
第 37章 小脑

小脑仅占大脑总体积的 10%，但包含一半以上的神经元。小脑皮层由一系列高度规则的重复单元组成，每
个单元都包含相同的基本微回路。小脑的不同区域接收来自不同大脑和脊柱结构的投射，然后投射回大脑。小
脑所有区域的结构和生理学的相似性意味着小脑的不同区域对不同的输入执行相似的计算操作。
人类和实验动物的小脑损伤症状提供了令人信服的证据，证明小脑参与了对运动的控制。因此，这些症状

除了可以为临床医生提供诊断外，还有助于确定小脑在控制行为中的可能作用。
几个基本原则定义了我们对小脑生理功能的理解。首先，小脑在运动产生的感觉反馈之前起作用，从而提

供肌肉收缩的前馈控制。其次，为了实现这种控制，小脑依靠身体的内部模型来处理感觉输入并将其与运动命
令的副本进行比较。第三，小脑在运动和感知时序中扮演着特殊的角色。第四，小脑对于适应和学习运动技能
至关重要。最后，灵长类动物的小脑与大脑皮层的非运动区域有广泛的联系，表明它在运动和非运动行为的表
现和学习中发挥着相似的功能。

37.1 小脑损伤导致明显的症状和体征

37.1.1 损伤导致运动和姿势的特征性异常

涉及小脑的疾病通常会破坏正常的运动模式，证明小脑在运动中的关键作用。患者描述失去了大多数动作
的自动、无意识的性质。20世纪初，戈登 ·霍姆斯记录了一位右小脑半球受损男子的自述：“我左臂的动作是下
意识的，但右臂的每一个动作我都得考虑。我在转弯时突然停了下来，在我重新开始之前必须考虑一下。”

这被解释为小脑输入和输出的自动处理水平中断。由于小脑功能障碍，大脑皮层似乎需要在编程运动动作
的细节方面发挥更积极的作用。重要的是，患有小脑损伤的个体不会经历与大脑皮层损伤相关的瘫痪症状。相
反，他们在自主运动、行走和姿势方面表现出特征性异常，这些异常提供了有关小脑功能的重要线索。

小脑障碍最突出的症状是共济失调，或运动不协调。共济失调是一个通用术语，用于描述与小脑损伤相关的
集体运动特征。患有小脑疾病的人做出的运动在性质上显得生涩、不规则且高度可变。如图 37.1.1A所示，到达期
间的肢体共济失调的特征是弯曲的手部路径不对称，因为它们超过或低于预期目标并振荡。患者经常将运动分
解成多个部分，大概是为了简化对多关节运动的控制（运动分解）。然而，这可能并不有效。例如，如图 37.1.1B所
示，患者在移动肘部时通常难以保持肩部稳定，这种缺陷被认为是由于对肘部运动如何机械影响肩部的预测不
佳所致。如果预测失败，则患者将被迫尝试使用延时反馈来稳定肩部，但效果较差。

在到达运动结束时，手接近目标时会出现明显的振荡。这种动作（或意图）震颤是一系列错误的、过度尝试
纠正运动的结果。当闭上眼睛时，它基本上消失了，这表明它是由运动的时间延迟视觉反馈驱动的。最后，如
图 37.1.1C所示，患者在重复运动的速度和规律性方面表现出异常，这种体征被称为轮替运动障碍，当患者尝试
进行快速交替运动时很容易证明这一点。

患有小脑损伤的人也表现出步态共济失调和平衡能力差。走路时，他们的步伐不规律，时间和位置不一致。
他们很难将重心从一只脚转移到另一只脚，这可能导致跌倒。当他们坐着、站着和走路没有支撑时，尤其是在
他们开始、停止或转弯时，躯干会摆动。双脚分开的宽步进模式很常见，被认为是提高稳定性的补偿措施。

小脑功能障碍常见的其他体征也可能因其他大脑区域受损而出现。患有小脑损伤的人通常会说话含糊不清，
时间不规律（构音障碍）；眼球以慢相和快相反复来回运动（眼球震颤）；以及对被动肢体移位（肌张力减退）的
抵抗力降低，这被认为与经常在小脑患者中观察到的所谓“摆动反射”有关。在患有小脑疾病的患者中，用反射
锤敲击髌腱产生膝跳后，腿可能像钟摆一样摆动多次，而不是立即停止。
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图 37.1.1: 在小脑疾病中观察到的典型缺陷。A.一位小脑患者将他的手臂从抬高的位置移动到触摸他的鼻尖显示
出范围和方向不准确（辨距障碍）并且分开移动他的肩膀和肘部（运动分解）。当手指靠近鼻子时震颤会增加。
B.相互作用力矩补偿失败可以解释小脑性共济失调。受试者弯曲肘部，同时保持肩膀稳定。在控制对象和小脑
患者中，由于肘部移动，净肘部扭矩很大。在控制对象中，净肩扭矩相对较小，因为相互作用扭矩会自动被肌肉
扭矩抵消。在小脑患者中，这种补偿失败了；存在肌肉扭矩，但不适合抵消相互作用扭矩。结果，患者无法在不
引起肩部位置大扰动的情况下弯曲她的肘部[339]。C.受试者被要求交替旋前和旋后前臂，同时尽可能快地屈曲和
伸展肘部。手和前臂的位置痕迹显示交替运动的正常模式和小脑疾病典型的不规则模式（轮替运动障碍）。

37.1.2 损伤会影响特定的感知能力和认知能力

现在已知小脑损伤会影响本体感受能力（肢体位置和运动的感觉），但仅限于主动运动期间。本体感受敏锐
度（对四肢位置的感觉和运动的感觉）通常对主动运动比对被动运动更精确。小脑患者在必须判断 2个被动运
动中哪一个较大时表现出正常的本体感受敏锐度。然而，当他们主动移动肢体时，他们的本体感受敏锐度比健
康人差。对这些发现的一种解释是，小脑通常有助于预测主动运动将如何展开，这对于运动协调和感知四肢在
主动运动中的位置很重要。

小脑损伤也会影响认知过程，尽管与明显的感觉运动功能障碍相比，这些缺陷不太明显。一些最早的研究
通过在健康个体的行为过程中使用功能性成像技术来观察大脑活动，从而揭示了小脑在一系列认知任务中的作
用。例如，在一项使用正电子发射断层扫描成像受试者在默读、朗读和演讲期间的大脑活动的研究中，当受试者
大声朗读时，参与控制嘴部运动的小脑区域比他们默读时更活跃。然而，令人惊讶的是，当受试者被要求说出
与名词相关的动词时，小脑激活在一个认知能力更强的任务中更为明显；如果受试者看到“狗”这个词，他或她
可能会回应“吠叫”。与简单地大声朗读相比，单词联想任务会显著增加右侧小脑的活动。与这一发现一致，右
小脑受损的患者无法学习单词联想任务。

到目前为止，许多研究已经揭示了小脑损伤后执行功能、视觉空间认知、语言处理和情绪处理方面的明显
缺陷。对于不同类型的认知功能，小脑内似乎存在一些区域特异性。中线小脑或小脑蚓体的损伤似乎与情绪或
情感失调有关，这可能是由于其与边缘结构的相互联系。右小脑半球的损伤与语言功能障碍和言语功能障碍有
关，推测是因为右小脑半球与左大脑皮层半球相互联系。同样，左小脑半球的损伤与视觉空间功能障碍有关，可
能是因为该半球与右大脑皮层半球相互联系。此外，检查认知功能障碍的研究产生了不同的结果；患者在一项
研究中表现正常，但在另一项研究中表现不佳。一些研究表明，当患者在小脑受损后不久接受测试时，认知缺
陷最为明显，大脑皮层水平的代偿可能会逐渐弥补小脑功能的丧失。然而，当小脑在童年时期受到损伤时，认
知缺陷可能会更加强烈和持久。

因此，有时难以描述由小脑损伤引起的认知缺陷。可以明确的是，小脑丧失后的运动功能障碍比认知功能
障碍更为明显。与认知过程中涉及的小脑计算损伤的皮层补偿相比，运动控制的皮层区域更不能补偿小脑运动
控制的损失。

808



37.2 小脑通过其他大脑结构间接控制运动

37.2 小脑通过其他大脑结构间接控制运动
了解小脑的解剖结构及其与不同大脑结构的相互作用对于了解其功能至关重要。在本节中，我们将考虑小

脑的一般解剖结构及其输入和输出。

37.2.1 小脑是一个大的皮层下脑结构

小脑占据后颅窝的大部分。如图 37.2.1A所示，它由灰质外层（小脑皮层）、内部白质和 3对深部核组成：顶
核、间位核（本身由栓状核和球状核组成）和齿状核。小脑的表面非常复杂，有许多平行的褶皱或叶状结构。

两条深横裂将小脑分为 3个叶。如图 37.2.1A所示，背侧的原裂将前叶和后叶分开，它们共同构成小脑体。
如图 37.2.1B所示，腹侧表面的后外侧裂将小脑体与较小的绒球小结叶分开。每个叶从中线延伸穿过小脑到最外
侧的尖端。在正交的前后方向上，2条纵向沟将 3个区域分开：如图 37.2.1D所示，中线小脑蚓体和 2个小脑半
球，每个半球都分为中间区域和外侧区域。
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Figure 37–2 Gross features of the cerebellum. (Adapted, 
with permission, from Nieuwenhuys, Voogd, and van Huijzen 
1988.)

