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摘要:初级运动皮层中的神经元是否编码运动行为的生殖细节，如个体的肌肉

活动，或高水平运动属性？解决这一问题已被证明是困难的，很大程度上是

因为估算或测量生物肢体运动背后的关节力矩和肌肉力量所固有的巨大不确

定性。我们通过在等长任务中考虑单个神经元的反应来规避这个困难，在等

长任务中，关节力矩和肌肉力量可以直接从肢体几何计算。每个神经元的响

应被建模为“首选”关节力矩矢量的线性函数，该模型适用于肢体姿势变化

的单个神经响应。由此得到的拟合优度表明，运动皮层中的神经元确实编码

运动行为的动力学，并且“首选方向”和“增益”的神经反应特性是单一反

应向量的双重成分。 

 

引言 

自一个多世纪前实验神经生理学出现以来，原发运动皮层（M1）神经

元的活动是否是导致运动的特定肌肉细节的信号，或者说是高级运动指

令的信号，一直是 M1 功能研究的中心问题。弗里奇和希齐在 1870 年

发现了一个运动皮层，当电刺激时，在一小群相关肌肉中诱发抽搐，三

年后，费里尔的实验（在解释细节上）对其提出了挑战，其中运动皮层

的电刺激被建议唤起自然行为的组成部分（Phillips，1975；Taylor 和  
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Gross，2003）。第一个直接记录的证据表明，M1 中单个神经元的活动

与运动行为（肌肉力量或活动）的因果机制的相关性往往比与明显的运

动性脑损伤的相关性更好行为本身的描述（关节角位置）是通过对逃避

者的单关节神经生理学研究（1968，1969）获得的。然而，其他单关节

研究表明，一些 M1 活动与非因果运动输出参数有关，例如当前关节角

度和重复序列中的下一个运动方向（Thach，1978）。当神经生理学研

究领域扩展到多关节伸展运动的研究（Georgopoulos 等人，1982)时，

对话获得了进一步的信任：m1 活动可能确实反映了运动行为高级参数

的编码，如末端效应器速度或位置，而不是运动的生成细节。事实上，

目前大多数用于控制机器人设备的脑机接口设计用于从运动皮层神经

元群的活动中提取有关运动输出意图的运动信号（Wessberg 等人，2000；

Serruya 等人，2002；Taylor 等人，2002）。  

M1 中编码的参数通常表示为“肌肉或运动”的简单二分法，这个问题至

今仍引起相当大的争议（Loeb 等人，1996；Georgopoulos，1995；Scott，

2000）。争论的一个主要原因在于很难知道 M1 神经元的活动“应该”是

什么样子的。特别是，如果假设 M1 活动编码肌肉力或关节力矩，则需

要精确估计或测量这些力或力矩，因为它们随时间变化，以建立这种相

关性。在单关节运动的情况下，这一要求并不构成明显的困难：运动学

（即关节角度）和潜在因果动力学（关节扭矩和肌肉力）之间的关系是

直接的，因此可以直接测量或估算。然而，只要考虑两自由度运动，就

很难精确地估计或测量肌肉力和关节力矩（Zajac，1989），并且这些问

题对于两个自由度以上的运动会被放大。  

因此，“维度诅咒”的突然出现使运动动力学的建模复杂化。这种情况反

过来又干扰了在运动动力学和 M1 神经元反应之间建立强相关性的努力。

作为估计或测量运动动力学的一种替代方法，研究已经将神经活动与肌

电活动（肌肉活动信号的一个氧基）和高噪声水平相关联肌电测量的时

间分辨率差使这些工作复杂化。  



 

图 1。实验方案（A）在水平面上

内的九个不同工作区位置执行等距中心外任务

力水平，并在适当方向上保持

 

本文通过考虑等距任务，解决了四自由度手臂运动动力学的精确建模问

题。虽然等长运动任务只是运动行为更广泛的一个子集，但是关节力矩、

肌肉力量和肌肉激活的计算是可以处理的。由于这种吸引力，有关细胞

活动与生物力学力产生相关变量之间相关性的假设可以在以前无法达

到的严格程度上进行测试。具体地说，生物力学力产生的参数可以映射

到 M1 中的单个神经元（而不是这些神经元的种群）。这些拟合解释了

单细胞水平上大量的反应变异性，从而支持

后，单神经元方法统一了我们对调谐曲线参数的理解：虽然细胞的首选

方向和增益先前被认为是独立的响应分量，但它们被证明是单一响应向

量的双重表现。  

背景 

在灵长类上肢的多关节控制中，运动皮层中的神经元被调谐到中心外运

动任务中的运动方向（

和中心外等距任务中的力施加方向（

等人，1996）。细胞调谐曲线的规范描述是
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在水平面上，在一个中心工作区周围的圆（

内的九个不同工作区位置执行等距中心外任务。（B）必须产生

并在适当方向上保持 2000 ms。 

本文通过考虑等距任务，解决了四自由度手臂运动动力学的精确建模问

题。虽然等长运动任务只是运动行为更广泛的一个子集，但是关节力矩、

肌肉力量和肌肉激活的计算是可以处理的。由于这种吸引力，有关细胞

活动与生物力学力产生相关变量之间相关性的假设可以在以前无法达

到的严格程度上进行测试。具体地说，生物力学力产生的参数可以映射

中的单个神经元（而不是这些神经元的种群）。这些拟合解释了

单细胞水平上大量的反应变异性，从而支持 M1 控制力输出的假设。最

后，单神经元方法统一了我们对调谐曲线参数的理解：虽然细胞的首选

认为是独立的响应分量，但它们被证明是单一响应向

在灵长类上肢的多关节控制中，运动皮层中的神经元被调谐到中心外运

动任务中的运动方向（Georgopoulos 等人，1982；Schwartz 等人，

和中心外等距任务中的力施加方向（Georgopoulos 等人，

调谐曲线的规范描述是  

   0 1 cos PDv b b    
               

 

（半径为 8cm）

必须产生 1.5 N 的恒定

本文通过考虑等距任务，解决了四自由度手臂运动动力学的精确建模问

题。虽然等长运动任务只是运动行为更广泛的一个子集，但是关节力矩、

肌肉力量和肌肉激活的计算是可以处理的。由于这种吸引力，有关细胞

活动与生物力学力产生相关变量之间相关性的假设可以在以前无法达

到的严格程度上进行测试。具体地说，生物力学力产生的参数可以映射

中的单个神经元（而不是这些神经元的种群）。这些拟合解释了

控制力输出的假设。最

后，单神经元方法统一了我们对调谐曲线参数的理解：虽然细胞的首选

认为是独立的响应分量，但它们被证明是单一响应向

在灵长类上肢的多关节控制中，运动皮层中的神经元被调谐到中心外运

等人，1988）

等人，1992；Taira

               
（1）  
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其中 v是细胞活动与 的函数，是手的运动（或力）方向； 0b 是细胞活

动的基线水平； 1b 是细胞发育曲线上调节有机体的肽； PD 是细胞的首

选方向或引起最大细胞反应的运动（或力）方向。  

在方程式 1 右侧的四个参数中，有三个是本质： 0b 、 1b 和 PD 。每个本

质参数都显示为行为背景的函数（Georgopoulos 等人，1984；Kalaska

和 Hyde，1985；Kettner 等人，1988；Kalaska 等人，1989；Caminiti 等

人，1990；Lacquaniti 等人，1995；Scott 和 Kalaska，1997；Sergio 和

Kalaska，1997，1998，2003；Sergio 等人，2005；Kakei 等人，1999、

2003；G 和 olfo 等人，2000；Cabel 等人，2001；PadoaSchioppa 等人，

2001；Kurtzer 等人，2005)。 PD 是研究最多的参数，因为它是细胞反应

的一个直接决定因素，是任务变量（运动方向或力的施加方向）的函数。

细胞的增益被定义为 1b 。因为 1b 不是角度度量，它本身并不表示方向偏

好；尽管如此，作为调谐曲线的增益（或振幅），它确实表示在特定任

务上下文中实例化方向偏好的强度。  

结果 

这篇论文的数据是一个浪漫的欧洲生理实验，在这个实验中，非人类灵

长类动物从九个不同的手的位置执行一个等长的任务（见图 1）。在实

验程序中提供了一个范例的简短描述；更详细的描述可以在 Sergio 和

Kalaska（1997，2003）中找到。在实验过程中，M1 的尾侧部分有细胞

记录，M1 的尾侧部分大部分神经元位于中央沟吻侧。根据这些记录，

在 9 个位置中的每一个位置对任务相关细胞的不同调谐曲线进行评估，

每个细胞共有 9 条调谐曲线。请注意，在本研究中，细胞活动的平均值

超过 2000 ms 目标保持期，在此期间，手与操纵手柄保持静态力平衡。

还要注意的是，手的不同位置对应于特定的手臂姿势。记录了这些手臂

姿势的关节角度，见表 1。  

细胞招募模型只做了一个假设：根据规则，细胞在任务中处于活动状态  

   0a a PDv b     
  

               
（2）  



 

