
第 36章 姿态

姿势的控制涉及 2个相互关联的目标，平衡和定向，这对日常生活中的大多数任务至关重要。平衡控制使
身体保持稳定平衡，避免跌倒。方向使身体部分相对于彼此和与世界对齐，例如保持头部垂直。平衡和方向都
使用几种不同类型的控制：自动姿势反应、预期姿势调整、站立时的姿势摇摆、身体图式的感觉整合、垂直方向
和步态期间的动态稳定性。
要了解保持平衡和方向的复杂性，请想象您正在游船上等候餐桌。你有一个装满饮料的托盘，要送到滚动

甲板另一侧的桌子上。即使你的大脑忙于记住顾客的命令，用于控制姿势定向和平衡的无意识但复杂的感觉运
动过程也会让你以有效和协调的方式四处走动而不会摔倒。当您穿过滚动甲板时，您的大脑会迅速整合和解释
感官信息并调整运动输出以保持您的平衡以及头部和躯干的直立方向，并稳定支撑全副眼镜托盘的手臂。船的
突然意外运动会引起自动姿势反应，从而防止跌倒。在伸手将玻璃杯放在桌子上之前，神经系统会做出预期的
姿势调整以保持平衡。
整合了体感、前庭和视觉信息，以提供身体在空间中相对于支撑面、重力和视觉环境的位置和速度的连贯

感。由于地表不稳定且视觉无法提供地球稳定的信息，因此您对前庭信息的依赖性比平时更大。您的头部保持
稳定，而您的躯干运动和步行模式会根据移动表面引起的不平衡进行调整。你注意到当你试图同时完成这 2个
目标时，你的自主任务和平衡控制都会恶化。

36.1 平衡和定向是姿势控制的基础
姿势平衡是指通过抵抗作用于身体的外力来主动稳定上半身的能力。虽然影响地球平衡的主要外力是重力，

但也必须抵抗其他惯性力和外部扰动。根据特定的任务或行为，不同组的肌肉会在响应或预期平衡受到干扰时
被激活。
姿势定向是指身体各部分（例如躯干和头部）相对于彼此和环境主动对齐的能力。根据特定的任务或行为，

身体部分可能与重力垂直线、视觉垂直线或支撑面对齐。例如，在下坡滑雪时，头部可能会朝向重力和惯性垂
直方向，但不会朝向倾斜的视觉或支撑面参考。
姿势控制的生物力学要求取决于解剖结构和姿势方向，因此因物种而异。然而，在各种物种中，姿势平衡和

定向的控制机制具有许多共同特征。姿势控制的感觉运动机制在人类和四足哺乳动物中非常相似，尽管它们的
习惯性姿势不同。

36.1.1 姿势平衡控制身体的重心

由于许多节段由关节连接，身体在机械上不稳定。为了保持平衡，神经系统必须控制身体质心的位置和运
动以及身体围绕它的旋转。质心是代表身体总质量的平均位置的点。以站立的成年人为例，重心位于第二腰椎
前方约 2厘米处；在年幼的孩子中，它更高。质心的位置不是固定的，而是取决于姿势方向。例如，当您在站立
时弯曲髋关节时，重心会从身体内部的位置移动到身体外部的位置。
尽管重力会拉动所有身体部分，但对身体平衡的净影响是通过身体的质心起作用的。重力引起的力与脚和

地面之间的力相反。表面上的每个点都会在脚上产生一个力。作用在脚和地面之间的所有力可以加起来产生一
个单一的力向量，称为地面反作用力。表面上地面反作用力向量的原点是脚上所有力的旋转效应平衡的点，称
为压力中心（文本框 36.1）。

文本框 36.1 (神经解剖学导航术语)
如图 36.1.1A所示，压力中心定义为支撑表面上地面反作用力向量的原点。为了使身体处于静态平衡

状态，即保持静止，重力和地面反作用力产生的力必须相等且相反，压力中心必须直接位于质心下方。质
心和压力中心的错位会导致质心的运动。例如，如果质心投影到支架底部的方向是压力中心的右侧，则
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身体将向右摆动，直到压力中心向右移动，以将质心移回支架底部。
然而，站立从来都不是真正静止的。如图 36.1.1B所示，当身体运动（姿势摆动）时，质心和压力中

心不对齐，动态平衡必须保持平衡。事实上，当身体不受支撑时，压力中心和质心会持续运动，很少对齐，
尽管在安静的姿势下随着时间的推移取平均值时，它们是重合的。安静站立期间身体的摆动可以通过质
心或压力中心随时间的轨迹来描述，例如摆动路径，面积，速度和频率。

在步行、跑步、转弯和跳跃等更具活力的情况下，即使质心短暂超出支撑基础，也可以实现稳定性。
例如图 36.1.1B，当单腿站立或站在窄梁上时，可以利用旋转髋关节，手臂和其他身体部位或压力中心运
动产生的动量来改变地面反作用力的方向，使身体质心返回其支撑底座以保持稳定性。如果质心位于支
撑底部之外并远离它，则受试者可能需要迈出一步或抓住一个稳定的物体来改变支撑底部并避免摔倒。

Figure 36–1 The center of mass is controlled by mov-
ing the center of pressure.

A. The force caused by gravity passes through the center 
of mass (CoM) in the trunk. The surface exerts an upward 
force against each foot, such that the ground reaction 
force vector originates at the center of pressure (CoP) on 
the support surface. Below: Even when the feet remain 
in place, the CoP (blue displacement) and CoM (gold 
displacement) are always in motion as we sway. During 
normal standing on two feet, the projection of the CoM of 
the body remains within the base of support (light blue 

rectangle around the feet in contact with the ground) for 
equilibrium. The base of support of the standing human is 
defined by contact of the feet on the support surface.

B. In a dynamic situation, such as standing on one leg on a 
narrow beam, equilibrium can be maintained even when the 
body CoM displacements (gold displacements) go outside of 
the base of support for brief periods. Strategies such as 
counter-rotation of the lower and upper body can tilt the ground 
reaction force so that it accelerates the body CoM back over its 
base of support. (Adapted, with permission, from Otten 1999.
Permission conveyed through Copyright Clearance Center, Inc.)

The center of pressure (CoP) is defined as the origin
of the ground reaction force vector on the support sur-
face. For the body to be in static equilibrium, that is, 
to remain motionless, the force caused by gravity and 
the ground reaction force must be equal and opposite,
and the CoP must be directly under the center of mass 
(CoM) (Figure 36–1A). Misalignment of the CoM and
CoP causes motion of the CoM. For example, if the
CoM projection onto the base of support is to the right
of the CoP, the body will sway to the right until the CoP 
moves to the right to move the CoM back over the base 
of support.

However, standing is never truly static. While the 
body is in motion (postural sway), CoM and CoP are not 
aligned and dynamic equilibrium must maintain bal-
ance (Figure 36–1B). In fact, when the body is unsup-
ported, CoP and CoM are continually in motion and are 

rarely aligned, although when averaged over time dur-
ing quiet stance, they are coincident. The sway of the 
body during quiet stance can be described by the trajec-
tory of either CoM or CoP over time, such as sway path, 
area, velocity, and frequency.

In more dynamic situations like walking, running, 
turning, and jumping, stability can be achieved even 
when the CoM briefly goes outside the base of support. 
For example, when standing on one leg or on a narrow 
beam, momentum from rotating the hips, arms, and 
other body parts or movement of the CoP can be used 
to change the direction of the ground reaction force to 
return the body CoM over its base of support to main-
tain stability (Figure 36–1B). If the CoM is outside the 
base of support and heading away from it, subjects may 
need to take a step or grab a stable object to change the 
base of support and avoid a fall.

Box 36–1 Center of Pressure

测力板

支撑面

A

测力板

地面反作用力

质心

压力
中心

中侧面

前
后
位

10 厘米

B

地面反作用力

质心

压力
中心

中侧面

5 厘米

压力中心

质心

Kandel-Ch36_0883-0907.indd   885 19/01/21   4:07 PM

图 36.1.1: 通过移动压力中心来控制质心。A.重力引起的力通过躯干中的质心。表面对每只脚施加向上的力，使
得地面反作用力向量起源于支撑表面上的压力中心。下图：即使脚保持原位，压力中心（蓝色位移）和质心（金
色位移）也会随着我们摇摆而运动。在双脚正常站立期间，身体质心的投影保持在支撑底部（与地面接触的脚周
围的浅蓝色矩形）内以达到平衡。站立的人的支撑基础由脚在支撑表面上的接触来定义。B.在动态情况下，例
如单腿站在窄梁上，即使身体质心位移（黄金位移）短时间超出支撑底部，也可以保持平衡。上下半身反向旋转
等策略可以倾斜地面反作用力，从而使身体质心加速回到其支撑基础之上[328]。

站立时保持平衡需要将重心向下投射到支撑底部，这是一个由与环境接触的身体部位定义的假想区域。例
如，站立的人的两只脚或一只脚定义了支撑基础（文本框 36.1）。然而，当站立的人靠在墙上或用拐杖支撑时，
支撑的基础从脚下的地面延伸到身体与墙壁或拐杖之间的接触点。因为身体总是在运动，即使在稳定的姿势下，
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36.2 姿势反应和预期姿势调整使用模式化的策略和协同作用

身体的质心也会相对于支撑点不断移动。姿势不稳定性取决于质心加速朝向和超出其支撑底部边界的速度以及
身体质心的向下投影与边界的距离有多近。
直立姿势需要 2个动作：（1）通过将质心保持在一定高度和关节稳定来保持对重力的支撑，以及（2）通过

