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摘要：鸣禽中的声音产生是由分布在大脑区域的多个神经核组成的网络控制

的，该网络驱动呼吸和声带运动系统产生声音。我们建立了鸟类鸣叫生成的模型，

该模型的变量是鸟鸣系统这些核内不同神经种群的平均活动。我们将重点放在鸟

鸣呼吸模式的预测上，因为这些预测很容易测量，因此可以对该模型进行验证。

我们测试了以下假设：可以构建一个模型，其中（1）呼气相关（ER）的神经群

体的活动符合金丝雀鸣叫时的观察到的压力模式，以及（2）高级前脑神经群体

HVC ，是稀疏发放的，同时具有明显的运动压力模式。我们表明，为了实现这两

个要求，ER 神经种群需要接收两个输入：一个直接输入，以及在被鸟鸣系统的

其他区域处理后的信息。该模型能够重现所测量的呼吸模式，并在生产过程中对

HVC 活动的时间做出具体预测。这些结果表明，声音的产生是由循环网络控制的，

而不是由简单的自上而下的架构控制的。
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1、引言

运动控制中的基本问题之一是如何在中枢神经系统中编码用于控制外界效

应器的指令（Churchland等，2012）。鸟鸣的产生是一种复杂的行为，为探索此

问题提供了强大的优势。首先，充分了解产生该行为的周围结构（Suthers等，

1999），从而可以评估中枢神经系统的输出。此输出是一组与时间有关的参数，

这些参数控制呼吸节律和声带，syrinx肌肉。其次，用于生成这些指令的神经脑

回路专用于声音行为，并且具有良好的特征。鸟鸣生成回路（图 1）涉及端脑区

域 HVC（用作专有名称）和健壮弓腹核（RA），RA又刺激呼吸神经核 RAm和

PAm以及 syrinx运动核（nXIIts）。这些后脑结构与葡萄胎（Uva）和背核（DM）

相连，后者又直接或间接与 HVC相连（Ashmore等，2005）。因此，在这个回

路中，我们可以系统地研究大脑的不同部分如何参与鸟鸣的产生。

图 1 鸟类鸟鸣系统图。将鸟鸣系统表示为一组高度相互联系的圆形大脑区域。我们为

模型的神经核使用了与图 3 相同的颜色代码，以便可以将它们直接映射到该体系结构的神经

核中。脑干中的神经核很难映射到我们的模型中，因为这些核中的所有报告记录都是在睡眠

或麻醉条件下进行的。我们模型中的兴奋性和抑制性群体可以映射到 RAm 中与呼气活动相关

的类似群体。我们模型中的起始区域是 PAm 还是 DM 的亚群尚不清楚。

一个先前的模型指出，前脑区域控制呼吸模式发生器。特别地，该模型假定

鸟鸣的几乎所有时间特征都在端脑核 HVC中突出的神经元的稀疏爆发中编码



（Fee等，2004；Long和 Fee，2008；Andalman等，2011）。对 HVC中不同投

射神经元不同活动模式的观察（Hahnloser等，2002）表明，这些发放稀疏，并

在鸟鸣主题的特定时间点产生了精确定时的爆发。据推测，每个观察到的爆发仅

代表连续的活动模式链的一小部分，因此，这些发放共同覆盖了鸟鸣的整个持续

时间（例如 Fee 等人，2004年）。这种解释被称为鸟鸣系统的“时钟假设”（Troyer，

2013）。

近来，已经提出了由 HVC神经元替代的编码策略，其中 RA投射的 HVC

神经元中动作电位的稀疏发放不被视为对时间的连续表示的采样记录集。取而代

之的是，它们被看作是稀疏的脉冲集，用于编码与行为输出的声音结构中的关键

过渡相关的运动控制序列中的事件（Amador等，2013）。这种替代性解释被称

为“模式转换”假说（Troyer，2013）。这种观察对“时钟假设”提出了挑战，

该假设假设 HVC具有运动前功能，因为假定每个脉冲串在延迟后提供要执行的

声学行为的指令。为了使信号通过回路的下游核并执行肌肉运动，需要此延迟。

如果 HVC投射神经元的爆发在时间上接近重要的运动实例（如音节的开始），

那么很容易推测这些事件之间存在关联。但是，如果发放与声音模式同时发生，

则似乎违反了因果关系。在自上而下的鸟鸣系统体系结构视图中，这种矛盾很难

解决。但是，人们一直强调，鸟鸣系统是一个高度互连的网络，在脑干和远脑中

的鸟鸣控制区域之间具有明显的自下而上的连通性。由于在鸟鸣过程中传递到

