
一

、 前 言 

气象万千的声音世界所诱发的听 觉现 象， 
一

直是个多学科研 究课题．几十年来，声学、生 

理学 、心理学、语言学和工程技术等领域的学 

者 ，从各自关心的方面，引进一些新方法和新观 

点，为听觉研 究的深入进展做出了贡献．近十 

年来 ，随着高科技的推广应用，多学科群策群力 

取得的成果尤其显著．因此 ，不少学者满怀信 

心的预言 ，未来十年将是听觉科学极富创造性 

和令人鼓舞的时期 ，许多长期悬而未决的理论 

和实际问题将得到解决．本文拟从 声 学 的 角 

度，对听觉基础研 究中三个主要方面，即生理声 

学、心理声学和语言知觉的重大问题作一扼要 

的介绍．我们从中可以看到，一些学者们的上 

述预言和信念是有根据的． 

二、生 理 声 学 

和 60年代以 Von Bekesy为代表的 时 期 

比较，生理声学研 究的基本格局似乎至今井无 

变化．研究的重点仍然在实验手段容易触及的 

外周听系统 ，而耳蜗与皮层之间．的听觉信息加 

工仍旧是一个力所不及的必然王国．但值得高 

兴的是，耳蜗生理学和耳蜗力学过去十多年的 

辛勤探索 ，确实取得了巨大进展．70年代提出 

的一些问题，如耳蜗的非线性过程，内、外毛细 

胞的不同功能和相互作用，听觉传出系统的功 

能，听觉的生化机理等等，今天似未逐一地完满 

解决，实质上却比人们期望的要高．多年的研 

应 甩声学 
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1989年 1t月3日收 到 

究积累，已在耳蜗生理学孕育出一个有关耳蜗 

机理的新概念．这个新概念不仅将上述问题融 

为一个整体 ，更重要的是突破了 Von Bekesy的 

耳蜗模型的局限性． Von Bekesy的模型体现 

了他杰出的贡献——行波理论，却同时因袭了 

Helmholtz以来的传统观念，把耳蜗视为一组 

被动的频率分析器．新概念刚认为，耳蜗中存 

在着接收和分析声音信号的能动机制，它主动 

地参与调节整个柯蒂器的感受性和选择性．这 

里应当指出，对耳蜗听觉机理的能动性的思想， 

并非前无古人．Gold于 1948年就曾怀疑，单 

凭耳蜗被动的从传人声信号引起的振动 ，能否 

说明听觉对音高的精确辨别．他提出耳蜗本身 

必须具有机械能源，由传入的振动予以释放和 

控制，从而提高柯蒂器的自然谐振．可惜，这主 

要是思辨的产物，所以无助于当时条件很差的 

听觉研究．今天新的耳蜗能动假说则不然，它是 

在 60年代以来 ，耳蜗生理学和耳蜗力学一系列 

实验观寮的基础上产生的，特别是在有关耳蜗 

频率选择性的研究、耳声的发现、免疫细胞化学 

和单克徨抗体等神经生物学技术，对耳蜗毛细 

胞骨骼肌蛋白的研究和耳蜗传人和传出神经纤 

维递质的研究等丰富成果的基础上产生的． 

1．耳蜗顿牢选择性 

在日常生活中，人耳必须能分析象言语声 

这类复合声信号，否则无法识别言语．将复合 

声的某一频率成分，从与它同时出现的其它频 

率成分分离出来的过程，称为频率解析或频率 

选择性．它常用听觉调谐曲线表征．这是听系 

统某一部位，受不 同频率的声音作用，当引起的 

反应达到相等数值时，声压级随频率变化的函 
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数曲线．调 谐曲线犹如一个滤波器 的 颇 晌 曲 

线，圈 1是听系统的几组调谐曲绂．图中的上 

部用实线或短线标出的，是来源于正常啄鼠底 

膜不同部位的八条耳蜗神经纤维的电反应调谐 

曲线．其中 2kHz以上的五条曲线的形状是不 

对称的：高频一边很陡，低频一边在 80dB左右 

变得平缓．两边相联形成线头 (TIP)，低频的 

平缓部分称为线尾 (TAIL)．这些曲线的线头 

很尖，半功率带宽约 1／3—1／6倍频程，其截止 

频率，由尖头到高频边沿，每倍频程可超过几百 

dB．线头处的相应频率即该神经纤维的特征频 

率，它决定于纤维起源于底膜的部位．图的上 

部用点标出的一组曲线，是豚鼠耳蜗遭到缺氧、 

强噪声暴露或耳毒等因素 的 作 用 ，出现 病 变 

时耳蜗神经纤维的调谐曲线．和前一组曲线对 

比，线尾大体不变，显著的差异在线头部分：尖 

端消失，曲线上移．这表明动物的听觉频率选 

择性和感受性都受到损害．耳蜗铺片所作的病 

理检查进一步表明，病变投生在外毛细胞 ，而内 

毛细胞几乎没有触动，由此可以看出：(1)耳蜗 

的颇率选择或滤波机制带有生理上的脆弱性特 

征 ，即容易受强声和不利的内外环境因素的破 

环；(2)外毛细胞和频率选择性有密切的内在联 

系． 

纯音频率(kHz) 

