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基底神经节做什么?建模的角度来看
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摘要：基底神经节(BG)是由 7个大脑深核组成的网络，参与多种重要的大脑功能，包括：动作

选择、动作门控、基于奖励的学习、运动准备、计时等。尽管今天有大量的数据可用，研究人

员仍然想知道一个单一的大脑深层回路是如何执行如此令人困惑的一系列功能的。BG的计算模

型侧重于单个功能，未能给出 BG功能的综合描述。在我们对 BG功能的理解上的一个重大突破

可能是，中脑多巴胺能细胞的活动代表了对机体某种形式的奖励。这种洞察力使机器学习的一

个分支——强化学习中的工具，在 BG功能研究中的应用成为可能。然而，尽管有这些指明研究

方向的点，我们离全面了解这些神秘核的目标还很远。对 BG功能的全面了解有可能从根本上改

变各种 BG相关神经疾病(帕金森病、亨廷顿舞蹈症等)和神经精神疾病(精神分裂症、强迫症等)

的治疗和管理。在这篇文章中，我们回顾了现有的关于 BG的建模文献，并对这些核的功能提出

了一个综合的假设。
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1.引言

基底神经节(Basalganglia，BG)是大脑的深层核，涉及多种重要功能，如(1)基于奖励的
学习 (reward-based learning)、 (2)探索行为 (exploratory behavior)、 (3)目标导向行为
(goal-oriented behavior)、(4)运动准备(motor preparation)、(5)工作记忆(working memory)、(6)
计时(timing)、(7)动作门控(action gating)、(8)动作选择(action selection)、(9)疲劳(fatigue)和(10)
冷漠(apathy)。著名神经学家 C.Marsden 在 Robert Wartenberg关于 BG 的演讲中，将这些核

描述为神秘的(Marsden，1982)。尽管自 Marsden 的讲座以来，我们已经做了很多工作，但

我们对 BG的相关论点充满了争议，比如，在治疗帕金森病等各种与 BG相关的疾病时，BG
的知识缺乏确定性。一直困扰研究人员的问题是：这么多的功能是如何由一个皮层下回路支

持的?

为理解 BG功能打开大门的一个关键观点是，BG中多巴胺能细胞的活动代表着奖赏信
号(reward signaling)(Schultz，1998)。这种概念关联使得强化学习(Reinforcement learning，RL)
概念(Sutton和 Barto，1998)在 BG研究中的应用成为可能。RL是机器学习的一个分支，它

研究的是在没有明确“老师指导”的情况下，“智能体”如何学习对刺激做出最佳反应；“智

能体”的学习过程是由环境对“智能体”行为的反应而产生的奖惩信号驱动的。今天，RL
在机器人领域有着出色的应用(Dorigo 和 Colombetti，1994)。计算 RL实际上是受到“条件

反射”作用的启发，条件反射作用是心理学的一个主题，在这个主题中，动物学习对感官刺

激产生有益的反应(Sutton和 Barto，1990)。导致奖励的反应得到加强，而惩罚的反应得到避

免。这种对有回报的反应的搜索通常包括反复试验或探索过程。因此，如果假设 BG辅助强
化学习动态情况，则很容易预测其在探索行为中的作用。“奖励”是一个抽象的概念，在我

们对 BG功能提出一个观点之前，必须仔细定义它。虽然食物或果汁奖励是主要的奖励形式，

但更抽象的(次要的)奖励形式可能被认为是成功地接近和达到目标状态的方法。有大量的实

验文献表明 BG参与了目标导向行为。运动准备的定义通常很模糊，就像大脑在开始执行动

作之前所做的那样。虽然 BG一直被认为参与了运动的准备阶段，但对于 BG在运动的准备
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阶段中的作用还没有令人信服的理论。我们将运动准备描述为 BG和运动皮质相互作用的结

果。目标导向行为要求目标状态以适当的工作记忆表征状态保持。越来越多的人认识到多巴

胺能投射在维持和更新前额皮质(PFC)工作记忆表征中的作用(Cohen等人，2002)。RL的一

个重要组成部分是预测未来的回报。预测与刺激-行动对相关的潜在奖励不仅包括预测奖励

的存在/不存在，甚至是奖励的大小，还包括预测未来奖励发生的时间。因此，辅助 RL 机

制的结构自然适合学习奖励未来事件的时机。确定对给定刺激的最有益的反应包括比较给定

背景事件中的许多潜在行为，并选择最佳行为。BG被称为脊椎动物大脑对行为选择问题的

解决结构。因此，大多数 BG功能至少可以在 RL框架内进行概念上的调整，尽管在几个领

域还需要更详细和更精确的知识。然而，BG功能疲劳、冷漠等方面似乎并不容易在 RL的

网络中以任何明显的方式被捕获。这些为建模者在未来 BG 研究中提供了一些最困难的挑

战。

在这篇文章中，我们回顾了大量关于 BG功能计算模型的代表性文献。尽管我们努力提

供一个全面的文献回顾和总结在神经解剖学这个复杂的模块的当代思维，我们真正的目标是

收集许多建模工作链式线索，把它们统一在 RL的结构体系之下，呈现出一个统一的，综合

的 BG功能。

2.基底神经节解剖

对 BG 的解剖有许多优秀的总结(Gerfen 和 Wilson，1996；Mink，1996；Smith 等人，

1998)。幸运的是，虽然关于细胞水平连接模式的某些问题仍在研究中，但关于 BG的解剖

学并没有太多争议。更困难的问题是 BG功能的问题，这也是本文研究的主题。

2.1 BG 核

BG由 7个核组成，其中部分在正常的自主运动中起着重要作用(Gerfen和Wilson，1996)。
然而，它们与脊髓没有直接的输入或输出连接。这些核从大脑皮层接收它们的主要输入，并

将它们的输出发送到脑干，然后通过丘脑返回到前额叶、运动前皮质和运动皮质。因此，基

底神经节的运动功能在很大程度上是由额叶皮层的运动区域介导的。

BG由 7个广泛连接的皮质下核组成：尾状核、壳核、苍白球(内部(GPi)和外部(GPe))、
底丘脑核(STN)和黑质(致密部(SNc)和网状部(SNr))。尾状体和壳核共同构成纹状体，纹状体

是 BG的输入核。苍白球可分为外部苍白球(GPe)和内部苍白球(GPi)两部分。SNc 将多巴胺

能神经元的轴突投射到 STR 上，STR 的神经元投射到 GPi 和 GPe 上。STN 与 GPe 之间存

在兴奋性和抑制性连接。STN神经元投射到 GPi上。GPi核和 SNr核构成 BG的输出核，后

者将氨基丁酸能投射到丘脑。多巴胺能细胞也存在于腹侧被盖区(VTA)，即三叉神经中脑核

(中脑核)。伏隔核(NAc)是另一个重要的 BG 核，与嗅结节一起构成腹侧纹状体的一部分。

它被认为在奖赏处理、快乐、攻击性和成瘾方面有作用。NAc接收来自前额皮质区域和 VTA
的输入。VTA神经元在NAcc上的末端是可卡因和安非他明等成瘾药物的作用区域(Di Chiara
等人，2004)。背侧纹状体的 SNc 多巴胺能投射被认为参与了自主运动和习惯学习，而腹侧

