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性 叫声的结构基础_4 J。 

与鱼类相 比，脊椎动物其它几大类群(四足 

动物)的发声器均 已复杂化，而且成为呼吸系统 

的一个结构成分，其发声过程与呼吸气体的运 

动密切相关。两栖类 、爬行类及哺乳类的发声 

由喉部特化的声带及相应的骨骼肌来完成；鸟 

类喉部无声带(似为次生性丧失)，但在气管与 

支气管交叉处发展出特有的鸣管，其中的鸣膜 

与声带 同 功，鸣 肌 则 与 声 带 肌 有 相 同 的 作 

用 。喉的普遍存在及其在发声 中都有一定 

作用的事实表明，四足动物各类群具有共同的 

祖先。但各类群喉以及鸟类的鸣管在结构上都 

有很大差异，这是其发声能力及效果大相径庭 

的重要原因。 

两栖类中的许多种类如蟾蜍，声带是膜状 

的．它与相关的软骨分别决 定着声音的基本频 

率和调幅，而喉肌影响声音的起始和终结，对频 

率几乎没有影响。在某些种类 的雄性个体，除 

声带外，还有鸣囊对发声起协助和共鸣作用，产 

生集中而宏亮的叫声 ；有些水生蛙类则没有声 

带．代之以适应于“内部爆破”机制的软骨，从而 

形成发散的叫声 。 

爬行类中能够发声的种类 不多，见于报道 

的如蛤蚧(Gekko gecko)。蛤蚧的喉部有由结缔 

组织构成的粗大而宽厚的声带及丰富的喉肌。 

在正常呼吸时，扩张肌和外缩肌交替收缩而使 

喉门开闭 ；发声时外缩肌强烈收缩，扩张肌受抑 

制而舒张，杓状软骨伸张，呼气气流冲击声带而 

发声。故蛤蚧喉肌的功能状态直接影响声音的 

产生及其强度 71。 由此可见，蛤蚧的发声过程 

已与哺乳类有很多相似之处。 

鸟类的鸣管是独立发展的发声器官，除用 

以产生振动的鸣膜和半月膜外，还配布有鸣肌。 

鸣肌的数 目是决定鸣叫能力强弱的重要原因。 

非鸣禽只有 1～3对鸣管外肌，且两侧 同名肌只 

能同时收缩，故只能 产生单调 的 叫声；雀形 目 

(鸣禽 )及鹦鹉等则具多对(有的可达十对左右) 

鸣管 内肌和鸣管外肌，而且每侧鸣肌 皆可独立 

收缩，故能发出丰富多变的鸣唱_3 J。 

哺乳类的喉及其 内的声带 已相对完善，出 

现 了特有的会厌软骨，声带前方还多 出一对假 

声带(室襞)．具有喉室，而且喉肌成群配布于声 

带周 围，收缩 自如．对 气流的进 出能 够精 确控 

制；口腔 内的舌、齿、颊等结构以及通 向鼻腔的 

鼻旁窦等都对发声有极大的辅助作用，故声音 

多变．信息量大，在人类更形成了语言．使个体 

及群体间的信息交流 日趋完备l9J。 

2 发声器肌 肉的起源 

过去，人们一直认 为，喉肌和咽肌，都起源 

于鳃 弓，由侧板中胚层(主要产 生平滑肌)延伸 

而形成 。近来的资料 表明，喉肌和咽肌均具 

有不同的起源。在鸟类，所 有的 中轴肌、附肢 

肌 、鳃肌和眼外肌都来 自中轴 中胚层体节，其中 

包括受迷走神经支配的喉肌_1 。其他类 群也 

有相似 的报道，故许多作者提出，四足动物喉和 

鸣管的发声肌具有相似的来源，即都起源于头 

节_l ，属中轴中胚层体节。鱼类 内鳔肌的起源 

已经明确，也分 化 自头 节 ；外鳔肌 的起源研 

究尚少，从 已有的报道看，似也源 自头节l1⋯。 

上述资料表 明，鱼类的鳔和四足类的喉及 

鸣管虽是不同进化路线中的发声器官，但其肌 

肉却有相同的来源。 

3 发声器的神经支配 

鱼类音鳔的内鳔肌受延髓与脊髓交界处的 
一

个运动核团支配，这个核团发出的神经相当 

于四足动物 的舌下神经 ；外鳔肌 的神经支配 

近来研究较少，早期的资斟报道其受脊髓 上端 

躯干运动核发出的神经支配l1 。 

两栖类 的发声 器肌 肉主要受迷走神经支 

配．如蛙类的喉肌受舌咽——迷走运动复合核 

区的支配【 。 

爬行类 (蛤蚧)的发声 器受舌咽、迷走及副 

神经混合干的支配，此混合干神经发 自延髓疑 

核、迷走神经运动核及舌烟神经运动核等 l7】。 

鸟类和哺乳类的发声器则皆由舌下神经支 

配。鸟类的舌下神经由延髓疑核、舌下神经运 

动核等发出，其中舌下神经运动核的气管鸣管 

亚核发出专门的纤维支配鸣管l】 ；哺乳类的舌 
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下神经 由疑核、舌下神经核及面神核发出的纤 

