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鸣禽前脑 @ 区结构功能的研究进展

王晓东，肖 鹏，李东风"

（华南师范大学 生命科学学院，广东 广州 !"#$%"）

摘要：鸣禽鸣唱与人类说话一样，都是在教习和听觉反馈下形成的感知运动学习过程。鸣禽鸣唱的发育和

成熟巩固依赖于发声通路和前端脑通路组成的鸣唱系统的完整。前端脑通路中的 & 区在鸣唱学习记忆中扮演着

重要角色。本文就 & 区的形态组织结构、在鸣唱发育与成熟巩固中的作用、突触可塑性的研究进展进行了综

述，并且将 & 区与哺乳动物基底神经节的学习记忆功能做了比较。

关键词：鸣禽；鸣唱；& 区；结构；功能

中图分类号：’()；’*!*+,%* 文献标识码：- 文章编号：#)!( . !/!%（)##!）#% . #%%) . #!

A>57><== 8& 2B>%9B%>< :&C D%&9B85& 5E @ F><:
8& B?< 25&7G8>CH= D5><G>:8&

!"#$ %&’()*(+,- %."/ 01+,- 2. 3(+,)41+,"
!"#$$%&% #’ ()’% *+)%,+% - *#./0 "0),1 2#341$ 5,)6%37)/8 - 9.1,&:0#. !"#$%" - "0),1;

FG=B>:9BI 0123 45678 9:33;4 < 918=18= >? 9>8=@1AB9 19 9389>A16>C>A D37A818= @E C5C>A 78B 75B1C>AE ?33B@7;2 F G43 B3H
I3D>:638C 78B ;AE9C7DD1J7C1>8 >? 918=18= 19 B3:38B3B >8 C43 18C3=A1CE >? C43 9>8= 9E9C36 ;>6:>93B >? I>;7D :7C4K7E 78B 78H
C3A1>A ?>A3@A718 :7C4K7E F & 7A37 18 ?>A3@A718 :7C4K7E :D7E9 78 16:>AC78C A>D3 B5A18= D37A818= 78B 636>AE >? 918=18= F L8
C419 :7:3A < K3 A3I13K3B 9C5B139 >8 C43 >A=781J7C1>8 78B C43 ?58;C1>8 18 918=18= B3I3D>:638C 78B ;AE9C7DD1J7C1>8 < C43 9E87:H
C1; :D79C1;1CE >? & 7A37 F M3 7D9> ;>6:7A3B D37A818= 78B 636>AE ?58;C1>8 >? & 7A37 C> C47C >? 67667D178 @797D =78=D17 F

J<K L5>C=I N>8=@1AB O N>8= O & 7A37 O NCA5;C5A3 O P58;C1>8

同人类讲话一样，鸣禽（主要是雀形目鸟）鸣

唱也是习得性行为。尽管两者语言特征上有许多不

同之处，但都依赖于教习（C5C>A）和听觉反馈（75H
B1C>AE ?33B@7;2）。由于鸣禽具有发育成熟周期短以

及鸣唱可以进行量化研究的优点，鸣唱学习记忆已

成为研究感知运动学习神经学基础的模型（Q>8H
1941，"*/!；RA7187AB S T>5:3，)##)）。现在普遍认

为与鸣唱相关的核团以及联系方式在临界期型鸟

（;A1C1;7D CE:3）［如斑胸草雀（<1%,)#=8&)1 &.//1/1）］

和开放型鸟（>:38HCE:3） ［如金丝雀（ *%3),.7 +1>
,13)1）］中 是 一 样 的，鸣 唱 系 统 都 是 由 发 声 通 路

（I>;7D :7C4K7E）和 前 端 脑 通 路（78C3A1>A ?>A3@A718

:7C4K7E，-PU）组成（图 "）。发声通路：高级发声

中枢（VWX）#古纹状体粗核（Y-）#延髓舌下

神经气管鸣管亚核（8!C9）#鸣管（9EA18Z），直接

参与发声行为；前端脑通路：VWX#& 区（& 7A37）

#丘脑背外侧核内侧部（T0[）#新纹状体前部巨

细胞核外侧部（0[-\）#Y-，不直接参与发声行

为，但 影 响 鸣 唱 学 习 的 形 成 和 巩 固（RA7187AB S
T>5:3， )##)； [7A=>D1794， )##)； [>>83E 3C 7D，
)##)）。其中 0[-\ 再发出纤维投射到 & 区，形成