纹状体的 VTA投射有助于奖励和动机(Keath 等人，2007)。多巴胺能投射到 PFC (Cohen等
人，2002)和脊髓(Heise 和 Kayalioglu，2008)。
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图 1：基底神经节运动功能的解剖学基础

2.2 BG 的输入和输出

BG接收来自大脑皮层大部分感觉运动区域的输入，包括初级和次级躯体感觉区、初级

运动皮层(M1)和各种运动前区，包括补充区、背侧和腹侧运动前区。BG运动功能的解剖学

基础如图 1所示。皮质部分负责运动，即补充运动区(SMA)、前运动区(PM)、初级运动区(M1)、
体感皮质和顶上小叶，向壳核(BG的输入核)的运动部分作出密集的、有拓扑组织的投射。

这个通路的输出，称为 BG的运动电路，主要返回到 SMA和 PM皮质。这些区域相互联系，

并与运动皮层相互联系，这三个区域都有直接的下行投射到脑干运动中心和脊髓。

纹状体(STR)是皮层向 BG输入信号的主要靶点。在 BG的“皮质-纹状体-苍白球”通路

中，纹状体输出预测形成两个截然不同的平行通道。因为它们对靶核，即丘脑的影响，这些

投射被称为直接和间接的途径。直接通路由纹状体输出神经元对 GPi 神经元的抑制投射形

成。纹状体神经元的激活抑制 GPi中的神经元，GPi 抑制丘脑核。从概念上讲，直接通路可

以看作是一个常闭的运动门。这个门是由纹状体活动打开，抑制苍白球的输出，允许出现运

动。间接通路是通过对 GPe 的抑制投射而形成的，与直接通路中 GPi 神经元的抑制投射作

用相反。间接通路的活性倾向于增加 GPi 细胞的活性，因此通过解除丘脑下核的抑制，关

闭了“门”。这些通路可能参与调节运动参数(Contreras-Vidal和 Stelmach，1996)。

除了皮质，丘脑还向纹状体发送大量的反馈投射。丘脑尾端髓板内核、中心核(CM)和
束旁核(Pf)是丘脑纹状体投射的重要来源。CM主要作用于壳核，而 Pf主要作用于尾状核和

NAc (Smith，2008；Arbib等人，1998)。

纹状体神经元由两种多巴胺受体组成：D1和 D2 (Clark 等人，2005)。当 D1受体被 SNc
的多巴胺信号激活时，直接通路被激活。同样，D2受体被激活时，间接通路也被激活。此

外，纹状体多巴胺的增加使平衡转向直接途径，从而增加整体运动活动。因此，间接途径是

正常的活性途径。在运动开始前，多巴胺释放到纹状体激活了直接通路，平衡就被改变了

(Clark等人，2005)。图 2显示了基底神经节的功能解剖。
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图 2：基底神经节功能解剖

3.多巴胺、奖励信号和强化学习

多巴胺功能的经典理论是Wise(1982)提出的“RL”。这一假设表明，多巴胺代表了负

责行为控制的大脑系统的天然增强剂的“享乐品质”。这些理论的强大之处在于，成瘾药物

主要通过影响多巴胺能系统来发挥作用。大脑刺激奖励(BSR)实验也支持这一观点。在 BSR
实验中，动物选择接受多巴胺相关回路周围的电刺激，动物甚至对这种刺激比食物或水等自

然强化物更喜欢(Daw，2003)。

中脑多巴胺神经元对自然奖励和新奇或意想不到的刺激有反应(Schultz，1998)。然而，

多巴胺能神经元对自然奖励的反应只是对其功能的一个近似描述。Schultz 等人(1997)的实验

表明多巴胺反应与奖赏本身无关，而是与对未来奖赏的预测有关。多巴胺神经元被比预期更

好的奖励事件激活，不受预期更好的事件影响，被比预期更糟的事件抑制。因此，更准确地

说，多巴胺信号似乎代表了预测的未来奖励和实际奖励之间的误差(Schultz 等人，1997)。

中脑多巴胺信号代表预测未来奖励和实际奖励之间的误差，这一发现标志着我们对 BG
的理解取得了重要进展。有趣的是，还观察到一个复杂的量，比如预测未来奖励和实际奖励

之间的误差，与 RL术语中称为时间差异(TD)误差的类似量非常相似(Sutton和 Barto，1998)。
这提出了一个实现 RL机制的可能的场景 BG，这需要 SNc的多巴胺信号来处理它，并向感

觉运动皮层通路发出适当的调节信号，形成 S-R学习的神经底物(图 1)。

在我们继续进行之前，来描述 RL的概念及其与 BG功能的关系，我们必须强调，所有

BG 模型不是 RL 模型。此外，目前对于标准 RL 组件如何精确地映射到 BG 解剖结构上还

没有共识。如果上一段所描述的可以被称为“严格的”RL(其中多巴胺信号用 TD误差识别)，
这将有助于提出一个更普遍、更广泛的 RL概念，其中多巴胺只是携带某种形式的奖励相关

信息。这一主题的变异将多巴胺解释为显著性、错误等。这个更普遍、更广泛的概念允许大

量特定的数学实现。许多现有的 BG模型可以适应这个更通用、更广泛的 RL框架。在此前

提下，我们讨论了一些关键的 RL概念，并考虑了它们与 BG功能的关系。

3.1 多巴胺和强化学习

BG被认为参与了记忆的刺激反应(S-R)形式的形成，这种记忆形式被称为“操作条件反
射”(Squire 和 Zola，1996)。在操作条件反射中，有益的反应得到加强，而无益的反应减弱。

操作条件作用也与 RL密切相关，RL研究的是个体如何选择自己的行为，从而最大化回报(或
最小化错误)(Sutton和 Barto，1998)。

如果我们将 RL与另一种学习形式(如监督学习)进行比较，就会清楚地认识到将探索作
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为实现 RL的过程的必要性。在监督学习中，对刺激物的期望反应对智能体是显式可用的；

将智能体的实际响应与期望的响应进行比较，并使用该误差纠正智能体的 S-R映射。在 RL
的情况下，没有这样明确的期望反应(老师)。智能体必须探索对刺激可能作出反应的空间；

从环境中获得奖励的反应得到选择性的加强。在 RL 框架中，这种探索是由一个称为

“Explorer”的模块执行的，但是，它可以根据正在面临的问题实现多种实现。

如果不是为了探索“反应或行动”的空间，使用奖励信息学习 S-R 映射本来是很容易

的。但是，在自然环境中，奖励通常是在动物完成一系列动作后才发放的，而这些动作对奖

励发放的贡献很难确定。根据过去行为与未来奖励的相关性来评估过去行为的需要被称为

“时间信用分配问题”。在 RL框架中，“智能体”通过开发一个称为 Critic 的内部评估模

型来解决这个问题，该模型估计了“智能体”当前状态下的总预期未来报酬，即“值函数”

