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Вводные замечания
За последние 50 лет физиология слуха сфор�

мировалась в развернутую область науки как по
многочисленности дисциплин, составляющих
эту область знания, так и по разнообразию ме�
тодов исследования. При сравнительно полном
рассмотрении физиология слуха включает в
себя следующие основные разделы.

а) Психоакустика является частью экспе�
риментальной психологии и представляет дан�
ные о различении человеком и животными (в
последнем случае принято говорить о поведен�
ческих исследованиях) физических парамет�
ров акустических сигналов. Весьма распростра�
ненным в психоакустических исследованиях
является создание локальных математических
моделей, оперирующих понятиями радиофи�
зики (фильтр, интегратор и др.), которые могут
определять процедуры, проводимые слуховой
системой при различении конкретных классов
звуковых сигналов. По методам к этому разде�
лу примыкают исследования нарушений слухо�
вой функции при повреждениях центральных
отделов мозга человека (нейропсихология слу�
ха) и исследования нарушений различительных
способностей слуховой системы при экспери�
ментальном разрушении слуховых центров у
животных.

б) Биофизика и физиология перифери�

ческого отдела слуховой системы включа�
ет: чисто физические исследования прохожде�
ния акустических сигналов через наружное и
среднее ухо; химические и электрофизиологи�
ческие исследования жидкостных сред перифе�
рического отдела слуховой системы – улитки
внутреннего уха, во взаимодействии с которы�
ми (средами) развиваются процессы возбужде�
ния рецепторного аппарата улитки; биофизи�
ческие исследования механических колебаний
базилярной мембраны как основы возбуждения
слуховых рецепторов (волосковых клеток) при
действии звука; исследование с помощью элект�
рофизиологических методов характеристик
возбуждения слуховых рецепторов с учетом
функционирования их мембран и встроенных
в них ионных каналов, а также процесса пере�
дачи возбуждения с рецепторов на волокна слу�
хового нерва. В последнее время при исследо�
вании внутреннего уха интенсивно изучается
подвижность (мотильность) волосковых клеток
и связанная с нею отоакустическая эмиссия.

в) Физиология путей и центров слухо�

вой системы в качестве наиболее развитого
метода исследования использует электрофизио�
логический, позволяющий инвазивным (прони�
кающим в структуру) путем исследовать актив�
ность одиночных нейронов центров слуховой
системы или их совокупностей (вызванные по�
тенциалы) при кодировании самых разнооб�
разных параметров акустических сигналов.
При этом в последнее время эти электрофизио�
логические исследования концентрировались
вокруг вопросов картирования – отражения
различных свойств звуковых сигналов в топо�
графически упорядоченном расположении
нейронов в слуховых центрах. Кроме того, в
последние 10–15 лет достаточно широко иссле�
дуются функциональные карты различных по
иерархии структур мозга человека при различ�
ных видах его деятельности (в том числе при
восприятии звуковых сигналов) с помощью
сложных аппаратных методов. К ним относятся
анализ функциональной топографии мозга с по�
мощью позитронно�эмиссионной томографии
(ПЭТ), ядерно�магнитного резонанса (fMRI),
термоэнцефалоскопии, регистрации магнит�
ных реакций и др. Широкое распространение
получил также неинвазивный метод регистра�
ции различных классов слуховых вызванных
потенциалов человека и животных.

д) Сравнительная физиология слуха – об�
ласть, использующая перечисленные в пп. «а–г»
подходы при исследовании самого широкого
перечня различных видов животных, разного
уровня развития слуховой функции и разной
среды обитания. Эта область включает также
исследование своеобразной формы акустиче�
ской ориентации ряда водных и наземных жи�
вотных – эхолокации.

Изложенное выше деление, естественно, но�
сит в определенной мере условный, схемати�
ческий характер, и составлено буквально мето�
дом перечисления. Тем не менее, оно позволяет
представить всю сложность cтруктуры совре�
менного исследования физиологии слуха.

I. Общий анализ проблематики
исследований по физиологии слуха

1. Психоакустика

Основные положения о восприятии такого
базового свойства звуковых сигналов как



громкость (субъективный коррелят интен�
сивности звуковых сигналов) сформулированы
в последних десятилетиях ХХ века (см. обзоры
Цвиккер, Фельдкеллер, 1971; Альтман и др.,
1990). Что касается узкополосных звуковых
сигналов (как правило, чистые тоны), то уста�
новлена зависимость их громкости от частоты
звуковых сигналов, дифференциальная чув�
ствительность слуховой системы при восприя�
тии громкости, улучшение этих характеристик
восприятия при увеличении длительности сти�
мулов (до 100–200 мс) и др. Постепенно наме�
тился переход в исследованиях восприятия
громкости от тональных (или узкополосных)
сигналов к восприятию более сложных звуко�
вых сигналов, в частности широкополосных
(многокомпонентных по спектру сигналов) и
сигналов с изменяющейся амплитудой (разные
виды амплитудной модуляции). Спектральная
зависимость восприятия громкости при дей�
ствии широкополосных сигналов оказалась свя�
занной с таким свойством частотной избира�
тельности слуха как критическая полоса (см.
обзоры Фрейдин, 1968; Цвиккер, Фельдкеллер,
1971). Критической полосой принято считать
частотный диапазон широкополосного маскера,
маскирующего другой звук с данной частотой,
дальнейшее расширение которого (диапазона
частот маскера) не приводит к увеличению
уровня маскировки маскируемого сигнала. Уста�
новлено, что в пределах критической полосы
громкость не зависит от ширины полосы час�
тот сигнала. При расширении этой полосы
громкость сигнала возрастает. Отсюда последо�
вал теоретический вывод, подтвержденный
экcпериментально – громкость звука любой
степени спектральной сложности является сум�
мой громкостей в наборе критических полос.
Что касается амплитудно�модулированных сиг�
налов, то дифференциальная чувствительность
по громкости также зависит от частоты несу�
щей и частоты модуляции (см., например, Long,
Cullen, 1985). Если говорить о самых последних
работах, то они уточняют соотношения способ�
ностей слуховой системы к различению гром�
кости стимулов при обнаружении биений
(Hellman, Hellman, 2001) и различению интен�
сивности при использовании тональных посы�
лок с Гауссовской огибающей (постоянная
энергия и разная длительность). Предложена
модель, предполагающая наличие в слуховой
системе «внутренних» временно�спектральных
окон при восприятии громкости (Schijndel et al.,
1999).

Спектр звуковых сигналов определяет вос�
приятие высоты. Это наиболее ранняя по време�
ни исследования область слухового восприятия.
Значительное количество работ, выполненных
уже достаточно строго с физической точки зре�
ния, известно с середины XIX века. Постепенно

уточняясь при появлении электроакустики, эти
исследования позволили получить основные
данные по восприятию человеком высоты. Ис�
ходным положением, объясняющим возмож�
ность этого восприятия, послужил принцип
«места», сформулированный Гельмгольцем и
предполагающий, что анализ частоты тонов
пространственно распределен в улитковой пе�
регородке (прямые измерения были впослед�
ствии сделаны Бекеши; Bekesy, 1960). Значитель�
но раньше, чем при исследовании громкости,
при изучении восприятия высоты звуков пере�
шли к изучению восприятия многокомпонент�
ных звуков со сложным спектром. Было уста�
новлено, что при действии таких звуков и
наличии в них периодичности может воспри�
ниматься высота, которая физически отсутству�
ет в спектре сигналов (разные обозначения –
высота периодичности, виртуальная высота,
остаток – periоdicity pitch, virtual pitch, residue,
соотв.). Естественно, что эти факты противоре�
чили теории «места», поэтому было предложено
в виде объяснения наличие временного механиз�
ма, «извлекающего высоту» сигнала (Альтман и
др., 1990). Дальнейшая разработка вопроса по�
зволила выявить дополнительно ряд феноме�
нов, характеризующих как временной, так и
пространственный принципы восприятия вы�
соты (сдвиг частоты при действии многокомпо�
нентных непериодических сигналов, область
доминантного восприятия одной частоты в
многокомпонентном сигнале и др.). Исследова�
ние восприятия многокомпонентных сигналов
продолжается и в настоящее время. Так, уточня�
ется восприятие высоты амплитудно�модули�
рованных сигналов за счет набора спектраль�
ных фильтров (Sek, Moore, 2003), исследуются
области частотного доминирования (Everts et
al., 2002), нелинейность при восприятии ампли�
тудно�модулированных сигналов, связанная с
наличием окна для извлечения высоты в вирту�
альном тоне (Grose et al, 2002).