其中 a

表示任务期间整个手臂所施加的扭矩，

应用矢量， v和 0b 保持如公式

正。 PD 是细胞固有的一个矢量参数，它定义了关节扭矩空间中细胞最

大响应的方向。这就是

平的响应。关节扭矩空间在这里是四维的

个自由度的手臂模型 (

通过将调谐响应的方向分量和振幅分量合并成一个酉矢量来推广的描

述（MussaIvaldi，1988；

后来的研究表明，在一定的适度假设下，对于等长任务，关节力矩的点

积模型相当于肌力或肌肉活动的点积模型。因此，这一结果在解释运动

皮层输出时，广泛应用于任何一个强调运动皮层输出的经典模型。

肩部有三个自由度：屈曲

范围：屈曲/伸展。实验过程中给出了手臂模型的精确几何

角度偏移（<60 度）所有四个角度

于表示手部位置的笛卡尔坐标系位于右肩中心

轴指向穿过身体的右侧，

 

给定方程 2 和手臂姿势的数据，可以在工作空间内模拟任何模型

调谐曲线。关键的一步是要认识到在等距任务中，手上施加的静态力可

以通过  

5 

表示任务期间整个手臂所施加的扭矩， PD 表示细胞

保持如公式 1 所定义，“∙”表示点积，和

是细胞固有的一个矢量参数，它定义了关节扭矩空间中细胞最

大响应的方向。这就是 PD ，它完全定义了模型细胞超出其基线放电水

平的响应。关节扭矩空间在这里是四维的 (4D)，因为使用了一个具有四

(见实验步骤 )。点积公式是在原余弦公式的基础上，

通过将调谐响应的方向分量和振幅分量合并成一个酉矢量来推广的描

；Zhang 和 Sejnowski，1999；Ajemian 等人，

后来的研究表明，在一定的适度假设下，对于等长任务，关节力矩的点

积模型相当于肌力或肌肉活动的点积模型。因此，这一结果在解释运动

皮层输出时，广泛应用于任何一个强调运动皮层输出的经典模型。

屈曲/伸展、外展/内收和内外旋转。肘部有一个自由度

实验过程中给出了手臂模型的精确几何。注意相对适度的

所有四个角度，特别是肩部外展/内收和内

于表示手部位置的笛卡尔坐标系位于右肩中心，x 轴指向远离身体的方向

，z 轴指向地面。 

和手臂姿势的数据，可以在工作空间内模拟任何模型

调谐曲线。关键的一步是要认识到在等距任务中，手上施加的静态力可

细胞的首选扭矩

，和  表示正修

是细胞固有的一个矢量参数，它定义了关节扭矩空间中细胞最

，它完全定义了模型细胞超出其基线放电水

，因为使用了一个具有四

点积公式是在原余弦公式的基础上，

通过将调谐响应的方向分量和振幅分量合并成一个酉矢量来推广的描

等人，2001）。

后来的研究表明，在一定的适度假设下，对于等长任务，关节力矩的点

积模型相当于肌力或肌肉活动的点积模型。因此，这一结果在解释运动

皮层输出时，广泛应用于任何一个强调运动皮层输出的经典模型。  

 

肘部有一个自由度

注意相对适度的

内收和内/外旋转。用

轴指向远离身体的方向，y

和手臂姿势的数据，可以在工作空间内模拟任何模型细胞的

调谐曲线。关键的一步是要认识到在等距任务中，手上施加的静态力可
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 T
a hJ F 


                    
（3）  

式中，  TJ  表示在姿势 θ 处评估的关节角和末端执行器位置之间的运

动关系的转置雅可比， hF 表示手施加的静态力， a

表示整个手臂的扭矩。

在某些假设下，这种映射是唯一的（详见实验程序），因此，所施加的

扭矩是可计算的。  

总体水平分析：PD 移位、增益变化和模型几何 

对于人口水平分析，提出了另一个假设。假设 PD 穿过细胞群在运动皮

层的分布在关节力矩空间是均匀的。正如将要显示的那样，这一假设也

可以在不影响论文结果的情况下大大放宽。选择它是为了特殊性，因为

需要一个特定的分布来定义一个细胞群体，在这个群体中，响应特性的

变化可以列表化。对于聚焦于 PD 位移和增益变化的分析， 0b 可以假设

任何值，因为它会自动退出分析。因此，这些人口统计数据是在零自由

参数下生成，并且该模型说明了响应特性的变化，这些变化完全基于生

物力学考虑。  

向优先方向移动 

如果细胞在笛卡尔空间坐标系中编码端点力，根据定义，细胞的首选方

向将被预测为在姿势之间保持不变。然而，与许多其他研究一致，Sergio

和 Kalaska（1997，2003）一致地展示了工作空间中首选方向的统计显

著变化。八个外围工作区位置之一的细胞“PD 移位”定义为相对于中心

位置的细胞 PD 的旋转。根据这一惯例，人群水平分析显示“八种外周姿

势的 PD 位移分布存在显著差异”（Sergio 和 Kalaska，2003）。图 2A

描绘了一组细胞的 PD 位移数据（详见实验程序）。局部放电位移的分

布呈现出一种明显的模式，即细胞倾向于在左侧位置显示逆时针方向的

局部放电位移，在右侧位置显示顺时针方向的局部放电位移。模型比较

绘制在图 2A 的右半部分。模型清楚地捕捉到局部放电位移分布的基本

趋势。例如，在数据（81.5%、77.8%和 65.4%）和模型（75.9%、79.1%

和 64.3%）中，顺时针方向的移动在左侧位置占主导地位。  

增益变化 
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Sergio 和 Kalaska（2003）也表明，细胞改变了其工作空间的增益，细

胞周围位置的增益是根据细胞在中心位置的增益来定义的，测量的是集

合的动态范围（DR）比。虽然绝大多数单个细胞在多个工作空间位置

表现出统计上显著的增益变化，“DR 比值的分布与手的位置没有系统性

差异（方差分析，P>0.01） ”，因此，如果细胞的增益值存在系统性的

空间偏差，则影响很小与 PD 移位相比。尽管如此，研究所提出的模型

是否能够识别增益变化数据中的任何阈下趋势是有意义的，因为该模型

能够很好地再现局部放电位移，并且因为该模型将局部放电位移和增益

变化视为单个响应向量的双重表现，该响应向量决定了所有条件下的细

胞活动。图 2B 描绘了数据和模型在整个工作区的增益变化分布。分数

增益变化（比 DR 比简单）用于量化这些变化：  

1 1
1

1

i c
i

c

b b
b

b


   

其中 1
ib 在位置 i 处使细胞的增益减小， 1

cb 在中心位置使细胞的增益减小。

注意，该定义导致增益变化的标准化度量，忽略细胞的绝对增益值，只

考虑中心位置和外围位置之间的增益比。在模拟中可以看到一个明显的

趋势，即当手靠近肩部时（图 1 中的位置 P7、P8 和 P1），大多数模型

细胞显示增益降低。在更远的工作区位置（P2、P3 和 P4），大多数细胞

显示增益增加。在较低姿势的数据中也可以看到同样的增益下降趋势，

尽管在较高姿势的数据中并没有显示出明显的增益增加趋势。  



 