前端脑局部回路（& 7A37#T0[#0[-\#& 7A37）。

本文就近年来对 & 区结构功能的研究进展予以介

绍。
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图 ! 鸣禽鸣唱系统的模式图（矢状面）

（仿自 "#$%#& #’ (&，)**)）

+,- . ! /01#2(’,0 3(-,’’(& 3#0’,45 6#7,0’,5- ’1# 345-
383’#2 49 345-:,$6（+$42 "#$%#& #’ (&，)**)）

;<=：高级发声中枢（;,-1 >40(& 0#5’#$）；?@：古纹状体粗核

（?4:A3’ 5A0&#A3 49 ’1# ($01,3’$,(’A2）；5!’3：延髓舌下神经气管

鸣管亚核（B$(01#438$,5-#(& 74$’,45 49 ’1# 1874-&433(& 5A0&#A3）；

5?@2：后疑核（CA0&#A3 $#’$4(2:,-A(&,3）；D：D 区（@$#( D）；

EFG：丘脑背外侧核内侧部（E4$34&(’#$(& 2#6,(& 5A0&#A3 49 ’1#
’1(&(2A3）；FG@C：新 纹 状 体 前 部 巨 细 胞 核 外 侧 部 （F(’#$(&
2(-540#&&A&($ 5A0&#A3 49 ’1# (5’#$,4$ 5#43’$,(’A2）；F"H：旁嗅叶

（F4:A3 7($4&9(0’4$,A3）；@<B： 蔡 氏 核 腹 区 （@$#( >#5’$(&,3 49
B3(,）；/8$,5I：鸣管。

! " 区的形态组织结构

D 区位于鸣禽脑前部旁嗅叶（&4:A3 7($4&9(0’4J
$,A3，F"H）中，呈卵圆形。与 ;<= 和 ?@ 一样，D
区具有性别二态性和随季节变化的特点。在成年鸣

禽，雄鸟具有明显的 D 区，而雌鸟的 D 区不明显。

雄鸟在春季繁殖季节或经雄性激素处理后，其 D 区

表现出与周围明显的界限，并且体积硕大，几乎占

据整个端脑前部的 F"H 区；但秋冬季节，雄鸟 D
区却明显萎缩，在形态上也不易分辨（C4$6##5 #’
(&， !KLM； F, #’ (&， !KK)； C,I64$9JN#$-O#,&#$，
!KKP）。这些形态的特点与雄鸟善于鸣唱，雌鸟不

鸣唱的行为表现是一致的。而且 D 区的体积大小与

鸣唱能力直接相关（/41$(:Q, #’ (&，!KK*）。

D 区与周围的旁嗅叶被认为是鸣禽的基底神经

节。细胞形态以及电生理、药理学研究显示，它与

哺乳类动物脑中的基底神经节在进化上同源，具有

系统进化和个体发育上的保守性。因此，鸣禽前脑

中的 D 区既是鸣唱系统成分又是基底神经节组成部

分（+($$,#3 R "#$%#&，)**)；"#$%#& #’ (&，)**)）。

D 区接受 ;<= 中"型神经元的投射，形成谷

氨酸能突触；同时接受来自 FG@C 的谷氨酸能纤维

联系；另外在 D 区的树突丛中还有来自 @<B（($#(
>#5’$(&,3 49 B3(,）投射形成的多巴胺能突触（F#O,3
#’ (&， !KL!）。D 区 发 出 长 距 离 的 S@N@ （#J
(2,54:A’8$,0 (0,6，#T 氨基丁酸）能纤维，投射到

