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摘要：鸣禽中的声音产生是有关复杂的习得行为的运动控制的关键主题。鸟

鸣是一组复杂的神经核活动（专门用于鸟鸣生产和学习）（称为“鸟鸣系统”），

呼吸系统和声器官之间相互作用的结果。这些系统相互作用并产生精确的生物机

械运动模式，从而产生鸟鸣。端脑神经核在驱动周围神经的运动命令的产生中起

着关键作用，尽管人们已经进行了数次尝试以了解其编码策略，但是在尝试理解

整个鸟鸣系统框架中的神经活动时会遇到困难。在这项工作中，我们报告了嵌入

与鸟鸣系统兼容的体系结构中的神经加性模型，以提供一种通过考虑每个神经核

中各个单元的全局活性来减少问题维数的工具。此模型能够生成与在金丝雀

（Serinus canaria）中鸟鸣期间测量气囊压力兼容的输出。在这项工作中，我们

表明该模型与观察到的呼吸状态的端脑核中的活动以及行为自由的动物中单个

神经元活动的电生理记录相兼容。



1、引言

鸣禽通过结合大脑中鸟鸣有关的区域的神经活动以及呼吸系统和声器官来

产生鸟鸣。禽脑中鸟鸣系统的功能研究主要集中在单个单元上，即试图通过测量

许多单个神经元的活动来了解该系统的工作原理。从技术角度来看，尚不可能同

时从多个大脑区域测量如此大的集合，因为这将涉及同时记录数十万个神经元的

电压。在这项工作中，我们提出了一种不同的方法。使用所涉及的神经体系结构

模型，我们发现哪些全局神经活动模式会产生与鸟鸣制作过程中使用的运动命令

兼容的输出。然后，我们记录了特定大脑区域鸣鸟中单个神经元的神经活动，发

现该模型提供的神经活动模式与实验结果兼容。通过这种方式，模型构成了一个

框架，可以指导该领域的进一步实验，从宏观的角度阐明鸟鸣系统的不同部分如

何工作以引起微妙的发声行为。

鸟鸣的产生需要与运动模式的完美结合（Suthers和Margoliash，2002）。为

了产生鸟鸣，鸟必须控制其声器官，syrinx的结构以及呼吸系统的活动（Gardner

等，2001）。动物产生较大的压力脉冲，在此期间能量转移到位于支气管和气管

之间交界处的唇壮部分，引起振荡，从而调节气流以产生声音（Mindlin和 Laje，

2006）。鸣禽约占已知鸟类的一半。这些鸟经过一定程度的学习后才能学习鸟鸣。

他们的大脑呈现出一组相互连接的神经核，称为“鸟鸣系统”，其中的核专门用

于学习，制作和维护鸟鸣（Nottebohm等人，1990）。一组呼吸核从脑干区域（对

于所有鸟类而言）以及皮质区域（在鸣禽中）接收输入（Ashmore等，2005）。

为了产生鸟鸣，鸟必须在协调几个呼吸肌和 syrinx肌的活动方面表现出色，这是

通过涉及特定皮层核的复杂的运动学习过程实现的微妙动作（请参阅Mooney，

2009年的评论）。

从最初的原理来看，将那些大脑区域的神经活动模式与周围器官中发生并最

终产生鸟鸣的实际运动活动联系起来是很复杂的（Ott和 Antonsen，2008）。因

此，过去几年来，我们一直在研究现象学，加性模型（Wil son-Cowan方程，Wilson

和 Cowan，1973年； Hoppensteadt和 Izhikevich，2012年），目的是描述不同大

型鸟鸣系统神经核在发声期间的平均活动（Alonso et al，2015，2016）。在不同

核中产生特定鸟鸣音节所产生的平均活动，使我们对神经元的协调活动可能是什

么有了深刻的了解，并且是发现这种行为在大脑中的运动表示（即运动编码）的

迈出的重要一步。

实验策略也很复杂。在行为个体中很难记录单个单元，并且很难将这种极为

稀疏的信息与控制外围设备的实际指令链接起来。需要仔细放置电极和进行单个

单元分类的另一种方法是使用低阻抗电极同时记录多个神经元（Buzsaki等，



2012），但是由于神经元的多样性，这种方法的结果难以解释信号类型（Mooney，

2000和 Rauske等，2003）以及信号中全局神经活动的数量。

此外，控制生物力学装置产生行为的生理指令源于神经活动与外围低维动力

之间的微妙平衡（Tytell等，2011； Takahashi等，2015）。对于鸟鸣的产生，生

理指示来自神经系统与 syrinx运动和呼吸运动活动的相互作用。例如，在金丝雀

中，鸟鸣生成过程中产生的呼吸活动（定型的气囊痕迹）具有可以通过简单的动

力要素进行复制的结构（Trevisan等，2006； Alonso等，2010）。

为了找到可以将鸟鸣制作过程中使用的生理指令与我们对鸟鸣系统了解的

某些内容联系起来的定量描述，我们最近建立了一个动态模型，该模型（1）、与

鸟鸣系统的基本体系结构一致，（2）、可以适应鸟鸣系统的呼吸输出，（3）、可以