V(t)。

Critic的评价和 Explorer的干扰被用来训练“S-R映射”，这是一个用 RL术语称为 Actor
的模块。因此，Actor、Critic和 Explorer是 RL机器的关键执行组件。

建模 BG的下一步自然是寻找 RL 的 Critic、Explorer、Actor和其他关键组件的神经类

似物，从而使我们对 BG的理解更加完整。许多建模工作已经被用于使用 RL概念描述 BG
功能(Montague等人，1996；Schultz 等人，1997；Houk等人，1995；Suri 和 Schultz，1999；
Daw和 Touretzky，2000；Frank，2005)。我们现在描述一些从这一研究中产生的关键思想。

4.基底神经节计算模型

虽然早期的研究涉及到基底神经节在运动功能中的作用，但后来的工作也认识到它对认

知、学习和记忆相关现象的重要性。此外，基底神经节的损伤与复杂的神经精神认知和行为

障碍有关，反映了这些核在额叶不同功能中的广泛作用(Stout和 Johnson，2005)。关于 BG
的建模文献的一个主要部分涉及 BG 在运动功能和运动障碍中的作用(Chesselet 和 Delfs，
2003)。虽然在解剖学、病理学、电生理学和与 BG 相关的影像学研究方面已经取得了巨大

的进展，但对这些核在行为控制方面的作用的全面理解仍然是难以实现的。关于 BG的计算

建模文献确实很多，但大多数模型往往只关注基底神经节的一个或两个功能。需要一个可以

将 BG的所有功能集成到一个框架中的统一功能模型。从 BG计算模型综述(Prescott 等人，

2002；Houk等人，1995)可知，似乎大多数 BG模型都是排他性的，并只实现特定的功能角

色。例如，有一些模型描述了 BG在“动作门控”中的作用(Contreras-Vidal和 Stelmach，1995)；
竞争行动之间的“行动选择”(Redgrave等人，1999b；，1995年)；维持“工作记忆表征”

(Houk等人，1995)；“顺序学习”(Bapi和 Doya，1998；Berns和 Sejnowski，1998)，最重

要的是 RL(Montague 等人，1995；Schultz，1998；Barto，1995)。Buhusi和Meck(2005)也回

顾了 BG在“计时”方面的作用。BG建模者的一个巨大的挑战，即未来要构造由以上提到

的模型改编而成的具有独特的、有用的洞察力的一个集成框架，构建一个统一的 BG功能构

想，并显示 BG核运用奖励信息引起的多巴胺信号和用它来进行多方面的操作。

BG模型的一个重要类别被称为 Actor-Critic 模型或基于 RL的模型。上文提到，中脑多

巴胺能神经元的活动代表了预测奖励和实际奖励之间的差异，这个量在 RL 术语中被称为

TD误差(Schultz，1998)。Houk、Adams和 Barto(参见 Houk等人，1995年的著作)可能是最

早提出类似于 Actor-Critic学习系统的一些作者。Montague及其同事(Montague 等人，1996；
Schultz 等人,1997)提出了一个计算 RL模型来解释在(Schultz，1998)中的实验研究中观察到

的多巴胺能神经活动模式。
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一些作者认为纹状体在 BG中起着 Critic的作用(Houk等人，1995；Suri和 Schultz，1999；
Contreras-Vidal和 Schultz，1999)。纹状体接受大量来自感觉运动皮层区域的输入。特别是，

每个运动皮质区域都投射到一个由尾状核和壳核构成的结构上截然不同的区域。因为纹状体

也收到从 SNc 的多巴胺能预测，它实现的计算是十分恰当的价值函数：正如 TD误差(δ)是
用于更新价值函数的权重，纹状体多巴胺预测调节“皮质-纹状体”连接的可塑性。

虽然 RL结构成分在 BG解剖结构上的映射研究已经取得了一定的成果，但在确定一个

重要成分的皮层下底物上仍有一定的困难。虽然在 RL框架中，“运用”和“探索”是同等

重要的过程，但基于 RL的 BG观似乎主要集中在奖赏信号——它的化学信使，它的解剖位

置，它在学习中的结果等等，而只对探索进行了总结。Daw等人(2006)的研究表明，前额叶

和顶叶位置与探索相对应，但没有发现相应的皮质下位置。

因此，尽管有大量的文献应用于 BG 功能的 RL概念，但没有共识，如果，RL机制可

以被映射——组件到组件——BG解剖，并且映射关系如何解释 BG功能的全部功能(Joel等
人，2002；Worgotter和 Porr，2005)。

5.探索性行为

动物必须在不确定、未知的环境中觅食。有两种神经系统被认为可以调节探索性行为，

一种基于海马，另一种基于 BG (Packard 和 Knowlton，2002)。海马体在大鼠空间导航能力

中的作用已被广泛研究。几项研究报告了大鼠海马中存在的位置细胞，当动物位于熟悉的空

间环境中的某个位置时，这些细胞会被激活(Packard 等人，1989)。在一项实验中，老鼠被

训练从一个固定的起始位置走到 T形迷宫中有诱饵的端口处(例如指向西方的端口)(Packard
和 McGaugh，1996)。经过几天的训练，迷宫旋转 180◦。目的是观察动物是否表现出位置学

习的迹象，并朝着相同的绝对方向(西方)，或表现出刺激反应(S-R)学习，使相同的身体转向

并朝着错误的绝对方向(东方)。换句话说，在位置学习中，动物在视觉空间坐标系中表示目

标；在 S-R 学习中的编码是在就身体位置而言的运动坐标。经过 8天的训练，大多数动物

表现出位置学习，但经过 16 天的训练，大多数动物表现出 S-R 形式的学习。第 16天背外

侧纹状体功能受损，使动物表现出与 S-R学习相背的位置学习。因此，即使保留了位置学

习，动物也会在长时间的训练中从位置学习策略切换到 S-R 策略。这些和其他实验表明，

BG参与了 S-R形式的导航。

研究了多巴胺能活动对蜜蜂觅食行为的影响(Scheiner等人，2002)。Montague 等人(1995)
提出了一种基于预测的 Hebb学习和多巴胺神经元的蜜蜂觅食模型。在这个模型中，模拟的

蜜蜂遵循一个简单的觅食策略：如果多巴胺信号足够高(高于基线)，有机体就会保持航向，

否则(多巴胺细胞活动低于基线)，有机体就会随机摇摆，这是一种被称为“变向无定位运动”

的运动形式。然而，是什么神经机制驱动有机体的随机转向？这个问题没有答案(Montague
等人，1995)。虽然在 RL框架中，“运用”和“探索”同样重要，但是关于 BG在 RL中的

