
第 35章 凝视的控制

在前面的章节中，我们了解了控制身体在空间中运动的运动系统。在本章和下一章中，将探讨在我们在穿
越周围世界时控制目光、平衡和姿势的运动系统。在研究这些运动系统时，我们将重点关注这些系统解决的 3个
生物学挑战：我们如何快速有效地从视觉上探索我们的环境？我们如何补偿头部规划内和规划外运动？我们如
何保持直立？

在本章中，我们将描述动眼神经系统以及它如何使用视觉信息来引导眼球运动。它是最简单的运动系统之
一，只需要 12块进化古老的肌肉来协调移动两只眼睛。在人类和其他灵长类动物中，动眼神经系统的主要目标
是控制中央凹的位置，中央凹是视网膜的中心点，感光细胞的密度最高，因此视力最敏锐。中央凹的直径小于 1
毫米，覆盖的视野不到 1%。当我们想要检查一个物体时，我们必须将它的图像移动到中央凹上（第 22章）。

35.1 眼球被 6块眼外肌所移动

35.1.1 眼球运动在眼眶中旋转眼球

眼球一个很好的近似是一个位于眼眶中的球体。眼球运动只是眼睛在眼眶中的旋转。眼睛的方向可以由 3
个旋转轴（水平、垂直和扭转）定义，它们在眼球中心相交，眼球运动被描述为围绕这些轴的旋转。水平和垂直
眼球运动通过改变中央凹的方向来改变视线；扭转眼球运动使眼睛围绕视线旋转，但不会改变眼睛注视的位置。

如图 35.1.1A所示，眼睛远离鼻子的水平旋转称为外转，朝向鼻子的旋转称为内转。垂直运动称为上转（向
上旋转）和下转（向下旋转）。最后，扭转运动包括内旋（角膜顶部朝向鼻子旋转）和外旋（远离鼻子旋转）。
大多数眼球运动是共轭的；也就是说，两只眼睛以相同的方向和幅度移动，以维持单一的视觉图像。这些眼

球运动称为同向运动。例如，在向右凝视时，右眼外转而左眼内转。同样，如果右眼外旋，左眼就会内旋。当你
的目光由远变近时，眼睛会向相反的方向移动：双眼内转。这些运动称为聚散运动。

35.1.2 6块眼外肌形成 3个兴奋-拮抗对

如图 35.1.1B所示，每只眼睛由排列成 3对主动-拮抗的 6块眼外肌旋转。4块直肌（外直肌、内直肌、上直
肌、下直肌）有一个共同的起点，即位于眼眶顶点的总腱环。它们插入眼睛中心前面的眼睛表面或巩膜，因此上
直肌抬高眼睛，下直肌压低眼睛。下斜肌的起点在眼眶内侧壁上；上斜肌的肌腱在插入眼球之前穿过滑车或滑
车，因此它的有效起点也在眼眶的前内侧壁上。斜肌插入眼睛中心的后方，因此上斜肌压低眼睛，下斜肌抬高
眼睛。

每块肌肉都有双重插入。离眼睛最远的肌肉部分插入软组织滑轮上，其余肌肉通过软组织滑轮到达眼睛。当
眼外肌收缩时，它们不仅会旋转眼睛，还会由于这些滑轮而改变其拉动方向。

眼外肌的动作由它们的几何形状和眼睛在眼眶中的位置决定。内侧和外侧直肌水平旋转眼睛；内直肌内收，
而外直肌外展。上直肌、下直肌和斜肌使眼睛在垂直方向和扭转方向上旋转。上直肌和下斜肌抬高眼球，下直
肌和上斜肌压低眼球。上直肌和上斜肌进入眼睛，而下直肌和下斜肌外伸。

上直肌、下直肌和斜肌通常被称为旋垂直肌，因为它们产生垂直和扭转眼球旋转。每次旋转的相对量取决
于眼睛位置。如图 35.1.2所示，上直肌和下直肌在眼球外转时发挥最大垂直作用，即视线与肌肉牵拉方向平行
时，而斜肌在眼球内转时发挥最大垂直作用。

35.1.3 两只眼睛的运动是协调的

人类和其他眼睛在前的动物具有双眼视觉（两只眼睛的视野重叠）。这有助于立体视觉，即在 3个维度上感
知视觉场景的能力，以及深度感知。同时，双眼视觉需要两只眼睛运动的精确协调，使 2个中央凹始终对准感兴
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Figure 35–1 The different actions of eye movements and 
the muscles that control them.

A. View of the left eye and the three dimensions of eye 
movement.

B. 1. Lateral view of the left eye with the orbital wall cut away. Each 
rectus muscle inserts in front of the equator of the globe so that
contraction rotates the cornea toward the muscle. Conversely, the

oblique muscles insert behind the equator, and contraction rotates 
the cornea away from the insertion. The superior oblique tendon
passes through the trochlea, a bony pulley on the nasal side of the
orbit, before it inserts on the globe. The levator muscle of the upper
eyelid raises the lid. 2. Superior view of the left eye with the roof 
of the orbit and the levator muscle cut away. The superior rectus
passes over the superior oblique and inserts in front of it on the 
globe.

around these axes. Horizontal and vertical eye move-
ments change the line of sight by redirecting the 
fovea; torsional eye movements rotate the eye around 
the line of sight but do not change where the eyes are 
looking.

Horizontal rotation of the eye away from the nose 
is called abduction, and rotation toward the nose is 
adduction (Figure 35–1A). Vertical movements are referred 
to as elevation (upward rotation) and depression (down-
ward rotation). Finally, torsional movements include 
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intorsion (rotation of the top of the cornea toward the 
nose) and extorsion (rotation away from the nose).

Most eye movements are conjugate; that is, both
eyes move in the same direction. These eye movements
are called version movements. For example, during
gaze to the right, the right eye abducts and the left eye 
adducts. Similarly, if the right eye extorts, the left eye
intorts. When you change your gaze from far to near, the 
eyes move in opposite directions—both eyes adduct.
These movements are called vergence movements.

Kandel-Ch35_0860-0882.indd   861 20/01/21   11:20 AM

图 35.1.1: 眼球运动的不同动作和控制它们的肌肉。A.左眼视图和眼球运动的 3个维度。B.1. 眼眶壁被切除的左
眼侧视图。每块直肌（内直肌、外直肌、上直肌、下直肌）都插入眼球赤道的前方，因此收缩使角膜向肌肉旋转。
相反，斜肌插入眼球赤道后面，收缩使角膜旋转远离插入点。上斜肌腱在插入眼球之前穿过滑车，滑车是眼眶
鼻侧的骨滑轮。上眼睑的提肌抬起眼睑。2. 左眼俯视图，眼眶顶部和眼提肌被切除。上直肌越过上斜肌并插入
眼球前面。
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A  内转时，上斜肌使眼睛下转 B  外转时，上斜肌使眼睛内旋
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图 35.1.2: 眼眶位置对上斜肌活动的影响。A.当眼睛内收（朝鼻子看）时，上斜肌的收缩使眼睛下转。B.当眼睛
外转时（从鼻子向外看），上斜肌收缩使眼睛内旋。

趣的目标。对于大多数眼球运动，双眼必须以相同的量和相同的方向移动。这在很大程度上是通过两只眼睛的
眼部肌肉配对来实现的。
正如每块眼肌都与其在同一眼眶中的拮抗肌配对（例如，内侧和外侧直肌）一样，它也与在相同方向上移动

