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В В Е Д Е Н И Е

В  н а с т о я щ е е  в р е м я  в с е  б о л е е  т в е р д ы м  с т а н о 

в и т с я  м н е н и е ,  ч т о  о с н о в н а я  ф у н к ц и я  н е й р о н н ы х  

с т р у к т у р  с л у х о в о г о  а н а л и з а т о р а  с о с т о и т  в  в ы д е л е 

н и и  в р е м е н н ы х  и з м е н е н и й  п а р а м е т р о в  з в у к о в о г о  

с и г н а л а .  З а м е т и м ,  ч т о  и м е н н о  э т а  т о ч к а  з р е н и я  

д о м и н и р о в а л а  в  п о д х о д е ,  р а з в и в а е м о м  в о  в т о р о й  

п о л о в и н е  п р о ш л о г о  с т о л е т и я  о т е ч е с т в е н н о й  

ш к о л о й  ф и з и о л о г о в ,  р у к о в о д и м о й  Г . В .  Г е р ш у н и  

1 1 , 2 | .  О д н а к о  д о  с и х  п о р  о с т а е т с я  н е я с н ы м ,  к а к и е  

и м е н н о  в р е м е н н ы е  о с о б е н н о с т и  с и г н а л а  в е д у т  к  

в о з б у ж д е н и ю  т о й  и л и  и н о й  к л е т к и  с л у х о в о г о  а н а 

л и з а т о р а .  Я с н о  т о л ь к о ,  ч т о  п р о с т а я  л и н е й н а я  

с в я з ь  а м п л и т у д ы  с и г н а л а  с  в е р о я т н о с т ь ю  р е а к ц и и  

н е й р о н а  р е а л и з у е т с я  в е с ь м а  р е д к о .  Д а ж е  п р и  и с 

с л е д о в а н и и  н а ч а л ь н о г о  у ч а с т к а  р е а к ц и и  н е й р о 

н о в  н а  т о н а л ь н ы е  о т р е з к и  т а к а я  с в я з ь  у ж е  д а в н о  

п о д в е р г а е т с я  к р и т и к е  | 3 | .  М о ж н о  д о п у с т и т ь ,  ч т о  

о с н о в н а я  ф у н к ц и я  н е й р о н н ы х  с е т е й  с л у х о в о г о  

а н а л и з а т о р а  с о с т о и т  в  в ы д е л е н и и  о п р е д е л е н н ы х  

х а р а к т е р н ы х  и з м е н е н и й  а м п л и т у д ы  в  о п р е д е л е н 

н ы х  ч а с т о т н ы х  п о л о с а х .  Э т о  п о л о ж е н и е  в ы с к а з ы 

в а л о с ь  у ж е  в  р а н н и х  р а б о т а х  | 4 |  и  н а х о д и т  с в о е  

п о д т в е р ж д е н и е  в  с о в р е м е н н о й  л и т е р а т у р е  | 5 | .

Д о п о л н и т е л ь н ы е  с л о ж н о с т и  в  и с с л е д о в а н и и  

к о д и р о в а н и я  з в у к а  н е й р о н а м и  с л у х о в о г о  п у т и  

о п р е д е л я ю т с я  и  т е м  ф а к т о м ,  ч т о  с о о т в е т с т в у ю 

щ и е  м е х а н и з м ы  м о г у т  п р и н ц и п и а л ь н о  и з м е н я т ь 

с я  в  п р о ц е с с е  а д а п т а ц и и .  В  н а ш и х  п р е д ш е с т в у ю 

щ и х  р а б о т а х  б ы л о  п о к а з а н о ,  ч т о  с в о й с т в а  н е й р о 

н о в  с л у х о в о г о  а н а л и з а т о р а  м о г у т  р а д и к а л ь н о  

м е н я т ь с я  п р и  п е р е х о д е  с и с т е м ы  о т  н е а д а п т и р о в а н 

н о г о  р е ж и м а  к  а д а п т и р о в а н н о м у .  Э т и  и з м е н е н и я  

п р о я в л я л и с ь  в  р е з к о м  п о д а в л е н и и  о т в е т а  н а  с и г н а 

л ы  п о с т о я н н о й  а м п л и т у д ы  п р и  м н о г о к р а т н о м  п о 

в ы ш е н и и  ч у в с т в и т е л ь н о с т и  к  м а л ы м  к о с и н у с о и 

д а л ь н ы м  | 6 - 8 |  и  ш у м о в ы м  | 9 |  и з м е н е н и я м  а м п л и 

т у д ы ,  в  т о м  ч и с л е  д а ж е  и  к  е е  д е к р е м е н т а м  1 1 0 | .

У с и л е н и е  р е а к ц и и  н а  с л а б ы е  и з м е н е н и я  с и г н а 

л а  в  п р о ц е с с е  а д а п т а ц и и  я в л я е т с я ,  п о - в и д и м о м у ,  

у н и в е р с а л ь н ы м  м е х а н и з м о м  с л у х о в о г о  а н а л и з а ,  

п о с к о л ь к у  о н  б ы л  о п и с а н  к а к  у  а м ф и б и й  | 6 — 8 | ,  

т а к  и  у  м л е к о п и т а ю щ и х  1 1 1 —  1 3 1. Н а б л ю д а е т с я  о н
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д а ж е  в  р е а к ц и и  в о л о к о н  с л у х о в о г о  н е р в а  н а  э л е к 

т р и ч е с к у ю  с т и м у л я ц и ю  у л и т к и  1 1 4 | .

П р о ц е с с ы  а д а п т а ц и и ,  в е д у щ и е  к  п о д ч е р к и в а н и ю  

в р е м е н н ы х  и з м е н е н и й  с и г н а л а ,  х а р а к т е р и з у ю т с я  

в е с ь м а  р а з л и ч н ы м и  п о с т о я н н ы м и  в р е м е н и  —  о т  д е 

с я т к о в  м и л л и с е к у н д  ( к р а т к о в р е м е н н а я  а д а п т а ц и я )  

д о  м н о г и х  м и н у т  и  ч а с о в  ( д о л г о в р е м е н н а я  а д а п т а 

ц и я ,  о б у ч е н и е ) .  С н и ж е н и е  п о р о г о в  о б н а р у ж е н и я  

м о д у л я ц и и  в  а д а п т и р о в а н н о м  р е ж и м е  о т м е ч а л о с ь  и  

в  п с и х о а к у с т и ч е с к и х  э к с п е р и м е н т а х  1 1 5 | .

П р и  а н а л и з е  м е х а н и з м о в  н е й р о н н о г о  к о д и р о 

в а н и я  о г и б а ю щ е й  в  а д а п т и р о в а н н о м  р е ж и м е  в  к а 

ч е с т в е  с т и м у л о в  н е р е д к о  п р и м е н я л и с ь  т о н ы  о п 

т и м а л ь н о й  ч а с т о т ы ,  с и н у с о и д а л ь н о  м о д у л и р о 

в а н н ы е  п о  а м п л и т у д е  1 1 6 — 2 0 | .  Ц е л ь ю  т а к и х  р а б о т  

о б ы ч н о  б ы л о  п о л у ч е н и е  ч а с т о т н о й  х а р а к т е р и с т и 

к и  н е й р о н а  п о  о г и б а ю щ е й .  М н о г и е  а в т о р ы  п р е д 

п о л а г а л и  н а л и ч и е  в  в ы с ш и х  о т д е л а х  с л у х о в о й  с и 

с т е м ы  н а б о р а  н е й р о н о в ,  д е й с т в у ю щ и х  к а к  у з к о п о 

л о с н ы е  ф и л ь г р ы  о г и б а ю щ е й ,  о д н а к о  ф а к т и ч е с к и  

у з к о п о л о с н ы х  ф и л ь т р о в  н е  б ы л о  о б н а р у ж е н о  н и  у  

о д н о г о  и з  и с с л е д о в а н н ы х  о б ъ е к т о в  1 1 9 — 2 1 1.

В  п о с л е д н е е  в р е м я  и з у ч е н и е  в р е м е н н ы х  х а р а к 

т е р и с т и к  с л у х о в ы х  н е й р о н о в  в  а д а п т и р о в а н н о м  

р е ж и м е  о с у щ е с т в л я е т с я  ч а щ е  в с е г о  г а к  н а з ы в а е 

м ы м  м е т о л о м  о б р а т н о й  т р и г г е р н о й  к о р р е л я ц и и  

12 2 1. П р и  т а к о й  м е т о д и к е  в ы я в л е н и е  о с о б е н н о 

с т е й  с и г н а л а ,  в е д у щ и х  к  п о я в л е н и ю  о т в е т а  к л е т к и ,  

п р о и з в о д и т с я  п у т е м  с и н х р о н н о г о  с у м м и р о в а н и я  

у ч а с т к а  ш у м о ш г о  в х о д н о г о  с и г н а л а ,  н е п о с р е д 

с т в е н н о  п р е д ш е с т в у ю щ е г о  п о я в л е н и ю  с п а й к а .  М а 

т е м а т и ч е с к и  э т о  с о о т в е т с т в у е т  к о р р е л я ц и и  е д и 

н и ч н о г о  и м п у л ь с а  с о  с л у ч а й н ы м  п р о ц е с с о м ,  р е а 

л и з а ц и я м и  к о т о р о г о  я в л я ю т с я  у ч а с т к и  с и г н а л а ,  

п р е д ш е с т в у ю щ и е  в о з н и к н о в е н и ю  и м п у л ь с а .  У к а 

з а н н ы й  м е т о д и ч е с к и й  п р и е м  б ы л  и с п о л ь з о в а н  

д л я  и з у ч е н и я  м е х а н и з м о в  к о д и р о в а н и я  к а к  н е п о 

с р е д с т в е н н о  ш у м о в ы х  с и г н а л о в ,  т а к  и  ш у м о в о й  

о г и б а ю щ е й  т о н а л ь н ы х  с и г н а л о в  12 3 — 2 6 | .  Е с л и  в  

к а ч е с т в е  н е с у щ е й  и с п о л ь з о в а л и  ш и р о к о п о л о с 

н ы й  ш у м ,  г о  и з у ч а л а с ь  к о р р е л я ц и я  о т в е т а  с  о г и 

б а ю щ е й  с и г н а л а  в  о т д е л ь н ы х  ч а с т о т н ы х  п о л о с а х  

1 2 7 - 3 1 1.

Н а м и  б ы л  п р е д л о ж е н  н е с к о л ь к о  и н о й  м е т о д  

с о п о с т а в л е н и я  д и н а м и к и  р е а к ц и и  н е й р о н а  с  

ф о р м о й  о г и б а ю щ е й  д л и т е л ь н о г о  т о н а л ь н о г о  с и г 

н а л а .  В  а д а п т и р о в а н н о м  р е ж и м е  в  к а ч е с т в е  с т и 

м у л а  и с п о л ь з о в а л и с ь  т о н ы ,  м о д у л и р о в а н н ы е  н е  

н е п р е р ы в н ы м  с л у ч а й н ы м  ш у м о м ,  а  п о в т о р я ю щ и 

м и с я  ф и к с и р о в а н н ы м и  о т р е з к а м и  ш у м а .  П р и  

э т о м  р а с п р е д е л е н и е  в е р о я т н о с т и  г е н е р а ц и и  с п а й 

к а  н а  д л и н е  э т о г о  о т р е з к а  с о п о с т а в л я л о с ь  с  и з 

в е с т н о й  э к с п е р и м е н т а т о р у  д и н а м и к о й  и з м е н е 

н и я  а м п л и т у д ы  с и г н а л а  н а  т о м  ж е  п е р и о д е .  Т а к о й  

п о д х о д  б ы л  п р и м е н е н  н а м и  д л я  н е й р о н о в  с л у х о 

в о г о  ц е н т р а  с р е д н е г о  м о з г а  о з е р н о й  л я г у ш к и  | 3 2 | .

З а м е т и м ,  ч т о ,  н е с м о т р я  н а  м е т о д и ч е с к и е  р а з 

л и ч и я ,  в с е  р а с с м о т р е н н ы е  п о д х о д ы  п о з в о л я л и  

а н а л и з и р о в а т ь  в з а и м о с в я з ь  в е р о я т н о с т и  г е н е р а 

ц и и  н е й р о н о м  и м п у л ь с н о г о  р а з р я д а  и с к л ю ч и 

т е л ь н о  с  а м п л и т у д о й  с и г н а л а .  М е ж д у  т е м ,  к а к  у ж е  

о т м е ч а л о с ь  р а н е е ,  о т в е т  к л е т к и  з а в и с и т  н е  т о л ь к о  

о т  э т о г о  п а р а м е т р а .  С у щ е с т в у е т  м н о ж е с т в о  д о 

п о л н и т е л ь н ы х  ф а к т о р о в ,  в л и я ю щ и х  н а  р е а к ц и ю .  

Д и н а м и к а  в х о д н о г о  с и г н а л а ,  п о с т у п а ю щ е г о  н а  

н е й р о н ,  у ж е  с а м а  м о ж е т  с у щ е с т в е н н о  о т л и ч а т ь с я  

о т  о г и б а ю щ е й  з в у к а .  К р о м е  т о г о ,  к а ж д ы й  и с с л е 

д у е м ы й  н е й р о н ,  н е с о м н е н н о ,  в н о с и т  р я д  н е л и 

н е й н ы х  п р е о б р а з о в а н и й ,  о п р е д е л я е м ы х  а к к о м о 

д а ц и е й ,  э ф ф е к т а м и  п р я м о й  и  о б р а т н о й  м а с к и 

р о в к и  и ,  н а к о н е ц ,  п о р о г о в ы м  у с т р о й с т в о м  | 3 3 | .