控制质心在水平面上的轨迹来保持平衡。平衡和抗重力支持分别由神经系统控制，在某些病理条件下可能受到
不同的影响。例如，当中风后出现痉挛或脑瘫肌张力减退时反重力支持可能过度，尽管平衡控制可能得以保留。
或者，在前庭疾病中，尽管平衡控制紊乱，但反重力支持可能是正常的。

反重力支撑或“姿势张力”是由肌肉的强直激活提供的，这些肌肉产生对地面的力，以保持躯干和四肢伸
展，并将重心保持在适当的高度。在人类中，大部分抵抗重力的支撑是由关节（例如膝盖）中的被动骨对骨力提
供的，膝盖可以在站立期间完全伸展，以及拉伸的韧带（例如髋关节前部的韧带）。然而，人类的反重力支持也
需要主动强直肌肉收缩，例如脚踝、躯干和颈部伸肌。然而，姿势张力不应被视为肌肉激活的静态状态，如去大
脑强直或帕金森病强直等病理学中所见。正常的姿势基调不断变化，就像“波浪”或“风中的芦苇”，以适应姿
势调整、自主运动和任务要求的变化。

然而，姿势张力不足以保持平衡。双足动物和四足动物本质上都是不稳定的，它们的身体在静止站立时会
摇晃。主动收缩的肌肉表现出类似弹簧的刚度，有助于抵抗身体摇摆，但仅靠肌肉刚度不足以保持平衡。即使通
过肌肉收缩来加强四肢也不足以控制平衡。相反，肌肉激活的复杂模式会产生方向特定的力来控制身体的重心。
即使是细微的运动引起的身体摇摆，例如呼吸时胸部的运动，也会被姿势张力的改变所积极抵消。

36.1.2 姿势定向能预示平衡障碍

姿势定向是身体各部分相对于彼此和环境对齐的方式。动物通过调整身体姿态来高效完成特定任务。尽管
这种姿势定向与平衡控制相互作用，但这 2个系统可以独立运作。例如，足球守门员可能会牺牲保持平衡的目
标，通过调整身体姿势来拦截球。相比之下，患有帕金森病或胸椎后凸畸形的患者可能会使用低效的弯曲姿势
来保持站立时对平衡的有效控制。

在一段时间内保持身体姿势所需的能量会影响姿势定向。例如，在人类中，躯干相对于重力的直立方向最
大限度地减少了力，从而最大限度地减少了将身体的质心保持在支撑底部上方所需的能量。任务要求也会影响
姿势定向。对于某些任务，重要的是稳定身体在空间中的排列，而对于其他任务，则有必要使一个身体部位相
对于另一个部位保持稳定。例如，当拿着满满的玻璃杯走路时，重要的是要稳定手以抵抗重力以防止溢出。相
比之下，边走边看手机时，手必须相对于头部和眼睛保持稳定，以保持视力。

受试者可能会采用特定的姿势定向来优化有关身体运动的感觉信号的准确性。例如，当在船内站立和行走
时，表面和视觉参考可能不稳定，有关地球垂直度的信息主要来自前庭输入。当在不稳定的表面上保持平衡时，
一个人通常会根据重力垂直方向对齐头部，因为当头部直立且稳定时，垂直方向的感知最为准确。

习惯性身体方向的预期改变可以最大限度地减少可能的干扰的影响。例如，人们通常会向预期的外力方向
倾斜，或者在预期稳定性会受到影响时弯曲膝盖、张开站姿并伸展手臂。

36.2 姿势反应和预期姿势调整使用模式化的策略和协同作用
当突然的干扰导致身体摇摆时，会使用各种姿势运动策略来将重心保持在支撑底部。如图 36.2.1所示，在一种

策略中，支撑底部相对于支撑面保持固定：当脚保持在原位时，身体围绕脚踝旋转回到直立位置。如图 36.2.1B所
示，在其他策略中，支撑的基础被移动或扩大，例如，通过迈出一步或用手抓住支撑。

旧的运动控制观点将躯干和近端肢体肌肉作为主要的姿势效应器。最近的行为研究表明，根据与环境接触
的身体部位和平衡的生物力学要求，来自颈部和躯干、腿部和手臂或脚部和手部的任何肌肉群都可以充当姿势
肌肉。

在研究姿势控制系统时，科学家们以可控的方式破坏平衡，以确定受试者的自动姿势反应。这种反应由地
面反作用力向量、压力中心的运动和身体部位的运动来描述。许多肌肉的电活动由肌电图记录，它反映了支配
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36.2 姿势反应和预期姿势调整使用模式化的策略和协同作用

2  身体向前摆动

A  使质心回到支撑面上

1  表面向后移动        3  恢复

B  扩展支撑面以捕获质心

1  干扰       2  响应

摇摆 步进
使用扶手
支撑 

图 36.2.1: 自动姿势反应将质心保持在支撑面内。A. 一种恢复平衡的姿势策略是将质心带回到支撑基础上的原
点。当受试者站立的平台突然向后移动时，身体向前摇摆，质心的投影向脚趾移动。在恢复过程中，身体会主动
向脚踝周围的表面施加力，使重心回到脚上的原始位置。B.另一种姿势策略扩大了支撑基础，以将重心保持在
基础内。干扰导致受试者向前摇摆，质心向支撑底部的边界（地面上的蓝色区域）移动。底座可以通过 2种方式
扩大：迈出一步并将脚放在重心前面以减慢身体的运动，或者抓住一个支撑物，从而扩展底座以包括手和支撑
物之间的接触点。
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36.2 姿势反应和预期姿势调整使用模式化的策略和协同作用

骨骼肌的 α运动神经元的放电，从而为了解神经系统的平衡控制输出提供了一个窗口。所有这些测量的组合使
研究人员能够推断出平衡控制背后的活跃神经过程。

36.2.1 自动姿势反应补偿突然的干扰

对突然干扰的自动姿势反应不是简单的牵张反射，而是一组肌肉以保持平衡为目标的特征序列的协同激活。
也就是说，用于姿势反应的肌肉募集服务于平衡的要求，而不是由干扰引起的肌肉长度的反射性变化。例如，当
人脚下的表面在脚尖朝上的方向上旋转时，踝关节伸肌（腓肠肌）被拉长，可能会出现轻微的牵张反射。然而，
平衡的姿势反应募集拮抗踝屈肌（胫骨前肌），其本身因表面旋转而缩短，同时抑制腓肠肌的拉伸反应。相比之
下，当平台向后移动时，腓肠肌再次延长，但现在它募集募用于姿势反应，牵张反射后肌电图活动的第二次爆
发证明了这一点。因此，由扰动引起的肌肉长度的初始变化并不能确定该肌肉是否被用于姿势控制，并且牵张
反射不是姿势控制的基础。事实上，单突触牵张反射太弱，无法有效地移动身体重心，而且经常被激活以恢复
平衡的姿势肌肉没有被拉伸。
对突然干扰的自动姿势反应具有特有的时间和空间特征。在障碍开始后，必须迅速募集肌肉的姿势反应。如

图 36.2.2所示，站立的猫下方支撑面的突然移动会在 40到 60毫秒内引起肌电图活动。人类的姿势反应潜伏期
较长（脚踝肌肉为 90-120毫秒）；增加的延迟归因于人类更大的体型，因此从感觉受体到中枢神经系统再到腿部
肌肉的信号传导距离更大。自动姿势反应的潜伏期比自主反应时间短，但比单突触牵张反射长。
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图 36.2.2: 自动姿势反应具有模式化的时间特征。肌电图活动具有典型的潜伏期。在平台加速开始约 40毫秒（人
类为 100毫秒）后，平台的前向运动在猫的髋伸肌（前股二头肌）中引起肌电图反应。这种潜伏期是模式化的，
并且在受试者之间是可重复的，大约是单突触牵张反射的 4倍。当平台移动时，爪子向前移动，而躯干由于惯性
而留在后面，导致重心相对于平台以越来越快的速度向后移动。随着肌肉激活后地面反作用力的水平分量增加，
质心的速度达到峰值然后下降。肌电图活动开始和主动反应开始之间大约 30毫秒的延迟反映了兴奋-收缩耦合
和肌肉骨骼顺应性。自动姿势反应伸展后肢，推动躯干向前并恢复重心相对于爪子的位置。

涉及支撑基础变化的姿势反应，例如踏步，比脚保持原位时发生的反应有更长的延迟。较长的时间可能为
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36.2 姿势反应和预期姿势调整使用模式化的策略和协同作用

通过皮层的长循环传输的命令提供了更大的灵活性；例如，开始迈步的脚的选择、迈步的方向以及迈步绕过障
碍物的路径。
姿势肌的激活导致肌肉收缩和力量的发展，导致关节处的扭矩（旋转力）。如图 36.2.2所示，最终结果是主

动响应，即地面反作用力（文本框 36.1），它将重心恢复到其在支撑底座上方的原始位置。肌电图激活和主动反
应之间的延迟，猫大约 30毫秒，人类大约 50毫秒，反映了每块肌肉的兴奋-收缩耦合时间以及肌肉骨骼系统的
顺应性。

特定肌肉中肌电图活动的幅度取决于姿势障碍的速度和方向。幅度随着站立的人或猫下方的可移动平台速
度的增加而增加，并且随着平台运动方向的系统变化而以单调方式变化。如图 36.2.3所示，每块肌肉都对一组
有限的扰动方向做出响应，并具有特征调谐曲线。

