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摘要 恒频 -调频(constant frequency - frequency modulation，CF-FM)蝙蝠独特的多普勒频移补偿(Doppler-shift compensation，
DSC)行为可保证其对回声信息的精确提取．那么听中枢加工 DSC信号的适应性机制是什么？本实验模拟 CF-FM蝙蝠 DSC
后的回声定位信号，研究下丘(inferior colliculus，IC)神经元加工 DSC信号的特点及生理机制．实验共获得 117个 IC神经元，
在 CF-FM声刺激下，神经元表现为 single-on(SO，n = 83)和 double-on(DO，n = 34)两种反应模式．无论是在蝙蝠的正向还是
负向补偿过程中，SO和 DO神经元对回声反应恢复到 50%时的双声刺激间隔(inter-pulse interval，IPI)值，均会随补偿条件的
改变而发生变化．当双声刺激由无补偿转变为最佳补偿条件时，两类神经元的 50% IPI显著缩短(P < 0.001)，但 SO神经元
50% IPI缩短率超过 70%的神经元数目较 DO神经元多，且偏好正向补偿的 IC神经元中，SO神经元的平均 DSC范围也要显
著宽于 DO神经元(P < 0.05)．该研究结果提示，IC中 SO神经元可能较 DO神经元更能充分利用蝙蝠 DSC行为，来提高对
回声反应的恢复能力，以最大程度地获取猎物信息并准确判断与猎物的相对速度．
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回声定位蝙蝠能在黑暗环境中通过主动发出高

频脉冲，并接受从周围环境反射而来的回声来探测

靶物、定位和躲避障碍物等 [1-2]．在蝙蝠回声定位

过程中，由于蝙蝠与靶物的相对运动会出现多普勒

频移 [2-4](Doppler-shift，DS)现象，即蝙蝠的回声频
率发生漂移．飞行中的蝙蝠能通过精确计算发声与

回声之间的频率差而获取昆虫飞行速度信息，但另

一方面，DS所造成的回声频率漂移常常会偏离蝙
蝠听觉系统最敏感的频率带，并不利于蝙蝠对回声

信息的提取．那么它们是如何实现对猎物的准确探

测、定位及捕食呢？

早期通过录音回放实验及钟摆行为学实验发

现，马铁菊头蝠(Rhinolophus ferrumequinum)及帕氏
髯蝠(Pteronotus personatus)可通过调整发声频率将
漂移后的回声频率补偿在听觉最敏感的范围内，即

存在多普勒频移补偿 (Doppler-shift compensation,
DSC)行为 [5-7]．随后，利用回声遥测技术也相继发

现台湾叶鼻蝠、大蹄蝠等恒频 - 调频 (constant

frequency- frequency modulation，CF-FM)蝙蝠也存
在 DSC行为[8-9]．研究证明蝙蝠 DSC行为包括逐步
降低发声频率以补偿逐渐上升的回声频率的正向补

偿 (positive Doppler-shift compensation)和逐步升高
发声频率来补偿逐渐降低的回声频率的负向补偿[10]

(negative Doppler-shift compensation)两种．正向补
偿在蝙蝠捕食中非常常见，而负向补偿则是发生在

蝙蝠“翻筋斗”着陆过程中，或者弥补终末相的

“过补偿”所致 [10-12]．行为学研究数据显示 CF-FM
蝙蝠的正、负向补偿范围大致在-4～2 kHz 之
间，即相比较于正向补偿，蝙蝠的负向补偿范围较

小[9-10, 13]，这种不对称正负补偿的原因可能是由于蝙
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蝠喉部发声的局限性造成[10]．与此行为学相适应的

电生理研究发现，在 CF-FM蝙蝠听觉系统中存在
一个对主频附近频率过度表达的区域，称为听觉中

央凹(auditory fovea)，该区域有大量神经元的最佳
频率(best frequency，BF)分布在主频附近，且这些
神经元的频率调谐极其尖锐，可对主频附近微小的

频率变化进行准确判断[13-15]．蝙蝠听觉系统这种对

回声定位行为的适应性进化，保证了其在复杂环境

中成功捕食到猎物．

近年来，在大蹄蝠(leaf-nosed bat, Hipposideros
armiger) 和 普 氏 蹄 蝠 (pratt’s roundleaf bat，
Hipposideros pratti)这两种典型的 CF-FM 蝙蝠的下
丘(inferior colliculus，IC)中还发现，当给予蝙蝠行
为相关的 CF-FM声刺激信号时，IC神经元表现出
两种不同的发放模式．一类仅对 CF-FM声刺激的
起始产生 onset 反应，定义为单反应 (single-on，
SO)神经元；另一类神经元则对 CF-FM 声刺激中
CF成分和 FM成分的起始分别产生 onset反应，我
们称之为双反应(double-on，DO)神经元[16-17]．后续

研究发现两者在反应特性以及形成机制上有较大

差异．例如，DO 神经元平均反应潜伏期及恢复
周期均要显著小于 SO神经元[17-18]，且通过采用在

体细胞内记录(in vivo intracellular recording)技术也
发现 DO 神经元峰电位后超极化 (post-spike
hyperpolarization，PSH)时程显著短于 SO神经元[19].
因此推测这两类神经元在蝙蝠捕食过程中可能各司

其职，扮演不同角色．由于 CF-FM蝙蝠主要是通
过分析回声中 CF成分频率漂移而调整其 DSC 行
为[20]，那么 SO与 DO神经元在加工处理 DSC信息
时是否存在差异，目前尚未可知．

综上，本实验采用在体细胞外记录 (in vivo
extracellular recording)方法，依据蝙蝠在捕食过程
中的 DSC 行为，模拟 CF-FM蝙蝠 DSC 后的回声
定位信号给声，研究 IC中 SO和 DO 神经元加工
处理 DSC信号的特点及差异，并探讨了两类神经
元处理 DSC信息的可能神经机制及其行为学意义.