В ы с к а з а н н ы е  с о о б р а ж е н и я  о п р е д е л я ю т  н е о б 

х о д и м о с т ь  д а л ь н е й ш е г о  и з у ч е н и я  м е х а н и з м о в  к о 

д и р о в а н и я  в р е м е н н о г о  т е ч е н и я  о г и б а ю щ е й  в  н е й 

р о н н о й  с е т и  с л у х о в о г о  а н а л и з а т о р а .  Ц е л ь ю  д а н 

н о й  р а б о т ы  я в л я л о с ь  с о п о с т а в л е н и е  в р е м е н н о й  

д и н а м и к и  р е а к ц и и  с л у х о в ы х  н е й р о н о в  с  ш у м о в ы 

м и  н и з к о ч а с т о т н ы м и  и з м е н е н и я м и  а м  п л и  г у д ы  

т о н а л ь н о г о  с и г н а л а .  Р а б о т а  в е л а с ь  н а  н е й р о н а х  

в т о р о г о  п о р я д к а ,  р а с п о л о ж е н н ы х  в  д о р с а л ь н о м  

( к о х л е а р н о м )  я д р е  п р о д о л г о в а т о г о  м о з г а  а м ф и 

б и й .  П р и  э т о м  н а с  и н т е р е с о в а л а  н е  т о л ь к о  с в я з ь  

о т в е т а  с  п р е д ш е с т в у ю щ е й  е м у  а м п л и т у д о й  с и г н а 

л а ,  н о  и  е г о  с в я з ь  с  д и н а м и к о й  а м п л и т у д ы  — 

п р е ж д е  в с е г о ,  с о  с к о р о с т ь ю  е е  и з м е н е н и я .  Д л я  

м о д у л я ц и и  и с п о л ь з о в а л и с ь  ш у м о в ы е  с и г н а л ы  с  

р а з л и ч н ы м  с п е к т р а л ь н ы м  с о с т а в о м :  о т  в е с ь м а  

н и з к о ч а с т о т н о г о  ( 0 — 1 5  Г ц )  д о  с р а в н и т е л ь н о  в ы 

с о к о ч а с т о т н о г о  ( 0 - 1 5 0  Г ц ) .

Н е к о т о р ы е  п р е д в а р и т е л ь н ы е  р е з у л ь т а т ы  и с 

с л е д о в а н и й ,  и с п о л ь з у ю щ и х  т о т  ж е  п о д х о д  п р и м е 

н и т е л ь н о  к  н е й р о н а м  с р е д н е г о  м о з г а ,  п р и в е д е н ы  

в  р а б о т а х  13 6 ,  3 7 ] .

М Е Т О Д И К А

П о д г о т о в к а  ж и в о т н о г о  

и  р е г и с т р а ц и я  н е й р о н н о й  а к т и в н о с т и

М е т о д и к а  в н е к л е т о ч н о й  р е г и с т р а ц и и  и м п у л ь с 

н о й  а к т и в н о с т и  у  н е й р о н о в  д о р с а л ь н о г о  я д р а  п р о 

д о л  г о в а т о т  м о з г а  л я г у ш е к  б ы л а  в  д о с т а т о ч н о й  м е р е  

с т а н д а р г н о й  и  п о д р о б н о  о п и с а н а  в  п р е д ы д у щ и х  

п у б л и к а ц и я х  | 6 - 1 0 | .  Э к с п е р и м е н т а л ь н а я  р а б о т а  в е 

л а с ь  н а  п р о т я ж е н и и  о с е н н е - з и м н и х  п е р и о д о в  

2 0 0 6 - 2 0 1 0  гг .  с  т р а в я н ы м и  л я г у ш к а м и  ( R a n a  Г. t e m -  

p o r a r i a ) y с о х р а н я е м ы м и  в  х о л о д и л ь н и к е  п р и  т е м 

п е р а т у р е  + 2 ° С .  Ж и в о т н о м у ,  н а х о д я щ е м у с я  в  с о 

с т о я н и и  х о л о д о в о г о  н а р к о з а  13 8 ,  3 9 | ,  п р о в о д и л и  

п е р ф о р а ц и ю  ч е р е и а д л я  в в е д е н и я  м и к р о э л с к т р о д а .  

П о с л е  ф а р м а к о л о г и ч е с к о г о  о б е з д в и ж е н и я  ( а л л о ф с -  

р и н )  ж и в о т н о е  п о м е щ а л и  в  з в у к о и з о л и р о в а н н у ю  

к а м е р у .  С т е к л я н н ы й  м и к р о э л е к т р о д  с  д и а м е г р о м  

к о н ч и к а  2 — 3  м к м  п е р е м е щ а л с я  в  д о р с о 1* е н т р а л ь н о м  

н а п р а в л е н и и  к а у д а л ь н о  о т  м о з ж е ч к а  н а  с т о р о н е ,  

и п с и л а т е р а л ь н о й  б а р а б а н н о й  п е р е п о н к е  о б ъ е к т а ,  

н а  к о т о р у ю  п о д а в а л с я  а к у с т и ч е с к и й  с т и м у л  о т  

д и н а м и ч е с к о г о  т е л е ф о н а  ч е р е з  з в у к о п р о в о д .  С о 
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б л ю д а л и с ь  э т и ч е с к и е  п р а в и л а  о б р а щ е н и я  с  ж и 

в о т н ы м и ,  у к а з а н н ы е  в  14 0 1.

В х о д  м и к р о э л е к т р о д а  в  д о р с а л ь н о е  я д р о  л е г к о  

о т м е ч а л с я  н о  р е з к о м у  в о з р а с т а н и ю  м у л ь т и к л е т о ч -  

н о й  и м п у л ь с н о й  а к т и в н о с т и ,  в ы з в а н н о й  п р о б н ы м  

с т и м у л о м  — ш и р о к о п о л о с н ы м  с и г н а л о м  д л и т е л ь 

н о с т ь ю  2 0 0  м с ,  п р е д ъ я в л я е м ы м  р а з  в  с е к у н д у .  С м е 

ш е н и е  м и к р о э л е к т р о д а  в  я д р е  о с у щ е с т в л я л о с ь  с  

ш а г о м  в  4  м к м .  К о г д а  н а  ф о н е  м у л ь т и  к л е т о ч н о й  

а к т и  в н о с т и  в о з и  и  к а л  и  с т а н д а р т » !  ы е  и  м  н у д  ь с  ы  

б о л ь ш о й  а м п л и т у д ы ,  д в и ж е н и е  э л е к т р о д а  о с т а -  

н а в л и в а л и .  И м п у л » > с »>1 p e i  и с г р и р у е м о й  к л е т к и  

о б » » 1ч н о  п р е в ы ш а л и  ш у м о в о й  ф о н  б о л е е  ч е м  в  

п я т ь  р а з .  Н а  н а ч а л ь н о м  э т а п е  и с с л е д о в а н и я ,  

п р е д ъ я в л я я  т о н а л ь ш я е  о т р е з к и  р а з н о г о  у р о в н я  и  

ч а с т о т ы ,  о п р е д е л я л и  х а р а к т е р и с т и ч е с к у ю  ч а с т о т у  

и  п о р о г  р е г и с т р и р у е м о й  к л е т к и .

П о с л е  п р е о б р а з о в а н и я  с п а й к о в  в  с т а н д а р т н у ю  

а н а л о г о в у ю  ( т р и г г е р  Ш м и д т а ) ,  а  з а т е м  и  ц и ф р о 

в у ю  ( А Ц Г 1 )  ф о р м у ,  о н и  в н о с и л и с ь  в  к о м п ь ю т е р .  В  

п р о ц е с с е  э к с п е р и м е н т а  ф и к с и р о в а л и с ь  м о м е н т ы  

1ю з н и к н о в е н и я  в с е х  и м п у л ь с о в  н е й р о н а ,  а  т а к ж е  

с и н х р о и м п у л ь с о в ,  с о о т в е т с т в у ю щ и х  н а ч а л у  к а ж 

д о ю  о т р е з к а  а м п л и т у д н о й  м о д у л я ц и и .

Х а р а к т е р и с т и к и  с и г н а л а

С и г н а л о м  с л у ж и л  т о н ,  м о д у л и р о в а ш н я й  п о  

а м и л  и  г у д е  п о в т о р я ю щ и м и с я  о т р е з к а м и  ш у м а .  О н  

ф о р м и р о « * а л с я  а н а л о ю в ы м и  у с т р о й с т в а м и  —  г е н е 

р а т о р о м  ш у м о в  ф и к с и р о в а н н о й  ф о р м ы  Г - 5 - 5 4  и  г е 

н е р а т о р о м  с и н у с о и д а л 1>н»>1х  к о л е б а н и й  Г - 3 - 1 1 0 ,  

и м е ю щ и м  в х о д  д л я  о с у щ е с т в л е н и я  а м п л и т у д н о й  

м о д у л я ц и и .  Г л у б и н а  м о д у л я ц и и ,  о п р е д е л я в ш а я с я  

з н а ч е н и е м  с и г н а л а  н а  в ы х о д е  « е н е р а г о р а  ш у м а  п р и  

ф и к с и р о в а н н о м  у р о в н е  « « с м о д у л и р о в а н н о ю  с и 

н у с о и д а л ь н о г о  с и г н а л а ,  п р е д « ш р и т е л ь н о  к а л и б 

р о в а л а с ь .  Д л я  п р о с т о т ы  б у д е м  в ы р а ж а т ь  и н т е н -  

с и в » « о с т ь  с и г н а л а  в  д е ц и б е л а х  о т н о с и т е л ь » « о  п р е 

в ы ш е н и я  е г о  у р о в н я  б е з  м о д у л я ц и и  н а д  п о р о ю м  

р е а к ц и и  н е й р о н а  ««а о т р е з к и  т а к ж е  н е м о д у л и р о -  

в а н н о г о  т о н а ,  х о т я  и з в е с т н о ,  ч т о  с р е д н е е  з н а ч е -  

п и е  у р о в н я  н е с к о л ь к о  р а с т е т е  г л у б и н о й  м о д у л я 

ц и и ,  а  м г н о в е н н ы й  у р о в е » « ь  в  т е ч е н и е  к а ж д о г о  п е 

р и о д а ,  е с т е с т в е н н о ,  м е н я е т с я  в  с о о т в е т с т в и и  с  

ф о р м о й  м о д у л и р у ю щ е й  ф у » « к ц и и .  Г л у б и н у  м о д у 

л я ц и и  м ы  в ы р а ж а л и  в  п р о ц е н т н о м  о т н о ш е н и и  

с р е д « « е к в а д р а т и ч н о ю  з н а ч е н и я  ш у м о в о г о  с и г н а 

л а  к  с р е д н е м у  з н а ч е н и ю  а м п л и т у д ы  н е с у щ е й .  В  

с в я з и  с  э т и м  п р и  у к а з а н н о й  г л у б и » « е  м о д у л я ц и и  

3 0 %  в  о п р е д е л е н ш я х  т о ч к а х  п е р и о д а  о т к л о н е н и я  в  

к а ж д у ю  и з  с т о р о н  м о г л и  с о с т а в л я т ь  7 0 - 9 0 %  ( д о  г р е х  

в е л и ч и н  с р е д н е к в а д р а т и ч н о г о  у к л о н е н и я ) .  Е с л и  

и з м е р я т ь  э т и  о т к л о н е » « и я  в  л о г а р и ф м и ч е с к о м  м а с 

ш т а б е ,  т о  в  т о ч к а х  м и н и м у м а  у р о в е н ь  м о г  б ы т ь  н а  

2 0  д Б  м е н ь ш е ,  ч е м  в  т о ч к е  м а к с и м у м а .

З а д а ч е й  н а с т о я щ е й  р а б о т ы  я в л я л о с ь  и з у ч е н и е  

в з а и м н о й  к о р р е л я ц и и  д в у х  ф у н к ц и й :  ф и к с и р о -  

в а н н о й  ф о р м ы  о д н о ю  « « е р и о д а  м о д у л и р у ю щ е г о

ш у м о в о ю  с и г н а л а  и  р а с п р е д е л е н и я  в е р о я т н о с т и  

п о я в л е н и я  н е й р о н н о г о  о т в е т а  ( с п а й к а )  н а  п р о т я 

ж е н и и  э т о г о  п е р и о д а .  П о л у ч а е м у ю  э к с п е р и м е н 

т а л ь н у ю  ш я б о р к у  у к а з а н н о « т >  р а с п р е д е л е н и я  б у д е м  

н а з ы в а т ь  ц и к л и ч е с к о й  г и с т о г р а м м о й ,  о т л и ч а я  е е  о т  

ф а з о « ю й  « и с т о « р а м м ы ,  к о т о р а я  и с п о л ь з у е т с я  п р и  

и с с л е д о в а н и и  с и н у с о и д а л ь н о й  м о д у л я ц и и .  В с е г о  

б ы л о  и с п о л ь э о 1* а н о  т р и  ч а с т о т н ы х  д и а п а з о н а  м о 

д у л и р у ю щ и х  ш у м о в  ( 0 —  1 5  Г ц ;  0 - 5 0  Г ц  и  0 —  15 0  Г ц )  

и  в  к а ж д о м  и з  ч а с т о т н ы х  д и а п а з о н о в  и с п о л ь з о в а 

н о  п о  т р и  с и г н а л а ,  р а з л и ч а ю щ и х с я  п о  с в о е й  д л и 

т е л ь н о с т и  и  п о  с » ю е й  ф о р м е .  П о с к о л ь к у  н а ч а л ь 

н о е  и  к о н е ч н о е  з н а ч е н и я  м о д у л и р у ю « » ш х  ф у н к 

ц и й  б ы л и  с о г л а с о в а » « « » 1 ,  п е р е х о д н ы е  э ф ф е к т ы  

о т с у т с т в о в а л и .  В  к а ч е с т в е  н е с у щ е й  в с е г д а  и с 

п о л ь з о в а л а с ь  о п т и м а л ь н а я  ч а с т о т а  и с с л е д у е м о г о  

н е й р о н а  ( о б ы ч н о  в  д и а п а з о н е  о т  0 . 3  д о  2 . 0  к Г ц ) .  