A  单个肌肉姿势响应的方向调整

B  每条肌肉都有独特的方向调节

右

前

左

后

500 毫秒

100 微伏

颅骨半膜肌

伸肌

髂腰肌

屈肌

前缝匠肌;

股外侧肌

股二头肌
中部

前

左

后

臀中肌

图 36.2.3: 自动姿势反应具有模式化的方向特征[329]。A.猫的臀中肌（髋关节伸肌和外展肌）对水平面上的一系
列运动方向做出反应。此处显示的肌电图肌电图记录来自一只站在平台上的猫，该平台在 16个均匀间隔的方向
中的每个方向上在水平面上移动。左后肢的臀中肌被几个方向（粉红色）的运动激活，并在其余方向（灰色）受
到抑制。垂直虚线表示平台加速的开始。中间是肌电图活动幅度与自动姿势反应期间运动方向的极坐标图；它
代表肌肉的定向调谐曲线。在响应的前 80毫秒期间，根据曲线下的面积计算肌电图振幅。B.每块肌肉都有一个
不同于其他肌肉的特征性定向调谐曲线，即使它们具有相似的动作。例如，中间股二头肌和颅半膜肌都是髋关
节的伸肌。

尽管单个肌肉具有独特的定向调谐曲线，但肌肉并不是独立激活的，而是协同激活的，具有典型的时间延
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迟。协同作用中的肌肉在姿势反应期间接收到共同的命令信号。通过这种方式，身体的许多肌肉仅由几个信号
控制，减少了计算适当姿势反应所需的时间（文本框 36.2）。

文本框 36.2 (肌肉的协同激活)

♠

协调的运动需要精确控制身体的许多关节和肌肉。维持控制在生物力学上是复杂的，部分原因是关
节旋转和肌肉激活的不同组合可以实现相同的目标。这种冗余赋予了极大的灵活性，例如，在修改步进
模式以跨越我们道路上的障碍时，但代价是大脑对运动轨迹和力的计算变得更加复杂。
运动指令的计算必须包括许多因素，包括重力等外力的影响以及一个身体部分在运动过程中对另一

个身体部分施加的力。当大脑计算对突然干扰的姿势反应时，所有这些因素都会发挥作用，但在计算上
还有一个额外的时间限制：反应必须在一定时间内发生，否则就会失去平衡。
长期以来，人们一直认为大脑通过将控制变量分组来简化对运动的控制，例如，将几块肌肉激活在

一起。如图 36.2.4所示，使用将复杂数据解析为少量组件的数学技术，可以确定，在对平台运动的多个
方向进行自动姿势反应期间，只需要四个协同作用就可以解释人类腿部和躯干 13块肌肉的绝大多数激活
模式。每种协同作用的激活都会产生一个独特的地面力方向，这表明姿势控制是基于与任务相关的变量，
例如脚与地面之间的力，而不是单个肌肉的收缩力。

就像和弦中音符的排列一样，每个肌肉协同作用指定了特定肌肉与其他肌肉一起激活的时间和幅度。
正如一个音符属于几个不同的和弦一样，每一块肌肉都属于不止一种协同作用。当几个和弦同时演奏时，
和弦结构在众多的音符中不再明显。类似地，当几个协同作用同时激活时，观察到的肌肉模式会出现非
结构化的复杂性，但是特定肌肉的激活是系统添加协同命令的结果。协同作用的同时激活简化了运动的
神经命令信号，因为只需要几个中央命令，而不是每个肌肉单独的命令，同时允许姿势控制的灵活性和
适应性。

在对扰动的姿势响应中募集的一组肌肉取决于身体的初始姿势。如图 36.2.5A所示，同样的扰动会导致一个
人在没有帮助的情况下站立、抓住稳定的支撑物站立或四肢蹲伏时产生截然不同的姿势响应。例如，在自由直
立站立期间，向前摇摆会激活腿后部和躯干的肌肉。当受试者抓住稳定的支撑物时，首先激活手臂的肌肉而不
是腿部的肌肉。当受试者像猫一样用脚趾和手指蹲伏时，腿前部和手臂的肌肉会被激活。

由于姿势响应受最近经验的影响，它们只能逐渐适应新的生物力学条件。当受试者站立的平台向后运动引
起向前摇摆时，脚踝、膝盖和髋关节的后部肌肉在平台开始移动后 90毫秒开始依次激活。这种姿势响应，即脚
踝策略，主要通过围绕踝关节旋转身体来恢复平衡。然而，当窄梁的向后运动引起前摇时，仅靠表面扭矩是不可
能恢复平衡的，并且髋关节和躯干的前部肌肉会被激活。如图 36.2.5B所示，这种姿势反应，即髋关节策略，通
过在髋关节处向前弯曲并在脚踝处反向旋转来恢复身体的重心。

当受试者从站在宽阔的平台上移动到狭窄的平衡木上时，她或他在前几次试验中坚持使用脚踝策略。当站
在平衡木上时，此策略不起作用，受试者会倒下。经过几次试验，受试者将逐渐转向使用髋关节策略。类似地，
如图 36.2.5C所示，从平衡木移回平台需要多次试验以使姿势反应适应脚踝策略。
尽管在受试者从平衡木移动到地面后感觉刺激会立即发生变化，但姿势反应会逐渐调整，因为它会通过反

复试验调整为最佳行为。如果姿势反应是简单的反射，它们会在感觉驱动发生变化时立即发生变化。姿势行为
的反复试验变化通常发生在潜意识水平（内隐学习），涉及更新右顶叶皮层内的身体图式和内部世界模型。这种
身体模式是动态的，因为它会根据经验不断更新。
姿势响应不仅会随着练习而改善，而且会保留这种改善，这是运动学习的标志。例如，如图 36.2.6所示，当

受试者练习站在振动表面上时，他们会逐渐学会减少质心位移的程度，并且大部分这种改善在第二天得以保留。
如图 36.2.6所示，患有神经系统疾病（例如多发性硬化症或帕金森氏病）的患者，其姿势响应明显受损，通常可
以通过练习来改善他们的姿势控制，尽管他们可能需要比平时更多的练习才能保持这种改善。
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目标 肌肉协同 募集系数

向左移动
质心

向后和
向右
移动质心

向前
移动质心

向后和
向左

移动质心

肌肉

右   前   左   后 
扰动方向

1

右

前

左

   后
2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

1
2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12
13

图 36.2.4: 姿势指令激活协同效应，而不是单个肌肉。几个肌肉的协同激活可以将运动目标转化为特定的肌肉激
活模式。每一种肌肉协同作用都会以固定的比例激活一组肌肉（彩色条），以产生实现姿势目标所需的机械输出。
每个小节的高度代表每个肌肉的相对激活量或权重（1-13）。在由中央命令和感觉驱动（募集功能）驱动的行为
过程中，每一种协同作用或多或少在特定时间被激活。例如，不同的姿势协同作用在不同的跌倒方向上被激活。
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Chapter 36 / Posture 891
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Figure 36–6 Automatic postural responses change with 
biomechanical conditions.
A. The backward movement of a platform activates different 
groups of muscles depending on initial stance. Gray stick 
figures show initial positions (upright unsupported, quadru-
pedal, or upright supported). The muscles activated in each 
postural response are shown in red. (Adapted, with permission, 
from Dunbar et al. 1986.)
B. When a subject stands on a narrow beam that is abruptly 
moved backward, the anterior muscles—abdominals (ABD) 
and quadriceps (QUAD)—are recruited to flex the trunk and 
extend the ankles, moving the hips backward (the hip strategy). 
When the subject instead stands on a wide platform that is 
moved backward, his posterior muscles—paraspinals (PSP), 
hamstrings (HAM), and gastrocnemius (GAS)—are activated 

to bring the body back to the erect position by rotating at the 
ankles (the ankle strategy). Muscles representative of dif-
ferent postural responses are highlighted in color. Dashed 
vertical lines in the plots indicate onset of platform (or beam) 
acceleration.

C. Postural strategy adapts after the subject moves from the nar-
row beam onto the wide platform. On the beam, the quadriceps 
are activated and the hamstrings are silent; after adaptation to 
the wide platform, the reverse is observed. The transition from
quadriceps to hamstrings activation occurs over a series of trials;
the activity in the quadriceps gradually decreases in amplitude,
whereas the hamstrings are activated earlier and earlier until, by 
trial 8, quadriceps activity disappears altogether. Ankle and trunk
muscles show similar patterns of adaptation. (B. and C, adapted,
with permission, from Horak and Nashner 1986.)