对鸟鸣系统可访问部分的神经活动做出精确的预测（Alonso等人，2015，2016；

Dima等人，2018a; 2018b）。在这项工作中，我们首次报告了在动态模型描述的

金丝雀（Serinus canaria）大脑区域中记录的单位神经活动，为此我们发现了神

经记录和神经建模之间的良好对应关系。

2、实验方法

在鸟鸣制作过程中，同时在六个成年金丝雀（S. canaria）中记录了神经元核

HVC（用作专有名称）和声音中的细胞外活动。此外，对于其中一只鸟，在歌

唱过程中记录了气囊的压力和声音。每只鸟都是单独饲养的，但可以间歇地看到

和听到其他金丝雀以促进唱歌。只要鸟类表现出良好的生理信号和高歌声，它们

就会被记录下来。这对鸟类可能有很大的不同。不同鸟类的记录时间在 7到 47

天之间，平均每天记录持续 7个小时。根据布宜诺斯艾利斯大学（FCEN-UBA）

机构动物护理和使用委员会（CICUAL）批准的协议进行实验。神经，音频和/

或气囊的压力由记录设备连续监测（见下文），仅在持续声音（通常是鸟鸣）触

发后才记录。对于电生理记录，我们使用了一组由聚酰亚胺涂层的钨丝内部制成

的四极管阵列（Henze等，2000），安装在手动微型驱动器上。在 Intan Technologies

的 RHD2000 USB接口板上以 30 kS / s的速度进行记录，并在 RHD2132 16通道

放大器板上进行放大。在Matlab（MathWorks，www.mathworks.com）中离线对

神经信号进行数字高通滤波（300 Hz截止频率，三阶 Butterworth滤波器）。

音频是通过安装在Maxim MAX 4466放大器板上的 20 Hz-20 kHz驻极体麦

克风获得的，该增益可调节增益放置在鸟类所在的声音衰减室内。音频信号记录

在 RHD 2000 USB接口板的模拟输入上，并以与神经信号相同的速率采样。音频

信号在Matlab中经过数字高通滤波（300 Hz截止频率，三阶 Butterworth）。使用

Matlab在 10 ms高斯窗口，a = 3和 95％的时间重叠下计算音频信号的频谱图。



使用挠性套管和微型压电电阻压力传感器（Fujikura FPM-02PG型）记录气

囊压力。有关更多详细信息，请参见例如 imador和Margoliash（2013a）。压力数

据通过定制硬件进行放大，并采集到 RHD2000 USB接口板的模拟输入中。压力

信号在Matlab中进行了数字低通滤波（截止频率为 300 Hz，三阶 Butterworth滤

波器）。

图 1.神经元活动和加性模型变量，（a）不同单位神经活动的时间演变。在该图中，每个

点代表一个尖峰事件，纵轴将十个不同神经元的活动与种群分开，（b）速率模型的变量和输

出是一组神经元的平均活动[x（t）] 。在此示例中，我们显示了高种群范围激活的同步事件

被转换为 x（t）中的峰值，而低速率和非同步触发意味着 x（t）取一个很小的，接近零的

值。 改编自 Dima等。论文物理 10,1-16（2018）。

3、模型

A 加性模型

鸟鸣系统是一组相互连接的大脑区域。每个区域称为神经核，由高度堆积在

定义区域中的互连神经元组成。每个区域中神经元的数量从数万到数十万不等，

具体取决于细胞核（Ward等，1998）。一种表示神经活动的方法如图 1（a）所示，

其中每个点表示发生动作电位（峰值）的时间。在图 1（a）中，我们代表了相

互连接的神经池中十个不同单元的活动，因此，发放率的增加以协调的方式发生，

并表示为平均活动中定义明确的峰[参见图 1（b）]。这样，我们的动力学模型的

变量将是神经元的平均活动，如图 1（b）所示（Alonso等，2015和 Dima等，

2018b）。



图 2.相互连接的兴奋抑制抑制加性模型的分叉图和动力学机制，（a）表示两个相互连

接的兴奋性（x）和抑制性（y）神经元种群的图，参数 ( , )x y  表示 x和 y的输入。（b）关

于输入 ( , )x y  的方程（1a）-（1c）系统的分叉图。在定性上有四个不同的动力机制是可

以实现的：（I）静态，（II）激发态，（III）峰值机制和（IV）恒定活动。区域由多个分支集

界定。蓝色（黑色）线是多个 Hopf（极限循环或 SNILC 中的鞍结）分支集的轨迹，而虚线

对应于同斜（或鞍形分离回路）分支集，（c）每个已识别区域的相图在（b）中显示了（I）

中的一个稳定不动点，在（II）中显示了具有稳定不动点，鞍点和不稳定不动点的可激发态，

以及(III）和（IV）中的一个稳定的固定点。改编自 Dima et al.,Papers Phys. 10, 1-16 (2018b)