Большое внимание исследователей в облас�
ти психоакустики привлекает маскировка, что
обусловлено широкой распространенностью
этого явления в окружающей акустической сце�
не человека и животных. В общем виде маски�
ровка проявляется в ухудшении слышимости
одного звука (маскируемый звук) в присутствии
другого (маскер). Чисто классический подход
изучения ухудшения слышимости «полезного»
сигнала при маскировке (Цвиккер и Фельдкел�
лер, 1971) в последней трети ХХ века привел к
попыткам изучения с помощью маскировки
частотного разрешения (Альтман и др., 1990).
Предполагается, что частотное разрешение в
слуховой системе обеспечивается набором ча�
стотных фильтров. При маскировке слуховая
система слушателя настроена на фильтр, соот�
ветствующий диапазону маскируемого сигнала.



Диапазон частотного фильтра принято опре�
делять значением отношения мощности поро�
говой интенсивности маскируемого тона к
спектральной мощности шума (критическое
отношение). Измеренная таким образом шири�
на частотных фильтров при одновременной
маскировке широкополосным шумом (маскируе�
мый сигнал и маскер подаются одновременно)
зависит от частоты маскируемого тона (Glas�
berg, Moore, 1986). Данные о характеристиках
частотных фильтров слуха были исследованы
также при маскировке узкополосными шумами,
неодновременной маскировке, действии не�
скольких маскеров, в том числе при их времен�
ном взаимодействии. Основным в этих работах
было экспериментальное обоснование нали�
чия в слуховой системе частотных фильтров на
основе описания их свойств. В самом конце
прошлого столетия наметился переход к изуче�
нию маскировки при использовании сложных
сигналов – амплитудно�модулированных зву�
ков (McFadden, 1987), шумов с гребенчатым
спектром (сложение двух шумов с временной
задержкой одного шума относительно другого
дает волнообразную спектральную огибаю�
щую – «гребенку», Glasberg et al, 1984). Так, при
взаимной маскировке двух амплитудно�моду�
лированных сигналов обнаружено наличие
большей маскировки при определенных часто�
тах модуляции и отсутствие маскировки при
близко расположенных частотах модуляции
(Sheft, Yost, 1997). Повторно выполнены изме�
рения психометрических функций при разном
соотношении интенсивности маскируемого
звука и маскера при предшествующей маски�
ровке, результатом которых стал вывод, что
форма психометрических функций определя�
ется нелинейностью колебаний базилярной
мембраны Кортиева органа (Oxenham, Plack,
2000; Schairer et al., 2003). Сравнение асимметрии
маскировки между обычным и гребенчатым шу�
мами позволило установить, что обычный ши�
рокополосный шум маскирует гребенчатый
шум лучше, чем при обратном соотношении
маскера и маскируемого сигнала даже при сход�
ных спектральных областях шума (Krumbholz,
Nobbe, 2001). Исследование маскировки щелч�
ка низкой частотой с разной фазой маскирую�
щего сигнала выявило зависимость маскиров�
ки от фазы низкочастотного маскера (Mrovinski
et al., 1995).

Временные характеристики деятельно�
сти слуховой системы обычно описываются
рядом эффектов. Важным критерием влияния
длительности звуковых сигналов на слуховое
восприятие является временная суммация –
снижение порогов слышимости при увеличе�
нии длительности стимула до определенного
значения (это значение обозначают как крити�

ческое время суммации). Кроме того, суще�
ственным является сравнение субъективной
оценки длительности сигнала и ее физическо�
го значения, а также дифференциальной чув�
ствительности к длительности звуковых сигна�
лов. Детальная разработка этого вопроса была
осуществлена во второй половине ХХ века (см.
Zwislocki, 1960; Zwicker, 1975). Интересной про�
блемой является чувствительность слуховой
системы к фазе сигнала. Длительное время, со
времен классика естествознания Гельмгольца,
считалось, что ухо является «глухим» к фазовым
отношениям многокомпонентного тонального
сигнала. Лишь сравнительно недавно было
установлено, что слуховая система оценивает
фазовые отношения в стимулах изменением
качества восприятия (Ложкин, 1971; Buunen,
1976). В дополнение к известным данным о фа�
зовой чувствительности было показано, что
фазовая чувствительность слухового фильтра
варьирует в зависимости от уровня сигналов и
частоты (Dau, 2001).

Существенным, особенно в связи с рядом
клинических тестов, явилось исследование
адаптации в слуховой системе (Альтман и др.,
1990). В последние годы слуховая адаптация
привлекает к себе внимание в связи со слуховым
восприятием разных качеств звуковых сигналов.
Исследование количественных временных ха�
рактеристик восприятия при стимуляции без
адаптации и при ее наличии (адаптация вызва�
на маскирующими звуками) позволило устано�
вить несколько компонентов процесса адапта�
ции (Formby et al., 2002). Значимыми при
исследовании других временных эффектов яв�
ляются данные об отсутствии влияния резкого
или плавного включения – выключения сигна�
ла при задаче обнаружения прерывистости в
непрерывном шумовом сигнале (Allen et al.,
2002), а также данные о различении временных
характеристик в последовательности шумовых
посылок, свидетельствующие о лучшем разли�
чении «дежурного цикла» интервалов и дли�
тельностей посылок, чем провалов в последо�
вательности (Wiegrebe, Krumbholz, 1999). Среди
приведенных выше работ по исследованию
временных эффектов в слуховой системе наи�
более интересным представляется обоснование
неизвестной ранее возможности временного
разрешения при монауральном прослушивании
сигналов. Так, при действии повторяющегося
волнообразного шума (iterated rippled noise или
описанного выше гребенчатого шума) испытуе�
мые оказались способны различить когерент�
ный шум с одной характеристикой «гребенки»
от менее когерентного шума при временных
задержках между шумами, равными нескольким
десяткам микросекунд (Krumbholz et al., 2003).
Такие величины различаемых задержек известны



при бинауральном прослушивании сигналов и
служат признаком при локализации источни�
ка звука в горизонтальной плоскости. Однако
то, что монауральное прослушивание обнару�
живает такую временную чувствительность, яв�
ляется значимым фактом, особенно с учетом
предположения авторов о маловероятном ис�
пользовании спектральных характеристик при
различении шумов.

Заканчивая это краткое изложение по пси�
хофизическому исследованию слуховой функ�
ции, следует указать на ряд основных итоговых
соображений. Первое состоит в том, что разде�
ление исследований в области психоакустики
в определенной мере искусственно. Каждый
звуковой сигнал, включенный в психофизиче�
ский эксперимент, обладает амплитудой (интен�
сивностью), частотным и фазовым спектром и
длительностью. Этим определяется достаточно
переплетающаяся картина по рассмотрению
параметров звуковых сигналов, описанных в
отдельных разделах изложения. Второе сообра�
жение характеризует основную тенденцию со�
временного этапа психоакустических иссле�
дований как переход от анализа восприятия
простых свойств звуковых сигналов к сложным
по спектру, амплитудным и временным харак�
теристикам сигналам, независимо от того, ка�
кие стороны слуховой функции подвергаются
рассмотрению. И последнее соображение со�
стоит в том, что совершенно принципиальных
и новых описаний свойств слуховой системы
и теоретических положений ее деятельности,
с нашей точки зрения, за последние годы не
приведено в литературе. Резко контрастирует
с этим положением другая область психоакус�
тики, которая будет рассмотрена ниже, – речь
идет об исследованиях пространственного
слуха.