Н а и в ы с ш а я  ч а с т о т а  м о д у л и р у ю щ е й  ф у н к ц и и  б ы -  

л а  н и ж е  н е с у щ е й  ч а с т о т ы  п о  к р а й н е й  м е р е  в  ч е т ы  -  

р е  р а з а .

А к у с т и ч е с к и й  с и г н а л  п о с т у п а л  н а  б а р а б а » « н у ю  

п е р е п о н к у ,  и п с и л а т е р а л ь н у ю  и с с л е д у е м о й  о б л а 

с т и  м о з г а ,  ч е р е з  з в у к о п р о 1ю д  о т  д и н а м и ч е с к о ю  

т е л е ф о » 1а  и  и з м е р я л с я  к а л и б р о в а н н ы м  т е л е ф о 

н о м  с  н а с а д к о й .

О б р а б о т к а  р е з у л ь т а т о в

К а к  у ж е  у к а з ы в а л о с ь ,  в о  в р е м я  д е й с т в и я  з в у к а  

ф и к с и р о в а л и с ь  м о м е н т ы  в о з н и к н о в е н и я  в с е х  

с п а й к о в ,  а  т а к ж е  с и н х р о и м п у л ь с о в ,  г е н е р и р у е -  

м ы х  в  ф и к с и р о в а н н о й  т о ч к е  к а ж д о г о  м о д у л и р у ю 

щ е г о  о т р е з к а .  П а р а л л е л ь н о  к а ж д ы е  п о с л е д у ю щ и е  

д в е  с е к у | « д ы  к о н т р о л  и  р о в а л  а с  ь  о т н о с и т е л ь н а я  

у с т о й ч и в о е г ь  ч а с т о т ы  и м п у л ь с а ц и и . Р е г и с т р а -  

ц и ю  а к т и в н о с т и ,  в ы з в а н н о й  т о н о м ,  м о д у л и р о 

в а н н ы м  п о в т о р я ю щ и м и с я  ш у м о в ы м и  о т р е з к а м и ,  

н а ч и н а л и  т о л ь к о  т о « д а ,  к о г д а  с р е д н я я  ч а с т о т а  

р а з р я д о в  к л е т к и  с т а б и л и з и р о в а л а с ь .  У ж е  п о с л е  

э к с п е р и м е н т а  п о л у ч а л и  ц и к л и ч е с к у ю  г и с т о г р а м 

м у ,  в о с п р о и з в о д я щ у ю  з а в и с и м о с т ь  в е р о я т н о с т и  

г е н е р а ц и и  с п а й к а  н е й р о н о м  о т  в р е м е н и  н а  п р о т я 

ж е н и и  о д н о г о  п е р и о д а  м о д у л и р у ю щ е й  ш у м о « ю й  

ф у н к ц и и .  В«>1ч и с л я л и  к о р р е л я ц и ю  п о л у ч е н н о й  

ц и к л и ч е с к о й  г и с т о « р а м м « я  с  п е р и о д о м  и с п о л ь з о 

в а н н о г о  м о д у л и р у ю щ е г о  с и г н а л а ,  п р и ч е м  и с -  

п о л ь з о в а л и  ц и к л и ч е с к и й  с д в и г ,  ч т о  п о з в о л я л о  и з 

б е ж а т ь  п а д е н и я  ф у н к ц и и  к о р р е л я ц и и  в с л е д с т в и е  

п о я в л е н и я  н у л е в « > « х  з н а ч е н и й .  П о л у ч е н н « » 1е  к о р 

р е л я ц и о н н ы е  ф у н к ц и и  п р е д с т а в л я л и  в  о т н о с и 

т е л ь н о м  м а с ш т а б е ,  к о т о р « » 1й  б ы л ,  о д н а к о ,  н е и з м е 

н е н  п р и  и з м е н е н и и  п а р а м е т р о в  с и г н а л а .  С р а в н е 

н и е  ч и с л е н н ы х  о ц е н о к  п а р а м е т р о в  р е а к ц и и  

о с у щ е с т в л я л о с ь  с т а н д а р т  «я м и  с т а т и с т и ч е с к и м и  

м е т о д а м и .
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Р Е З У Л Ь Т А Т Ы

В  о т л и ч и е  о т  н е й р о н о в  п о л у к р у ж н о г о  т о р у с а ,  

к л е т к и  к о х л е а р н о г о  я д р а  а м ф и б и й  с р а в н и т е л ь н о  

о д н о р о д н ы  п о  х а р а к т е р и с т и к а м  с в о е г о  о т в е т а  н а  

т о н а л ь н ы е  о т р е з к и ,  д е м о н с т р и р у я  в  б о л ь ш и н с т в е  

с л у ч а е в  т о н и ч е с к у ю  р е а к ц и ю ,  п р о д о л ж а ю щ у ю с я  

в с е  в р е м я  в о з д е й с т в и я  т о н а л ь н о г о  о т р е з к а  д л и 

т е л ь н о с т ь ю  в  н е с к о л ь к о  с о т е н  м и л л и с е к у н д .  П о 

с л е  п е р и о д а  а д а п т а ц и и  к  д е й с т в и ю  н е п р е р ы в н о г о  

а м п л и т у д н о - м о д у л и р о в а н н о г о  с и г н а л а  с  д о с т а 

т о ч н о й  г л у б и н о й  м о д у л я ц и и  и м п у л ь с а ц и я  б о л ь 

ш и н с т в а  э т и х  к л е т о к  о с т а е т с я  с т а б и л ь н о й .

В  к о х л е а р н о м  я д р е  и м е е т с я  т а к ж е  п о п у л я ц и я  

к л е т о к  ф а з и ч е с к о г о  т и п а ,  к о т о р ы е  в  о т в е т  н а  н а 

ч а л о  п р е д ъ я в л е н и я  т о н а л ь н ы х  о т р е з к о в  р е а г и р у 

ю т  т о л ь к о  о д н и м  и л и  н е с к о л ь к и м и  с п а й к а м и .  

М н о г и е  к л е т к и  э т о г о  т и п а  н е  р е а г и р о в а л и  в  т е ч е 

н и е  д л и т е л ь н о г о  д е й с т в и я  т о н о в  д а ж е  с  б о л ь ш о й  

г л у б и н о й  м о д у л я ц и и .  П о э т о м у  в  а н а л и з  б ы л и  

в к л ю ч е н ы  т о л ь к о  т р и  ф а з и ч е с к и х  н е й р о н а ,  с т а 

б и л ь н о  о т в е ч а в ш и х  н а  д л и т е л ь н ы й  а м п л и т у д н о -  

м о д у л и р о в а н н ы й  с и г н а л .

В  ц е л о м ,  р е а к ц и и  н а  д л и т е л ь н ы е  т о н ы ,  м о д у л и -  

р о в а н н ы е  п о в т о р я ю щ и м и  о г р е з к а м и  ш у м а ,  в  у с л о 

в и я х  п о л н о й  а д а п т а ц и и  б ы л и  и з у ч е н ы  у  3 2  к л е т о к  

д о р с а л ь н о г о  я д р а .  К а к  у ж е  у к а з ы в а л о с ь ,  и с с л е д о 

в а л и с ь  т о л ь к о  т е  к л е т к и ,  к о т о р ы е  с т а б и л ь н о  о т в е 

ч а л и  н а  и с п о л ь з у е м ы й  с и г н а л  п о с л е  н е с к о л ь к и х  

д е с я т к о в  с е к у н д  е г о  п р е д ъ я в л е н и я ,  н е  п р о я в л я я  

в ы р а ж е н н о г о  т р е н д а  ч а с т о т ы  и м п у л ь с а ц и и .

Н а  р и с .  1 а  п р и в е д е н ы  ц и к л и ч е с к и е  г и с т о г р а м 

м ы  т и п и ч н о г о  т о н и ч е с к о г о  н е й р о н а  к о х л е а р н о г о  

я д р а  т р а в я н о й  л я г у ш к и ,  п о л у ч е н н ы е  п р и  д е й с т в и и  

т о н а  х а р а к т е р и с т и ч е с к о й  ч а с т о т ы ,  м о д у л и р о в а н н о 

г о  о т р е з к а м и  ш у м а  в  п о л о с е  ч а с т о т  0 — 5 0  Г ц .  С и г н а л  

с о с т о я л  и з  4 8  и д е н т и ч н ы х  о т р е з к о в  м о д у л и р у ю 

щ е й  ф у н к ц и и  д л и т е л ь н о с т ь ю  п о  1 0 2 4  м с .  С р е д н е е  

з н а ч е н и е  у р о в н я  с и г н а л а  н а  2 0  д Б  п р е в ы ш а л о  п о 

р о г  р е а к ц и и  к л е т к и ,  с р е д н е к в а д р а т и ч н о е  з н а ч е 

н и е  г л у б и н ы  м о д у л я ц и и  с о с т а в л я л о  2 0 % .  С е р о й  

л и н и е й  п о к а з а н а  ф о р м а  о г и б а ю щ е й .  В и д н о ,  ч т о  

о т в е т ы  к л е т к и  в о з н и к а ю т  п о ч т и  и с к л ю ч и т е л ь н о  

н е п о с р е д с т в е н н о  п о с л е  м о м е н т о в  м а к с и м у м о в  

а м п л и т у д ы ,  п р и ч е м  в  п е р в о м  п р и б л и ж е н и и  в е л и 

ч и н а  п и к а  п р и м е р н о  п р о п о р ц и о н а л ь н а  з н а ч е н и ю  

м а к с и м у м а .  Н а  в к л а д к е  к  э т о м у  р и с у н к у  п р и в е д е 

н ы  ф у н к ц и и  к о р р е л я ц и и  с и г н а л а  и  ц и к л и ч е с к о й  

г и с т о г р а м м ы .  Э т и  ф у н к ц и и  п р и в е д е н ы  д л я  т р е х  

р а з н ы х  у р о в н е й  н е с у щ е й  ч а с т о т ы .  В с е  ф у н к ц и и  

о т р а ж а ю т  ф а к т  т е с н о й  с в я з и  м е ж д у  и з м е н е н и я м и  

с и г н а л а  и  р е а к ц и и .  Н а  р и с .  1 6  р е з у л ь т а т ы ,  п о л у 

ч е н н ы е  д л я  т о г о  ж е  н е й р о н а  п р и  т е х  ж е  ч а с т о т н ы х  

п а р а м е т р а х  м о д у л и р у ю щ е г о  ш у м а  и  п р и  т о й  ж е  

г л у б и н е  м о д у л я ц и и ,  п р и в е д е н ы  п о с л е  и з м е н е н и я  

д л и т е л ь н о с т и  и  ф о р м ы  к а ж д о г о  о т р е з к а  м о д у л я 

ц и и .  В  д а н н о м  с л у ч а е  с и г н а л  в к л ю ч а л  1 9 2  о т р е з к а  

д л и т е л ь н о с т ь ю  п о  2 5 6  м с  с  м о д у л и р у ю щ е й  ф у н к 

ц и е й ,  п о к а з а н н о й  с е р о й  л и н и е й .  И з м е н е н и е  ф о р 

м ы  и  д л и т е л ь н о с т и  м о д у л и р у ю щ и х  о т р е з к о в  н е  

с и л ь н о  в л и я е т  н а  о с н о в н ы е  п а р а м е т р ы  п о л у ч е н н о й  

к о р р е л я ц и о н н о й  ф у н к ц и и .  П р и  у р о в н е  5  д Б  н а д  п о 

р о г о м  в е л и ч и н а  з а д е р ж к и  м а к с и м у м а  к о р р е л я ц и 

о н н о й  ф у н к ц и и  с о с т а в и л а  4 . 5  м с ,  а  п р и  3 0  д Б  о н а  е д 

в а  д о с т и г а л а  3  м с .

