间稳定性。尽管眼睛、头部和身体的运动导致视网膜图像不断变化，但前庭信号对于感知稳定的视
觉世界也很重要。由于这些运动，场景在视网膜上的投射不断变化。尽管视网膜图像不断变化，但整个场景的
感知仍然保持稳定；这种稳定性不仅对于视觉而且对于感受-运动转换（例如，更新眼睛或手臂运动的运动目标）
都是至关重要的。

27.3.6 前庭信息存在于丘脑中

前庭投射到丘脑是复杂的，总体上不太清楚，部分原因是这些细胞的反应具有强烈的多感觉性质，以及比
较丘脑区域和不同研究和物种的命名法存在困难。如图 27.2.2所示，所有前庭核团中的一些神经元和小脑顶核
可能双侧投射到丘脑，但大多数纤维终止于对侧丘脑核团。

几个主要的丘脑区域接收前庭投射，包括丘脑腹后外侧核和腹侧丘脑外侧核，以及较小程度上的腹侧后下
核、后组和前丘脑。传统上认为这些核也接收体感输入并投射到初级和次级体感皮层，以及后顶叶皮层（5区和
7区）和颞叶皮层的岛叶。

27.3.7 前庭信息广泛分布于大脑皮层

如图 27.3.4所示，许多大脑皮层区域单独接收短时延前庭信号，或更常见地与本体感受、触觉、动眼神经、
视觉和听觉信号相结合。尽管前庭信号广泛分布于多个皮层区域，但所有这些区域都是多模态的，似乎没有一
个区域代表纯粹的前庭皮层，类似于视觉、本体感觉和听觉等其他方式。
前庭调节已在外侧沟（顶岛前庭皮层）、体感皮层（3a和 2v区）、眼动皮层（额叶和辅助眼区）、纹外视觉

运动皮层（背内侧颞上区）和顶叶皮层（腹侧顶内区和 7a区）中建立。在初级体感皮层中，2v区位于顶内沟底
部，紧靠代表手和嘴的中央后回区域。人体 2v区域的电刺激会产生全身运动的感觉。区域 3a位于中央沟底部，
靠近运动皮层。顶岛前庭皮层中的许多细胞是多感觉的，对身体运动、体感、本体感受和视觉运动刺激作出反
应。该区域有病变的患者报告有眩晕、不稳和视觉垂直感丧失的发作。内侧顶内和内侧颞上区的神经元对视觉
（光流）和前庭信号都有反应。这些细胞利用多感官线索整合（贝叶斯）框架来协助通过空间运动的认知感知。

影像学研究显示，涉及处理前庭信息的大脑皮层的更大部分，包括颞顶皮层和脑岛、上顶叶、中央前回和中
央后回、前扣带回和后中颞回、前运动和额叶皮层、下部顶叶小叶、壳核和海马区。在患者身上使用前庭神经的
电刺激会以相对较短的潜伏期激活前额叶和辅助运动区的前部。然而，成像和较小程度上的单细胞记录研究可
能夸大了前庭表征的范围。特别是，前庭刺激经常共同激活体感和本体感受系统，并引起姿势和动眼神经反应，
这可能反过来导致皮层激活增加。
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图 27.3.4: 前庭皮层。A.这张猴子大脑的侧视图显示了记录前庭反应的大脑皮层区域。猴皮层的区域包括弓形皮
层周围区、6区、额叶视区、3a和 2v区、顶内沟腹侧区、内顶叶内区、7区、视后外侧裂、上颞内侧区、顶-岛
前庭皮层和海马体。B.在人类皮层中，记录前庭活动的区域包括 6v、额叶视区、额上回、2v、3a、后顶叶皮层、
顶-岛前庭皮层和海马体结构。

27.3.8 前庭信号对于空间定向和空间导航至关重要

我们移动的能力取决于稳定的方向。丘脑、海马区、内嗅皮层和下托中的某些细胞参与导航任务。这些区
域的损坏会损害各种空间和方向能力。至少已经确定了 6种有助于空间定向的细胞类型，包括位置细胞、网格
细胞、头部方向细胞、边界细胞、速度细胞和联合细胞。在海马体中，位置细胞根据动物在环境中的位置进行
放电（第 54章）。背侧丘脑、海马旁区和皮层的几个区域中的头部方向细胞像指南针一样指示动物的前进方向。
内嗅皮层中的网格细胞以独特的三角形网格模式响应多个空间位置。内嗅皮层中的边界细胞发出环境边界信号，
速度细胞与动物的奔跑速度成比例地放电，而结膜细胞表现出其中几种特性的组合。
这些区域紧密相连，并且似乎在一个“导航网络”中协同工作，以提供空间定位、空间记忆以及我们在周围