PAm（驱动髓核的前运动区）的微刺激会引起鸟鸣顺序的中断，因此认为这些连

接在执行运动程序中发挥关键作用（Ashmore等人，2005，2008）。在这种结构

中，是否可能在脑神经活动稀疏的同时出现大量运动实例？

为了解决这个问题，我们建立了一个模型，该模型的变量是鸟鸣系统不同神

经群体的平均活动（Hoppensteadt和 Izhikevich，1997）。该模型的体系结构旨

在将观察结果纳入鸟鸣运动控制回路的多个区域，因此，我们明确表示了远脑性

鸟鸣控制核 HVC和 RA以及将 PAm连接至 HVC的丘脑核 Uvaeformis（Uva）。

在鸟鸣过程中难以从呼吸性脑干核获得电生理学测量值，例如控制呼气驱动的

RAm，使我们无法与这些区域建立更具体的关联，因此我们在模型中将其定义

为通用的呼气相关区域（ER）。通过这种方式，一个变量控制鸟鸣生成过程中

的呼气活动，因此我们要求它的活动适应金丝雀在鸟鸣过程中观察到的呼吸模式

（Trevisan等，2006；Alliende等，2010）。

鸟鸣是由呼吸系统和 syrinx之间的组合活动产生的，因此我们在模型中选择

ER活动作为关键变量，因为它控制了鸟鸣的许多时间和声学特征。特别是，在

支气管和气管之间的两部分结构，即 syrinx，具有两对内部唇壮部分，可调节气

流产生的声波。该设备的配置可通过特定肌肉的激活来控制，特定肌肉的收缩最



终会转化为所产生声音的声学调制（Laje和Mindlin，2005）。因为声音的产生

需要在振动组织（唇壮部分）之间建立气流，所以鸟类必须精巧地协调呼吸和

syrinx肌肉，以产生特定的声学特征。因此，鸟鸣产生的运动控制的中心方面是

产生各种呼吸节律的能力，这决定了鸟鸣的粗略时间模式。这种呼吸姿势和由此

产生的声音音节的多样性背后的神经机制在很大程度上是未知的。然而，已经提

出了一种交互式模型，其中这些运动指令是由运动控制网络不同组件的时标之间

的非线性相互作用产生的（Alonso等，2009；Goldin等，2013）。这种综合观

点的支持来自用于生成金丝雀鸟鸣中不同音节的压力模式的特定形状（图 2）。

在金丝雀鸟鸣中，产生不同音节的呼吸模式具有很高的特征，可以使用简单的模

型进行复制（Alonso等，2009；Goldin等，2013）。

图 2 金丝雀鸟鸣的实验性呼吸模式。在鸟鸣期间，通过插管将气囊的压力进行监测，

该插管穿过腹壁插入到胸廓前囊中，该前囊与微型压阻压力传感器相连。金丝雀的鸟鸣有四

种基本的呼吸模式：搏动性，由安装在 DC 值上的小压力波动组成；P1（或周期 1）模式，

几乎由谐波波动组成；P2（或周期 2）模式的持续时间大约是 P1 模式的两倍，并且通常在

呼气状态期间显示相对最小值。最后，P0 模式是长呼气手势，特征是短暂的脉冲，然后是

长的呼气手势，呈现缓慢的衰减，直到脉冲突然结束。

所提出的模型取得了在再现所测得的呼吸模式及其在 HVC产生过程中对

HVC活动时间的特定预测方面的成功，与最近报道的观察结果一致（Amador等，

2013），支持了声带控制模型。通过循环网络而不是简单的自上而下的体系结构。

2、材料和方法

使用成年雄性金丝雀按照布宜诺斯艾利斯大学（FCEN-UBA）机构动物护理

和使用委员会（C.I.C.U.A.L.）批准的协议进行实验。

为了记录呼吸活动，我们通过一个柔性套管（硅橡胶管，外径 1.65mm）监

测了 syrinx器下气囊的压力，该套管在异氟烷麻醉下通过腹壁插入到胸廓前囊

中。套管的自由端连接到微型压阻式压力传感器（FujikuraFPM-02PG型），该



传感器安装在鸟的背上（有关详细说明，请参见 Goller和 Suthers，1996）。来

自换能器的电压被放大并用数据采集设备（National Instruments BNC2110）记录。

通常，手术后 1或 2天鸟类会开始鸟鸣。鸟鸣和压力传感器信号被连续且同时记

录。

图 3 鸟鸣系统的经验模型的元素和模拟模式的活动。（A）鸟鸣系统不同大脑区域的连

接网络。呼气系统被建模为两个耦合的种群，在图的底部被绘制为相互连接的圆圈，并标记

为 ER_e 和 ER_i。带有黑圈的圆圈表示兴奋性部分（ER_e），另一种表示抑制性部分（ER_i）。