作用的文献，似乎主要集中在奖赏信号——它的化学信使，它的解剖位置，它在学习中的结

果等等，而只是对探索进行了总结。人们常说，SNc 和/或 VTA的多巴胺能细胞的活动表明

奖赏(Montague等人，1995)。但是 BG的哪一部分产生探索所需的随机信号呢？

Daw等人(2006)也注意到，虽然对“运用”的解剖位置有相当清楚的认识，但“探索”

的神经底物相对不清楚。Daw等人(2006)在一项基于成像的研究中，研究对象玩四臂强盗游

戏，这是一种“探索”与“运用”很好地融合在一起的 RL游戏，他们观察到，当受试者进

行探索活动时，额皮质和顶叶沟优先活跃。刚才提到的两个皮层区域可能是支持探索性决策

的皮层区域。但是，由于其他与 BG功能相关的 RL 成分已经在 SNc 的 BG电路——TD误
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差、纹状体的 Critic 等中被识别出来，因此没有相应的 BG核(或细胞核)被提及作为探索行
为的皮质下基础，这是令人惊讶的。

我们之前曾提出，BG 电路中的 STN-GPe 环路被正确地放置在支持探索行为的位置

(Sridharan等人，2006)。在 RL模型中，“探索”总是由随机分量建模。从生物学的角度来

说，只有能够产生复杂的尖峰活动的神经系统才有资格成为“Explorer”。STN-GPe 层形成

了兴奋-抑制神经元层对，以其在完整 BG中的复杂的尖峰活动而闻名，在多巴胺缺乏或帕

金森条件下观察到这种复杂活动的丧失(Nini等人，1995；Bergman 等人，1994；Brown 等

人，2001)。

5.1 STN-GPe 环路层作为随机性的来源

Plenz和 Kitai(1999)在对基底神经节器官型组织培养的研究基础上提出，STN和 GPe 结
构中都可能出现相关的活性，并且相关的活性是由这两个结构之间的相互作用而不是由外部

源驱动的。Terman等人(2002)提出GPe内连接减弱和纹状体输入增强的组合为同步 STN-GPe
振荡和相关节律性 STN输出奠定了基础。关于 GPe-STN 和 STN-GPe 投射的空间组织，以

及这两个核是否以“互反”或“失域”的方式相互投射，目前缺乏精确的解剖学信息。Hurtado
等人(1999)记录了清醒帕金森患者的神经元活动，并观察了 GPi 内的一些成对记录位点，它

们显示出短暂的同步。Bergman 等(1998)报道了MPTP 治疗猴子大脑皮层活动的动态同步。

最近的实验研究显示，放电具有显著的低频周期性(4-30Hz)，并显著增加了 GPe 和 STN 神

经元之间的相关性(Bergman 等人，1994；Nini等人，1995；Magnin等人，2000；Raz等人，

2000；Brown等人，2001)。对 STN和 GPe 活性的实验研究表明，在多巴胺耗尽的情况下(类
似于帕金森条件)，这些核的活性虽然没有显著降低放电率，但神经元之间的相关性却显著

增加(Bergman等人，1994；Brown等人，2001)。在建模研究中，STN-GPe回路神经元的相

关活动在功能上与帕金森震颤频率(Terman等人，2002)和帕金森笔迹扭曲(Gangadhar等人，

2008)有关。

STN-GPe 环路在正常 BG 中的复杂活性及其在帕金森条件下的损失被认为具有深刻的

功能意义，并被解释为被解释为 RL 所要求的随机勘探的来源(Sridharan 等人，2006)。
Sridharan等人(2006)的模型描述了一个模拟的莫里斯水池实验，其中一只虚拟老鼠在可见地

标的帮助下探索一个隐藏的平台。当平台(即与之相关的地标集)不在“智能体”的视野中时，

模型的 STN -GPe部分表现出不相关的活动，反映了探索性行为。当平台(即与之相关的一组

地标)不在智能体视野之内时，模型的 STN-GPe 部分表现出不相关的活动，反映了探索性行

为。

Doya(2002)从 RL的角度讨论了各种神经调节因子(多巴胺、血清素、去甲肾上腺素和乙

酰胆碱)在脑功能中的可能作用，并假设：(i)多巴胺是预测奖励和强化行为的全局学习信号，

(ii)血清素控制着对奖励的短期和长期预测之间的平衡，(iii)去甲肾上腺素控制着广泛探索和

集中执行之间的平衡，(iv)乙酰胆碱控制着记忆存储和更新之间的平衡。特别地，为了支持

去甲肾上腺素在探索中的假设作用，Doya 指出蓝斑(LC)中的去甲肾上腺素能神经元在紧急

情况下被激活(Doya，2002)。此外，我们知道，在刺激呈现时，LC神经元的相态反应与反

应的高精度相关(Aston-Jones等人，1994)。其他作者也提出去甲肾上腺素与“探索-运用”

问题之间存在联系(Usher等人，1999)。也有证据表明去甲肾上腺素与苍白球的活动水平有

关(Russell 等人，1992)。这种感知与 STN-GPe 环路的观点非常一致，STN-GPe 环路在探索
行为中扮演着重要角色(Sridharan等人，2006)。

一个主要的理论问题涉及探索行为，以及探索获取新信息和运用现有知识以获得回报之
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间的权衡。研究动物如何选择在“探索”和“运用”之间保持平衡是一个丰富的研究领域

(Montague 和 Berns，2002)。已有研究表明，多巴胺系统的活动与奖励预测误差无关，但可

能与确保适当的探索有关(Suri和 Schultz，1999；Kakade和 Dayan，2002)。多巴胺与强化学
习的时间差误差之间的密切关系，揭示了动物与人工决策系统之间新的、强有力的联系。

6.运动准备

Kornhuber和 Deecke(1990)在他们关于自主运动的经典脑电图研究中发现，皮质电位在

运动开始前就存在缓慢的负迁移。这种电位被称为“准备电位”(Bereitschafts potential，BP)，
被认为是运动皮层区域运动前准备的标志。仔细分析 BP 的电流偶极子源，可以发现 SMA
是一个关键因素(Lang 等人，1991)。然而，与运动方向相对应的准备活动在许多其他脑区也

被发现，包括M1 (Georgopoulos和 Grillner，1989)、运动前皮质(Kubota和 Hamada，1978)、
PFC (Kubota和 Funahashi，1982)、顶叶皮质(Crammond和 Kalaska，1989)和 BG (Alexander，
1987)。Churchland等人(2006)在灵长类动物实验中提出了一个有趣的运动准备功能定义。这