和 Borisyuk et al., Biol. Cyber. 66(4), 319–325 (1992)。

加性神经网络模型可能是计算神经科学中使用的最简单的经验模型，旨在捕

获中性种群平均活动的非常基本的特征（Hoppensteadt和 Izhikevich，2012）。它

们可以用来描述相互联系的兴奋性和抑制性神经种群的平均动力学。如果 x和 y

分别代表兴奋性和抑制性群体的平均活动，则它们的动力学将受以下因素支配：



用 S型函数定义的向量场，

其中 ( ), ( )x yt t  是兴奋性和抑制性种群的输入，可能会随着时间 t的变化而

变化。常数 ( 1, 4)ia i   描述了神经网络的体系结构。该系统的表示形式在图 2

（a）中显示。请注意，尽管它是一个相当简单的模型，但它可以显示非常丰富

的动态性：根据输入参数 ( )x t 和 ( )y t 的值，动力学可以是平稳的，可激发的或

振荡的（图 2（c）中的 I，IV，II 和 III）。分别在图 2（b）中以 ( )x t 和 ( )y t 表

示系统的分叉图，在图 2（b）中，（c）的每个区域的动力学由于这种基本结构

能够显示振荡（即交替的兴奋和抑制活动模式），因此被称为神经振荡器，这种

基本的神经单位，即神经振荡器。建立运动模式模型，我们之前已经报道过如何

组装神经振荡器来建立鸟鸣系统的模型（例如 rrevisan等，2006），此外，我们

还探索了这些现象学模型的动力学可以通过扩展 Ott-Antonsen方法（Dtt和

Antonsen，2008以及 loulet和Mindlin，2011）。

我们将通过神经振荡器描述的大脑区域之一是鸟鸣系统的呼气核，其输出将

负责必要的呼气动作，以推动 syrinx器唇壮部分之间的气流并产生声音。这个核

是由兴奋性神经元和抑制性神经元组成的，它有两个输入端：一个来自脑干某些

区域，另一个来自端脑。假定端脑丰富了源自脑干的部分神经活动，并通过相互

连接的神经核阵列进行处理。由于此核的输出与易于测量的可观察对象（鸟鸣产

生过程中的气囊压力）密切相关，因此在过去几年中，我们建立了代表鸟鸣系统

不同区域的动力系统，以测试该模型能够重现唱歌鸟的呼吸姿势。该模型在文献

中有所报道（例如，Alonso等人，2015、2016和 Dima等人，2018b）。它具有

许多与禽脑已知解剖结构相适应的隔室。如所报道的，每个核都有兴奋性和抑制

性神经种群，并且能够合成逼真的气囊压力模式和金丝雀鸟鸣的声音。其原理图

如图 3所示。

B 程序

借助这些元素，我们希望探索端脑中的哪些神经活动模式可以重现鸟鸣生产

过程中观察到的呼吸输出。我们将选择两个区域来评估鸣叫过程中的生理活动，

以实验验证我们的动力学模型。作为鸟鸣系统呼吸核活动的代理，我们可以记录

鸣鸟的气囊压力（Suthers等，1996和 Trevisan等，2006）。此外，HVC（专有名



称）是一个靠近头皮的脑神经核，因此它是鸟鸣系统中最容易记录神经元活动的

区域之一。HVC是生产鸟鸣所必需的神经核。

图 3.两种金丝雀歌曲音节类型的模型和压力模式的模拟，（a）与鸟鸣运动路径兼容的神

经元种群的最小结构。在此模型中，脑干中的起始区域（IA）负责激活运动程序。IA直接

投射到呼气相关区域（ER），并通过将启动脉冲投射到神经核 HVC（专有名称）间接通过