图 2。跨工作区的响应属性更改

每个直方图的位置对应于执行等轴测任务的手的工作空间位置

的 x 轴对应于一个细胞格的

格的 PD 的偏移。正位移为逆时针

子是 10
。
。（B）在整个工作区中获取数据和模型的更改

直方图的位置再次对应于执行等轴测任务的手的工作空间位置

的 x 轴对应于细胞格在中心工作区位置相对于

益变化（增益变化的定义见正文

模型几何 

该模型将细胞募集描述为在关节力矩空间中发生的点积或矢量投影。然

而，这项任务采用了在笛卡尔力空间（相对于关节力矩空间）中一致的

不变采样方案。因此，通过分析转置雅克比矩阵

8 

跨工作区的响应属性更改（A）数据和模型的 PD 移位。

每个直方图的位置对应于执行等轴测任务的手的工作空间位置。

格的 PD 在相应的位置相对于中心工作空间位置的

正位移为逆时针（CCW），负位移为顺时针（

在整个工作区中获取数据和模型的更改。直方图圆内的每个

直方图的位置再次对应于执行等轴测任务的手的工作空间位置。

格在中心工作区位置相对于细胞格增益的相应姿势处的增

增益变化的定义见正文）。正变化表示增益增加。箱子宽度是

该模型将细胞募集描述为在关节力矩空间中发生的点积或矢量投影。然

而，这项任务采用了在笛卡尔力空间（相对于关节力矩空间）中一致的

因此，通过分析转置雅克比矩阵  TJ  如何以姿态相关

 

。直方图圆内的

。每个直方图

在相应的位置相对于中心工作空间位置的细胞

CW）。每个箱

直方图圆内的每个

。每个直方图

格增益的相应姿势处的增

箱子宽度是 0.15。 

该模型将细胞募集描述为在关节力矩空间中发生的点积或矢量投影。然

而，这项任务采用了在笛卡尔力空间（相对于关节力矩空间）中一致的

如何以姿态相关



 

的方式将笛卡尔力的均匀样本转换为关节力矩的非均匀样本，了解模型

如何解释响应特性变化。

图 3 说明了转置雅可比变换的一般性质。将二维笛卡尔力空间中的均匀

或圆形采样转化为 4D

主要的并且由红色向量表示的转矩椭圆的短轴定义了关节转矩空间中

特定 2D 子空间的基础，笛卡尔力向量在该位置映射到该子空间。这些

轴的大小之比量化了变换的倾斜程度。在给定的姿势下，细胞的首选方

向来自三个向量 , ,PD MAJOR MINOR    

,MAJOR MINOR  
所跨越的子空间上的投影量。

保持不变 (不联合扭矩空间

们来自于转置雅可比矩阵，雅可比矩阵本身以一种姿势相关的方式变化。

因此，当在二维笛卡尔力空间中绘制时，细胞活动中观察到的局部放电

位移和增益变化明显来自于关节力矩和端点之间转换的定义良好的全

局几何图。4 描绘了 J

现的关节扭矩椭圆。  

图 3.笛卡尔力在中心工作空间位置转化为关节力矩等距中心输出任务中的均

匀采样方案转化为包含在

分布。转矩椭圆的长轴和短轴构成了

矢量由相应的条形图表示

1 对应屈曲/伸展尺寸中的肩部扭矩

3 对应内旋/外旋尺寸中的肩部扭矩
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式将笛卡尔力的均匀样本转换为关节力矩的非均匀样本，了解模型

如何解释响应特性变化。  

说明了转置雅可比变换的一般性质。将二维笛卡尔力空间中的均匀

4D 关节力矩空间的二维子空间中的倾斜或椭圆采样。

主要的并且由红色向量表示的转矩椭圆的短轴定义了关节转矩空间中

子空间的基础，笛卡尔力向量在该位置映射到该子空间。这些

轴的大小之比量化了变换的倾斜程度。在给定的姿势下，细胞的首选方

, ,PD MAJOR MINOR    
的相对方向。细胞格的增益来自

所跨越的子空间上的投影量。根据假设， PD 在不同姿态之间

不联合扭矩空间 )， ,MAJOR MINOR  
在不同姿态之间变化，因为它

们来自于转置雅可比矩阵，雅可比矩阵本身以一种姿势相关的方式变化。

因此，当在二维笛卡尔力空间中绘制时，细胞活动中观察到的局部放电

位移和增益变化明显来自于关节力矩和端点之间转换的定义良好的全

 TJ  中与姿态相关的变化，绘制了每个姿态下出

 

笛卡尔力在中心工作空间位置转化为关节力矩等距中心输出任务中的均

匀采样方案转化为包含在 4D 关节力矩空间的 2D 子空间中的关节力矩的倾斜

转矩椭圆的长轴和短轴构成了 2D 子空间的基集。这些轴方向上的单位

矢量由相应的条形图表示：每个条形图对应于沿特定自由度的扭矩贡献量

伸展尺寸中的肩部扭矩； 2 对应外展/内收尺寸中的肩部扭矩

外旋尺寸中的肩部扭矩；  对应肘部扭矩。详见实验程序

式将笛卡尔力的均匀样本转换为关节力矩的非均匀样本，了解模型

说明了转置雅可比变换的一般性质。将二维笛卡尔力空间中的均匀

关节力矩空间的二维子空间中的倾斜或椭圆采样。

主要的并且由红色向量表示的转矩椭圆的短轴定义了关节转矩空间中

子空间的基础，笛卡尔力向量在该位置映射到该子空间。这些

轴的大小之比量化了变换的倾斜程度。在给定的姿势下，细胞的首选方

格的增益来自 PD 在

在不同姿态之间

在不同姿态之间变化，因为它

们来自于转置雅可比矩阵，雅可比矩阵本身以一种姿势相关的方式变化。

因此，当在二维笛卡尔力空间中绘制时，细胞活动中观察到的局部放电

位移和增益变化明显来自于关节力矩和端点之间转换的定义良好的全

中与姿态相关的变化，绘制了每个姿态下出

 

笛卡尔力在中心工作空间位置转化为关节力矩等距中心输出任务中的均

子空间中的关节力矩的倾斜

这些轴方向上的单位

每个条形图对应于沿特定自由度的扭矩贡献量。

内收尺寸中的肩部扭矩；

详见实验程序。 
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单细胞分析：模型验证、泛化和一致性 

许多运动皮层的神经活动模型是基于细胞反应反映运动生物力学的假

设（MussaIvaldi，1988；Bullock 和  Grossberg，1988；Sanger，1994；

Tanaka，1994；Scott 和  Kalaska，1997；Bullock 等人，1998；Ajemian

等人，2000；Todorov，2000；Scott 等人，2001；Baraduc 等人，2001；

Trainin 等人，2007），这些模型被用来解释各种实验结果。然而，所有

这些模型的一个主要缺点是，它们的预测只能与人口一级的数据进行比

较，要么是人口统计数据，要么是人口总反应。在种群统计中，一个典

型的发现是：x%的细胞与数据中的变量 a 有很好的相关性；y%的细胞

与模型中的变量 a 有很好的相关性；x 近似于 y。在种群总体反应的情

况下，构造了一个神经种群向量，并证明其近似于运动变量（如力或速

度）的矢量表示。  

因此，这些模型虽然设想在单细胞的级别，但仍然缺乏单细胞的分辨率，

因为模型的参数无法映射到数据中的单细胞。结果表明，这些模型与总

体水平的数据基本一致，但不能被更严格的单细胞水平的数据所篡改。

一个模型完全有可能在总体水平上正确地描述数据，但无法正确地预测

任何给定的细胞在特定任务中应如何响应。例如，我们的模型在总体统

计水平上正确地再现了 PD 位移和增益变化的主导趋势（图 2），但它

可能无法正确地预测任何单独选择的神经元的响应曲线。  

在接下来的分析中，我们的模型通过分别映射为 54 个细胞中的每个细

胞建模。具体地说，细胞在模型中通过其首选扭矩矢量进行了全面描述： 

1

2

3

j

j

PD j

i











 

上标 i 表示数据库中的特定细胞格； 1 2 3, ,j j j   对应于首选关节扭矩矢

量的三个肩部分量（肩部自由度的定义见实验程序）； i 对应于首选

扭矩矢量的肘部分量。一旦确定了这四个参数，就可以确定电池的响应

曲线。图 5 显示了一个特定的首选扭矩矢量和得到的细胞响应曲线的示

例。  



 