1 材料与方法

1援1 实验动物的制备

本实验选取一种典型的 CF-FM蝙蝠———普氏

蹄蝠为研究对象，6雄 4雌，捕于湖北省崇阳县青
山岩洞堰．实验动物的制备同本实验室以往的研究

一致 [16]，且遵循国家制定的有关动物福利的规则

和制度．通过腹腔注射 0.48%的戊巴比妥钠(45～

50 mg/kg，b.w.t)将其麻醉．待其麻醉后，剃去头
顶毛发，划开头顶皮肤与结缔组织，钝性分离头部

矢状脊附近的肌肉并暴露颅骨，参照 IC位点于一
侧颅骨处钻一直径为 200～500 滋m 的小孔，暴露
IC，便于后期玻璃微电极插入，另一侧颅骨处用强
力胶 LOTITE 496 固定一根长约 1.8 cm 的平头小
钉，并用牙科水泥加固，便于后期固定．手术完毕

后，将动物放置于无回声屏蔽室中并固定，开始实

验记录，实验过程中动物维持在浅麻醉状态且屏蔽

室内温度恒定在 25℃．
1援2 声信号的输出与生物电信号的采集

声信号由函数信号发生器 (Agilent 33500B
Series)给出，经短声发生器 (自制 )，衰减器
(LAT-45，LEADER，Japan)调制后经高频功率放
大器(自制)放大输出至高频扬声器(AKMG model
CK50，直径 1.5 cm)，给出具有一定时程、强度及
频率的声信号．此系统定义为声刺激系统，且需定

期用声压计(B&K-2610，B&K，Denmark)及 1/4英
寸麦克风(4936，B&K，Denmark)进行校正．

生物电信号的采集是通过液压推进器 (Kopf
640，USA)，将灌注 2 mol/L NaCl溶液的单管玻璃
微电极(阻抗为 5～10 MΩ，tip < 1 滋m)从 IC表面
垂直推进，神经生物信号则经生物电信号放大器

(ISO-80，WPI，USA)放大并经数模转换后输出至
示波器(TDS210，Tektronix，USA)及计算机(华研
科技 610L)后自动采集．
1援3 实验步骤及数据分析

声刺激采用自由声场给声方式，声信号呈现率

为 2 Hz，具体给声步骤如下：a．以 7 ms的 CF单
声刺激寻找声敏感神经元并记录其最佳频率(best
frequency， BF)、最小阈值 (minimum threshold，
MT)、记录深度(recording depth，RD)．在最低强
度下能引起神经元发放达到 50%的频率定义为 BF，
对应的强度为MT．b．采用 CF-FM单声刺激，CF
成分频率为 BF，随机改变声刺激的强度(阈强度至
无衰减的最大强度)和时程((10CF + 2FM)、(20 + 2)、
(30 + 2)、(10 + 5)、(20 + 5)、(30 + 5) ms)，判断神
经元类型．神经元在任何时程，任何强度下，均仅

对 CF声成分响应，即只产生 1 个 onset反应，被
定义为 SO神经元；在任一时程，任一强度下，神
经元对 CF和 FM 声成分的起始共产生 2 个 onset
反应，这类神经元被定义为 DO神经元[16-17]．同时

记录在强度 MT + 20 dB、时程(10 + 2) ms 时的发
放数为对照组．CF-FM声信号中 FM成分的给出，
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是在 CF成分的基础上，在特定的延迟时间，加入
Ramp波进行调制而成，其频率为 CF成分频率线
性下扫 20%．c．采用 CF-FM双声刺激，其中脉冲
与回声的时程保持不变，为(10 + 2) ms，脉冲和回
声的强度分别为 MT + 30 dB和 MT + 20 dB，采用
无补偿双声刺激时，双声信号的 CF成分频率均为
神经元的 BF．模拟蝙蝠补偿信号时，改变脉冲 CF
成分频率，脉冲信号的 CF成分频率变化范围为：
BF依0.5 kHz，BF依1 kHz，BF依2 kHz，BF依3 kHz，
BF依4 kHz，回声的 CF成分频率不变．实验中不断
变化双声刺激间隔(inter-pulse interval，IPI)，1、2、
4、10、30、50、70、100 ms间隔随机选取，记录
神经元在不同的 IPI下对回声的恢复情况．在 IPI
为 1～10 ms时，脉冲(10 + 2) ms和回声(10 + 2) ms
的声刺激时程是重叠的，因此神经元对回声的反应