皮质。HVC的活动通过函数 FHVC进行建模，该函数与 IA中的活动兼容，并且假设 HVC的

活动会在运动程序的特定时刻出现激活峰，而不是始终保持一致的活动。然后，HVC投射

到 RA核（robust nucleus of the arcopallium），根据方程（2c）和（2d）负责处理和丰富来自

HVC的活动。最后，ER的两个收敛输入都产生了模型输出：可以与生理记录进行比较的模

拟压力模式，（b）和（c）产生与 P1音节和 PO音节兼容的呼气活动所必需的模型变量（C）。

P1音节对应于短而周期性的呼气脉冲。在顶部面板中，显示了产生 ER（e）输出所需的 FHVC。

请注意，HVC活动中存在周期性行为，这与周期性呼气输出有关。另一方面，PO音节是较

长的音节，其特征在于短高频脉冲和长哨声。在这种情况下，FHVC仅需要两个活动峰值即

可产生与测得的压力模式兼容的呼气输出。

特别地，通过测量鸟鸣系统的这两个端点，我们计划测试在鸟鸣生产中使用

的运动模式（气囊压力和 syrinx肌肉张力轨迹）是否需要时间上异质（即非均匀）

的活动模式在末梢核 HVC中。测试此假设的基本原理是，对因其特别简单的鸟

鸣而特别选择的一群唱歌斑马雀（Taeniopygia guttata）的神经活动的分析表明，

他们倾向于在特定的运动实例上发放（Amador et al。，2013b）。这些重要的运动

实例是与鸟鸣制作过程中使用的运动模式转换有关的特定时刻。在特定情况下的

触发偏好导致这样的假设，即 HVC活动在整个鸟鸣中可能是不均匀的。在这项

工作中，我们专注于揭示哪些非均匀的神经活动模式会引起与呼吸囊压力实验记

录兼容的呼吸模式，并通过在 HVC中记录神经活动来对此进行测试。



在幼年的鸟鸣中，甚至在某种程度上，在成年斑马雀的简单音节中也观察到

了在特定情况下加标的倾向（Okubo等人，2015）。另一方面，这些观察结果似

乎与其他报道描述了整个鸟鸣中 HVC的活动是统一的报道相矛盾（Lynch等，

2016和 Picardo等，2016）。调和这些看似对立的观点的一种方法是，在鸟类唱

歌非常复杂的歌声中记录到统一的活动，而斑马雀通常是这种情况。因此，重要

的运动实例的密度是如此之高，以致于很难将该模型与另一个假定某种程度统一

的神经编码的模型进行歧义化。最近，有人提出在这两种模型之间消除歧义的合

适物种是金丝雀（S. canaria）。金丝雀的鸟鸣由称为音节的单元组成，它们重复

可变的次数以形成短语。金丝雀的音节不需要很复杂的运动模式（Lassa Ortiz et

al。，2019）。实际上，任何能够发出长笛声（即具有恒定的演奏频率的声音）的

oscine物种都可以胜任此任务。对于此类动物，用简单模式产生的音节将需要与

斑马雀科鸟鸣中发现的 HVC活动模式完全不同的 HVC活动模式。

C 计算模型

鸟鸣鸣声的产生回路涉及到远脑区域 HVC，该区域刺激 RA，而 RA则投射

到控制呼吸的神经核。在我们的模型中，我们将其描述为呼气相关区域（ER）。

脑干中的神经核向呼吸中枢和丘脑发送投射，并进一步向 HVC投射。我们将把

这些脑干核描述为一个通用的起始区域（IA）。图 3（a）表示了这一点，该模型

的数学实现如下：

其中变量 eer，ier，era，ira分别代表呼气相关区域（eer和 ier）和 RA核（era
和 ira）中的兴奋性和抑制性种群。时间函数 FIA代表启动区域（IA）中的活动。