在我们的模型中，脑干区域（由包围蓝色环的圆圈表示，标记为 IA）负责 ER 区域和 HVC 核

（由带有绿色环的圆圈表示）接收到的初始发放。从脑干到端脑结构的传递以 Uva（黄环）

的激活为代表，该激活相对于 IA 爆发而延迟。此爆发的进一步处理是在 RA 核中进行的，我

们通过两个神经种群对它们进行建模：一个兴奋性的（标记为 RA_e 的红色环）和一个抑制

性的（标记为 RA_i 的）环。这些群体的输入是代表 HVC 的区域的活动，而兴奋性群体的活

动被发送到 ER。（B–E）代表在模型的不同区域（遵循网络的颜色代码）产生的活动，这

些活动重现了图 2 中金丝雀使用的观察到的呼气模式，以致 HVC 稀疏活跃，以及这些模式的

重要运动实例。在加性模型的框架中，变量表示神经元局部种群的平均活动，即，该种群中

神经元产生的动作电位的平均数目。因此，在该表示中，方脉冲表示发放。

当我们寻找一个简单的动力系统来反映一个或多个重要的生理观察结果时，

就会出现神经系统的经验模型（Hoppensteadt and Izhikevich，1997）。在我们的

案例中，我们要检验一个假设，即可以再现气囊压力的状态下，HVC在重要的

运动实例中表现出稀疏性，而神经系统的区域 ER（图 3）中会出现这种变化。

我们以模块化方式建立了经验模型。变量是一组互连区域中神经元的平均活

动（Hoppensteadt和 Izhikevich，1997）。这些变量的动力学将由以下形式的简

单时间连续加性神经网络模型控制：



其中 xi描述了 ith地区神经元的平均活动，其中 i 是第 i个区域的外部输入，

而 a ij描述了区域之间的连通性。连接性参数描述了连接的强度以及驾驶人数的

大小。加性模型实现了这样的观察，即神经元收到的兴奋性输入越多，神经元就

会越活跃。

以前我们曾报道过一个简单的模型可以再现金丝雀在鸟鸣制作过程中使用

的压力模式（Trevisan等人，2006；Alonso等人；2009年；Amador和Mindlin，

2014年）。该模型由具有兴奋性种群，抑制种群和简单时间周期输入的神经图

案组成。进行这项工作之后，我们模型的第一个构建块是与抑制性种群耦合的兴

奋性种群，并要求兴奋性种群的活动符合确定的压力模式。在图 3A中，这两个

种群是 ER_e和 ER_i。

Amadoret等人（2013）提到的重要运动实例之一是音节的开始。解决与这

种发作同时发生的脑神经核HVC活动的一种方法是对ER区域和HVC的常见输

入。在我们的模型中，此公共输入由一个称为“起始区域”（IA）的中性粒子提

供，该区域的活动由尖峰脉冲组成，我们用数学方法将其表示为一个平方函数，

长几毫秒（见图 3A，蓝色圆圈标记为 IA，以及图 3B–E中的蓝色轨迹）。我们

假设此 IA位于脑干中。这个假设的基本原理是非鸣禽鸟类缺乏在卵形中发现的

复杂的脑神经结构，但能够产生类似鸟鸣的发声。在鸣禽鸟类中，脑干活动通过

丘脑传递到端脑结构，类似于传出的复制品传递到其他系统的皮质或皮质样区域

（Wolpert等，2001）。我们通过 Uva的激活（图 3A标记为 Uva的黄色圆圈）

代表了这种丘脑途径的参与，相对于 IA爆发而言是延迟的。绿色圆圈代表 HVC

核，我们通过发放来模拟其活动，该发放在数学上表示为宽 10ms的平方函数，

相对于丘脑区域的发放延迟。这样，可以确保 HVC的发放和呼气相关区域中的

活动开始大约同时发生。

该模型面临的挑战是，核 RA对该脉冲的进一步处理及其迫使 ER区域的输

出是否能够在呼吸活动中引起与鸟鸣过程中记录的气囊压力相匹配的特征。为了

检验这一假设，我们遵循文献中报道的神经结构，通过两个神经群体对代表 RA

的区域进行建模：兴奋性（图 3A中的 RA_e）和抑制性神经元（图 3A中的 RA_i）。

（Spiro等，1999）。这些群体的输入是 HVC活动，而兴奋性群体的活动作为输

入  发送到 ER区域。

在数学上，此模型表示如下：



其中变量 eer，ier，era，ira分别代表 ER区和 RA中的兴奋性和抑制性群体。F

是平方函数，代表 IA 中的活动。请注意，它构成了 ER区域的输入之一。Fdelayed
也是平方函数，但是相对于 F是延迟的。在我们的仿真中，Fdelayed和 Fdelayed2都代