对于每个细胞，有 17 个数据点构成其响应曲线：

个姿势一个）和 8 个不同的增益变化（相对于八个外围姿势的基线的增

益变化）。因此，可以系统地评估模型在单细胞水平上拟合数据的能力，

方法是看四个模型参数如何能够逐个神经元地解释

需要注意的是，只有三个模型参数实际上是自由参数。这是因为模型预

测的是增益的变化，而不是增益的绝对值。因此，优先转矩矢量都被认

为具有跨细胞的固定统一量，并且一旦指定了三个模型参数，则自动确

定第四个（详细信息请参见实验程序）。下面是两种将模型的三个自由

参数逐个神经元地拟合到响应曲线

模型验证 

在本节中，三个自由参数中的两个将用于在中心姿势处拟合细胞的首选

方向。因此，通过设计时，中心姿态处的模型优选方向与中心姿态处的

实际优选方向完全匹配（因为单个优选方向需要两个模型参数进行说明，

并且两个模型参数用于该拟合）。

图 4.姿态相关的雅可比转置效应的变化

置对应于工作空间中执行中心外等距任务的位置

间中对应于扭矩椭圆长轴和短轴的单位矢量

细胞样本上的顺时针或逆时针净旋转

椭圆的倾斜更严重。还要注意工作空间中的主轴和副轴是如何显著变化的

很难想象 4D 关节扭矩空间中这些变化的几何结构

电旋转。 
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个数据点构成其响应曲线：9 个不同的首选方向（每

个不同的增益变化（相对于八个外围姿势的基线的增

益变化）。因此，可以系统地评估模型在单细胞水平上拟合数据的能力，

方法是看四个模型参数如何能够逐个神经元地解释 17 个数据点。这里

需要注意的是，只有三个模型参数实际上是自由参数。这是因为模型预

测的是增益的变化，而不是增益的绝对值。因此，优先转矩矢量都被认

为具有跨细胞的固定统一量，并且一旦指定了三个模型参数，则自动确

定第四个（详细信息请参见实验程序）。下面是两种将模型的三个自由

参数逐个神经元地拟合到响应曲线的 17 个数据点的方法。

在本节中，三个自由参数中的两个将用于在中心姿势处拟合细胞的首选

方向。因此，通过设计时，中心姿态处的模型优选方向与中心姿态处的

实际优选方向完全匹配（因为单个优选方向需要两个模型参数进行说明，

并且两个模型参数用于该拟合）。  

姿态相关的雅可比转置效应的变化，如扭矩椭圆所示每个扭矩椭圆的位

置对应于工作空间中执行中心外等距任务的位置。柱状图描绘了关节扭矩空

间中对应于扭矩椭圆长轴和短轴的单位矢量。椭圆的倾斜对应于

细胞样本上的顺时针或逆时针净旋转。请注意，在外部工作空间位置

还要注意工作空间中的主轴和副轴是如何显著变化的

关节扭矩空间中这些变化的几何结构，导致观察到的细胞局部放

个不同的首选方向（每

个不同的增益变化（相对于八个外围姿势的基线的增

益变化）。因此，可以系统地评估模型在单细胞水平上拟合数据的能力，

个数据点。这里

需要注意的是，只有三个模型参数实际上是自由参数。这是因为模型预

测的是增益的变化，而不是增益的绝对值。因此，优先转矩矢量都被认

为具有跨细胞的固定统一量，并且一旦指定了三个模型参数，则自动确

定第四个（详细信息请参见实验程序）。下面是两种将模型的三个自由

个数据点的方法。  

在本节中，三个自由参数中的两个将用于在中心姿势处拟合细胞的首选

方向。因此，通过设计时，中心姿态处的模型优选方向与中心姿态处的

实际优选方向完全匹配（因为单个优选方向需要两个模型参数进行说明，

 

如扭矩椭圆所示每个扭矩椭圆的位

柱状图描绘了关节扭矩空

椭圆的倾斜对应于 PDs 在整个

在外部工作空间位置，扭矩

还要注意工作空间中的主轴和副轴是如何显著变化的。

导致观察到的细胞局部放
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单独的剩余自由参数用于拟合增益变化的所有八个实例，图 6A 绘制了

54 个细胞中所有 426 个预测增益变化与实际增益变化的实例（见实验程

序）。可以看出，在每个细胞只有一个参数的情况下，该模型能够很好

地捕捉整个增益变化谱的增益变化，从降低 50%到增加 250%。得到的

回归线是  

0.96   0.01y x   

其 中 关 于 斜 率 和 y 截 距 的 95% 置 信 区 间 分 别 为  0.88 1.03 还 有

 0.04 0.03 。因此，该回归线非常接近所需的 y=x 线（在图 6A 和 6B

中显示为虚线），在这种情况下，模型增益本身预测实际增益。此外，

模型的 2R 统计量为 0.60，这意味着在每个细胞只有一个参数的情况下，

该模型在所有 426 个增益变化实例中占 60%的变化。  

模型泛化 

任何模型的成功关键取决于它的泛化能力：必须向模型展示，以在其形

成的上下文之外解释数据。从数学上讲，这意味着如果模型参数适合于

一个上下文中的数据，那么这些相同的参数应该成功地应用于在新上下

文中生成的数据。人口水平模型（MussaIvaldi，1988；Scott 和  Kalaska，

1997；Bullock 等人，1998；Ajemian 等人，2000；Todorov，2000；Scott

等人，2001；Trainin 等人，2007）无法进行有意义的概括，因为即使人

口水平分析在不同的背景下是一致的，很难判断是否有单个细胞格显示

了具有固定参数集的预测上下文相关行为。  

我们的模型假设一个细胞的首选方向和它的增益是统一的。因此，如果

模型参数与这些响应属性之一相匹配，则该模型也应成功应用于其他响

应属性。为此，对于 54 个细胞中的每一个，我们选择了三个自由模型

参数，以最适合细胞的八个测量增益变化（见实验程序）。没有一个模

型参数专门用来解释细胞的九个首选方向。然而，如果模型所提出的增

益与偏好方向之间的关系是正确的，那么模型应该能够预测出偏好方向

并取得一定的成功。图 6B-6D 显示了结果。在图 6B 中，绘制了跨越 54

个细胞的所有 426 个增益变化实例。每个细胞有三个参数用于捕获增益

变化，因此拟合效果非常好。回归线是  

1.04y x  



 

其 中 关 于 斜 率 和 y

 0.04 0.01 。此外，该模型的

有三个参数时，捕获 77%

由于模型中没有一个参数用于拟合细胞的首选方向，因此可以通过观察

随后对首选方向的预测程度来评估模型的泛化能力。实际

PD 值的中位数绝对差为

量（角度差的范围是 180°

计显著性。然而，循环统计也有类似的相关测量（见实验程序），循环

相关系数为 0.27，对于

Bootstrapping 方法也可以用来说明模型局部放电预测的统计意义。图

绘制了实际局部放电值和模型局部放电值之间差异的直方图。该直方图

可与“随机”差异直方图（图

PD 值中抽取两个随机

组织学图形集中在 0°左右吗，而图

化双峰的。随机抽样的

这非常接近于角差（90.0

图 5。特定首选扭矩矢量的响应曲线首选扭矩矢量如图左侧所示

肩内收和肘外展。这样的机械动作与肱三头肌的激活是一致的

中的首选扭矩矢量不必对应于单个肌肉

经元肌肉场的综合生物力学效应

曲线。值得注意的是，根据这个模型
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y 截 距 的 95% 置 信 区 间 分 别 为 0.99 1.09

