
鸟鸣控制的组合编码

在斑马雀的鸟鸣过程中，运动控制核中心 HVC表现出一系列稀疏的尖峰发

放[1]，然而，肌肉控制信号通过平滑变化来驱动发声器官。为了研究稀疏的 HVC

信号如何转换为连续的声音模式，我们在斑马雀鸟鸣期间记录了 RA（HVC和运

动神经元之间的运动前区域）的神经元群体的活动。我们发现，高度相似的鸟鸣

声音通常是由不同的 RA组合构成的。此外，尽管鸟鸣变化是在较宽的时间范围

内（10–100ms）发生的，但是 RA中神经活动的模式变化仅维持很短的时间

（5–10ms）。我们认为鸟鸣是由一个在单个基础时段上运行的动态电路驱动的，

并且 RA神经元组合控制肌肉会导致 RA活动与鸟鸣结构多对一映射。这允许快

速变化的 RA集群驱动快速和缓慢的声音调制，从而将稀疏的 HVC信号转换为

连续的发声模式。

1、介绍

鸟鸣是一种复杂的学习行为，包括从几毫秒到几秒的时间范围内的连续语音

表示[2]。幼鸟使用听觉反馈系统在成年后准确地复制记忆中的鸟鸣[3]。成年斑

马雀的鸟鸣由 0.5–1.0s的声音模式（这里称为主题）组成。主题在鸟鸣期间重复

且不定次数播放，其本身由音节组成，每个音节的时间长度为 100毫秒，并以确

定的顺序发生。音节又由通常定型且复杂的频谱结构（称为子音节）组成，可以

快速（10ms以内）或缓慢（高达 100ms）地变化。

鸟鸣是由一组称之为“鸟鸣控制系统”的脑神经核生成的（见图 1A）[4]。前

运动神经核声音中枢（HVC）[1]，位于该控制系统顶部附近，编码声音产生的

时间顺序[5]。投射到 RA的 HVC神经元[1]会在鸟鸣主题中的产生尖峰活动（持

续时间为 6ms）[6]。接着，RA投射到肌层组织的舌下运动核[7]和脑干呼吸区[8]。

同时，RA投射神经元也在 RA内部建立起局部连接[9]。与 HVC中极为稀疏的

神经元放电模式相反，syrinx肌肉和呼吸肌由连续的控制信号驱动，这些信号具

有包含反映主题，音节和亚音节声学结构的广泛信息[10]。然而，在 HVC中观

察到的稀疏发放又是如何转换为声带肌肉的连续活动？

作为 HVC和脑干运动核之间的中介，RA可能在这种转化中起重要作用。

鸟类鸣叫时刺激 RA会引起鸟类的发声被短暂扰动[11]，此后很快会恢复到不受

干扰的状态，这意味着 RA会在很短的时间内对鸟鸣进行快速编码（10–20毫秒）。

鸟鸣中的神经元先前记录表明，单个 RA神经元的每个基序会产生多个高频脉冲

[5]。发放开始时间和这些发放中的尖峰模式被高度定型，并且相对于鸟鸣中的

声学结构能以毫秒级的精度进行再现。尽管 RA中还包含可能抑制 RA放电模式

的远程抑制网络，但我们认为 RA中的发放模式是由投射到 RA的 HVC神经元



（HVCRA）驱动的[6]。鸟鸣的学习除了从 HVC接收输入外[12]，也在基底神经

节回路中受到 RA的影响，这意味着 RA是前运动通路中学习的重要场所[13]。

我们通过量化鸟鸣过程中 RA神经元的活动结构以及其与鸟鸣的频谱和时

间结构之间的关系，研究了 RA在鸟鸣运动控制中所起的作用。我们提出了一个

模型，用于将 HVC中的稀疏模式转换为连续的肌肉控制信号。最后，我们将认

为 RA活动模式的许多特征可能是学习的结果，并且与前运动回路的结构有关。

2、材料和方法

鸟类被安置在定制设计的有机玻璃笼子中，可以随意获得食物和水。实验中

使用的所有四只鸟都是成年雄性斑马雀，并植入睾丸激素以提高鸟鸣次数。将雌

性斑马雀放在单独的玻璃笼子中，并在分离出 RA神经元以引发定向鸣叫后将其

呈现给雄性。

2.1 电生理学数据

麻醉鸟类后，通过 3小时的外科手术将微型驱动器植入颅骨（Fee和

Leonardo，2001年）。该微型驱动器重 1.5g，包含三个电动定位器。三个独立控

制的电极（Microprobe WE3003H3）以 200mm的间距捆绑在一起，在 RA的背

部到腹部范围内缓慢前进。一个小的侧向定位器使我们可以将电极束移位几十微

米，从而获得新的穿透力。因此，我们在 RA中记录的神经元群体进行了采样。

我们无法确定在 RA肌内的记录位点的精确位置。单个信号通过尖峰间隔直方图

中进行观察。神经和声学数据是通过用 Labview（美国国家仪器，奥斯汀，德克

萨斯州）编写的定制设计软件收集的。在实验结束时通过组织学验证电极在 RA

中的位置。

2.2 数据分析

2.2.1 瞬时发放率

在整个分析过程中，我们将神经活动表示为瞬时发放速率 R(t)，在每个时间

点将其定义为峰值间隔的倒数，如下所示：

1
1

1R( ) [2.1]i i
i i

t t t t
t t 


  


其中 ti是第 i个峰值的时间。

2.2.2 鸟鸣对齐

斑马雀科鸟鸣音节长度会在 2％到 5％之间变化。如果 RA峰值序列与每个

鸟鸣主题的初端对齐，则会给 RA峰值序列的结构增加足够大的噪声。为了解决



这种音节间的时间长度不一致，我们以基序中的每个音节起点作为对齐点。线性

拉伸或压缩每个对齐点之间的尖峰时间，以匹配代表性模板图案中的相应间隔。

这种时间长度调整仅基于鸣叫序列，与尖峰序列完全无关。

2.2.3 神经集成相关矩阵。

对于记录中的每类神经元群体，我们记录了其基序的平均瞬时放电速率。我

们将代表性的瞬时点火速率曲线定义为相对于均值具有最小平方误差的曲线。神

经元 i的代表性瞬时放电速率是时间相关活动向量 Ai(t)的第 i个元素。基于此向

量，在时间 t和 t’发生的两种神经活动模式之间的相关性计算如下：
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2.2.4 鸟鸣相关矩阵