个小组假设，准备是一个过程，通过这个过程，运动皮层神经元的活动，随机的和可变的在

准备的早期阶段，是逐步推进到一个有限的区域的状态空间，这是特定于给定的运动。来自

灵长类动物运动前皮层神经元的数据似乎证实了他们的假设(Churchland等人，2006)。然而，

与其他运动皮质区相比，SMA在运动准备中起着主导作用。

6.1 SMA 和运动准备

SMA作为运动准备信号的主要来源，似乎与其他几个相关运动领域竞争。灵长类动物

的单细胞记录显示，与M1神经元相比，神经神经元的准备相关的变化更为明显(Tanji，1994)。
问题是 SMA 和M1 哪个先出现？如果能证明 SMA 神经元的准备活动先于 M1 神经元的类

似活动，就可以解决这个问题。已有研究表明，具有预备活动的 SMA 神经元可以投射到

M1 (Tanji，1994)。相反，研究还发现，表现出准备活动的M1神经元接受来自 SMA的输入，

而不是来自丘脑或顶叶皮质(Aizawa 和 Tanji，1994)。这些研究有力地说明 SMA在运动准备
中的作用。然而，SMA可能并不完全负责运动准备工作。它的准备作用可能包括皮层下结

构之间的相互作用，如基底神经节，这往往涉及运动定时功能：SMA和基底神经节之间的

相互作用被认为在学习的运动序列中起着至关重要的作用(Cunnington等人，1995；Bapi等
人，2006)。有人认为基底神经节的阶段性活动可以作为 SMA的复位信号，清除一次运动后

的痕迹，为连续运动做好准备(Georgiou等人，1993)。

从上面的叙述中，我们了解到运动准备是受 BG和 SMA双向作用的影响。类似的观点

也出现在“笔迹生成”的计算神经运动模型中(Gangadhar等人，2007)。该模型的灵感来自

于 Hollerbach(1981)的“手写的振子理论”，根据该理论，“手写”可以看作是两个振荡过

程的叠加运动——一个是垂直的，另一个是水平的。笔迹的形状可以通过调制各种参数的振

荡，如相位，孤立时刻的振幅。Gangadhar等人(2007)描述了一个神经振荡器网络，该网络

可以根据网络中神经元的振荡活动，以傅里叶式的方式解析笔画速度，从而学习任意的笔画。

准确的行程执行不仅取决于网络的“权重”，而且关键取决于振荡器的初始相位。模型中的

“基底神经节”模块向振荡神经元发送预备信号，并通过将它们从随机的初始阶段驱动到“标

准阶段”来初始化它们的相位。这种运动准备的观点与 Churchland等人(2006)的观点强烈呼

应，Churchland等人观察到背侧运动前神经元(PMd)的活动模式是从随机初始运动开始运动

的状态到“最优子空间”，该子空间指的是一组受限制的状态(图 3)。
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图 3：显示了运动前活动如何随着时间的推移而稳定下来。活动在高维空间中表示，每个神经元的放电率提供一个轴。活动最初是可变的，接近基

线(每次试验一个点)。在目标开始后，活动将(曲线路径)确定为一个子空间状态，该子空间适合所需的运动(阴影区域)(摘自 Churchland 等人，2006 年

的研究)。

作为(Gangadhar等人，2008)中提出的运动准备研究的延伸，我们的小组最近研究了帕

金森条件下的准备(未发表的结果)。在模型中，我们发现从运动开始到运动结束的驱动力与

阶段的多巴胺爆发有关，而阶段的多巴胺爆发已知发生在运动开始或运动之前。由于多巴胺

缺乏症是帕金森病(PD)的一个特征，我们在模型中通过减弱准备神经振荡器的驱动信号来模

拟 PD的情况。驱动信号(缩放因子称为驱动因子，γdf)被削弱，准备花费的时间更长；γdf低
于临界值时，准备永远不会终止，动作永远不会启动。这种不能使运动皮层为运动做好准备

的情况类似于 PD患者在自主控制时所面临的困难。特别是对 PD的冻结现象(Giladi等人，

1992)提供了一个有趣的解释，我们认为这可能是一个失败的运动准备的例子。

7.BG，PFC和工作记忆

前额-基底神经节神经回路参与一系列神经精神疾病，如精神分裂症、注意缺陷多动障

碍等(Cohen等人，2002)，由此可见前额-基底神经节神经回路的 BG、PFC 和工作记忆的临

床重要性。前额叶区域在认知、目标导向行为、工作记忆和注意力功能方面具有公认的作用

(Gabrieli等人，1995；Knight 等人，1995)。目标导向行为要求当个体从事有助于实现目标

的行为时，与目标相关的信息被稳定地保存在大脑中。在这个过程中，PFC 被认为是一个关

键的执行者，因为这个皮层区域在涉及目标寻找的任务中被优先激活。此外，对 PFC 的损

伤会导致目标寻找的障碍(Cohen等人，2002)。

虽然 PFC 满足了对目标相关信息维护机制的需求，但仍有两个问题没有得到解答：(1)
目标相关信息在 PFC中应该保存多久？(2) PFC中的信息更新是通过什么机制产生的？已有

研究表明，腹侧被盖区(VTA)对 PFC 的多巴胺能投射在 PFC 中执行这种信息门控(Cohen等
人，2002)。根据这一建议，在没有阶段性多巴胺释放的情况下，PFC 的活性对干扰传入的

输入保持强劲。阶段性多巴胺爆发打开了 PFC 的大门，允许更新目标状态(Montague等人，

2004)。O Reilly 和 Frank(2006)提出了一个包含 PFC 和 BG 的工作记忆模型，该模型在 RL
框架内描述了多巴胺能投射到 PFC 的工作记忆门控。多巴胺信号中的奖赏相关信息被用来

决定哪些信息随着时间的推移而保持，哪些信息可以在 PFC中得到更新。

多巴胺能传递到 PFC 的干扰与精神分裂症的发病机制有关(Montague 等人，2004)。近

半个世纪以来，精神分裂症一直被认为是一种高多巴胺能状态。阻断多巴胺能传递的药物改

善了精神分裂症的妄想症状，多巴胺激动剂重现了一些精神分裂症症状，这一事实支持了这

一观点。然而，后来的研究表明多巴胺和精神分裂症之间的联系比这更复杂。最近的一项评
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估表明，精神分裂症与 PFC 中的多巴胺减少和纹状体中多巴胺水平升高有关。通过使用计