И з м е н е н и е  г л у б и н ы  м о д у л я ц и и  д а ж е  м р и  п о 

с т о я н н о м  у р о в н е  н е с у щ е й  в е д е т  к  б о л е е  р а д и 

к а л ь н ы м  и з м е н е н и я м  х а р а к т е р и с т и к  р е а к ц и и .  Н а  

р и с .  2  п р и в е д е н ы  п р и м е р ы ,  и л л ю с т р и р у ю щ и е  

с в о й с т в а  р е а к ц и и  е щ е  д в у х  н е й р о н о в  к о х л е а р н о г о  

я д р а .  О д и н  н е й р о н  ( р и с .  2 а )  п о  с в о и м  х а р а к т е р и 

с т и к а м  б ы л  д о в о л ь н о  б л и з о к  к  к л е т к е ,  и л л ю с т р и р о 

в а н н о й  н а  р и с .  1 ,  о т л и ч а я с ь ,  о д н а к о ,  н е о б ы ч н о  

б о л ь ш и м  л а т е н т н ы м  п е р и о д о м .  И з м е н е н и е  г л у б и 

н ы  м о д у л я ц и и  o r  1 0  д о  3 0 %  в е д е т  к  в е с ь м а  з а м е т 

н о м у  у м е н ь ш е н и ю  г р у п п о в о й  з а д е р ж к и  ( о т  2 4  д о  

1 7  м с ) .  Н е й р о н ,  и л л ю с т р и р о в а н н ы й  н а  р и с .  2 6 ,  

п р и  д е й с т в и и  к о р о т к и х  т о н а л ь н ы х  о т р е з к о в  о т в е 

ч а л  п о ч т и  и с к л ю ч и т е л ь н о  н а  н а ч а л о  о т р е з к а .  О д 

н а к о  н а  с и г н а л ы ,  и с с л е д у е м ы е  в  н а с т о я щ е й  р а б о 

т е ,  р е а к ц и я  п р и с у т с т в о в а л а  в о  в с е  в р е м я  с т и м у л я 

ц и и .  Б о л ь ш и н с т в о  и м п у л ь с о в  в о з н и к а л о  н а  

к о р о т к о м  у ч а с т к е  ц и к л и ч е с к о й  г и с т о г р а м м ы ,  в  

р а й о н е  в ы р а ж е н н о г о  м а к с и м у м а  а м п л и т у д ы ,  с л е д у 

ю щ е г о  н е п о с р е д с т в е н н о  в с л е д  з а  с т о л ь  ж е  в ы р а 

ж е н н ы м  м и н и м у м о м  п р и м е р н о  ч е р е з  3 0  м с  п о с л е  

у с л о в н о г о  н а ч а л а  м о д у л и р у ю щ е г о  о т р е з к а .  П о в ы 

ш е н и е  з н а ч е н и я  г л у б и н ы  м о д у л я ц и и  в ы з ы в а л о  

с у щ е с т в е н н ы й  р о с т  ч а с т о т ы  и м п у л ь с а ц и и  ( 1 . 1 3  

и м п / с  п р и  г л у б и н е  м о д у л я ц и и  1 0 % ,  2 . 1 3  и м п / с  

п р и  г л у б и н е  м о д у л я ц и и  2 0 %  и  9 . 7 3  и м п / с  п р и  г л у 

б и н е  м о д у л я ц и и  3 0 % ) .  П р и  н а и б о л ь ш е й  г л у б и н е  

м о д у л я ц и и  в о з р а с т а е т  з н а ч е н и е  о с н о в н о г о  м а к 

с и м у м а  и  в о з н и к а ю т  о т в е т ы  н а  д р у г и е  м а к с и м у м ы  

о г и б а ю щ е й .  П р и  э т о м  о т в е т ы ,  в ы з н а н н ы е  о с н о в н ы 

м и  м а к с и м у м а м и  с и г н а л а ,  с о с т о я т  и з  д в у х - т р е х  ч е т 

к о  в ы р а ж е н н ы х  п и к о в ,  р а з д е л е н н ы х  н е б о л ь ш и м и  

и н т е р в а л а м и ,  в и д и м о ,  с о о т в е т с т в у ю щ и м и  ж е с т к о й  

р е ф р а к т е р н о с т и  к л е т к и  ( р и с .  2 6 ) .  Н е с м о т р я  н а  

с т о л ь  р а д и к а л ь н ы е  с д в и г и  в  ч а с т о т е  и м п у л ь с а ц и и  

и  в  х а р а к т е р е  ц и к л и ч е с к и х  г и с т о г р а м м ,  ф о р м а  

к о р р е л я ц и о н н ы х  ф у н к ц и й  к а ч е с т в е н н о  о с т а е т с я  

н е и з м е н н о й .  В е л и ч и н а  г р у п п о в о й  з а д е р ж к и  з а в и 

с и т  о т  г л у б и н ы  м о д у л я ц и и ,  у м е н ь ш а я с ь  о т  4 . 5  д о  

2 . 5  м с  п р и  и з м е н е н и и  г л у б и н ы  м о д у л я ц и и  о т  1 0  

д о  3 0 % .  П о с л е  н о р м и р о в к и  к о р р е л я ц и о н н ы х  

ф у н к ц и й  в  с о о т в е т с т в и и  с о  с р е д н е й  ч а с т о т о й  и м -  

п у л ь с а ц и и  о н и  п о ч т и  п о л н о с т ь ю  с о в п а д а ю т  ( н е  

п о к а з а н о ) .

П р е д с т а в л е н н ы й  м а т е р и а л  о т н о с и л с я  к  р е а к 

ц и я м  н а  с и г н а л ы ,  м о д у л и р о в а н н ы е  ш у м о м  в  п о 

л о с е  0 — 5 0  Г ц .  И з м е н е н и е  с п е к т р а л ь н о г о  с о с т а в а  

м о д у л и р у ю щ е й  ф у н к ц и и ,  к а к  п р а в и л о ,  в е д е т  к  

р а д и к а л ь н о м у  и з м е н е н и ю  х а р а к т е р и с т и к  р е а к 

ц и и .  Н а  р и с .  3  с о о т в е т с т в у ю щ и е  д а н н ы е  п р и в е д е 

н ы  д л я  к л е т к и ,  п а р а м е т р ы  к о т о р о й  п р и  д е й с т в и и  

с и г н а л а  с  о г и б а ю щ е й  в  п о л о с е  0 — 5 0  Г ц  б ы л и  и л 

л ю с т р и р о в а н ы  н а  р и с .  1 .  П р и  б о л е е  в ы с о к о ч а -
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Рис. 1. Реакция нейрона дорсального ядра на тон характеристической частоты, модулированный на 30% шумом в п о
лосе частот 0—50 Гц. (а) Длительность отрезка 1024 мс, (б) длительность отрезка 256 мс. На основных рисунках форма 
огибающей (серая кривая в произвольном масштабе) и фазовая гистограмма реакции на сигнал уровнем 20 дБ над п о
рогом (черная кривая). На оси абсцисс время, отсчитываемое от начала периода в миллисекундах, на оси ординат -  
число импульсов в канале фазовой гистограммы. На вставках -  корреляционные функции огибающей сигнала и ре
акции. На оси абсцисс задержка циклической гистограммы относительно модулирующей функции в миллисекун
дах. на оси ординат -  значения корреляционной функции в относительных единицах. Разные кривые соответствуют 
разным уровням несущей над порогом нейрона, как это указано слева от вставок.

с т о т н о й  м о д у л я ц и и  ( 0 - 1 5 0  Г ц ,  р и с .  З а )  о т в е т  п р о 

д о л ж а е т  в о с п р о и з в о д и т ь  п о л о ж и т е л ь н у ю  п о л у 

в о л н у  м о д у л и р у ю щ е й  ф у н к ц и и .  О д н а к о  ш и р и н а  

п и к а  к о р р е л я ц и о н н о й  ф у н к ц и и  р е з к о  с у ж а е т с я ,  

п р и  т о м  ч т о  г р у п п о в а я  з а д е р ж к а  р е а к ц и и  в о з р а с 

т а е т  д о  6 . 5  м с .  Т а к  ж е ,  к а к  и  п р и  ч а с т о т н о м  д и а п а 

з о н е  0 - 5 0  Г ц  ( р и с .  I ) ,  г р у п п о в а я  з а д е р ж к а  с л а б о  

з а в и с и т  о т  у р о в н я .  В  т о  ж е  в р е м я  з а в и с и м о с т ь  

с р е д н е й  ч а с т о т ы  и м п у л ь с а ц и и  о т  э т о г о  п а р а м е т р а  

р е з к о  м е н я е т с я .  Е с л и  п р и  м о д у л и р у ю щ и х  ч а с т о 

т а х  в  д и а п а з о н е  0 — 5 0  Г ц  у в е л и ч е н и е  у р о в н я  с  1 0  д о  

3 0  д Б  н а д  п о р о г о м  п р и в о д и л о  к  в о з р а с т а н и ю  о т 

в е т а  в  1 . 5 — 2 . 5  р а з а ,  т о  п р и  в ы с о к о ч а с т о т н о й  м о д у 

л я ц и и  т а к о е  ж е  в о з р а с т а н и е  у р о в н я  в ы з ы в а е т  п о 

ч т и  в о с ь м и к р а т н о е  у с и л е н и е  о т в е т а .

Н а  р и с .  3 6  п р и в е д е н  о т в е т  э т о й  ж е  к л е т к и  н а  

с и г н а л ,  м о д у л и р о в а н н ы й  с а м о й  н и з к о ч а с т о т н о й  

и з  и с с л е д у е м ы х  ф у н к ц и й  ( 0 - 1 5  Г ц ) .  Х а р а к т е р  о т в е 

т а  в н о в ь  р е з к о  м е н я е т с я .  В о с п р о и з в е д е н и е  п о л о ж и 

т е л ь н о й  п о л у в о л н ы  м о д у л я ц и и  к а ж е т с я  п о ч т и  и д е 

а л ь н ы м ,  н о  п р и в е д е н н ы е  н а  в к л а д к е  к о р р е л я ц и о н 

н ы е  ф у н к ц и и  в ы з ы в а ю т  н е к о т о р ы е  в о п р о с ы .  

Г р у п п о в а я  з а д е р ж к а  р е а к ц и и ,  о ц е н е н н а я  и з  э т и х  

к о р р е л я ц и о н н ы х  ф у н к ц и й ,  т а к  ж е ,  к а к  и  в  б о л ь 

ш и н с т в е  д р у г и х  п р и м е р о в ,  п о ч т и  н е  з а в и с и т  о т  

у р о в н я ,  о д н а к о  е е  з н а ч е н и я  о к а з ы в а ю т с я  б л и з к и 

м и  к  н у л ю  и л и  д а ж е  о т р и ц а т е л ь н ы м и .  И с х о д я  и з  

э л е м е н т а р н о г о  з а к о н а  п р и ч и н н о с т и  и  з н а я  з н а ч е 

н и е  л а т е н т н о г о  п е р и о д а  р е а к ц и и  к л е т к и  н а  т о 

н а л ь н ы й  о т р е з о к ,  с о с т а в л я ю щ е е  о к о л о  8  м с  ( н е
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Рис. 2. Характеристики реакции двух нейронов дорсального ядра на тон характеристической частоты, с уровнем несу
щей 30 дБ над порогом шумом в полосе частот 0 - 5 0  Гц. (а) Нейрон 61302, длительность отрезка 1024 мс, (6) нейрон 
60304. длительность отрезка 256 мс. На основных рисунках форма огибающей (серая кривая) и фазовая гистограмма 
реакции на сигнал с  глубиной модуляции 30% (черная кривая). На вставках -  корреляционные функции огибающей 
сигнала и циклической гистограммы реакции. Разные кривые соответствуют разным среднеквадратичным значениям 
глубины модуляции, как это указано слева от вставок. Обозначения как на рис. 1.

п о к а з а н о ) ,  п р и х о д и т с я  з а к л ю ч и т ь ,  ч т о  р е а к ц и ю  

н е й р о н а  в  а д а п т и р о в а н н о м  р е ж и м е  т р у д н о  р а с 

с м а т р и в а т ь  к а к  п р о с т о е  в о с п р о и з в е д е н и е  п о л о 

ж и т е л ь н о й  п о л у в о л н ы  м о д у л и р у ю щ е й  ф у н к ц и и .  

С к о р е е ,  э т о  о т в е т  н а  т е  и з м е н е н и я  с и г н а л а ,  к о т о 

р ы е  п р е д ш е с т в о в а л и  м а к с и м у м а м  о г и б а ю щ е й .

П о д о б н а я  з а в и с и м о с т ь  к о р р е л я ц и о н н ы х  ф у н к 

ц и й  о т  ч а с т о т н ы х  п а р а м е т р о в  м о д у л и р у ю щ е г о  ш у м а  

н а б л ю д а л а с ь  в  з н а ч и т е л ь н о й  г р у п п е  и с с л е д о в а н н ы х  

к л е т о к .  Н а  р и с .  4  п р и в е д е н  п р и м е р  д р у г о г о  т о н и ч е 

с к о г о  н е й р о н а .  П р и  и с п о л ь з о в а н и и  н и з к о ч а с т о т 

н о г о  м о д у л и р у ю щ е г о  ш у м а  и с с л е д у е м а я  к о р р е л я 

ц и о н н а я  ф у н к ц и я  х а р а к т е р и з у е т с я  ш и р о к и м  п и 

к о м  с  м а к с и м у м о м  в б л и з и  н у л е в о й  з а д е р ж к и .  В  

д и а п а з о н е  м о д у л и р у ю щ и х  ч а с т о т  0 — 5 0  Г ц  ш и р и н а  

п и к а  с у ж а е т с я ,  а  м а к с и м у м  с д в и г а е т с я  в  с т о р о н у  

з а д е р ж к и  о т в е т а  о т н о с и т е л ь н о  с и г н а л а .  В  э т и х

с л у ч а я х  н а  з н а ч е н и е  н у л е в о й  з а д е р ж к и  п р и х о д и т 

с я  с к л о н  п и к а  к о р р е л я ц и о н н о й  ф у н к ц и и  ( р и с .  4 6 ,  

с м .  т а к ж е  р и с .  1 и  2 6 ) .  П р и  н а и б о л е е  в ы с о к о й  ч а 

с т о т е  м о д у л я ц и и  ш и р и н а  м и н и м а л ь н а ,  а  е г о  з а 

д е р ж к а  р е з к о  в о з р а с т а е т  ( р и с .  4 в ) .

