
鸟鸣发声的神经肌肉控制模型

本文我们提出了涉及鸟鸣生成过程的动力学模型，定性地将其参数与生物学

参数联系起来。这样，我们通过产生的声音来统一控制声带肌肉的活动模式。使

用模型参数空间中相对简单的路径，我们可以重现 Chingolo麻雀的实验记录。

一、引言

在大约 9000种已知存在的鸟类中，鸣禽约占 4000种[1]。研究者发现模仿

学习在它们复杂的语音交流中起着重要的作用。有人提出，在人类语音和鸟的鸣

叫中可能存在学习和记忆的共同原理[2]。因此，许多实验方法都专注于理解鸟

鸣感知和产生在大脑中的表达方式。这个问题的实验方法包括研究与鸟鸣产生和

感知相关的基因表达图[3,4]，损伤的功能分析[5]，声控核的电生理数据[6]以及

详细的行为分析鸟鸣本体论[7]。

研究范围反映了鸟鸣学习某些方面所涉及的神经结构的广泛范围[8]。这种

多样化的神经活动最终与控制呼吸的鸟鸣输出以及控制禽声器官（称为 syrinx）

的六到七块肌肉中的肌肉张力有关。该器官的作用类似于喉咙，将呼气的能量转

化为声音。

近年来，Goller和 Suthers检查了该器官的压力，气流和肌电图活动[9]。Galler

最近的摄影作品表明，人的喉咙与 syrinx组织之间共享声音产生的潜在机制。与

喉咙相似，syrinx位于支气管和气管的交汇处，并具有软组织，这些软组织通过

呼出气流而运动。这些软组织可以相互主动拉动（内收），并且其张力可以通过

软骨环周围的肌肉来改变。

在本文中，我们在 syrinx级别上介绍了涉及鸟鸣制作过程的动力学模型。本

文基于文献中描述的观测到的 syrinx运动模式。通过该模型，我们寻求统一理解

控制鸟类声带的肌肉活动模式与声带之间的关系。该程序的第一步记录在[10]中。

结果表明，鸟鸣音节之间的开始，停止和停顿，以及音高和音色的变化是 syrinx

的内在机制导致的，通常可以通过频率和相对相位的平滑而简单的变化来表示，

即两个驱动参数。本文考虑的第一个参数是支气管压力，第二个参数与一根或多

根 syrinx肌肉的协调活动有关，这会改变软组织的弹性。

我们在此展示的模型还包括与气流门控有关的肌肉活动，这些活动涉及软组

织的主动打开和关闭。主动门控机制的结合使模型的参数与文献中描述的生理措

施之间具有更紧密的关系。此外，这种修改扩展了鸟类发声的种类，可以通过简

单的周期性气压和软组织刚度振动来解决。

文章安排如下。在第二节，我们简要介绍鸟鸣的神经肌肉控制模型。第三节

介绍了一个简单的软组织运动模型。第四部分说明了如何在参数空间中构建路径



以适合鸟鸣中的音节。第五部包含一个示例（Chingolo麻雀）的分析。第六节给

出我们的结论。

二、神经肌肉控制模型

鸟鸣通常是相对较长且复杂的发声，由简单的声音（称为音节）的重复和交

替构成。在图 1（a）中，我们显示了由金红领麻雀产生的简单的鸟鸣的压力波

动和声像图。声波图是声音频率（以赫兹为单位）与时间（以秒为单位）之间的

函数关系图，它构成了代表鸟鸣的标准方式。声波图上的各个标记是音节。

图 1 （a）金红领麻雀鸣叫的波形和声像图。由于其声道的第一共振峰（共振）（长度：

为 1.9厘米），所有 4.5kHz左右的音节的频谱都得到了增强。（b）合成鸟鸣的波形和声像图，

首先通过沿图 7所示的路径对模型的方程进行积分，然后用均匀的 1.9厘米长的声道滤波来

获得。

鸟类的发声器官是 syrinx组织。像人类的喉咙一样，syrinx包含软组织，当

来自肺部的空气被迫流过时，软组织就会振动[1]。由运动的软组织引起的气流

调制是造成压力波动的原因，压力波动会产生声波，声波（经声道过滤后）构成

了鸟鸣。与这种基本相似性相反，人声器官与 syrinx组织之间存在重要区别：后