Область исследований пространст�

венного слуха условно разделяется на два под�
раздела – изучение особенностей восприятия
локализации неподвижных источников звука и
движущихся. В исследованиях локализации

неподвижных источников звука особое
внимание в последние годы уделяется восприя�
тию звуковых источников в ближнем поле. Так,
установлено, что при малых расстояниях искаже�
ния звуковой волны приводят к спектральным
особенностям, которые могут быть использова�
ны слуховой системой для оценки расстояния
до звучащего объекта. Теоретические расчеты
и измерения на манекене для расстояний от
0,12 до 1,0 м показали возрастание интерау�
ральных амплитудных различий для латераль�
ных источников, тогда как интерауральные вре�
менные различия не зависели от расстояния
(Brungart, Rabinowitz, 1999). Монауральное про�
слушивание (применение заглушки) шумов

разного спектрального состава в условиях
ближнего и дальнего поля выявило, что для точ�
ной оценки испытуемыми малых расстояний
важны низкочастотные составляющие спектра
(Вrungart, 1999). В условиях ближнего поля
оценка удаленности при малых расстояниях
была лучше, чем при больших и зависела от ази�
мута (Brungart, Rabinowitz, 1999). Подтвержде�
ние того, что оценка расстояния ухудшается
при его увеличении, получено и в условиях
дальнего поля при расстояниях от 3 до 16 м
(Loomis et al.,1998). Ошибки локализации по
элевации в исследованном диапазоне не зави�
сели от расстояния до источника звука, а по ази�
муту – ухудшались с уменьшением расстояния.

Разработка вопросов восприятия человеком
движения источника звука в трехмерном
пространстве достаточно интенсивно проводи�
лась в последней трети прошлого века (Альтман
и др., 1990; Middlebrooks, Green, 1991) и продол�
жается в настоящее время. Укажем, что обсужде�
ние группируется вокруг двух основных гипотез.
Согласно первой гипотезе, предложенной и
последовательно разрабатываемой в отече�
ственной литературе (Altman, 1968; Альтман и
др., 1981), существуют нейроны – детекторы
движения, которые непосредственно реагируют
на определенные направление и скорость при
перемещении звукового образа по азимуту. Эти
представления получили подтверждение в ряде
психоакустических исследований (Perrott,
Marlborough, 1989). В частности, при скорости
движения широкополосного сигнала, равной
20 град/с, показано, что минимальное слыши�
мое расстояние по азимуту меньше для непре�
рывного движения по сравнению с условиями,
когда движущийся динамик звучит только в на�
чале и конце пути. Вторая гипотеза состоит в
том, что при анализе движения слуховая система
выполняет сравнение начального и конечного
положения движущегося звукового источника, и
на основании сравнения двух последовательных
положений делается вывод о том, что источник
звука движется (Grantham, 1986; Мiddlebrooks,
Green, 1991). В англоязычной литературе эта ги�
потеза получила название теории «мгновен�
ного фотоснимка» («snapshot» theory).

Cогласно данным работ некоторых авторов
(Chandler, Grantham, 1992; Grantham, 1997)
наиболее высокая разрешающая способность в
азимутальном направлении достигается слухо�
вой системой при локализации неподвижных,
а не движущихся источников звука. Минималь�
ное время наблюдения (интеграции) слуховой
системой за движением источника звука, необ�
ходимое для возникновения восприятия этого
движения, по разным данным колеблется, в ос�
новном, в диапазоне 100–150 мс при движении
источника в горизонтальной и вертикальной



плоскостях (Altman, Viscov, 1977; Grantham, 1997;
Hofman, Van Opstal, 1998; Sabery, Hafter, 1997;
Strybel, Fujimoto, 2000). В 2–3 раза большее вре�
мя интеграции (300�400 мс) установлено при
движении звукового образа по радиальной коор�
динате (Андреева, Вартанян, 1997). Причем воз�
растание азимутального угла радиального движе�
ния звукового образа от 0° до 90° вызывало
увеличение порогов по длительности звучания
на 100 мс (Андреева, Альтман, 2000). Влияние па�
раметров временной структуры на воспринима�
емую скорость движения показано в работах
(Вартанян и др. 1999; Strybel et al., 1998).

Важным вопросом механизма локализации
является его помехоустойчивость. Исследо�
вания помехоустойчивости слуховой системы
независимо от пространственного положения
источника звука рассматривались нами выше
при анализе работ, связанных с маскировкой.
Между тем, пространственный слух имеет ряд
особенностей, повышающих помехоустойчи�
вость слуховой системы. Так, если при маски�
ровке источника звука возникают интераураль�
ные различия стимуляции по времени (фазе)
или интенсивности в маскируемом сигнале или
маскере, то уровень маскировки уменьшается
(феномен бинаурального освобождения от мас�
кировки – БОМ, или BMLD – binaural masking
level difference). Последняя треть прошлого века
характеризовалась интенсивной разработкой
вопросов БОМ для неподвижных источников
звука (звуковых образов). Из последних работ
в этом направлении отметим выявление боль�
шего освобождения от маскировки при локали�
зации в горизонтальной, нежели в вертикаль�
ной плоскости (Good, Gilkey, 1995; 1996). При
этом высокочастотные сигналы оказались бо�
лее «полезными» для бинаурального освобожде�
ния от маскировки (Lorenzi et al., 1999). Вторым
феноменом, характеризующим помехоустой�
чивость пространственного слуха, является
эффект предшествования («precedence effect»,
иначе его называют «эффект первой волны»).
Основная суть феномена состоит в следующем:
если два источника звука разнесены в про�
странстве и один из них включается раньше,
чем другой, то звуковой сигнал локализуется
наблюдателем у ранее включенного источника.
Последние годы это взаимодействие двух сиг�
налов исследовалось в зависимости от спектра
и других условий их предъявления. Значимым
результатом явилась демонстрация эффекта
предшествования в сагиттальной плоскости
(Litovsky et al.,1997). Эффект предшествования
как группа явлений, связанная с восприятием
прямого и отраженного звука, подробно рас�
смотрен в обзоре (Litovsky et al., 1999). Для пол�
ноты приведем третий из основных феноме�
нов, характеризующий помехоустойчивость
слуховой системы при локализации, так назы�

ваемый «эффект вечеринки» («cocktail party
effect»). Суть феномена состоит в способности
наблюдателя выделить один источник звука
(как правило, речевой сигнал) из множества зву�
ков другой локализации. Некоторые последние
данные, касающиеся бинауральных и монау�
ральных факторов формирования этого фено�
мена, приведены в работах (Brungart et al., 2001;
Brungart, Simpson, 2002a, b; Yost et al., 1996).