可能会与对脉冲的反应重叠在一起，对于不能从潜

伏期上明显区分的脉冲和回声反应，我们通过公

式：回声反应数=脉冲和回声叠加的总反应数-单
独脉冲对照反应数，而计算出回声反应数．通过绘

制各补偿值下神经元对回声的恢复周期曲线，确定

各补偿值下神经元对回声恢复到单声对照的 50%
时的 IPI值．其中无补偿双声刺激时的 IPI为标准
50% IPI．在某一补偿值下最短的 50% IPI为该神经
元的最佳 50% IPI，那么该补偿值为回声恢复最好
的发声偏移值，即最佳补偿值．依据神经元在不同

补偿值下的 50% IPI变化情况，绘制多普勒频移补
偿值-50% IPI曲线，根据在不同补偿值下 50% IPI
的变化率是否超过标准 50% IPI的 30%，判断神经
元对哪些范围的 DSC值敏感，即 DSC范围．若神
经元在各个补偿值下 50% IPI的变化率均不超过标
准 50% IPI的 30%，则说明该神经元对 DSC 不敏
感．对于 DO神经元而言，在比较其对 CF-FM声
刺激反应的恢复周期与 SO神经元有何不同时，本
实验比较的是 DO 神经元对 CF 成分反应的恢复
周期．

通过 Spss 17.0 软件分析实验数据之间的显著
性差异水平，利用单因素方差分析 (one-way
ANOVA)、配对以及非配对 t检验分析数据之间的
差异性，结果用平均值依标准差表示．并利用软件
Sigma Plot 10.0进行图形绘制．

2 结 果

本实验共获得 IC声敏感神经元 117个，对这
些神经元的基本参数进行统计，结果显示 IC神经

元的 BF、MT 和 RD 分别为 24.8～62.0 (46.2 依
9.2) kHz， 18～97 (51.1 依 19.9) dB 和 892～3 714
(2 159.6 依 681.5) 滋m．
2援1 IC中两类神经元的反应模式

本研究在普氏蹄蝠 IC 中发现了两类神经元，
一类神经元在 CF和 CF-FM声刺激下，仅对 CF声
成分响应，为 SO神经元(图 1a)；另一类神经元当
给予 CF声信号时，仅对 CF声起始响应(图 1b B1)，
而当给予 CF-FM 声信号时，神经元对 CF 和 FM
声成分的起始均响应，为 DO 神经元(图 1b B2)．
DO 神经元第二个反应的潜伏期会随着 CF 时程
的增加而延长，但并不受 FM 时程的影响

(图 1b B3、B4)．
在本实验中记录到的 117个神经元中，SO神

经元有 83(71%)个，DO神经元有 34(29%)个，且
SO与 DO神经元的 BF、MT及 RD((45.4 依 10.9) vs
(45.1 依 10.1) kHz；(50.6 依 20.6) vs (46.1 依 18.1) dB
SPL；(2 080.8 依 692.8) vs (2 158.4 依 56.7) 滋m)均无
显著差异(independent t-test，P > 0.05)．另外，不
论是 SO神经元，还是 DO神经元，其 BF随记录
深度的增加而显著升高(P < 0.01)(图 1c，d)，即两
类神经元均沿背腹轴存在拓扑组构关系，无明显差

异．虽然两类神经元的 BF 与 MT 分布并无相关
性，但从神经元 BF的分布可以看出，大部分 SO
神经元(60.2%，50/83)的 BF分布于第二谐波(48～
60 kHz)频率范围内，而对于 DO 神经元，只有不
超过一半的神经元(47.1%，16/34)的 BF分布于第
二谐波频率范围内(图 1e，f)．
2援2 SO和 DO神经元对 DSC信号反应的恢复周期

实验测定了 SO和 DO神经元在不同补偿条件
下对回声反应的恢复周期曲线．如图 2所示，一个
代表性的 SO神经元在各个补偿值下的回声反应恢
复情况：在无补偿条件下(non-DSC)，随着 IPI逐
渐增加，神经元对回声的反应发放数逐渐增加

(图 2a)，据此描绘出神经元在无补偿条件下对回声
反应的恢复周期曲线(图 2b)，该神经元恢复周期曲
线随着 IPI的增加而增加，恢复率达 50%时的 IPI
为 35.2 ms，为该神经元的标准 50% IPI(图中箭头
所示)．通过比较该 SO神经元在各个补偿值条件
下(补偿值为-4、-3、-2、-1、-0.5、0、0.5、1、
2、3、4 kHz)的恢复周期曲线(图 2c)，发现该神经
元在补偿值为-4 kHz时，恢复率达 50%时的 IPI最
短，为 9.6 ms(最佳 50% IPI)，-4 kHz为该神经元
的最佳补偿值．图 2d显示该神经元在不同补偿值
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Fig. 1 The response patterns of SO neurons and DO neurons
(a) Showed the PSTHs (post-stimulus time histograms) of SO neuron to CF sound (A1) and CF-FM sounds with varied duration (A2-4). (b) Showed the

PSTHs of DO neuron to CF sound (B1) and CF-FM sounds with varied duration (B2-4). The number of impulses was shown beside each histogram and

the sound stimulation was sketched below each histogram. (c, d) Showed the distribution of best frequency (BF) against the recording depth (RD) of SO

and DO neurons, respectively. (e, f) Showed the distribution of minimum threshold (MT) against the BF of SO and DO neurons, respectively. The

scatter distributed in the dotted line showed the neurons distributed within the second harmonic and the percentage of neurons showed on top of each

panel. The BF(kHz), MT(dB SPL) and RD(滋m) of these two representative neurons were 50, 47, and 1 912 (A, 161 016); 36, 75, and 1 958(B, 170 518).