对侧眼睛的肌肉配对。例如，在向左眼跳期间，左侧外直肌和右侧内直肌的耦合使双眼向左移动。垂直肌的方
向是这样的，每对由一根直肌和一根斜肌组成。例如如表 35.1所示，左上直肌和右下斜肌在左眼注视时均使眼
睛向上移动，而右下直肌和左上斜肌在右眼注视时均使眼球向下移动。

表 35.1: 内转和外转中的垂直肌肉动作

肌肉 内转的动作 外转的动作

上直肌 内旋 上转
下直肌 外旋 下转
上斜肌 下转 内旋
下斜肌 上转 外旋

35.1.4 眼外肌由 3对颅神经控制

如图 35.1.3所示，眼外肌由位于脑干特定核团中的运动神经元组支配，运动神经元的细胞体聚集在脑干的
3个动眼神经核中。外直肌由外旋神经（第 VI颅神经）支配，外旋神经的核位于第四脑室底部的脑桥中。上斜
肌受滑车神经（第 IV颅神经）支配，滑车神经核位于对侧中脑下丘水平1。

其他所有眼外肌（内直肌、下直肌、上直肌和下斜肌）由动眼神经（第 3颅神经）支配，其核位于中脑上丘
水平。上直肌轴突穿过中线并加入对侧动眼神经。因此，上直肌和上斜肌运动神经元支配它们各自对侧的肌肉。
动眼神经还包含支配眼提肌的纤维。支配双眼睑的轴突细胞体位于中央尾核，这是动眼神经复合体中的单个中

1滑车神经得名于滑车，即上斜肌穿过的骨滑轮。

763



35.1 眼球被 6块眼外肌所移动

小脑

3 毫米

丘脑

内侧纵束
嘴侧间质核

达克谢
维奇核

脑桥核

脑桥旁正中
网状结构

中脑
网状结构

后连合

6

3

4

间位核

7

前庭核

上丘

下丘

内侧纵束

动眼神经

滑车神经

外旋神经

图 35.1.3: 脑干中的动眼神经核。细胞核显示在恒河猴的丘脑、中脑、脑桥和小脑的矢状旁切面中。动眼神经核
（第 3颅神经）位于中脑中脑网状结构水平；滑车神经核（第 4颅神经）略微位于尾部；外旋神经核（第 6颅神
经）位于脑桥旁正中网状结构水平的脑桥，与面神经（第 7颅神经）的束相邻[318]。与图 40.2.2进行比较。
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35.2 6种神经元控制系统保持目标的瞄准

线结构。最后，与动眼神经一起移动的是支配虹膜括约肌和睫状肌的副交感神经纤维，虹膜括约肌会收缩瞳孔，
睫状肌会在从远到近的聚散运动过程中调整晶状体的曲率以聚焦眼睛，即调节过程。
瞳孔和眼睑也有交感神经支配，起源于同侧上胸段脊髓的中间外侧细胞柱。这些神经元的纤维与上颈部的

颈上神经节细胞形成突触。这些节后细胞的轴突沿着颈动脉行进到海绵窦，然后进入眼眶。交感神经瞳孔纤维
支配虹膜扩张肌，导致瞳孔扩张，这是“战斗或逃跑”响应的一部分。交感神经纤维还支配米勒肌，这是上眼睑
的二级提拉肌。瞳孔扩张和眼睑抬高的交感神经控制是兴奋和交感神经超负荷的“睁大眼睛”表情的原因。
观察特定神经损伤后的眼球运动是了解眼外肌活动的最佳方法（文本框 35.1）。

文本框 35.1 (眼外肌肉或神经损伤)

♠

患有眼外肌肉或其神经病变的患者抱怨复视，因为凝视对象的图像不再落在双眼的相应视网膜位置
上。每种神经的损伤都会产生典型症状，这取决于哪些眼外肌肉受到影响。一般来说，当患者试图朝着虚
弱肌肉的方向看时，复视会增加。
外旋神经
外旋神经（第 6对颅神经）损伤导致外直肌无力。当病变完全时，眼睛不能外展超过中线，因此当受

试者朝受影响眼睛的方向看时，水平复视会增加。
滑车神经
如图 35.1.4所示，左滑车神经（第 4颅神经）损伤通过削弱上斜肌影响扭转和垂直眼球运动。上斜肌

麻痹的垂直错位也受到头部位置的影响。向一侧倾斜，使耳朵向肩膀移动，会引起眼睛向相反方向的小
扭转，称为眼球反侧滚动。例如，当头部向左倾斜时，左眼通常由左上直肌和左上斜肌发音，而右眼则由
右下直肌和右下斜肌发音。在左眼中，上直肌的抬高动作被上斜肌的下压动作抵消，因此眼睛只围绕视
线旋转。当头部向右倾斜时，下斜肌和下直肌压迫左眼，上斜肌和上直肌放松。

在左上斜肌麻痹的情况下，当头部向左倾斜以使左眼进一步向上移动时，上直肌的抬高作用是不受
阻碍的。相反，如图 35.1.4所示，头部向右倾斜可以放松上直肌和上斜肌。因此，滑车神经病变的患者通
常更喜欢将头部倾斜远离受影响的眼睛，因为这可以减少错位并消除复视。
动眼神经
动眼神经（第 3颅神经）的损伤具有复杂的影响，因为该神经支配多块肌肉。一个完整的损伤只保留

外侧直肌和上斜肌。因此，瘫痪的眼睛通常向下偏斜，在休息时被绑架，不能向内侧或向上移动。向下运
动也会受到影响，因为下直肌较弱；由于眼睛是被诱拐的，完整的上斜肌的主要作用是内翻而不是凹陷。
由于控制眼睑抬高、调节和瞳孔收缩的纤维在动眼神经中传播，对该神经的损伤也会导致眼睑下垂

（上睑下垂）、近距离物体视觉模糊和瞳孔扩张（散瞳）。尽管交感神经支配在动眼神经损伤的情况下仍然
完整，但上睑下垂基本上是完全的，因为米勒肌对上眼睑抬高的贡献小于上眼睑提肌。
交感眼动神经
支配眼睛的交感神经纤维来自胸脊髓，穿过肺尖，在颈动脉外侧上行到眼睛。通往眼睛的交感神经

通路中断会导致霍纳综合症，包括由于米勒肌无力导致的部分同侧上睑下垂和同侧瞳孔相对收缩（瞳孔
缩小）。瞳孔不对称在弱光下最为明显，因为正常瞳孔可以扩张，但受霍纳综合症影响的瞳孔则不能。

眼外肌产生的力取决于运动神经元的放电频率以及它们所募集的运动单位的数量，这是神经控制眼球运动
精细调节的一部分。与骨骼肌的运动单位（第 31章）一样，眼球运动单位以固定顺序募集。例如，当眼睛横向
移动时，活跃的外旋神经元数量及其个体放电率都会增加，从而增加外直肌收缩的强度。