者位于两个支气管的交界处，因此，有两个潜在的声音来源，每个支气管一个，

为鸟类提供了产生非常复杂的声音的可能性。syrinx组织的示意图显示在图 2（a）

中。



syrinx两侧的声音产生物理学的确切性质一直是一些辩论的主题。在一段时

间内已经有人提出了与喉部发声的物理学功能上的同源性[17,1]，但是最近Goller

给出了最明确的证据，即由流动引起的两个软组织肿块的振动是 syrinx组织中的

声音来源[11]。

此观察结果与以前在 syrinx中产生声音的各种模型不同。第一个替代模型假

设，如果 syrinx像孔哨一样运转，即通过涡旋在 syrinx中的固定收缩处脱落而产

生的声音，则可以解释某些鸟鸣的纯音。反对孔音模型证据的直接证据来自

Goller的内窥镜成像。这些研究表明，发声期间总会出现唇部振荡[13]，甚至在

纯音发声中尤其如此。

图 2 （a）syrinx组织在发声位置的示意图（正面部分），显示了其与声音产生有关的主

要组成部分。LE：唇外侧；LI：唇间肌；MTM：内侧鼓膜样膜；T，气管；B，支气管；T1：

第一个气管环；B3：第三支气管环；B4：第四支气管环；P;骨化脓肿。（b）模型中的放大

简化图。

发声系统的第二种替代模型集中在内侧鼓膜上，该薄膜是一个穿过 syrinx

内侧壁的空隙的薄膜。当将 syrinx保持在发声状态时，该膜会被拉伸，并在某些



发声过程中振动。专注于这种膜的运动的模型假设膜的边界条件是振动鼓的边界

条件[14]。为了产生具有自然频谱含量的发声，假定驱动鼓室膜的压力由谐波复

杂的压力波形组成。这种复杂的呼气模式并不对应于 Goller和 Suthers在各种发

声中测得的简单压力轨迹。通常，很难用固定的薄膜产生谐波相关的泛音，这会

推定这样的假设，即声源是像固定的鼓一样受约束的薄膜。再次，最有说服力的

证据来自 Goller，他最近在不损害鸟鸣制作的情况下完全去除了这种膜[11]。

图 3 如文中所述，控制脊柱的肌肉（前外侧视图），改编自 FranzGoller的原著。

现在，我们从唇部振动的物理学转向考虑声带设备的神经控制。在动物界的

各种行为中，鸣鸟学习发声对机制研究很有吸引力，因为这种行为是由相对较少

的一组肌肉产生的。据分析，相关的肌肉是 syrinx中的七块肌肉，这些肌肉控制

着吸气和呼气，而肌肉则控制着喙的开口。与人类语音不同，语音形式的多样性

主要是 syrinx组织变化的产物，而不是声道重构。

正如我们在这里和其他地方显示的[10]，对于许多鸟鸣，syrinx变量可以减

少控制参数。在一定程度上可以理解这些肌肉的功能，我们希望可以解释鸣鸟在

个体发育过程中神经肌肉控制的各种模式。尽管参与鸟鸣制作的肌肉很少，但它

们的尺寸仍然比用麦克风测量的压力时间序列高得多。显然，如果我们希望了解

有关鸟鸣学习和鸟鸣维护中所采用的各种神经肌肉控制模式的更多信息，则在鸟

鸣制作过程中对肌肉活动的分析必须伴随着声音的声学分析。



为了加深对鸟鸣制作中肌肉生理的理解，有几个小组在鸟鸣制作过程中将压

力，流量和肌电图传感器放置在 syrinx中。从压力研究中，我们了解到，在开始

时，鸣禽并不会一口气就完成段鸟鸣。在音节之间，鸣鸟通常会屏住呼吸。即使

在鸣叫的金丝雀中，每秒产生多达 27个音节，对腹部呼气活动的分析（EMG）

也提供了微呼吸的证据[15]。也就是说，每个音节都伴随着气压脉冲，并且每个

静默都伴随着低于大气压的压力。

在脊髓的肌肉控制方面，正在进行着积极的研究。Goller和 Suthers已经在

各种物种的 syrinx的大多数肌肉中观察到了 EMG活性。结合气流测量，这些数

据已被用来识别许多主要的 syrinx肌肉的作用。Goller和 Suthers的一项研究[9]