图 I 听系统调谐曲线 

图下部的一组曲线，是 Von Bekesy，Jo— 

hastone，Wilson等人从啄鼠底膜机械振 动 分 

别铡量的调浩曲线．和图的上部分正常听神经 

纤维的曲线比较，这些曲线的斜率大大降低 ，即 

令采用麦斯堡尔效应或激光等这类先进攫4量技 

术 ，底膜调谐的陡度充其量每倍频程只有两百 

多 dB． 底嗅和听神经之间在颇率选择性上存 

在的这一差值 ，对近 20年来的耳蜗生理学提出 

了挑战．人们必须阐明，耳蜗内存在什么机制 

将频率选择性 由底膜的水平提高到听神经的水 

平．为此 ，产生了所谓“第二滤波器”的设想．人 

们把底膜的机械调谐当作频率选择 的 第 一 阶 

段，是第一滤波器；在它之后的第二阶段，一个 

假想的第二滤波器加锐了耳蝇的机械调谐，使 

之达到听神经频率选择性的水平．调谐曲线的 

线尾是第一滤波器(底膜)分析活动的反映，曲 

线的线头则是第二滤波器作用的结果．两者在 

性质上都是机械的．至于第二滤波器该在耳蠕 

的哪一部位?它的机理如何?正是问题所在． 

1 978年，Ru ssell和 Seller用微 电 极 描 

记出细胞内电位，获得了极有价值的内毛细胞 

调谐曲线，推进了上述问题的探索．图 2是以 

细胞内直流电位为参数的内毛细胞调谐 曲 线． 

其中最低一条的 2mV曲线的调谐锐度，完全达 

到了听神经的调谐水平．这个实验结果清楚说 

明，未知的滤波作用肯定发生在内毛细胞产生 

内部电位之前．这一点，和前述病理条件下观 

察到的外毛细胞和频翠选择性的密切联系结合 

起来 ，促使人们更加注意外毛细胞在未知滤波 

中的作用． 

频率(kHz) 

图 2 柯蒂暴内毛细胞电反应调谐曲线 
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总括地说，有茭耳蜗频率选择性的研究表 

明，作为听系统外周的耳蜗，不只是简单的接收 

器或换 能器，而是兼有相当分析能力的频率分 

析器或滤波器，参与频率分析的也不只是底曦 

振动的机械调谐，还有更精细的分析机制有待 

揭露．它很可能和外毛细胞的活动有关． 

2．耳的声发射 

耳能发射声音，我们简称这种现象为耳声． 

它的发现对耳蜗听觉机理的新解释起了推波助 

浪的作用．耳声表现 为两种基本形式：诱发耳 

声和自发耳声． I978年 Kemp首先发表了他 

记录的诱发耳声．在短声怍用下，通过一套灵 

敏的测声装置，可以在封闭的外耳腔中描记到 

图 3所示的诱发耳声，图上是对 5名昕者的记 

录 ．用短纯音代替短声，也可得到类似的结果． 

从这类记录中，观察到了诱发耳声的一些 

特征：(I)它不是刺激声信号延迟的简单重复， 

其频率是相当分散的．图中5名昕者耳声频率 

各不相同．同一听者，例如最后一个人的耳声 

频率也随时间变化．他们的潜伏期 也 各 不 相 

直 甩声学 

时问 (ms) 

图 3 短声目I起的诱发耳声 

同．大体说，刺激后 8—10ms的起始部分，以 

高额成分为主 ，以后的 l0一l5ms，主要频率降 

低 ；(2)在刺激的声级极低时，它的幅值接近线 

性地增加；当声级较高时，反应幅值太为压缩． 

刺激每增加 3dB，幅值约增值 ldB． 这种非线 

性的特征和图 2中 3条曲线所表现的非线性是 

相似的．典型诱发耳声的绝对声压级从不超过 

20dB．除短声和短音外，能5【起耳谐音的两个 

频率相似的纯音 f·和 (如果 f：／f。< 1 5)，也 

能诱发耳谐声，其频率和耳谐音的相同，即互调 

频率 2f 一 fz或 2fz— f。．它的幅值和其它诱 

发耳声一样 ，也不超过 20dB． 

当外界并无声音作用，有时也能在封闭的 

外耳腔中测到耳声，这就是自发耳声．图 4是 

从人耳测量到的频率为 15I2Hz的自 发 耳 声， 

声压级约 IldB．自发耳声有厂F列特点：(1)它 

是连续的，但可被其它外界声刺激所捕制；(2) 