С л е д у е т  з а м е т и т ь ,  ч т о  и л л ю с т р и р о в а н н ы е  п р и 

м е р ы  з а в и с и м о с т и  к о р р е л я ц и о н н ы х  ф у н к ц и й  о т  

с п е к т р а  м о д у л и р у ю щ и х  ч а с т о т  н е  о х в а т ы в а ю т  в с е г о  

р а з н о о б р а з и я  р е а к ц и й  н е й р о н о в  н а  н и з к о ч а с т о т 

н у ю  м о д у л я ц и ю .  Н а  р и с .  5  п р и в е д е н ы  к о р р е л я ц и 

о н н ы е  ф у н к ц и и ,  п о л у ч е н н ы е  п р и  р а з н ы х  с п е к т р а х  

м о д у л я ц и и  е щ е  д л я  ч е т ы р е х  к л е т о к .  П о с к о л ь к у  н а с  

и н т е р е с о в а л и  в р е м е н н ы е  о с о б е н н о с т и  р е а к ц и и ,  

ф у н к ц и и  н о р м и р о в а н ы  п о  о т н о ш е н и ю  к  о с н о в н о м у  

м а к с и м у м у .  О д и н  и з  н е й р о н о в  д е м о н с т р и р о в а л  

в е с ь м а  з н а ч и т е л ь н у ю  з а д е р ж к у  р е а к ц и и  д а ж е  п р и  

м о д у л я ц и и  в  д и а п а з о н е  0 — 1 5  Г ц .  П р и  р а с ш и р е н и и
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Рис. 3 . Характеристики реакции нейрона 62105 на тон характеристической частоты, модулированный на 30% шумом, 
(а) Длительность отрезка 442 мс. полоса модулирующих частот 0  150 Гц. (6 ) длительность отрезка Х55 мс. полоса мо
дулирующих частот 0 - 15 Гц. На основных рисунках форма огибающ ей (серая кривая) и фазовая гистограмма реак
ции на сигнал уровнем 30 дБ над порогом (черная кривая). На вставках -  корреляционные функции огибающ ей сиг
нала и циклической гистограммы реакции. Разные кривые соответствуют разным уровням несущ ей, как это указано 
слева от вставок. Обозначения как на рис. I.

п о л о с ы  м о д у л и р у ю щ и х  ч а с т о т  г р у п п о в а я  з а д е р ж к а  

м е н я е т с я  н е с у щ е с т в е н н о ,  п р и ч е м  ш и р и н а  о с н о в 

н о г о  п и к а  ф у н к ц и и  к о р р е л я ц и и  о с т а е т с я  з н а ч и 

т е л ь н о й  д а ж е  п р и  н а и б о л е е  ш и р о к о м  с п е к т р е  м о 

д у л я ц и и  ( р и с .  5 а ) .

Д л я  д р у г о й  к л е т к и  ( р и с .  5 6 )  б ы л о  х а р а к т е р н о  

н а л и ч и е  в ы р а ж е н н о г о  о т р и ц а т е л ь н о ю  п и к а  к о р 

р е л я ц и о н н о й  ф у н к ц и и ,  п р е д ш е с т в у ю щ е г о  о с н о в 

н о м у  п о л о ж и т е л ь н о м у  п и к у .  В  д а н н о м  с л у ч а е  в ы 

р а ж е н н о с т ь  э т о г о  п и к а  р а с т е т  с  у в е л и ч е н и е м  

д и а п а з о н а  м о д у л и р у ю щ и х  ч а с т о т .  У  т р е т ь е й  и з  

и л л ю с т р и р о в а н н ы х  к л е т о к  ( р и с .  5 в )  о т р и ц а т е л ь 

н о е  о т к л о н е н и е  к о р р е л я ц и о н н о й  ф у н к ц и и  т а к ж е  

п р и с у т с т в у е т ,  н о  о к а з ы в а е т с я  я р к о  в ы р а ж е н н ы м

т о л ь к о  в  с л у ч а е  н и з к о ч а с т о т н о й  м о д у л я ц и и .  П р и  

и с п о л ь з о в а н и и  н а и б о л е е  ш и р о к о п о л о с н о й  м о д у 

л я ц и и  о б н а р у ж и в а е т с я  о с ц и л л я т о р н ы й  х а р а к т е р  

к о р р е л я ц и о н н о й  ф у н к ц и и .  Н а к о н е ц ,  п о с л е д н я я  

и з  п р и в е д е н н ы х  к л е т о к  ( р и с .  5 г )  о т н о с и т с я  к  н а и 

б о л е е  х а р а к т е р н о м у  т и п у ,  п о д р о б н о  о п и с а н н о м у  

в ы ш е .  В  э т о м  с л у ч а е  о б р а щ а е т  н а  с е б я  в н и м а н и е ,  

ч т о  п р и  п о л о с е  м о д у л и р у ю щ и х  ч а с т о т  0 — 1 5  Г ц  

м а к с и м у м  к о р р е л я ц и о н н о й  ф у н к ц и и  н а б л ю д а е т 

с я  д а ж е  н а  2  м с  р а н е е  м а к с и м у м а  а м п л и т у д ы  а к у 

с т и ч е с к о г о  с и г н а л а .  Т а к и м  о б р а з о м ,  в е л и ч и н а  

г р у п п о в о й  з а д е р ж к и ,  о п р е д е л е н н а я  с т а н д а р т н ы м  

м е т о л о м  к а к  в р е м е н н а я  р а з н о с т ь  м а к с и м у м о в  р е 

а к ц и и  и  с и г н а л а ,  о к а з ы в а е т с я  о т р и ц а т е л ь н о й .
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Рис. 4 . Характеристики реакции нейрона 61905 на тон характеристической частоты, модулированный на 30% шумом, 
(а) Длительность отре зка 855 мс, полоса модулирующих частот 0 - 1 5  Гц, (6) длительность отрезка 1024 мс, полоса мо
дулирующих ч а ст о т 0 -5 0  Гц, (в) длительность отрезка 1370 мс, полоса модулирующих частот 0 - 1 5 0  Гц. На основных 
рисунках -  форма огибающ ей (серая кривая) и фазовая гистограмма реакции на сигнал уровнем 30 дБ над порогом 
(черная кривая). На вставках корреляционные функции огибающ ей сигнала и циклической гистограммы реакции. 
Обозначения как на рис. I.
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Рис. 5. Примеры нормированных корреляционных функций между огибающей звукового си гнала и циклической ги
стограммой реакции для четырех нейронов дорсального ядра при разных полосах шума. Полосы модулирующих ча
стот указаны слева. Столбцы соответствуют разным клеткам кохлеарного ядра. Номера нейронов указаны в ряду, с о 
ответствующем диапазону 0 - 15 Гц. Обозначения как на вставке к рис. I.

О Б С У Ж Д Е Н И Е

И з в е с т н о ,  ч т о  н и з к о ч а с т о т н а я  а м п л и т у д н а я  

м о д у л я ц и я  в о  м н о г и х  с л у ч а я х  я в л я е т с я  в а ж н е й 

ш и м  п а р а м е т р о м ,  о п р е д е л я ю щ и м  о с о б е н н о с т и  

с а м ы х  р а с п р о с т р а н е н н ы х  и  э к о л о г и ч е с к и  з н а ч и 

м ы х  з в у к о в ,  в к л ю ч а я  ч е л о в е ч е с к у ю  р е ч ь .  В  д а н 

н о й  р а б о т е  и з у ч а л о с ь ,  к а к и м  о б р а з о м  н е й р о н ы  

в о с п р о и з в о д я т  о г и б а ю щ у ю  з в у к о в о г о  с и г н а л а .  

П р и  э т о м  ф а к т и ч е с к и  и с п о л ь з о в а л с я  п о д х о д ,  

в е с ь м а  б л и з к и й  к  о б щ е п р и н я т о м у  м е т о д у  о б р а т 

н о й  т р и г г е р н о й  к о р р е л я ц и и .  О д н а к о  м ы  п р и д а в а 

л и  о с о б о е  з н а ч е н и е  и м е н н о  н и з к и м  ч а с т о т а м  м о 

д у л я ц и и ,  а  г л а в н о е  —  с о п о с т а в л я л и  т е  к о р р е л я ц и 

о н н ы е  ф у н к ц и и ,  к о т о р ы е  б ы л и  п о л у ч е н ы  у  

о д н о г о  и  т о г о  ж е  н е й р о н а ,  н о  п р и  р а з н ы х  п а р а м е т 

р а х  с и г н а л а .  П р и  э т о м  в ы я с н и л о с ь ,  ч т о  р е а к ц и и  

к л е т о к  п р и  р а з н о м  с п е к т р а л ь н о м  с о с т а в е  м о д у л и р у 

ю щ е й  ф у н к ц и и  м о г у т  б ы т ь  п р и н ц и п и а л ь н о  р а з л и ч 

н ы .  Н е с м о т р я  н а  с р а в н и т е л ь н о  н е б о л ь ш о й  о б ъ е м  

в ы б о р к и ,  п о л у ч е н н ы й  м а т е р и а л  я с н о  с в и д е т е л ь 

с т в у е т  о  т о м ,  ч т о  ш и р о к о  р а с п р о с т р а н е н н ы е  м е 

т о д ы ,  и с п о л ь з у ю щ и е  к о р р е л я ц и ю  о т в е т а  с  т е к у 

щ е й  а м п л и т у д о й  с и г н а л а ,  н е  в с е г д а  п о з в о л я ю т  

а д е к в а т н о  о п и с а т ь  д и н а м и к у  в о с п р о и з в е д е н и я  

н и з к о ч а с т о т н о й  м о д у л я ц и и .

Э т о  м о ж е т  о п р е д е л я т ь с я  н е с к о л ь к и м и  п р и ч и 

н а м и .  В о - п е р в ы х ,  н е й р о н н ы е  с и с т е м ы  я в л я ю т с я  

с у щ е с т в е н н о  н е л и н е й н ы м и .  Т о т  ф а к т ,  ч т о  о б р а т 

н а я  т р и г г е р н а я  к о р р е л я ц и я  а д е к в а т н о  о т р а ж а е т

л и н е й н у ю  с в я з ь  м е ж д у  с и г н а л о м  и  о т в е т о м  д л я  

с и с т е м ,  в  к о т о р ы х  е д и н с т в е н н ы м  и с т о ч н и к о м  н е 

л и н е й н о с т и  я в л я е т с я  п о р о г о в о е  у с т р о й с т в о  12 2 ,  

4 4 | ,  н е  с и л ь н о  и з м е н я е т  с и т у а ц и ю .  Н е й р о н н ы е  

с и с т е м ы  и м е ю т  м н о ж е с т в о  д р у г и х  и с т о ч н и к о в  

н е л и н е й н о с т и .  К р о м е  т о г о ,  д о п у щ е н и е  о  п р я м о й  

с в я з и  о т в е т а  с  т е к у щ е й  а м п л и т у д о й  с и г н а л а  н и к а к  

н е л ь з я  с ч и т а т ь  д о с т а т о ч н о  о б о с н о в а н н ы м .  Р е 

з у л ь т а т ы  н а с т о я щ е й  р а б о т ы  п р я м о  п о к а з ы в а ю т ,  

ч т о  р е а к ц и я  к л е т к и  м о ж е т  о п р е д е л я т ь с я  н е  т о л ь к о  

( а  в о з м о ж н о ,  и  н е  с т о л ь к о )  п р е д ш е с т в у ю щ е й  а м 

п л и т у д о й  с и г н а л а ,  с к о л ь к о  с к о р о с т ь ю  е е  и з м е н е 

н и я .  П о с л е д н я я  в о з м о ж н о с т ь  п р е д с т а в л я е т с я  н е  

п р о с т о  г и п о т е з о й ,  н о  и м е е т  м н о г о ч и с л е н н ы е  

п р я м ы е  с в и д е т е л ь с т в а .  К  т а к о в ы м  с л е д у е т  о т н е 

с т и  н а ш и  д а н н ы е  п о  р е а к ц и и  н е й р о н о в  а м ф и б и й  

н а  л о к а л ь н ы е  д е к р е м е н т ы  с т и м у л а .  В  а д а п т и р о 

в а н н о м  р е ж и м е  в р е м е н н о е  к о с и н у с о и д а л ь н о е  

у м е н ь ш е н и е  а м п л и т у д ы  в ы з ы в а е т  в п о л н е  ч е т к у ю  

в о з б у д и т е л ь н у ю  р е а к ц и ю  | 1 0 | .  В  р а м к а х  э т о г о  

п о д х о д а  м о ж н о  и с п о л ь з о в а т ь  и  м н о г о ч и с л е н н ы е  

д а н н ы е ,  п о л у ч е н н ы е  п р и  и с п о л ь з о в а н и и  м е т о д и 

к и  о б р а т н о й  т р и г г е р н о й  к о р р е л я ц и и .  В  з н а ч и 

т е л ь н о м  б о л ь ш и н с т в е  с л у ч а е в  т а к и е  ф у н к ц и и  п о 

с л е  н а ч а л ь н о г о  м а к с и м у м а  и м е ю т  з а д е р ж а н н ы й  

( т о  е с т ь  в о з н и к а ю щ и й  в  с и г н а л е  р а н е е )  м и н и м у м ,  

п о д о б н ы й  т е м ,  к о т о р ы е  и л л ю с т р и р о в а н ы  н а  р и 

с у н к а х .  О б ы ч н о  э т о  я в л е н и е  и н т е р п р е т и р у ю т  к а к  

п р о я в л е н и е  з а д е р ж а н н о г о  т о р м о ж е н и я ,  п р е д н о -
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л  а  г а я ,  ч т о  с п а й к  в о з н и к а е т  т о г д а ,  к о г д а  т о р м о з 

н о й  с и г н а л  о т  п р е д ш е с т в у ю щ е г о  у ч а с т к а  с р а в н и 

т е л ь н о  с л а б  в с л е д с т в и е  м а л о й  а м п л и т у д ы  с и г н а 

л а .  З а м е т и м ,  о д н а к о ,  ч т о  ф е н о м е н о л о г и ч е с к и  т а  

ж е  к а р т и н а  д о л ж н а  н а б л ю д а т ь с я  и  в  с л у ч а е ,  е с л и  

р е а к ц и я  к л е т к и  м о н о т о н н о  с в я з а н а  с о  с к о р о с т ь ю  

и з м е н е н и я  а м п л и т у д ы ,  и б о  п о с л е д н я я  б у д е т  м а к 

с и м а л ь н а  и м е н н о  п р и  р е з к о м  п е р е х о д е  а м п л и т у 

д ы  о т  н и з к о й  к  в ы с о к о й .  В ы с к а з а н н о е  п о л о ж е н и е  

п о з в о л я е т  п о - н о в о м у  и н т е р п р е т и р о в а т ь  м н о г о 

ч и с л е н н ы е  д а н н ы е ,  п о л у ч е н н ы е  п р и  а н а л и з е  

ф у н к ц и й  о б р а т н о й  т р и г г е р н о й  к о р р е л я ц и и  а к 

т и в н о с т и  н е й р о н о в  с  о г и б а ю щ е й  з в у к о в о г о  с и г 

н а л а  ( р и с .  2 — 5 ) .