从等式（2a）可以看出。在我们的动力系统中，FIA构成呼气相关区域的直接输

入。对于在本工作中分析的两个音节，FIA在图 3（b）和 3（c）中用蓝线显示。。

我们模型中的参数选择方式应使每个区域（ER和 RA）都可以显示各种动态状

态（见图 2）。这些方程是使用四阶 Runge Kutta方法（Press等，1988）进行数



值积分的。本手稿中显示的用于仿真的代码可在 GitHub上公开获得（Herbert等，

2020）。

时间函数 FHVC代表 HVC中的活动，我们以这种方式提出它，使其既与发起

区域中的拟议活动一致，又与 HVC神经活动代码稀疏的重要运动实例（即其活

动运动编程期间不一致）。对于这项工作中考虑的两个音节类型，FHVC在图 3（b）

和（c）中显示为绿线。该活动是 IA 中活动的延迟活动的叠加，在 P1音节的情

况下，是周期性的叠加。在文献中，我们证明了有或没有这种周期性成分都可以

实现 P1音节（分别参见 klonso等人，2015年，2016年）。然后 RA将根据等式

（2c）和（2d）将我们的动力系统处理为我们为 HVC提议的功能。RA（era）的

输出将构成呼气相关区域的间接输入。我们的模拟目的是，通过我们的模型来探

索哪些 HVC活动模式可以产生与我们在唱歌的金丝雀中录制的模式在质量上相

似的呼吸模式。然后将这些模式与我们的 HVC活动的电生理记录进行比较。

在这项工作中，我们在 HVC中使用了推测的时间函数 FHVC，但请注意，如

果将 HVC本身建模为一组兴奋性和抑制性群体，则可以同时获得用于生成 Pl

和 PO音节的时间函数。例如，处于兴奋状态的神经震荡器可能被来自 IA 的脉

冲强迫，从而导致 HVC中的延迟脉冲。此外，可以将神经振荡器放置在参数空

间的区域中，其中固定吸引子与周期解共存，并且来自 IA的脉冲可使 HVC从

固定状态变为振荡状态。换句话说，如果将其自身建模为神经振荡器，则推测的

HVC模式可能是 HVC群体的解决方案。

D与呼吸模式兼容的神经活动

在图 3中，我们显示了金丝雀鸟鸣生成过程中使用的两种不同呼吸模式的模

拟。在图 3（a）中，我们显示了模型中涉及的区域（神经核）。图底部的黑圈表

示呼气相关区域（ER）的兴奋性和抑制性人群。蓝色圆圈代表脑干（IA）的起

始区域；绿色圆圈代表末梢核 HVC。左侧的最后两个圆圈代表端脑核 RA的兴

奋性和抑制性。请注意，RA和 IA都投影到呼气相关区域。在图 3（b）中，我

们显示了一组活动模式，这些活动模式导致非常简单，几乎是谐波压力波动的产

生（P1音节，参见 Alliende等人，2010年的图 1和图 2）。

请注意，在文献中我们已经表明，我们的鸟鸣系统模型可以以不同方式显示

类似于在鸟鸣制作过程中使用的压力模式的解决方案。例如，在 Alonso等人中。

（2016），我们已经显示出与图 3（b）相似的 HVC活动：与周期性呼吸活动相

关的周期性 HVC活动。相反，在 Alonso等人中。（2015年），我们已经表明，

HVC中的恒定活动可以表示为对等体的恒定值，该对等体会将呼吸神经振荡器

置于发生振荡的参数空间区域中（见图 2（c），区域 III]，因此在呼吸区域产生



振荡活动。在这项工作中，我们建议测量 HVC活动以消除这些不同可能性之间

的矛盾。

在图 3（c）中，我们显示了通常在特征性金丝哨（PO音节）的生成中使用

的压力模式。在这两种情况下，蓝色和绿色时间序列都是建议的时间函数，分别

代表 IA和 HVC区域的平均活动，而红色和黑色时间序列对应于 RA中兴奋性神

经元的计算活动。呼吸相关区域中兴奋性神经元的活动。这些是使用我们的动力

学系统中所述的方法计算的[等式（2a）-（2d）]。

对于图 3（b）的情况，HVC活动由一系列周期性波动组成，并固定在连续

的活动水平上。反过来，这会在 RA中引发一个建立的时间序列，然后将代表呼

气相关区域的神经振荡器驱动到一个振荡状态。表 I和 II 列出了定义我们模型的

神经振荡器以生成此音节的参数

表 I 模拟 P1音节（P1）和 PO音节（PO）时使用的与 ER相关的参数。这些参数定义

了网络属性，例如活动所基于的基础水平（q）以及与兴奋性区域和抑制性区域的连接强度

（参数 a）。下标（e）和（i）进一步指示参数是否对应于与兴奋性（e）神经元或抑制性（i）

神经元的连接。其余字母表示神经核（例如 ER，RA，HVC）。

表 II 模拟 P1音节（P1）和 PO音节（PO）时使用的与 RA相关的参数。这些参数定义