A. Part of the right hemisphere has been cut away to reveal the 
underlying cerebellar peduncles.

B. The cerebellum is shown detached from the brain stem.

C. A midsagittal section through the brain stem and cerebellum 
shows the branching structure of the cerebellum. The cerebellar 
lobules are labeled with their Latin names and Larsell’s Roman 
numeral designations. (Reproduced, with permission, from Lar-
sell and Jansen 1972.)

D. Functional regions of the cerebellum.

vestibular input arises from the vestibular nuclei in the 
brain stem. The vestibulocerebellum also receives vis-
ual input, from both the pretectal nuclei that lie deep 
in the midbrain beneath the superior colliculus and the 
primary and secondary visual cortex through the pon-
tine and pretectal nuclei.

The vestibulocerebellum is unique in that its
output bypasses the deep cerebellar nuclei and pro-
ceeds directly to the vestibular nuclei in the brain
stem. Purkinje cells in the midline parts of the ves-
tibulocerebellum project to the lateral vestibular 
nucleus to modulate the lateral and medial ves-
tibulospinal tracts, which predominantly control
axial muscles and limb extensors to assure balance

during stance and gait (Figure 37–5A). Disruption of 
these projections through lesions or disease impairs 
equilibrium.

The most striking deficits following lesions of the 
lateral vestibulocerebellum are in smooth-pursuit eye 
movement toward the side of the lesion. A patient 
with a lesion of the left lateral vestibulocerebellum 
can smoothly track a target that is moving to the right, 
but only poorly tracks motion to the left, using sac-
cades predominantly (Figure 37–6A). These patients 
can have normal vestibulo-ocular reflex responses 
to head rotations but cannot suppress the reflex by 
fixating an object that rotates with the head (Figure 
37–6B). These deficits occur commonly if the lateral 
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图 37.2.1: 小脑的总体特征[2]。A.已切掉右半球的一部分以显示下面的小脑脚。B.小脑显示为与脑干分离。C.通
过脑干和小脑的正中矢状断面显示了小脑的分支结构。小脑小叶标有其拉丁名称和拉塞尔罗马数字名称[340]。D.
小脑的功能区。

小脑通过三对对称的脚和脑干背侧相连：小脑下脚（也称为绳状体）、小脑中脚（或脑桥臂）和小脑上脚（或
结膜臂）。小脑的大部分输出轴突起源于小脑深部核团，并通过小脑上脚投射到其他脑区。主要的例外是小叶结
节叶中的一组浦肯野细胞，它们投射到脑干的前庭核。
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37.2.2 小脑通过循环回路与大脑皮层相连

小脑的许多部分与大脑皮层形成循环回路。大脑皮层通过桥脑核中的中继投射到小脑外侧。反过来，小脑
外侧通过丘脑中的中继投射回大脑皮层。如图 37.2.2A所示，彼得 ·斯特里克和他的同事使用病毒在非人类灵长
类动物中进行跨神经元追踪，以表明这种循环回路被组织为一系列平行的闭环，其中小脑的给定部分与大脑皮
层的特定部分相互连接。通过这些相互联系，小脑与新皮层的广大区域相互作用，包括与运动、前额叶和后顶叶
区域的实质性联系。最近，斯特里克的小组还展示了非人类灵长类动物的小脑和基底神经节之间的非突触连接。

使用 1千名受试者的功能性核磁共振成像扫描研究了人类小脑和大脑皮层之间的静息状态连接。在低频下
评估大脑不同区域活动的相关性，通过受试者在休息时的血流量来测量。如图 37.2.2C所示，他们发现小脑的不
同区域在功能上与整个大脑皮层的大脑皮层区域相连。总而言之，这些研究表明小脑可能对大脑功能的许多方
面产生巨大影响。

37.2.3 不同的运动由纵向功能区控制

如图 37.2.3所示，小脑可大致分为 3个区域，它们在不同类型的运动中具有独特的作用：前庭小脑、脊髓
小脑和小脑。

前庭小脑由絮状结节叶组成，是小脑最原始的部分。它接收前庭和视觉输入，投射到脑干中的前庭核团，并
参与平衡、其他前庭反射和眼球运动。它从半规管和耳石器官接收信息，这些器官感知头部的运动及其相对于
重力的位置。大部分前庭输入来自脑干中的前庭神经核。前庭小脑还接收视觉输入，来自位于上丘下方的中脑
深处的前顶核，以及通过脑桥和前顶核的初级视觉皮层和二级视觉皮层。
前庭小脑的独特之处在于其输出绕过小脑深部核团并直接进入脑干中的前庭核团。如图 37.2.4A所示，前庭

小脑中线部分的浦肯野细胞投射到外侧前庭核以调节外侧和内侧前庭脊髓束，后者主要控制轴向肌肉和肢体伸
肌以确保站立和步态期间的平衡。通过病变或疾病破坏这些投射会损害平衡。

外侧前庭小脑损伤后最显著的缺陷是向损伤侧的平滑跟踪眼球运动。如图 37.2.5A所示，患有左侧前庭小脑
损伤的患者可以平稳地跟踪向右移动的目标，但只能很差地跟踪向左运动，主要使用眼跳。如图 37.2.5B所示，
这些患者可以对头部旋转有正常的前庭-眼动反射反应，但不能通过固定随头部旋转的物体来抑制反射。如果外
侧前庭小脑被听神经瘤压迫，这些缺陷通常会发生，听神经瘤是一种生长在第 8颅神经上的良性肿瘤，因为它
直接走行在外侧前庭小脑下方。

如图 37.2.3所示，脊髓小脑由小脑半球的小脑蚓体和中间部分组成。它之所以如此命名，是因为它通过背
侧和腹侧脊髓小脑束接收来自脊髓的广泛输入。这些通路传递有关触摸、压力和肢体位置以及脊髓中间神经元
脉冲活动的信息。因此，这些输入为小脑提供了有关生物体及其环境不断变化的状态的各种信息。

小脑蚓体接收来自头部和身体近端部分的视觉、听觉和前庭输入以及躯体感觉输入。如图 37.2.4A所示，小
脑蚓体通过顶核投射到皮层和脑干区域，从而产生控制身体和四肢近端肌肉的内侧下行系统。小脑蚓体控制姿
势、运动、眼球运动。例如，小脑蚓体动眼神经区的病变会导致眼球眼跳超过目标，就像小脑损伤患者的手臂运
动超过目标一样。

小脑半球的相邻中间部分也接收来自四肢的体感输入。如图 37.2.4B所示，这里的神经元投射到间位核，该
间位核为大脑对侧的外侧皮层脊髓系统和红核脊髓系统提供输入，并控制手指和四肢的更远端肌肉。由于皮层
脊髓系统和红核脊髓系统在下行至脊髓时穿过中线，因此小脑病变会扰乱同侧肢体运动。

如图 37.2.3所示，小脑包括半球的外侧部分。这些区域在系统发育上是最新的，人类和猿类小脑的其余部分
比猴子和猫大得多。该区域的几乎所有输入和输出都涉及与大脑皮层的连接。输出通过齿状核传输，齿状核通
过丘脑投射到对侧运动皮层、前运动皮层、顶叶皮层和前额叶皮层。齿状核也投射到对侧红核。小脑侧半球有很
多功能，但似乎在运动规划和运动执行中参与最广泛。它们还在与运动规划无关的认知功能中发挥作用，例如
视觉空间过程和语言过程。现在有一些相关证据表明小脑半球与精神分裂症（第 60章）、肌张力障碍（第 38章）
和孤独症（第 62章）等方面有关。

小脑功能的 2个重要原则已经从小脑皮层和小脑深部核团中单个神经元在手臂运动过程中的动作电位的记
录中出现，以及特定小脑区域受控的暂时失活。
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Figure 37–3 The cerebellum connects to many areas of 
cerebral cortex. (Parts A and B adapted, with permission, 
from Bostan, Dum, and Strick 2013. Copyright © 2013 Elsevier 
Ltd. part C adapted, with permission, from Buckner et al. 2011. 
Copyright © 2011 American Physiological Society.)