35.2 6种神经元控制系统保持目标的瞄准
动眼神经核是高层大脑网络产生的所有类型眼球运动的最终共同目标。赫尔曼 ·亥姆霍兹和其他 19世纪的

心理物理学家认为，眼球运动分析对于理解视觉感知至关重要，但他们假设所有眼球运动都是平滑的。1890年，
爱德华 ·兰德发现，在阅读过程中，眼睛不会沿着一行文字平稳移动，而是会快速间歇性地移动，称为眼跳，每
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滑车神经 
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图 35.1.4: 左滑车神经麻痹的疗效。滑车神经支配上斜肌，上斜肌插入眼球赤道后方。当它内收时，它会压低眼
睛，当它外转时，它就会内旋眼睛。A.斜视是一种眼睛的永久性向上偏斜，当患者直视前方时可以看到。右眼
位于眼眶中心，但受影响的左眼略高于右眼。B.当眼睛内收时，由于无阻扰的下斜肌将眼睛推高（左），因此斜
视更严重。当眼睛被诱拐（右）时，情况会得到改善，因为上斜肌对凹陷的贡献小于对内翻的贡献。C.当患者
向右看时，斜视向下看（左）比向上看（右）更严重。D.头向右（左）倾斜可改善高渗，向左（右）倾斜可恶
化。眼球反滚动反射引起左眼向左倾斜时的内斜视和眼睛向右倾斜时的外斜视（第 27章）。头向左倾斜时，内
翻需要增加上直肌的活动，上直肌的提升活动不受弱上斜肌的影响，从而导致高斜视增加。随着头部向右倾斜
和左眼外展，无对手的上直肌活动减少，斜视减少。
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35.2 6种神经元控制系统保持目标的瞄准

次眼跳后都有一个短暂的停顿。
到 1902年，雷蒙德 ·道奇概述了 5种不同类型的眼球运动，它们将中央凹引导至视觉目标并将其保持在那

里。所有这些眼球运动都共享一个效应通路，该通路起源于脑干中的 3个动眼神经核。
眼跳迅速将中央凹转移到新的视觉目标。
平滑跟踪运动将移动目标的图像保持在中央凹上。
聚散运动使眼睛朝相反的方向移动，因此无论距离多远，感兴趣的物体的图像都位于 2个中央凹上。
前庭-眼动反射在短暂的头部运动期间稳定视网膜上的图像。
视动运动在持续的头部旋转或平移过程中稳定图像。
第 6个系统（即注视系统）在头部不动时通过主动抑制眼球运动使眼睛保持静止。视动系统和前庭系统在

第 27章中讨论。我们在这里考虑其他 4个系统。

35.2.1 主动固定系统使中央凹保持对静止目标的注视，以实现准确的视线定位。

当眼睛静止时，视力最准确。当我们检查感兴趣的对象时，凝视系统会主动防止眼睛移动。当我们做一些不
需要视觉的事情时，比如心算，它就不会那么积极地抑制运动。注视系统障碍的患者（例如，无法抑制眼跳的患
者，即视阵挛），视力不佳不是因为他们的视敏度不足，而是因为他们不能保持眼睛足够静止以使视觉系统正常
工作。

35.2.2 眼跳系统将中央凹指向感兴趣的对象

如图 35.2.1和第 25章所示，我们的眼睛通过一系列非常快速的眼跳探索世界，这些眼跳将中央凹从一个注
视点移动到另一个注视点。眼跳使我们能够快速扫描环境并阅读。他们有一个高度定型的标准波形，眼速度有
一个平滑的增加和减少。如图 35.2.2A所示，眼跳也非常快，在几分之一秒内以高达每秒 900°的角速度发生。眼
跳的速度仅由其大小决定。我们可以自主改变眼跳的幅度和方向，但不能改变眼跳的速度，尽管疲劳、药物或
病理状态会减慢眼跳。
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图 35.2.1: 眼球运动跟踪关注对象的轮廓。观察者注视一张女性照片 1分钟。然后将得到的眼睛位置叠加在图片
上。如图所示，观察者专注于脸部的某些特征，在女士的眼睛和嘴巴上逗留（注视），而在中间位置花费较少的
时间。视点之间的快速移动是眼跳[319]。

通常，没有时间让视觉反馈来修改眼跳的过程；相反，对运动方向和/或幅度的修正是在连续的眼跳过程中
进行的。准确的眼跳不仅可以针对视觉目标，还可以针对声音、触觉刺激、空间位置的记忆，甚至口头命令（例
如，“向左看”）。
当进行眼跳时，控制注视的高层大脑中枢神经元的活动仅指定所需的眼睛位置变化（例如，当前注视右侧

20°，通常基于视野中的目标位置）。对于要进行的眼球运动，必须将该位置信号转换为眼肌信号，以执行所需的
速度并改变眼球位置。如图 35.2.3A所示，我们可以通过考虑眼跳期间动眼神经元的活动来说明注视系统如何产
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图 35.2.2: 眼跳和平滑的眼球运动。眼睛位置、目标位置和眼睛速度随时间绘制。A.人类的眼跳。在曲线图的开
始，眼睛在目标上（代表眼睛和目标位置的轨迹是叠加的）。突然目标向右跳，在 200毫秒内，眼睛移动将目标
带回中央凹。请注意平滑、对称的眼睛速度曲线。因为眼球运动是眼球在眼眶内的旋转，所以用旋转角度来描
述。类似地，视野中的物体通过它们对着眼睛的弧度来描述。从手臂的长度看，拇指所夹的角度大约为 1°。因
此，从拇指的一个边缘到另一个边缘的眼跳穿过 1°的弧度。B.人类的平滑跟踪。在这个示例中，受试者被要求
对一个目标进行眼跳，该目标从注视中心跳开，然后慢慢移回中心。在位置和速度轨迹中看到的第一个运动是
与目标运动方向相同的平滑跟踪运动。在开始眼跳之前，眼睛会短暂地离开目标，因为跟踪系统的延迟比眼跳
系统的延迟短。平滑跟踪系统由目标向回注视中心移动激活，眼跳调整眼睛的位置以捕捉目标，此后平滑跟踪
使眼睛保持在目标上。眼跳速度的记录被剪裁，以便运动可以显示在跟踪运动的尺度上，比眼跳慢一个数量级。

生眼球运动。要将眼睛快速移动到眼眶中的新位置并保持在那里，必须克服 2个被动力：眼眶组织的弹力，它倾
向于将眼睛恢复到中心位置，以及与速度相关反对快速运动的粘性力。因此，眼球运动的运动信号必须包括抵
消弹性力的位置分量和克服眼眶粘性并将眼睛快速移动到新位置的速度分量。

这种眼睛位置和速度信息由动眼神经元的放电频率编码。如图 35.2.3B所示，进行眼跳时，神经元的放电率
会随着眼动速度的增加而迅速增加；这称为眼跳脉冲。该脉冲的频率决定了眼跳的速度，而脉冲的长度控制了
眼跳的持续时间，从而控制了眼跳的幅度。当眼跳完成并且眼睛达到目标时，必须有一个新的强直输入水平输
入到眼眶肌肉，以适应该眼眶位置的弹性恢复力。如图 35.2.3B所示，眼跳前后强直放电率的这种差异称为眼跳
步长。如果步幅大小与脉冲不匹配，则眼睛在眼跳后会偏离目标。如后所述，脉冲和阶跃是由不同的脑干结构
产生的。

35.3 眼跳的运动环路位于脑干

35.3.1 桥脑网状结构产生水平眼跳

如图 35.3.1A所示，水平眼跳的神经元信号起源于脑桥旁正中网状结构，与它投射到的外旋神经核相邻。脑
桥旁正中网状结构包含一系列突发神经元，可产生眼跳脉冲。如图 35.2.3B所示，这些细胞在同侧眼跳之前和期
间以高频放电（朝向与放电神经元相同的一侧），并且它们的活动类似于动眼神经元放电的脉冲分量。

如图 35.3.1B所示，有几种类型的突发神经元。中导兴奋性爆发神经元与同侧外旋神经核中的运动神经元和
中间神经元直接兴奋连接。长导联爆发神经元驱动中导联爆发细胞并接收来自更高中心的兴奋性输入。抑制性
爆发神经元抑制对侧外旋神经元和对侧兴奋性爆发神经元的活动，并且自身被中导爆发神经元兴奋。