算模型模拟 PFC中多巴胺能增益的降低，有可能重现精神分裂症的症状(Servan-Schreiber等
人，1990)。

8.计时

协调多个处理流的相对时序对运动性能和感官感知都至关重要。生物系统的时间处理发

生在一定的时间范围内，大致可分为三类：(1)昼夜时间，对应于时间的顺序，由由大脑结

构如坐骨上核处理，(2)间隔时间，这对应于时间的秒到几分钟，主要由“皮质-纹状体”和

协调互动，和(3)毫秒时间，这显然与毫秒时间，由小脑控制(Buhusi和Meck，2005)。除了

时间方面，皮质纹状体和皮质小脑系统在运动技能学习方面的贡献已经被区分出来(Doyon
等人，2003)。

最近的数据表明，时间可能在大脑中以一种分布式的方式来表示，说明时间是一个检测

不同神经群的巧合激活的问题。间隔时间取决于完整的纹状体(Malapani等人，1998)。处理

时间在秒到分钟范围内的能力受损的患者发现，影响多巴胺能通路的疾病，如帕金森氏病

(PD)，亨廷顿舞蹈症和精神分裂症。PD患者在服用 L-dopa时表现出无向性，但在非药物治

疗时则没有(Malapani等人，1998)。他们无法独立计算两个时间段的时间；这两种标准持续

时间的重复标准趋向于相互迁移。这种迁移被消除，并在刺激丘脑下核后恢复准确的时间。

它们也显示出运动动作的时间不佳。小脑损伤后无向性的保留支持了纹状体和小脑参与不同

方面的时间和时间知觉的观点。如前所述，小脑负责毫秒计时，BG负责间隔计时。

基底神经节在“间隔计时”中的作用似乎来自于“丘脑皮质-纹状体”环路的动态情况。

在纹状体搏动频率(SBF)模型中(Matell和Meck，2004)，一个强调 BG定时功能的模型，皮

质振荡器被假定在运动开始前增加同步，并在整个表演过程中保持节奏。根据 SBF 模型

(Buhusi和Meck，2005)，实验开始时的多巴胺能脉冲可以触发皮质振荡器的同步。纹状体

神经元被调节以响应特定的皮质振荡模式(Matell和Meck，2004)。皮质纹状体传递的经验依

赖性变化被认为使纹状体神经元更有可能通过皮质纹状体 LTP和 LTD在奖赏传递时检测皮

质振荡器的特定激活模式(Buhusi和Meck，2005)。

如果我们接受 BG核是大脑 RL机制底物的观点，那么 BG参与与时间相关的功能是很

自然的。对未来报酬的预测是 RL的关键子问题之一，涉及到回答两个问题：“多少？”和

“多久？”BG在解决 RL下的时间信用分配问题的过程中，很自然地处理了时间问题，学

习了奖励事件、刺激和行为之间的时间关系。

9.BG与动作选择

BG解决竞争行动之间的联系的建议是基于一个日益增长的共识，即这些结构的一个关

键功能是在竞争进入最终共同运动路径的传感器运动系统之间进行仲裁。从这个想法发展而

来的一个计算假设依赖于这样一个前提：传入纹状体的信号编码了进入运动系统的请求的显

著性(Redgrave等人，1999b)。BG中嵌入的多重选择机制可以解决竞争对手之间的冲突，并

在赢家之间提供干净、快速的切换。首先，纹状体神经元的上/下状态可以作为第一遍过滤

器来排除弱支持请求。其次，纹状体内的局部抑制可以选择性地增强最显著通道的活性。第

三，纹状体的聚焦抑制与 STN的扩散(发散)激发相结合，可以作为一个前馈的、离中心的/
环绕的网络，作为一个整体贯穿 BG(参见Mink，1996)。最后，输出核内的局部相互抑制可

以提高最终的选择。
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Prescott 等人(2002)以动作选择假设为组织原则，提出了一种新的基于选择和控制电路

的功能分组方法。该模型的强度已经通过将其嵌入一个移动机器人的控制体系结构中进行了

测试，该机器人具有少量的类动物行为(参见 Prescott等人，2002)。这项工作证实了模拟的

BG可以在需要适当和及时的行为切换的真实环境中提供有效的行动选择。该机器人模型还

提供了一个洞察异常多巴胺调制行为选择的紧急后果。例如，让人想起帕金森病的一些运动

症状的是，多巴胺的减少被发现会导致无法选择适当的行为或曾经选择完成的行为。

最近的研究已经为纹状体内的局部抑制提供了证据，这种抑制要么是通过局部间神经元

介导的，要么是通过输出细胞之间的相互抑制网络介导的 (Oorschot 等人，2002)。
Wickens(1997)运用网络模型研究了纹状体神经元这种局部邻域的动态。在拓扑结构和大小

不同的假设下，观察到相互抑制通常会导致网络动态竞争，也就是说，最活跃的神经元往往

会抑制其较不活跃的邻居的活动。这项研究还解释了模拟多巴胺输入的影响，表明多巴胺低

的环境下，网络的动态变化与竞争“同激活”(活动均匀分布于神经元的局部种群中)，这种

模式可以为多巴胺缺乏的帕金森患者的肌肉僵硬提供一个模型。

Redgrave 等人(1999a)认为，多巴胺能细胞对意外出现的行为显著性刺激的短时间、短

潜伏反应，是过程的一个重要组成部分，这些过程负责真实定位注意力和行为资源，使其有

利于意外的显著性事件。据推测，这样的爆发产生了一种相对非分化的多巴胺能输入波到纹

状体的大面积区域。作者(Redgrave 等人，1999a)指出，脊椎动物 BG已经进化成一种中枢

选择装置，专门用来解决多个子系统之间的冲突，这些子系统争夺有限的运动或认知资源。

在这个框架下，选择操作有选择地解除对获胜竞争者“感觉-运动”连接的抑制，同时保持

或增加对失败竞争者的抑制控制。多巴胺爆发的另一个隐含功能是，在奖励刺激被定位和消

费之前，首先有必要中断正在进行的行为，并切换注意力和行为资源来处理奖励事件。人们

发现，意想不到的新奇或强烈的刺激总是会引发短期的多巴胺爆发，从而证实了这种作用。

10.BG和疲劳

疲劳是指一个人感到无力产生足够的力量来完成重要工作时的一种疲惫状态。然而，它

必须与软弱相区别，在软弱中，个人实际上无法产生与手头任务相称的足够的肌肉力量。后

一种形式的疲劳可称为肌肉疲劳，甚至是“外周疲劳”；它指的是肌肉无法产生力量。它可

能与中枢疲劳(central fatigue)不同，中枢疲劳指的是疲惫的主观感觉。这种中枢疲劳在慢性

疲劳综合症(CFS)中表现突出，其特征包括认知问题、睡眠障碍、过敏和敏感、头痛、低烧

等。通常定义为持续性和复发的原因不明的疲劳持续至少 6 个月(Fukuda 等人，1994)。让

CFS 患者感到困惑的是，他们并不一定是真的很虚弱，他们只是经常感到虚弱或疲劳。

Chaudhuri和 Behan (2000a)提到了与中枢疲劳相关的神经系统疾病(CFS 除外)。这些包括脊

髓灰质炎后综合征、病毒后综合征、格林巴利综合征、多发性硬化症、帕金森病等。

CFS症状学的一些重要定义特征是(Chaudhuri和 Behan，2000b)