它是稳定的 ，可维持几年；(3)它的频率通常在 

IkHz和 2kHz之间 ，有时也可高达 8kHz；(4) 

声压级常低于 20dB． 

一  

> 

一  

轻 

嚣 一 

鞭率 fkHz) 

图 4 ^耳 的 自发 耳声 

对耳声现象，不论是诱发的还是自发的，有 

两个需要阐明的问题：它的产生部位和发生机 

理．根据对人和动物的耳声实验观察，耳前认一 

为耳声发生于耳蜗．首先，从时间上说，它若和 

任何神经反射有关 ，它的出现显得太早，若和耳 

道的物理混响有关 ，却又嫌太晚．因此，它的发 

生部位应在耳道和神经反应之间，即耳蜗．此 

外，诱发耳声的潜伏期与声刺激频率之间的制 

约关系，很象底膜行波抵达底膜某部位的时间 

和该部位特征频率之间的制约关系，这也进一 

步肯定耳声和耳蜗的密切关系．虽然在数值上 
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耳声的潜伏期比行渡时程犬 2—3倍，但这也许 

正好表明耳声的机理中包含了耳蜗的其它滤波 

作用．还有，和耳蜗的滤波作用一样，耳声也表 

现出生理上的脆弱性和非线性的特征． 例如 ， 

感觉神经性耳聋达到中等程度的人，都伴有耳 

声的消失．动物实验也证实，强噪声暴露和体 

内环境不利因素的作用，都会严重地降低或消 

除耳声．诱发耳谐声则是耳声非线性的最好说 

明．以上事实都直接或间接地证明，耳声产生 

的声源在耳蜗，而且和耳蜗的滤波作用紧密相 

连，两者可能发生于耳蜗的同一部位，即外毛细 

胞． 

关于耳声产生的机理，Kemp在发现耳声 

之初 ，简称之为“耳回声”．这个名称容易引起 

误解 ，所以被“耳声”取代．事实上，诱发耳声的 

能量超过了耳 蜗将传入的声信号能量被动地反 

射回来的能量．而自发耳声更是在没有外来声 

能作用下出现的．所以，耳声不是简单的回声． 

人们据此推想，耳蜗内很可能存在一个机械性 

的振动源，它产生的能量经过“内耳一中耳听骨 

链一鼓膜”这条现成的耦台声路，在外耳腔中辐 

射 出来成为耳声．自然 ，这和接收声音的正常 

通路恰恰是反其道而行之，可用的频率范 围乃 

被限制在 5kHz以下．至此，对耳蜗机能的认骨 

有了进一步的深化：耳蜗不仅兼具接收和分析 

的功能，而且可能还是效应器．尤其重要的是 

对耳蜗三种机能有了统一认识：耳蜗接收和分 

析声音信号不是一个被动的系统 ，而是一个对 

外来信息能作出反应的能动系统．它作为效应 

器对外来信号产生的反应活动，一方面为声音 

的接收和分析从内邮提供所需要的能量，使耳 

蜗的感受性和选择性都得以提高到极 其敏锐的 

程度，另一方面，此反应活动 ，可能通过传出神 

经的支配，在生理上又间．按的受外来声信号的 

控制，构成一个犹如“正反馈”的动力学的统一 

迥 路、耳声只是上述复杂过程在某些情况下的 

副产物． 

显然，耳蜗观念的这～突破 ，不仅受惠于耳 

蜗频率选择性和耳声的研究，而且还必须从耳 

蜗感受细胞形态的研究中获得启发与支持 ． 

3．听觉感受细胞的新研究——外毛细胞的 

能动性 

内耳底膜上的柯蒂器有两群听 觉 感 受 细 

胞．靠近蜗轴的一排 是内毛细胞，靠外的 3—5 

排是外毛细胞．两者顶端都有纤毛，所以得名 

毛细胞．以往，只知道它们是将声刺激在底膜 

所引起的行渡由机械能转换为神经 能 的 换 能 

器，只知道两者在数 目、形态和神经支配上都有 

很大差异．内毛细胞约有 3500个，外毛细胞约 

在 1 2 000个以上 ．但是，在神经支配上，95弼的 

传入神经元支配着为数较少的内毛细胞，仅5秀 

与数目众多的外毛细胞相连．与此相反，8O 

的传出神经元与外毛细胞相连，支配内毛细胞 

的只占其余的 20瞄． 生物的结构与功能 应 该 

是统一的．两群毛细胞形态上的如 此 巨 大 差 

异，究竟伴随着它们在功能上的什么差异?两 

者在听觉信息加工的过程各起着什么样的不同 