位于丘脑的 EFG 区（FA4 R "#$%#&，!KKK）。

根据 D 区内的神经元在细胞形态、电生理特性

以及 药 理 学 上 的 不 同，可 分 为 U 类：棘 神 经 元

（37,58 5#A$45， /C）、 长 持 续 后 超 极 化 神 经 元

（“&45-J&(3’,5- (9’#$187#$74&($,V(’,45”5#A$453，F@）、

低阈 值 发 放 神 经 元（“ &4OJ’1$#314&6 37,%#”0#&&3，
FB/）、快发放神经元（9(3’J37,%,5- 5#A$45，+/）和

无 棘 快 发 放 神 经 元 （ (37,58， 9(3’J9,$,5- 5#A$45，

@+）。其中棘神经元（/C）富含棘突，而其他 W 类

神经元寡棘或无棘。令人惊奇的是，与其他鸣唱相

关核团不同，D 区中 U 类神经元的电生理特性不随

个体鸣唱发育而表现出明显变化（+($$,#3 R "#$%#&，
)**)）。其中前 W 类神经元（/C、F@、FB/、+/）

具有哺乳动物纹状体神经元的特性。最近的研究发

现，@+ 不具有纹状体神经元的特征，相反与哺乳

动物苍白球神经元一样，具有胞体大、高度分支的

细小珠状突起、无棘和快速发放的特性，并且发出

S@N@ 能纤维投射到 EFG。在 D 区内，中度大小的

/C 接受来自 ;<=、FG@C 以及 @<B 的传入，发出

的轴突与该区内的 @+ 形成 S@N@ 能联系。另外 X
类神经元构成 D 区的中间神经元。与哺乳动物不

同，鸣禽将纹状体和苍白球的通路共存于 D 区内部

（图 )） （+($$,#3 R "#$%#&，)**)；"#$%#& #’ (&，
)**)；?#,5#$ #’ (&，)**W）。尽管如此，与哺乳动物

皮层!纹状体!苍白球!丘脑通路一样，鸣禽鸣唱

系统前端脑通路中的信号也是经过两级 S@N@ 能通

路抑制下级神经元。

# " 区在鸣唱发育和成熟巩固中的作用

鸣禽鸣唱发育经历两个阶段：感知阶段和感知

运动阶段。这两个阶段有一定的时间重叠（Y45J
,31,，!KLU；N$(,5($6 R E4A7#，)**)）。在 感 知 阶

段，受教习曲的反复刺激，在鸣唱系统中形成对教

习曲的记忆，称谓模板（Y45,31,，!KLU）。;<= 作

为高级发声中枢，是发声的启动部位，发出纤维投

射 到?@和D区 。在 发 育 过 程 中 ，D区 先 于?@ 接
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图 ! 鸣禽前端脑通路中各级核团以及联系

（仿自 "#$%#& #’ ()，!**+）

,$- . ! /01#2(’$0 3$(-&(2 $))45’&(’$%- ’1# 0#))4)(& 0$&04$’&6
78 ’1# (%’#&$7& 87&#9&($% :(’1;(6 78 57%-9$&3（,&72
"#$%#& #’ ()，!**+）

各核团的名称见图 <（=1# %72#%0)(’4&# 78 %40)#$ 5##% $% ,$- . <）。

受 >?@ 的投射联系。如斑胸草雀大约在出生后 <!
3 时就有 >?@ 到 A 区的纤维联系，而出生后 B*3
左右 "C 内才有 >?@ 的稀疏投射，此时斑胸草雀