表 HVC中的活动爆发。由于脉冲表示活动爆发，因此平方函数的幅度设置为相

等。对于所有模拟图案，脉冲的高度均设置为 10（任意单位）。引入这些延迟

是为了说明丘脑中发生的处理。否则，忽略了直接连接的神经核之间的传输延迟，

这是加性模型中通常的近似值（Hoppensteadt和 Izhikevich，1997）。

3、结果

金丝雀会生成带有呼吸模式的不同鸟鸣音节，可使用奇值分解（SVD）将其

分为四个基本模式（Trevisan等，2006；Alliende等，2010）。搏动模式由持续

的呼气压力脉冲组成，这些脉冲显示较小的调制，每个峰值对应一个声音脉冲。

在图 2中，脉动序列后面是周期 1模式（P1）的序列，该序列由本质上几乎是谐

波的波动组成。相反，周期 2（P2）是一种模式，其中脉冲大约是 P1脉冲的两

倍，并且每个实验脉冲通常显示相对最小的压力调制。最后，周期 0模式（P0）

是持续产生的音调，用于产生音调哨音。它们是较长的呼气模式，通常包含短暂

的压力峰值，然后是第二个较长的呼气模式，其衰减缓慢，直到脉冲突然结束。

上面提出的模型显示了再现这些模式的解决方案。图 2中使用的时间序列数据包

含在补充材料中。

3.1 P0 解决方案

P0解决方案可以通过以下方式重现（图 3B）。ER区域由两个种群组成：

一个兴奋性种群（黑色圆圈标记为 ER_e）和一个抑制种群（空心圆圈标记为

ER_i）。它们的活性是越来越大的，由方程（1）中的前两个方程决定（见材料

和方法）。在加性模型的框架中，变量代表神经元局部种群的平均活动，即该种



群中神经元产生的动作电位的平均数目（Hoppensteadt and Izhikevich，1997）。

ER的兴奋性群体首先从 IA 接收到 20ms的短暂活动脉冲（方程 1中的 F表示），

如图 3中的蓝色圆圈所示。该脉冲还被上游发送至皮层，区域，到达 HVC（绿

色圆圈）。然后在经过 HVC-RA投射神经元 10毫秒的延迟后，将其传送到 RA

（由等式 1中的 Fdelayed表示）。RA具有一组兴奋性和抑制性种群，这些种群处

理 HVC的输入并产生输出，这构成了对鸟鸣系统 ER区域的第二种驱动力（注

意到等式 1的第一个方程中 S型函数的自变量内 er）。选择定义 RA的内部连通

性及其与其他大脑区域的连通性的参数，以便在 HVC输入之后，RA活动（如

本节开头所定义）由急剧增长和随后的指数衰减组成（图 3B中的红色时间轨迹）。

这样，ER区域将接收两个输入：直接输入和来自远程脑的输入的经过处理的副

信息。该副信息可能由对侧核处理。在这种情况下，呼气脉冲的短暂峰值和较长

的脉冲会产生声音，而这些声音会从 syrinx的相对两侧发出。以这种方式，该模

型允许再现呼吸状态的形状，包括（1）HVC中的稀疏活动和（2）HVC中投影

群体活动时间的精确预测，即紧接在 HVC之后。呼气状态中的短暂脉动。

呼气区域的参数设置为： , , ,( , , ) (1,10,0)eer F eer ra ier ra    。RA网络的参数为：

, , , 2 , ,( , , , , ) ( 3,5,0,6, 3)e ra era Fd era Fd era ra era ra       

, , , 2 ,( , , , ,i ra ira Fd ira Fd ira ra    , ) ( 6,0.05,0,6,6)ira ra   。

3.2 脉冲解决方案

脉冲压力模式由叠加在持续呼气压力脉冲上的小振幅振荡组成。在图 3C中，

我们展示了一种合理的生成机制。ER区域从 IA 接收 50ms的脉冲，该脉冲与 IA

弱耦合。此活动的副信息将发送到 HVC。我们假设第一个脉冲对 RA的兴奋性