第二类桥脑细胞，全面停止神经元，除了在眼跳时会持续放电；如图 35.3.1B所示，在所有眼跳之前和期间
不久，放电停止。如图 35.3.1A所示，全面停止神经元位于中线背侧中缝的核内。它们是γ-氨基丁酸能抑制性神
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图 35.2.3: 动眼神经元发出眼睛位置和速度的信号。A.记录来自猴子的外旋神经元。当眼睛位于眼眶内侧时，细
胞是无声的（位置 θ0）。当猴子进行横向眼跳时，会有一阵放电（D1），但在新位置（θ1），眼睛仍然太靠内侧，
细胞无法持续放电。在下一个眼跳期间，有一个突发（D2），在新位置（θ2），有一个与强直位置相关的放电。在
下一次眼跳（D3）之前和期间，当眼睛处于新位置（θ3）时，再次出现活动脉冲和更高的强直放电。当眼睛向内
侧移动时，在眼跳（D4）期间会有一段静止期，即使眼睛最终位于与强直性放电相关的位置（θ4）[320]。B.眼跳
与一个活动步骤相关，它表示眼睛位置的变化，以及一个活动脉冲，它表示眼睛速度。与眼睛位置和速度相对
应的神经活动被说明为一串单独的脉冲和瞬时激活率（每秒脉冲）的估计。
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图 35.3.1: 水平眼跳的脑干运动回路。A.眼动速度分量。长导联爆发神经元将信号从更高的中心传递到兴奋性爆
发神经元。眼速度分量来自脑桥旁正中网状结构中的兴奋性爆发神经元，该神经元与外旋神经核中的运动神经
元和中间神经元形成突触。外旋运动神经元投射到同侧外直肌，而中间神经元通过穿过中线并在内侧纵束中上
行的轴突投射到对侧内直肌运动神经元。兴奋性爆发神经元也驱动抑制对侧外旋运动神经元和兴奋性爆发神经
元的同侧抑制性爆发神经元。眼睛位置组件。该成分来自一个神经整合器，该整合器包含分布在脑干两侧的前
庭内侧核和舌下前核的神经元。这些神经元接收来自兴奋性爆发神经元的速度信号，并将该速度信号整合为位
置信号。位置信号激发同侧外旋神经元并抑制对侧外旋神经元（灰色神经元是抑制性的；所有其他神经元都是
兴奋性的。垂直虚线表示脑干的中线）。B.不同的神经元为水平眼跳提供不同的信息。运动神经元提供位置和速
度信号。强直神经元（舌下前置核）只发出眼睛位置的信号。兴奋性爆发神经元（脑桥旁正中网状结构）仅发出
眼动速度信号。除眼跳之前、期间和之后的瞬间外，全暂停神经元以高速率放电。
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经元，投射到对侧桥脑和中脑爆发神经元。全暂停神经元的电刺激会阻止眼跳，当刺激停止时眼跳会恢复。进
行眼跳需要同时激发突发神经元和抑制全暂停细胞；这为系统提供了额外的稳定性，这样不需要的眼跳就很少
见了。

如果运动神经元只接收来自爆发细胞的信号，眼睛会在眼跳后漂移回到起始位置，因为没有新的位置信号
来保持眼睛抵抗弹性恢复力。需要适当的强直神经支配才能将眼睛保持在新的眼眶位置。这种强直位置信号，即
眼跳步，可以通过积分数学过程的神经等价物从速度突发信号生成。可以通过相对于时间对位置进行微分来计
算速度；相反，可以通过相对于时间对速度进行积分来计算位置。

如图 35.3.1A所示，对于水平眼球运动，速度信号的神经整合由内侧前庭核和舌下核前位核与小脑的绒球共
同完成。正如预期的那样，这些区域受损的动物会进行正常的水平眼跳，但眼跳后眼睛会漂移回中间位置。此
外，水平眼跳爆发的整合需要通过连合连接协调双侧舌下前位核和内侧前庭核。因此，这些连接的中线损伤也
会导致神经整合器失效。

脑桥旁正中网状结构中的中导突发神经元和内侧前庭核和舌下核前位核的神经元投射到同侧外旋神经核，
并分别传递运动信号的脉冲和步进分量。外旋神经核中的 2个神经元群接收到这个信号。一个是一组运动神经
元，支配同侧外直肌。如图 35.3.1A所示，第二组由中间神经元组成，其轴突穿过中线并在内侧纵束中上行到位
于动眼神经核中的对侧内侧直肌的运动神经元。

因此，内直肌运动神经元不直接接收脉冲和步进信号。这种布置允许在水平眼跳和其他双眼同向运动期间
精确协调双眼的相应运动。内侧纵束对中风和多发性硬化症的易感性使其在临床上很重要。

几个小脑结构在眼跳运动信号的校准中起着重要作用。首先，背小脑蚓体的动眼神经部分通过尾部顶核起
作用，控制脉冲的持续时间，从而控制眼跳的准确性。顶核在反向眼跳开始时增加眼跳速度，并有助于制动同
向眼跳以结束眼跳。其次，前庭小脑的绒球和副绒球校准神经整合器以确保步进与脉冲正确匹配，以便在每次
眼跳后将眼睛保持在新位置。

35.3.2 中脑网状结构中产生垂直眼跳

如图 35.1.3所示，在中脑网状结构中的内侧纵束的头端间质核中发现了负责垂直眼跳的爆发神经元。垂直
和扭转神经整合在附近的间位核中进行。脑桥和中脑系统共同参与斜眼跳的产生，斜眼跳既有水平分量也有垂
直分量。

纯垂直眼跳需要中脑网状结构两侧的活动，两侧之间的交流通过后连合发生。水平和垂直眼跳没有单独的
全暂停神经元；桥脑全面停止神经元细胞抑制桥脑和中脑爆发神经元。

35.3.3 脑干病变导致眼球运动的典型缺陷

我们现在可以了解不同的脑干病变如何引起典型综合症。包括脑桥旁正中网状结构在内的病变导致双眼的
同侧水平凝视麻痹，但保留反向和垂直眼跳。外旋神经核的损伤具有类似的效果，因为外旋运动神经元和中间
神经元都受到影响。包括中脑凝视中枢在内的病变会导致垂直凝视麻痹。某些神经系统疾病会导致突发神经元
退化并损害其功能，从而导致眼跳逐渐减慢。

如图 35.3.1A所示，内侧纵束的损伤使内侧直肌运动神经元与外旋中间神经元断开。因此，在双眼同向运动
期间，例如眼跳和跟踪，外展眼正常移动，但另一只眼内收受阻。尽管在倒转运动中存在这种麻痹，但内直肌通
常在聚散运动中正常发挥作用，因为聚散的运动神经元位于中脑，这将在后面讨论。这种称为核间性眼肌麻痹
的综合症是脑干中风或多发性硬化症等脱髓鞘疾病的结果。

由于眼跳爆发的正常终止失败，小脑顶核的损伤会导致同侧眼跳越过其目标（超速眼跳）。反向眼跳未达到
目标（辨距不足的眼跳）。相应地，对动眼神经小脑蚓体的损伤会抑制顶核并导致辨距不足同向眼跳。这可能是
由于额外未能补偿眼眶组织位置相关的被动力。
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35.4 眼跳通过上丘由大脑皮层进行控制
桥脑和中脑突发回路提供驱动眼外肌进行眼跳所必需的运动信号。然而，在高等哺乳动物中，眼球运动最