在鸟鸣中检查了九种不同的 syrinx控制。大致上，他们发现了参与了主动关闭

syrinx内腔（软组织内收）的，主动打开 syrinx内腔（软组织内陷）的以及不参

与门控的肌肉活动，但其活动与发声的频率密切相关。更具体地说，该研究可以

确定背肌的作用是内收的（见图 3）。他们注意到电活动的爆发与气流的减少同

步。气管支气管腹壁 vTB的作用是主动外展。该肌肉似乎与 syrinx内腔的开放

有关，以产生短暂的吸气。

在以下各节中，我们将从这些电生理学措施中汲取经验，以描述一种简单的

鸟鸣产生模型，该模型适用于许多鸟类的鸟鸣。

三、模型

正如我们已经描述的那样，最近的实验确定了鸟的发声器官，即 syrinx组织，

其产生的声音主要是通过内侧和外侧软组织的振动来产生的，从而打开和关闭从

肺部到气管的空气通道。这种收缩的特征在功能上与人的和弦是同源的，因此，

人的声带中的自激振荡模型可以适应鸟鸣。文献中存在多种模型来说明人声和弦

的自激振荡。在 Ishizaka和 Flanagan[18]的经典著作中，提出了一种褶皱的两质

量模型以说明其动力学。该模型最近已被使用[19]来解释斑雀鸟鸣中周期倍增的

存在，并且最近由Mergell等人进行了修订。[20]。

Titze[21]提出了一个更简单的模型，该模型适用于支持其质心的横向运动和

向上传播的表面波的褶皱。这种“拍打”运动使人们可以轻松地理解从气流到折

叠的能量转移：如果人声折叠在打开时具有会聚的轮廓，而在关闭时具有发散的

轮廓，则当折叠离开时，折叠之间的压力会更大彼此之间的距离比彼此接近时的

距离要大。这样，将在振荡周期中从气流到软组织进行净能量转移。根据褶皱之

间的驱动压力的空间平均值，Titze得出了变量 x的简单方程，该方程描述了褶

皱中点与小振动的先声位置之间的偏离。振动的拍打模式与最近对禽声带的摄影

相一致[22,19]，并且基于 Titze完整的空气动力学模型可以合理地再现各种鸟鸣

形式[10]。在本文中，我们进一步简化了 Titze的空气动力学强迫项，以求得最



简单的物理学描述。对于线性项，点的动力学公式为 0Mx Kx Bx    ，其中M

和 K分别代表折叠质量和刚度，常数 B是线性阻尼常数和肺压力函数之间的差

（每单位面积定义所有三个常数）。该模型非常简单，它为实际的参数值复制了

适当的频率。为了扩展该模型以解决 syrinx中的大振幅振荡，首先要添加的元素

是非线性耗散[10,23]。在物理上，当软组织彼此相遇或容纳壁时，会发生高耗散。

为了抑制独立控制软组织固定位置的可能性，说明书中还应包括一个恒定的力。

将所有这些元素加在一起，可以写成一个简单的模型：软组织中点从发声位置偏

离 x的动力学。
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其中 k是恢复常数，c是非线性耗散常数，b是净驱动压力的线性函数，f0
是恒力项（请注意其定义中的负号）。所有四个常数是在单位重量的软组织中定

义的。这个方程组的动力学很容易理解。注意到，它是以下系统的标准格式[24]
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在图 4（b）中，我们显示了相像在（b，f0）参数空间[k=109dyn/（cmg）]