A. The cortical-cerebellar circuit in monkeys was traced with 
fluorescence-labeled transsynaptic viruses that can move in an 
anterograde or retrograde direction. Injection into the cerebral 
cortex of a retrograde virus, such as rabies virus, will label 
neurons that project to it and, by crossing synapses, can label 
second- and possibly higher-order neurons in a pathway. These 
are shown here in red as first-order (thalamus), second-order 
(deep nucleus), and third-order neurons (Purkinje cells). Injec-
tion into the cerebral cortex of an anterograde virus, such as 
the H129 strain of herpes simplex virus, will label neurons that 
are targets of the cerebral cortex. These are shown here in 
yellow as first-order (pons), second-order (granule cells), and 
third-order neurons (Purkinje cells). (Abbreviations: DN, dentate 

nuclei; GC, granule cell; H129, strain of herpes simplex virus; 
PC, Purkinje cell rabies virus.)
B. Areas of the cerebral cortex connected to the cerebellum. 
The numbers refer to cytoarchitectonic areas. (Abbreviations: 
AIP, anterior intraparietal area; M1, face, arm, and leg areas of 
the primary motor cortex; PMd arm, arm area of the dorsal pre-
motor area; PMv arm, arm area of the ventral premotor area; 
PrePMd, predorsal premotor area; PreSMA, presupplementary 
motor area; SMA arm, arm area of the supplementary motor 
area.)
C. Color-coded coronal section of the human cerebellum (top) 
and lateral and medial views of the human cerebral cortex  
(bottom) created from resting state functional connectivity 
maps (based on functional magnetic resonance imaging scans 
of 1,000 subjects). Colors correspond to cerebellar and cerebral 
areas that are connected. Note that the cerebellum is function-
ally connected with nearly all cerebral areas. (Abbreviations: 
HF, horizontal fissure; PF, primary fissure.)
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图 37.2.2: 小脑连接到大脑皮层的许多区域[341]。A.用荧光标记的跨突触病毒追踪猴子的皮层小脑回路，这些病
毒可以顺行或逆行移动。将逆行病毒（如狂犬病病毒）注入大脑皮层，将标记投射到它的神经元，并通过穿过突
触，标记通路中的二级和可能更高阶神经元。这些在这里以红色显示为一级（丘脑）、二级（小脑深部核团）和
三级神经元（浦肯野细胞）。将顺行病毒（例如单纯疱疹病毒）注射到大脑皮层，将标记作为大脑皮层目标的神
经元。这些在这里以黄色显示为一级（脑桥）、二级（颗粒细胞）和三级神经元（浦肯野细胞）。B.与小脑相连
的大脑皮层区域。数字指的是细胞构造区域。C.人类小脑的彩色编码冠状切面（顶部）和人类大脑皮层的侧视
图和内侧视图（底部）从静息中创建状态功能连接图（基于 1千名受试者的功能磁共振成像扫描）。颜色对应于
连接的小脑和大脑区域。请注意，小脑在功能上与几乎所有大脑区域相连。
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Figure 37–4 The three functional regions of the cerebel-
lum have different inputs and different output targets.  The 
cerebellum is shown unfolded, and arrows indicate the inputs 
and outputs of the different functional areas. The body maps in 

the deep nuclei are based on anatomical tracing and single-cell 
recordings in nonhuman primates. (Abbreviations: D, dentate 
nucleus; F, fastigial nucleus; IP, interposed nucleus.) (Adapted, 
with permission, from Brooks and Thach 1981).

Kandel-Ch37_0908-0931.indd   914 11/12/20   12:18 PM

对侧

图 37.2.3: 小脑的 3个功能区具有不同的输入和不同的输出目标。小脑显示为展开状态，箭头表示不同功能区域
的输入和输出。小脑深部核团中的身体图基于非人类灵长类动物的解剖追踪和单细胞记录[342]。
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Figure 37–5 Input and output pathways of the
cerebellum.

A. Nuclei in the vestibulocerebellum and the vermis control 
proximal muscles and limb extensors. The vestibulocerebel-
lum (flocculonodular lobe) receives input from the vestibular 
labyrinth and projects directly to the vestibular nuclei. The 
vermis receives input from the neck and trunk, the vestibular
labyrinth, and retinal and extraocular muscles. Its output is 
focused on the ventromedial descending systems of the brain
stem, mainly the reticulospinal and vestibulospinal tracts and
the corticospinal fibers acting on medial motor neurons. The 

oculomotor connections of the vestibular nuclei have been
omitted for clarity.

B. Nuclei in the intermediate and lateral parts of the cerebellar
hemispheres control limb and axial muscles. The intermedi-
ate part of each hemisphere (spinocerebellum) receives sen-
sory information from the limbs and controls the dorsolateral
descending systems (rubrospinal and corticospinal tracts) acting 
on the ipsilateral limbs. The lateral area of each hemisphere (cer-
ebrocerebellum) receives cortical input via the pontine nuclei and
influences the motor and premotor cortices via the ventrolateral
nucleus of the thalamus, and directly influences the red nucleus.
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图 37.2.4: 小脑的输入和输出通路。A.前庭小脑和小脑蚓体中的核团控制近端肌肉和肢体伸肌。前庭小脑（絮状
结节叶）接收来自前庭迷路的输入并直接投射到前庭核团。小脑蚓体接收来自颈部和躯干、前庭迷路以及视网
膜和眼外肌的输入。它的输出集中在脑干的腹内侧下行系统，主要是网状脊髓束和前庭脊髓束以及作用于内侧
运动神经元的皮层脊髓纤维。为清楚起见，省略了前庭神经核的动眼神经连接。B.小脑半球中间和外侧部分的
核团控制肢体和轴向肌肉。每个半球的中间部分（脊髓小脑）接收来自四肢的感觉信息并控制作用于同侧肢体
的背外侧下行系统（红核脊髓束和皮层脊髓束）。每个半球的外侧区域（小脑）通过桥脑核接受皮层输入，并通
过丘脑腹外侧核影响运动和前运动皮层，并直接影响红核。
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37.2 小脑通过其他大脑结构间接控制运动
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图 37.2.5: 前庭小脑的病变对平滑跟踪眼球运动有很大影响。A.当目标从左移动到右时，正弦曲线目标运动通过
平滑跟踪眼球运动进行跟踪。由于左侧前庭小脑的损伤，当目标从右向左移动时，平滑跟踪会被眼跳打断。B.在
同一名患者中，对前庭刺激的反应是正常的，而在向左旋转期间物体固定被打乱。左侧和右侧的痕迹显示了在
不同的会话中经历的向右和向左的头部旋转引起的眼球运动。在每次治疗中，患者坐在一张不断向一个方向旋
转的椅子上，先是在黑暗中，然后是在光线中，同时注视着一个与他一起移动的目标。（1）在黑暗中，眼睛在 2
个方向的旋转过程中表现出正常的前庭-眼动反射：眼睛在与头部旋转相反的方向上平稳移动，然后在头部旋转
的方向上以眼跳复位。（2）光照下，头向右转时眼位正常：对目标的注视良好，前庭-眼动反射受到抑制。然而，
在向左头部旋转期间，受试者无法注视物体并且无法抑制前庭-眼动反射。
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37.3 小脑皮层由具有相同基本微回路的重复功能单元组成

首先，这些区域的神经元会随着自主运动而剧烈激活。小脑输出量与运动的方向和速度有关。就像在运动
皮层中一样，小脑深部核团被组织成不同肢体和关节的体位图，尽管小脑皮层的组织被描述为具有多个断开和
部分图的“断裂体位图”。此外，小脑神经元激活调制开始与运动之间的间隔与运动皮层神经元的间隔非常相似。
这一结果强调了小脑参与了与大脑皮层同步运作的循环回路。
其次，小脑提供肌肉收缩的前馈控制以调节运动的时间。小脑输出不是等待感觉反馈，而是预测将运动平

稳、准确、快速地带到其期望终点所需的肌肉收缩。这些机制的失败会导致小脑疾病的意向性震颤。例如，快速
的单关节运动由主动肌的收缩启动，并由拮抗肌适时的收缩终止。拮抗剂的收缩在运动的早期就开始了，远早
于感觉反馈到达大脑的时间，因此必须作为运动的一部分进行编程。然而，当齿状核和间位核在实验上失活时，
拮抗肌的收缩会延迟，直到肢体超过其目标。正常运动中拮抗剂的程序化预期收缩被感官反馈驱动的校正所取
代。如图 37.2.6所示，这种校正本身是不对称的，会导致另一个误差，需要进行新的调整。
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700 毫秒