Е щ е  б о л е е  ч е т к о  р о л ь  с к о р о с т и  и з м е н е н и я  а м 

п л и т у д ы  п р о я в л я е т с я  п р и  а н а л и з е  з а в и с и м о с т и  

п о л у ч е н н ы х  н а м и  ф у н к ц и й  к о р р е л я ц и и  о т  с п е к 

т р а л ь н о г о  с о с т а в а  м о д у л и р у ю щ е г о  ш у м а .  Е с л и  

к л е т к а  р е а г и р у е т  т о л ь к о  н а  т е к у щ у ю  а м п л и т у д у ,  

т о  з н а ч е н и е  г р у п п о в о й  з а д е р ж к и  н е  д о л ж н о  с у щ е 

с т в е н н о  м е н я т ь с я  п р и  и  з м е н е н и и  с п е к т р а  м о д у 

л я ц и и .  Е с л и  ж е  р е а к ц и ю  в ы з ы в а е т  с к о р о с т ь  и  з м е 

н е н и я  а м п л и т у д ы ,  т о  п р и  м а л ы х  ч а с т о т а х  м о д у л я 

ц и и ,  к о г д а  м о м е н т  м а к с и м а л ь н о й  с к о р о с т и  

н а с т у п а е т  з н а ч и т е л ь н о  р а н ь ш е  м а к с и м у м а  а м 

п л и т у д ы ,  к а ж у щ а я с я  г р у п п о в а я  з а д е р ж к а  м о ж е т  

б ы т ь  к р а й н е  м а л о й  и л и  д а ж е  п р и о б р е т а т ь  о т р и ц а 

т е л ь н о е  з н а ч е н и е .  И м е н н о  т а к а я  с и т у а ц и я  и  н а 

б л ю д а л а с ь  в  б о л ь ш и н с т в е  и с с л е д о в а н н ы х  н а м и  

к л е т о к .  Т а к и м  о б р а з о м ,  м ы  п р и х о д и м  к  в ы в о д у ,  

ч т о  к л е т к и  с л у х о в о й  с и с т е м ы  м о г у т  р е а г и р о в а т ь  

к а к  н а  м г н о в е н н о е  з н а ч е н и е  а м п л и т у д ы  с и г н а л а ,  

т а к  и  н а  т е к у щ е е  з н а ч е н и е  с к о р о с т и  е е  и  з м е н е 

н и я .  К а к  с л е д у е т  и  з н а ш и х  д а н н ы х ,  у ж е  н а  с р а в 

н и т е л ь н о  п е р и ф е р и ч е с к о м  у р о в н е  с л у х о в о й  с и 

с т е м ы  а м ф и б и й  ( к о х л е а р н о е  я д р о )  ч а с т ь  к л е т о к  

с л у х о в о й  с и с т е м ы  п р е д п о ч и т а е т  п е р в у ю  и з  э т и х  

с т р а т е г и й ,  а  ч а с т ь  —  в т о р у ю .  К о н е ч н о ,  в о з м о ж н ы  

и  п р о м е ж у т о ч н ы е  в а р и а н т ы ,  к о г д а  к л е т к а  р е а г и 

р у е т  о п т и м а л ь н о  п р и  о п р е д е л е н н о м  с о ч е т а н и и  

а м п л и т у д ы  и  с к о р о с т и  е е  и  з м е н е н и я .  К р о м е  т о г о ,  

в о з м о ж н а  и  п е р е м е н а  с т р а т е г и и  п р и  и з м е н е н и и  

с п е к т р а  м о д у л я ц и и  ( р и с .  3 6 ,  4 ,  5 ) .  И м е н н о  э т и  

о с о б е н н о с т и  и  п о з в о л я ю т  н е й р о н н ы м  с е т я м  с л у 

х о в о г о  а н а л и з а т о р а  в ы я в л я т ь  в е с ь м а  т о н к и е  р а з 

л и ч и я  в о  в р е м е н н о м  т е ч е н и и  с и г н а л а ,  к о т о р ы е  

н е р е д к о  я в л я ю т с я  о п р е д е л я ю щ и м и  в  к л а с с и ф и 

к а ц и и  с л о ж н ы х  з в у к о в .

В  п о с л е д н и е  г о д ы  р я д  а в т о р о в  н а ч а л  б о л е е  п о 

д р о б н о е  и з у ч е н и е  м е х а н и з м о в  в р е м е н н о г о  к о д и 

р о в а н и и  и м е н н о  с и г н а л о в  с  м а л ы м и  ч а с т о т а м и  

м о д у л я ц и и .  П р и  э т о м  н а и б о л е е  п р я м о й ,  х о т я  и  

в е с ь м а  з а т р а т н ы й  п о  в р е м е н и  м е т о д ,  с о с т о и т  в  

в о з в р а щ е н и и  к  и с с л е д о 1з а н и ю  с и г н а л о в  с  с и н у с о 

и д а л ь н о й  м о д у л я ц и е й  а м п л и т у д ы .  Т а к ,  в о д н о й  и з  

р а б о т  п о д р о б н о  а н а л и  з и р о в а л а с ь  р е а к ц и я  н е й р о 

н о в  с л у х о в о й  к о р ы  б о д р с т в у ю щ е й  о б е з ь я н ы  н а  

с и н у с о и д а л ь н о  м о д у л и р о в а н н ы е  п о  а м п л и т у д е  

т о н а л ь н ы е  с и г н а л ы  х а р а к т е р и с т и ч е с к о й

ч а с т о т ы  1 1 3 | .  О с о б е н н о с т ь  р а б о т ы  с о с т о я л а  в  и с 

п о л ь з о в а н и и  в е с ь м а  м а л ы х  ч а с т о т  м о д у л я ц и и  

( о б ы ч н о  н и ж е  5  Г ц ) .  П р и  э т о м  а в т о р ы  н е  о г р а н и 

ч и в а л и с ь  п о д с ч е т о м  ц и ф р о в ы х  п а р а м е т р о в ,  х а 

р а к т е р и з у ю щ и х  с и н х р о н н о с т ь  о т в е т а  с  о г и б а ю 

щ е й ,  а  а н а л и з и р о в а л и  ф о р м у  ф а з о в о й  г и с т о г р а м 

м ы ,  к о т о р а я  в  б о л ь ш и н с т в е  с л у ч а е в  б ы л а  д а л е к о  

н е  с и н у с о и д а л ь н о й ,  т о  е с т ь  н е  с о о т в е т с т в о в а л а  

д и н а м и к е  и з м е н е н и я  а м п л и т у д ы .  Н е к о т о р ы е  

к л е т к и  р е а г и р о в а л и  н а  у ч а с т к и  в о з р а с т а н и я  а м 

п л и т у д ы ,  д р у г и е  —  н а  у ч а с т к и  е е  с п а д а .  В  б о л ь 

ш и н с т в е  с л у ч а я х  о т в е т  н а б л ю д а л с я  н а  о б а  э т и  

у ч а с т к а ,  н о  э т и  о т в е т ы  б ы л и  р а з л и ч н ы м и .  О б ы ч 

н о  б о л е е  к о р о т к и й  и  с и н х р о н н ы й  о т в е т  в ы з ы в а л  

п о д ъ е м  а м п л и т у д ы .  В  с р е д н е м  ф о р м а  ф а з о в ы х  г и 

с т о г р а м м  у п р о щ а л а с ь  и  п р и б л и ж а л а с ь  к  ф о р м е  

с и н у с о и д а л ь н о й  м о д у л и р у ю щ е й  ф у н к ц и и  п р и  

у м е н ь ш е н и и  г л у б и н ы  м о д у л я ц и и  и  п р и  п о в ы ш е 

н и и  с е  ч а с т о т ы .  О д н а к о  в с т р е ч а л и с ь  ( х о т я ,  в и д и 

м о ,  д о с т а т о ч н о  р е д к о )  и  к л е т к и ,  у  к о т о р ы х  п о в ы 

ш е н и е  ч а с т о т ы  м о д у л я ц и и  о т  1 д о  5  Г ц ,  н а о б о р о т ,  

п р и в о д и л о  к  р е з к о м у  у с и л е н и ю  а с и м м е т р и и  ф а 

з о в о й  г и с т о г р а м м ы  ( | 1 3 | ,  р и с .  4  д л я  н е с у щ е й  ч а 

с т о т ы  1 0  к Г ц ) .  П о л н о е  н е с о о т в е т с т в и е  п о с т с т и 

м у л  ь н о й  г и с т о г р а м м ы  р е а к ц и и  н а  н и з к о ч а с т о т 

н у ю  с и н у с о и д а л ь н у ю  а м п л и т у д н у ю  м о д у л я ц и ю  с  

ф о р м о й  м о д у л и р у ю щ е й  ф у н к ц и и  м о ж н о  в и д е т ь  и  

н а  р и с у н к а х ,  и л л ю с т р и р у ю щ и х  о т в е т ы  н е й р о н о в  

п е р в и ч н о й  с л у х о в о й  к о р ы  м а к а к  | 4 5 | .

И н т е р е с н ы й  п о д х о д  к  п р о б л е м е  б ы л  п р и м е н е н  

в  р а б о т е ,  в ы п о л н е н н о й  н е д а в н о  н а  п е р в и ч н о й  

с л у х о в о й  к о р е  б о д р с т в у ю щ е й  о б е з ь я н ы  | 4 6 | .  А в 

т о р ы  и с п о л ь з о в а л и  д о в о л ь н о  к о р о т к и е  ( 0 . 5  с )  о т 

р е з к и  т о н а л ь н о г о  с и г н а л а  х а р а к т е р и с т и ч е с к о й  

ч а с т о т ы  с  ф и к с и р о в а н н о й  ф о р м о й  н и  з к о ч а с г о т -  

н о й  ш у м о в о й  а м п л и т у д н о й  м о д у л я ц и и .  З а т е м  о н и  

р а з б ш з а л и  э т о т  о т р е з о к  н а  ф р а г м е н т ы ,  с о о т в е т 

с т в у ю щ и е  в к л ю ч е н и ю  с и г н а л а ,  у ч а с т к а м  н а р а с т а 

н и я  а м п л и т у д ы ,  с т а ц и о н а р н ы м  у ч а с т к а м ,  у ч а с т 

к а м  у м е н ь ш е н и я  а м п л и т у д ы  и ,  н а к о н е ц ,  у ч а с т к у ,  

с о о т в е т с т в у ю щ е м у  в ы к л ю ч е н и ю  з в у к а .  К о р р е л я 

ц и я  ц и к л и ч е с к о й  г и с т о г р а м м ы  к л е т к и  о с у щ е с т в 

л я л а с ь  к а к  с о  в с е й  о г и б а ю щ е й  с и г н а л а ,  т а к  и  о т 

д е л ь н о  с  к а ж д ы м  и з  у к а з а н н ы х  ф р а г м е н т о в .  П р и  

э т о м  в ы я с н и л о с ь  з н а ч и т е л ь н о е  р а з н о о б р а з и е  

н е й р о н о в  к о р ы  п о т е м  о с о б е н н о с т я м  с и г н а л а ,  к о 

т о р ы е  я в л я л и с ь  о п т и м а л ь н ы м и  д л я  и х  в о з б у ж д е 

н и я .  В  ч а с т н о с т и ,  д л я  н е к о т о р ы х  к л е т о к  о п т и 

м а л ь н ы м и  о к а з а л и с ь  д а ж е  у ч а с т к и ,  с о о т в е т с т в у ю 

щ и е  у м е н ь ш е н и ю  а м п л и т у д ы  с и г н а л а .  О д н а к о  

п о д а в л я ю щ е е  ч и с л о  к л е т о к  п р е д п о ч и т а л о  у ч а с т к и  

н а р а с т а н и я  а м п л и т у д ы .