种群有兴奋作用（图 3A中的 RA_e），并且 HVC的第二个峰被认为投射到 RA

的抑制性群体中（图 3A中的 RA_i）。结果是 RA处于活动状态的有限时间，使

呼气相关区域进入振荡状态。

在该模型中，在脉冲节段的开始之前和结束之前需要 HVC投射神经元的活

动。我们没有提供 HVC的模型，因此第二个爆发（由脉冲 Fdelayed2表示，并作为

RA抑制种群的输入）可能是 HVC动态的结果，也可能是对 HVC的延迟响应 IA

中的活动。在该实现中，这两个发放都起源于 IA，并且 Fdelayed2和 Fdelayed之间的

时间间隔是脉动段的持续时间。在此模型的实现中，我们将不考虑 HVC中的其

他周期性活动，尽管只要其频率与呼吸网络中引起的振荡之一相似，就可以获得

类似的解决方案。

模型参数设置为： , , ,( , , ) (0.25,10,6)eer F eer ra ier ra    。RA网络的参数为：

, , , 2 , ,( , , , , ) ( 5.25,15,0,10, 10)e ra era Fd era Fd era ra era ra       

, , , 2 ,( , , , ,i ra ira Fd ira Fd ira ra    , ) ( 12,0,25,10,2)ira ra   。



3.3 P2 解决方案

该模型还可以再现 P2模式（图 3D），这是显示局部最小值的呼气脉冲，其

持续时间大约是最简单，几乎为谐波的模式（P1）中的两倍。局部最大值的相对

幅度可以在由 P2解决方案生成的不同音节中变化。这些压力模式用于发声，涉

及顺序使用 syrinx的两个侧面，类似于 P0生成的音节中的双边贡献（Suthers等，

2004）。像在 P0解中一样，我们在模型中假设脉冲的开始和局部最小值之间的

部分用于生成具有两个声源之一的声音，而脉冲的其余部分用于生成第二个来源

的声音。。

在我们实施 P2解决方案时，峰值的快速增长是由 IA 驱动的结果，脉冲为

20ms。在短暂的活动脉冲之后，活动衰减，直到从第一个输入的 22毫秒后到达

末梢脑的输入。这些解决方案与 P0之间的区别在于，RA的活动强度不足以驱

动 ER区域进入“on”固定点（比较图 3中 B和 D的红色迹线），因此，其对

运动的贡献呼气模式是压力的小调节。该实施方案显示了在所检测到的图案的形

状上生成时间轨迹以及在运动状态的重要情况下 HVC中的稀疏活动的合理性。

在这种情况下，在音节的开头和两个音源之间的过渡。如前所述，重现此模式的

关键是到达 ER区域的双重强制，（1）来自 IA 的直接强制，以及（2）端脑处

理的强制。

在此实现中，模型参数设置为： , , ,( , , ) (1,10,0)eer F eer ra ier ra    。RA网络的参

数为：

, , , 2 , ,( , , , , ) ( 7, 2,0,3.5, 5)e ra era Fd era Fd era ra era ra       

, , , 2 ,( , , , ,i ra ira Fd ira Fd ira ra    , ) ( 4.5,0.05,0,16,6)ira ra  

这些参数的变化会影响压力模式的形状，从而模拟所记录的压力模式中最大

值之间的相对幅度差异。

3.4 P1 解决方案

P1解决方案通常在紧随由脉动压力模式产生的音节之后出现在金丝雀鸟鸣

中。因此，我们寻找一种机制，该机制与产生脉动模式的机制的偏差最小（图

3E）。在 RA中发现具有活动性的脉冲溶液显示出持续增加的振幅（见图 3C），

而在 RA达到并保持恒定的渐近振幅时获得了 P1溶液。可以假定连续的过程将