图 37.2.6: 间位核和齿状核参与快速运动期间激动剂和拮抗剂激活的精确时间。在小脑的绘图中间位核（内侧）
和齿状核（外侧）突出显示。肢体运动的记录显示了猴子通常如何进行快速的肘部弯曲肢体运动，并在间位核
和齿状核因冷却而失活时尝试进行相同的运动。肌电图迹线显示肢体位置和速度以及二头肌和三头肌的肌电图
反应。当小脑深部核团失活时，主动肌（二头肌）的激活变得更慢且持续时间更长。在正确位置停止运动所需的
拮抗肌（三头肌）的激活同样被延迟和延长，因此初始运动超过其适当的范围。运动连续阶段的延迟会产生类
似于小脑损伤患者所见的终末震颤的振荡。

37.3 小脑皮层由具有相同基本微回路的重复功能单元组成
小脑皮层微回路的细胞组织是惊人的，小脑研究的前提之一是微回路的细节是小脑如何工作的重要线索。在

本节中，我们将描述微回路的 3个主要特征。

37.3.1 小脑皮层分为 3个功能专门层

如图 37.3.1所示，小脑皮层的 3层包含不同种类的神经元，并且在功能上是专门的。
最深的颗粒细胞层是输入层。它包含大量颗粒细胞，估计有 1千亿个，它们在组织学切片中显示为小的、密

集的、深色染色的细胞核。颗粒细胞层还包含一些较大的高尔基细胞，在一些小脑区域，还包含少量其他神经
元，例如卢加洛细胞、单极刷状细胞和吊灯细胞。苔藓纤维是小脑的 2个主要传入输入之一，终止于这一层。如
图 37.3.1所示，苔藓纤维的球状末梢激活称为小脑小球的突触复合体中的颗粒细胞和高尔基神经元。正如我们
稍后在讨论小脑中的循环回路时将看到的那样，高尔基细胞会抑制颗粒细胞。
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Figure 37–8 The cerebellar cortex contains five main 
types of neurons organized into three layers. A vertical
section of a single cerebellar folium illustrates the general
organization of the cerebellar cortex. The detail of a cer-
ebellar glomerulus in the granular layer is also shown. A

glomerulus is the synaptic complex formed by the bulbous 
axon terminal of a mossy fiber and the dendrites of several
Golgi and granule cells. Mitochondria are present in all of
the structures in the glomerulus, consistent with their high
metabolic activity.
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图 37.3.1: 小脑皮层包含 5种主要类型的神经元，分为 3层。单个小脑叶的垂直剖面说明了小脑皮层的一般组织。
还显示了颗粒细胞层中小脑小球的细节。小脑小球是由苔藓纤维的球状轴突末梢、几个高尔基细胞的树突和颗
粒细胞的树突形成的突触复合体。线粒体存在于小脑小球的所有结构中，这与他们高代谢活性是一致的。
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37.3 小脑皮层由具有相同基本微回路的重复功能单元组成

中间层或浦肯野细胞层是小脑皮层的输出层。该层由单片浦肯野细胞体组成，每个直径为 50至 80微米。浦
肯野细胞的扇形树突树向上延伸到分子层，在那里它们接收来自小脑的第二种主要传入类型的输入，即攀缘纤
维以及颗粒细胞和抑制性中间神经元的输入。浦肯野细胞轴突传导小脑皮层的全部输出，投射到下方白质的小
脑深部核团或脑干的前庭核，在那里它们释放抑制性递质（γ-氨基丁酸）。
最外层或分子层包含浦肯野细胞的空间极化树突，其在前后方向延伸约 1至 3毫米，但在内外方向仅占据

非常狭窄的区域。分子层包含 2种类型的“分子层中间神经元”的细胞体和树突（即星状细胞和篮状细胞），它
们都会抑制浦肯野细胞。如图 37.3.1所示，它还包含称为平行纤维的颗粒细胞轴突，因为它们平行于小脑小叶
的长轴。平行纤维垂直于浦肯野细胞的树突树延伸，因此有可能与大量浦肯野细胞中的每一个形成一些突触。

37.3.2 攀缘纤维和苔藓纤维传入系统编码和处理信息的方式不同

小脑中的 2种主要传入纤维，苔藓纤维和攀缘纤维，可能介导不同的功能。两者都与小脑深部核团和小脑
皮层中的神经元形成兴奋性突触。然而，它们终止于小脑皮层的不同层，通过非常不同的突触汇聚和发散模式
影响浦肯野细胞，并在浦肯野细胞中产生不同的电事件。
攀缘纤维起源于脑干的下橄榄核，将外周和大脑皮层的感觉信息传递给小脑。如图 37.3.2所示，攀缘纤维

之所以如此命名，是因为每根纤维都像树上的藤蔓一样缠绕在浦肯野神经元的近端树突上，形成无数的突触接
触。每个浦肯野神经元仅接收来自单个攀缘纤维的突触输入，但每个攀缘纤维接触 1到 10个浦肯野细胞，这些
细胞在小脑皮层中沿着矢状旁带按地形排列。实际上，来自相关橄榄神经元簇的轴突终止于横跨数个叶状叶的
薄的矢状旁带，而来自一条带的浦肯野细胞汇聚在小脑深部核团中的一组共同神经元上。
攀缘纤维对浦肯野细胞的电活动具有异常强大的影响。攀缘纤维中的每个动作电位都会在突触后浦肯野细

胞的体细胞和树突中产生延长的电压门控 Ca2+ 电导。这会导致长时间的去极化，从而产生称为“复杂脉冲”的
电事件：如图 37.3.2所示，初始是一个大幅值动作电位，然后是一个高频爆发的较小幅值动作电位。这些较小的
脉冲是否沿着浦肯野细胞的轴突向下传递尚不清楚。在觉醒的动物中，复杂的脉冲信号以低速率自发出现，通
常约为每秒一个。特定的感觉或运动事件会导致在与这些事件相关的精确时间发生一 2个复杂的峰值。

苔藓纤维起源于脊髓和脑干中的细胞体。它们携带来自外周的感觉信息，以及通过脑桥核从大脑皮层报告
当前运动命令（第 30章）的感觉信息和伴随发送。苔藓纤维通过具有有趣的收敛和发散模式的多突触通路影响
浦肯野细胞。单个苔藓纤维通过颗粒细胞和平行纤维起作用，对浦肯野细胞的输出影响很小，但总的来说，整
个苔藓纤维群对小脑输出有巨大影响。

如图 37.3.1所示，苔藓纤维在颗粒层的颗粒细胞树突上形成兴奋性突触。每个颗粒细胞有 3到 5个短树突，
每个树突都与一根苔藓纤维接触。由于缺乏输入，颗粒细胞对其不同苔藓纤维突触的空间整合并不广泛；然而，
细胞可能是来自多种感觉方式和运动伴随发送的苔藓纤维的汇聚点。下一个突触中继位于颗粒细胞轴突和浦肯
野细胞之间，以非常广泛的发散和收敛分布信息。平行纤维允许每个苔藓纤维影响大量浦肯野细胞，每个浦肯
野细胞可能与来自 20万到 100万个颗粒细胞之间某处的轴突接触。重要的是，为了响应不断变化的条件，平行
纤维和浦肯野细胞之间的突触处的小脑输出似乎具有巨大的适应潜力。似乎在任何给定时间，这些突触中只有
一小部分处于活动状态。
如图 37.3.2所示，平行纤维在浦肯野细胞中产生短暂、微小的兴奋性电位。这些电位汇聚在细胞体中并扩

散到轴突的初始部分，在那里它们产生称为“简单脉冲”的常规动作电位，沿着轴突传播。在觉醒的动物中，浦
肯野细胞发出稳定的简单脉冲流，即使动物安静地坐着，自发激活率也高达每秒 100次。在眼睛、手臂和面部活
动期间，浦肯野细胞以高达每秒数百个脉冲的速率激活。

攀缘纤维系统和苔藓纤维/平行纤维系统似乎专门用于传输不同种类的信息。攀缘纤维会导致复杂的脉冲，
似乎专门用于事件检测。虽然复杂的脉冲很少出现，但多条攀缘纤维的同步激活使它们能够发出重要事件的信
号。同步性的出现部分是因为下橄榄核中许多神经元之间的信号以电张力方式发生（在间隙连接通道）。相比之
下，浦肯野细胞中简单脉冲的高激活率可以通过苔藓纤维输入以分级方式向上或向下调制，从而编码外周刺激
或中枢产生的行为的幅度和持续时间。