Kandel-Ch36_0883-0907.indd   891 19/01/21   4:07 PM

图 36.2.5: 自动姿势响应随生物力学条件而变化。A.平台的向后运动会根据初始姿势激活不同的肌肉群。灰色简
笔画显示初始位置（无支撑直立、四足支撑或直立支撑）。在每个姿势响应中激活的肌肉以红色显示[330]。B.当
受试者站在一根突然向后移动的窄平衡木上时，前部肌肉（腹肌和四头肌）被募集来弯曲躯干，并伸展脚踝，向
后移动髋关节（髋关节策略）。当受试者站在一个向后移动的宽平台上时，他的后部肌肉（椎旁肌、腿筋和腓肠
肌）会被激活，通过旋转脚踝使身体恢复直立姿势（脚踝策略）。代表不同姿势响应的肌肉以颜色突出显示。图
中的垂直虚线表示平台（或平衡木）加速的开始。C.受试者从窄平衡木移动到宽平台后姿势策略适应。在平衡
木上，股四头肌被激活，腿筋沉默；适应宽平台后，观察到相反的情况。从股四头肌到腿筋激活的转变发生在一
系列试验中；股四头肌的活动幅度逐渐减小，而腿筋被激活的时间越来越早，直到试验 8，股四头肌的活动完全
消失。脚踝和躯干肌肉表现出相似的适应模式[331]。
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图 36.2.6: 可以通过练习学习和保留姿势响应。A.身体质心的位移（质心，金黄色的振荡线）响应不同振幅（灰
色）的向前和向后平台振荡，作为健康受试者学习减少姿势不稳定性。B.在第 1天的训练课程中，前向-后向表
面振荡引起的身体质心位移减少，并且这种改善在健康对照受试者的第 2天得到保留。多发性硬化症患者也学
会减少质心位移，但第二天不会保持这种改善。比较增益（质心/表面位移）的组变化的平均值和标准误差[332]。
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36.3 必须整合和解释体感、前庭和视觉信息以保持姿势

36.2.2 预期姿势调整补偿自主运动

自主运动也会破坏姿势方向和平衡。例如，站立时快速向前抬起手臂会产生伸展髋关节、弯曲膝盖和背屈
脚踝的力量，使身体的重心相对于脚向前移动。如图 36.2.7A所示，神经系统提前了解自主运动对姿势对齐和稳
定性的影响，并激活预期的姿势调整，通常在主要运动之前。

预期的姿势调整特定于生物力学条件。如图 36.2.7B所示，当一个自由站立的受试者快速拉动固定在墙上的
把手时，腿部肌肉（腓肠肌和腿筋）会先于手臂肌肉被激活。当受试者的肩膀靠在一根刚性杆上进行同样的拉
动时，不会发生预期的腿部肌肉活动，因为神经系统依赖杆的支撑来防止身体向前移动。当响应外部提示拉动
手柄时，手臂肌肉在支撑状态下比在独立状态下激活得更快。因此，当任务需要主动的姿势稳定性时，自主的
手臂肌肉激活通常会延迟。

另一种常见的预备姿势调整发生在一个人开始走路时。通过减轻一条腿的重量，重心向前加速和横向加速。
这种姿势调整似乎独立于作为持续运动基础的步进程序（第 33章）。类似地，重心向前移动先于用脚尖站立。如
果受试者只是简单地激活小腿肌肉而不向前移动他的重心，他就无法保持站立状态；在重力恢复扁平足姿势之
前，他只是暂时抬起脚趾。在激活小腿肌肉之前，将重心向前移动到脚趾上方，使其与预期的支撑基础对齐，从
而稳定脚趾的姿势。

自主运动期间的姿势平衡不仅需要控制身体质心的位置和运动，还需要控制围绕质心的角动量。潜水员在
空中时可以围绕质心进行精细的翻滚和扭转，尽管一旦他离开板子，他的质心轨迹就固定了。在自主运动期间，
姿势调整通过预测旋转力来控制身体的角动量。

36.2.3 姿势控制与运动相结合

如图 36.2.7C所示，在行走和跑步过程中，身体处于不断下降的状态，因为重心向前和横向移向处于摆动阶
段的腿。在行走过程中，仅当双脚着地时，重心才位于支撑底部内，即双支撑阶段，这仅为步态周期的 1/3。当
一只脚支撑身体时，重心在脚前移动，始终位于支撑底部的内侧。

在行走和跑步过程中，通过将支撑底座向前和横向移动到落下的重心下方，可以防止跌倒。步态期间的姿
势平衡依赖于每一步的位置来控制质心的速度和轨迹。神经系统使用有关地形和周围环境的视觉信息提前几个
步骤来规划脚的放置。

行走期间的主要姿势挑战是控制移动腿上的上半身重心，尤其是在横向方向上。躯干的过度横向位移和过
度的横向足部放置可变性是运动期间姿势不稳定的迹象。步态期间姿势稳定性异常的患者可能仍然表现出正常
的自动和预期姿势调整、不同感觉条件下的姿势摆动和垂直方向，这表明姿势控制和步态具有不同的神经系统
回路。

36.3 必须整合和解释体感、前庭和视觉信息以保持姿势
由于来自任何一个感觉系统的运动信息可能是模糊的，因此必须将多种模式整合到姿势中心以确定身体的

哪种方向和运动是合适的。任何一种模式对姿势控制系统的影响都因任务和生物力学条件而异。
根据流行的理论，感觉方式被整合以形成位于顶叶皮层内身体的内部表示，神经系统使用顶叶皮层来规划

和执行运动行为。随着时间的推移，这种内部表示必须与早期发育、衰老和受伤相关的变化相适应。

36.3.1 体感信号对于自动姿势响应的时间和方向很重要

许多类型的体感纤维触发并塑造自动姿势响应。I组中最大的纤维（直径 12-20微米）似乎对正常响应延迟
至关重要。如图 36.3.1A所示，I组纤维破坏后肌电图响应的延迟时间更长、上升时间更慢以及幅度更低反映了
由肌梭初级受体编码的加速度信息的丢失。最大和最快传导的感觉纤维是来自肌梭的 Ia传入神经和来自高尔基
腱器官的 Ib传入神经，以及一些来自皮肤机械受体的纤维（第 18章）。I组纤维提供有关身体生物力学的快速
信息，包括对肌肉拉伸、肌肉力量和脚底定向特定压力的响应。然而，来自肌梭和皮肤受体的 II组纤维也可能
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C  行走过程中质心位置由脚部放置控制 

左脚趾离开
（第 1 步）

左脚后跟落下：
（第 3 步）

右脚趾离开：
（第 2 步）

右脚后跟落下：
（第 4 步）
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图 36.2.7: 预期的姿势调整先于自主运动。A. 随拉力的增加，手臂自主拉动的姿势成分在振幅和提前时间上增
加。在这个实验中，受试者被要求拉动用电线连接在墙上的把手。受试者站在测力板上，并在收到信号后快速
拉动手柄以达到指定的峰值力，该峰值力在最大拉力的 5%到 95%之间变化。每次拉动之前都会激活腿部肌肉，
从而在踝关节周围产生旋转力或扭矩。拉力越大，脚踝扭矩越大越早。轨迹在时间为 0时手柄上拉力开始时对
齐[333]。B.姿势调整仅在需要时伴随自主运动。与 A部分一样，受试者被要求拉动固定在墙上的把手。肌电图
轨迹在 0时间对齐，即手臂肌肉（肱二头肌）开始活动。在无支撑站立期间，腿部肌肉（腿筋和腓肠肌）先于手
臂肌肉被激活，以防止身体在手臂拉动过程中向前旋转。红色箭头表示腿部腓肠肌激活的开始，灰色箭头表示
手臂肱二头肌的激活。当受试者的肩部由一根刚性杆支撑时，预期的腿部肌肉活动就没有必要了，因为身体无
法向前旋转。当不需要预期的姿势肌肉活动时，手臂激活会更早。阴影区域表示预期的姿势响应（红色）和初始
手臂肌肉激活（棕色）[334]。C.在步行过程中，质心的轨迹由脚部放置控制。身体的重心在双脚之间，随着受试
者向前行走而向前和左右移动。当身体仅由一条腿支撑时（单支撑阶段），质心位于支撑底部之外并向举重肢移
动。人们在行走时不会跌倒，因为脚在下一步上的放置会使质心减速并将其推回中线[335]。
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在塑造自动姿势响应中发挥作用。尽管它们可能太慢而无法生成响应的最早部分，但它们可能会对质心速度和
位置进行编码。
本体感受和皮肤输入都提供有关姿势方向的线索。例如，在直立姿势期间，随着身体在重力作用下摇摆，肌

肉会伸长和缩短，从而产生与负荷、肌肉长度和伸展速度相关的本体感受信号。关节受体可以检测关节上的压
力，而脚底的皮肤受体对压力中心的运动和身体摇摆时地面反作用力角度的变化做出响应。肾脏附近的压力受
体对重力（体重力感受）敏感，神经系统利用它来帮助检测直立或倾斜的姿势。所有这些信号都有助于身体部
分相对于彼此和平台表面的位置的神经映射，并且可能有助于质心运动的神经计算。
来自肌梭的大直径、快速的体感纤维对于在站立时保持平衡至关重要。当这些轴突死亡时，就像在某些形式

的周围神经病变中发生的那样，对平台运动的自动姿势响应会延迟，从而延迟地面反作用力。结果，如图 36.3.1所
示，质心移动得更快，离初始位置更远，并且需要更长的时间才能返回。因为重心更有可能移到支撑底部之外，
所以平衡不稳定并且可能发生跌倒。因此，患有腿部大纤维周围神经病变的个体会出现共济失调和平衡困难。

36.3.2 前庭信息对于在不稳定表面和头部运动期间的平衡很重要

前庭器官的耳石器官提供有关重力方向的信息，而半规管测量头部旋转的速度（第 27章）。因此，前庭信
息通知神经系统身体相对于重力倾斜了多少，以及它是向前、向后还是向侧面摇摆。

关于身体重力角的体感和前庭信息被结合起来，以相对于重力和其他惯性力来定位身体。例如，如图 36.3.2A所
示，为了在高速环形路径上骑自行车时保持平衡，身体和自行车的方向必须相对于重力和向心力的组合。

与体感输入不同，前庭信号对于平衡响应的正常时间不是必需的。相反，它们通过提供有关身体相对于重
力的方向的信息来影响姿势响应的定向调整。在缺乏功能性前庭传入通路的人类和实验动物中，对角运动或支
撑表面倾斜的姿势响应与正常响应相反。缺乏前庭信号的受试者并没有抵抗倾斜，而是相反，并通过他们自己
的肌肉活动来强调倾斜。相比之下，对平台水平平移运动的响应具有适当的方向调整和延迟，即使在前庭补偿
之前的急性阶段也是如此。