进入亚音阶段，开始发声学习。A 区先于 "C 接受

>?@ 的投射，暗示了该通路有可能是教习曲记忆

的位置，是模板系统的神经学基础主要部位之一

（D7%$51$，<EFG；H$，!**<；I(&-7)$(51，!**!）。在

成年斑胸草雀鸣唱核团神经元听觉反应的研究中发

现，与 HICJ 区神经元（只对自鸣曲有选择性反

应）不同的是，A 区中大多数神经元对教习曲和自

鸣曲都具有明显的听觉反应，提示了 A 区是教习曲

信息和自鸣曲信息汇聚和记忆的位点，可能是指导

鸣唱发声与模板匹配的信息处理加工中枢（/7)$5 K

L74:#，!***）。在感知运动阶段，鸣禽在模板的指

导下，鸣唱发育逐渐成熟。临界型鸣禽的成熟鸣唱

结构中，短语（:1&(5#）中 音 节（56))(9)#）序 列、

时间特征、频谱特征以及音节库（&#:#&’7$&#）大小

基本固定不变，并且具有个体特征。如正常斑胸草

雀出生后大约 E* 3 鸣唱发育成熟，终生保持鸣唱

中短语固定化的模式。与正常发育的斑胸草雀相

比，幼年被损伤 A 区的成年鸟，其鸣唱明显异常：

短语和音节时间特征出现明显改变，短语中音节的

序列也不固定。此外，幼年损伤 A 区的时段或损伤

侧别对于成年鸣唱的影响也有明显区别。表明在感

知运动阶段，A 区对于鸣唱时间特征的定型和音节

序列的稳定起到重要的促进作用。成年斑胸草雀 A
区双侧被损伤后，短语时程明显缩短，但短语中音

节序列以及音节库大小基本不变，提示鸣唱成熟后

A 区对于音节序列的影响作用下降。 （/01(&88 K
J7’’#9712，<EE<）。在 对 另 一 种 临 界 型 成 年 鸣 禽

———白腰文鸟（!"#$%&’( )*’+(*(）部分损伤 A 区的

研究中发现，损伤前后在鸣唱固定化方面无明显变

化，但鸣唱中某些音节却呈现出多次重复，类似于

“结巴”的现象。令人感兴趣的是，这种“结巴”