(1) CFS患者表现出与多发性硬化症患者相似的延迟运动传导；

(2) CFS患者虽然拥有完整的肌肉系统，但仍不能完全恢复肌肉；

(3) 他们对努力有一种夸大的感觉；

(4) 与对照组相比，他们在运动过程中也表现出运动诱发电位的降低。

经磁刺激(TMS)对慢性疲劳综合症患者的研究表明，患者不仅没有最大程度地激活肌

肉，而且看到的肌肉激活减少是由于中枢激活减少(Sacco等人，1999)。除了运动过程中运

动皮层活动减少，CFS 患者的运动前或准备活动也减少(Starr等人，2000)。这些研究表明，
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导致慢性疲劳综合症的一个关键因素是对运动皮层的驱动减少。

Chaudhuri和 Behan (2000c)假设中心疲劳的起源在于 BG电路的动态变化。基于神经病

理学数据，这些作者认为中枢疲劳的产生是由于基底神经节内边缘输入和运动功能的整合失

败，影响了纹状体-丘脑-额叶皮质系统(Chaudhuri和 Behan，2000c)。在其他地方，Chaudhuri
和 Behan (2000a)将自主工作描述为一个共同依赖于实际努力的变量，而实际努力又依赖于

动机输入；以及感知运动，这取决于来自身体的感觉运动反馈。中枢性疲劳似乎是感知力受

损的一种表现。

认为疲劳是由于边缘和运动输入在 BG中的集成失败而引起的，这与本文中发展的 BG
功能的观点非常一致。到目前为止，在这篇综述中，我们主要关注 BG功能的感觉运动方面。

然而，通过 BG核的“皮质-皮质-苍白球-丘脑”通路被组织成平行的回路，并根据其功能进

行分离(Alexander等人，1990；Hikosaka 等人，1999)。根据 Alexander等人(1990)的著名分

类，这些回路包括：(1)骨骼运动回路；(2)动眼神经回路；(3)联想回路和(4)边缘回路。由于

这些通道是按结构组织的，因此在整个 BG电路中保持了回路的隔离。头两个循环，骨骼运

动循环和眼动循环，顾名思义，分别控制肌肉骨骼功能和眼球运动。联想回路涉及认知、记

忆和注意力。边缘回路与皮层和皮层下边缘区相互作用，如前丘状皮质、杏仁核等，并参与

动机活动、体内平衡、内脏监控和控制。到目前为止，感觉运动功能和后处理功能与前两个

动作(骨骼运动和肌肉运动)最为相关。但是，对于理解 BG和疲劳之间的关系，理解联想环

和边缘环的参与似乎是关键。

为了理解 BG在边缘区域的功能，我们假设了 BG对奖赏处理的扩展图。到目前为止，

BG中奖励处理的基本情况如下：BG结合代表自然奖励(食物、果汁等)的中性感官刺激信号，

预测未来的奖励，并运用这些预测选择奖励行为。但是，仅仅把一个行动看作是有回报的还

是没有回报的，是对行动及其含义的狭隘看法。这里似乎漏掉了一个重要的组成部分。为了

完成一个动作，动物必须消耗能量；或者它可能不得不承担风险。因此，行动的选择不仅基

于其内在的回报；只有当奖励超过了动物的代谢成本和/或选择所带来的风险时，这个行为

才会被选择和执行。确切地说，由于动物在采取行动之前并不知道实际的奖励或实际的代谢

成本，动物可能通过比较预期的奖励和/或预期的代谢成本和/或风险来做出判断。我们知道

BG电机回路提供奖励预测；我们假设边缘回路提供了关于预期代谢成本的信息。

11.BG和冷漠

冷漠通常被定义为缺乏感觉、情感、兴趣或关心(Levy 和 Dubois，2005)。就可观察到

的特征而言，它的显著特征是自愿或目标导向行为的急剧减少。因此，冷漠是神经回路改变

的自然结果，最重要的是 PFC 和 BG，它们辅助自主行为。PFC 病变(Eslinger和 Damasio，
1985；Fuster，1997；Stuss等人，2000)以及BG的具体结构(Bhatia和Marsden，1994；Engelborghs
等人，2000；Ghika-Schmid和 Bogousslavsky，2000)经常导致冷漠。然而，冷漠并不是一个

简单的单一过程：认知、情感等多种因素可以构成冷漠的基础。因此，Stuss等人(2000)将群

体冷漠分为三类：(1)认知冷漠、(2)情感冷漠和(3)行为冷漠。这些分类与 BG-PFC 电路中某

些精确的解剖底物有进一步的联系。

冷漠的情感成分与眼眶和内侧 PFC 以及与之相连的腹侧纹状体有关。灵长类动物的电

生理学研究和对人类的成像研究表明，眼眶和内侧 PFC 对于解释奖励的相对价值或背景事

件价值并将其作为行为的推动力非常重要(Thut等人，1997；Tremblay 和 Schultz，1999)。
因此，眼眶和内侧 PFC 的损伤可能导致奖赏检测的缺陷，从而导致自主行为的减少，这可

能被解释为冷漠。
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同样，认知成分与外侧 PFC 和尾状核背侧相关(Levy 和 Dubois，2005)。冷漠的这一方

面，也可以称为认知惰性，与目标导向行为受损有关。目标导向行为包括许多组件功能，如

计划、工作记忆、规则发现和设置转移；这些功能优先受到外侧 PFC 病变的损害

(Goldman-Rakic，1987；Fuster，1997)。此外，尾状核背侧病变会产生行为缺陷，例如延迟

交替任务，这与侧 PFC病变类似(Dean和 Davis，1958；Iversen，1979)。

因此，冷漠的情感成分似乎源于无法充分感知和回应奖励的存在。认知方面来自于目标
导向行为的各种组成功能的缺陷。冷漠的第三个方面，行为方面，也被称为自激活缺陷(Levy
和 Dubois，2005)，指的是自发激活的丧失。这种情况下的患者可能更喜欢长时间静静地坐

着，不与任何人交谈，也不采取任何主动。然而，他们可能会对外界刺激做出适当的反应，

并产生相应的答案和行动。

综上所述，冷漠的产生可能是由于额基底神经节回路的紊乱。此外，由于它与奖赏处理

的缺陷有关，多巴胺能信号的参与可能是预期的。因此，不出所料，在 PD患者中常常观察

到冷漠，而且，在 PD 患者的开、关状态之间，甚至可以观察到明显的冷漠差异(Czernecki
等人，2002)。因此，似乎冷漠和疲劳可能与动机和情绪信息从边缘通路到腹侧纹状体和 BG
中的纹状体模块的融合中断有关。另一方面，母细胞模块似乎正在接收来自大脑皮层的感觉