817



37.3 小脑皮层由具有相同基本微回路的重复功能单元组成

颗粒
细胞 

苔藓
纤维

浦肯野
细胞

平行
纤维

攀缘
纤维

50 毫秒
10 毫伏

1 2

图 37.3.2: 小脑浦肯野细胞在细胞内记录的简单脉冲和复杂脉冲。简单脉冲由苔藓纤维输入（1）产生，而复杂脉
冲由攀缘纤维突触（2）诱发[343]。
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37.3 小脑皮层由具有相同基本微回路的重复功能单元组成

37.3.3 小脑微回路架构建议进行规范计算

小脑微回路在小脑皮层表面被复制多次。这种重复的架构和收敛与发散模式导致了这样一中说法，即由于
每个这样的模块都有相同的结构和收敛与发散模式，小脑皮层对其所有输入执行相同的基本“规范”计算，并
且它可能以类似的方式为所有小脑输出系统转换小脑输入。如图 37.3.3所示的小脑微回路图，揭示了许多不同
的计算组件。一个普遍特征是浦肯野细胞或小脑深部核团存在并行的兴奋性和抑制性通路。另一个一般特征是
循环的普遍存在。

Chapter 37 / The Cerebellum 921

Figure 37–10  Synaptic organization of the cerebellar micro-
circuit. Excitation and inhibition converge both in the cerebellar 
cortex and in the deep nuclei. Recurrent loops involve Golgi 
cells within the cerebellar cortex and the inferior olive outside 
the cerebellum. (Adapted, with permission, from Raymond, 
Lisberger, and Mauk 1996. Copyright © 1996 AAAS.)
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Parallel Feedforward Excitatory and Inhibitory Pathways

The excitatory inputs relayed from mossy fibers to 
granule cells to Purkinje cells work in parallel with 
feedforward inhibitory inputs through the two molec-
ular layer interneurons, the stellate and basket cells. 
Both of these interneurons receive inputs from parallel 
fibers and inhibit Purkinje cells, but they have quite 
different architectures.

The short axons of stellate cells contact the nearby 
dendrites of Purkinje cells. Thus, a stellate cell acts 
locally in the sense that it and the Purkinje cell it inhib-
its are excited by the same parallel fibers. In contrast, 
a basket cell acts more widely. Its axon runs perpen-
dicular to the parallel fibers (Figure 37–8) and creates 
flanks of inhibition on Purkinje cells that receive input 
from parallel fibers other than those that excite the bas-
ket cell. Stellate cells affect Purkinje cells via synapses 
that are on distal dendrites, whereas basket cells make 
powerful synapses on the cell body of Purkinje cells 
and seem to be positioned for a powerful influence on 

Purkinje cell simple spiking. Remarkably, even 60 years 
after the architecture of the cerebellar microcircuit 
was described, the functional role of molecular layer 
interneurons remains a mystery.

Convergence of excitatory and inhibitory path-
ways is a predominant feature also in the deep cer-
ebellar nuclei. Here, inhibitory inputs from Purkinje 
cells converge with excitatory inputs from axon col-
laterals of mossy and climbing fibers (Figure 37–10). 
Thus, a mossy fiber affects target neurons in the deep 
nuclei in two ways: directly by excitatory synapses and 
indirectly by pathways through the cerebellar cortex 
and the inhibitory Purkinje cells. Neurons of the deep 
cerebellar nuclei are active spontaneously even in the 
absence of synaptic inputs, so the inhibitory output of 
the Purkinje cells both modulates this intrinsic activ-
ity and sculpts the excitatory signals transmitted from 
mossy fibers to the deep nuclei. In almost all parts of 
the cerebellum, collaterals from climbing fibers to the 
deep cerebellar nuclei create the opportunity for a sim-
ilar interaction of excitatory and inhibitory inputs.

Recurrent Loops

An important recurrent loop is contained entirely 
within the cerebellar cortex and employs Golgi cells to 
sculpt the activity of the granule cells, the input ele-
ments in the cerebellar cortex. Golgi cells receive a few 
large excitatory inputs from mossy fibers, many smaller 
excitatory inputs from parallel fibers, and inhibitory 
inputs from neighboring Golgi cells. The GABAergic 
terminals from Golgi cells inhibit granule cells (Figure 
37–10) and thereby regulate the activity of granule cells 
and the signals conveyed by the parallel fibers. This 
loop is evidence that important processing may occur 
within the granular layer. It may shorten the duration 
of bursts in granule cells, limiting the magnitude of the 
excitatory response of granule cells to their mossy fiber 
inputs, or could ensure that the granule cells respond 
only when a certain number of their mossy fiber inputs 
are active.

A second recurrent loop provides Purkinje cells 
with a way to regulate their own climbing fiber inputs 
(Figure 37–10). Purkinje cells inhibit GABAergic inhib-
itory neurons in the deep cerebellar nuclei that project 
to the inferior olive. When the simple-spike firing of a 
group of Purkinje cells decreases, the activity of these 
inhibitory interneurons increases, leading to decreases 
in the excitability of neurons in the inferior olive. The 
decreased excitability of the inferior olive reduces both 
the probability of action potentials in climbing fib-
ers that project to the original group of Purkinje cells 
and the duration of each burst of climbing fiber action 

Kandel-Ch37_0908-0931.indd   921 11/12/20   12:18 PM

图 37.3.3: 小脑微回路的突触组织。兴奋和抑制在小脑皮层和小脑深部核团中汇聚。循环回路涉及小脑皮层内的
高尔基细胞和小脑外的下橄榄核[344]。

并行前馈兴奋通路和抑制通路
从苔藓纤维传递到颗粒细胞再到浦肯野细胞的兴奋性输入与通过 2个分子层中间神经元、星状细胞和篮状

细胞的前馈抑制性输入并行工作。这 2个中间神经元都接收来自平行纤维的输入并抑制浦肯野细胞，但它们具
有完全不同的结构。

星状细胞的短轴突与附近的浦肯野细胞树突接触。因此，星状细胞在局部起作用，因为它和它抑制的浦肯
野细胞被相同的平行纤维激发。相比之下，篮状细胞的作用更为广泛。如图 37.3.1所示，它的轴突垂直于平行纤
维并在浦肯野细胞上产生侧翼抑制，浦肯野细胞从平行纤维而不是那些激发篮状细胞的纤维接收输入。星状细
胞通过位于远端树突上的突触影响浦肯野细胞，而篮状细胞在浦肯野细胞的细胞体上形成强大的突触，并且似
乎被定位为对浦肯野细胞的简单脉冲产生强大的影响。值得注意的是，即使描述了小脑微回路结构 60年后，分
子层中间神经元的功能作用仍然是个谜。

兴奋性通路和抑制性通路的汇聚也是小脑深部核团的一个主要特征。如图 37.3.3所示，来自浦肯野细胞的
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37.4 假设小脑执行几种一般计算功能

抑制性输入与来自苔藓纤维和攀缘纤维轴突侧枝的兴奋性输入汇合。因此，苔藓纤维以 2种方式影响小脑深部
核团中的目标神经元：直接通过兴奋性突触和间接通过小脑皮层和抑制性浦肯野细胞的通路。即使没有突触输
入，小脑深部核团的神经元也会自发活跃，因此浦肯野细胞的抑制性输出既调节这种内在活动，又塑造从苔藓
纤维传输到深部核团的兴奋信号。在小脑的几乎所有部分，从攀行纤维到小脑深部核团的侧支为兴奋性和抑制
性输入的类似相互作用创造了机会。

循环回路
一个重要的循环回路完全包含在小脑皮层内，并使用高尔基细胞来塑造颗粒细胞的活动，即小脑皮层中的

输入元件。高尔基细胞从苔藓纤维接收一些大的兴奋性输入，从平行纤维接收许多较小的兴奋性输入，并从邻
近的高尔基细胞接收抑制性输入。如图 37.3.3所示，来自高尔基细胞的γ-氨基丁酸能末端抑制颗粒细胞，从而调
节颗粒细胞的活性和平行纤维传递的信号。这个循环是重要处理可能发生在颗粒细胞层内的证据。它可能会缩
短颗粒细胞爆发的持续时间，限制颗粒细胞对其苔藓纤维输入的兴奋性反应的幅度，或者可以确保颗粒细胞仅
在一定数量的苔藓纤维输入处于活动状态时才会做出反应。

如图 37.3.3所示，第二个循环回路为浦肯野细胞提供了一种调节自身攀缘纤维输入的方法。浦肯野细胞抑
制投射到下橄榄的小脑深部核团中的 γ-氨基丁酸能抑制性神经元。当一组浦肯野细胞的单峰发放减少时，这些
抑制性中间神经元的活动增加，导致下橄榄中神经元的兴奋性降低。下橄榄的兴奋性降低既降低了投射到原始
浦肯野细胞群的攀缘纤维动作电位的概率，也降低了攀缘纤维动作电位每次爆发的持续时间。在关于小脑学习
的部分，我们将看到这个循环回路如何让小脑皮层控制输入，从而导致其浦肯野细胞突触发生适应性变化。