作用?这一直是内耳生物学的不解之谜． 

近十年来，感觉细胞生物学利用先进的神 

经生物技术对毛细胞 ，特别是对它的纤毛的深 

入研究，已为这个问题的解决取得了一些令人 

鼓舞的实验成果． 

(1)感觉纤毛的结构 

每个毛细胞都有约 i00根纤毛．用抗体标 

记方法，在电子显微镜下发现，纤毛是由肌动蛋 

白 (Actin)构成的． 肌动蛋白在一般骨骼肌 

中和肌凝蛋白 (Myosine)一起参与肌肉收 缩 

的作用．如图 5所示，纤毛中的肌动蛋白纤丝 

是互相平行的，其枝根并深入到细胞表面下的 

表皮板中．在表皮板中，不但有肌动蛋白，而且 

也发现了肌凝蛋白． 

(2)纤毛的劲度及其某些功能 

用石英玻璃抽成的微丝，可以测量 出纤毛 

的劲度．实验发现，纤毛的劲度与耳蜗的频率 

定位符台，由基底到蜗孔，劲度从 9dyaecm- 降 

低到 2．idynecm (1dyne一 1o-~N)．从纤毛的 

长度和劲度可以推算出它的谐振频率，丽种毛 

细胞的纤毛 ，其劲度不同，内毛细胞纤毛的劲度 

大约只有外毛细胞的一半 ．内毛细胞纤毛的谐 

振频率由基底到螺孔约为 30i)kHz到 i28kHz． 
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图 5 纤毛 的肌 动蛋 白组织 

外毛细胞的这一数值约为 22kHz到 1．2kHz，大 

体在音频范围．这表明耳蜗的调谐作用主要和 

外毛细胞有关．实验还测定了两种不 同方向的 

纤毛劲度．一种是使听神经纤维增加脉冲活动 

的方向，相反的一种是使脉冲活动降低的方向． 

结果出人意外 ，对兴奋方向的移位比对另一方 

向的会产生大两倍的“阻力”．纤毛的阻力可 以 

理解为是一种类似肌肉活动机制的结果．纤毛 

可能象推动钟摆摆动一样，和外来的纯音莉激 

同步．这种能动机制可以在低声压时放大柯蒂 

器中的机械运动，也可能就是耳声的振源． 

(3)外毛细胞的伸缩性 

抗体标记法和电镜发现 ，肌动蛋白不但存 

在于纤毛和表皮板区，而且也存在于外毛细胞 

体壁上．那末，外毛细胞本身是否也具有某种 

形式的收缩功能呢?为研究这个问题，将离体 

盅甩声学 

的外毛细胞置于能引起一般肌肉细胞收缩的介 

质中，并用钙离子和三磷酸腺菅 (c + ATP) 

加以作用，实验意外地发现，外毛细胞显著缩 

短，直径变窄．用徽电极做细胞内或细胞外的 

电流刺激，外毛细胞也产生了类似的伸缩反应． 

与未受刺激的细胞对比，超极化电流使胞体伸 

长，去极化电流使胞体缩短．长度变化约 1--2 

am． 电刺激反应的潜伏期可达到毫秒和 微秒 

级，说明外毛细胞的伸缩运动反应是抉速的，可 

以和几千赫兹的声音刺激同步． 

上述这些有关听觉感受细胞的研究 证 实 ， 

外毛细胞具有能对刺激作出运动反应的 功 能． 

所以，它是身兼接收器和效应器两种功能的双 

向换能器：既能将底膜振动的机械能转换 为神 

经能，又能将尚未阐明的神经活动转换成机械 

能量，提高柯蒂器的感受性和选择性．与此不 

同，内毛细胞没有膜下肌动蛋白的结构 ，表明它 

主要是一种感受器． 

有关耳蜗频率选择性、耳声和听感觉细胞 

的研究，产生并支持了耳蜗能动机制的新概念． 

显然，它仍然还是一种假说，离耳蜗功能的真实 

图景，尚有很多重大的课题待解决和填补．妇 

两种毛细胞的相互关系 ，传出神经支配在整个 

动力学逼路中的具体途径，与耳声某些表现的 

关联等等．随着研究的深入，耳蜗功能的构想 

和据此建立的耳蜗模型势将有这样或那样的修 

正和改变 ，但耳蜗功能新假说所带来的思想解 

放将大大加速耳蜗力学和耳蜗生理学的进展则 

是毫无疑问的．人们有理由相信，未来十年将 

对耳蜗奥秘的研 究取得突破． 

维普资讯 http://www.cqvip.com 
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