从搏动性解开始，并且对 P1模式的调整变化最小，这与金丝雀鸟鸣中观察到的

序列一致（见图 2）。这样，不断地向呼气相关区域输入可以产生周期性的呼气

活动。这不排除使用来自 HVC的周期性输入来增强这种周期性行为的可能性。

在图 3E的仿真中，呼气系统的参数为： , , ,( , , ) (0.25,4.65,4.5)eer F eer ra ier ra    。

RA网络的参数为：



, , , 2 , ,( , , , , ) ( 5.25,35,0,10, 10)e ra era Fd era Fd era ra era ra       

, , , 2 ,( , , , ,i ra ira Fd ira Fd ira ra    , ) ( 12,0,25,10,2)ira ra  

图 4 在 HVC 冷却下音节伸展和断裂。（A）显示在正常条件下生产 P0 溶液期间 HVC，IA，RA

和 ER 中活性的时间轨迹。（B）显示了相同大脑区域活动的时间轨迹，假设代表 HVC 活动的

爆发开始略微延迟和伸展。延迟的理由是放慢 Uva 和 HVC 之间的连接所涉及的突触。拉伸的

理由是冷却的 HVC 内的内部动力学变慢。当同时存在两种影响时，模型将再现观察到的 P0

模式的拉伸和破坏。星号表示最小值的位置。

3.5 复制冷却实验

在斑马雀科中进行的一项实验提供了对端脑下游回路的范例的支持，在该实

验中，HVC的温和冷却导致了鸟鸣的拉伸（Long和 Fee，2008年）。最近，在

金丝雀中的工作还显示了鸟鸣在适度冷却下的拉伸，以及鸟鸣在进一步冷却下的

渐进式重组。特别是，长压力模式（如本工作中讨论的 P0模式）分解为具有较

短脉冲的模式。这是鸟鸣系统的自上而下模型无法解释的观察结果。在本节中，

我们展示了圆形模型简约地解释了金丝雀中长音节的中断。

为了将冷却的影响引入我们的仿真中，我们假设局部降低 HVC中的温度至

少会产生两种影响。首先，它将减慢控制 HVC内动力学的生物物理过程。这将



特别暗示可能在该核的神经元中引起的发放的拉伸。其次，这会减慢 Uva向 HVC

的经常性投入。这样，正常和降低的 HVC温度模式的仿真将涉及相同的回路参

数，它们将由来自起始区域的相同脉冲启动，但在第二种情况下，HVC的突发

都将更长（第一个效果），并且开始时间要比常温情况下稍晚（第二个效果）。

在其形状保留了直接的脑干驱动以及端脑施加的驱动力的指纹的那些图案中，后

一种效果将特别重要。因此，我们将详细讨论 P0模式。

图 4说明了根据圆形模型的音节变形机理。第一个面板显示常温情况下的模

拟。设置参数以使呼气相关活动为 P0模式，即显示小峰值，局部最小值和最终

更长的脉冲。第二面板显示冷却的 HVC外壳的模拟。此面板中的第二次时间迹

线（代表启动区域的活动）与上部面板中使用的相同。但是，对于 HVC活动，

我们使用比正常温度情况下更长的脉冲（更长 15ms），稍晚一点（5ms）开始。

在第二个面板中，此额外的延迟表示为箭头所限制的小片段的宽度。其他参数为：

, , ,( , , ) (1,10,0)eer F eer ra ier ra   

, , , 2 , ,( , , , , ) ( 3,5,0,6, 3)e ra era Fd era Fd era ra era ra       

, , , 2 ,( , , , ,i ra ira Fd ira Fd ira ra    , ) ( 6,0.05,0,6,6)ira ra  

在两个模拟中，星号表示局部最小值。这种模式的特征是通过增加由起始区

域的直接作用引起的呼吸姿势的（衰减）活动和从端脑到达的（生长）活动而显