现象在损伤后大约 !* 3 后又消失，鸣唱恢复到损

伤前的状态（D79(6(51$ #’ ()，!**<）。

A 区和 HICJ 都是前端脑通路中的核团，幼年

A区 损 伤 会 导 致 HICJ 体 积 缩 小，说 明 A 区 对

HICJ 的发育影响至关重要。研究表明，两核团对

鸣禽鸣唱发育的影响结果迥然不同。从斑胸草雀幼

年损伤实验中发现：损伤 A 区推迟鸣唱定型，损伤

HICJ 加快鸣唱定型；分别损伤两核团，鸣唱定型

后的音节库都小于正常，但损伤 HICJ 后的音节库

更小；损伤 HICJ 造成的鸣唱音节频谱特征明显异

常，并将损伤前的音节（可塑发声阶段的音节）保

留到提前定型的鸣唱中，这种现象在 A 区损伤实验

中未曾发现（/71&(9M$ #’ ()，<EE*；/01(&88 K J7’’#N
9712，<EE<）。分别损伤成年斑胸草雀两核团，对

定型的鸣唱序列都不会产生明显影响（J7&3##% K
J7&3##% ，<EEB）。但 A 区损伤可引起鸣唱时程缩

短，而 HICJ 能够对抗成年致聋引起的鸣唱衰退，

A 区是否也对抗成年致聋引起的鸣唱衰退尚不清楚

（O&($%(&3 K L74:#，!***）。

! " 区的突触可塑性

A 区中富含有关多巴胺代谢的酶类，多巴胺代

+BB 动 物 学 研 究 !P 卷



谢具有与年龄发育相关的特点，提示多巴胺在鸣唱

发育 成 熟 巩 固 中 可 能 起 重 要 作 用 （!"#$ %& $’，
())*）。在 + 区中存在两种多巴胺受体：,( 样和

,- 样受体。离体脑片全细胞记录显示了这两类受

体活动呈现对立的效应：,( 样受体活动增强棘神

经元的兴奋性，而 ,- 样受体活动则降低其兴奋性。

对于棘神经元来说，来自 ./0 投射的活动究竟是

引起兴奋还是抑制，可能取决于在其树突区中两类

受体的含量（,123 4 5%67%’，-88-）。

在 9:.; 区只能在幼年获得长时程增强（’"23<
&%6= >"&%2&1$&1"2，905），而在 + 区成年和幼年都可

以获得 905，这对鸣唱学习和巩固维持更具有意义

（?#$6’"&&% 4 ,"@>% ，-88(）。雄性斑胸草雀离体脑

片全细胞电压钳记录表明，联合突触后去极化，强

直刺激 A/? B 9:.; 到 + 区的纤维，可以在 + 区的

棘神经元上获得一个 905。如同在哺乳动物海马和

皮层纹状体诱导 905 一样，+ 区获得的 905 依赖于

;:,.（;<=%&#C’<,<$D>$6&$&%，; E 甲基 E , E 天冬

氨酸）受体的活动，具有突触前后联合性和输入特

异性。-8 AF 强直刺激和 E G8 =/ 去极化可以获得

905，暗示了生理条件下获得突触可塑变化的可能

性。与哺乳动物皮层纹状体通路诱导 905 相比，

,( 样多巴胺受体的活动对于 + 区 905 的诱导十分

必要，但 ,- 样多巴胺受体阻断对于 + 区 905 无明

显影响，而对于哺乳动物皮层纹状体通路上的 905
却有明显影响（!1’71D，-888）。配对脉冲检测表明，

+ 区 905 为突触后机制。+ 区获得 905 还具有年龄

相关性。获得 905 的最低年龄为 GH I。在出生后

G8 I 内的幼鸟中获得明显的长时程压抑（9"23<&%6=
I%>6%DD1"2，90,）现象（,123 4 5%67%’，-88G）。

尽管鸣禽中突触可塑性研究还处于初步阶段，

但基底神经节在系统进化和个体发育上的保守性提

示了鸣禽突触可塑性在鸣唱发育和成熟巩固中可能

起着非常重要的作用。研究表明，在哺乳动物皮层

纹状体谷氨酸能通路上，905 和 90, 的诱导既可离

体，又可在体；既有高频刺激诱导模式，又有低频

诱发的可能性；既有联合性 905，又有单突触前

905。对其启动和表达机制的研究表明，除了 ;:<
,. 受体和多巴胺受体的活动外，还需 .:5. 受体、

J.K. 受体、蛋白激酶等的参与（!1’71D，-888）。

与哺乳动物相比，鸣禽 + 区通路联系显得较简单，

但 A/? B 9:.; 到 + 区的谷氨酸能通路的 905 具有

许多类似的特点。

近年的研究表明，鸣唱发育和成熟巩固过程中

都 具 有 行 为 可 塑 性 （ 06"C%6 4 K"&&L%6， -88(；

K6$12$6I 4 ,"@>%，-88-；:""2%C %& $’ ，-88-）。揭

示行为可塑性与突触可塑性间的内在联系，将有助

于对鸣唱学习记忆机制认识的深化。

! 小 结

开展 + 区研究还可为基底神经节比较神经学研

究提供借鉴。哺乳动物基底神经节的功能复杂多

样，通常认为基底神经节将各种运动信息进行比

较，选择出决定运动序列的模式（M%I36$N% %& $’，
()))）。鸣禽 + 区对鸣唱运动的时间特性更为敏感，

提示 + 区可能储存着各种鸣唱运动的时间特征方面

的信息（如教习曲和自鸣曲的时间特征记忆或模

板）。来自 A/? 的鸣唱信号与 + 区中的模板进行比

较分析，若不匹配时，则产生校对信号输送到 M.，

修正鸣唱短语的时程，而 + 区 J.K. 能纤维通路可

能起着选择模板的作用（:""2%C %& $’，-88-）。

尽管对 + 区在鸣唱发育过程中的作用已有许多

研究报道，但正如该核团的名称一样，仍有许多未

解之谜。如鸣唱发育过程中 + 区内的神经结构如何

变化？+ 区核团体积的季节性变化为何不影响鸣唱

的稳固？+ 区怎样影响 9:.; 区的发育等？这些问

题尚有待深入研究。
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