Последние два десятилетия в области иссле�
дований пространственного слуха характери�
зуются пристальным вниманием к вопросам
формирования акустической виртуальной

реальности (АВР). АВР представляет собой
иллюзию внешней акустической сцены, эле�
менты которой, как правило, перемещаются в
пространстве. Создание АВР основано на дос�
таточно глубоком знании характеристик раз�
личных параметров слухового восприятия, по�
зволяющем моделировать (синтезировать) эти
параметры так, чтобы создать вовне испытуе�
мого иллюзию акустической сцены. Принципи�
альную роль в разработке этого направления
сыграли успехи изучения первичной обработ�
ки звуковых сигналов слуховой системой, нача�
тые только в конце 70�х годов прошлого века
(см. Wightman, Kistler, 1989 а, b; Middlebrooks,
Green, 1991). Остановимся на этом подробнее
и, прежде всего, поясним, в чем состоит сущ�
ность первичного преобразования звукового
сигнала при его переходе из свободного звуко�
вого поля к барабанной перепонке. Процесс
этот обусловлен столкновением звуковых волн
с туловищем и головой, а также избирательной
дирекционально�зависимой фильтрацией зву�
кового сигнала в наружном ухе. Совместное
влияние этих факторов выражается в фазовом
и амплитудном изменении спектрального про�
филя сигнала (измеряемого по отношению зву�
кового давления в отсутствии субъекта к звуко�
вому давлению в присутствии субъекта вблизи
его барабанной перепонки) и обозначается как
передаточная функция головы (HRTF – head�
related transfer function). Поскольку передаточная
функция отражает преобразование для данного
положения источника звука, ее спектральные
характеристики соответствуют дискретному
положению этого источника в пространстве.
Полное отражение акустического пространства
осуществляется всем множеством передаточных
функций (Brugge, Reale/Бругге, Риэл, 2000). Циф�
ровая обработка передаточных функций, синтез
на ее основе звуковых стимулов, предъявление
их с помощью головных телефонов наблюдате�
лю позволило создать у слушателя экстернали�
зацию звукового образа, т. е. вынос его в точку
пространства, близкую к возможному реально�
му положению стимулов в свободном звуковом
поле при данном сочетании параметров звуко�
вых сигналов (Hartmann, Wittenberg, 1996;



Wightman, Kistler, 1989 а, b). При этом сразу же
возникла существенная трудность при синтези�
ровании звуков для создания АВР – оказалось,
что существуют значительные индивидуальные
различия HRTF у разных наблюдателей. Эти раз�
личия, обусловленные размерами головы, уш�
ной раковины и различиями в акустических
свойствах левого и правого ушей, являются пре�
пятствием для формирования виртуальной аку�
стической реальности с сохранением единой
структуры слухового пространства для всех слу�
шателей. Существенно снижает величину инди�
видуальных различий HRTF метод частотного
шкалирования (Middlebrooks, 1999). Надеж�
ность воспроизведения виртуальной среды по
отношению к смещению и вращению головы
была изучена в трех плоскостях (Takeuchi et al.,
2001). Более устойчивое воспроизведение дос�
тигалось при малых расстояниях между двумя
динамиками по сравнению с большими. Замет�
ные искажения восприятия возникают при ла�
теральном смещении головы всего на 5 см (Rose
et al., 2002). Определенные способы синтеза
HTRF позволяют избежать ошибок локализа�
ции в передне�заднем направлении («front�back
confusions») (Hill et al., 2000). Интерполяция
сигналов АВР и реальных звуков в соседние точ�
ки пространства показала, что при смещении до
6 град интерполяция не требуется, при смеще�
нии на 10–15 – широкополосные стимулы отли�
чаются от реальных по тембру, а при 20 и более
град – по тембру и положению в пространстве
(Langendijk, Bronkhorst, 2000).

АВР использовалась при оценке таких пара�
метров восприятия движущихся звуковых обра�
зов как дифференциальные пороги скорости
движения (Carlile, Best, 2002). Результаты по
порядку величин совпали с данными, получен�
ными при использовании иллюзии движения
при дихотической стимуляции (cм. Альтман,
1983). Кроме того, использование АВР позволи�
ло установить влияние на точность локализа�
ции звука последовательной маскировки, ког�
да полезный сигнал подается после маскера
(Langendijk et al., 2001), и одновременной мас�
кировки при динамически меняющемся маске�
ре (Saberi et al., 2002).

АВР достаточно широко использовалась при
исследовании восприятия речевых сигналов.
Поскольку физиология восприятия речи явля�
ется отдельной дисциплиной, вкратце укажем
на некоторые результаты, полученные в этой
области. Исследования в области физиологии
речи связаны, главным образом, c разборчиво�
стью речи при разных пространственных поло�
жениях источников речевых сигналов и маски�
рующих сигналов. Установлено, что разнесение
источников звука в пространстве улучшает раз�
борчивость речи (Freeman et al., 2001; Hawley et
al., 2001).

2. Физиология путей и центров

слуховой системы

В этом разделе будут рассмотрены два основ�
ных вопроса современной нейрофизиологии
слуха, неоднородные по тематике, но привлека�
ющие к себе основное внимание исследовате�
лей в последнее время. Речь идет о картирова�
нии и о нейрофизиологических механизмах
пространственного слуха.

Структурно�функциональное карти�

рование в различных отделах слуховой систе�
мы в настоящее время интенсивно проводится
электрофизиологическим методом с использо�
ванием простых и сложных акустических сиг�
налов (см. обзор Nelken, 2002). История вопро�
са восходит к работам Тунтури, выполненным
в 1946 г. и установившим правильное простран�
ственное представительство звуковых частот в
слуховой коре собаки (Tunturi, 1962). Вслед за
этим тонотопические карты слуховых центров
изучались и показаны во всех отделах слуховой
системы – от кохлеарных ядер до коры голов�
ного мозга. Рассмотрим топографическое рас�
пределение основных свойств нейронов на
примере слуховой области коры АI. Исследова�
ния, выполненные преимущественно на кош�
ках, установили четкую тонотопическую орга�
низацию этой области (Abeles, Goldstein, 1970;
Heil, 1997 a, b; Merzеnich et al., 1975; Morel et al.,
1993 и многие другие), причем в центре AI на�
ходятся нейроны с наиболее узкими частотно�
пороговыми кривыми (Heil et al., 1992; Schreiner,
1995; Schreiner, Mendelson, 1990). Нейроны, рас�
положенные вентрально и дорсально от цент�
ра AI, имеют более широкие частотно�порого�
вые кривые (Schreiner, Sutter, 1992). Наиболее
низкопороговые нейроны, с максимальной по
величине реакцией относительно характерис�
тической (оптимальной) частоты и наиболее
коротким скрытым периодом, находятся в цент�
ре AI (Mendelson et al., 1997). Пространственное
распределение нейронов с разными порогами
коррелирует с пространственным распределе�
нием нейронов с наиболее выраженными (мак�
симальными) ответами на характеристическую
частоту (Schreiner et al., 1992). Нейроны с оди�
наковыми или близкими частотами образуют
вертикально расположенные колонки. Не�
сколько изочастотных колонок формируют
изочастотную полосу (Aitkin, 1990). Следует от�
метить, что изочастотные полосы, обнаружен�
ные в различных отделах слуховой системы и
наиболее детально изученные в задних холмах
и в слуховой зоне коры, отчетливо выражены
только при низких уровнях интенсивности сиг�
налов. Слуховые области коры, которые макси�
мально активируются при сверхпороговых
уровнях тонов, мало напоминают карты, выяв�
ленные при пороговой стимуляции (Phillips et



al., 1994). Данные по картированию слуховой
коры, полученные на других животных (Liu,
Suga, 1997; Schulze, Langner, 1997; Tanakа et al.,
1994 и др.), подтверждают результаты изучения
зоны AI у кошек, описанные выше.

