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摘要 人类听觉的基本特性和机制与其他哺乳动物相似，因此，利用动物所作的听觉研究和获得的结果，有助于认识人类自

身的听觉．围绕听觉中枢神经元对不同模式的声信号的识别和处理，简要综述了这方面的研究．声信号和声模式识别在听觉

中枢对声信号的感受和加工中具有重要意义．听神经元作为声模式识别的结构和功能基础，对不同的声刺激模式产生不同反

应，甚至是在同一声刺激模式下，改变其中的某个声参数，神经元的反应也会发生相应改变，而其反应的特性和机制均需要

更多研究来解答．另外，声信号作为声信息的载体，不同的声信息寓于不同的声参数和声特征之中，研究发现，听觉中枢神

经元存在相应的声信息甄别和选择的神经基础，能对动态变化的声频率、幅度和时程等进行反应和编码，并且，在不同种类

动物上获得的研究结果极为相似，表明听觉中枢对不同声信号和声刺激模式的识别、分析和加工，具有共同性和普遍性．
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有生物学意义的声音多为复杂声，其主要特点

是频谱比较复杂，并按特定的时间模式而变化，人

类的语言声和动物的鸣叫是典型的例子．在人类的

语言以及动物的通讯声信号中，由不同的频率

(frequency)成分构成不同的谐波和不同的声模式，
成为声信息的载体，承载其语言和声通讯信息，单

个听神经元如何对声信号的参量和特征进行提取、

表征和分析，其神经机制还知之甚少．在过去半个

多世纪，不少动物作为模型被用于听觉研究之中，

如回声定位蝙蝠已成为神经科学领域阐述听觉处理

机制和生物声纳的适应行为研究方面非常有价值的

模型[1]，其听觉中枢神经元对回声定位信号反应专

一，有助于揭示听神经元对复杂声信号中不同声成

分处理的机制，并可为揭示人类听觉机制提供借

鉴．因此，弄清这些过程和机制对我们理解听中枢

对人类听语言认知和动物声通讯信号的加工具有普

遍的生物学意义．

声音的原始参数和信息从外周传入中枢后，可

被整合成若干特征再往上传输，最后成为某种“声

像 (sound imaging)”或还原成为一种“听境
(auditory scene)”．现已知在中枢有分工检测各种

复杂声或声特征的单元，称为声特征检测器

(feature detector)，它们只对特定的复杂声或声特征
敏感，其余则不反应，例如，蝙蝠的听觉中脑

(auditory midbrain)———下丘(inferior colliculus， IC)
和听皮质(primary auditory cortex，AC)中有些神经
元只对调频(frequency modulation，FM)声起反应，
还有些神经元只对自身发出的探测声的特殊谐波组

合敏感，其功能在于保证探测目标时，不受另一蝙

蝠发出的探测声干扰． IC作为听觉系统中成对的
中枢结构，是听觉系统的重要中继站，直接参与对

声信号的幅度(amplitude)、频率及时间等参量的分
析与整合．众多的行为学测试显示，听觉通路中保

持完整的双侧 IC结构对声信号的处理或加工极为
重要[2-4]． IC的功能十分复杂，研究发现，它不仅
是中枢听觉通路中的驿站，而且它还能接收和整合
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来自低位听中枢的兴奋性和抑制性的上行传入、高

位听中枢下行的兴奋性和抑制性的投射，以及处理

特殊生境下的声通讯信号[5]，并向高位中枢传递.

1 声信号识别

关于声信号和声模式的识别研究，大多采用行

为学和细胞外电生理记录方法，在蝙蝠等动物上进

行研究 [6]．小蝙蝠类通过听觉声纳系统 (auditory
sonar system)进行定向和捕食 [7-8]，其生物声纳信

号为高度结构化的 (highly structured)恒频 - 调频
(constant frequency-frequency modulation， CF-FM)
或 FM声信号，因此，声模式识别对感受这类听
觉信号以及分辨其他类型的听觉信号均非常重

要 [9]．先前在马铁菊头蝠 (greater horseshoe bat，
Rhinolophus ferrumequinum)下丘上所做的研究观察
到，下丘神经元可对小的正弦调频和调幅声进行编

码，并可分辨微细的频率和幅度差[10]．继之，在胡

须蝠(mustache bat，Pteronotus parnellii)下丘上也发
现单个神经元能对纯音和 CF-FM生物声纳信号中
的线性 FM成分产生反应[11]，然而，却未对其神经