37.4 假设小脑执行几种一般计算功能
我们知道小脑对于运动控制和一些非运动功能很重要。尽管我们还不知道小脑回路如何控制这些功能，但

我们能够确定似乎特别“小脑”的控制方面。这些包括可靠的前馈控制、内部定时控制、感官输入与伴随发送的
集成，以及通过内部模型进行的状态估计。

37.4.1 小脑有助于前馈感觉运动控制

感官反馈本质上是延迟的。因此，当运动开始时，在接收到关于该运动的任何有用的感官反馈之前有一段
时间。我们之前看到，小脑损伤会导致运动障碍，这似乎是由过时的感觉反馈引起的。如果是这样，可以合理地
假设小脑在有用的感觉反馈到达之前通过预编程和协调肌肉收缩命令来调节和协调运动。小脑输出预测将运动
平稳、准确、快速地带到所需终点所需的肌肉收缩，并主要使用感觉反馈来监测和改善其自身的表现。
与运动皮层中的神经元一样，小脑神经元在运动前被激活。不过，损伤研究和人类运动障碍的症状表明，小

脑和运动皮层在运动中扮演着截然不同的角色。小脑的病变破坏了自主运动的准确性和协调性，而大脑皮层的
病变在很大程度上阻碍了运动。
此外，不仅仅是激活率，小脑活动的模式传达了运动控制的信息。这在小脑疾病的小鼠模型中得到了说明。

某些离子通道的缺失会导致浦肯野细胞单峰激活模式的过度变异，这似乎会导致共济失调。这表明必须密切调
节小脑活动的规律性才能实现正常运动。

37.4.2 小脑结合了运动装置的内部模型

为了对正确的肌肉收缩进行编程以实现平稳、准确的手臂运动，小脑需要了解有关手臂物理配置的一些信
息。因此，它需要创建和维护运动设备的“内部模型”（第 30章）。内部模型允许小脑执行计算，帮助大脑准确
估计以所需方式移动手臂所需的确切肌肉力量。

例如，准确的手臂反向动力学模型可以处理有关手臂当前姿势的传感数据，并自动生成一系列定时和缩放
的命令，以将手移动到新的所需位置。准确的前向动力学模型的作用恰恰相反：它处理运动命令的副本，并对
即将到来的手臂运动运动学（即位置和速度）进行预测。小脑输出的记录提供的证据与小脑包含 2种类型的模
型并且它们用于对手臂和眼睛运动进行编程的观点相一致。
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37.5 小脑参与运动技能学习

小脑可能需要这些类型的模型来进行运动控制的原因之一是与移动相连的身体部分相关的复杂性。考虑进
行简单手臂运动的机制。由于手臂的力学及其运动时产生的动量，仅前臂的运动会产生惯性力，从而被动地移
动上臂。如果受试者想弯曲或伸展肘部而不同时移动肩部，则作用于肩部的肌肉必须收缩以防止其移动。肩关
节的这些稳定收缩几乎完美地发生在健康受试者身上，但在小脑损伤患者中则不然，如图 37.1.1B所示，这些患
者难以控制肢体多个节段之间的惯性相互作用。结果，患者表现出多关节运动与单关节运动相比更大的不准确
性。

总之，小脑使用内部模型使其能够预编程一系列肌肉收缩，从而产生平稳、准确的运动。它还预测了运动肢
体的机械特性所产生的力。我们还不知道这些内部模型在小脑神经元的活动、作为内部模型运行的回路或小脑
输出如何转化为肌肉力量方面是什么样子的。然而，鉴于四肢的特性在整个生命过程中都会发生变化，我们可
以确信小脑的学习能力参与了调整这些内部模型以帮助产生最熟练的运动。

37.4.3 小脑整合感觉输入和伴随发送

感觉信号在小脑中与称为伴随发送（或效应复制）的运动信号会聚，因为它们报告同时发送到运动神经的
命令。例如，背侧脊髓小脑束中的一些神经元中继来自脊髓中感觉传入的输入，并将感觉信号传递到小脑。相
比之下，脊髓中产生腹侧脊髓小脑束轴突的神经元接收与脊髓运动神经元相同的传入和下行输入，并将最终的
运动指令传回小脑。感官信号和伴随发送的相互作用允许将运动规划与感官结果进行比较。这种比较在某种程
度上发生在浦肯野细胞，但我们现在知道至少一些颗粒细胞接收会聚的感觉和伴随发送输入并可以进行比较。

内部模型和伴随发送一起为小脑在运动中的作用提供了一种可能的解释。为了能够对准确的运动进行编程，
小脑必须能够通过感觉反馈和先前运动活动的知识来估计运动系统的状态。接下来，它必须将有关运动系统状
态的信息与下一个运动的目标结合起来，并使用效应器的内部模型来帮助创建肌肉力量指令，从而产生准确有
效的运动。在运动过程中，小脑必须通过感觉反馈来监测运动表现。目前的想法是，其中大部分是由内部模型
完成的，该模型将伴随发送转化为对感官反馈的预测。然后小脑比较真实的和预测的感觉反馈以确定感觉预测
误差并使用感觉预测误差来指导纠正运动和学习。
凯西 · 库伦及其同事使用要求猴子忽略由其自身运动引起的感觉信号的范例，确定了小脑深部核团中感觉

预测误差的神经相关物。具体来说，他们研究了动物头部主动运动产生的前庭感觉信号。他们表明，大脑会减
弱甚至消除由自己主动头部运动引起的前庭感觉信号，以便更好地检测由于环境而导致的不可预测的前庭信号。
然而，当头部通过机械装置增加阻力而有效地变得更重时，前庭感觉信号不再与通常会衰减前庭输入的预测感
觉信号相匹配。他们表明，小脑会调整其对前庭输入的预测，以解释由机械装置引起的阻力引起的头部运动的
变化。经过一些练习，预测的和实际的自我产生的感觉输入再次匹配，小脑深部核中的神经元恢复对前庭输入
无反应。本章稍后将详细描述依赖于小脑的学习。

37.4.4 小脑有助于时间控制

如图 37.2.6所示，小脑似乎在运动计时方面的作用远远超出了它在调节不同肌肉收缩时间方面的作用。当
小脑病变患者试图用手或手指进行有规律的敲击动作时，节奏会不规则，动作的持续时间和力度各不相同。
基于敲击运动如何产生的理论模型，理查德 ·伊夫里和史蒂文 ·基尔推断小脑内侧病变只会干扰反应的准确

执行，而小脑外侧病变会干扰连续事件的时间安排。这种计时缺陷不仅限于运动事件。它们还会影响患者在纯
粹的心理或认知任务中判断经过时间的能力，例如区分一种音调比另一种音调长还是短，或者一个移动物体的
速度是否大于或小于另一个物体的能力。我们将在我们对运动学习的讨论中看到，小脑对于学习运动行为的时
间至关重要。

37.5 小脑参与运动技能学习
20世纪 70年代初期，大卫 ·马尔和詹姆斯 ·阿尔布斯根据小脑功能和小脑微回路的数学建模，独立提出小

脑可能参与运动技能的学习。他们与马佐 ·伊托一起提出，浦肯野细胞的攀缘纤维输入会导致突触发生变化，这
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37.5 小脑参与运动技能学习

些突触将苔藓纤维输入信号从平行纤维传递到浦肯野细胞。根据他们的理论，突触可塑性会导致简单脉冲激活
的变化，而这些变化会引起行为学习。随后的实验证据支持并扩展了这一小脑运动学习理论。

37.5.1 攀缘纤维活动改变平行纤维的突触效能

攀缘纤维可以选择性地诱导平行纤维和与攀缘纤维同时激活的浦肯野细胞之间的突触长时程抑制。许多对
脑切片和培养的浦肯野细胞的研究发现，同时刺激攀缘纤维和平行纤维会抑制浦肯野细胞对相同平行纤维的后
续刺激的反应。如图 37.5.1A所示，这种抑制对与攀缘纤维输入一起被激活的平行纤维具有选择性，并且不会出
现在未与攀爬纤维一起被刺激的平行纤维的突触中。由此产生的抑制可持续数分钟至数小时。

924    Part V / Movement

Figure 37–11  Long-term depression of the synaptic input 
from parallel fibers to Purkinje cells is one plausible mecha-
nism for cerebellar learning.

A. Two different groups of parallel fibers and the presynaptic 
climbing fibers are electrically stimulated in vitro. Repeated 
stimulation of one set of parallel fibers (PF1) at the same 
time as the climbing fibers produces a long-term reduction 
in the responses of those parallel fibers to later stimulation. 
The responses of a second set of parallel fibers (PF2) are not 
depressed because they are not stimulated simultaneously 
with the presynaptic climbing fibers. (Abbreviations: CF, 
climbing fiber; EPSP, excitatory postsynaptic potential.) 
(Adapted from Ito et al. 1982.)