В настоящее время предпринимаются по�
пытки описать карты, отражающие не только
частоты и интенсивности, но и другие свойства
звуковых стимулов, в том числе сложных. Так,
все еще дискутируется наличие функциональ�
ных карт, отражающих чувствительность ней�
ронов к направлению и скорости частотной
модуляции. Ряд авторов утверждает их наличие
на уровне слуховой области коры и задних хол�
мов (Ehret, 1997а, b; Kovalsky et al., 1996a, b;
Riketts et al., 1998; Shamma et al., 1993), в то вре�
мя как другие авторы это отрицают (Heil et al.,
1992). Изучается также порядковое представи�
тельство настройки нейронов на ритмы ампли�
тудной модуляции. Например, у домашней
мыши амплитудно�модулированные тоны име�
ют порядковое представительство в AI в соот�
ветствии с «лучшей» частотой амплитудной мо�
дуляции, причем лучшие частоты уменьшаются
в дорсо�вентральном направлении каждой изо�
частотной полосы (Steibler et al., 1997). Карта
представительства периодичности амплитуд�
ной модуляции ортогональна по отношению к
тонотопическому градиенту (Langner et al.,
1997; Schreiner, Langner, 1988a). Описано упоря�
доченное расположение нейронов, реагирую�
щих на эхо (эффект Доплера) у летучих мышей
(Suga, 1990). Для оценки пространственного
распределения активности нейронов на слож�
ные стимулы используются также двухтоновые
комплексы, позволяющие оценить боковое (ла�
теральное) торможение (Shamma et. al., 1993).
Известно, что области частот торможения выше
и ниже характеристической частоты асиммет�
ричны во всех отделах слуховой системы у раз�
личных млекопитающих (Вартанян, 1978; Вар�
танян и др., 1999; Egorova et al., 2001; Ehret,
Schreiner, 1997; Sutter, Schreiner, 1991). У хомя�
ков индекс асимметрии (соотношение ширины
высоко� и низкочастотной тормозной зоны)
минимален в центре AI и имеет тенденцию
увеличиваться и становиться положительным
на одном конце изочастотной полосы и от�
рицательным на другом конце той же полосы
(Shamma et al., 1993). У кошек подобное явление
не было обнаружено (Rotman et al., 2000). Еще
одним дискуссионным вопросом является суще�
ствование независимого относительно тоното�
пической карты представительства ощущения
высоты (субъективный коррелят частоты тона).
Применение магнитоэнцефаллографии у чело�
века позволило показать, что чистые тоны раз�
ных частот не только имеют четкую простран�
ственную локализацию в первичной слуховой
области коры, но и звуки различной высоты

также имеют пространственное представитель�
ство в этой зоне. Оси этих двух карт различны
и ортогональны по отношению друг к другу
(Langner et al., 1997). Существует, однако, мнение,
что такое заключение недостаточно обоснова�
но из�за методических особенностей работы
(Lutкenhoner et al., 2001). В других исследова�
ниях с применением того же метода были по�
лучены данные, приведшие к выводу о том, что
тонотопическая и звуковысотная карты у чело�
века идентичны (см. Pantev et al., 1996). Таким
образом, вопрос о звуковысотном представи�
тельстве остается открытым.

Имеют ли параметрические карты функцио�
нальное значение? По мнению ряда авторов,
имеют, по крайней мере, если вопрос касается
биологически значимых сигналов (Nelken et al.,
1999). Например, в ряде работ показано, что
спектральные максимумы натуральных звуков
у кошек с точки зрения ширины полосы частот
и отношения сигнал/шум очень отчетливо
представлены в пространственном распределе�
нии корковой популяции нейронов (Phillips et
al., 1994; Rotman et al., 2000). Вместе с тем, како�
ва роль изученных и описанных карт центров
слуховой системы в известных психоакустичес�
ких феноменах, остается не ясным. Не ясно так�
же, кто или что считывает информацию слуховой
коры как высшего центра слуховой сенсорной
системы. Такую функцию могли бы выполнять
специализированные нейроны – детекторы
сложных признаков, как, например, в зритель�
ной системе. Детекторы признаков обычно оп�
ределяются как нейроны, которые отвечают на
сочетание двух или нескольких физических
параметров стимуляции, но не реагируют или
крайне слабо реагируют на каждый отдельный
параметр. Детекторы такого «жесткого» типа не
описаны в большинстве работ, посвященных
этому вопросу. Другая точка зрения подразуме�
вает, что нейроны даже в высших отделах слу�
ховой системы могут обладать линейными или
почти линейными свойствами (Kоning et al.,
1996; Versnel, Shamma, 1998). Действительно,
многие свойства слухового восприятия можно
объяснить на базе рассмотрения свойств слухо�
вого нерва (Young, Davis, 2002). В то же время
показано, что ответы центральных слуховых
нейронов даже на уровне среднего мозга и дор�
сального кохлеарного ядра могут отражать не�
линейные способы преобразования слуховой
информации (Nelken, Young, 1997; Nelken et. al.,
2001). Недавние исследования позволяют
предполагать, что к функциям слуховой коры
относится классификация (parsing) слуховых
событий (Heil, 1997 a, b; Fishman et al., 2000); оп�
ределение новизны звуков; анализ трудных для
восприятия тихих звуков (Nelken et al., 2001);
панорамное кодирование местонахождения
источника звука (Middlebroоks et al., 1994).



Особое место в нейрофизиологических ос�
новах картирования признаков звукового мира
занимает вопрос о том, каким образом трехмер�
ные объемные карты подкорковых отделов слу�
ховой системы (Ehret, 1997a; Fuzessery, Hall,
1996; Langner et al., 2002) преобразуются в дву�
мерные карты экранной структуры – слуховой
коры (AI) (Ehret, Schreiner, 1997; Hage, Ehret,
2003; Schreiner, Langner, 1997). Состояние иссле�
дований в этой области пока находится на уров�
не формулирования гипотез и создания моде�
лей взаимоотношений карт задних холмов и
слуховой коры (Hage, Ehret, 2003). На сегодняш�
нем уровне знаний нельзя также однозначно
ответить и на вопрос о наличии или отсутствии
нейронов�детекторов. Однако независимо от
ответа о детекторных или фильтрующих свой�
ствах нейронов слуховых центров вопрос о том,
что же происходит с информацией, закодиро�
ванной в нейрональных реакциях, требует от�
вета. Его поиски привели к предположению,
что слуховые обратные связи действуют как се�
лекторы сигналов, обеспечивая настройку под�
корковых центров на параметры, которые не�
обходимы для слуховой коры (Yan, Suga, 1999;
Zhang, Suga, 1997; Zhang et al., 1997). Все выше�
сказанное определяет особую актуальность
нейрофизиологических исследований, на�
правленных на получение ответов на постав�
ленные вопросы.

Нейрофизиологические механизмы про�

странственного слуха всегда привлекали
внимание исследователей. В последние годы
интерес к этой проблеме еще более усилился.
Причина обострения интереса к нейрофизио�
логическим механизмам пространственного
слуха, с одной стороны, обусловлена прогрессом
психоакустических исследований в этой обла�
сти физиологии. С другой стороны, появление
новых методических возможностей при анали�
зе реакций нейронов слуховых центров (описан�
ной выше техники акустической виртуальной
реальности, возможности сочетания ионофо�
ретической блокады синаптических медиато�
ров и электрофизиологической регистрации
импульсной активности, прогресс в области
программного обеспечения) позволило углу�
бить исследование механизмов, лежащих в ос�
нове ключевых гипотез пространственного
слуха. К таким гипотезам прежде всего относит�
ся детекция слуховыми нейронами направле�
ния движения (Altman, 1968; 1972), существова�
ние специализированных областей мозга,
связанных с обработкой акустического про�
странства, и полушарная специализация про�
странственной акустической обработки у чело�
века (Альтман, 1983).