。此外，该模型的 2R 统计量为 0.77，这意味着在每个单元

77%的增益变化。  

由于模型中没有一个参数用于拟合细胞的首选方向，因此可以通过观察

随后对首选方向的预测程度来评估模型的泛化能力。实际

值的中位数绝对差为 38.5°（平均 47.7°）。因为角度是一个周期变

180°）传统的线性回归不能用来判断这种拟合的统

计显著性。然而，循环统计也有类似的相关测量（见实验程序），循环

，对于 480 个样本，在 p<0.001 时具有统计学意义。

方法也可以用来说明模型局部放电预测的统计意义。图

绘制了实际局部放电值和模型局部放电值之间差异的直方图。该直方图

差异直方图（图 6D）进行比较，该直方图是通过从

值中抽取两个随机 PD 值（见实验程序）进行替换而形成的。注意到

左右吗，而图 6D 的直方图相对均匀，甚至稍有变

化双峰的。随机抽样的 PD 值之间的中位数绝对差为 88.5°（平均

90.0°）的平均值和平均值。  

特定首选扭矩矢量的响应曲线首选扭矩矢量如图左侧所示

这样的机械动作与肱三头肌的激活是一致的。

中的首选扭矩矢量不必对应于单个肌肉。相反，它们对应于运动皮层输出神

经元肌肉场的综合生物力学效应。在图的右边是在每个测线位置的合成调谐

根据这个模型，在中心姿势下，增益 b1

0.99 1.09 还 有

，这意味着在每个单元

由于模型中没有一个参数用于拟合细胞的首选方向，因此可以通过观察

随后对首选方向的预测程度来评估模型的泛化能力。实际 PD 值和预测

）。因为角度是一个周期变

）传统的线性回归不能用来判断这种拟合的统

计显著性。然而，循环统计也有类似的相关测量（见实验程序），循环

时具有统计学意义。  

方法也可以用来说明模型局部放电预测的统计意义。图 6C

绘制了实际局部放电值和模型局部放电值之间差异的直方图。该直方图

）进行比较，该直方图是通过从 480 个

值（见实验程序）进行替换而形成的。注意到

的直方图相对均匀，甚至稍有变

（平均 89.0°），

 

特定首选扭矩矢量的响应曲线首选扭矩矢量如图左侧所示。主要包括

。然而，模型

它们对应于运动皮层输出神

在图的右边是在每个测线位置的合成调谐

只能是增益 b1
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的两倍。还请注意，基线活动级别 b0 不是模型的一部分，因此在图中没有显

式突出显示。 

模型一致性 

使用两种不同的方法将模型参数映射到各个单元。如果该模型有优点，

则所得结果应具有一定的一致性。附录末尾的表 A1 列出了模型参数，

即 PD 的组成部分，它们被映射到每个方法的每个单元格。右栏中列出

的两个首选转矩矢量之间的相关度量。由于矢量已经标准化，相关度量

只是点乘。在大多数情况下，两种拟合方法中，模型对首选扭矩矢量的

计算是一致的。使用 bootstrap 技术，两个随机生成的单位向量之间的

平均相关系数为 0，秩序分布的 95%为 0.81（见实验程序），只有四个

细胞的模型生成相关系数小于 0，而对于超过 50%的细胞（29/54），相

关系数超过几率等级为 0.81。考虑到数据中的噪声和关节空间的冗余，

一些单元根据拟合方法显示出轻微的差异并不奇怪。  

肌肉力量或肌肉活动的编码 

该模型，如等式 2 所示，根据所施加的转矩矢量和优选转矩矢量的点积，

计算细胞活性。但是，我们可以很容易，也许更自然地认为细胞的活动

反映了应用的肌肉力量载体或相应的肌肉激活载体（Fetz 等人，1989；

Morrow 和 Miller，2003）：  

  0a a PDv M b M M


    
  

                 
（4）  

其中， aM


是应用的肌肉力矢量和 PDM


是首选的肌力矢量。当前 PD 偏移

和增益变化的结果将如何受此重新制定的影响？  

为了回答这个问题，请考虑关节力矩和肌肉力量之间的关系：  

 T
a M aJ M 


                    

（5）  

其中  TJ  是肌肉长度的矢量导数，它是关节角度的函数；它也被称为

瞬时矩的矩阵。由于运动冗余，通常不可能将该矩阵转化为肌肉力。然

而，如果一个准则被设定为解决遗传问题的方法，这个矩阵可以被反转。

就我们的目的而言，有效准则是不相关的；什么样的准则存在，这个准

则在整个工作空间中保持相似。在这种假设下，可以通过选择满足以下

条件的特定逆来反转矩阵：  



 

在等式 4 和 6 中，它在附录中说明了基于肌肉力量或肌肉激活的招募规

则将产生 PD 移位的结果，

相同的变化。因此，这些结果适用于一大类基于肌肉骨骼力学的模型，

而不是末端效应器力。

图 6.模型在单细胞水平上拟合数据的能力

PD 中心位置的拟合结果

制实际增益变化与模型增益变化的关系图

增益变化。（C 和 D）模型在预测单元格的

绘制实际和模型局部放电值差异的直方图

绘制数据中两个随机采样局部放电值之间的自举差异的直方图

如何相对均匀的，甚至是适度的双峰分布

讨论 

结果摘要 

本文的第一个发现是细胞募集的一个点力矩模型，它很好地描述了在多

关节等距任务执行过程中，神经细胞交叉凋亡的反应特性的变化。第二

15 

  1T
a M aM J  
 

                   

中，它在附录中说明了基于肌肉力量或肌肉激活的招募规

移位的结果，并在种群水平上获得与基于关节力矩的变化

相同的变化。因此，这些结果适用于一大类基于肌肉骨骼力学的模型，

而不是末端效应器力。  

模型在单细胞水平上拟合数据的能力（A）两个自由参数精确拟合细胞

中心位置的拟合结果。剩余的自由参数用于尽可能地适应增益变化

制实际增益变化与模型增益变化的关系图。（B）绘制的实际增益变化与模型

模型在预测单元格的 9 个局部放电值时的泛化能力

绘制实际和模型局部放电值差异的直方图（注意它如何以 0 为中心

绘制数据中两个随机采样局部放电值之间的自举差异的直方图。

甚至是适度的双峰分布。 

本文的第一个发现是细胞募集的一个点力矩模型，它很好地描述了在多

关节等距任务执行过程中，神经细胞交叉凋亡的反应特性的变化。第二

                   
（6）  

中，它在附录中说明了基于肌肉力量或肌肉激活的招募规

并在种群水平上获得与基于关节力矩的变化

相同的变化。因此，这些结果适用于一大类基于肌肉骨骼力学的模型，

 

两个自由参数精确拟合细胞

剩余的自由参数用于尽可能地适应增益变化，并绘

绘制的实际增益变化与模型

个局部放电值时的泛化能力；（C）

为中心），而（D）

。注意分布是

本文的第一个发现是细胞募集的一个点力矩模型，它很好地描述了在多

关节等距任务执行过程中，神经细胞交叉凋亡的反应特性的变化。第二
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个（也是更重要的）发现是，关节力矩模型可以在单细胞的分辨率下进

行测试，这是以前没有得到的。在很大程度上，联合转矩模型能够很好

地支持日益严格的审查，解释了在每个单元只有三个自由参数的情况下，

增益和首选方向的大量变化。  

一个多世纪以来，肌肉或运动之间的二分法问题一直是激烈争论的主题

（Phillips，1975；Taylor 和  Gross，2003）。实验最初是通过皮层的

电刺激进行的（Fritsch 和 Hitzig，1870；Ferrier，1873）。粗略的方法

已经演变成单细胞记录研究，其中神经放电率与刻板行为期间测量的运

动变量相关（Evarts，1968；Georgopoulos 等人，1982）。骨骼肌肉组

织的生物力学模型随后得到了发展和完善，以更严格地评估假设神经相

关性在人口统计水平上的充分性（MussaIvaldi，1988；Scott 和  Kalaska，

1997；Ajemian 等人，2000；Todorov，2000；Trainin 等人，2007）。

本文提出，模型需要在收集数据的同一个单细胞水平上制定和测试：模

型参数必须映射到单个细胞上，以实现模型验证和模型泛化的双重目的。

只有这样，才有可能更彻底地解决神经表征，无论所讨论的大脑区域是

M1，非初级运动皮层，还是其他与运动相关的大脑结构。  

此模型捕获（1）的定向调谐功能的参考方向和增益的聚集技术变化样

本 M1 神经群， (2)不同臂位产生静等轴力时，单个 M1 神经元的 PD 和

增益随关节力矩变化的耦合变化。尽管取得了这样的成功，但将这些结

果解释为 M1 神经元明确地编码了一个力学参数——关节力矩的证据是

不正确的，尤其是当这个参数与诸如肌肉力或肌肉激活等生物学基础参

数紧密联系在一起的时候。然而，该模型的成功确实表明 M1 神经元的

活动与静态等轴力输出的听力学和内在肌肉骨骼生物力学相关。结果还

表明，在特定的行为环境下，动脉瘤调节功能的最佳方向和增益并不是

某个 M1 神经元的运动输出功能的独立属性，而是通过一些适应过程经

验获得的。相反，它们似乎是因果联系的，并由肌肉骨骼生物力学决定。  

目前的单神经元建模工作的这些结论与更多标准神经生理学操作的证

据一致，即 M1 活动编码的信息与各种任务条件下全身运动输出的偶然

动力学密切相关 (Kalaska 等人，1989；Taira 等人，1996；格里布尔和斯

科特，2002 年；塞吉奥和 Kalaska, 2003； Sergioetal, 2005； Herteretal, 

2007)。然而，这一结论主要适用于 M1 的尾侧部分，大多数研究中大多

数神经元都来自该部分，该部分也包含与脊髓运动神经元有单突触连接

的皮质运动神经元的最大浓度 (Rathelot 和 Strick, 2006)。M1 吻侧的神
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经元表现出明显的响应特性，在 M1 尾侧和运动前皮层神经元之间过渡