中的投影。非阴影区域对应于没有发生振荡的参数空间区域。从物理上讲，很大

的恒力将软组织拉到一起，关闭了 syrinx活动并防止了振动。随着恒定力的减小，

Hopf分叉产生振荡。等频等高线显示为虚线曲线。

在不稳定或霍普夫分叉点，振荡就产生了，而泛音没有任何作用。对于较大

的振荡，非线性项会在振荡中产生谐波含量。通常，我们不能指望一个简单模型

能够产生光谱内容的精确匹配，并且实际上对于一个对称于 x=0的系统，我们在

此处包括的奇数非线性项仅产生奇数谐波。但是，恒定力 f0破坏了零附近的对称

性，并且该模型同时产生了偶次和奇次谐波。

上述模型说明了软组织的振动。但是在鸟鸣中，重要的是要考虑到发声器官

（气管，喙）上部的过滤过程。原则上，传播回软组织的压力波可能会影响其动

力学。然而，近来已经表明，这种影响只会导致源与滤波器之间高度耦合的非平

凡动力学[25]。除其他事项外，通过极小的 A/L比（声道横截面与声道长度）可

以实现高度的耦合。由于 syrinx位于鸣禽的胸腔深处，因此某些禽类的比率可能

比人类大一个数量级。鸟类发声的一些复杂元素（例如次谐波和非周期性振动）

仍然可能是这些反馈相互作用的结果，这仍然是一个有趣的可能性。但是，对于

此处研究的发声，这些复杂的动力并不存在，我们的模拟表明，声道和软组织之

间的显着耦合并不是问题。因此，正如通常假定的那样，我们在源过滤器理论下

进行工作（即，源产生高频谱含量的振荡，这导致在管道起点处产生压力扰动。



然后，声道对信号进行线性滤波，而不会干扰信号源的动态。如果我们要综合产

生逼真的声音解决方案，则对鸟鸣声的声道进行过滤非常重要（http://www.nld.df.

uba.ar/~mindlin/birdsong）。在本文中，我们对长度 L=1.9cm的管道使用了简单的

单管近似[10]。

图 4 模型的分叉图。在本文中，参数 c保持固定，c=108[(dyns)/(cm3g)]。（a）在(b，k)