Следует заметить, что осознание необходи�
мости разработки динамического аспекта отра�
жения акустического пространства нейронами

слуховых центров во многом обусловлено успе�
хами этого направления в других модальностях,
особенно в зрительной. Стремление к проведе�
нию аналогий между процессами обработки
сигналов в зрительной (а иногда и в соматосен�
сорной) и слуховой системах является харак�
терной особенностью современных концепту�
альных обзоров акустической литературы и
обусловлено надеждой на продвижение в пони�
мании общих проблем кодирования сенсорной
информации. Примеров удачных «зрительных
аналогий» в слуховой системе, свидетельствую�
щих об общности принципов нейронального
кодирования, накопилось немало. К ним можно
отнести построение схем акустических детекто�
ров движения на основе схем зрительного дви�
жения (обзор Wagner et al., 1997); привлечение
контрастного механизма для обоснования чув�
ствительности слуховых нейронов к положе�
нию стационарных и направлению движения
динамических акустических стимулов (Мали�
нина, Вартанян, 2003а; Malone, Semple, 2001);
обоснование на нейрональном уровне феноме�
на опережающего сенсорного образа, выража�
ющегося в сдвиге реакции на движущийся сти�
мул в направлении, встречном движению, и
предположительно связанного с упреждающей
стратегией обнаружения движущегося объекта
(Никитин и др., 2003). И, наконец, привлечение
для исследования спектральной и динамиче�
ской селективности слуховых нейронов аку�
стических аналогов световых решеток –
широкополосных звуков с синусоидальными
спектральными профилями, определяемых как
движущаяся спектральная рябь (ripple) или
спектральные гребенки (см. обзор Shamma,
2001). Разумеется, принципы слуховой корковой
организации в данном случае рассматриваются
не только в связи с пространственным анализом,
но и анализом других качеств, отражающих
структуру звуков и необходимых для восприятия
речи (биоакустических сигналов у животных) и
музыки (например, гармонических комплексов
и упоминавшейся в разделе «Психоакустика»
высоты периодичности – periоdicity pitch).

На системном уровне поиск аналогий с орга�
низацией зрительной системы, подразумеваю�
щей разделение информационных потоков о
свойствах объекта и его локализации (вент�
ральный путь «что» и дорсальный «где») поро�
дил серию работ по обоснованию информаци�
онного разделения слуховых нервных путей. В
слуховой версии антерио�вентральный канал
обработки участвует в идентификации акусти�
ческих стимулов посредством анализа его
спектральных и временных характеристик,
постерио�дорсальный – специализируется на
локализации источника звука, обнаружении
его движения и пространственного разделения



звуков. Экспериментальное обоснование тако�
го функционального разделения путей обра�
ботки слуховой информации у человека вы�
полнялось несколькими исследовательскими
группами с использованием ПЭТ и функцио�
нального магнитно�резонансного картирова�
ния при выполнении задач по определению ха�
рактеристик стимула, а также статической и
динамической акустической локализации (см.
Warren et al., 2002; Zatorre et al, 2002). Резуль�
таты этих исследований трактуются их испол�
нителями как доказательство наличия в коре
головного мозга определенных областей, раз�
дельно реагирующих на объект�значимые и
пространственно�значимые черты звукового
стимула. Обосновывается также существование
отдельных, слабо перекрывающихся областей,
реагирующих на стационарный и движущийся
источник звука, что может быть отнесено к реа�
лизации рассмотренного выше функциональ�
ного картирования. Однако сопоставление
функций этих корковых областей с данными об
их нейрональной специализации, полученны�
ми в физиологических экспериментах на жи�
вотных, не всегда совпадают. Это вызывает
скептическое отношение к существованию не�
зависимых «что» и «где» каналов обработки
(Cohen, Wessinger, 1999; Middlеbrooks, 2002). От�
части скептицизм касается и обособленности
обработки движения от локализации стацио�
нарных источников звука, которая вступает в
противоречие со многими фактами, свидетель�
ствующими о вкладе «статической» чувствитель�
ности нейронов в анализ движения (Ingham et
al., 2001; Никитин, 2003). Впрочем, самим авто�
рам идеи «что» и «где» также приходится прибе�
гать к корректировке «независимости» инфор�
мационных каналов. Так, пришлось ввести
предположение, что постерио�дорсальный
путь, отвечающий за пространственную обра�
ботку, участвует также и в восприятии речи
(Zatorre et al, 2002). Допускается, что в основе
такого совмещения функций лежит интеграция
нейронами спектро�временных черт сигнала с
локализацией этих событий. Немаловажная
роль в таком совмещении отведена чувстви�
тельности нейронов этого пути к «спектрально�
му движению», т. е. к отражению перемещения
пиков акустической энергии через улитку, ко�
торое может отражать компоненты речевых и
коммуникационных сигналов. Нейроны, комби�
нирующие чувствительность к биоакустическим
сигналам с пространственной чувствительно�
стью, найдены в каудальной части верхней ви�
сочной извилины у макак (Tian et al, 2001).
Предполагается, что эти нейроны могут играть
важную роль в разделении (а возможно и иден�
тификации) звуков на основе пространствен�
ных признаков. Несмотря на многие противо�
речия, модель функционального разделения

путей обработки слуховой информации явля�
ется на сегодняшний день основной рабочей
гипотезой для исследований функциональной
организации слуховых областей коры. Несом�
ненно также, что она находится в развитии и
нуждается в продуманных экспериментальных
подходах. Одним из важных результатов разра�
ботки модели раздельных объект�значимых и
пространственно�значимых нервных путей яв�
ляется подтверждение функциональной полу�
шарной специализации у человека, а именно,
ведущей роли правой нижней теменной коры в
пространственном анализе (Zatorre et al, 2002).
Вопрос о сочетании межполушарной асиммет�
рии с функциональным разделением информа�
ционных путей представляется особенно пер�
спективным для дальнейшей разработки.

Как указывалось, возможность создания вир�
туального акустического пространства повлек�
ла за собой серию исследований, пытавшихся
обосновать способы нейрофизиологического
анализа спектрального профиля передаточных
функций (HRTF, см. выше – Психоакустика; про�
странственный слух). Было констатировано,
что нейроны слуховых центров исследованных
видов животных реагируют на виртуальные
стимулы так, как если бы они предъявлялись из
тех же точек пространства, которые эти стиму�
лы представляют (Брюгге, Риэл/Brugge, Reale,
2000; Delgutte et al., 1999; Poon, Brugge, 1993b).
При этом, по крайней мере, нейроны первич�
ной слуховой области коры различают «свои»
и «чужие» передаточные функции (Mrsic–Flogel
et al., 2001). Однако ответить на вопрос, каким
образом обрабатывается информация, зало�
женная в передаточных функциях, оказалось
значительно сложнее, и процесс исследования
в этой области только начинает переходить от
описательного уровня к аналитическому. Стро�
го говоря, передаточные функции (виртуальные
стимулы) cодержат как бинауральные признаки
локализации (межушные различия стимуляции
по интенсивности и по времени), так и мона�
уральные спектральные дирекционально�за�
висимые признаки (максимумы и минимумы
звукового давления). Именно спектральные
признаки стали предметом пристального вни�
мания исследователей в связи с их способно�
стью отражать локализацию источника звука в
пространстве изменением положения на час�
тотной оси. Значимость спектральных призна�
ков психофизически неоднократно обосновы�
валась – они критичны для локализации в
медианной вертикальной плоскости, улучшают
локализацию в сагиттальном направлении и
могут использоваться для уточнения локализа�
ции по азимуту, особенно в условиях монау�
рального прослушивания (см. обзоры Hofman,
Van Opstal, 2002; Middlebrooks, Green, 1991;
Musicant et al., 1990). Проявление интереса к



монауральному спектральному локализацион�
ному механизму обусловлено также и тем, что
сведения о нем на нейрональном уровне край�
не недостаточны (по сравнению с нейрофизио�
логическим обоснованием бинаурального ме�
ханизма слуха, в большой степени обязанном
работам сотрудников лаборатории физиоло�
гии слуха Ин�та физиологии им. И.П. Павлова).