B. Top: An accurate wrist movement by a monkey is accom-
panied by a burst of simple spikes in a Purkinje cell, followed 
later by discharge of a single climbing fiber in one trial. Middle:
When the monkey must make the same movement against 
a novel resistance (adaptation), climbing-fiber activity occurs 
during movement in every trial and the movement itself over-
shoots the target. Bottom: After adaptation, the frequency of 
simple spikes during movement is quite attenuated, and the 
climbing fiber is not active during movement or later. This is the 
sequence of events expected if long-term depression in the 
cerebellar cortex plays a role in learning. Climbing fiber activity 
is usually low (1/s) but increases during adaptation to a novel 
load. (Adapted, with permission, from Gilbert and Thach 1977.)

Climbing-Fiber Activity Changes the Synaptic 
Efficacy of Parallel Fibers

Climbing fibers can selectively induce long-term
depression in the synapses between parallel fibers 
and Purkinje cells that are activated concurrently
with the climbing fibers. Many studies in brain slices 
and cultured Purkinje cells have found that concur-
rent stimulation of climbing fibers and parallel fibers 
depresses the Purkinje cell responses to subsequent 
stimulation of the same parallel fibers. The depres-
sion is selective for the parallel fibers that were acti-
vated in conjunction with the climbing-fiber input 
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and does not appear in synapses from parallel fibers
that had not been stimulated along with climbing fib-
ers (Figure 37–11A). The resulting depression can last 
for minutes to hours.

Many studies in a variety of motor learning sys-
tems have recorded activity in Purkinje cells that is 
consistent with the predictions of the cerebellar learn-
ing theory. For example, if an unexpected resistance is 
applied to a well-practiced arm movement, extra mus-
cle tension will be required to move. Climbing fiber 
activity can signal error until the unexpected resist-
ance is learned. They presumably depress the synaptic 
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图 37.5.1: 从平行纤维到浦肯野细胞突触输入的长时程抑制是小脑学习的一种似是而非的机制。A.两组不同的平
行纤维和突触前攀缘纤维在生物体外受到电刺激。在刺激攀缘纤维的同时重复刺激一组平行纤维 1会长期降低
这些平行纤维对后续刺激的响应。第二组平行纤维 2的响应没有受到抑制，因为它们没有与突触前攀缘纤维同
时受到刺激[345]。B.上图：在一项试验中，猴子精确的手腕运动伴随着浦肯野细胞中的一阵简单脉冲，随后释放
出一根攀缘纤维。中图：当猴子必须针对新的阻力（适应）做出相同的运动时，在每次试验的运动过程中都会发
生攀缘纤维活动，并且运动本身会超过目标。底图：适应后，运动过程中简单脉冲的频率大大减弱，攀缘纤维在
运动过程中或之后不活跃。如果小脑皮层的长时程抑制在学习中发挥作用，这就是预期的事件顺序。攀缘纤维
激活通常较低（1/秒），但在适应新负载期间会增加[346]。

许多针对各种运动学习系统的研究记录了浦肯野细胞的激活，这与小脑学习理论的预测一致。例如，如果对
训练有素的手臂运动施加了意想不到的阻力，则需要额外的肌肉张力才能运动。在了解意外阻力之前，攀缘纤
维活动可能会发出误差信号。如图 37.5.1B所示，它们可能会抑制产生这些误差所涉及的平行纤维的突触强度，
即那些在攀缘纤维活动时驱动浦肯野细胞简单脉冲激活的纤维。随着连续运动，传递有缺陷的中枢命令的平行
纤维输入越来越受到抑制，出现了更合适的简单脉冲活动模式，最终运动误差消失，同时出现了攀缘纤维误差
信号。这种结果虽然符合小脑学习理论，但并不能证明神经和行为学习是由平行纤维突触长时程抑制浦肯野细
胞引起的。
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37.5 小脑参与运动技能学习

37.5.2 在几种不同的运动系统中，小脑是运动学习所必需的

小脑参与学习各种各样的运动，从肢体运动和眼球运动到行走。在每个运动系统中，运动学习都会改善运
动的前馈控制。误差使运动控制暂时依赖于感官反馈，而运动学习可恢复理想情况，在这种情况下，执行是准
确的，而不依赖于感官反馈。
如图 37.5.2所示，依赖手眼协调的肢体运动适应可以通过让人们佩戴使光路偏向侧面的棱镜来证明。当一

个人戴着将整个视野向左移动的棱镜护目镜玩飞镖时，最初的飞镖投掷落在目标的左侧，其数量与棱镜的强度
成正比。受试者通过练习逐渐适应失真；在 10到 30次投掷后，飞镖会落在目标上。当棱镜被移除时，适应仍然
存在，飞镖击中目标右侧的距离与初始棱镜引起的误差大致相同。小脑皮层或下橄榄受损的患者在此测试中严
重受损或根本无法适应。

A B
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图 37.5.2: 调整手眼协调以适应光学条件的变化。受试者佩戴棱镜护目镜，将光路向她的右侧弯曲。她必须沿着
弯曲的光路向左看，才能看到正前方的目标[347]。A.在没有棱镜的情况下，受试者投掷的准确性很高（I）。棱镜
就位后的第一个击球位置偏左，因为手会投向眼睛所指向的位置。此后，从眼睛注视的地方向右击中目标（II）。
移除棱镜后，受试者将目光固定在目标的中心；第一次投掷命中中心右侧，远离眼睛指向的位置。此后，朝着目
标（III）迈进。取下棱镜后，受试者立即将目光投向目标；她调整后的投掷是在注视方向的右侧和目标的右侧
（IV）。从适应中恢复过来后，她再次注视并向目标投掷（V）。棱镜使用期间和之后的数据符合指数曲线。注视
方向和投掷方向分别由右侧的蓝色和棕色箭头表示。推断的凝视方向假定对象正在注视目标。B.小脑后下动脉
区域单侧梗死导致小脑下脚和小脑后外侧皮层的患者适应失败。

眨眼反应的经典调节也取决于完整的小脑。在这种形式的联想学习中，一股风直接吹向角膜，导致眼睛在
中性刺激（例如特定音调声音）结束时眨眼。如果音调和吹气以固定的音调持续重复配对，那么大脑就会学习音
调的预测能力，并且仅音调就足以引起眨眼。迈克尔 ·莫克和他的同事已经表明，大脑还可以了解刺激的时间，
以便眨眼发生在正确的时间。甚至可以学会在不同时间眨眼以响应不同频率的音调。

所有形式的双眼同向运动都需要小脑才能正确执行，并且每种形式都需要涉及小脑的运动学习。例如，当
头部旋转时，前庭-眼动反射通常会使眼睛保持在目标上（第 27章）。头部在一个方向上的运动由前庭迷路感知，
前庭迷路会启动相反方向的眼球运动，以防止视觉图像滑过视网膜。如图 37.5.3A所示，当人类和实验动物佩戴
改变视觉场景大小的眼镜时，前庭-眼动反射最初无法使图像在视网膜上保持稳定，因为反射的幅度不适合新条
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件。然而，在连续佩戴眼镜几天后，反射的大小会逐渐减小（对于缩小镜）或增大（对于放大镜）。需要进行这
些更改以防止图像在视网膜上滑动，因为放大（或缩小）的图像也会移动得更快（或更慢）。基准前庭-眼动反射
的表现在很大程度上不依赖于小脑，但它的适应性在实验动物中确实并且可以被称为絮状复合体的前庭小脑外
侧部分的损伤所阻断。

图 37.2.1C所示，眼跳还取决于小脑小叶 V、VI和 VII中动眼小脑蚓体浦肯野细胞的完整性。这些细胞在眼
跳之前和期间激活，小脑蚓体的损伤会导致眼跳过度，就像我们在小脑患者的手臂运动中看到的那样。与眼跳
有关的小脑蚓体神经元的输出通过尾部顶核的一个非常小的区域传输到网状结构中的眼跳发生器。
相同的浦肯野细胞参与一种称为眼跳适应的运动学习形式。如图 37.5.3B所示，通过让猴子注视前方的目标