(Crammond 和 Kalaska, 1996,2000；Cisek 和 Kalaska, 2005)。  

最后，需要强调的是，该建模研究的结果仅限于 M1 活性与静态等轴力

的关系。模型的进一步发展将有必要尝试将其扩展到动态的行为环境

(即 (时变 )等轴力，特别是对手臂运动的因果动力学。  

模型“拟合”响应特性变化意味着什么  

每个细胞只有一个参数，模型可以适应 60%的增益变化。在每个细胞有

三个参数的情况下，模型拟合了 77%的增益变化。该模型在预测细胞局

部放电方面也具有一定的推广能力。总的来说，我们的模型有三个自由

参数。与竞争车型相比，它的整体性能有多好？不幸的是，这很难说，

因为唯一的另一个数学模型是笛卡尔力编码假设，它预测细胞的增益或

PD 没有变化（尽管这个模型只需要每个细胞一个自由参数，即角度）。

因此，我们的结果暗示了两种可能性之一：（1）模型的性能支持许多

M1 神经元编码关节力矩的假设（与肌肉力量密切相关），或（2）由于

其附加的自由参数，模型的性能优于笛卡尔力模型，以及任何其他 “合

理”的模型，这些模型具有相同的附加自由参数差异。目前的研究还没

有确定的结论。  

模型的缺点 

虽然该模型解释了在单个细胞内发生的许多响应特性变化，但仍然存在

显著的残差。数据和模型之间缺乏完全的对应关系可能会出现，因为我

们的基本假设——m1 只代表运动的生物力学——必然是一种过度简化。

相反，很有可能 (1)没有一个单一的表征或甚至一系列的表征可以充分捕

获所有 m1 神经元的反应 (Wu 和 Hatsopoulos, 2006)；(2)运动皮层除生物

力学外，还可能参与编码运动的各个方面 (Hocherman 和 Wise, 1991；(3)

运动皮层可能以高度自适应、非平稳的方式表征运动的要素 (Wise 等人，

1998)。  

单细胞分析中的等距任务与运动任务 

等距任务被定义为在与环境保持位置平衡的情况下，主体对力的控制作

用。完成这些任务的能力仅包括生物运动控制的一小部分能力，其主要

目的是运动，即运动。，使身体及其末端执行器处于运动状态，以便运

动、进食、探索、战斗等。因此，只有少数研究对运动皮层中全臂等距
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行为的神经关联进行了检验，这并不令人惊讶 (Georgopoulos 等人，1992；

Taira 等，1996；Scott 和 Kalaska，1997，2003；Boline 和 Ashe，2005；

(Sergio 等人，2005)与许多研究积极运动行为的方法论相似的研究进行

了比较。  

虽然在自然行为的动物中，运动任务比等距任务出现的频率更高，但这

份报告强调了等距任务在探索运动行为的神经基础方面的非凡实用性。

这些优点包括 :(1)简化了力 /转矩生成所涉及变量的计算；(2)在将神经活

动与运动变量相关联时，避免了时间滞后的需要；(3)由于任务变量的恒

常性，提高了相关的信噪比；(4)减少了外围反馈的混淆。我们相信，正

是这些优势使得单个细胞可以用于计量任务的分析，而对于基本任务进

行类似的分析是不可能的 (考虑到目前该领域的状况 )。虽然这些优势存

在于研究细胞在等轴任务中的反应，但也有可能使用两种不同的神经回

路来研究等轴行为和运动行为。很少有研究关注这个问题，现有的研究

结果是混合的 (Sergio 等人，2005；Kurtzer 等人，2005)。  

其他单细胞分析方法 

本文的主要观点是，通过单细胞记录研究来分析运动皮层功能，如果可

能的话，应该在单细胞水平上进行，以增强其严谨性。我们提供了一种

基于多种任务条件和使用非对称任务 (这两者之间是等价的 )对单个细胞

进行模型参数赋值的方法  

肌肉力量和关节扭矩参考系 )。然而，还有许多其他的可能包括解剖学

方法，生理学方法，或两者的结合。一种想法是，通过解剖方法揭示的

不同肌肉的皮质连接模式来识别细胞，然后将这种连接模式映射到肌肉

模型的参数。另一种可能性是通过诸如 “尖峰触发平均法 ”(Cheney 和  

Fetz, 1980, 1985；Fetz 和 Cheney，1980；Bennett 和 Lemon，1996；

McKiernan 等人，2000；然后将该肌肉场映射到模型参数。  

虽然这篇论文支持 M1 神经元的活动在很大程度上反映了运动行为的动

力学要求的观点，但其他研究假设神经元运动皮层编码手的运动学参数，

如手的位置、手的速度或手的加速度 (Ashe 和 Georgopoulos, 1994；Moran

和 Schwartz, 1999)。这些假设在单细胞水平上更容易测试，因为与手运

动学相关的行为变量可以相对容易地精确测量。例如，在一项任务中，

栓皮栎手速度编码模型很好地拟合了神经元的响应曲线。然后，如果神

经元真的编码了速度，那么同样的模型应该同样适用于解释不同任务中
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的响应变化。如果神经活动与一项任务中的手部速度和另一项任务中的

手部加速度关系最好，或者其调节参数在依赖于任务的情况下发生变化，

那么观察到的相关性很可能是人为的。  

单细胞分析的其他方法 

本文的主要观点是，在可能的情况下，通过在单细胞水平上通过单细胞记录

研究对运动皮层功能进行分析，以提高其严谨性。基于任务条件的多样性和等距

任务的使用，我们提供了一种将模型参数分配给单个细胞格的方法（它是能使肌

肉力和关节力矩参考框架之间的虚拟等价成为可能）。然而，有许多其他的可能

性，包括解剖方法，生理方法，或两者的结合。一种想法是，根据解剖学方法揭

示的细胞与不同肌肉的皮质连接模式来识别细胞，然后将这种连接模式映射到肌

肉模型的参数。另一种可能是通过尖峰触发平均法（Cheney 和 Fetz，1980，1985；

Fetz 和 Cheney，1980；Bennett 和 Lemon，1996；McKiernan 等人，2000；Park

等人，2004）等技术来识别细胞下游肌肉靶点，然后将该肌肉场映射到模型参数。 

虽然本文支持 M1 神经元的活动在很大程度上反映了运动行为的动力学要

求的观点，但其他研究假设运动皮层的神经元编码手的运动参数，如手的位置、

手的速度或手的加速度（Ashe 和 Georgopoulos，1994；Moran 和 Schwartz，1999）。

这些假设更容易在单细胞水平上进行测试，因为与手部运动学相关的行为变量相

对容易被测量。例如，假设一个手速度编码模型在一个任务中很好地符合一个神

经元的反应曲线。然后，如果神经元真的编码速度，同样的模型应该同样适用于

解释不同任务中的反应变化。如果神经活动在一项任务中与手的速度和在另一项

任务中与手的加速度相关最好，或者如果它的调节参数以任务相关的方式改变，

那么观察到的相关性很可能是人为的。 

增益变化的不同函数解释  

在许多皮层区域中发现了增益的变化，这些区域具有各种认知、感觉和运动

功能（Salinas 和 Thier，2000）。对这些变量的经典函数解释是由于影响计算的

因素的信息来源的差异而导致的。这一解释源于 Richard 和 ersen 及其同事对后

顶叶皮层（PPC）囊状眼球运动表现的研究（Andersen 和 Mountcastle，1983；

和 ersen 等人，1985）。根据他们的发现，PPC 中的神经元在视黄醇坐标系中被

选择性地调谐到一个固定的目标位置，而调谐的深度则由眼睛的位置单调地调节。
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这两种信息来源视黄醇目标位置和眼睛位置可以结合起来，生成目标位置在空间