下的 50% IPI变化情况，可以观察到该神经元在
DSC 值为-4～-1.63 kHz 之间时(DSC 范围，双箭
头所示)，50% IPI值较小，即神经元对回声反应的

恢复能力较好，且最佳补偿值落在正向补偿范围

(positive compensation area，PA)内．
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Fig. 2 Recovery cycle curves and 50% IPI of a representative SO neuron obtained under different compensated condition
(a, b) Respectively showed the PSTHs and the recovery cycle curve of SO neuron with uncompensated pulse-echo pairs at varied inter-pulse intervals.

The standard 50% IPI (50% recovery time of response to echo under uncompensated condition) was 35.2 ms and indicated by single arrow. (c) Showed

the recovery cycle curves of SO neuron under different compensated condition. The best 50% IPI (50% recovery time of response to echo under best

compensated condition) was 9.6 ms. (d) Showed the Doppler shift compensation value - 50% IPI curve, single arrow represented the best 50% IPI and

the corresponding compensation value was the best compensation value, double arrows represented the DSC selective range. PA, positive DSC area;

NA, negative DSC area. The BF (kHz), MT (dB SPL) and RD (滋m) of SO neuron were 49.0, 49, and 1 943, respectively (16102785).

图 3表示一个代表性的 DO神经元在各个补偿
值下对回声反应的恢复情况．在无补偿双声刺激条

件下(non-DSC)，DO神经元对回声的反应随着 IPI
增加而增加(图 3a)，该神经元的标准 50% IPI为
26.8 ms(图 3b，箭头所示)．在不同补偿条件下(补
偿值为-4、-3、-2、-1、-0.5、0、0.5、1、2、3、
4 kHz)，神经元的恢复周期曲线会有所变化，其中
补偿值为 2 kHz时，恢复率达 50%的 IPI最短，为
0.8 ms(最佳 50% IPI)(图 3c，箭头所示)． 图 3d表
示该神经元在不同补偿值下的 50% IPI变化情况，
可以观察到该神经元的最佳补偿值为 2 kHz(单箭

头)，DSC范围为 1.13～4.0 kHz(双箭头所示)，且
最 佳 补 偿 值 落 在 负 向 补 偿 范 围 (negative
compensation area，NA)内．
2援3 SO和 DO神经元最佳补偿值分布

本实验比较了对 DSC信号敏感的 61个 SO和
25个 DO神经元的最佳补偿值分布情况(图 4)．发
现有 47.5%(29/61)的 SO 神经元和 36.0%(9/25)的
DO神经元的最佳补偿值分布在正向补偿范围内，
而剩下 52.5%(32/61)的 SO 神经元和 64.0%(16/25)
的 DO 神经元的最佳补偿值则分布在负向补偿范
围．SO神经元在-4～4 kHz各个补偿值内均匀分
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Fig. 4 The best compensation value distribution
of SO neurons and DO neurons

Scatter plots showed the distribution of the best compensation value of
SO (filled circles) and DO neurons (unfilled circles). PA, positive DSC
area; NA, negative DSC area; N, the number of neurons.

Fig. 3 Recovery cycle curves and 50% IPI of a representative DO neuron obtained under different compensated condition
(a, b) Respectively showed the PSTHs and the recovery cycle curve of DO neurons with uncompensated pulse-echo pairs at varied inter-pulse intervals.
The standard 50% IPI (50% recovery time of response to echo under uncompensated condition) was 26.8 ms and indicated by single arrow. (c) Showed
the recovery cycle curves of DO neurons under different compensated condition. The best 50% IPI (50% recovery time of response to echo under best
compensated condition) was 0.8 ms. (d) Showed the Doppler shift compensation value - 50% IPI curve, single arrow represented the best 50% IPI and
the corresponding compensation value was the best compensation value, double arrows represented the DSC selective range. PA, positive DSC area;
NA, negative DSC area. The BF (kHz), MT (dB SPL) and RD (滋m) of DO neurons were 52.0, 48, and 2 273, respectively (160412).

布，且最佳补偿值在-3～3 kHz之间的神经元数目
占了 75.4%，而 DO神经元的最佳补偿值则集中分
布在负向补偿范围内，且大部分位于 4 kHz，最佳
补偿值在-3～3 kHz 之间的神经元数目仅占了
52.0%．此外，相比较于 DO神经元，SO神经元最
佳补偿值在-4～2 kHz范围内的神经元比例要大很
多(80.3% vs 52.0%)．
2援4 SO与 DO神经元对正向 DSC信号的反应比较