鸟鸣的对数功率谱 Si(t)的多锥度估计值[14]使用 8ms的滑动窗口，0.5ms的

步长和 NW=2的时间带宽来计算，其中 i为频率和 t是鸟鸣中的时间。鸟鸣声谱

图通过将平均鸟鸣频谱和平均声功率进行归一化，以强调音节内的精细声学结

构，而不是简单地将与音节相关的频谱变化与内部进行比较。时间 t和 t’处的

鸟鸣相关性矩阵计算为如下：
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3、结果

3.1 单个 RA 神经元的放电统计

我们用微型驱动器[15]来记录四只自由活动的成年雄性斑马雀（总共 78个

神经元）中来自 RA核神经元的单细胞外信号。如先前所观察到的，在鸟鸣期间，

我们记录的大多数 RA神经元都产生了明确的动作电位发放（图 1 B，图 2 A）[5]。

部分神经元具有高度周期性的自发放电模式（约 20—30 Hz）和较大的尖峰宽度

（202±63 μs），它们被确定为投射神经元（n=76）[12]。



图 1.记录斑马雀科雀中 RA神经元的活动 A：鸟鸣控制系统的简化示意图。从 HVC

到 RA到 nXIIts（垂舌舌下核）再到声带器官（syrinx）的前运动通路用红色突出显示。DLM，

丘脑外侧侧核；LMAN，前鼻外侧神经核[1]；NIf，是鼻中枢神经核。B：在鸟鸣期间记录

的所有 34个 RA投射神经元的鸣叫对齐的峰值活动的栅格图。每行显示一个鸟鸣主题期间

产生的峰值。不同颜色的尖峰序列表示不同的 RA神经元的活动。每个 RA神经元产生的发

放模式通常不同于所有其他 RA神经元。底部（灰色框）显示了同一只鸟中记录的两个推测

出的 RA中间神经元。图顶部的频谱图显示了这只鸟的代表性鸟鸣主题。



此外，我们还发现另一类神经元具有比投影神经元更窄的波峰宽度（75±12

us），并且在非鸣叫期没有自发活动。同时在脑切片记录中观察到的 RA中间神

经元的特征是狭窄的峰宽度和缺乏自发活动，这与 RA投射神经元具有自发性并

表现出较大的峰宽度不同[12]。两个推测出的中间神经元（图 1 B，底部）在鸟

鸣期间处于活动状态，并且在鸟鸣持续时间内的发射速率分别为 107±13 Hz（±

SD）和 183±8 Hz（±SD）。这些神经元表现出的尖峰模式与其他大多数类型

相比，在定性上较少发放且不固定。通过计算鸟鸣过程中记录神经元的所有尖峰

序列之间的平均相关性，可以量化每个神经元的发射模式的可变性。每个中间神

经元的尖峰序列之间的平均相关性为 0.62±0.1。而投影神经元尖峰序列的平均

相关性是 0.90±0.1（在 34个神经元中平均）。中间神经元尖峰模式中的相关性

显着低于投射神经元（t检验； p = 0.002）。

鸟鸣过程中推测的投射神经元的峰间隔直方图在 2 ms处急剧达到峰值，并

在 8 ms的间隔内具有长的指数衰减尾巴（图 2B）。瞬时点火速率的分布（尖峰

间隔的倒数）是强烈的双峰分布（图 2C），一种模式反映了 RA脉冲内的点火

速率，另一种模式反映了脉冲之间的较低点火速率。发放点火速率在 455 Hz处

达到峰值，宽度为±188 Hz。使用瞬时点火速率 125 Hz的阈值定义爆发和偏移

量。 RA发放的平均宽度为 8.7 ms，持续时间为 3到 20 ms（分布的 10—90％；

中位数为 6.0±0.4 ms）（图 2D）。RA发放之间间隔的平均持续时间为 53.90±

50.1 ms。

平均而言，每个 RA神经元在每个鸟鸣主题产生 12个发放（平均猝发率，