中的头部中心表示（Grossberg 和 Kuperstein，1986；Zipser 和 和 ersen，1988；

Salinas 和 Abbott，1995)这一平面“增益场”坐标转换计算机制的概念后来扩展到

不同皮质区域的其他类型的表示（Brotchie 等人，1995；Snyder 等人，1998；Kakei

等人，2001；Pesaran 等人，2006)。 

相反，现有的单神经元模型捕捉到的 M1 的变化并不一定代表 M1 影响坐标

变换的计算机制。相反，它们更可能是计算的最终结果（Ajemian 等人，2001)，

通过该计算，M1 将有关手臂姿势和手部所需静态力输出的外部空间方向的输入

转换为有关运动输出的内在（关节或肌肉中心）空间动力学的输出信号。 

Peter Strick 及其同事研究了 M1 和腹侧运动前区（PMv）中腕部相关细胞的

反应特性差异（Kakei 等人，1999、2001、2003）。他们发现 M1 细胞倾向于在

偏好方向上表现出相当大的位移，类似于肌肉，而 PMv 细胞则表现出空间不变

的偏好方向。这表明在 PMv 的运动表象与 M 相比，保持强的空间特性。这两个

区域之间的功能差异也由 Ciseketal.（2003）得到了显著的证明，他展示了在到

达控制或侧面报警的移动之前的延迟期内，许多 YPMD 细胞在空间上被长时间

地调谐，并且每只手臂都具有相同的外部空间优选方向。相比之下，大部分 M1

神经元，如上臂肌肉，主要是由中央臂的运动激活的，而同侧臂运动时的 nya 活

动通常具有非常不同的方向调谐。鉴于上述关于增益变化的替代功能解释的讨论，

我们将有必要看看这两个领域的增益变化模式是否也反映了这种功能二分法。 

实验程序 

行为任务 

幼年雄性恒河猴通过抓取一个附着在六自由度力传感器上并固定在工作空

间位置的曼陀罗来训练用整个手臂施加等长力。传感器记录的力水平控制着计算

机显示器上光标的位置，使力传感器的 X 和 Y 组件（X 平面水平）映射到视频

屏幕平面上的相应点。有八个目标沿圆周均匀分布，每个目标的大小为 1.5N。

当目标出现时，猴子在适当的方向上产生 1.5N 的力斜坡，而在垂直方向上不产

生多余的力。当光标到达目标时，猴子保持光标的位置，即保持 1.5N 的力水平

2000 毫秒。本文中的所有数据都取自这个 2000 毫秒的目标保持时间。每一个光

目标方向都是在一个固定的时间内呈现的。 
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本文的数据取自两只猴子的记录：第一只猴子记录了 42 个神经元，第二只

猴子记录了 12 个神经元。manipul 和 um 夹持在 9 个不同的工作空间位置（见图

1），该工作空间位于略低于肩部水平的横向平面内。对于第一只动物，在一天

的训练中，用光学传感器记录肢体关节的空间位置，并通过标准的重建技术计算

相应的关节角。对于第二只动物，假设用第一只动物测量的姿势适用。在某种程

度上，这种假设是不正确的，在分析中会引入错误，事实上，单细胞拟合对第一

只猴子来说稍微好一些。然而，我们认为这是一个合理的近似值，原因有三：（1）

在这两种情况下，动物的肩膀和曼尼普兰登装置之间的距离是相同的；（2）绝

对手臂长度和相对手臂比例是相似的；（3）从目测来看，动物的姿势似乎相似。

由于两种动物的单细胞拟合没有统计学上的显著差异，这一假设可能是合理的。

有关设备、任务行为或数据收集方法的更多详细信息，请参见 Sergio 和 Kalaska

（2003）。 

计算模型 

为了模拟细胞活性，根据方程 2，必须计算运动方程的传输雅可比。使用了

以下四自由度手臂模型： 

3 2 1 2 3 2 1 2 1 1 2

2 2 3 2 2 1 2

2 1 3 2 1 2 3 2 1 2 2

1

1

2

1

4

  

co

 

sx

 

cos sin k sin sin sin sin k sin cos cos k sin cos

k cos sin sin k sin cos k sin

k sin cos

k

y

z sin k cos sin sin sin k cos cos cos k cos cos

          
     
           

   


  
     
   



   



式中 θ1 为肩部屈伸角度，θ2 为肩部内收外展角度，θ3 为肩部内/外旋转角度，φ

为肘部角度，肩部旋转顺序从 θ1 到 θ3。坐标 x、y 和 z 表示以肩部为中心的笛卡

尔坐标系，x 轴在腹背部方向对齐，y 轴在远中方向对齐，z 轴在颅尾方向对齐。

k1 和 k2 分别是上肢和下肢的长度。 

由于电机冗余，方程式 3 没有唯一地指定应用的关节扭矩。关节力矩存在一

个二维零空间，在手部不增加净力，因为它们的作用要么是在手部取消，要么是

在关节/结缔组织上引起应变。这个零空间中的转矩矢量可以任意添加到解空间

中的矢量中，以创建另一个可行的转矩矢量。我们取 Moore-Penrose 伪逆，这意

味着无效空间中的关节转矩为 0（即最小转矩解）。对于一个精心排练的电机任

务，人们可能会期望，如果转矩的目的只是在手上取消或增加系统的应变，那么

转矩就不会产生。两只过度训练的猴子的肌电图记录显示，在稳定的等长平衡中，
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拮抗肌的相互激活很强，而协同激活很少（Sergio 和 Kalaska，1997，2003），

进一步验证了这一假设。 

方程 2 假设关节力矩和细胞活性之间存在相关性。当关节力矩达到足够高的

水平时，由于神经活动将饱和，线性不再能够保持。如果手臂不接近单一姿势，

当肌肉激活和肌肉力量输出之间的线性关系破裂时，就会发生这种饱和。在次最

大肌力水平下，肌肉激活与肌肉活动呈线性关系（Zajac，1989）。本实验中的

末端效应器力水平为 1.5N，显著低于猕猴的最大力水平（Graham 和 Scott，2003）。

然而，已经观察到中间力输出水平下 M1 活性的饱和（Evarts 等人，1983；Kalaska

等人，1989)，这种饱和可能导致单神经元模型无法预测 PD 变化，特别是不同

姿势下的增益变化。 

数据分析 

根据目标保持期内的平均发射率，计算每个细胞在每个姿态下的方程 1 形式

的标准调谐曲线。然而，并非所有这些调谐曲线都具有统计显著性。为了确保响

应调谐不太可能是偶然发生的，使用了自举程序（Georgopoulos 等人，1988；Scott

和 Kalaska，1997；Sergio 和 Kalaska，2003）来评估每个调谐曲线的统计显著性。

在第一只动物的 42 个细胞中，39 个在所有 9 种姿势下都显示出具有统计学意义

的调谐曲线。对于一个细胞，在八种姿势下发现了具有统计学意义的调谐曲线。

对于另一个细胞，姿势的数目是 7。最后一个细胞的姿势是 6 个。在所有情况下，

调谐曲线都是在中心姿势下定义的。这42个细胞，加上第二只动物的12个细胞，

以所有姿势计算调谐曲线，构成了群体分析和单细胞分析的完整数据集。 

分析包括和排除了三个细胞的六种姿势的数据，这些细胞的调谐曲线没有很

好的定义。结果几乎相同。所报告的数字不包括这六个实例（因为这些调谐曲线

没有很好的定义），这意味着对于单细胞分析，有 426 个（即 54X8-6）细胞增

益和 480 的实例（即 54X9-6）细胞局部放电测量实例. 