终是由认知行为驱动的。何时何地进行行为上重要眼跳的决定通常在大脑皮层中做出。如图 35.4.1所示，皮层
和皮层下区域的网络通过上丘控制眼跳系统。
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（侧顶叶） 

尾状核

黑质网状部
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图 35.4.1: 用于眼跳的皮层通路。A.在猴子身上，脑干中的眼跳发生器接收来自上丘的命令。该命令通过脑桥和
中脑突发回路传递，提供驱动眼外肌进行眼跳的运动信号。丘接收来自额叶视区和侧顶叶的直接兴奋性投射和
来自黑质的抑制性投射。黑质被尾状核抑制，而尾状核又被额叶视区兴奋。因此，前额眼场直接刺激丘，并通过
刺激抑制黑质的尾状核，间接将其从黑质的抑制中释放出来。动眼神经小脑蚓体通过小脑顶核起作用，校准爆
发以保持眼跳准确。B.人脑的横向扫描显示在眼跳期间激活的皮层区域[321]。

35.4.1 上丘将视觉信息和运动信息整合到脑干的动眼神经信号中

中脑的上丘是一个主要的视觉运动整合区域，是非哺乳脊椎动物视顶盖的哺乳动物同系物。它可分为 2个
功能区域：浅层和中深层。

3 个表层接收来自视网膜的直接输入和来自代表整个对侧视觉半场的纹状皮层的投射。表层的神经元对视
觉刺激有响应。在猴子中，当动物准备对细胞感受野中的刺激进行眼跳时，这些与视觉相关的神经元中有一半
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的响应在数量上得到增强。此增强功能特定于眼跳。如果猴子注意到刺激而不进行眼跳（例如，通过手部运动
来响应亮度变化）神经元的响应不会增强。如图 35.4.2所示，上丘表层的神经元在功能上排列在视野的视网膜
映射中，其中最靠近中央凹的视野代表占据最大区域。

A  左视场 B  右上丘图
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图 35.4.2: 上丘中的神经元组织在视网膜映射中。A.极坐标中左视野映射。虚线代表角度，实线代表偏心率。B.
以视野极坐标表示的上丘神经元空间图。在细胞核中，更多的神经元代表靠近中央凹的视野部分，而更少的神
经元代表外围。例如，在视野（红点）中出现 20°偏心和 30°仰角的刺激将激发丘映射上红点位置的神经元[322]。

中间层和深层神经元的活动主要与动眼神经活动有关，这些层中与运动相关的神经元接收来自前纹状体、中
颞叶和顶叶皮层的视觉信息以及来自额叶视区的运动信息。中间层和深层还包含感觉输入的躯体图、音调拓扑
图和视网膜映射，所有这些都相互注册。例如，鸟的图像会激发视觉相关的神经元，而鸟的鸣叫声会激发相邻
的听觉相关的神经元，两者都会激发双模态神经元。多模态空间图使我们能够将眼睛转向听觉刺激或体感刺激
以及视觉刺激。

许多描述中间层神经元感觉响应的早期研究都是在麻醉动物身上进行的。然而，要了解大脑如何产生运动，
需要在警觉、活跃的动物身上研究神经元的活动。爱德华 ·埃瓦茨在骨骼运动系统的研究中开创了这种方法，之
后将其扩展到眼球运动系统。

如图 35.4.3A所示，对活跃动物进行的最早细胞研究之一表明，上丘中与运动相关的个体神经元在特定幅度
和方向的眼跳之前选择性放电，就像上丘中视觉相关个体神经元对距中央凹特定距离和方向的刺激做出响应一
样。与运动相关的神经元形成潜在眼球运动的映射，该映射与感觉输入的视觉拓扑映射和音调拓扑图阵列对齐，
因此控制眼球向特定目标运动的神经元与被该目标的声音和图像激发的细胞位于同一区域。上丘中每个与运动
相关的神经元都有一个运动场，即视野中的一个区域，是该神经元控制的眼跳的目标。中间层的运动场图与上
覆的表层视觉感受野图对齐。每个运动神经元在眼跳到覆盖的视觉感受野的中心之前放电。由中间层的电刺激
引起的眼跳图类似于视觉图。

运动场很大，因此每个上丘细胞都在大范围的眼跳之前放电，尽管每个细胞在特定方向和幅度的眼跳之前
放电最强烈。因此，在每次眼跳之前，大量细胞处于活跃状态，并且眼球运动由这些广泛调谐的细胞的整个集
合编码。由于每个细胞对运动的方向和振幅只做出很小的贡献，因此给定细胞放电中的任何变化或噪声都被最
小化。在许多感觉系统（第 17章）和骨骼运动系统（第 34章）中发现了类似的群体编码。
上丘表层和中间层的活动可以独立发生：表层的感觉活动并不总是导致运动输出，并且运动输出可以在表

层没有感觉活动的情况下发生。事实上，表层的神经元并不直接向中间层提供大的投射。相反，它们的轴突终
止于丘脑枕核和外侧后核的神经元，这些神经元将来自上丘浅层的信号传递到投射回中间层的皮层区域。
一小部分丘的损伤会影响眼跳的潜伏期、准确性和速度。整个丘的破坏使猴子无法进行任何反向眼跳，尽

管随着时间的推移，这种能力会恢复。
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图 35.4.3: 上丘和黑质中的神经元在眼跳前后活跃[323]。A.从上丘区域记录的神经元，B中的神经元可以从该区
域逆向兴奋，紧接在眼跳之前突然爆发。同一任务的连续试验中的活动光栅图相加形成下面的直方图。光栅中
的小垂直线表示目标外观。试验在眼跳开始时对齐（蓝线）。B.黑质网状部中的一个神经元是紧张活跃的，在眼
跳之前变得安静，并在眼跳之后恢复活动。这种类型的神经元抑制上丘中间层的神经元。
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35.4 眼跳通过上丘由大脑皮层进行控制

35.4.2 头侧上丘促进视觉固定

上丘的最靠近头侧的部分接收来自中央凹和初级视觉皮层的中央凹表示的输入。该区域中间层的神经元在
主动注视期间和对侧视野的小眼跳之前强烈放电。由于神经元在注视过程中很活跃，因此上丘的这个区域通常
被称为注视区。

这里的神经元会抑制丘脑尾侧的运动相关神经元，并且还会直接投射到中缝背侧的核，在那里它们通过刺
激全面停止神经元来抑制眼跳的产生。如果注视区有损伤，动物更可能对分散注意力的刺激进行眼跳。

35.4.3 基底神经节和大脑皮层的 2个区域控制上丘

如图 35.4.3B所示，上丘接收来自黑质神经元的强大的 γ-氨基丁酸能抑制投射，这些神经元以高频率自发放
电。这种放电在自主眼球运动到对侧视野时被尾状核中神经元的抑制性输入抑制，尾状核神经元在眼跳到对侧
视野之前激活。

上丘由大脑皮层的 2个区域控制，这 2个区域具有重叠但功能不同：后顶叶皮层的侧顶叶（布罗德曼 7区的
一部分）和额叶视区（布罗德曼 8区的一部分）。这些区域中的每一个都有助于眼跳的产生和视觉注意力的控制。
对视野中有人注意的物体的感知优于对无人注意的物体的感知，这是通过受试者对突然出现在视野中的物

体的响应时间或受试者感知几乎不可察觉的刺激的能力来衡量的。如图 35.2.1所示，眼跳和视觉注意密切相关。
猴子的侧顶内区对于视觉注意力和眼跳的产生很重要。这个区域在处理眼球运动中的作用最好用记忆引导