运动信息。BG被认为是将情感信息结合成目标导向行为的最佳位置(Houk等人，1995)。

12.总结与结论

从现有的 BG功能方面的文献中，我们试图对 BG功能进行概念上的综合。从这个综合

来看，BG功能的本质可以表述为：BG将机体的感觉运动环境与奖励信息相结合，并将这

种结合后的信息传递到运动皮层和前额皮质区域进行决策。BG的大部分功能似乎都起源于

这一基本操作。虽然目前还没有针对 BG功能所有方面的计算模型，但是初步的概念综合可

以为正式的建模工作打下基础。

图 4：BG门控函数的简化示意图。显示了BG相对于感觉运动皮层区域的位置。控制区包括前额区和辅助运动区。虽然 SNc 通常被认为是 BG的一

部分，但它显示在 BG之外以显示DA信号。并不是所有的连接都显示为清晰的表示。

BG皮质下核相对于皮质的功能位置如图 4所示。BG提供综合奖励和感觉运动信号的

结果来控制或决策皮层区域(前额叶区域和补充运动区域)。BG对这些领域的输入作为一个

“门”，通常允许有回报的行为或不允许无回报的行为。此外，当多个动作同时竞争执行时，

BG系统作为仲裁器，运用多巴胺能奖励信息作为显著性度量来解决竞争。

“门控”这个术语可以用来粗略地描述 BG功能。更准确的描述应该是 BG影响或调节

控制区域(PFC 区域和 SMA)。这种影响或调制的另一个例子是运动准备，BG监控 SMA的
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活动，并在对下一个动作排序之前将准备驱动发送给 SMA。图 4所示的控制区(此处为 SMA)
与 BG的双向相互作用，为这种准备过程提供了解剖学基础。

图 5：BG的直接和间接途径，假设分别为辅助“运用”和“探索”功能

从事强化学习的“智能体”需要在开发和探索之间进行切换。结合由 STN和 GPe组成

的间接通路(IP)具有产生驱动探索所需随机信号的机制，我们现在有了 BG功能的图像，其

中直接通路和间接通路分别辅助“探索”和“运用”(图 5)。因此，BG电路可能被认为“进

化引擎”，DP的作用类似于自然选择，IP对应于随机突变的过程。关键是，虽然真正的进

化发生在数百万年之后，但 BG 驱动的进化发生在行为的时间尺度上。因此，Yin 和

Knowlton(2006)认为 BG可以被认为是一个遵循经典选择原则运作的生物系统，具有多样性

的产生机制和选择和差异放大，他们呼应了 BG功能的类似观点。我们进一步提出，BG中

多样性的产生是在 IP的复杂动态过程中产生的。已有几项研究表明，间接途径中复杂活动

的丧失可能是帕金森震颤的原因。因此，不像之前的一些理论建议，认为间接途径发挥了一

些较弱的作用，如提供背景事件信息，或关注和排序的 GPi输出(Hikosaka 等人，2000)，切

换(Isoda和 Hikosaka，2008)，IP 角色扮演相当重要的角色——从本综述中开发的 BG 功能

的角度来看，DP的作用是完全互补的，而不仅仅是相反的(Frank 2005)(见附录)。

虽然我们努力提出一个连贯的 BG功能的概念综合，将其众多的功能与其通过强化学习
的本质作用联系起来，但我们承认，将这一概念图转化为一个详细而全面的计算模型的时机

尚未成熟。将现在在概念级别上明显的一致性转换为一个全面的、包含所有内容的模型需要

大量的建模工作。能够用完美的计算术语描述这个神秘的(套用Marsden 对 BG的描述)系统，

确实是建模者的乐趣。

BG功能的非 RL 观点

尽管图 4和图 5所示的 BG的功能结构与大脑其他关键区域的关系本身就很有趣，也很

有说服力，但必须指出的是，当代文献对 BG功能的观点存在着根本的不同。随着新的实验

数据的获得，有人试图添加新的连接，甚至模块到现有的 BG架构。这样的添加挑战了 BG
功能的早期概念。他们似乎要求彻底修改这个问题，如果可能的话，将新数据纳入现有的框

架。

将 BG模型分为严格 RL模型和广义 RL模型两大类是有帮助的。Schultz 等人(1997)的
模型属于严格的 RL，其中多巴胺信号被识别为 TD误差。在基于更普遍、更广泛的 RL 概

念的模型中，多巴胺只是表示某种形式的奖励、显著性或错误信息。甚至 Prescott、Redgrave、
Gurney等人的模型(Redgrave 等人，1999a，b；Prescott 等人，2002)，其中多巴胺信号表示

动作的显著性，并用于动作选择，可以解释为属于这一广泛的 RL范畴。事实上，从目前的
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情况来看，这种对 BG功能的更广泛看法似乎更接近事实真相。现在假设严格的基于 RL的

方法可以解决所有问题还为时过早，因为这种解释并非没有缺点。

虽然 Schultz(1998)最初的电生理实验已经被重复了几次，但它们只在一个实验室中进行

过。很明显，其他实验室需要重复这些实验。甚至在建模领域，也有几次尝试扩展多巴胺信

号与 TD误差相等的主题。最近的一个模型提出了强直性 DA活动和阶段性 DA活动的不同

作用，前者与长期奖励预测有关，后者与试验特异性预测有关(Daw 和 Touretzky，2000)。
另一种观点认为，相位 DA激发与预测误差有关，紧张性 DA活性成分与预测的不确定性有

关(Fiorillo 等人，2003)。

因此，可以对 BG功能给出一个更具包容性的概念总结如下：

BG将多巴胺信号所携带的奖励或显著性或误差相关信息与感觉运动皮层状态相结合，

为运动皮层提供适当的纠正。

还有其他一些 BG模型甚至不属于这个更广泛的 RL的范畴。例如，Leblois等人(2006)
将 BG及其相关结构组织成两个回路：第一个回路由“纹状体-皮质-GPi-丘脑-皮质”组成，

他们将其称为传统的直接通路；第二个回路由“皮质-STN-GPi-丘脑-皮质”组成，他们将其

称为超直接通路。作者认为这两个环路之间的竞争负责行动选择。它们还显示了多巴胺的适

度减少是如何导致单配对行为选择的，而更大的多巴胺缺乏会产生振荡。在另一项激进的提

议中，Obeso等人(2006)将 GPe 置于中心位置，皮质-STR-GPi和皮质-STN-GPi为两条环绕

GPe 的平行通路(图 6)。作者主要通过实验研究来支持他们的架构，没有提到强化学习。多

巴胺信号在 BG功能中的作用也没有明确的描述。看看这样的架构是否可以解释 BG的 RL
功能将是一个不小的挑战。

在对 BG功能进行了如此多的重新思考之后，即使经过近 30年对建模的深入研究，这

一课题似乎比以往任何时候都更具挑战性。然而，在这些相互矛盾的建议中，一个基本的观

点是 BG是一个皮层下结构的网络，它通过处理中脑多巴胺能信号中与奖赏相关的信息，对

皮层控制结构中的决策产生强烈影响。所有激烈的争论都是关于在特定的 BG核中发生的详

细信息处理的性质。但是，俗话说，细节决定成败。
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附录

An alternative view of DP and IP function

The proposed complementary function of DP and IP was recently developed in a model that highlights the role of BG
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