然后在偏心位置显示新目标来证明这种适应。在对新目标的眼跳过程中，实验者将新目标移动到更偏心的位置。
最初，受试者需要进行第二次眼跳以注视目标。逐渐地，经过数百次试验，第一个眼跳的振幅逐渐增加，从而将
眼睛直接带到目标的最终位置。眼跳适应过程中的记录表明，在学习过程中，攀缘纤维输入到动眼小脑蚓体的
浦肯野细胞会发出眼跳误差信号，并且同一细胞的单棘激活率会随着猴子的眼球运动而逐渐适应。因此，动眼
小脑蚓体可能是运动学习眼跳幅度的部位。对于平滑跟踪眼球运动，情况非常相似，除了小脑的相关部分是絮
状复合体，使用参与前庭-眼动反射适应的相同浦肯野细胞。

最后，已经在小脑患者中使用要求一条腿比另一条腿移动得更快的分带式跑步机研究了新步行模式的学习。
如图 30.6.3所示，当 2种跑带速度不同时，小脑损伤不会影响使用反馈立即改变步行模式的能力：患者可以延
长他们站在较慢跑带上的时间，并缩短他们站在较快跑带上的时间。然而，小脑病患者无法学习数百步以使其
行走模式对称，而健康人则可以。

37.5.3 学习发生在小脑的几个部位

我们现在知道小脑微回路中有许多突触和细胞可塑性位点。几乎每个已研究的突触都会经历增强或抑制，小
脑学习理论也相应地得到了扩展。对小脑回路在运动学习中作用的详细分析已在几个运动系统中进行：多种眼
球运动的适应、眨眼的经典条件反射和手臂运动中的运动学习。
如图 37.5.4所示，在当今小脑学习的扩展理论中，如马尔、阿尔布斯和伊托所假设的，学习不仅发生在小脑

皮层，而且还发生在小脑深部核团。我们对小脑皮层学习的理解部分基于从平行纤维到浦肯野细胞突触的长时
程抑制，但许多其他突触具有可塑性，它们也可能参与其中。现有证据仍然与长期存在的观点相一致，即来自
攀缘纤维的输入提供了导致小脑皮层内突触强度变化的主要指导信号，但现在也有其他指导信号的可能性。学
习可能来自多个位点的协调突触可塑性，而不是来自单个位点的变化。

对眨眼的经典条件反射和前庭-眼动反射的适应性研究提供了强有力的证据，表明学习发生在小脑皮层和小
脑深部核团中。此外，大量证据表明，学习可能首先发生在小脑皮层，然后转移到小脑深部核团。至少对于眨眼
调节，小脑皮层可能在学习时间方面发挥特殊作用。

如前所述，小脑利用内部模型来确保在感觉反馈的任何引导之前平稳准确地运动。导致回路学习的突触变
化可能是创建和维护准确内部模型的机制。小脑学习的一项重要功能可能是不断调整内部模型。小脑内部模型
可以使用感觉反馈来调整突触功能和细胞功能，以便运动指令产生快速、准确和平稳的运动。因此，小脑似乎
是最早研究者设想的学习机器，但其学习能力可能比最初想象的更强大、分布更广，并可能影响所有小脑对行
为的贡献。

37.6 要点
1. 小脑在运动中起着至关重要的作用。小脑损伤会导致严重的运动不协调，称为共济失调，它会影响从眼

睛和肢体运动到平衡和行走的所有运动。小脑损伤也会导致一些感觉缺陷，但仅限于主动运动期间。
2. 小脑还在认知和情绪行为中发挥作用。这些领域的缺陷在小脑损伤后不太明显，但会在正式测试中出现。

运动和非运动区域的缺陷可能有一个共同的机制，但该机制尚不清楚。
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Chapter 37 / The Cerebellum 927

Figure 37–13 Cerebellar learning in the vestibulo-ocular 
reflex and in saccadic eye movements.

A. Motor learning in the vestibulo-ocular reflex of a monkey 
wearing magnifying spectacles. The columns show normal 
conditions before learning, the situation when the monkey first 
dons the spectacles (day 0), and after complete adaptation (day 
3). Eye movements are normally equal and opposite to head 
turns, and the banana stays stable in the retina during head 
turns. With the spectacles on, the banana appears larger; when 
the head turns, the vestibulo-ocular reflex is too small and the 
banana’s image slips across the retina. After adaptation, the 
eye movements are large enough that the image of the banana 

again remains stable on the retina during head turns. (Adapted, 
with permission, from Lisberger 1988.)

B. Motor learning in saccadic eye movements. The columns 
show saccades under normal conditions, on the first adaptation 
trial, and after full adaptation. Normally, the saccade responds 
to a change in target position by bringing the eye almost per-
fectly to the new target position. During adaptation, the target 
moves to a new position during the initial saccade, requiring a 
second saccade to bring the eye to the new, final target posi-
tion. After adaptation, the original target position evokes a 
larger saccade that is appropriate to bring the eye to the new 
target position, even though the target does not move.
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图 37.5.3: 前庭-眼动反射和眼跳中的小脑学习。A.戴着放大镜的猴子前庭-眼动反射的运动学习。这些列显示了
学习前的正常情况，猴子第一次戴眼镜时的情况（第 0天），以及完全适应后的情况（第 3天）。眼睛的运动通
常与转头相等且相反，在转头过程中香蕉在视网膜中保持稳定。戴上眼镜，香蕉看起来更大了；当头部转动时，
前庭-眼动反射太小，香蕉的图像滑过视网膜。适应后，眼睛的运动足够大，以至于在转头时香蕉的图像在视网
膜上再次保持稳定[348]。B.眼跳中的运动学习。这些列显示了在正常条件下、第一次适应试验和完全适应后的眼
跳。通常，眼跳通过将眼睛几乎完美地带到新的目标位置来响应目标位置的变化。在适应过程中，目标在初始
眼跳过程中移动到新的位置，需要第二次眼跳才能将眼睛带到新的最终目标位置。在适应之后，原始目标位置
唤起更大的眼跳，即使目标没有移动，也适合将眼睛带到新的目标位置。
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图 37.5.4: 小脑微回路中的学习可以发生在小脑皮层和小脑深部核团中。该图基于经典的眨眼条件反射，由音调
（所谓的由苔藓纤维携带的条件刺激）和喷气（由攀缘纤维携带的无条件刺激）配对驱动。当攀缘纤维和平行纤
维一起活跃时，学习发生在平行纤维-浦肯野细胞突触处学习也发生在小脑深部核团的苔藓纤维突触处（学习地
点用星号表示）。虽然这个例子描绘了一个经典的调节范式，但当头部转动与视网膜上的图像运动相关时，可塑
性发生在前庭-眼动反射适应过程中的相同位置（第 27章）[349]。
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3. 小脑通过与其他大脑结构的连接发挥作用。它的输入间接来自大脑皮层的广泛区域，以及脑干和脊髓。小
脑输出投射到前庭核团、脑干网状结构和红核，并通过丘脑投射到大脑皮层的广泛区域。

4. 小脑和大脑皮层之间的相互联系包括感觉皮层和运动皮层以及顶叶皮层和前额叶皮层的广泛区域。小脑
连接被组织为一系列并行、闭合、循环的回路，其中大脑皮层的给定区域与小脑的给定部分同时进行传出和传
入连接。

5. 小脑皮层的回路是高度模式化的，这表明它与其他大脑区域的相互作用具有共同的计算机制。它包括一
个输入颗粒细胞层，其中颗粒细胞上的苔藓纤维突触和高尔基细胞提供抑制反馈；抑制性浦肯野细胞层，具有
小脑皮层的唯一输出神经元；以及一个分子层，浦肯野细胞树突和抑制性中间神经元从颗粒细胞轴突出现的平
行纤维接收输入。

6. 小脑的攀缘纤维和苔藓纤维输入在解剖学上非常不同。每个浦肯野细胞从单个攀缘纤维接收许多突触接
触，但可以通过颗粒细胞受到大量苔藓纤维的影响。攀缘纤维以非常低的频率激活并在浦肯野细胞中引起单一
的“复杂脉冲”。苔藓纤维会产生“简单的脉冲”，可以以非常高的速率激活。人们认为这些输入之间的相互作
用对于学习是必不可少的。

7. 小脑运动控制理论强调几个一般原则。在有用的感觉反馈发生之前，小脑对于产生可靠的前馈动作很重
要。它在计时的内部控制中起着关键作用。小脑依赖于将感官输入与报告所命令的运动的伴随发送相结合的计
算。运动效应器器官和世界的内部模型允许小脑估计运动系统的状态并指导准确的前馈动作。

8. 运动的学习和适应是小脑的基本功能。小脑学习需要有关运动误差的反馈，并在逐个试验的基础上更新
运动。小脑中有许多突触可塑性位点，目前运动学习系统的证据支持小脑中至少有 2个学习位点。一个部位涉
及从平行纤维到浦肯野细胞突触的长时程抑制，由攀缘纤维输入发出的误差信号引导。另一个位点位于小脑深
部核团。认知处理和情绪处理很可能使用相同的学习机制。
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