为研究 SO与 DO神经元在加工处理正向 DSC
信息上的差异，实验分析了最佳补偿值在正向补偿

范围内的 29个 SO神经元(PA-SO)和 9个 DO神经
元(PA-DO)的 50% IPI的变化情况．如图 5a所示，
当声刺激由无补偿双声刺激(non-DSC)条件转变为
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Fig. 5 The comparison of ability to process positive DSC between PA鄄SO and PA鄄DO neurons
(a) Scatter plots showed the distribution of 50% IPI under the uncompensated (filled circles) and the best compensated condition (unfilled circles) of
PA-SO neurons. (b) Scatter plots showed the distribution of 50% IPI under the uncompensated (filled circles) and the best compensated condition
(unfilled circles) of PA-DO neurons. N, the number of neurons; SR, short recovery (IPI < 10 ms); MR, moderate recovery (10 ms < IPI < 30 ms)；LR,
long recovery (IPI > 30 ms). (d, e) Comparison of the mean 50% IPI under the uncompensated and the best compensated condition of the two types of
IC neurons. (c, f) Respectively showed the change rate of 50% IPI of PA-SO and PA-DO neurons when the sound stimulus was changed from the
uncompensated condition to the best compensated condition. And the neurons whose rate of shortening of 50% IPI exceeded 70% were showed in black
box and the percentage was showed on top of the box. (g, h) Respectively showed the DSC selective range of PA-SO and PA-DO neurons. (i) Showed
the mean comparison of DSC selective range between PA-SO and PA-DO neurons. *P < 0.05；***P < 0.001；#P > 0.05.

最佳补偿条件时(best-DSC)，29 个 PA-SO 神经元
的 50% IPI 值由初始的广泛分布于 SR (short
recovery， IPI < 10 ms)， MR (moderate recovery，
10 ms < IPI < 30 ms)和 LR(long recovery，IPI > 30 ms)
区域向 SR区域集中，平均 50% IPI值也显著缩短
((59.8 依 38.0) ms vs (7.7 依 15.3) ms， P < 0.001)
(图 5d)；9个 PA-DO神经元的 50% IPI值也由初始
的广泛分布于 SR、MR 和 LR 区域向 SR 区域集

中，平均 50% IPI值也显著缩短((41.5 依 45.6) ms vs
(1.8 依 1.9) ms，P < 0.001)(图 5b, e)，进一步比较两
类神经元的 50% IPI缩短的变化率发现，PA-SO神
经元中缩短变化率超过 70%的神经元占了 72.5%
(21/29)，PA-DO神经元中缩短变化率超过 70%的
神经元则占了 55.5%(5/9)(图 5c)，但两类神经元的
平均 50% IPI变化率无显著性差异((-80.9 依 24.4)%
vs (-75.0 依 25.8)%，P > 0.05)(图 5f)．实验还发现，
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PA-SO和 PA-DO神经元在选择性处理正向 DSC信
息时，神经元所敏感的 DSC范围存在差异．统计
分析发现，PA-SO神经元的DSC范围为 0.2～3.8 kHz
(图 5g)，而 PA-DO神经元则为 0.1～3.1 kHz(图 5h),
且 PA-SO 神经元的平均 DSC 范围要显著宽于
PA-DO 神经元 ((2.3 依 1.1) vs (1.4 依 1.0) kHz，P <
0.05)(图 5i).
2援5 SO与 DO神经元对负向 DSC信号的反应比较

同样，为了比较 SO与 DO神经元在加工处理

负向 DSC信息上的差异，实验分析了最佳补偿值
在负向补偿范围内的 32 个 SO 神经元(NA-SO)和
16个 DO神经元(NA-DO)的 50% IPI变化情况．当
声刺激由无补偿双声刺激(non-DSC)条件转变为最
佳补偿条件(best-DSC)时，32 个 NA-SO 神经元的
50% IPI值向 SR区域集中，平均 50% IPI值也显著
缩短((61.5依39.2) vs (2.5依2.2) ms，P<0.001)(图 6a, d),
16个 NA-DO神经元的 50% IPI值也向 SR 区域集
中，平均 50% IPI 值也显著缩短((63.1 依 19.7) vs
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Fig. 6 The comparison of ability to process negative DSC between NA鄄SO and NA鄄DO neurons
(a) Scatter plots showed the distribution of 50% IPI under the uncompensated (filled circles) and the best compensated condition (unfilled circles) of
NA-SO neurons. (b) Scatter plots showed the distribution of 50% IPI under the uncompensated (filled circles) and the best compensated condition
(unfilled circles) of NA-DO neurons. N, the number of neurons; SR, short recovery (IPI < 10 ms); MR, moderate recovery (10 ms < IPI < 30 ms)；LR,
long recovery (IPI > 30 ms). (d, e) Comparison of the mean 50% IPI under the uncompensated and the best compensated condition of the two types of
IC neurons. (c, f) Respectively showed the change rate of 50% IPI of NA-SO and NA-DO neurons when the sound stimulus was changed from the
uncompensated condition to the best compensated condition. And the neurons whose rate of shortening of 50% IPI exceeded 70% were showed in black
box and the percentage was showed on top of the box. (g, h) Respectively showed the DSC selective range of NA-SO and NA-DO neurons. (i) Showed
the mean comparison of DSC selective range between NA-SO and NA-DO neurons. ***P < 0.001；#P > 0.05.
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(a) (b) (c)Best-DSCNon-DSC

● ● : CF of CF-FM
: FM of CF-FM

N=14
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3 讨 论

蝙蝠飞行过程中，为了从回声中最大程度地获

取目标信息，蝙蝠可随时因周围环境的变化和需要

而调节其发声信号．对于 CF-FM蝙蝠而言，在其
发出声信号的多个可调变的参数之中，频率参数的

调变是最为严苛的．无论 CF-FM蝙蝠处于何种状
态，都要求其具有精确调节发声频率，以保证回声

Fig. 7 The recovery cycle comparison of DO neurons response to CF and FM component in echo
(a) The recovery cycle curves of a representative DO neuron response to CF and FM component in echo under the uncompensated condition. (b) The

recovery cycle curves of a representative DO neuron response to CF and FM component in echo under the best compensated condition, the arrow

indicated the values of 50% IPI. (c) The comparison of the mean value of 50% IPI of DO neurons response to CF and FM component in echo under the

uncompensated and the best compensated condition, N, the number of neurons. *P < 0.05；**P < 0.01；#P > 0.05. The BF (kHz), MT (dB SPL) and

RD (滋m) of DO neurons is 60.0, 55, and 1784, respectively (161220127).