的眼跳来说明。为了演示这种眼跳，猴子首先注视一个光点。一个物体（刺激）出现在神经元的感受野中，然后
消失；然后光点熄灭。延迟一段时间后，猴子必须对消失物体的原位置进行眼跳。侧顶叶的神经元从物体出现
的那一刻开始响应，并在物体消失后继续放电，并在整个延迟期间一直持续到眼跳开始（图 35.4.4A），但它们
的活动也可以与眼跳规划分离。如图 35.4.4B所示，如果猴子规划对神经元感受野外的目标进行眼跳，并且在延
迟期间干扰物出现在视野中，神经元对干扰物的响应与对眼跳目标的响应一样强烈。

猴子的后顶叶皮层（包括侧顶叶）的损伤会增加眼跳的潜伏期并降低其准确性。这种损伤也会产生选择性
忽视：单侧顶叶损伤的猴子优先注意同侧视觉半场的刺激。同样在人类中，顶叶病变（尤其是右顶叶病变）最初
会导致严重的注意力缺陷。患者表现得好像被忽视区域中的物体不存在，并且他们很难将眼球移动到那个区域
（第 59章）。

巴林特综合症患者通常是后顶叶皮层和前纹状皮层双侧损伤的结果，往往在他们的视觉环境中一次只能看
到和描述一个物体。这些患者很少进行眼跳，就好像他们无法将注意力从中央凹转移开一样，因此只能描述中
央凹目标。即使在这些患者从大部分缺陷中恢复过来之后，他们的眼跳仍会延迟且不准确。
与顶叶皮层中的神经元相比，额叶视区中的神经元与眼跳更为密切相关。额叶视区的 3种不同类型的神经

元在眼跳前放电。
如图 35.4.5A所示，视觉神经元对视觉刺激作出响应，这些神经元中有一半对眼跳目标的刺激响应更强烈。

当动物对刺激做出响应而不进行眼跳时，这些细胞的活动不会增强。同样，在没有视觉目标的情况下进行的眼
跳之前，这些细胞不会被激活；可以训练猴子在完全黑暗中进行特定方向和振幅的眼跳。
运动相关神经元在眼跳运动场之前和期间会放电。如图 35.4.5B所示，与在所有眼跳之前激活的上丘中的运

动相关细胞不同，额叶视区的运动相关神经元仅在与猴子行为相关的眼跳之前激活。这些神经元，尤其是那些
感受野位于视觉周边的神经元，比视觉神经元更强烈地投射到上丘。

视觉运动神经元具有视觉和运动相关的活动，并且在视觉引导的眼跳之前放电最强烈。额叶视区的电刺激
会引起对受刺激细胞运动场的眼跳。额叶视区的双侧刺激引起垂直眼跳。

如图 35.4.1A所示，额叶视区的运动相关神经元通过两条通路控制上丘。一条通路是直接刺激上丘，另一条
通路通过刺激尾状核来抑制黑质，将上丘从黑质的抑制影响中释放出来。额叶视区也投射到脑桥网状结构和中
脑网状结构，但不直接投射到爆发细胞。
除了侧顶叶之外，另外 2个皮层区域对额叶视区有输入，被认为在眼跳的认知方面很重要。辅助运动区最

前端部分的辅助视区包含编码空间信息的神经元，而不是所需眼球运动的方向。例如，如果向左眼跳是在目标
的右侧，则通常在右眼运动之前激活的左辅助眼区中的神经元将在左眼眼跳之前激活。背外侧前额叶皮层的神
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874 Part V / Movement

Figure 35–12 A parietal neuron is active before memory-
guided saccades. Traces are aligned at events indicated by 
vertical lines. (Adapted, with permission, from Powell and 
Goldberg 2000.)

A. The monkey plans a saccade from a fixation point to a target 
in the receptive field of a neuron in the lateral intraparietal cor-
tex. The neuron responds to the appearance of the target (1).  

It continues to fire after the target has disappeared but before 
the signal to make the saccade and stops firing after the onset 
of the saccade (2).

B. The monkey plans a saccade to a target outside the  
receptive field. The neuron responds initially to a distractor 
in the receptive field as strongly as it did to the target of a 
saccade.

noticeable. Saccadic eye movements and visual atten-
tion are closely intertwined (Figure 35–5).

The lateral intraparietal area in the monkey is 
important in the generation of both visual attention 
and saccades. The role of this area in the processing of 
eye movements is best illustrated by a memory-guided 
saccade. To demonstrate this saccade, a monkey first 
fixates a spot of light. An object (the stimulus) appears 
in the receptive field of a neuron and then disappears; 
then the spot of light is extinguished. After a delay, the 
monkey must make a saccade to the former location of 
the vanished object. Neurons in the lateral intrapari-
etal area respond from the moment the object appears 
and continue firing after the object has vanished and 
throughout the delay until the saccade begins (Figure 
35–12A), but their activity can be also dissociated from 
saccade planning. If the monkey is planning a saccade 

目标 干扰项目标

1 2

外侧顶内
神经元的记录

A  神经元从目标出现一直激活到扫视 B  神经元在感受野中对干扰项的响应同样强烈 
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注视点

扫视 扫视

感受野 

to a target outside the receptive field of a neuron and a 
distractor appears in the field during the delay period, 
the neuron responds as vigorously to the distractor as 
it does to the target of a saccade (Figure 35–12B).

Lesioning of a monkey’s posterior parietal cortex, 
which includes the lateral intraparietal area, increases 
the latency of saccades and reduces their accuracy. 
Such a lesion also produces selective neglect: A mon-
key with a unilateral parietal lesion preferentially 
attends to stimuli in the ipsilateral visual hemifield. 
In humans as well, parietal lesions—especially right 
parietal lesions—initially cause dramatic attentional 
deficits. Patients act as if the objects in the neglected 
field do not exist, and they have difficulty making eye 
movements into that field (Chapter 59).

Patients with Balint syndrome, which is usually 
the result of bilateral lesions of the posterior parietal 
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图 35.4.4: 顶叶神经元在记忆引导的眼跳之前活跃。跟踪在垂直线指示的事件处对齐[324]。A.猴子规划从注视点
到侧顶叶神经元感受野中的目标进行眼跳。（1）神经元对目标的出现做出响应。（2）它在目标消失后但在发出
眼跳信号之前继续激活，并在眼跳开始后停止激活。B.猴子规划对感受野外的目标进行眼跳。神经元最初对感
受野中的干扰物的响应和对眼跳目标的响应一样强烈。
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B  运动相关神经元在运动前有响应，但对视觉刺激没有响应
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图 35.4.5: 额叶视区的视觉相关神经元和运动相关神经元[325]。A.当猴子对视野中的目标进行眼跳时，额叶视区
视觉神经元的活动。同一任务的连续试验中的活动光栅图相加形成下面的直方图。在左侧的记录中，各个试验
在刺激出现时对齐。突然爆发的激活与刺激密切相关。在右侧的记录中，试验在眼跳开始时对齐。激活与眼跳
的开始并没有很好地对齐，并且在眼跳本身开始之前就停止了。B.额叶视区运动相关神经元的活动。每个试验
的记录都按照图 A部分进行了对齐。细胞对眼跳目标（左）的出现没有响应，但在眼跳时处于激活状态（右）。
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35.5 平滑跟踪系统保持移动的目标在中央凹上