了网络属性，例如活动所基于的基础水平（q）以及与兴奋性区域和抑制性区域的连接强度

（参数 a）。下标（e）和（i）进一步指示参数是否对应于与兴奋性（e）神经元或抑制性（i）

神经元的连接。其余字母表示神经核（例如 ER，RA，HVC）。

对于图 3（c）所示的情况，启动区域中的两个突发诱发了 HVC中连续活动

级别上的两个延迟的活动突发。 HVC中连续的活动水平说明了神经核内部存在

一些非零的平均活动。产生的 FHVc触发 RA活动的暂时积累，从而在呼气相关区

域引起大而宽的峰。从动态上讲，这是由于 ER中兴奋性人群的活动存在非零固

定点。当 RA中的活动开始减少时，呼气相关区域中的固定点在鞍形节点分支中

消失，并且系统返回到其静态状态。表 I和 II 列出了定义我们模型的神经振荡器

以生成该音节的参数。此处，我们将不再关注不同神经核中信号之间的相对延迟，



因为先前的研究表明：相对延迟可以用不同的突触权重来控制（例如，参见 Dima

等人，2018a中的图 2）。具体而言，已显示出与此处介绍的神经架构类似的神经

架构能够根据所使用的突触权重实现延迟同步，零延迟同步甚至预期的同步（请

参见 Dima等人的图 6，2018a）。

图 4 需要通过 HVC 和 RA 的皮层环来模拟金丝雀歌曲中的复杂音节，（a）使用与以前针

对 PO 音节相同的系统参数，但是通过 HVC 和 RA 切除皮层环，然后收敛回到 ER，系统无法 产

生复杂的音节，例如图 3（c）所示的 PO 音节。（b）在此精简系统中，由于 IA 向 ER 馈入一

个简单脉冲，所以 ER 只能为每个 IA 输入脉冲产生一个短的呼气脉冲。

为了说明端脑核在产生复杂呼吸脉冲中的重要性，在图 4中，我们显示了一

个模拟，其中我们使用了与生成 PO音节相同的参数，其中神经振荡器代表呼气

相关区域，但是 IA与 HVC之间没有任何联系（通过这种方式，我们对消除电

路的其余部分进行了建模，即 RA不会投射回到呼气相关区域）。现在，这两个

短脉冲产生了两个简单的呼气脉冲。

注意，我们已经用代表鸟鸣系统的动态系统的不同参数生成了不同的音节。

由于这些参数中的许多参数都代表了连接强度，因此我们解释说涉及了不同的神

经种群。

4、生理记录

为了测试我们的模型，我们在自由表现的金丝雀中的鸟鸣制作过程中记录了

HVC核细胞外的神经活动。图 5显示了在两种类型的音节演唱期间获取的原始

数据的示例。对于这项工作，我们选择了研究中所有鸟类演唱的两种音节类型，

同时记录了它们的神经活动。这些类型的音节普遍存在于金丝雀曲目中，并通过

简单且一致的运动模式生成。第一种称为 P1，它们是由显示正弦曲线形状的压



力脉冲产生的（请参见 Allien de等，2010），有关模型化的 P1压力模式，请参

见图 3（b）的底部，对于实验记录，请参见图 6（a）。第二种类型称为 PO音节，

是恒定频率的特征性口哨，具有长的呼气模式，关于模拟的 PO压力模式，请参

见图 3（c）的底部；对于实验记录，请参见图 6（b）的内容。在个体内和个体

之间，会用相似的呼气压力脉冲生成相同类型的音节，这些脉冲会聚集在一个定

义明确的组中（Alliende等，2010和 Dima等，2018）。每种类型都有特定的音

节重复率。以这种方式，仅记录和分析声音就足以预测用于生成 P1和 PO音节

的运动模式。尚未为此工作选择的其他音节可能需要更多样化和复杂的电机控制，

因此，如何将它们按明确定义的音节组分组尚不清楚。

图 5 金丝雀的鸣叫和神经元录音。两种音节类型的示例：（a）P1 和（b）PO 音节。 顶

部面板显示记录的声压，中间面板显示该声音的声谱图，底部面板显示在歌曲过程中记录的

细胞外神经活动。红色水平线表示用于隔离单个神经元的尖峰活动的阈值，使用该阈值检测

到的尖峰的时间戳显示为神经迹线下方的黑色垂直线。

图 5（a）显示了一个 Pl音节的短语。顶部面板显示了录制的音频：音节很

简短（在此示例中平均为 26.1 ms），并且在重复中非常相似。中间面板中的声谱

图显示了这一点。特定的音节是扫频的，每个音节跨越大致相同的频率范围。下

图显示了在唱此短语时在 HVC中记录的高通滤波神经活动（峰值）。可以 200µV

的阈值分开的单个神经元，在短语中每个 P1音节的重复中，在每个音节内的特

定情况下，都会触发单个尖峰或尖峰脉冲。图 5（b）：描绘了四个 PO音节的短