(13.8 依 10.3) ms，P < 0.001)(图 6b, e)．进一步比较
两类神经元的 50% IPI缩短的变化率发现，NA-SO
神经元中缩短变化率超过 70%的神经元占了 87.5%
(28/32)，NA-DO神经元中缩短变化率超过 70%的
神经元则占了 62.5%(10/16)(图 6c)，但两类神经元
的平均 50% IPI 变化率无显著性差异 ((-88.9 依
17.9)% vs(-75.0 依 25.8)%，P > 0.05)(图 6f)．NA-SO
和 NA-DO神经元在选择性处理负向 DSC信息时，
神经元所敏感的 DSC范围也有所不同．统计分析
发现，NA-SO 神经元的 DSC 范围为 0.1～3.9 kHz
(图 6g)，而 NA-DO 神经元则为 0.3～3.5 kHz
(图 6h)，但两类神经元的平均 DSC范围无显著性
差异((1.7 依 1.6) vs (1.5 依 1.0) kHz，P > 0.05)(图 6i).
2援6 无补偿和最佳补偿条件下，DO神经元对回声
CF和 FM成分反应的恢复情况

本实验除了对 SO神经元的恢复周期和 DO神
经元对 CF成分反应的恢复周期进行比较外，还比
较了单个 DO神经元中，CF成分和 FM成分各自
反应的恢复周期有何不同．结果发现在无补偿条件

下，DO 神经元对 FM 成分的恢复能力要强于 CF

成分，如图 7a 所示，该神经元对 CF成分反应的
恢复率在 33.9 ms时才恢复到 50%，而对 FM成分
反应的恢复率却在 4.4 ms即可达 50%．而在最佳
补偿条件下，该神经元对 CF成分的恢复能力显著
提高，甚至在 IPI为 0.4 ms时就早于 FM成分先恢
复到 50%(图 7b)．

进一步统计 14 个 DO 神经元中，CF 成分和
FM成分反应的恢复周期有何不同，发现在无补偿
条件下，DO神经元对 CF成分反应恢复的 50% IPI
明显长于 FM成分(标准 50% IPI：(61.4 依 41.2) ms
vs (35.4 依 45.3) ms，P < 0.05)；而在最佳补偿条件
下，DO 神经元对 CF成分反应恢复的 50% IPI则
显著短于 FM成分(最佳 50% IPI：(9.1 依 16.8) ms vs
(41.9 依 43.5) ms，P < 0.05)．实验结果还显示，当
声刺激由无补偿向最佳补偿条件转变时，DO神经
元对回声 CF成分反应恢复到 50%所需的 IPI显著
缩短((61.4依 41.2) ms vs (9.1 依 16.8) ms，P < 0.01)，
而对回声 FM成分反应恢复到 50%所需的 IPI值则
未见明显变化((35.4 依 45.3) ms vs (41.9 依 43.5) ms，
P > 0.05)(图 7c)．
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频率能够维持在听觉最敏锐的频率范围内的能力，

即具有 DSC补偿行为的能力．为适应 DSC行为，
CF-FM蝙蝠听中枢也演化出了加工 DSC信号的特
化功能．本研究在普氏蹄蝠 IC上记录到对行为相
关声刺激反应模式不同的 SO和 DO神经元，通过
比较两类神经元的最佳补偿值分布情况、DSC后
50% IPI的变化率，以及 DSC范围的分布情况，发
现均存在明显差异，因此推测两类神经元在加工

DSC信号时的能力和作用有所不同．
3援1 SO和 DO神经元的听觉反应特性差异

普氏蹄蝠的回声定位信号一般包含 3个谐波，
每一个谐波都包含一段时程较长的 CF成分以及末
尾的 FM信号，3个谐波 CF成分频率依次为 29.5、
59.1和 88.5 kHz，其中能量最高的为第二谐波[21]．

本研究发现，普氏蹄蝠 SO和 DO神经元的基本参
数，如 BF、MT 以及记录深度等均无显著性差异
(P > 0.05)，且两类神经元的 BF均随记录深度的增
加而显著升高(P < 0.01)(图 1c, d)，提示两类神经元
均可见沿背腹轴存在拓扑组构关系．另外，虽然两

类神经元的 BF与 MT分布并无相关性，但从 BF
分布情况来看，60.2%的 SO神经元 BF分布于第二
谐波(48～60 kHz)频率范围内，而 47.1%的 DO神
经元 BF分布于第二谐波频率范围内(图 1e, f),该实
验结果提示，主频神经元在 IC高度扩张，即行为
相关的频率在 CF-FM蝙蝠基底膜中央凹上过度表
征的特点，在 IC也得到了保持．另外，与 DO神
经元相比，SO神经元更多地集中于主频附近．行
为学研究表明，在自然飞行状态中，DSC行为主
要发生在能量最高的谐波中[22]，因此集中于主频附