参数空间中，f0=0 dyn/g处的解。如果 b>0，则系统显示振荡。虚线曲线（在该比例下几乎

显示为直线）是等频率线。（b）在（b，f0）参数空间中 k=109[dyn/(cmg)]的解。较高区域（较

大的 f0）对应于主动内收（syrinx闭合，无软组织振动）。振荡发生在下部区域（ 0 /f k b c ）。

虚线曲线是等频率线。

如实验报道的那样，软组织模型可以与控制 syrinx的肌肉活动联系起来。我

们看到，f0的大正值表示 syrinx的主动关闭，因为它可以防止振荡并以最小的间



距对应于软组织。另一方面，f0的较大负值也可通过主动打开 syrinx（最大分离

的软组织）来防止振荡。因此，每当 dS的活性大时，f0就会很大，而当 vTB的

活性大时，f0就会是负值但绝对值很大。力学的细节尚不完全清楚，但 dS可能

会旋转支气管环，将外唇推入内腔（见图 3）[11]。

模型参数与 vS活动之间的关系更简单。如上所述，vS活动与发声频率相关

[16]，与气流门控无关。由肌肉收缩引起的软组织纵向张力可能会改变其弹性。

因此，很自然地将其与模型中的恢复常数 k关联。

总而言之，大致的情况是，两个回旋肌组合会影响鸟鸣的产生。一个组合将

彼此对折的褶皱彼此推开或拉开，另一个组合参与了对软组织张力的控制，并以

此方式控制了发声的频率。在模型中，这两个效果分别由参数 f0和 k控制。通过

这些元素，我们将展示如何在模型的参数空间中构造曲线，以产生具有所需频谱

演变的发声。

四、参数空间中的路径

鸟鸣声由一系列简单的元素（称为音节）组成。在以声频关于时间变化的标

准表示中，它们是连续的片段，可以以相似的形式可识别地从一首鸟鸣复制到另

一首鸟鸣。在图 5（a）中，我们显示了一个音节的典型声像图。它代表了 0.3秒

的简短发声，并且频率从 4000Hz到 5000Hz单调增加。如第二节所述，典型的

发现是鸟在音节之间进行微小的呼吸。考虑到这些因素，我们将在模型的参数空

间中构建一条可能的路径，该路径将生成具有相似声像图的信号。由于目前我们

仅尝试拟合基本频率的时程，因此我们仅描述声源的动态。第五节我们将完整描

述源和过滤器的，其中分析了实际发声。由于许多鸟鸣是由相似元素的重复组成

的，因此与音节相关的参数空间中路径的基本结构应该是循环的[10]。在[9]之后，

我们知道了 syrinx组织的活动方式。循环从呼吸开始：气囊压力略微为负，软组

织处于其静止位置（未收起，syrinx打开）。刺激后气囊开始建立压力，同时在

dS肌肉的帮助下积极地牵拉 syrinx，以防止早期振荡。在某一点，dS的活性下

降，从而允许管腔打开，软组织开始振荡，其频率取决于 vS肌肉的活动。在音

节结束时，dS肌肉的活动很快又增加了，关闭了音节以停止振荡。然后打开 syrinx

的管腔，并在鸟获得下一个吸气时将压力降到零以下，从而完成循环。



图 5 （a）实际鸟鸣音节的声波图。（b）通过沿图 6所示路径对模型方程进行积分获得

的模拟音节的声纳图。

可以根据模型再现上述行为。让我们假设我们从呼吸开始循环，就像我们在

上面描述的实验中一样。因此，压力应略为负，软组织应放松（k=0），不被内收

或外展（f0=0）。当 b累积为正值时，f0的值增加（到至少最小值 /k b c），以便

关闭 syrinx。当 b已经达到某个值时，参数 f0消失，振荡开始。然后，将通过 k

参数的时间演化来给出振荡频率的演化。为了结束发声，在短时间内再次增大参

数 f0，然后减小压力（以允许进行随后的微小呼吸）。这样，循环被关闭。

在图 6中，我们显示了与上述描述兼容的参数空间中的简单，连续，循环路

径。在图 6（a）中显示了到周期（b，k）平面的二维投影，而在图 6（b）中显

示了三维视图。请注意，它对应一个非常简单的曲线：椭圆[10]。声音的频率从

开始时的较低值上升到结束时的较高值，因此，发出的声音开始上升。对于本文

中的图，将椭圆的遍历速率选择为时间的线性函数或双曲正切（椭圆的某些部分

快速遍历，而其他部分则较慢）。我们沿这条路径对模型方程式进行积分，以生

成具有类似于图 5（a）所示声像图的合成信号。合成的音节如图 5（b）所示。

该描述假设控制参数的扫描速度比软组织的振动慢得多。这是一个适当的假

设，因为典型的音节持续约 100毫秒，而振荡频率约为 5kHz。



图 6 （b，k，f0）参数空间中的路径导致图 5（b）的合成音节。（a）：到（b，k）空间

的二维投影。曲线的虚线部分对应于较大的 f0值（主动内收，syrinx闭合，无振荡）。在振

荡区域中，沿椭圆的实线部分发生了声子化。遍历方向由箭头指示。没有显示时间参数；实

线部分的移动速度比虚线部分慢。（b）：3D视图。在底面很明显是椭圆。

五、一个范例：CHINGOLO 麻雀

在鸣禽中，物种的鸣叫种类常常不同。Brown thrashers可能拥有 2000多首

不同的鸟鸣，而 Chingolo麻雀只有一种类型的鸟鸣，并且这段鸟鸣的细节和变