В разработке монаурального спектрального
механизма можно выделить несколько направ�
лений. Первое направление связано с исследо�
ванием особенностей реагирования нейронов
слуховых центров (Малинина, Вартанян 2003а,
б; Nelken, Young, 1994; Yu, Young, 2000) на ими�
тируемые спектральные признаки – спектраль�
ные минимумы в широкополосном шуме и
спектральные максимумы (полосовые шумы).
Второе направление исследований сконцент�
рировано на определении монауральной ди�
рекциональной чувствительности централь�
ных слуховых нейронов (главным образом
азимутальной) при тестировании их широко�
полосными шумами из различных точек про�
странства (Imig et al., 2000; Poirier et al., 2003;
Samson et al., 1993; 2000). Результатом исследо�
ваний этих двух направлений стало понимание,
что монауральные спектральные признаки ана�
лизируются в центрах слуховой системы на ос�
нове контрастного механизма при участии тор�
можения, отражают не только элевацию, но и
азимут (а скорее всего отражают траекторию в
пространстве), и что путь передачи монаураль�
ной спектральной информации сохраняется в
тонотопическом слуховом пути от периферии
до первичной области слуховой коры. Такой
вывод поддерживается данными третьего на�
правления исследований, обосновывающих
существование раздельных монаурального,
спектрального и бинаурального (на основе ме�
жушных различий стимуляции) путей обработ�
ки пространственной информации. Это обо�
снование базируется на данных экспериментов
с перерезкой «бинауральных» и «монаураль�
ных» восходящих проекций кохлеарных ядер,
т. е. проекций, идущих к первому пункту конвер�
генции бинауральной информации – верхнему
оливарному комплексу, или идущих в обход его.
Повреждение монауральных путей вызывало
большой поведенческий дефицит у кошек при
ориентировании на источник звука в верти�
кальной плоскости (May, 2000; Sutherland, 1998).
К доказательствам независимости монаураль�
ного и бинаурального путей следует также от�
нести обнаружение нейрональных градиентов
пространственной азимутальной и элевацион�
ной настройки в передних холмах у нескольких
видов животных (Sterbing, 2002), а также про�
странственные и временные различия корти�
кального представительства азимутальной и эле�
вационной локализации у человека, выявленные

при измерении кортикальной активности с по�
мощью магнитоэнцефалографии (Fujiki et al.,
2002). Вместе с тем имеются данные о том, что
нейроны нетонотопических областей слуховой
коры кошек (AII и AES) получают информацию
на основе как бинауральных, так и монаураль�
ных признаков локализации и реагируют оди�
наково хорошо как на азимут, так и на элевацию
источника звука (Xu et al., 1998). Возможно, эти
данные отражают различные этапы обработки
пространственной информации – аналитиче�
ский (одна координата акустического про�
странства) и интегративный (ряд координат).

Интерес к нейрональной обработке спект�
ральных признаков, заложенных в передаточ�
ных функциях (максимумов и минимумов),
имеет и другой аспект. Предполагается, что на
их основе в процессе накопления акустическо�
го опыта осуществляется индивидуальная ка�
либровка передаточных функций, требуемая
для точной локализации. Этот процесс, по�ви�
димому, допускает переучивание к новым спект�
ральным признакам, возникающим вслед за
искусственным изменением формы уха (рабо�
ты группы Hofman et al.1998, 2002). Важность
практического приложения этих исследований
в слухопротезировании стимулировала физио�
логические исследования пластичности звуко�
вой локализации как в процессе развития, так
и во взрослом состоянии (см. обзор King et al.,
2001). Проблема нейрофизиологического суб�
страта пластичности и адаптации при оценке
акустического пространства, а также проблема
взаимодействия этих процессов с опытом дру�
гих сенсорных систем являются на сегодняш�
ний день одними из наиболее популярных ис�
следовательских направлений.

Несмотря на внимание, которое уделялось в
последнее время монауральному локализаци�
онному механизму, его исследование нельзя
считать завершенным по многим причинам.
Одна из них состоит в том, что спектральные
локализационные признаки взаимодействуют
со спектрами сигналов (например, речи, био�
акустических сигналов, музыки), которые долж�
ны быть локализованы. Не ясно, каким образом
решается эта двусмысленность. Некоторые под�
ходы к ее разрешению обсуждались выше при
рассмотрении проблемы «что» и «где». Еще одна
неопределенность заключается в том, что обра�
ботку спектрального монаурального механизма
связывают с высокой частотной селективностью
нейронов и выраженными тормозными процес�
сами, влияющими на возбудительную область
ответа. Однако после центрального ядра задне�
го холма такие нейроны, по�видимому, редки.
Но даже если их количества достаточно для со�
хранения высокой спектральной чувствитель�
ности, не ясно, каким образом она поддержи�



вается у нейронов с широкой частотной или
пространственной настройкой. Поскольку про�
странственные рецептивные поля большинства
корковых нейронов, тестированных как вирту�
альными стимулами, так и стимулами, предъяв�
ляемыми из свободного поля, оказались очень
большими даже при умеренных интенсивно�
стях, в настоящее время ведется активный по�
иск способов обеспечения пространственной
остроты внутри таких полей. Решение пробле�
мы связывают с рассмотрением способов коди�
рования, иных, чем количеством спайков, –
функциональных градиентов латентности и ве�
личины ответа (Брюгге, Риэл/Brugge, Reale,
2000; Reale, Brugge 2000), временных паттернов
ответа (Xu et al., 1998), координации активнос�
ти различных групп кортикальных нейронов
(Jenison, 2000).

Анализ нейрофизиологической литературы,
связанной со способами кодирования акусти�
ческой информации (как пространственной,
так и отражающей структуру звуков), указыва�
ет на то, что проблемы временного кода оди�
ночных нейронов или целых сетей и синхро�
низации активности популяций кортикальных
нейронов находятся в центре внимания веду�
щих слуховых лабораторий мира (см. обзоры
Eggermont, 2001; Grothe, Klump, 2000). Особого
внимания внутри проблемы временного коди�
рования заслуживают две концепции. Одна из
них рассматривает возможность представле�
ния информации о локализации звука на осно�
ве краткосрочного временного паттерна спай�
ков вместо интегрирования активности внутри
большого временного окна (Middlebrooks et al.,
1994) и представляет интерес для решения про�
блемы временной стратегии восприятия. Дру�
гая – сосредоточена на роли торможения в фор�
мировании входов с различными временными
свойствами и, в конечном итоге, предполагает
создание на основе взаимодействия этих вхо�
дов селективных фильтров для анализа звуков
со сложной временной структурой (см. обзор
Grothe, Klump, 2000). Возможно, что разработ�
ка проблемы временного кодирования акусти�
ческой информации поможет решить задачу
различных способов ее представления на уров�
не среднего мозга (топографические карты на�
стройки на отдельные параметры и их сочета�
ние) и переднего мозга – кластеры подобно
настроенных нейронов (Cohen, Knudsen, 1999).
Во всяком случае, гипотеза второй нейрональ�
ной оси временной обработки в слуховой сис�
теме, топографически ортогональной оси
спектральной обработки, выдвинута, и ведется
работа по ее обоснованию (Langner et al., 2002).

Проблема нейрональных механизмов, свя�
занных с взаимодействием звуков во времени
и пространстве, решается на основе виртуаль�
ных стимулов, представляющих различные

точки акустической сферы. Этот круг исследо�
ваний, проводимых несколькими группами,
включает как эффект предшествования – ком�
плекс феноменов, связанных с идентифика�
цией и локализацией звуков в условиях их
реверберации и отражения при интервалах
времени между ними, меньших 50 мс (Litovsky,
Delgutte, 2002; Spitzer et al., 2003), так и эффект
кондиционирования – влияния опережающего
звука на запаздывающий при интервалах вре�
мени, больших 50 мс (Real, Brugge, 2000). Дан�
ные, полученные в результате этих исследо�
ваний, свидетельствуют об обусловленности
временной взаимосвязи ответов нейронов по�
ложением в пространстве опережающего и за�
паздывающего стимулов и трактуются с точки
зрения различной роли монауральных и бинау�
ральных признаков локализации и участия раз�
личных источников торможения в подавлении
реверберации звуков. Такое подавление может
улучшить выделение стимула из окружающих
звуков.