语的相同信息。这里的音频由更长的音节组成（本例中平均为 274.7 ms），而频

谱图显示它们包含一个简短的音节，高频下扫音和长哨声（恒定频率的音调）。

这些声学特性在所有 PO音节中都是一致的。神经数据还显示了一个神经元（阈

值-130µV），该神经元在音节期间的给定时刻优先发放。在此示例中，它在哨声

的尽头。我们还发现在其他 PO音节和其他鸟类的音节内，特定阶段会触发相神



经元。每个神经元的尖峰时间时间戳显示为在神经迹线下方的黑色垂直线。每个

时间戳相对于音节或短语开始的相对延迟在图 6的分组栅格图中显示。

图 6. 跨不同鸟类的神经活动数据和示例气囊压力迹线，（a）上图：来自四个不同动物

的八个独特的 P1 短语中七个神经元的尖峰活动的光栅图。每个短语中仅显示前 12 个音节。

在纵轴上，每一行包括一个短语的重复，每种颜色代表一个单独的神经元。中图：栅格图中

显示的神经元的分组活动直方图和平滑的直方图曲线。下图：在产生 P1 短语期间在一只动

物中记录的气囊压力的示例，（b）与（a）中的信息相同，栅格图显示了来自五只动物的五

个不同 PO 音节中的七个神经元。第三组中的压力轨迹与在与（a）相同的动物中产生 PO 音

节的过程中记录的一个代表性示例相对应。

为了分析在 Pl和 P0音节中相位神经元如何突增，我们对在不同鸟类演唱的

词组设定阈值后，将从原始数据中获得的突增进行了分组。为了隔离单个单元，

我们将尖峰的幅度和形状视为每个神经元的特征。在金丝雀鸟鸣中，我们可以利

用按类型对音节进行分类的优势，将来自不同鸟类的不同音节进行分组。这在图

6中显示。将每个音节标准化为具有相同的长度，并将音节中尖峰时间戳的相对

位置也标准化为新的统一长度。对于 P1音节，我们将每个音节的持续时间标准

化为 70毫秒对于 PO音节，考虑到音节中声音段的可变长度，我们将每个音节

段的长度归一化为整个动物的平均长度，第一音符为 30.0毫秒，音符之间的间

隔为 17.3ms，第二个音符为 222.7 ms，产生的统一长度为 270 ms。

即使金丝雀短语可以包含更多的音节[参见图 5（a）的示例]，我们也仅分析

了每个短语的前12个P1音节，因为这是这些鸟唱的所有重复中出现的最大数量。

归一化的尖峰时间戳与短语或音节的开始对齐并堆叠以形成如图 6所示的栅格

图。在图 6（a）的顶部面板中，我们显示了七个神经元活动的栅格图。来自四



个不同金丝雀的八个独特的 Pl短语。每行对应一个重复短语，该重复短语是从

原始数据中提取的，如图 5（a）示例所示，不同的神经元用不同的标记颜色表

示。中间图的直方图显示了光栅图中相同神经元的分组活动。我们使用了核密度

估计区间（Matlab中的 ksdensity函数），间隔大小为 15 ms，归一化为最大间隔

尖峰计数以平滑直方图。对于 Pl音节，我们发现每个音节有一个分组的神经活

动峰值，整个短语有节奏地变化。由平滑的直方图曲线清楚地表示，并支持图 3

（b）的模拟中建议的 HVC神经活动。下图显示了在一个动物中用来产生该短

语的气囊压力的示例，其中有一个每个音节的呼气脉冲。该迹线的长度与神经数

据一样，仅使用线性插值进行了标准化。图 6（b）的顶部显示了五个不同的七

个神经元的每个音节的神经活动的栅格图。从五个金丝雀输入 PO音节。我们为

每个神经元分析了多达 20个音节表示。根据图 3（c）中的模型模拟，中间面板

中的直方图和平滑的直方图曲线显示了音节期间的局部神经活动，尤其是在每个

音节之前：一些记录的神经元还向音节末尾显示了更广泛的活动。这由平滑的直

方图曲线中不太明显的峰和较宽的峰表示。底部面板显示了一个示例的示例，该

示例由一只鸟的气囊产生的压力产生 PO音节，显示了在同一呼气脉冲内的两个

短压力脉冲。

这项研究中所有鸟类的实验结果都支持我们模型的模拟结果，同时还指出终

止音节可能需要一定数量的神经元活动，这在我们的模拟中并未考虑。

5、讨论

鸟鸣的产生需要对呼吸系统的精确控制，该呼吸系统负责产生较大的气囊压

力脉冲以产生声音。近年来，金丝雀用于生成其特征性重复音节的呼吸模式的多

样性已被解释为周期性强迫二维正态形式的次谐波解决方案（Alonso等，2010）。

通过首先识别动态元素来提出这个极其简单的模型，该动态元素允许再现与一个

特定音节类型相对应的压力模式的形状。然后，具有其他参数值的相同动力系统

被证明能够再现其他音节类型所需的呼吸模式（Alonso etaL，2009）。尽管取得

了这一进展，但建立起负责控制鸟鸣生成过程中的呼吸作用的神经基质与实际呼