近的 SO神经元则更有利于 CF-FM蝙蝠精确处理
DSC后的回声信息．
3援2 SO与 DO神经元处理 DSC信号的功能差异

回声定位蝙蝠飞行过程中，面临的一大考验就

是如何从间隔很近的脉冲 -回声对中有效地提取回
声信号，这就对听中枢神经元的恢复周期提出了很

高的要求．由于神经元的恢复周期反映了单个神经

元在双声间隔较短时对第二个声脉冲反应的恢复能

力，即恢复周期越短，恢复能力越高 [23-26]．那么，

在回声定位蝙蝠特定的行为任务中，听觉系统能够

适应性地对神经元的恢复周期进行调节并提高恢复

能力则具有非常重要的意义．本实验发现，无论是

SO还是 DO神经元，在无补偿条件下，神经元的
恢复周期(50% IPI)都相对较长，而发声频率进行补
偿后，恢复周期会缩短，每个神经元都有一个最佳

的发声补偿频率，在该最佳补偿频率下(最佳补偿
值)，神经元的恢复周期最短(最佳 50% IPI)．但 SO
和 DO神经元的最佳补偿值分布却并不一致，SO
神经元在各个补偿值下均有分布，而 DO神经元却
在负向补偿值 4 kHz处有高比例的集中分布(图 4).
实验结果还显示 SO 神经元中最佳补偿值在-3～
3 kHz之间的神经元数目占了绝大多数(75.4%)，而
DO神经元的最佳频率在-3～3 kHz之间的神经元
数目占了 1/2以上(52.0%)．这种大部分 IC神经元
对-3～3 kHz补偿值敏感的结果，与在 FM蝙蝠 IC
上研究发现发声频率越是偏离最佳频率掩蔽效应越

弱的结果是不同的[27]，提示 CF-FM蝙蝠 IC神经元
对发声频率的偏移和补偿是具有选择性．由于蝙蝠

DSC行为可分为正向和负向补偿两类[3]，且在不同

飞行时段蝙蝠的 DSC数据会不同[9, 28]，因此对不同

发声频率偏移选择性敏感的神经元可能在不同的飞

行任务中发挥各自的作用，即 IC神经元在完成不
同 DSC 补偿任务时存在着分工与合作．如 SO 神
经元在各个补偿值下均有分布，且最佳补偿值落在

行为学录音测得的补偿范围内(-4～2 kHz) [9-10, 13]的

神经元比例较 DO 神经元高(80.3% vs 52.0%)，这
提示蝙蝠正向和负向补偿的各个阶段都需要大量的

对 CF成分专一敏感的 SO神经元来处理补偿信号
以判断猎物速度信息，而对 CF和 FM成分均敏感
的 DO神经元的最佳补偿值在-4～2 kHz范围内分
布比例较低，则提示 DO神经元在蝙蝠多普勒频移
补偿过程中可能更多关注的是 FM成分携带信息，
以判断猎物距离．

为进一步研究 SO与 DO神经元在加工处理不
同的 DSC信息上的差异．实验首先分析了对正向
DSC信号敏感的 PA-SO和 PA-DO神经元恢复周期
受正向 DSC的影响，发现当声刺激由无补偿转变
为最佳补偿条件时，两类神经元的恢复周期都迅速

缩短，由原先的大部分分布于 LR 区，迅速地向
SR区集中．先前有关 CF-FM蝙蝠恢复周期的研究
已有报道[29-30]，依据神经元恢复周期的长短可将 IC
神经元分为 SR、MR和 LR三种类型，其中 SR型
神经元对于回声信息的提取速度最快，也正好适应

于蝙蝠在飞行捕获相提高脉冲重复率的需要[31]．可

见，CF-FM 蝙蝠的 DSC 行为会促使 IC 中 SO 和
DO神经元调整其恢复周期，提高神经元对回声反
应的恢复能力，进而对靶物信息快速提取并做出正

确判断．实验还发现蝙蝠正向 DSC行为对 PA-SO
神经元的影响超过了 PA-DO神经元，如蝙蝠在发
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生 DSC行为后，PA-SO神经元中恢复周期缩短率
超过 70%的神经元占了绝大多数(72.5%，21/29)，
而 PA-DO神经元中缩短率超过 70%的神经元只占
了 1/2左右(55.5%，5/9)．另外 PA-SO神经元敏感
的 DSC范围也较 PA-DO神经元大(图 5)．该结果
提示 IC中的 SO 神经元可能较 DO神经元更能充
分利用蝙蝠正向 DSC行为，来提高对回声反应的
恢复能力．蝙蝠正向补偿行为发生在追逐猎物时逐

渐靠近猎物的过程中[32]，主要分布于主频的 SO神
经元对回声中 CF成分频率的变化极为敏感，因
此，SO神经元不仅可以精确分辨 CF成分频率的
漂移，更能在正向 DSC时快速缩短恢复周期，以
最大程度地获取猎物信息并准确判断与猎物的相对