经元会在猴子向记住的目标眼跳时放电。激活从刺激的出现开始，并在猴子必须记住目标位置的整个时间间隔
内持续进行。

我们现在可以了解这些区域的损伤对眼跳产生的影响。猴子上丘的损伤只会对眼跳系统造成短暂的损伤，因
为从额叶视区到脑干的投射仍然完好无损。如果上丘完好无损，动物同样可以从皮层损伤中恢复过来。然而，当
额叶视区和上丘都受损时，眼跳的能力就会永久受损。顶叶病变的主要影响是注意力缺陷。然而，恢复后，系统
可以正常工作，因为额叶视区信号足以抑制黑质并刺激上丘。
仅额叶视区的损伤会导致更细微的缺陷。猴子额叶视区的损伤会导致短暂的对侧空间忽视症和逆向凝视麻

痹，这些都会迅速恢复。后一种缺陷可能反映了黑质的额叶视区控制丧失；这种失控意味着从黑质到上丘的持
续抑制性输入没有受到抑制，上丘无法产生任何眼跳。最终，系统会适应，上丘会对剩余的顶叶信号做出响应。
恢复后，这些动物可以毫无困难地对视野中的目标进行眼跳，但在记忆引导的眼跳中却有很大困难。额叶视区
和上丘的双侧损伤使猴子根本无法进行眼跳。

额叶皮层受损的人很难抑制不需要的眼跳以注意刺激。这很容易通过要求受试者将眼球从刺激物上移开来
证明，即“反眼跳任务”。例如，如果左侧出现刺激，则受试者应向右侧进行相同大小的眼跳。为此，受试者必
须注意刺激，而不是将眼睛转向它，并使用它的位置来计算所需的向相反方向的眼跳。额叶病变患者很难抑制
对刺激的不希望眼跳。

正如我们所见，当动物注意到视觉刺激时，无论动物是否对刺激进行眼跳，猴子侧顶叶的神经元都会活跃。
在没有额叶视区信号的情况下，这种未分化的信号是唯一到达上丘的信号。因此，在人类中，如果上丘对产生
对刺激的注意力的顶叶信号作出响应而没有额叶-黑质控制通常会阻止响应顶叶信号的眼跳，则可以预期无法抑
制眼跳。

35.4.4 眼跳的控制可以通过经验来修改

运动神经控制的定量研究是可能的，因为运动神经元的激活率对运动有可预测的影响。例如，外旋运动神
经元的特定频率放电对眼睛位置和速度具有可预测的影响。

如果疾病损害动眼神经或导致眼部肌肉变弱，这种关系可能会发生变化，尽管大脑可以在某种程度上补偿
这种变化。冈特拉姆 ·科默累尔描述了一个案例，戏剧性地说明了这一点。一名糖尿病患者的一只眼睛出现急性
部分外旋神经损伤，另一只眼睛出现视网膜出血。由于外旋神经正常的眼睛视力不佳，他通常使用新近削弱的
外直肌的眼睛。几天后，眼睛恢复了相当准确的眼球运动能力。当弱眼被修补并且受试者试图用视力不佳的眼
睛进行眼跳时，眼跳超出了目标。这意味着为了补偿视觉正常眼睛的弱点，大脑增加了双眼的神经信号，导致
正常运动输入的眼睛信号过大。如图 35.4.1A所示，运动响应的这种变化取决于小脑的顶核和小脑蚓体，并且是
视觉系统发出信号表明之前的眼球运动不准确的结果。

35.4.5 一些快速的视线转移需要协调的头部和眼睛运动

到目前为止，我们已经描述了当头部静止时眼睛是如何移动的。然而，当我们环顾四周时，我们的头也在移
动。必须协调头部和眼睛的运动以将中央凹引导至目标。
因为头部的惯性比眼睛大得多，所以在头部开始移动之前，注视的微小变化会驱使中央凹到达目标。如

图 35.4.6 所示，一个小的注视转移通常包括一个眼跳，然后是一个小的头部运动，在此期间，前庭-眼动反射
将眼睛移回新头部位置的眼眶中心。对于较大的凝视移动，眼睛和头部同时向同一方向移动。由于前庭-眼动反
射通常使眼睛向与头部相反的方向移动，因此必须暂时抑制反射。

35.5 平滑跟踪系统保持移动的目标在中央凹上
平滑跟踪系统通过计算目标移动的速度和以相同的速度移动眼睛来保持移动目标的图像在中央凹上。平滑

跟踪运动的最大角速度约为每秒 100°，比眼跳慢得多。药物、疲劳、酒精甚至分心都会降低这些运动的质量。
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35.5 平滑跟踪系统保持移动的目标在中央凹上
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图 35.4.6: 当头部移动时，将中央凹指向物体需要协调的头部和眼球运动。A.对于轻微的视线转移，眼睛和头部
会依次移动。目标出现 300毫秒后，眼睛开始移动。眼动接近结束时，头部也开始移动。然后眼睛旋转回到轨道
中心以补偿头部的运动。凝视记录是眼睛和头部运动的总和[326]。B.对于较大的视线转移，眼睛和头部同时向同
一方向移动。在凝视移动接近结束时，前庭-眼动反射恢复，眼睛开始补偿头部运动，如 A部分所示，凝视变得
静止[327]。

779



35.5 平滑跟踪系统保持移动的目标在中央凹上

平滑跟踪和眼跳具有截然不同的中枢控制系统。当目标从注视中心跳开然后慢慢移回注视中心时，这种情
况最为明显。首先启动平滑跟踪运动，因为平滑跟踪系统具有较短的延迟并且响应周边视网膜和中央凹上的目
标运动。平滑跟踪系统的任务不同于眼跳系统。它不是将眼睛尽可能快地驱动到空间中的一个点，而是必须使
眼睛的速度与空间中目标的速度相匹配。因此，如图 35.2.2B所示，当目标移回注视中心时，平滑跟踪系统会在
眼跳开始前短暂地将眼睛从目标移开。随后的眼跳将眼睛带到目标上。在内侧前庭核和舌下前置核中发现了发
出眼球速度信号以进行平滑跟踪的神经元。它们接收来自小脑绒球的投射，并投射到外旋神经核以及中脑的动
眼神经核。

绒球和小脑蚓体中的神经元传输和平滑跟踪相关的眼速信号。如图 35.5.1所示，这些区域接收由脑桥背外
侧核中继的大脑皮层信号。因此，背外侧脑桥的损伤会破坏同侧的平滑跟踪。

额叶
视区

中颞和
上颞内侧区

纹状
皮层

小脑
(绒球和小脑蚓体） 

背外侧脑桥核/
脑桥被盖网状核

前庭核

运动信息
处理 

眼睛速度
计算 

转换为
运动信号

以实现平滑跟踪

图 35.5.1: 猴子平滑跟踪眼球运动的皮层通路。大脑皮层处理有关视野中运动的信息，并通过背外侧脑桥核、绒
球和小脑蚓体以及前庭核将其发送到动眼神经元。平滑跟踪的启动信号可能部分源自额叶视区。

猴子的平滑跟踪系统有 2个主要的皮层输入。一种起源于颞上沟、中颞和上颞内侧区的运动敏感区。另一
个来自额叶视区。

中颞和上颞内侧区因其位于夜猴（一种新大陆猴）的无沟皮层中而得名。在人类和旧大陆猴中，这些区域位
于枕叶和顶叶交界处的颞上沟。中颞和上颞内侧区的神经元计算目标的速度。当眼睛加速以匹配目标的速度时，
目标在视网膜上的运动速度会降低。随着视网膜图像速度的降低，中颞神经元（其活动发出视网膜图像运动信
号）停止放电，即使目标继续在空间中移动也是如此。即使目标短暂消失，上颞内侧区的神经元也会继续放电。
这些神经元可以访问一个过程，该过程将目标在视网膜上移动的速度和眼睛移动的速度相加，以计算目标在空
间中的速度。