现的。当最小值达到发声阈值时，最小压力值的减小会导致模式“破裂”：初始

模式变为两个独立压力脉冲的集合。这种减少源自 HVC中温度引起的处理时间

增加。实际上，仅涉及第一个效果（没有开始延迟的突发拉伸）的模拟导致拉伸

而不会破坏压力模式。正是第二种效果（开始延迟）在直接驱动的呼气脉冲和由

末梢脑驱动的脉冲的第二部分之间产生了分离。在我们的仿真中，HVC中较长

的脉冲（第一个作用）也会导致 RA中较长的活动时间，从而导致图案也被拉伸。

4、讨论

在这里，我们提出了一个操作模型，该模型提出了一种神经机制，用于对

HVC投射神经元的同时爆发活动和行为状态变化 (Amador et al., 2013)的明显悖

论性观察提出一种在 HVC的鸟鸣控制回路中的合理的运动策略。我们建议在金

丝雀鸟中制作鸟鸣神经回路是一种合适的模型，因为它的鸟鸣由相对简单且重复

的音节组成，这些音节在声学状态变化（如音节开始和偏移以及左右声源之间的

切换）之间呈现出相对较长且规则的间隔。这些功能使金丝雀鸟鸣比斑马雀科鸟

鸣在时间上更复杂，规则性更差的模型更易于建模。该模型不仅考虑了 HVC神



经元的观察和鸟鸣的呼吸模式，而且还明确预测了可以测试的鸟鸣回路中的信息

流。

在此模型中，呼气相关区域的活动收到两个输入。第一个输入来自神经种群

（这里称为 IA），第二个输入代表由脑末梢中心处理的该初始驱动器的副本，

因此包含时间延迟。该模型假设在不同区域进行集成处理，而鸟鸣系统的另一种

观点则认为 HVC输出决定了行为输出中的所有时间尺度（Fee等人，2004；Long

和 Fee，2008；Andalman等人，2011）。在此模型中，分布在回路所有核上的集

成处理过程强调，脑神经输入会调节涉及所有声音行为产生的结构，包括不需要

脑神经区域的非学习性发声。鉴于从完全基于非声音学习者的中脑和后脑结构的

声音控制到涉及端脑回路参与产生部分曲目及其声音的一种进化过程，在鸟鸣运

动控制中的这种分层组织非常重要。鸟鸣本体生成过程中的获取。考虑到语音控

制已被整合到其中的已有的，进化的较旧的神经回路的生命机能（呼吸），考虑

到这一进化轨迹就显得尤为重要。脑神经输入极不可能进化为“篡改”该回路。

尽管我们建议根据当前已知的角色（明确考虑 HVC，Uva和 RA）来确定区

域，但目前尚无法在所有情况下确定鸟鸣系统特定核与模型中各个区域的对应关

系。HVC核中的稀疏活动与重大运动事件同步，被认为是这项工作的假设。施

密特及其合作者（Ashmore等，2005）和其他人（Gibb等，2009）提出将鸟鸣

系统表示为圆形的，高度相互连接的大脑区域。通过已知的某些区域的细胞结构

和神经行为，可以更牢固地确定鸟鸣系统的核到我们模型中使用的体系结构的映

射。精确映射脑干中的核更加困难，因为这些核中的记录仅可用于睡眠或麻醉状

态，而不能用于自发鸟鸣的鸟。但是，我们会根据当前对各个角色的理解提出建

议。在我们的模型中，呼吸控制的兴奋性和抑制性种群很可能被映射到 RAm的

肛门种群，因为该核与呼气相关活动有关。目前尚不清楚模型中的 IA是 PAm还

是 DM的亚群。无论如何，该模型预测，其中至少有一个可能会出现分支到丘

脑和延髓的神经元。两者都通过丘脑核 Uva连接到脑末区域。此连接开始了从

IA经由端脑区回到 ER区的间接路径。

在本模型中，HVC接收在脑干处启动的输入。然而，尽管提出了仅在鸟鸣

生产的集成和分布式运动控制中发挥作用的角色，但是 HVC活动对于再现呼吸

模式中的特定特征是必要且至关重要的。因此，该作用仍然与来自 HVC受损和

鸟鸣模式被破坏的实验数据一致（Halle等，2003）。如果 RA对 ER区域的贡献