为什么前庭信号的缺失会导致倾斜困难而不是线性运动？答案在于神经系统如何确定垂直方向。重力是导
致身体下落的主要力量。当支撑面倾斜时，健康的受试者使用前庭信息来适应重力以保持直立。相比之下，没
有前庭功能的受试者使用体感输入来将自己定位到支撑表面，并因此随着表面倾斜而下坡。然而，在线性运动
期间，重力和表面垂直是共线的，体感信号足以计算正确的姿势响应。虽然视觉输入也提供垂直参考，但视觉
处理速度太慢，无法参与对快速倾斜的自动姿势响应，尤其是在前庭功能丧失后不久。

在没有前庭信息的情况下，对支撑面线性运动的响应比正常情况下大（超距），导致过度平衡和不稳定。当
前庭信息丢失时，超距是共济失调的主要原因。前庭超距可能是由于运动系统的小脑抑制减少所致，因为前庭
输入的丧失减少了对抑制性浦肯野细胞的驱动。

人类和猫在失去前庭器官后会立即出现共济失调。头部和躯干表现出明显的不稳定性，站姿和步态宽阔，行
走呈编织路径，经常跌倒。转动头部时的不稳定性尤其大，可能是因为仅使用体感信息无法区分躯干运动和头
部运动。缺乏前庭输入的猫和人类会产生运动输出，导致它们主动将自己推向自主转头的一侧，这可能是因为
在没有前庭输入的情况下，编码躯干和头部运动的体感输入被误解了。姿势系统错误地感知到身体正在向远离
头部倾斜的一侧倾斜，并产生相反方向的响应，从而导致不平衡。

前庭功能丧失后，颈部肌肉在日常运动中立即异常激活，并且头部和躯干通常作为一个整体一起运动。几
个月后，常规运动通过前庭补偿变得更加正常，这可能涉及对剩余感觉信息的更大依赖。然而，更具挑战性的
任务受到残留的超测量、头躯干控制的僵硬和不稳定性的阻碍，尤其是当视觉和体感信息无法用于姿势定向时。
当视觉信息减少且支撑表面不稳定时，前庭信息对于平衡至关重要，例如，在沙滩上或在船甲板上的夜晚。

36.3.3 视觉输入为姿势系统提供方向和运动信息

站立不动时视觉会减少身体摇摆并提供稳定提示，尤其是在尝试新的平衡任务或平衡不稳定时。滑冰者和
舞者在旋转时通过将视线固定在视野中的一点来保持稳定。然而，视觉处理速度太慢，无法显著影响对突然和
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A  姿势响应延迟

B  地面力的延迟发展和质心的返回
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图 36.3.1: 大直径体感纤维的缺失会延迟自动姿势响应。在维生素 B6中毒破坏全身的大直径（I组）体感纤维之
前和之后，记录了猫对可移动平台水平运动的姿势响应的肌电图。运动神经元和肌肉力量不受体感纤维损失的
影响，但有关肌肉长度和力量的传入信息会减少。A.在 I组纤维破坏后，支撑平台的水平运动引起的臀中肌姿
势响应显著延迟。这种大约 20毫秒的延迟会导致共济失调和难以保持平衡。B. I组纤维的破坏延迟了后肢的激
活。这种延迟减缓了质心的恢复和平台位移后平衡的恢复。地面反作用力的水平分量开始延迟导致质心的峰值
位移更大，并延迟其返回相对于爪子的原点。

796



36.3 必须整合和解释体感、前庭和视觉信息以保持姿势

896  Part V / Movement

A  指向重力惯性力 B  指向旋转视野

Figure 36–10 The postural system orients the body to  
various external reference frames.

A. When traveling at high speed along a curved path, a cyclist 
orients to the gravito-inertial force (angle A), the vector sum of 
the force caused by gravity and the centripetal force caused 
by acceleration along the curved path. (Used, with permission, 
from Joseph Daniel, Story Arts Media, LLC. Previously 
published in McMahon and Bonner 1983.)

B. The postural system can interpret rightward rotation of 
objects occupying a large region of the visual field as the body 
tilting to the left. In compensation for this illusion of motion, the 
subject tilts to the right, adopting a new postural vertical orien-
tation that is driven by the visual system. The red dashed line 
indicates gravitational vertical. (Adapted, with permission, from 
Brandt, Paulus, and Straube 1986.)

normal response. Rather than resisting the tilt, subjects 
lacking vestibular signals do the opposite and accen-
tuate the tilt through their own muscular activity. In 
contrast, the response to horizontal translation motion 
of a platform has the appropriate directional tuning 
and latency, even in the acute stage prior to vestibular 
compensation.

Why does the absence of vestibular signals cause 
difficulty with tilt but not with linear motion? The 
answer lies in how the nervous system determines 
the direction of vertical. Gravity is the main force that 
causes the body to fall. As the support surface tilts, 
healthy subjects orient to gravity using vestibular 
information to remain upright. In contrast, subjects 
without vestibular function use somatosensory inputs 
to orient themselves to the support surface and conse-
quently fall downhill as the surface tilts. During linear 
motion, however, gravitational and surface vertical 
are collinear, and somatosensory signals are sufficient 
to compute the correct postural response. Although 
visual inputs also provide a vertical reference, visual 

processing is too slow to participate in the automatic 
postural response to rapid tilt, especially soon after the 
loss of vestibular function.

Without vestibular information, the response to 
linear motion of the support surface is larger than nor-
mal (hypermetria), leading to overbalancing and insta-
bility. Hypermetria is a major cause of ataxia when 
vestibular information is lost. Vestibular hypermetria 
may result from reduced cerebellar inhibition of the 
motor system, for the loss of vestibular inputs reduces 
the drive to the inhibitory Purkinje cells.

Humans and cats are quite ataxic immediately 
after loss of the vestibular apparatus. The head and 
trunk show marked instability, stance and gait are 
broad-based, and walking follows a weaving path 
with frequent falling. Instability is especially great on 
turning the head, probably because trunk motion can-
not be distinguished from head motion using soma-
tosensory information alone. Cats and humans lacking 
vestibular inputs produce motor output that results in 
them actively pushing themselves toward the side of 

Kandel-Ch36_0883-0907.indd   896 19/01/21   4:08 PM

图 36.3.2: 姿势系统将身体定位到各种外部参考系。A.沿弯曲路径高速行驶时，骑车人根据重力惯性力（角度 A）
定向，重力惯性力与沿弯曲路径加速度产生的向心力的向量和。为了补偿这种运动错觉，受试者向右倾斜，采
用由视觉系统驱动的新姿势垂直方向。红色虚线表示重力垂直。

意外的平衡障碍的姿势响应。视觉确实在自主运动期间的预期姿势调整中发挥重要作用，例如规划在越过障碍
物时放置脚的位置。
视觉可以对姿势定向产生强大的影响，这在观看从移动观众的角度拍摄并投影在大屏幕上的电影场景时很

明显。模拟乘坐过山车或飞机可以引起强烈的运动感以及姿势肌肉的激活。当足够大的视野区域受到刺激时，就
会产生运动的错觉，例如当站立的对象前面的大圆盘旋转时。如图 36.3.2B所示，受试者通过倾斜他的身体来回
应这种错觉；视野的顺时针旋转被姿势系统解释为身体向左倾斜，受试者通过向右倾斜来补偿。光流的速度和
方向（当人们四处走动时图像在视网膜上的流动）提供了关于身体方向和运动的线索。

36.3.4 来自单一感官形态的信息可能是模棱两可的

任何一种单独的感觉方式都可能提供关于姿势定向和身体运动的模糊信息。例如，视觉系统无法区分自身
运动和物体运动。坐在静止的车辆中时，我们都体验过那种转瞬即逝的感觉，不知道自己是在移动还是相邻的
车辆在移动。
由于 2个原因，前庭信息也可能不明确。首先，前庭受体位于头部，因此提供有关头部加速度的信息，但不

提供有关身体其他部位的信息。姿势控制系统不能单独使用前庭信息来区分静止躯干上的头部倾斜和脚踝旋转
导致的全身倾斜，这两者都会激活半规管和耳石器官。需要来自体感受体的额外信息来解决这种歧义。耳石器
官也不能区分重力加速度和头部的线性加速度。例如，如图 36.3.3所示，向左倾斜可以产生与身体向右加速相
同的耳石刺激。

研究表明，存在神经回路，可以通过结合使用耳道和耳石输入来消除线性加速度的头部倾斜分量的歧义。该
回路的输出可允许姿势系统确定重力相对于头部的方向，而不管头部位置和运动如何。当站在不稳定或倾斜的
表面上时，倾斜和线性运动之间的区别尤为重要。

体感输入也可能提供关于身体方向和运动的模糊信息。当我们直立时，脚底的机械受体和肌肉和关节的本
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36.4 姿势的控制取决于任务

受试者头部向左倾斜

传入神经的放电增加

受试者向右移动

传入神经的放电增加

重力

加
速度 加速度

图 36.3.3: 关于身体姿势和运动的前庭输入可能是模糊的。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。前庭系统的机械受体是响应剪切力而弯曲的发束，从而改变了紧张活跃的感觉传入神经的放电率。头
部倾斜（左）可能会产生相同的剪切力，这会使毛细胞暴露于重力引起的加速度的一部分，或者来自身体的水
平线性加速度（右）。