环境中移动的能力。想想穿过你的房子，开车去商店，或者知道在一个新城市往哪个方向走。中央前庭网络的
损伤会扰乱头部方向、位置和网格反应。患有前庭系统、海马体和前丘脑区域的疾病或外伤的患者在熟悉的环
境中定向甚至找到回家的路的能力通常会出现严重缺陷。
所有这些细胞都依赖于功能正常的前庭系统来维持它们的空间定位特性。前庭信号到达导航网络的路径以

及确定前庭信号如何影响这些空间调谐细胞的计算原理尚不清楚。我们知道至少有 3种不同的影响：半规管信
号有助于估计头部方向；重力信号影响头部方向细胞的三维特性；和平移信号影响线速度的估计，线速度控制
着网格细胞的特性以及海马网络中 θ 振荡的幅度和频率。明确的是，没有证据表明前庭核反应特性与头部方向
或其他空间调谐细胞类型直接相关，也没有发现从前庭核直接投射到被认为容纳这些空间调谐神经元的大脑区
域。此外，前庭核反应不适合驱动这些空间调谐细胞，因为这些信号需要包含整个头部运动，而不是主动或被
动头部运动期间的单个组件。

人们早就认识到，本体感受和运动传出线索应该与前庭信号一起参与，以随着时间的推移跟踪头部方向。有
人提出，可以利用来自前庭、本体感受和运动传出线索的内部生成信息来跟踪方向航向的变化。最近的见解已
经开始阐明这些线索中的每一个如何促成最终的自运动估计，而最终的自运动估计可以根据贝叶斯框架进行精
确预测和定量估计。虽然目前还难以定义，但定量内部模型控制着前庭和其他多感官自我运动线索的关系，用
于计算导航回路细胞的空间特性。

27.4 临床综合症阐明正常的前庭功能
正如我们所见，旋转会刺激半规管中的毛细胞，其毛束朝向运动方向，并抑制半规管中远离运动方向的毛细

胞。前庭信号的这种不平衡是补偿性眼球运动和伴随头部运动的旋转感的原因。它也可能起源于一个迷路或前
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庭神经的疾病，这会导致传入前庭信号的模式类似于远离病变一侧的旋转，即更多的放电来自完整的一侧。相
应地有强烈的旋转感，称为眩晕。

27.4.1 热量灌注作为前庭诊断工具

眼球震颤可用作前庭系统完整性的诊断指标。如图 27.4.1所示，在抱怨头晕或眩晕的患者中，前庭迷路的
功能通常通过热量测试来评估。将温水（44°C）或冷水（30°C）引入外耳道。在正常人中，温水引起的眼球震颤
向注入水的耳朵方向跳动，而冷水引起的眼球震颤远离注入水的耳朵。这种关系被封装在助记符（COWS）中：
冷水产生向对侧跳动的眼球震颤；温水会产生向同一侧跳动的眼球震颤。在正常人中，两只耳朵给出相同的反
应。然而，如果前庭通路存在单侧病变，则会诱发眼球震颤并指向与病变相对的一侧。

急性前庭病变引起的眩晕和眼球震颤通常会在几天内消退，即使外周功能没有恢复。这是因为中枢补偿机
制可以恢复脑干中前庭信号的平衡，即使外周输入永久丢失或不平衡也是如此。

来自一个迷宫的输入丢失也意味着所有前庭反射必须由一个迷宫驱动。对于前庭-眼动反射，这种情况在低
速时非常有效，因为完整的迷宫既可以被激发也可以被抑制。然而，在快速、高频旋转过程中，抑制是不够的，
因此当头部向病变侧旋转时反射的增益会降低。这是根管功能的一项重要临床测试，即冲头测试的基础。在此
测试中，头部沿着单个根管的旋转轴快速移动一次。如果由于通道功能障碍导致增益显著下降，则眼睛的运动
将滞后于头部的运动，并且将出现可见的追赶性眼跳。