中颞或上颞内侧区的损伤会破坏受试者对在受损皮层区域代表的视野区域中移动的目标做出响应的能力。
无论目标位于视网膜上的哪个位置，后一区域的病变也会减少向病变一侧的平滑跟踪运动。

这 2个运动选择区域提供感官信息来指导跟踪运动，但可能无法启动它们。任一区域的电刺激都不会启动
平滑跟踪，但可以影响跟踪运动，加速同向跟踪并减慢反向跟踪。正面视野对于发起跟踪可能更为重要。该区
域的神经元会随着同向的平滑跟踪而发射。额叶视区的电刺激启动同向跟踪，而该区域的病变减少但不消除平
滑跟踪。

在人类中，跟踪路径沿途任何地方的中断，包括皮层、小脑和脑干区域水平的损伤，都会阻止足够的平滑跟
踪眼球运动。相反，使用有缺陷的平滑跟踪运动（速度小于目标速度）和小眼跳的组合来跟踪移动目标。脑干和
小脑病变的患者不能跟踪向病变一侧移动的目标。

包括运动敏感区域在内的顶叶缺陷患者有 2种不同类型的缺陷。第一个是方向性缺陷，类似于患有上颞内
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35.6 聚散系统将眼睛对齐到不同深度的目标上

侧区病变的猴子：无法跟踪向病变一侧移动的目标。第二种是类似于患有中颞区病变的猴子的视黄质缺陷：无
论运动方向如何，都存在对仅限于病变对面的视觉半视野的刺激的平滑跟踪的损害。

35.6 聚散系统将眼睛对齐到不同深度的目标上
平滑跟踪和眼跳系统产生双眼同向运动：双眼以相同的方向和相同的速度移动。相反，聚散系统产生眼睛

的非双眼同向运动。当我们注视一个离我们很近的物体时，我们的眼睛会聚或向对方转动；如图 35.6.1所示，当
我们看一个更远的物体时，它们会发散或旋转远离彼此。这些分离运动确保物体的图像落在 2个视网膜的中央
凹上。视觉系统利用左右视网膜位置的细微差异或视网膜视差来产生深度感，而聚散运动则消除中央凹处的视
网膜视差。

注视山

注视树

山

树

中央凹

中央凹

图 35.6.1: 聚散运动。当眼睛注视远处的山时，山的影像位于中央凹，而前方树木的影像占据不同的视网膜位置，
产生双重影像的感知。当观察者转而注视树时，聚散系统必须将每只眼睛向内旋转。现在，树的图像在 2个中央
凹上占据相似的位置，并被视为一个物体，但山的图像在视网膜上占据不同的位置，看起来是双重的。

聚散度仅是水平直肌的功能，因为两只眼睛是水平而非垂直移位的。用于近场观看的眼睛会聚是通过同时
增加内侧直肌的张力和降低外侧直肌的张力来使眼睛会聚来实现的。相反，远距离观察是通过降低内直肌的张
力和增加外直肌的张力来实现的。
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35.7 要点

在任何给定时间，整个视野都不会聚焦在视网膜上。当我们看近处的东西时，远处的物体是模糊的。当我
们看远处的东西时，近处的物体是模糊的。当我们希望聚焦在视野中较近平面中的物体时，动眼神经系统收缩
睫状肌，从而改变晶状体的曲率半径。这个过程称为适应。随着年龄的增长，由于晶状体硬度增加，调节能力下
降；然后需要老花镜来聚焦近距离的图像。
住宿和聚散度是相关的。调节是由图像的模糊引起的，每当调节发生时，眼睛也会聚集。相反，视网膜差

异会引起聚散，每当眼睛会聚时，也会发生调节。同时，瞳孔会暂时收缩以增加焦点的景深。调节、聚散和瞳孔
收缩的相关现象构成了近距离响应。调节和聚散由动眼神经核区域的中脑神经元控制。该区域的神经元在聚散、
调节或两者同时放电。

35.7 要点
1. 动眼神经系统为临床医生和科学家提供了了解神经系统的宝贵窗口。患有动眼神经缺陷的患者可能会出

现复视等令人担忧的症状，这些症状会使他们迅速寻求医疗帮助。对动眼神经系统有透彻了解的医生可以在床
边描述和诊断大多数动眼神经缺陷，并根据眼球运动的神经解剖学和神经生理学定位大脑内的病变部位。

2. 眼球运动的目的是在眼眶中转动眼球，以便将中央凹（视网膜上具有最佳敏锐度的区域）引导到视觉场
景中最感兴趣的点，然后保持图像稳定。

3. 6块肌肉共同作用来移动每只眼睛。这些眼部肌肉分为 3对。外直肌水平外展眼球，内直肌内收眼球。旋
转眼肌在垂直方向和扭转方向上移动眼睛。

4. 眼外肌的运动神经元位于 3个脑干核团中。脑桥中的外旋神经核包含外直肌的神经元。其他动眼神经元
位于中脑：滑车核包含上斜神经元，动眼神经核包含内侧、上、下直肌和下斜肌的运动神经元。收缩瞳孔和抬高
眼睑的神经元也位于动眼神经核中。

5. 有 6种不同类型的眼球运动，具有不同的控制系统：（1）眼跳快速将中央凹转移到新的视觉目标。（2）平
滑跟踪运动将移动物体的图像保留在中央凹上。（3）聚散运动使眼睛向相反的方向旋转，以便无论距离多远，感
兴趣的物体的图像都位于 2个中央凹上。（4）前庭-眼动反射在短暂、快速的头部运动期间将图像保持在视网膜
上。（5）视动运动在持续或缓慢的头部运动期间保持图像静止。（6）注视是在头部不动时，在注视过程中保持
眼睛静止的主动过程。

6. 眼肌神经元的放电模式结合了编码眼睛位置和速度的独立信号。产生水平眼跳速度信号的神经元位于脑
桥旁正中网状结构中，该速度信号整合在内侧前庭核和舌下核前置核中以提供位置信号。

7. 中脑网状结构为垂直和扭转眼球运动以及聚散眼球运动提供位置和速度信号。
8. 上丘中的眼跳前爆发神经元将所需的位移信号投射到网状结构。这些神经元被来自黑质的γ-氨基丁酸能

投射抑制，并被来自额叶视区和后顶叶皮层的投射兴奋。来自额叶视区的运动信号激发尾状核，然后尾状核抑
制黑质，使眼跳发生。

9. 后顶叶皮层向上丘投射注意信号，不区分注意和运动。
10. 大多数大的凝视转移都涉及头部运动和眼球运动。因为眼睛比头移动得快，所以它通常先到达目标。前

庭-眼动反射通过以与头部运动的速度相反的速度驱动眼睛来保持眼睛在目标上。
11. 小脑根据视觉反馈校准眼球运动并调节学习过程，使它们随着时间的推移保持准确。
12. 平滑跟踪是由一个网络驱动的，该网络包括内侧前庭核、小脑绒球、背外侧脑桥核，以及在一些猴子的

颞上沟中发现的 2个运动选择区域：中颞和上颞内侧区。人脑中的同源区域位于顶枕叶交界处。额叶视区的跟
踪区域启动平滑跟踪运动。

13. 尽管眼球运动的运动程序已广为人知，但该领域的大部分生理学研究都是通过猴子对光点进行定向眼跳
来完成的。我们对探索视觉世界时自由选择眼跳目标的神经机制知之甚少。这个位于认知和运动控制交叉点的
问题是神经科学中最大的未知数之一，将成为未来动眼神经研究的中心。
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