机制和针对其行为做进一步的细节研究．行为学研

究还发现，蝙蝠对 FM声成分的加工和识别显示出
与复杂任务的感知(complex perceptual tasks)有关，
包括靶物的距离感知等 [12]．当向小牛头犬蝙蝠

(lesser bulldog bat，Noctilio albiventris)给模拟飞向
靶物时的人工回声时，观察到蝙蝠能从合成的不同

类型的 FM声模式结构中提取距离信息．蝙蝠的表
现有赖于人工回声的结构，无论是向它们呈现模拟

天然结构的人工 CF-FM回声，还是呈现一种含有
一系列纯音档的 FM成分的人工 CF-FM回声，蝙
蝠对声模式识别的行为学表现是相似的，并认为在

蝙蝠的听觉系统存在声模式识别的神经计算，其听

神经元类似一个频率滤波器阵列 (an array of
frequency filters)，在计算过程中可进行叠加．由此
表明，蝙蝠的听觉系统在听到回声之后，能对其回

声信号进行识别、分析和加工，而且这些过程均建

立在神经细胞的基础之上．为了进一步了解蝙蝠是

如何识别和分析 CF-FM声信号中不同的声成分，
对小牛头犬蝙蝠做全信号及不同声成分的测试发

现，当向蝙蝠呈现一种随时间而颠倒的上扫

CF-FM信号时，显示出一种接近相(approach phase)
的行为反应．当 FM扫频声被分解成一系列简单的
纯音时，显示出它们处理下扫和上扫 FM信号的能

力差别程度依赖于纯音档(the pure tone steps)之间
的频率差．当 FM扫频的纯音成分之间的频率差为
100～200 Hz时，蝙蝠能有效地处理下扫 FM，而
不是上扫 FM．当 FM扫频声成分被分割成 > 200 Hz
的片段时，它们既能有效地处理下扫，也能有效地

处理上扫．这些结果提示，基于复杂声相近频率之

间的局部相互作用，蝙蝠不仅能有效地处理下扫

FM，而且也能有效地处理上扫 FM[13]．这些在实验

室基于行为学模拟的实验，基本都是动物处于一种

静止状态下被动地听所给的声信号，所获得的结果

是否与飞行状态下的情况相吻合？还有待于更多的

研究来检验．所幸的是，人们发现，墨西哥游离尾

蝙蝠(mexican free-tailed bat, Tadarida brasiliensis)在
飞行捕食期间和静止状态下的通讯所发射的声信号

相似，当它们在开阔的空间捕食时，发声信号为种

属(generic)特有的 FM声．而通讯声则为 CF-FM信
号，类似游离尾蝙蝠在限定空间下巡航时所用的叫

声类型．由此提供了首个证据，某些蝙蝠能对它们

叫声的波谱参数做出有意义的背景依赖性(context-
dependent)的改变．然而，也发现这两种发声类型
的脉冲间隔(而非叫声时程)是不同的，表明有可能
它们是通过一种通用模式发生器(a common pattern
generator)分级组构了各种发声[14]．由于这些蝙蝠依

赖于听自己发声信号的回声来感知周围环境和捕

食，能对其发声信号做出背景依赖性的改变，显

然，听觉系统也同样具有感受、识别、分析和加工

其改变后的发声信号回声的能力，究其机制，仍不

得而知．Fu 等 [15]近期在对大蹄蝠 (leaf-nosed bat，
Hipposideros armiger)下丘的研究中观察到，当向蝙
蝠提供 CF(BF)、FM和 CF-FM 3 种不同模式的声
刺激时，下丘神经元可产生不同的反应，尤其是神

经元在接受期待模式的 CF-FM声刺激时，部分神
经元仅产生 1个反应，即 Single-on反应．而另有
部分神经元则产生 2个不同于 on-off的反应，即
Double-on反应，提示具有其特殊的生物学意义．
至于 Single-on 和 Double-on 反应是如何形成的，
还有待于进一步研究．另外，我们在小鼠下丘上的

研究也发现，对不同声模式的识别、分析和加工，

同蝙蝠一样有其神经细胞基础，下丘神经元不仅对

不同的声刺激模式有不同的反应，而且即或是在同

一声刺激模式下，改变其中的某个声参数，神经

元的反应也会发生相应改变，例如，对不同声时

程、不同调制率和不同调制方向表现出明显的选择
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性[16]，在有些声参数之间还存在行为学相关的匹