维共同组成 _l 。 

由此可知，脊椎动物各大类群发声控制 的 

低位 中枢都位于延髓，支配发声器的神经都是 

脑干最下端的脑神经，个别种类脊髓上端发 出 

的脊神经也参与发声控制。 

4 发声的中枢控制通路 

延髓的发声运动核接受上位信息的途径有 

三 ：(1)由延髓网状结构发出纤维，这是所有脊 

椎动物共同的传入途径。在鱼类和两栖类，延 

髓网状结构是发声运 动核 的主要传 入源l15l。 

在鸟类，网状结构 向鸡肌运动核发出稀疏投射 

纤维_l 。在哺乳类，网状结构 主要投射到疑 

核_】 ；(2)在四足动物，中脑可直接投射至发声 

运动核；如爬行类的大鲵_1 、鸟类的非鸣禽 】 

等，中脑是发声控制的基本调节中枢；(3)鸟类 

的鸣禽及哺乳类，端脑均可直接投射至发声控 

制的运动核团。如鸣禽端脑的下行纤维终止于 

气管鸣管亚核，并有分支到达疑核，前者支配鸣 

肌，后者支配喉肌，二者共同决定发声 的最终形 

式 。灵长类端脑皮层发 出的下行纤维直接 

止于舌下神经运动棱和疑核，支配舌和喉肌 ，舌 

和喉肌相互协作完成发声运动_1 。 

5 发声器及其支配中枢的功能比较 

从以上资料可 看出，脊椎动物各类群 发 

声系统 的组成适应于各 自的进 化程度，表现出 

相似性及差异性，代表着运动系统部分进化方 

式。脊椎动物的发声行为都是横纹肌收缩的结 

果，其发声器及其中枢控制通路有一些相似的 

特征。比如 ：发声器的肌 肉接受延髓运动神经 

核的支配 ；发声肌都源于体节中胚层 ；发声运动 

核接受网状结构的传入，疑核及其同源结构在 

脊椎动物(尤其是四足动物)发声控制 中都具有 

重要作用；具有性别差异的发声运动核及发声 

器肌 肉都能富集雄激素，这对发声控制中枢及 

其相关 的发声行 为的影响是很有意 义的_1 。 

这些相似性表 明，发声运动的发育及进化过程 

受共同的理化因素或发育因素影响。 

但是，除了相似性，发声器及其控制中枢间 

的差异也是显著的。鱼类 的发声器还 没有特 

化，音鳔周围仅有一套特殊的肌肉群用于发声， 

发声质量及蕴含的信息量不高；四足动物参与 

发声的结构及控制中枢则复杂得多。由于四足 

动物的发声器位于呼吸系统 内，因而与呼吸运 

动密切相关 ；在两栖类中的主要发声类群(无尾 

类中的蛙)，呼吸是吞咽式的，呼吸过程需要十 

多组肌肉的伸缩活动才能完成，声带、声囊及相 

配套的肌肉协作发出多种鸣声。延髓背盖区可 

能是呜叫控制的整合位点 J，端脑在两栖类的 

发声 中似无主要作用；其他四足动物使用吸入 

式呼吸，不 同种类有不 同数 目的肌肉群参与 

相应地，在中枢神经系统有多个不同核团参与 

呼吸与发声的协调，爬行类有关端脑高级 中枢 

在呼吸及发声协调 中的作用报道 尚少见，从现 

有资料分析，中脑起关键作用，端脑似无主要作 

用 ’ 。鸟类 中的非鸣禽，中脑直接控制发声 

运动核，是发声的主要支配中枢，端脑在发声控 

制中没有重要作用 ；鸣禽是 鸟类中较为进步 

的类群，除中脑外，端脑在发声控制起着更为关 

键的作用。鸣禽端脑内至少有两个核团直接控 

制发声通路，包括上纹状体腹侧 尾部 的 HVC 

和古纹状体粗核 RA，另有几 个核 团与发声学 

习有关。其中的古纹状体粗核下行投射至脑干 

的多个核 团，如疑核、后疑核、鸡管运动核等，而 

这 些 核 团 可 分 别 参 与 喉 及 鸣 管 等 的 运 

动l1 。表明，鸣禽鸟类 的端 脑在发声运动 

与呼吸协调过 程中起决 定性作 用Cta ；在哺乳 

类，中脑导水管周 围灰质可 参与 中枢 整合 作 

用l1 ，大脑皮质直接控制发声运动核 ，人类的 

大脑还分化出特殊的语言中枢，因此，哺乳类的 

端脑(大脑皮层)在发声控制中占主导地位，脊 

椎动物各类群发声器结构及其控制中枢的进化 

程度具有差异。随着动物类群的进步，参与发 

声的结构逐渐增多并完善化，发声控制的整合 

中枢位置逐渐上移，由延髓而中脑而端脑，最后 

集中于大脑皮层。发声器结构及中枢控制的复 

杂化和完 善化表 明，发声行为在动物进化进 程 

中的作用逐渐加强 
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