Д р у г о е  б л и з к о е  к  н а м  и с с л е д о в а н и е  н е д а в н о  

б ы л о  в ы п о л н е н о  н а  н е й р о н а х  с л у х о в о г о  ц е н т р а  

п е р е д н е г о  м о з г а  з е б р о в о й  а м а д и н ы  | 4 7 | .  Д л я  ш у 

м о в о й  м о д у л я ц и и  а в т о р ы  и с п о л ь з о в а л и  о д и н  

ф и к с и р о в а н н ы й  с и г н а л  в  п о л о с е  д о  5 0  Г ц .  С т е п е н ь  

в л и я н и я  к а ж д о г о  и з  п а р а м е т р о в  н а  о т в е т  н е й р о н н о 

г о  э л е м е н т а  о п р е д е л я л а с ь ,  и с х о д я  и з  д о в о л ь н о
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с л о ж н о й  о ц е н к и  з н а ч е н и я  м а к с и м у м а  в з а и м н о й  

к о р р е л я ц и и  м е ж д у  м г н о в е н н ы м и  з н а ч е н и я м и  с о о т 

в е т с т в у ю щ е г о  п а р а м е т р а  и  и з м е н е н и е м  т е к у щ е й  в е 

р о я т н о с т и  г е н е р а ц и и  с п а й к а .  П р е д в а р и т е л ь н ы й  

в ы в о д  э т о й  р а б о т ы  с в о д и л с я  к  т о м у ,  ч т о  п р и  н и з 

к и х  у р о в н я х  с и г н а л а  г л а в е н с т в у ю щ у ю  р о л ь  и г р а 

ю т  н е  т о л ь к о  м г н о в е н н а я  а м п л и т у д а ,  н о  и  с к о 

р о с т ь  е е  и з м е н е н и я .  П р и  в ы с о к и х  у р о в н я х  о с н о в 

н у ю  р о л ь  н а ч и н а ю т  и г р а т ь  п е р в а я  и  в т о р а я  

п р о и з в о д н а я  о г и б а ю щ е й .  У ч и т ы в а я  м н о г о к р а т н о  

п р о д е м о н с т р и р о в а н н о е  р а з н о о б р а з и е  в р е м е н н ы х  

с в о й с т в  н е й р о н о в ,  р а с п о л о ж е н н ы х  в  в ы с ш и х  о т 

д е л а х  с л у х о в о й  с и с т е м ы ,  э т о т  в ы в о д  с л е д у е т  р а с 

с м а т р и в а т ь  т о л ь к о  к а к  о б щ у ю  т е н д е н ц и ю ,  п р и  

т о м ,  ч т о  п о в е д е н и е  о т д е л ь н о г о  н е й р о н а  м о ж е т  

б ы т ь  с о в е р ш е н н о  и н ы м .

М о ж н о  н а д е я т ь с я ,  ч т о  б о л е е  п о д р о б н о е  и з у ч е 

н и е  и м е н н о  в р е м е н н ы х  о с о б е н н о с т е й  о г и б а ю щ е й  

м о ж е т  о б е с п е ч и т ь  в ы я в л е н и е  т е х  э л е м е н т а р н ы х  

а к у с т и ч е с к и х  с о б ы т и й ,  н а  к о т о р ы е  р е а г и р у ю т  

н е й р о н ы  с л у х о в о й  с и с т е м ы  п р и  к л а с с и ф и к а ц и и  

т а к и х  с л о ж н ы х  з в у к о в ,  к а к  к о м м у н и к а ц и о н н ы е  

с и г н а л ы  ж и в о т н ы х  и  ч е л о в е ч е с к а я  р е ч ь .  П р и  э т о м  

н е о б х о д и м о  и м е т ь  в  в и д у ,  ч т о  о с о б е н н о с т и ,  о п р е 

д е л я ю щ и е  к л а с с и ф и к а ц и ю ,  в е р о я т н е е  в с е г о ,  я в 

л я ю т с я  н е  т о л ь к о  в и д о с п е ц и ф и ч е с к и м и ,  н о  и  с у 

щ е с т в е н н о  р а з л и ч а ю т с я  у  р а з н ы х  п р е д с т а в и т е л е й  

о д н о г о  и  т о г о  ж е  в и д а .  Б о л е е  т о г о ,  с о в р е м е н н ы е  

д а н н ы е  я в н о  з а с т а в л я ю т  п р е д п о л о ж и т ь ,  ч т о  э т и  

о с о б е н н о с т и  ф о р м и р у ю т с я  в  р е з у л ь т а т е  и н д и в и 

д у а л ь н о г о  р а з в и т и я  и  м о г у т  в и д о и з м е н я т ь с я  п о д  

в л и я н и е м  н о в о г о  в н е ш н е г о  о п ы т а .

М а т е р и а л ы ,  н а  к о т о р ы х  о с н о в а н а  п у б л и к а ц и я ,  

п о л у ч е н ы  п р и  п о д д е р ж к е  г р а н т о в  Р Ф Ф И  № №  

0 8 - 0 4 - 0 0 6 6 0  и  1 2 - 0 4 - 0 1 3 7 0 .  Н а п и с а н и е  р а б о т ы  

п о д д е р ж и в а л о с ь  г р а н т о м  Р Ф Ф И  №  1 2 - 0 4 - 0 1 3 7 0 .  

П р о г р а м м н о е  о б е с п е ч е н и е  о с у щ е с т в л я л о с ь  

С . В .  Н и з а м о в ы м .

С П И С О К  Л И Т Е Р А Т У Р Ы

1. Г е р ш у н и  Г . В . ,  А л ь т м а н  Я . А . ,  В а р т а н я н  И . А . ,  Р о д и о 

н о в а  Е . А . ,  П о п о в  А . В . ,  Ш м и г и д и н а  Г . / / .  О  ф у н к ц и о 
н а л ь н о й  к л а с с и ф и к а ц и и  н е й р о н о в  с л у х о в о г о  о т д е л а  

ч е т в е р о х о л м и я  п о  в р е м е н н ы м  х а р а к т е р и с т и к а м  / /  
Н е й р о ф и з и о л о г и я .  1 9 6 9 .  Т .  1 . С .  1 3 7 — 14 6 .

2 .  Р о д и о н о в а  Е . А .  Ф у н к ц и о н а л ь н а я  х а р а к т е р и с т и к а  

н е й р о н о в  к о х л е а р н ы х  я д е р  и  с л у х о в а я  ф у н к ц и я .  
Л . :  Н а у к а ,  1 9 7 1 .  1 9 6  с .

3 .  H e i l  Р .  A u d i t o r y  c o n i c a l  
I .  F i r s t - s p i k e  t i m i n g  / /  J .  
P . 2 6 1 6 - 2 6 4 1 .

o n s e t  r e s p o n s e s  r e v i s i t e d .  
N e u r o p h y s i o l .  1 9 9 7 .  V. 7 .

4 .  S w a r b r i c k  L . ,  W h i t e l d  I . C .  A u d i t o r y  c o r t i c a l  u n i t s  s e l e c 

t i v e l y  r e s p o n s i v e  t o  s t i m u l u s  ‘s h a p e '  / /  J .  P h y s i o l o g y .  
1 9 7 2 .  V. 2 2 4 .  P . 6 8 P - 6 9 P

5 .  E g g e r m o n t  J . J .  C o n t e x t  d e p e n d e n c e  o f  s p e c t r o - t e m p o -  
r a l  r e c e p t i v e  f i e l d s  w i t h  i m p l i c a t i o n s  f o r  n e u r a l  
c o d i n g / /  H e a r i n g  R e s e a r c h .  2 0 1 1. V. 2 7 1 .  P  1 2 3 - 1 3 2 .

6 .  Б и б и к о в  Н . Г .  В ы д е л е н и е  а м п л и т у д н о - м о д у л и р о -  
в а н н ы х  о т р е з к о в  в  н е п р е р ы в н о м  т о н е  н е й р о н а м и

с л у х о в о й  с и с т е м ы  л я г у ш к и  / /  А к у с т .  ж у р н .  1 9 8 8 .  
Т .  3 4 .  С .  4 0 0 - 4 0 1 .

7 .  Б и б и к о в  И . Г .  К о л и ч е с т в е н н а я  о ц е н к а  и з м е н е н и я  
с и н х р о н и з а ц и и  р е а к ц и и  н е й р о н о в  к о х л е а р н о г о  
я д р а  л я г у ш к и  с  о г и б а ю щ е й  з в у к о в о г о  с и г н а л а  в  

п р о ц е с с е  д о л г о в р е м е н н о й  а д а п т а ц и и  / /  А к у с т .  
ж у р н .  2 0 0 8 .  Т .  5 4 .  №  4 .  С .  6 6 9 - 6 8 1 .

8 .  Б и б и к о в  П . Г .  Н е й р о ф и з и о л о г и ч е с к и е  м е х а н и з м ы  
с л у х о в о й  а д а п т а ц и и .  I .  А д а п т а ц и я  в  т е ч е н и е  д е й 
с т в и я  с т и м у л а  / /  У с п е х и  ф и з и о л о г и ч е с к и х  н а у к .  
2 0 1 0 .  Т .  4 1 .  №  3 .  С .  7 2 - 9 1 .

9 .  Б и б и к о в  Н . Г ,  Н т о м о в  С . В .  А н а л и з  а к т и в н о с т и  
н е й р о н о в  с л у х о в ы х  н е й р о н о в  п р о д о л г о в а т о г о  м о з 
г а  л я г у ш к и  п р и  д е й с т в и и  т о н о в ,  м о д у л и р о в а н н ы х  
н и з к о ч а с т о т н ы м  ш у м о м  / /  Б и о ф и з и к а .  2 0 0 9 .  Т .  5 4 .  
С .  9 2 1 - 9 3 4 .

1 0 .  Б и б и к о в  П . Г .  Р е а к ц и я  н е й р о н о в  с л у х о в о г о  ц е н т р а  

с р е д н е г о  м о з г а  л я г у ш к и  н а  в р е м е н н о е  у м е н ь ш е н и е  
а м п л и т у д ы  с и г н а л а  — н е к о т о р ы е  н е й р о ф и з и о л о г и 
ч е с к и е  к о р р е л я т ы  с л у х о в о й  и л л ю з и и  и  ф о н е м н о г о  
р а з л и ч е н и я  / /  С е н с о р н ы е  с и с т е м ы .  2 0 0 7 .  Т .  2 1 .  
С .  7 2 - 8 6 .

1 1. D e a n  / . ,  H a r p e r  N . S . ,  M c A l p i n e  D .  N e u r a l  p o p u l a t i o n  

c o d i n g  o f  s o u n d  l e v e l  a d a p t s  t o  s t i m u l u s  s t a t i s t i c s  / /  N a 
t u r e  N e u r o s c i e n c e .  2 0 0 5 .  V. 8 .  P. 1 6 8 4 - 1 6 8 9 .

1 2 .  W e n  B . ,  W a n g G . 1 . ,  D e a n  / . ,  D e l g u t t e  B .  T i m e  c o u r s e  o f  
d y n a m i c  r a n g e  a d a p t a t i o n  i n  t h e  a u d i t o r y  n e r v e  / /  
J .  N e u r o p h y s i o l .  2 0 1 2 .  V  1 0 8 .  №  1. P  6 9 - 8 2 .

1 3 .  M a l o n e  B . J . , S c o t !  B . H . ,  S e m p l e  M . N .  D y n a m i c  a m p l i 

t u d e  c o d i n g  i n  t h e  a u d i t o r y  c o r t e x  o f  a w a k e  r h e s u s  
m a c a q u e s / /  J .  N e u r o p h y s i o l .  2 0 0 7 .  V. 9 8 .  P. 1 4 5 1  — 
1 4 7 4 .

1 4 .  H u  N . ,  M i l l e r  C . A . ,  A b b a s  P / . t  R o b i n s o n  B . K . ,  W o o J . I .  

C h a n g e s  i n  a u d i t o r y  n e r v e  r e s p o n s e s  a c r o s s  t h e  d u r a 
t i o n  o f  s i n u s o i d a l l y  a m p l i t u d e - m o d u l a t e d  e l e c t r i c  
p u l s e - t r a i n  s t i m u l i  / / J .  A s s o c .  R e s .  O t o l a r i n g o l .  2 0 1 0 .  
V. 1 1 .  P . 6 4 1 - 6 5 6 .

1 5 .  Б и б и к о в  Н . Г .  М а к е е в а  И . П .  С л у х о в ы е  а д а п т а ц и и  и 
п о р о г и  о б н а р у ж е н и я  а м п л и т у д н о й  м о д у л я ц и и  / /  
А к у с т .  ж у р н .  1 9 8 9 .  Т .  3 5 .  №  6 .  С .  1 0 0 4 - 1 0 1 0 .

1 6 .  M o l l e r  A . R . ,  R e e s  A .  D y n a m i c  p r o p e r t i e s  o f  t h e  r e 

s p o n s e s  o f  s i n g l e  n e u r o n s  i n  t h e  i n f e r i o r  c o l l i c u l u s  o f  t h e  
r a t  / /  H e a r i n g  R e s e a r c h .  1 9 8 6 .  V. 2 4 .  №  3 .  P. 2 0 3 - 2 1 5 .

1 7 .  M o l l e r  A .  R .  R e s p o n s e s  o f  u n i t s  i n  t h e  c o c h l e a r  n u c l e u s  

t o  s i n u s o i d a l l y  a m p l i t u d e - m o d u l a t e d  t o n e s  / /  E x p e r i -  
m a n t a l  N e u r o l o g y .  1 9 7 4 .  V. 4 5 .  №  I .  P. 1 0 5 - 1 1 7 .

1 8 .  Б и б и к о в  Н . Г . ,  Г о р о д е ц к а я  O . H .  Р е а к ц и я  н е й р о н о в  

с л у х о в о г о  ц е н т р а  с р е д н е г о  м о з г а  л я г у ш к и  н а  д е й 
с т в и е  а м п л и г у д н о - м о д у л и р о в а н н ы х  т о н о в  / /  Н е й 
р о ф и з и о л о г и я .  1 9 8 0 .  Т .  1 2 .  №  3 .  С .  2 6 4 - 2 7 0 .

1 9 .  K r i s h n a  B . S . ,  S e m p l e  M . N .  A u d i t o r y  t e m p o r a l  p r o c e s s 
i n g :  r e s p o n s e s  t o  s i n u s o i d a l l y  a m p l i t u d e - m o d u l a t e d  
t o n e s  i n  t h e  i n f e r i o r  c o l l i c u l u s / / J .  N e u r o p h y s i o l .  2 0 0 0 .  
V. 8 4 .  P  2 5 5 - 2 7 3 .