配，如在时程选择性与神经元恢复周期之间就存在

有意义的相关[17-18]．这些在不同种类动物上获得的

相似的研究结果表明，听觉中枢对不同声刺激模式

的识别、分析和加工具有共同性和普遍性的生物学

意义．

2 声信号处理

声信号作为声信息的载体，不同的声信息寓于

不同的声参数(量)和声特征之中．在发育期间，听
觉系统首先建立起识别自身和同种发声信号模式的

神经结构基础，如蝙蝠给自己的叫声贴上标签有别

于“鸡尾酒会”中其他一些蝙蝠的叫声(tagging
the bat's own calls-a solution to the“cocktail party
nightmare”of multi-bat calls)[1]，在此基础之上，在

复杂生存的环境中再发展出识别非同种声信号及其

模式的能力．例如，低等的无脊椎动物———蟋蟀的

听觉感受器就具有对行为相关的声频率进行表征的

能力[19]．在哺乳动物，有关对声参数和声特征的表

征方面，相对研究和认识较多的是听觉结构对声频

率的空间拓扑表征．现已明了，从耳蜗的基底膜开

始，直至不同级的听觉中枢，对声频率均存在较为

有序的声频率表征(representation of sound frequency)
或声调拓扑组构(tonotopic organization)，尤其是听
皮质功能组构的模块性 (modularity of cortical
organization)成为蝙蝠听觉研究的重要发现之
一[1, 20-21]．随着研究的不断深入，更多声参数的表

征特性被发现．在胡须蝠听皮质，除存在声调拓扑

组构外，还存在对 CF-FM声纳信号加工的非比例
性的声调拓扑表征[22]，同样，在猫初级听皮质也发

现存在对刺激频率的声强依赖性表征现象[23]，在清

醒猴的初级听皮质亦发现能以群体反应对发音起始

时间(voice onset time)言语参数进行表征[24]，甚至某

些声参数或特征的表征还受到相关因素的影响，如

反应时(response timing)可限定皮质对声时间结构
(sound time structure)的表征[25]，丰富环境可改善大

鼠的行为表现和初级听皮质神经元对听空间的表征

等[26]．在哺乳动物下丘，对声频率或声调的空间拓

扑表征模式为层状组构[27]，而每个 IC神经元，又
存在复杂的突触联系，时刻受到这些联系的时间性

和空间性影响，因此，对接受到同样声信号的 2个
神经元，各自对频率的响应、表征和调谐，可能存

在很大差异，显然，这种差异有着各自特殊的生物

学意义，尽管我们还不完全清楚．另外，在对周期

性声调的神经加工和表征的研究中，还发现听觉中

脑神经元能行使耦合探测器的功能，并将时相信息

转换成为一种发放率———位置编码 (a rate-place
code)．耦合神经元在中脑内排列成正交声调拓扑
组构，发现这种正交表征方式同样适用于人听皮

质[28]．以上这些来自行为学和细胞外电生理学研究

的结果，仍难于解释神经元对声频率等除以动作电

位方式反应外的反应，只能观察到与其对应的行为

反应和动作电位发放的数目，其余则不得而知．至

于对其他如声幅度、时程和模式等参量的反应，在

对除动作电位以外的认识方面，还存在诸多不详．

一个声信号基本由 3种基本声参数所构成，频
率、幅度或强度及时程．声频率既是声信号的基本

参数之一，也是重要声特征．对声频率的研究表

明，听觉中枢神经元对声频率的调谐和选择性，具

有十分复杂的机制，诸多神经因素和过程参与其

中，尤其是频率调谐的锐化及其精确的选择性，被

认为是至听觉中枢神经元的兴奋与抑制性输入间的

相互作用与整合起到了关键作用 [29-36]．在听皮质，

甚至认为是通过近似均衡的抑制作用而侧向锐化

(lateral sharpening)了神经元的频率调谐，并在定型
神经信号处理或加工方面起到重要作用，但潜在的

突触机制依然有争议[30]．正因如此，使得对锐化听

觉中枢神经元频率调谐的神经机制长期存有争议，

其焦点在于这种由神经抑制引起的锐化作用，是在

神经元所在的脑区内，还是在其他部位？是来自上

行的抑制性输入，还是来自离皮质下行的抑制性输

入，还是这两方面的抑制性作用均有，只是比例不

同而已？这些都需要用更为精细的研究来证实．另

外，在先前研究中所测得的锐化频率调谐的结果，

基本上是阈值上的反应结果，而对于神经元在接受

到同步与非同步的兴奋和抑制性输入时，从时间和

空间层面实时(real time)的相互作用和整合过程，
尚缺乏了解．近年来，细胞内或全细胞膜片钳记录

方法[37-41]日趋成熟，有望采用这类方法来研究其动

态过程和机制，获得某些新的认识．

声音的幅度或强度是声信号的另一个基本参数

和特征．在听觉研究中作为一个基础课题已进行过

不少观察和研究，通过在蝙蝠听皮质上的研究，认

为存在有专门对声幅度的表征区域 [1, 42]，至目前，

仍未见有关皮质下听觉结构对幅度表征的拓扑组构

方面研究的报道．而听神经元对声强或幅度的编码
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方式基本认为是以神经冲动数目编码为主[43-44]，也