化程度已经得到了很好的研究。原因如下：据推测，鸟鸣学习可能已经发展成为

将鸟鸣与栖息地相匹配的一种手段，而 Chingolo的语言系统[26]显示出语言与栖

息地之间的紧密联系。除了在生物学上对这段鸣叫的细节感兴趣之外，我们还选

择了它作为示例来测试模型。此外，Chingolo只有一段鸣叫这一事实可能对进一

步的实验验证很有用。

图 1（a）显示了 Chingolo典型鸟鸣的声像图和压力时间序列。它有一个清

晰的介绍，包括三个音节（两个上扫和一个下扫），以及一个由几个快速下扫组

成的颤音。声波图中的所有元素在 3至 6kHz之间变化，整首鸟鸣持续不超过 2s。



所有音节的频谱都在 4.5kHz附近增强。这与 Chingolo的气管长约 1.9cm，其基

本频率接近该值相符。

图 7 参数空间中的连续路径，导致产生如图 1（b）所示的 Chingolo模拟鸟鸣。标记为

“a”的椭圆对应于鸟鸣的第一个音节，依此类推。对应于连续音节的椭圆在微型呼吸区域

中平滑匹配。虚线：较大的 f0值（软组织内收，syrinx闭合）。实线：f0=0（syrinx打开）。

如图 6所示，在振荡区域中沿着实线电弧发生发声。没有显示时间参数。实线部分的移动速

度比虚线部分慢。

为了在参数空间中建立一条曲线，使之产生具有与实验纪录的鸣叫相似的超

声波合成鸟鸣，我们遵循上一节中讨论的思想。对于每个音节，我们在（b，k）

空间中取一个椭圆（见图 7）。选择椭圆偏向右侧。以此方式，可以再现上扫和

下扫，而无需横过椭圆（始终逆时针旋转）。

注意到，（b，k）空间中的时间演化与 f0参数的时间演化是同时发生的。因

此，如果 f0降至 /k b c以下，则会发生发声。在图 7（a）的椭圆形中标记为“a”

（与鸟鸣中的第一个音节相对应）的发声是在 k值增大时发生的。这由发声区域

中的实线弧表示。

图 7中显示的所有椭圆都具有对应于进行微呼吸的情况的公共点（b为负，

k = 0，f 0 = 0）。 k中的幅度与相应音节的最大频率相关（在实验[9]中，发声之

前或之后没有 vS活性的峰值）。b轴上椭圆的幅度由音节之间的相对声音强度给

出。对应于连续音节的椭圆在发生微呼吸的区域内平滑匹配，从而在参数空间中

形成连续的轨迹。



这三个参数的时间序列如图 8所示。 f 0的时间演化与加合肌肉的活动成正

比。注意到，对于所有下沉音节（第三音节和颤音节），活动在音节开始时较高。

动力学原因很简单：防止振荡所需的最小值 f 0为 f 0 = /k b c。以这种方式，k

越高（即，振荡产生的频率越高），f 0的值越高。反之亦然，对于高音（第一和

第二音节）成立。此功能是此简单模型的固有特征，因此构成了可测试的预测。

通过上面描述的参数空间中的路径，我们对模型的方程进行积分以生成合成歌曲。

压力波形及其声像图均显示在图 1（b）中，与记录显示出显着的一致性。声音

文件位于 http//www.nld.df.uba.ar/~mindlin/birdsong.htm。

图 8 连续路径的 b，k和 f0参数的时间序列，如图 7所示。每个音节都以 f0参数的“爆

发”开始和终止。请注意，在微呼吸期间，k和 f0都接近于零。

六，结论

研究鸟鸣声的主要动机是它具有启发声音学习本质的潜能。鸟鸣声的研究采

用了各种各样的技术，涉及了从肌肉到神经中枢的许多结构在鸟鸣大脑控制路径

中的作用。因为鸟鸣的声波波形易于测量，因此是我们分析声音而不是在鸟鸣学

习或中央运动控制时产生声音的肌肉活动。但是，在解密鸟鸣学习的各个阶段的

过程中，必须了解产生给定鸟鸣元素所需的肌肉动作。研究精度可能只有一毫米

或两毫米，发声器官技术上的巨大困难已使 syrinx的生理学成为罕见的学科，其

特点是具有广泛的推测历史。如上所述，Suthers和 Goller进行的许多近期体内

syrinx测量已大大扩展了鸟鸣运动控制的主题[27]。在本文和先前的工作中[10]，



我们建立了 syrinx振荡软组织动力学的模型，这些模型定性地基于这些体内测量

结果。在第一个研究中，我们证明了金丝雀鸟鸣的某些短语可以通过压力和

syrinx张力的简单谐波振荡产生。自然变化发生时，振荡器相对相位的变化很小。

在本文中，我们提出了一个比第一个更简单的 syrinx模型，以证明基本的运动方

程式所需的量很少。同时，我们介绍了第二个 syrinx肌肉的活动，该肌肉控制软

组织的静止位置。这个简单的修改扩展了模型可以解决的发声范围。我们分析了

一首特别简单的鸟鸣，并在参数空间中建立了一条能够重现观察结果的路径。我

们提出了如何根据参与鸟鸣产生的肌肉活动来解释该模型的参数，因此参数空间

中曲线的某些定性特征导致可检验的预测。再现鸟鸣所需的参数空间中的曲线非

常简单。实际上，产生各种呼叫或鸟鸣所需的基本控制只是模型中三个参数的平

稳振荡。诸如从上扫到下扫的过渡之类的变化仅是通过这些振荡器的相对相位的

偏移而产生的。
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