吸模式之间的联系并不是一件容易的事。许多因素使这项工作变得困难：缺乏不

平衡单位的综合统计理论，几类单位的存在（神经元的兴奋性和抑制性类别以及

它们的亚群）以及神经元的复杂性涉及的架构。换句话说，即使我们有证据表明

鸟鸣系统神经种群的平均活动必须服从某种精确的动力学系统，也很难从第一原

理中获得它。

最近，提出了一种金丝雀鸟鸣产生模型，该模型的变量是鸟鸣系统不同核内

神经种群的平均活动（Alonso等人，2015，2016）。由于该系统的一部分是负责

控制呼气的神经种群，因此该模型通过其在鸟鸣制作过程中再现先前记录在金丝



雀中的呼吸模式的能力进行了测试。该模型的建立与鸟鸣系统架构的相关方面保

持一致。因此，可以轻松地在模型中找到再现观察到的呼吸模式所必需的简单动

态元素。换句话说，有不同的方法，即选择参数，可以找到给定的输出。建立动

态模型的优点是，在复制给定输出的过程中，可以检查模型对鸟鸣系统其他部分

的活动所做的预测。在这项工作中，我们首次报告了金丝雀在鸟鸣创作过程中

HVC核中的神经活动，以测试动态模型的预测。我们记录了 HVC中的神经活动

和唱歌的金丝雀中的气囊压力。由于我们的模型可以重现观察到的呼吸姿势，因

此我们将 HVC中将其重现所需的活动与实际的神经记录进行了比较。重要的是

要注意解决方案不是唯一的。然而，在用于建立模型的假设下，它们限制了与给

定呼吸输出一致的可能的 HVC编码策略（即神经活动模式）的数量。

在我们的实验中，我们能够整理出单个神经元的活动痕迹。我们专注于阶段

性神经元，因为它们是假定的投射神经元。我们集中研究了在我们研究的所有鸟

类中发现的两种音节类型：用简单的谐音呼吸模式产生的简短音节（Pl音节）和

长哨声（称为 PO）。在以前的工作中，已经表明，不同的个体使用非常刻板的呼

吸姿势会产生相同的音节类型（Alliende等，2010）。我们假设在这项工作中，

对相同音节类型的神经编码也被定型了。与该假设一致，我们将一组针对相似音

节的不同个人获得的神经信息分组，并研究了每一组神经元活动的统计性质。我

们发现，P1音节是用有节奏的神经 HVC模式生成的，PO音节呈现出稀疏的神

经编码，其中在该音节的两个音符的每一个之前以及结尾都发现了活动。以前的

工作主要是在不同的物种中进行的（斑马雀），其中的鸟鸣是快速连续的不同且

非常简短的声音元素（即音节不重复）。这导致对 HVC神经活动的描述大致一

致（Lynch等，2016和 Picardo等，2016）。鉴于斑马雀科鸟鸣的产生涉及大量的

快速变化，因此很难将 HVC活性统一的模型与首选特定运动实例的模型区分开

来。然而，对于产生更简单声音的幼年斑马雀来说，这些声音的开始音调已被优

先编码（Okubo等人，2015）。另外，对于最简单的音节神经活动较稀疏。总而

言之，这些结果表明，诸如音节开头之类的重要实例可能会被优先编码。这使我

们重点研究金丝雀，在金丝雀中，较简单的音节（例如，在本文中研究的长哨声）

（PO音节）提供了消除这些不同编码策略歧义的理想机会。我们发现，实际上，

HVC中的阶段性神经元的活性是高度异质的。对于金丝雀鸟鸣中的长笛声，这

尤其明显。对于这些音节，优先在音节的起始和偏移位置附近逐步发现有相神经

元的 HVC活性。有趣的是，核 HVC不仅是鸟鸣系统的一部分：它还从听觉途

径接收输入。已知该途径的部分优先编码声音发作（Amin等人，2004）。因此，

在 HVC中针对音节唇壮部分发作的优先编码可能与需要阐明学习行为的产生和

感知有关。



除了提供对某些皮质区域如何编码用于生成鸟鸣的运动模式的见解之外，借

助相对较低维度的动态系统再现真实数据的可能性还突出了开展全面的耦合理

论的重要性，失去平衡的系统。实验与现象学模型之间的相互作用使我们能够检

验建立模型的假设。在这方面，鸟鸣是一种功能强大的动物模型，用于研究复杂

而合理的低维运动模式的生成。
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数据可用性

为动态模型仿真开发的代码可在 Github上公开获得，网址为

https://github.com/dynamical-systems-laboratory-ar/model_birdsong_neural [Herbert

et al. （2020）].
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