被中断，则本文中描述的许多压力状态将受到严重影响。例如，在 P0解决方案

中不会出现大脉冲。从 IA 到 ER区域的短暂而直接的输入只会导致短暂的脉冲。

有趣的是，在非渗透性器官中发现的相对简单的声音模式对应的是不太复杂的手



势，这些手势仅由脑干产生，而没有来自末梢脑中处理过的复制品的额外输入。

因此，在与呼气相关的活动的输入的这一部分中将代表鸟鸣制作的学到的方面。

在目前的模型中，我们没有尝试在丘脑的输入到达后对 HVC的动力学建模

（Daou等，2013；Basista等，2014）。某些音节停止呼气模式所需的后续活动

（图 3C，E）可能是由兴奋性和抑制性神经元群体之间的相互作用引起的。同样

可行的是，P1和搏动性解在 HVC中涉及启动脉冲之后的周期性活动。值得注意

的是，一旦了解了 HVC中的活动模式序列，就可以简单地生成它，而无需 IA

的输入。在这种情况下，模式将稍有不同，最大的差异发生在手势的前几毫秒内。

特定脑部区域的冷却已被用来研究鸟类鸣叫的时间编码（Long and Fee，

2008）。这些实验的基本原理是，冷却几摄氏度的核将显示较慢的神经动力学。

我们提到，在 HVC中，无论有无额外的周期性活动，都可能产生周期 1和脉动

模式，还需要进一步的实验工作才能破译实际机理。在第一种情况下，假设冷却

降低了 HVC中周期性活动的频率，则呼吸振荡的锁定会导致压力分布的拉伸

（Goldin等，2013）。在没有其他强迫的情况下，仍然存在 HVC活性降低导致

RA活性降低的情况，这会导致 ER区域的低频振荡（Amador and Mindlin，2014）。

这两种机制都与鸟鸣系统的自上而下的描述或本工作中介绍的循环模型兼容。正

是在冷却过程中 P0型变形的描述中，圆形模型偏离了自上而下的范式的预测。

通过增加脑干逼迫和端脑逼迫到 ER区域之间的时间，圆形模型恢复了冷却时长

呼吸模式的破坏。这是自上而下的范例无法解释的观察结果。这样，圆形模型不

仅与音节的破坏兼容，而且重要的是还预测了在特定位置发生破坏的模式。这些

位置与实验数据中的模式一致（Goldin和Mindlin，2013）。

通过微分方程实现的操作模型的优势在于，它允许对不同区域中信号的时序

执行特定的预测。为了再现所记录的呼吸时间迹线（气囊压力信号）的形状，需

要这些。除了这些预测之外，该模型还考虑了脉动和 P1解中的单边声音生成，

以及 P0和 P2解中两个独立控制声源的顺序贡献。这些解决方案的确需要来自

同侧脑干驱动的直接输入，也需要经过端脑的经过处理的复制，这需要对侧连接

信号，可能通过 Uva（Halleetal，2003）。第二个信号到达始终同步的呼吸区域。

这样，某些音节需要两个大脑半球活动之间的精确协调。在我们的模型中，负责

这两项活动的 IA的存在提供了一种简化的协调机制。

近年来，鸟鸣系统已被解释为自上而下的回路，其中末脑控制所有下游结构。

在这里，我们已经表明，圆形结构可以协调鸟鸣播放过程中金丝雀所使用的观察

到的呼吸形状，并且有报道指出，在 HVC中投射神经元的活动与诸如音节发作

和偏移的重要运动实例同时发生。圆形体系结构通过为两种活动都提供一个共同

来源为这种观察提供了解释。因此，呼气控制区会同时接收到来自脑干和远端脑



的信号。这种复杂的运动控制模型提供了第一个示例，其中运动模式的特定时间

特性来自于作为第二输入的处理后的传出信息。复杂的对不同行为的运动控制很

有可能使用保守的神经机制，因此该模型可以为解释和测试其他复杂运动系统中

的运动控制策略提供有用的理论框架。
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