2 0 .  M a l o n e  B . J . ,  S c o f f  B . H . , S e m p l e  M . N .  T e m p o r a l  c o d e s  
f o r  a m p l i t u d e  c o n t r a s t  i n  a u d i t o r y  c o r t e x  / /  J .  N e u r o 
s c i e n c e .  2 0 1 0 .  V. 3 0 .  P. 7 6 7 - 7 8 4 .

2 1 .  L a n g n e r G .  P e r i o d i c i t y  c o d i n g  i n  t h e  a u d i t o r y  s y s t e m  / /  
H e a r i n g  R e s e a r c h .  1 9 9 2 .  V. 6 0 .  P. 1 1 5 - 1 4 2 .

2 2 .  D e  B o e r  E . y K u y p e r  P .  T r i g g e r e d  c o r r e l a t i o n  / /  I E E E  
T r a n s .  B i o m e d .  E n g .  1 9 6 8 .  V. 1 5 .  P. 1 6 9 - 1 7 9 .
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2 3 .  R e e s  А . ,  M o U e r A . R .  S t i m u l u s  p r o p e r t i e s  i n f l u e n c i n g  t h e  
r e s p o n s e s  o f  i n f e r i o r  c o l l i c u l u s  n e u r o n s  t o  a m p l i t u d e -  
m o d u l a t e d  s o u n d s  / /  H e a r i n g  R e s e a r c h .  1 9 X 7 .  V. 2 7 .  

№ 2 .  R  1 2 9 - 1 4 3 .

2 4 .  Ь и б и к о в  / / . / ’. К о р р е л я ц и о н н ы е  м е т о д ы  а н а л и з а  
р е а к ц и и  о д и н о ч н ы х  н е й р о н о в  с л у х о в о й  с и с т е м ы  /  
В е б .  “ С е н с о р н ы е с и с т е м ы .  С л у х " .  Л . :  Н а у к а ,  1 9 8 2 .  

С .  5 8 - 7 2 .

2 5 .  Ь и б и к о в  Н . Г .  К о р р е л я ц и о н н ы й  а н а л и з  к о д и р о в а 

н и я  а м п л и т у д н о й  м о д у л я ц и и  в  к о х л е а р н о м  я д р е  
о з е р н о й  л я г у ш к и / / С е н с о р н ы е  с и с т е м ы .  1 9 8 7 .  Т .  I .  

С .  3 5 3 - 3 6 1 .

2 6 .  J o r i s  Р . Х . ,  V a n  d e  S a n d e  В . ,  V a n  d e r  H e i j d e n  M .  T e m p o 
r a l  d a m p i n g  i n  r e s p o n s e  t o  b r o a d b a n d  n o i s e .  I .  I n f e r i o r  
c o l l i c u l u s  / /  J .  N e u r o p h y s i o l .  2 0 0 5 .  V. 9 3 .  P. 1 X 5 7 — 

1 8 7 0 .

2 7 .  A e r t s e n  A . M . H . J . ,  J o h a n n e s m a  P . I . M . ,  H e r m e s  D . J .  

S p e c t r o t e m p o r a l  r e c e p t i v e  f i e l d s  o f  a u d i t o r y  n e u r o n s  i n  

t h e  g r a s s f r o g .  I I .  A n a l y s i s  o f  t h e  s t i m u l u s - e v e n t  r e l a 
t i o n  f o r  t o n a l  s t i m u l i  / /  B i o l o g i c a l  C y b e r n e t i c .  1 9 8 0 .  

V. 3 8 .  P. 2 3 5 - 2 4 8 .

2 8 .  E g g e r m o n t  J . J . ,  A e r t s e n  A . M . H . J . ,  J o h a n n e s m a  P . I . M .  

P r e d i c t i o n  o f  t h e  r e s p o n s e s  o f  a u d i t o r y  n e u r o n s  i n  t h e  
m i d b r a i n  o f  t h e  g r a s s  f r o g  b a s e d  o n  t h e  s p e c t r o - t e m p o -  
r a l  r e c e p t i v e  f i e l d  / /  H e a r i n g  R e s e a r c h .  1 9 X 3 .  V. 1 0 .  

P. 1 9 1 - 2 0 2 .

2 9 .  K i m  P . J . ,  Y o u n g  E . D .  C o m p a r a t i v e  a n a l y s i s  o f  s p e c t r o 
t e m p o r a l  r e c e p t i v e  f i e l d s ,  r e v e r s e  c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n s ,  
a n d  f r e q u e n c y  t u n i n g  c u r v e s  o f  a u d i t o r y - n e r v e  b e r s  / /  

J .  A c o u s t .  S o c .  A m .  1 9 9 4 .  V. 9 5 .  P. 4 1 0 - 4 2 2 .

3 0 .  D e  p i  r e  и х  D . A . ,  S i m o n  J . Z . ,  K l e i n  D . J . ,  S h a m  т а  S . A .  

S p e c t r o - t e m p o r a l  r e s p o n s e  f i e l d  c h a r a c t e r i z a t i o n  w i t h  

d v n a m i c  r i p p l e s  i n  f e r r e t  p r i m a r y  a u d i t o r y  c o r t e x  / /  
J .  N e u r o p h y s i o l .  2 0 0 1 .  V. 8 5 .  P. 1 2 2 0 - 1 2 3 4 .

3 1 .  V e r s n e l  I I . ,  Z w i e r s  M . P ,  v a n  O p s t a l  A  J .  S p e c t r o t e m p o 
r a l  r e s p o n s e  p r o p e r t i e s  o f  i n f e r i o r  c o l l i c u l u s  n e u r o n s  i n  
a l e r t  m o n k e y / / J .  N e u r o s c i e n c e .  2 0 0 9 .  V. 2 9 .  P. 9 7 2 5 -  

9 7 3 9 .

3 2 .  Ь и б и к о в  Н . Г .  Р е а к ц и и  н е й р о н о в  с л у х о в о г о  ц е н т р а  
с р е д н е г о  м о з г а  л я г у ш к и  н а  т о н ы ,  а м п л и т у д н о - м о -  
д у л и р о в а н н ы е  п с е в д о с л у ч а й н ы м  ш у м о м  / /  Н е й р о 

ф и з и о л о г и я .  1 9 9 0 .  Т .  2 2 .  С .  2 2 7 — 2 3 5 .

3 3 .  N e / k e n ,  / . ,  K i m  P . J . ,  Y o u n g  E . D .  L i n e a r  a n d  n o n l i n e a r  
s p e c t r a l  i n t e g r a t i o n  i n  t y p e  I V  n e u r o n s  o f  t h e  d o r s a l  c o 
c h l e a r  n u c l e u s .  I I .  P r e d i c t i n g  r e s p o n s e s  w i t h  t h e  u s e  o f  
n o n l i n e a r  m o d e l s  / /  J .  N e u r o p h y s i o l .  1 9 9 7 .  V .  7 8 .  

P. 8 0 0 - 8 1 1 .

3 4 .  X u  L ,  T h o m p s o n  C . S . ,  P f m g s t  B . E .  R e l a t i v e  c o n t r i b u 
t i o n s  o f  s p e c t r a l  a n d  t e m p o r a l  c u e s  f o r  p h o n e m e  r e c o g n i 
t i o n  / / J .  A c o u s t .  S o c .  A m .  2 0 0 5 .  V. 1 1 7 .  P  3 2 5 5 — 3 2 6 7 .

3 5 .  R a n a s i n g h e  K . G . ,  V r a n a  W . A . ,  M a t n e y C . J . ,  K i l g a r d  M . P .  

N e u r a l  m e c h a n i s m s  s u p p o r t i n g  r o b u s t  d i s c r i m i n a t i o n  o f  
s p e c t r a l l y  a n d  t e m p o r a l l y  d e g r a d e d  s p e e c h  / /  J .  A s s o c .  
R e s e a r c h  O t o l a r i n g o l .  2 0 1 2 .  V. 1 3 .  P. 5 2 7 - 5 4 2 .

3 6 .  Ь и б и к о в  Н . Г . ,  И и ю м о в С . В .  В р е м е н н а я  д и н а м и к а  
р е а к ц и и  н е й р о н о в  с л у х о в о й  с и с т е м ы  н а  п о в т о 
р я ю щ и е с я  о т р е з к и  ш у м о в о й  м о д у л я ц и и  /  Г р у д ы  

2 4 - й  А к у с т и ч е с к о й  к о н ф е р е н ц и и  С а р а т о в :  

Г Е О С ,  2 0 1 1 .  С .  1 0 3 - 1 0 6 .

3 7 .  Ь и б и к о в  / / . / ' . ,  Н т а м о в  С . В .  К о р р е л я ц и я  о т в е т о в  

н е й р о н о в  с л у х о в о й  с и с т е м ы  с  п е р и о д и ч е с к и  п о 
в т о р я ю щ е й с я  ш у м о в о й  о г и б а ю щ е й  т о н а л ь н о г о  
с и г н а л а  /  Т р у д ы  X V I - г о  К о н г р е с с а  “ Д о с т и ж е н и я  
н е й р о н а у к и  д л я  с о в р е м е н н о й  м е д и ц и н ы  и  п с и х о 

л о г и и " .  С у д а к :  М А К С - П р е с с ,  2 0 1 1 .  С .  8 7 —8 8 .

3 8 .  K a p l a n  I / . M .  A n a e s t h e s i a  i n  a m p h i b i a n  a n d  r e p t i l e s  / /  
P r o c .  F e d .  A m .  S o c .  E x p .  B i o l .  1 9 6 9 .  V. 2 8 .  P. 1 5 4 1 - 1 5 4 6 .

3 9 .  S u c k o w  M . A . ,  T e r r i !  L . A . ,  G r i g d e s b y C .F . ,  M a r c h  P . A .  E v a l 

u a t i o n  o f  h y p o t h e r m i a - i n d u c e d  a n a l g e s i a  a n d  i n f l u e n c e  o f  
o p i o i d  a n t a g o n i s t s  i n  l e o p a r d  f r o g s  ( R a n a  p i p i e n s )  / /  

P h a r m a c o l  B i o c h e m .  B e h a v .  1 9 9 9 .  V. 6 3 .  P. 3 9 - 4 3 .

4 0 .  Z i m m e r m a n n  M .  E t h i c a l  p r i n c i p l e s  f o r  m a i n t e n a n c e  
a n d  u s e  o f  a n i m a l s  i n  n e u r o s c i e n c e  r e s e a r c h  / /  N c u r o -  

s c i .  L e t t .  1 9 8 7 .  V .  7 3 .  P. 1.

4 1 .  G r a f e  7 . ( 7 . ,  D o b l e r S . ,  L i n s e n m a i r  K . E .  F r o g s  f l e e  f r o m  
t h e  s o u n d  o f  f i r e / /  P r o c .  B i o l .  S c i .  2 0 0 2 .  V. 2 6 9 .  P. 9 9 9 — 

1 0 0 3 .

4 2 .  N e u e r t  V . ,  P r e s s n i l z e r  / ) . ,  P a t t e r s o n  R . D . ,  [ V i n t e r  I . M .  

T h e  r e s p o n s e s  o f  s i n g l e  u n i t s  i n  t h e  i n f e r i o r  c o l l i c u l u s  o f  
t h e  g u i n e a  p i g  t o  d a m p e d  a n d  r a m p e d  s i n u s o i d s  / /  
H e a r i n g  R e s e a r c h .  2 0 0 1 .  V. 1 5 9 .  P. 3 6 - 5 2 .

4 3 .  L u  T ,  L i a n g  L . ,  [ V a n g  X .  N e u r a l  r e p r e s e n t a t i o n s  o f  t e m 
p o r a l l y  a s y m m e t r i c  s t i m u l i  i n  t h e  a u d i t o r y  c o r t e x  o f  a w a k e  
p r i m a t e s / / J .  N e u r o p h y s i o l .  2 0 0 1 .  V. 8 5  P . 2 3 6 4 — 2 3 8 0 .

4 4 .  D e  B o e r  E . ,  D e  J o n g h  H  R .  O n  c o c h l e a r  e n c o d i n g :  p o 

t e n t i a l i t i e s  a n d  l i m i t a t i o n s  o f  t h e  r e v e r s e - c o r r e l a t i o n  
t e c h n i q u e  / /  J .  A c o u s t .  S o c .  A m .  1 9 7 8 .  V. 6 3 .  №  1. 

P. 1 1 5 - 1 3 5 .

4 5 .  Y i n  P ,  J o h n s o n  J . S . ,  O ' C o n n o r  K . N . ,  S u t t e r  M . L .  C o d i n g  

o f  a m p l i t u d e  m o d u l a t i o n  i n  p r i m a r y  a u d i t o r y  c o r t e x  / /  
J .  N e u r o p h y s i o l .  2 0 1 1 .  V. 1 0 5 .  P. 5 8 2 —6 0 0 .

4 6 .  Z h o u  Y ,  W a n g  X .  C o r t i c a l  p r o c e s s i n g  o f  d y n a m i c  s o u n d  
e n v e l o p e  t r a n s i t i o n s  / /  J .  N e u r o s c i e n c e .  2 0 1 0 .  V. 3 0 .  

P. 16 7 4 1- 1 6 7 5 4 .

4 7 .  S h a r p e e  7 0 . ,  N a g e l  К . I . ,  D o u p e A . J .  T w o - d i m e n s i o n a l  
a d a p t a t i o n  i n  t h e  a u d i t o r y  f o r e b r a i n  / / J .  N e u r o p h y s i o l .  
2 0 1 1 .  V. 1 0 6 .  P. I X 4 I  — 1 X 6 I .
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