27.4.2 双侧前庭功能减退干扰正常视力

前庭功能有时会在两侧同时丧失，例如，由于庆大霉素等氨基糖苷类抗生素或顺铂等癌症治疗药物引起的
耳毒性。双侧前庭功能减退的症状与单侧前庭功能减退的症状不同。首先，不会出现眩晕，因为前庭信号没有
失衡；双方的输入均等减少。出于同样的原因，没有自发性眼球震颤。事实上，这些患者在休息和头部静止时可
能没有任何症状。
在人类中，由于疾病、外伤或耳毒性而导致的受体和神经纤维损失是永久性的。然而，在两栖动物、爬行动

物和鸟类等其他动物类别中，随着时间的推移会发生自发再生。尽管动物群体之间的再生差异尚不清楚，但最
近的研究显示了人类再生治疗未来发展的希望。
目前，前庭反射的丧失是毁灭性的。一位因对链霉素产生毒性反应而失去前庭毛细胞的医生对这种损失进

行了戏剧性的描述。链霉素中毒发作后，如果不保持头部不动，他就无法阅读。即使在部分康复之后，他在街上
行走时也无法阅读标志或认出朋友；他不得不停下来看清楚。如果前庭-眼动反射无法补偿伴随每个动脉脉搏的
微小头部运动，一些患者甚至可能“看到”他们的心跳。

27.5 要点
1. 前庭系统为大脑提供头部运动的快速估计。前庭信号用于平衡、视觉稳定性、空间定向、运动规划和运

动感知。
2. 前庭受体毛细胞是感知旋转和线性加速度的机械传感器。通过运动学和神经处理机制，运动被转化为加

速度、速度和位置信号。这些信号在整个大脑中得到有效和快速的使用，以指导行为和认知。
3. 受体细胞被极化以检测运动方向。每个内耳中的 3个半规管检测旋转运动，并通过前庭核中的汇聚连合

通路以双侧协同对的方式工作。每只耳朵中的 2个耳石器官检测相对于重力的线性平移和倾斜。
4. 前庭核神经元从视觉、本体感受、小脑和皮层来源接收汇聚的多感觉和运动信号。多感官整合允许区分

主动和被动身体运动，以及对反应或意志行为的适当运动反应。
5. 从前庭核到动眼神经系统的投射使眼部肌肉能够通过前庭-眼动反射补偿头部运动，从而使视网膜上的外

部世界图像静止不动。前庭和动眼神经核的皮层投射允许有意识的眼球运动与反射性眼球运动分开，但通过最
终的共同通路起作用。通过前庭小脑网络进行的运动学习通过使用眼镜、疾病或老化提供了眼球运动对不断变
化的视觉条件的反应的补偿性变化。
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图 27.4.1: 前庭-眼动反射的双温热试验。前庭热量测试仍然是当今世界各地诊所使用的主要测试，以确定是否存
在系统功能障碍。头部抬高 30°，使水平半规管与重力对齐。A.将冷水或空气引入右耳会在内淋巴中产生向下
的对流，从而在右耳毛细胞和传入纤维中产生抑制反应。结果是向左（对侧）跳动的眼球震颤（由快相方向确
定）。B.引入右耳的温水或空气产生向上的内淋巴运动，在毛细胞和传入神经中产生兴奋反应。结果是向右（同
侧）跳动的眼球震颤。
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27.5 要点

6. 从前庭核团到运动区和脊髓的投射有助于姿势稳定性。凝视稳定性通过内侧前庭脊髓通路协调眼睛和颈
部的运动。姿势控制是通过外侧前庭脊髓通路进行的。

7. 从前庭核到延髓头侧核和尾侧核的投射参与调节血压、心率、呼吸、骨重塑和内稳态。
8. 从前庭核到丘脑和皮层的投射确保了空间定向并更广泛地影响空间知觉。
9. 在海马区处理的前庭信号对于空间定位和导航功能至关重要。
10. 前庭信号通过贝叶斯线索整合与几个皮层区域的视觉信号相结合，提供运动感知。
11. 前庭系统的疾病或创伤会产生恶心、眩晕、头晕、平衡障碍、视觉不稳定和空间混乱。
12. 我们才刚刚开始认识到前庭系统在认知中的作用。然而，很明显，前庭信号有助于我们对自我的感知、

身体存在的概念和记忆。
13. 计算和理论的新方法有望提供解开我们对前庭信号如何影响大脑功能本质的理解所需的宝石钥匙。
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