体受体会发出我们身体相对于支撑面的运动信号。但是单靠体感输入无法区分身体和表面运动，例如，踝关节
屈曲是源于身体前倾还是表面倾斜。我们的共同经验是，我们脚下的地面是稳定的，体感输入反映了我们摇摆
时身体重心的运动。但是表面可能会相对于地球移动，例如船的甲板，或者可能会在我们的重量下变得柔韧，例
如柔软或海绵状的表面。因此，体感信息必须与前庭和视觉输入相结合，让神经系统准确了解支撑面的稳定性
和倾斜度以及我们的身体与地面垂直度的关系。

36.3.5 姿势控制系统使用结合了内部平衡模型的身体模式

由于身体的机械复杂性，包括许多骨骼部分和肌肉，神经系统需要身体的详细表现及其与环境的相互作用。
要在闭眼时执行举手并用食指触摸鼻子的简单动作，您的神经系统必须知道手臂、肩膀和头部各部分的特征（长
度、质量和连接）以及你的手臂相对于重力向量和你的鼻子的方向。因此，来自多个感官系统的信息被整合到
身体的中央表示中，通常称为身体图式。
由维克多 · 古芬克尔开发的用于姿势控制的身体模式不仅仅是一个感觉图，就像初级感觉皮层中皮肤的躯

体表征一样。相反，它结合了身体与环境关系的内部模型。身体模式用于计算适当的预期和自动姿势响应，以
保持平衡和姿势方向。如图 36.3.4A所示，这种内部模型的一个简化示例是，其中身体表示为铰接在脚上的单个
节段。内部模型生成脚在空间方向的估计值，这也用作支撑面方向的估计值，这是一个无法直接感知的变量。

20世纪初期工作的神经学家亨利 ·海德将身体图式描述为一个动态系统，其中空间和时间特征都在不断更
新，这一概念仍然很流行。为了能够充分规划运动策略，身体图式不仅必须包含身体各部分与空间的关系以及
彼此之间的关系，而且还必须包含每个部分的质量和惯性以及对作用在身体上的外力（包括重力）的估计。

身体模式整合了来自体感、前庭和视觉系统的感觉信息，以将身体定向为垂直方向。即使在黑暗中，人们也
可以准确地将投影线重新定向到垂直位置（视觉垂直），并且当坐在倾斜的秋千上时（重力垂直），他们可以将
自己重新定向到垂直。视觉垂直和重力垂直是相互独立的。前庭功能不对称患者视觉垂直异常但重力垂直正常，
而中风偏侧忽视患者视觉垂直异常但重力垂直正常。

身体模式的另一个组成部分是预期作为运动结果的感官信息模型。当神经系统接收到的实际感觉信息与预
期的感觉信息不匹配时，可能会导致迷失方向或晕动病，例如在太空飞行的微重力环境中。然而，随着持续暴
露在新环境中，模型会逐渐更新，直到预期和实际的感官信息一致，并且人不再在空间上迷失方向。

平衡控制的内部模型必须不断更新，无论是在短期内，因为我们利用经验来改进我们的平衡策略，还是在
长期内，随着我们年龄的增长和我们身体的形状和大小发生变化。更新身体图式的一种方法是改变每个感觉系
统的相对灵敏度或权重。
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Figure 36–12 Many types of sensory signals are integrated 
and weighted in an internal model that optimizes balance 
and orientation. (Adapted from Peterka 2002.)
A. The simple example of a person standing on a tilted sur-
face illustrates how the nervous system might estimate 
physical variables that are not sensed directly. The physical 
variables are body tilt with respect to earth vertical or body-
in-space (BS), and body angle relative to the foot (BF). The
angle of the foot in space (FS) is simply the difference BS
− BF. The neural estimate of body in space (bs) comes from 
vestibular and other receptors that detect tilt of the body
relative to gravity. The neural estimate of body angle to foot 
(bf) comes from somatosensory signals related to ankle joint 
angle. The internal model for estimating physical reality, bs −
bf, produces a neural estimate of the foot in space (fs). Such
estimates of the physical world are continually updated based
on experience.
B. Sensory information is weighted dynamically to maintain 
balance and orientation under varying conditions. The figure 
illustrates findings from an experiment in which human 
subjects stood blindfolded on a platform that slowly rotated 
continuously in the toes-up or toes-down direction at ampli-
tudes of up to 8° (peak to peak). 1. Comparison of body sway 

during surface oscillations in a subject with loss of vestibular 
function and a group of control subjects. Body-sway angle is 
measured relative to gravitational vertical during platform tilt 
and expressed as root mean square (RMS) sway in degrees. 
The dashed line represents equal platform and body sway;
for example, for a platform tilt of 4°, an equal amount of body 
sway is 1° RMS. In control subjects, the body and platform 
sway are equal for small platform tilts up to 2°, suggesting 
that people normally use somatosensory signals to remain 
perpendicular to the platform (minimizing changes in ankle 
angle). With larger platform tilts, body sway does not increase
much beyond 0.5° RMS. In contrast, subjects with vestibular
loss sway even more than the platform (1.5° RMS of body tilt 
at 4° of platform tilt) and cannot remain standing at platform
tilts above 4°. Thus, when both vestibular and visual signals are
absent, a person attempts to maintain his position only relative
to the support surface and has difficulty maintaining balance 
as that surface moves. 2. In control subjects, as platform tilt
increases, the influence of somatosensory input decreases 
with increasing platform tilt while the influence of vestibular 
input increases. At larger tilt angles, the greater influence of
vestibular input minimizes the degree of body sway away from
gravitational vertical.

Kandel-Ch36_0883-0907.indd   899 19/01/21   4:08 PM

图 36.3.4: 许多类型的感官信号在优化平衡和方向的内部模型中被集成和加权[336]。A.一个人站在倾斜的表面上
的简单例子说明了神经系统如何估计无法直接感知的物理变量。物理变量是身体相对于地球垂直倾斜，以及身
体相对于脚的角度。脚在空间中的角度就是差值身体相对于地球垂直倾斜 −身体相对于脚的角度。空间中身体
的神经估计来自前庭和其他检测身体相对于重力倾斜的受体。身体相对于脚角度的神经估计来自与踝关节角度
相关的体感信号。用于估计物理现实的内部模型空间中身体的神经估计 −身体相对于脚角度的神经估计产生脚
在空间中角度的神经估计。这种对物理世界的估计会根据经验不断更新。B.感官信息动态加权以在不同条件下
保持平衡和定向。该图说明了一项实验的结果，在该实验中，人类受试者蒙着眼睛站在一个平台上，该平台以高
达 8°（峰到峰）的幅度在脚趾向上或脚趾向下的方向上连续缓慢旋转。1. 前庭功能丧失的受试者和一组对照受
试者在表面振荡期间身体摇摆的比较。车身摇摆角是在平台倾斜期间相对于重力垂直方向测量的，并表示为以
度为单位的均方根摇摆。虚线代表平等的平台和身体摇摆；例如，对于 4°的平台倾斜，等量的身体摇摆是 1°均
方根。在控制对象中，身体和平台的摇摆对于小平台倾斜高达 2°是相等的，这表明人们通常使用体感信号来保
持与平台的垂直（最小化脚踝角度的变化）。对于更大的平台倾斜度，车身摇摆不会增加太多超过 0.5°均方根。
相比之下，前庭功能丧失的受试者比平台摇摆得更多（平台倾斜度为 4°时身体倾斜度为 1.5°均方根）并且不能
在平台倾斜度超过 4°时保持站立。因此，当前庭信号和视觉信号均不存在时，人试图仅相对于支撑表面保持其
位置并且难以在该表面移动时保持平衡。2. 在控制对象中，随着平台倾斜度的增加，体感输入的影响随着平台
倾斜度的增加而减小，而前庭输入的影响增加。在更大的倾斜角度下，前庭输入的影响更大，可以最大限度地
减少身体偏离重力垂直方向的程度。
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36.4 姿势的控制取决于任务
用于控制姿势的感官和肌肉因任务限制和要求而异。例如，当在空间站工作时前庭信息和体感信息发生变

化时，视觉被用来引导身体完成任务，姿势平衡的目标从防止因重力跌倒变为防止因惯性与物体意外碰撞。一
个健康的神经系统通过修改其对不同感官信息的相对依赖性并通过使用不同的肌肉组来优化实现姿势控制和自
主运动的目标，从而非常迅速地适应不断变化的任务、目标和环境。

36.4.1 任务要求决定了每个感觉系统在姿势平衡和定向中的作用

姿势控制系统必须能够改变不同感觉方式的权重，以适应环境和运动目标的变化。站在坚固稳定表面上的
受试者往往主要依靠体感信息来进行姿势定向。当支撑面不稳定时，受试者更多地依赖前庭和视觉信息。然而，
即使支撑表面不稳定，用指尖轻触稳定的物体也比视觉更有效地保持姿势定向和平衡。当视觉和体感信息不明
确或不存在时，前庭信息尤为重要，例如在下坡滑雪或在船的甲板下行走时。
个体感觉方式的可变权重在一项实验中得到证明，在该实验中，受试者被蒙住眼睛，并被要求静静地站在