采用两种方法建立数据的单细胞拟合。在第一种方法中，使用两个自由模型

参数精确地拟合细胞中心位置的局部放电。对于剩余的自由参数，使用最小均方

（LMS）准则拟合每个细胞的八个增益变化值在分数增益变化情况下，即调整模

型参数，直到实际分数增益的 LMS 误差随模型分数变化达到最小。为了保证算

法的稳定收敛，对非线性优化算法进行了多次运行。需要注意的是，自由模型参

数 τ⃗PD 并不是关节力矩空间中某一轴的简单分量（即肩部屈曲分量）。相反，自

由参数只是 4D 关节扭矩空间中的单个点，通常是基本矢量的线性组合（参数是
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所有四个关节扭矩分量的某种组合）。采用标准线性相关法确定模型增益变化与

实际增益变化的拟合优度。 

在第二种方法中，根据相同的 LMS 准则，使用所有三个自由模型参数来拟

合每个细胞的八个增益变化值。没有参数用于 PDs。在确定模型 PDs 与实际 PDs

的拟合优度时，使用了循环统计（Fisher，1993）。首先，利用 T-线性关联模型

计算循环相关系数。否定了零相关的零假设。其次，使用了引导方法。将实际

PD 值和预测 PD 值之间的差异直方图与自举差异样本直方图进行比较，自举差

异样本直方图是从数据中随机抽取两个 PD 值（替换）而构建的. 

为了评估由两种不同方法计算的首选转矩矢量之间的相关性的重要性，使用

了自举分析。通过对间隔为[-1,1]的均匀分布的每个分量进行采样，随机生成一

对 4D 向量。随后对这些向量进行归一化，并取其点积。 

这些模拟在参数变化方面非常稳健。有关总体水平和单细胞水平的敏感性分

析的详细信息，请参阅补充材料。 

附录 A 

肌力编码 

这里我们证明，如果矩臂矩阵相对于雅可比矩阵在整个工作空间中变化缓慢，

那么局部放电位移和增益变化的结果就决定了招募规则是利用关节力矩的点积

还是肌肉力的点积。在补充材料中，我们实际计算了两个矩阵的不同变化率，并

定量地证明了在两自由度臂的情况下，矩臂矩阵与雅可比矩阵相比变化缓慢。 

假设细胞根据方程 2 被激活。然后，由实验人员在手臂姿势 θk 下确定的细

胞的首选方向 ωPD 可以写成 

  

 

i i 1

i 2
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其中 F  是在中心外等距任务中使用的力矢量的大小, i 是用力的角度。注

意点积是如何被使用转置运算的向量乘法所代替的。如果根据方程式 4 激活细胞，

并且如果力矩臂矩阵可以如方程式 6 所示反转，则细胞的首选方向可以写为 

   1

i

cos
: max

sin
iT T T

PD PD M K K
i

M J J F


   


      
   



 

在这一点上，假设这些肌肉可以分化成作用于同一关节的激动剂/拮抗剂对

(或者是双关节肌的接头)。这样，肌肉力矢量的负分量表示拮抗力超过激动力。 
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首选的肌力向量 PDM


可以存在于高维肌肉空间的任何地方。然而，只有那

些投射到实际利用肌肉力量空间的载体成分才有助于细胞活动。由于假设了矩臂

矩阵的一种特殊反演，实际利用的肌力空间是   1T
M KJ  

的 4D 图像空间。注意，

这并不意味着在力的产生过程中只使用了四个肌肉对；相反，这意味着用于解决

冗余的标准导致了 4D 肌肉力空间，其中一个基向量可以是肌肉力的高维组合或

“协同”。因此，通过投影到该空间并随后转换为转矩空间，优选的肌肉力矢量可

以写成   1T
M K PDJ   

导致 

       1 1

i

cos
: max

sin

T T
iT T

PD M K PD M K K
i

J J J F


     


       
   



 

其中 PD 的分布是均匀的，如果 PDM


的分布是均匀的是一致的（即方向被映

射到方向）。重写产量 

      1 1

i

cos
: max

sin

T
iT T

PD PD M K M K K
i

J J J F


     


       
   



 

尽管力矩臂依赖于姿势，但人类的实验和建模研究表明，力矩臂在工作空间

的“小”区域内保持相对恒定（Amis等人，1979；An等人，1981；Winters和Kleweno，

1993；Murray 等人，1995)。例如，Murray 等人（1995）通过测量和计算机模拟

证明，肘部屈肌/伸肌在 95 度时变化范围约 30%。相比之下，雅可比矩阵的分量

在相同的角度范围内会改变符号。唯一对非人灵长类动物矩臂变化进行严格研究

的是 Graham 和 Scott（2003）。总的来说，他们发现在 M.Mulata 物种中，横跨

肘部和肩部的 14 块肌肉的力矩臂也有类似的适度变化，而 M.Mulata 物种与

Sergio 博士和 Kalaska 博士的等长任务中使用的相同物种。在补充数据中，我们

使用 Graham 和 Scott（2003）的数据来计算两自由度手臂在空间圆形区域中力矩

臂矩阵的变化。我们将这种变化与雅可比的变化进行了比较，结果表明雅可比的

变化要大得多。 

因此，我们认为  T
M KJ  相对于  T

KJ  是常数，并且我们可以使近似值为

     k k, : , 1 9
iM Mi j i j J J    。有了这个近似值， 

 i

cos
: max
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PD PD K
i

SJ F


   


      
   



 



 

注意，在这个表达式中，只有

移位和增益变化。表达式

量分布，则减少到关节力矩编码的情况，而首选关节力矩矢量分布不均匀则取决

于变换的效果 S。如文中所述，只要

关节扭矩矢量的分布不会实质性地改变局部放电位移和增益变化的结果。因为

是正定的（而不仅仅是半正定的），所以它一定是非奇异的。

肌肉激活编码 

在等长运动任务中，肌肉激活和肌肉力量之间的关系可以写如下（

1989）： 

式中， iM 是肌肉所施加的力

长度曲线， vf  是标准化的力

肉状态。在等长运动中，肌肉缩短速度为

1vf   ，因此可以消除；后者意味着在给定的姿态下，所有力方向上的

因此最终会被纳入 0b ，细胞活动的基线水平。由于这些简化，肌肉力量可以通过

对角矩阵与肌肉激活相关，并且这种关系可以颠倒。因此，前一小节（肌肉力量

编码）的论点可以扩展到肌肉激活编码的情况。

25 

注意，在这个表达式中，只有  T
KJ  随姿态而变化，并且仅用它来确定

移位和增益变化。表达式  PDS 表明，假设肌肉力编码具有均匀的首选肌肉力矢

量分布，则减少到关节力矩编码的情况，而首选关节力矩矢量分布不均匀则取决

如文中所述，只要 S 不是奇异的（或接近奇异的），改变首选

关节扭矩矢量的分布不会实质性地改变局部放电位移和增益变化的结果。因为

是正定的（而不仅仅是半正定的），所以它一定是非奇异的。 

在等长运动任务中，肌肉激活和肌肉力量之间的关系可以写如下（

i 8i i l vM E f f A  

是肌肉所施加的力， iE 是 thj 肌力的激活， lf  是一条标准化的力

是标准化的力-速度曲线， i 是肌肉特有的比例因子，不依赖于肌

在等长运动中，肌肉缩短速度为 0，肌肉长度保持不变。前者意味着

，因此可以消除；后者意味着在给定的姿态下，所有力方向上的

，细胞活动的基线水平。由于这些简化，肌肉力量可以通过

对角矩阵与肌肉激活相关，并且这种关系可以颠倒。因此，前一小节（肌肉力量

编码）的论点可以扩展到肌肉激活编码的情况。 

随姿态而变化，并且仅用它来确定 PD

表明，假设肌肉力编码具有均匀的首选肌肉力矢

量分布，则减少到关节力矩编码的情况，而首选关节力矩矢量分布不均匀则取决

不是奇异的（或接近奇异的），改变首选

关节扭矩矢量的分布不会实质性地改变局部放电位移和增益变化的结果。因为 S

在等长运动任务中，肌肉激活和肌肉力量之间的关系可以写如下（Zajac，

是一条标准化的力-

是肌肉特有的比例因子，不依赖于肌

，肌肉长度保持不变。前者意味着

，因此可以消除；后者意味着在给定的姿态下，所有力方向上的 lf  常数，

，细胞活动的基线水平。由于这些简化，肌肉力量可以通过

对角矩阵与肌肉激活相关，并且这种关系可以颠倒。因此，前一小节（肌肉力量
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