为 16±3.7个/ s），并在 12±2％的主题中处于“打开”状态（相对独立于±25 Hz

的阈值范围内独立（图 2E）。我们对 13对 RA神经元（鸟 9中 n =6；鸟 12中

n= 7）同时进行了记录（图 3A）。纪录显示神经元对的发放时刻具有 0.28±0.3 ms

的误差（图 3B）。在突发间隔大于 20 ms时，误差以每 100 ms间隔 0.7 ms的速

率增加。



图 2 RA发放模式的统计数据。 A：在鸟鸣主题过程中，鸟类 10个 RA神经元的瞬时

放电速率。RA神经元表现出明显的发放现象。顶部是对应鸟儿的鸣叫的频谱图。注意到，

相对于复杂的非谐和音节，在产生简单的谐波音节时，RA发放密度降低。 B：所有与鸟鸣

相关的 RA神经元的尖峰间隔直方图（虚线是实线的 10倍扩大）。C：瞬时发放率的分布。

D：发放持续时间的历史图（阈值 125 Hz）。平均发放长度为 8.67 ms；灰色框标记 10 –90％

的间隔。E：射击率高于阈值的 RA发放的概率与为阈值的关系。注意在 125 Hz 处的平稳段，

其概率为 12％。F：在每只鸟中记录的成对的 RA神经元对之间的相关性分布，所有鸟的平

均用黑色实线表示，n= 946对。还显示了随机的脉冲串的模拟数据的分布（平均值用黑色



虚线表示；±2 SD用深灰色区域表示，±3 SD用浅灰色区域表示）。G：鸟 9中三对相邻

RA神经元的瞬时放电速率曲线。每对在同一微电极上同时记录。

图 3 RA中的峰值时间纪录。 A：同时记录三个 RA神经元，显示在一个鸟鸣音节（音

节 d，鸟 9；见图 1 B）的六种演绎形式。在一个电极上记录了一个神经元（上部迹线；红

色）；在另一个电极上记录了另外两个神经元（底部迹线；蓝色）。在将神经信号与音节 d

的初端对齐后，识别单个尖峰，并测量每对尖峰之间的时间。B：显示了在成对的神经元对

中的发放开始之间的时间抖动，与发放时间差之间的关系，针对同时记录的神经元对（n =13）

中的所有发放对（n=1299）。

4、讨论

通过大量记录鸟鸣期间 RA神经元的数据，我们观察到了 RA神经回路活动

的几个特性，有助于深入了解鸟鸣控制的机制：（1）在鸟鸣的每个时刻都有一

个独特的 RA组合编码；（2）无论鸟鸣的时间结构如何，RA集群能够在 5-10ms

的时间尺度上迅速变化；（3）子音节的相似与 RA组合编码有关；（4）音节之

间的 RA的活动与无声期间一样。两者似乎都是在明确的神经控制下的主动发

放。这些发现构成了我们的解释的基础，即斑马雀科的鸟鸣是由动态电路产生的，

该动态电路在单个基础时段上运行，该基础时段以 5-10ms的时间步长连续变化。

RA组合被认为是由 HVC中的 RA投射神经元在短时间内驱动的[6]。由于

鸟鸣期间一直有 RA合，我们推断鸟鸣期间有一个对应的 HVCRA组合。此外，

由于 HVCRA神经元极少地发放，因此每个 RA集群必须由唯一的 HVCRA集群驱

动。图 8将这些想法综合成一个简单的模型，用于在鸟鸣产生过程中生成 RA发

放序列。中间神经元和投射神经元侧支可能最终被证明在塑造 RA活动中起着重

要作用。但是，在这里，我们采用了一个不包含这些连接的简单模型。



图 8 鸟鸣动力控制模型。A：用于生成声音控制信号的假设。每个 HVCRA神经元（1–7）

会在鸟鸣主题中发放一次。这些 HVC神经元驱动 RA神经元（a–g）的不同亚群。然后通过

运动单元将 RA中的活动整合到连续的肌肉控制信号中。尽管仅显示一个动力输出，但是该