一个表面上，倾斜度缓慢地以不同的幅度振荡，幅度高达 8°。如图 36.3.4B所示，对于小于 2°的倾斜，所有受
试者都会随着平台摇摆，这表明他们使用体感信息将身体定向到支撑表面。在更大的倾斜度下，健康的受试者
会减弱他们的摇摆并更多地根据重力垂直而不是表面来调整他们的姿势，因为他们更多地依赖前庭信息，所以
他们停止增加身体摇摆。因此，如图 36.3.4B2所示，控制对象的相对感觉权重发生变化，例如在稳定的平台上
体感重量最高，而站在不稳定的表面上前庭重量最高，例如表面倾斜度大。相比之下，失去前庭功能的患者会
随着平台摇摆不定，随后会在大表面倾斜时跌倒。这种行为与患者对平台倾斜的不适当自动姿势响应一致。

诸如此类的研究表明，当人们站在移动或不稳定的表面上时，前庭信息和视觉信息的权重会增加，而体感
信息的权重会降低。任何感觉方式都可能在特定时间占主导地位，这取决于姿势支持的条件和要执行的特定运
动行为。

36.5 姿势控制分布在神经系统中
姿势定向和平衡是通过从脊髓到大脑皮层的中枢神经系统各级之间的动态和依赖于上下文的相互作用来实

现的。涉及姿势控制的主要大脑区域如图 36.5.1所示。来自大脑皮层所有叶中特定区域的信号会聚并整合以确
定从运动皮层区域到皮层下结构的适当输出。然后基底神经节、小脑和脑桥脚核将输出发送到脑干。最终，来
自这些不同来源的输入导致网状脊髓和前庭脊髓通路的激活，这些通路下行到脊髓，在那里它们接触中间神经
元和脊髓运动神经元以进行姿势控制。

来自视觉、前庭和体感来源的传入输入沿着神经轴整合，包括前庭核和右顶叶皮层，以告知身体方向和平
衡的内部模型。这个内部模型由小脑根据运动命令后预期和实际感觉反馈之间的误差信号不断更新。

36.5.1 脊髓回路足以维持反重力支持但不足以维持平衡

成年猫在胸椎水平完全横断脊柱，根据经验，可以以相当正常的后肢和躯干姿势方向支撑其后躯的重量，但
它们几乎无法控制平衡。当支撑面移动时，这些动物的后肢不会表现出正常的姿势响应。他们对水平运动的响
应包括伸肌中小的、随机的、高度可变的活动爆发，而屈肌的姿势活动是完全不存在的。尽管伸肌和屈肌可以
用于其他运动（例如踏上跑步机），但缺乏主动平衡，这表明与运动不同，姿势肌肉激活需要脊柱上控制。
脊柱横断的成年猫只能在很短的时间内独立站立，并且稳定性范围很窄；头部转动尤其会导致动物失去平

衡。稳定性可能来自四足站立提供的广泛支撑基础、支撑后躯重量的强直收缩后肢伸肌的刚度，以及持续产生
姿势响应的前肢的主动补偿。脊髓损伤的人有不同程度的反重力肌肉紧张，但在损伤水平以下缺乏自动姿势响
应。这些结果强调反重力支持和平衡控制是不同的机制，平衡的控制需要脊髓上回路的参与。
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图 36.5.1: 神经系统的许多部分控制姿势。额叶、顶叶、颞叶和枕叶皮层区域，以及基底神经节、小脑和脑桥脚
核，为下行至脊髓运动神经元的网状脊髓和前庭脊髓通路提供输入。来自视觉、前庭和体感系统的传入输入被
整合到脑干和皮层中，以更新身体模式并通知未来的姿势命令。
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36.5.2 脑干和小脑整合姿势的感觉信号

如果单独的脊髓回路不能产生自动姿势响应，那么哪些脊髓上中枢负责这些响应？虽然这个问题的答案仍
然未知，但很好的候选者包括脑干和小脑，它们高度相互关联并协同工作以调节下行指令到四肢和躯干的脊髓
运动中枢。这些区域具有姿势控制中心预期的输入-输出结构。
自动姿势响应的肌肉协同作用可能在脑干中组织，也许是网状结构。然而，姿势协同作用适应环境和任务

需求的变化可能需要小脑。
小脑的 2个区域影响方向和平衡：前庭小脑（结节、悬雍垂和顶核）和脊髓小脑（前叶和间位核）。如图 37.2.3所

示，这些区域与前庭核团以及脑桥和延髓的网状结构相互连接。脑干和前庭小脑的损伤会导致头部和躯干控制
的各种缺陷，包括从垂直方向倾斜的倾向，即使睁眼也是如此，这表明姿势定向的内部表示存在缺陷。脊髓小
脑的损伤会导致过度的姿势摇摆，闭眼时更糟，行走时的共济失调和过度的姿势响应，表明平衡矫正缺陷。脑
桥和延髓中的某些区域促进或抑制伸肌紧张，并可能参与反重力支持。

脑干和小脑是感觉输入的整合部位，可能会产生身体方向和平衡的内部模型。前庭和视觉输入分布到脑干
中枢（第 25和 27章）和前庭小脑。脊髓小脑接收来自快速传导的本体感受纤维和皮肤纤维的信号。传导速度
较慢的体感纤维投射到前庭核和网状结构。

2 个主要的下行系统将信号从脑干和小脑传送到脊髓，并可以触发自动姿势响应以实现平衡和定向。如
图 37.2.4 所示，内侧和外侧前庭脊髓束起源于前庭核团，内侧和外侧网状脊髓束起源于脑桥和延髓的网状结
构。这些束的损伤导致严重的共济失调和姿势不稳。相比之下，皮层脊髓束和红核脊髓束的损伤对平衡的影响
很小，尽管它们会对随意肢体运动产生严重干扰。

36.5.3 脊髓小脑和基底神经节在姿势适应中很重要

患有酒精性前叶综合症等脊髓小脑疾病和帕金森病等基底神经节缺陷的患者会出现姿势困难。研究表明，脊
髓小脑和基底神经节在适应不断变化的条件的姿势响应中发挥互补作用。
脊髓小脑是根据经验调整姿势响应幅度的地方。基底神经节对于在条件突然变化时快速调整姿势设置很重

要。脊髓小脑和基底神经节都调节肌肉张力和力量以进行自主姿势调整。然而，它们对于触发或构建基本姿势
模式不是必需的。
脊髓小脑疾病患者在反复试验过程中难以通过练习改变平衡调整的幅度，但可以根据感觉反馈在条件变化

后立即轻松适应姿势反应。例如，当平台速度随着每次试验的增加而增加时，站在可移动平台上的患者会适当
地缩放姿势反应的大小。这些姿势调整依赖于速度信息，该信息由平台运动开始时的体感输入编码。
相比之下，患有小脑疾病的患者无法使用预期的姿势位移幅度来衡量基于前馈控制的姿势反应的大小。因

为在平台停止移动之前不知道平台移动的幅度，在初始姿势反应完成后很久，受试者不能使用手头试验的反馈
来指导反应，而必须使用他以前试验的经验来告知他在随后的相同振幅试验中的反应。如图 36.5.2A所示，健康
的受试者很容易做到这一点，而患有脊髓小脑疾病的患者则无法根据最近的经验有效地调整他的姿势反应。

站在可移动平台上的健康受试者能够在平台突然向后运动期间调整肌肉活动，以抵消由扰动引起的向前摇
摆。如图 36.5.2B所示，患有脊髓小脑疾病的受试者总是反应过度，尽管肌肉激活的时间是正常的。结果，这个
人返回到直立位置之外并来回摆动。让人想起迷路切除术后立即观察到的超距，小脑超距也可能是由于浦肯野
细胞对脊髓运动中枢的抑制作用丧失所致。
帕金森病患者可以通过充分的练习逐渐改变他的姿势反应，但当情况突然改变时很难改变反应。当初始姿

势改变时，就会看到这种姿势不灵活。例如，当一个正常的受试者从直立状态转换为坐在可移动平台上的凳子
上时，他对平台向后移动的自动姿势反应模式会立即发生变化。因为从站姿转换为坐姿后不再需要腿部肌肉活
动，因此不再募集该成分。
如图 36.5.3所示，相比之下，帕金森病患者在坐姿和站立时采用相同的肌肉激活模式。左旋多巴替代疗法

不会提高患者改变姿势的能力。然而，随着坐姿的重复试验，腿部肌肉活动最终消失，表明足够的经验可以适
应姿势反应。帕金森病患者在被指示增加或减少姿势反应的幅度时也会遇到困难，这种困难与无法快速改变认
知设置一致。
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Figure 36–14 The spinocerebellum has a role in adapt-
ing postural responses to changing conditions and in 
scaling postural responses to anticipated postural distur-
bances. The spinocerebellum is important for adapting postural 
responses based on experience. Patients with a spinocerebellar 
disorder are able to use immediate sensory input, but not  
experience, to adjust automatic postural responses. (Adapted, 
with permission, from Horak and Diener 1994.)

A. 1. In this experiment, subjects stand on a platform that is 
moved horizontally; the velocity is increased on each trial. Main-
taining balance requires scaling responses to the velocity of 
the platform using sensory feedback. The adjustments in a sub-
ject with a spinocerebellar disorder have the same regression 
coefficient (slope) as those of a control subject, even though 
in each trial the responses are larger and more variable than 
those of the control subject. 2. When subjects are required 
to anticipate and adapt to platform translation, the postural 

adjustments in the spinocerebellar subject are compromised. 
When translation amplitude is random, responses are large, as 
if the subject expects a large translation. When trials with the 
same amplitude are repeated, a control subject learns to pre-
dict the amplitude of the disturbance and adjust his response. 
In contrast, a spinocerebellar subject shows no improvement in 
performance; he cannot use his experience in one trial to adjust 
his responses in subsequent trials. All responses are large, as if 
the subject always expects the large translation.