速度．

同样，从负向 DSC 对 SO 和 DO 神经元恢复
周期的影响来看，负向补偿能显著缩短神经元的恢

复周期(P < 0.001)，且对 NA-SO神经元恢复周期缩
短的程度超过了 NA-DO神经元，但两类神经元敏
感的 DSC范围却无显著性差异(图 6)．该实验结果
也提示蝙蝠负向 DSC行为对 NA-SO神经元的影响
超过了 NA-DO神经元．相关研究发现，CF-FM蝙
蝠进行负向 DSC往往是出现在靶物突然加速逃离
以及“翻筋斗”着陆阶段[10, 33]．此时，蝙蝠需要听

中枢在较短时间内快速分析出靶物的速度信息，因

此，在负向补偿时，具有更短恢复周期且对回声中

CF频率变化分辨能力更高的 NA-SO神经元可能更
能胜任这项任务．

3援3 DO神经元对回声 CF和 FM成分反应的恢复
周期受 DSC行为的影响

与 SO 神经元不同，当给予 CF-FM 蝙蝠行为
相关声刺激时，DO神经元不仅对 CF成分的起始
产生反应，也对 FM 成分的起始产生反应．由于
CF成分承载靶物速度与振翅信息，FM 成分承载
靶物距离与细节信息 [21, 34-36]，因此相比于 SO 神经
元，DO神经元在处理回声定位信号时可能承担的
任务更复杂与多样[19]．那么 DO神经元又是如何协
调处理两种声成分呢？本研究发现，随着蝙蝠行为

任务的改变，DO神经元对回声的反应也发生适应
性变化，主要体现为对两类声成分反应的恢复周期

出现适应性改变．在无补偿刺激条件下，DO神经
元对 FM成分的恢复率较高，恢复率达 50%时的恢
复周期要显著短于 CF成分，而当声刺激转变为最
佳补偿条件时，神经元对 CF成分的恢复率显著提
高，反而快于对 FM 成分的恢复．统计结果还显

示，多普勒频移补偿对回声 CF成分反应恢复的影
响非常显著(P < 0.01)，而对回声 FM成分反应的恢
复则未见明显影响(P > 0.05)(图 7)．该实验结果提
示，为适应蝙蝠飞行中的 DSC 行为，DO 神经元
会通过提高对回声中 CF成分的恢复而更多地获取
有关猎物的速度和振翅信息，而到了捕食的最后阶

段，无需 DSC行为时，DO神经元则专注于对 FM
成分信息的分析，以精确探知猎物的质地．早期行

为学研究也证实，飞行中的蝙蝠在完成 DSC行为
时，从起飞到降落，其发声信号 CF成分频率呈现
“U型”变化，即补偿值先增加，然后稳定于一个
高水平，随着蝙蝠逐渐靠近猎物，并最终捕获到

猎物和着陆，补偿值会逐渐变小，甚至无 DSC行
为[9]．可见，DO神经元这种在蝙蝠不同的 DSC补
偿状态下，对 CF和 FM成分恢复周期的调节，是
与蝙蝠 DSC行为相适应的．

人类的声语言和动物的声通讯，均是在习得和

进化过程中适应环境的自然产物．而声信号在脑内

被加工的过程也是听觉中枢历经千万年的演化，对

行为相关的声刺激和声模式产生适应性反应的过

程，是长期的自然选择．CF-FM蝙蝠听中枢在长
期的自然选择中演化出了对行为相关声刺激产生不

同反应模式的 SO和 DO神经元，并在不同回声定
位任务中承担不同角色，这是听觉系统对蝙蝠回声

定位行为的适应性进化．
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The Response Properties and Physiological Mechanism of Processing
Doppler鄄shift Compensation Signal of The Single鄄on and Double鄄on

Neurons in The Inferior Colliculus of Hipposideros pratti*
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Abstract The special Doppler-shift compensation (DSC) behavior of the constant frequency-frequency
modulation (CF-FM) bats ensures accurate extraction information of echo. Then how the auditory center of bats to
process the echo after DSC behavior, and what is the adaptive physiological mechanism? In this study, we
simulated the echolocation signal of the CF-FM bat in the DSC behavior, and studied the response properties and
physiological mechanism of the inferior collicular (IC) neurons in processing the DSC information. A total of 117
IC neurons were recorded, and under the CF-FM sound stimulation, these neurons showed two response patterns of
single-on (SO, n = 83) and double-on (DO, n = 34), the former type only discharged impulses to the onset of
CF-FM sounds, and the latter type discharged impulses to the onset of both CF and FM components of CF-FM
sound. The results also showed that whatever the bat processed the positive DSC signal or negative DSC signal, the
50% inter-pulse intervals (50% IPIs, i.e. 50% recovery time of response to echo)of SO and DO neurons were
significantly shortened (P < 0.001) and concentrated in the short recovery region when the paired sounds were
changed from the uncompensated condition to the best compensated condition. Moreover, the number of SO
neurons whose rate of shortening of 50% IPI exceeded 70% was larger than that of DO neurons, and among those
IC neurons which preferred positive DSC, the mean DSC selective range of SO neurons was also significantly
wider than that of DO neurons. The above results suggested that SO neurons among IC neurons might make better
use of bat's DSC behavior than DO neurons do to improve the response to echo so as to obtain the information of
prey to the maximum and determine its relative velocity with the prey.

Key words inferior colliculus, single-on neurons, double-on neurons, Doppler shift compensation, inter-pulse
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