模型可以轻松扩展到任意数量的输出。B，鸟鸣动力控制模型中的活动模式。HVC中的离散

和稀疏活动转换为 RA中的离散和密集活动。在鸟鸣的每个 10毫秒时间步长处，不同的 RA

神经元群体处于活动状态。注意到，由于从 RA到肌肉的信息整合（时间步长 1-3），可以

通过 RA的活动模式来产生恒定的声音输出。

一般认为重复的鸟鸣基序是通过重新激活相同的 HVC和 RA组合序列而产

生的[5][6]。但是，单个音节也可以在单个主题内重复。Yu和Margoliash[5]表明，

音节的重复可能与重复的 RA发放模式有关。这类似于我们在鸟 9的口吃期间观



察到的 RA活动的重复（图 1B，d1，d2，d3）。尽管我们认为 HVCRA神经元在

鸟鸣主题期间仅发放一次，但是在重复音节的鸟鸣中这种现象并不成立[6]。对

口吃期间 RA集群的精确复制表明，当音节重复时，HVCRA序列也被重新激活，

这一预测可以通过对重复音节时的 RA和 HVCRA神经元进行记录来检验。

在这种情况下，我们回到先前提出的基本问题：尽管 HVC和 RA中的神经

动力学在 5-10毫秒的时间范围内迅速变化，但鸟鸣本身却大都变化缓慢，虽然

有时能在 5-10毫秒的时间范围内迅速调整，但此外一般在在 100毫秒内保持近

似恒定，在谐波叠加期间。快速变化的 RA组合如何转变为连续的声音模式？我

们根据 RA神经元在下游运动回路上的收敛性来构造一个简单的假设。

大约有 8000个 RA神经元投射到脑干[16]，并促进了大概 7个声带肌肉的活

动[17]。尽管声带肌肉运动和声音输出之间的关系可能很复杂[19]，但最近的动

力学模型[18]表明，在许多鸟类中，肌肉控制信号与声学参数具有一定地直接对

应关系，因此产生这种信号的方式占主导地位。尽管尚未建立 RA神经元与脑干

运动单元之间的精确连通性，但一般认为单个 RA神经元会投射到舌下运动神经

核的子区域，而后者又投射到特定的声带肌肉。基于这些发现，我们考虑一个简

化的视图，在该视图中，RA神经元活动对声带肌肉的贡献可有效生成声音参数

（例如音高）（图 8）。有人提出了类似的模型来控制灵长类动物的手臂运动[20]。

我们观察到的 RA活动与鸟鸣声学结构之间的关系也源于此模型。RA输出

被线性求和以产生声音控制参数，从而使得任何 RA活动模式的总和相同的值会

产生相同的声音输出。RA活动模式与声音输出之间存在简并的映射（我们同样

适用“简并”一词来表示遗传密码，例如不同的 DNA序列可以编码一个氨基酸。）。

因此，将 RA活动的高维度空间转换为肌肉活动的低维度空间的任何机制都会产

生简并的映射。如果顺序产生 10个产生相同声带配置的不相关 RA组合，则鸟

鸣在 100毫秒内将具有恒定的声学结构（图 8B，时间步长 1-3）。

本文首先提出如何将 HVC中的稀疏活动转换为声带肌肉中的连续活动这个

问题。一般来说，研究者会期望 RA发放模式的时间尺度直接对应于鸟鸣声学结

构的时间尺度，即缓慢变化的 RA组合会产生缓慢的声音调制。但是，我们的数

据提出了不同的解决方案：简并性运动可以解释如何通过不相关的 RA活动模式

在主题中的不同时刻产生相同的声音。许多不同的神经集合映射到相同的输出状

态，使 HVC和 RA的动力学可以在单个快速时段上运行，但仍然可以在很宽的

时间范围内生成声音调制。这种简并性允许 HVC与 RA连接的许多不同模式来

解决学习声音输出的问题，从而可能导致更快或更有效的学习[21]。
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