B. In this experiment, subjects stand on a platform that is 
moved backward (6 cm amplitude at 10 cm/s). In a control 
subject, the onset of movement evokes a small burst of activ-
ity in the gastrocnemius (GAS), an ankle extensor. In a subject 
with damage to the anterior lobe of the cerebellum, the muscle 
responses are overly large, with bursts of activity alternating 
between the gastrocnemius and its antagonist, the tibialis  
anterior (TIB).
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图 36.5.2: 脊髓小脑在适应不断变化的条件的姿势反应和调整对预期姿势障碍的姿势反应方面发挥作用。脊髓小
脑对于根据经验调整姿势反应很重要。脊髓小脑疾病患者能够使用即时感觉输入，但不能使用经验来调整自动
姿势反应[337]。A. 1. 在这个实验中，受试者站在一个水平移动的平台上；每次试验都会增加速度。保持平衡需
要使用感官反馈来缩放对平台速度的响应。患有脊髓小脑疾病的受试者的调整具有与对照受试者相同的回归系
数（斜率），即使在每个试验中的反应比对照受试者的反应更大且变化更大。2. 当受试者需要预测和适应平台平
移时，脊髓小脑受试者的姿势调整就会受到影响。当平移幅度是随机的时，反应很大，就好像受试者期望一个
大的平移一样。当重复相同振幅的试验时，控制对象学会预测干扰的振幅并调整他的反应。相比之下，脊髓小
脑受试者的表现没有任何改善；他不能利用他在一次试验中的经验来调整他在随后试验中的反应。所有的回复
都很大，就好像受试者总是期待大的翻译。B.在此实验中，受试者站在向后移动的平台上（6厘米振幅，10厘
米/秒）。在对照对象中，运动的开始会引起腓肠肌（一种踝关节伸肌）的小幅活动爆发。在小脑前叶受损的受试
者中，肌肉反应过大，胫前肌及其拮抗剂胫前肌之间交替出现爆发性活动。
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36.5 姿势控制分布在神经系统中904  Part V / Movement
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Figure 36–15 The basal ganglia are important for adapting 
postural responses to a sudden change in initial conditions. 
(Adapted, with permission, from Horak, Nutt, and Nashner 
1992.)

A. When a normal subject switches from upright stance to 
sitting, he immediately modifies his response to backward 
movement of the support platform. The postural response to 
movement while seated does not involve the leg muscles—
the gastrocnemius (GAS) and hamstrings (HAM)—but does 

activate the paraspinal muscles (PSP) and with shorter latency 
than in the response to movement while standing. (Abbre-
viations: ABD, abdominals; QUAD, quadriceps; TIB, tibialis 
anterior.)

B. A patient with Parkinson disease does not suppress the leg 
muscle response in the first trial after switching from standing 
to sitting. The postural response of this subject is similar for 
both initial positions: Antagonist muscles (purple) are activated 
along with agonists (pink).
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图 36.5.3: 基底神经节对于适应初始条件突然变化的姿势响应很重要[338]。A.当正常受试者从直立姿势转换为坐
姿时，他会立即改变对支撑平台向后移动的反应。坐着时对运动的姿势响应不涉及腿部肌肉（腓肠肌和腿筋），
但会激活椎旁肌，并且比站立时对运动的反应潜伏期更短。B.帕金森病患者在从站立转为坐姿后的第一次试验
中没有抑制腿部肌肉反应。该受试者的姿势反应对于 2个初始位置都相似：拮抗肌（紫色）与激动肌（粉红色）
一起被激活。
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36.6 要点

帕金森病患者除了无法适应不断变化的环境外，还存在姿势张力和力量产生方面的问题。该疾病的运动迟
缓（运动迟缓）反映在姿势反应中力量发展缓慢，其僵硬表现为共同收缩。左旋多巴替代品极大地提高了患者
的能力，不仅可以产生有力的自主运动，还可以产生伴随的姿势调整，例如站立和步态。然而，左旋多巴对意外
干扰的自动姿势反应和姿势适应都没有改善，这表明这些功能涉及受帕金森病影响的非多巴胺能通路。

36.5.4 大脑皮层中心有助于姿势控制

大脑皮层的几个区域影响姿势定向和平衡，包括预期和自动姿势响应。大多数在大脑皮层中发起的自主运
动需要姿势调整，而姿势调整必须在时间和幅度上与运动的主要目标相结合。这种整合发生在何处尚不清楚。
与自动姿势反应相比，大脑皮层更多地参与预期姿势调整。然而，最近的脑电图研究表明，在启动自动姿势

反应之前，大脑皮层区域会因预期姿势障碍而被激活。这一发现与大脑皮层优化平衡控制作为运动规划的一部
分的观点是一致的。
辅助运动区和颞顶皮层都与姿势控制有关。运动皮层之前的辅助运动区可能与伴随自主运动的预期姿势调

整有关。颞顶皮层似乎整合了感觉信息，并且可能包含用于感知身体垂直度的内部模型。岛叶皮层的损伤会损
害视觉垂直的感知，而顶叶上皮层的损伤会损害姿势垂直的感知，并且当站在不稳定的支撑物上时，这些缺陷
中的任何一个都可能损害平衡。

感觉运动皮层接收信号平衡紊乱和姿势反应的体感输入。然而，该区域对于自动姿势调整不是必需的。损
伤猫的运动皮层会损害前肢在站立期间响应轻触而抬起，但不会消除对侧前肢伴随的姿势调整。虽然感觉运动
皮层不负责姿势调整，但它可能在此过程中发挥作用。

行为研究也表明皮层过程与姿势控制有关。控制姿势，就像控制自主运动一样，需要注意。当受试者必须根
据视觉或听觉提示按下按钮，同时保持平衡时，他们的反应时间会随着任务难度的增加而增加（例如，用一只
脚保持平衡与坐着保持平衡）。此外，当受试者在积极保持姿势的同时尝试执行认知任务时，其中 1个或 2个的
表现都会下降。例如，当要求受试者单脚站立时以三为单位倒数，认知任务和姿势调整都会恶化。对意外干扰
的自动姿势反应的时间受认知干扰的影响很小。

平衡控制也受情绪状态的影响，因此在姿势控制中涉及边缘系统。例如，害怕跌倒会增加姿势张力和刚度，
减少摇摆区域，增加摇摆速度，并改变平衡策略以应对干扰。

最后，平衡控制也受到注意能力和需求的影响，从而牵涉到额顶注意网络。有证据表明，在双重任务条件
下，中央处理资源存在竞争，在这种情况下，一个人必须保持平衡并执行并发的认知任务。与单独评估姿势或认
知表现的单任务条件相比，双重任务条件下的姿势控制和认知表现都可能受损。随着认知需求的增加，对姿势
扰动的反应幅度更小并且发生的潜伏期更长。然而，在必要时，健康的人会优先考虑姿势控制而不是认知任务，
并随着姿势需求的增加而表现出认知能力下降。相比之下，患有帕金森病等神经系统疾病的人在双重任务情况
下可能不会优先考虑姿势控制，并且在双重任务情况下跌倒的风险可能会增加。

尽管大脑皮层特定区域在姿势控制中的作用在很大程度上是不确定的，但毫无疑问，皮层对于学习新的、复
杂的姿势策略很重要。大脑皮层必须参与使用认知信息和教练建议的运动员和舞者在平衡和姿势定向方面的惊
人改善。事实上，每当我们在湿滑的地面上行走、站在移动的公共汽车上或在摇晃的船上等候时有意识地保持
平衡时，大脑皮层都会参与姿势控制。

36.6 要点
1. 姿势的 2个目标是平衡和定向。平衡控制使身体保持稳定平衡，避免跌倒。姿势定向使身体部分相对于

彼此和与世界对齐，例如保持头部垂直。
2. 站立时身体重心的突然位移会触发脚踝、髋关节和/或踏步策略，以将重心返回到脚部支撑的底部。
3. 姿势反应快速且自动，但能快速适应环境、意图和条件的变化。姿势反应也可以通过练习得到改善。
4. 激活集中组织的肌肉协同作用来控制平衡。这种协同组织简化了神经控制，因此只需要几个中央命令，而

不是每个肌肉的单独命令，同时允许姿势控制的灵活性和适应性。
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36.6 要点

5. 体感、前庭和视觉感觉方式被整合，形成神经系统用于姿势定向和平衡控制的身体内部表示。体感信号
触发最快、最大的姿势反应，并且对于控制站立时的姿势摇摆最为关键。当站立在不稳定的表面上时，前庭信
号尤其重要，此时很难使用体感信息进行姿势定向。视觉输入提供空间方向和运动信息。

6. 在行走和跑步期间，身体重心通常位于足部支撑底部之外，因此通过调整足部位置和侧向躯干稳定性来
控制重心相对于不断变化的支撑底部来提供平衡。

7. 前庭小脑和脊髓小脑与前庭核团和脑干的网状结构相互连接，用于控制平衡和姿势定向。
8. 基底神经节对于控制轴向姿势张力、根据初始条件调整姿势反应策略以及预期姿势控制非常重要。小脑

对于在反复试验过程中通过练习调整平衡反应的大小以及调整姿势反应的大小非常重要。
9. 姿势控制涉及从脑干到额叶皮层的许多大脑区域，但涉及不同类型姿势控制的特定回路（自动姿势响应、

预期姿势调整、姿势中的身体摇摆、身体图式和垂直度的感觉统合）尚未确定。
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