有少数报道认为可用时间参量来编码幅度[45]．由于

复杂声，包括人类语言，含有很多调频(FM)和调
幅(amplitude modulation，AM)样时间上多变的成
分，尽管哺乳动物听觉系统以多种方式企图表现神

经编码的特征，但就神经元对 FM和 AM反应并没
有达成一致的观点．为了进一步了解神经元如何对

动态变化的声幅度和频率进行反应和编码，通过向

麻醉大鼠随机(random)给 AM或 FM声刺激，从所
获得的结果来看，在听觉中脑对 FM和 AM编码非
常相似[46]．然而，神经元以神经冲动数目编码声幅

度，往往受到发放模式的影响[41]，不同发放模式在

声刺激持续期间怎样通过不同输入间的相互作用与

整合来定型？难于用细胞外记录获得的结果对其动

态的相互作用和整合过程做出解释．

声音的时程是声信号又一个基本参数和特征．

声音的时间信息对动物的声通讯和人类言语识别均

非常重要，声信号中的大部分信息都包含在随时间

变化的振幅和频谱中，一些动物利用声音的时程帮

助它们确定声源和声音信号的含义．听觉神经元具

有对声时程做出选择或调谐的特性，最先在蛙中脑

被发现[47-48]，后来在多种蝙蝠，以及小鼠、南美栗

鼠[49-52]等动物中，也发现大量对特定时程声刺激敏

感的神经元．声信号的时间参数也会影响人类语音

的识别，例如，送气辅音时程的长短对语音辨别和

语义辨别非常重要．人类语言中单个音节的发声时

程一般为 160～220 ms之间，交谈中通过改变音节
的长短而实现语速变化，并显示一定的层次和规

律[53-55]．在不同种类和同种而不同年龄的动物中，

其时程选择性神经元类型的比例有所不同[56-60]，这

些差异可能与动物的声通讯行为有关，例如，不

同动物常用的通讯声时程的长短不同，要求听觉中

枢神经元具有识别、编码和处理这类时程信息的

能力．

3 展 望

听觉信息处理需要随时(over time)整合，无论
是对声时程，还是随时间而改变的某些声参数，如

AM和 FM等．在清醒蝙蝠下丘神经元上的研究表
明，FM扫频反应选择性是神经元接受来自广范围
声频率诱发的兴奋性和抑制性输入的原因，并展示

出具有不同程度的非线性方式的时相整合，体现出

不同的突触后电位潜伏期[61]．动物的生物声纳和人

类的声语言交流，被认为是听觉演化的最高级，如

何获得更多有关动物声通讯和人类语言声交流过程

中神经细胞对不同模式的声信号和声成分反应的机

制，以及对声信号中所包含的信息的甄别、提取和

处理的认识，尚需从细胞、亚细胞乃至分子层面做

更多研究来证实．
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Abstract The basic properties and mechanisms of human hearing are similar to the mammals, therefore, the
hearing researches performed on and the results obtained from the animals are very helpful to elucidate
mechanisms of auditory processing of human. It was discusses briefly the studies and finding on the sound signal
recognition and processing in central auditory neurons. Recognition of sound signal and pattern plays an important
role in sound signal perception and processing of auditory center. The auditory neurons, as the base of sound signal
and pattern recognition, can generate different responses to different sound patterns, even to fine sound parameters
change of the same sound pattern. However, mechanism underlying sound signal recognition of auditory neurons is
still not completely clear up to now. On the other hand, sound signal is the carrier of sound information, and
different information may be carried by different sound components or parameters of sound signal. The previous
studies have demonstrated that central auditory neurons have abilities to encode and discriminate the sound
information embedded in different sound signals. Therefore, they can generate responses to sound frequency,
amplitude, and duration in changing and encode these sound parameters. These similar results obtained from
animals of different species also implied that auditory centers of the animals have intercommunity and universality
in recognition, analyzing, and processing of sound signal.
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