Проблема пространственно�временных
взаимодействий звуков тесно связана с пробле�
мой нейрональной обработки акустического
движения. Недавно созданные на основе вирту�
альных стимулов варианты алгоритмов движе�
ния (Jacobson et al., 2001) очень привлекатель�
ны с точки зрения исследования отражения
нейронами акустического движения по любой
из траекторий на акустической сфере, но пока
требуют тестирования как в психофизических,
так и в электрофизиологических эксперимен�
тах и не являются основным методическим
приемом для исследования динамических
свойств слуховых нейронов. Надежды на рас�
крытие этих механизмов, естественно, не огра�
ничиваются созданием движения в виртуаль�
ном пространстве и породили разнообразие
методов и подходов, которые существенно
улучшили понимание этой проблемы в послед�
ние годы. Так, постоянно увеличивается количе�
ство работ, свидетельствующих о возможности
отражения направления и скорости движения
не только величиной ответа, но и сдвигом на�
строечных кривых реакции, границ рецептив�
ных полей, функций латентности (Никитин,
2003; Ingham et al., 2001; Wilson, O’Neill, 1998).
Перевод плоскости движения из горизонтальной
(в течение многих лет практически единственно
доступной исследованию) в вертикальную и на�
клонную (Wilson, O’Neill, 1998) привел к осозна�
нию сходства способов отражения нейронами
движения, независимо от того, на основе каких
признаков – бинауральных или монауральных,
оно происходит. Вместе с тем выросло и осозна�
ние важности выявления механизмов селективно�
сти движения, повлекшее за собой серию иссле�
дований по «динамическому обуславливанию»,
которые продолжаются и в настоящее время



(Malone B., Semple, 2001; Malone et al., 2002). Дан�
ные работ этого направления показали, что от�
веты нейронов на отдельные значения как би�
науральных признаков локализации, так и
монауральных спектральных стимулов, могут
подавляться или обогащаться в зависимости от
контекста, в котором они возникают, и длитель�
ность эффекта может составлять от десятков
миллисекунд до секунд. Эффект обуславлива�
ния приводит к тому, что ответы нейронов внут�
ри последовательности стимулов, спектры ко�
торых варьируют по частотной оси, могут
зависеть от направления варьирования (Мали�
нина, Вартанян, 2003а, б). Предполагается, что
ответы слуховых нейронов содержат информа�
цию не столько о мгновенной позиции стиму�
ла, сколько о траектории движения по некоему
(любому) градиенту ответа. Сумма этих гради�
ентов будет определять пространственно�вре�
менную область ответа нейрона.

Дискуссионным остается вопрос природы
обуславливания – зависит ли ответ на акусти�
ческий стимул от «истории» предыдущего сти�
мула или от «истории» ответа на этот предыду�
щий стимул? При кажущейся тавтологии за
этими «историями» могут стоять различные
механизмы формирования избирательной чув�
ствительности к направлению движения. Ак�
тивно разрабатываются две гипотезы – измене�
ние баланса торможения и возбуждения и
селективная адаптация среди различно настро�
енных афферентов (см. для обзора Malone B.,
Semple, 2001). Для тестирования этих предпо�
ложений успешно используются методы мате�
матического моделирования динамических
свойств нейронов с учетом как посттормозной
отдачи, так и адаптации, опосредованной час�
тотой разрядов (Borisyuk et al., 2002). Другим
способом проверки адаптационной и тормоз�
ной гипотез является ионофоретическое вве�
дение блокаторов тормозных медиаторов для
выяснения их влияния на чувствительность
нейронов к «контекст�зависимому» движению
(McAlpine, Palmer, 2002). В настоящее время
трудно сказать, победит ли какая либо из этих
гипотез или в конечном итоге произойдет их
объединение, т.к. процесс накопления знаний
о разнообразии проявлений торможения в
слуховой системе, в том числе и на внутрикле�
точном уровне (Kuwada et al., 1997), а также
синаптических модификациях, подлежащих
активно�зависимым адаптивным изменениям
ответа (Wu et al., 2002), продолжается.

Проблема пространственно�временных
(спектро�временных) полей слуховых нейро�
нов и их динамики, которой мы неоднократно
касались по ходу освещения нейрофизиологи�
ческих механизмов слуха, постоянно обогаща�
ется новыми методами исследования. Резуль�
татом разработки одного из таких методов,

сочетающего характеристику рецептивных по�
лей в двух пространственных измерениях (по
азимуту и элевации) и временном измерении
(на основе обратной корреляции спайков, вы�
званных звуковыми стимулами) стала демонст�
рация «пространственно�временной неразде�
ленности» части рецептивных полей нейронов
первичного поля слуховой коры AI (Jenison et
al., 2001). Такая пространственно�временная
неразделенность рассматривается авторами
как отражение чувствительности нейронов к
акустическому движению. Описание типов
пространственно�временных полей и страте�
гия обработки акустической информации внут�
ри них (не только пространственной) состав�
ляют один из наиболее сложных и наиболее
перспективных участков исследования спосо�
бов кодирования акустической информации
(Schnupp et al., 2001; Shamma, 2001).

Одним из приемов исследований нейрофи�
зиологических механизмов слуха является ре�

гистрация слуховых вызванных потен�

циалов (СВП). В последние два десятилетия
большой интерес вызвали неинвазивно регист�
рируемые у человека СВП, естественным след�
ствием чего явилось большое количество работ
(в том числе и монографий), посвященных осо�
бенностям их характеристик и их изменениям
при различных функциональных состояниях
человека (Альтман, Вайтулевич, 1992; Хечина�
швили, Кеванишвили, 1985; Naatanen, 1992;
Polish, Starr, 1983). Однако недостатком иссле�
дований слуховой функции методом регистра�
ции СВП явилась некоторая неопределенность
их взаимосвязи, во�первых, с параметрами зву�
ковой информации и, во�вторых, с местополо�
жением генераторов этих потенциалов в струк�
турах головного мозга. Поэтому в последние
годы многие исследования были направлены
на решение именно этих задач. К настоящему
времени появились многочисленные работы
по изучению феномена негативности рас�

согласования (НР, в английском варианте –
MMN – mismatch negativity) фронтально�цент�
рального компонента слухового потенциала,
возникающего в том случае, когда в последо�
вательности повторяющихся гомогенных
(стандартных) стимулов появляются редкие,
имеющие какие�либо отличия в физических ха�
рактеристиках, девиантные стимулы. НР пред�
ставляет собой разностную волну, полученную
вычитанием потенциалов, зарегистрирован�
ных на стандартный стимул, из потенциалов,
полученных на девиантный сигнал. Исследо�
вания некоторых авторов показали, что НР сле�
дует рассматривать как отражение работы
специфического детектора различий, т. е. как
результат процесса сравнения, зависящего от
кодирования разных видов акустической ин�



формации в сенсорной памяти (Levanen et al.,
1993; Naatanen, 1995; Schroger, 1996). НР была
зарегистрирована, когда девиантные стимулы
отличались от стандартных по частоте (Sams et
al., 1985), интенсивности (Naatanen et al., 1987),
по величине межстимульных интервалов (Naata�
nen et al., 1983), по длительности (Paavilainen et
al. 1989), по пространственному положению
неподвижного источника звука, вызванному
тональным стимулом (Paavilainen et al., 1989),
более сложной временной или динамической
структурой (Schroger et al., 1995). НР была вы�
явлена при пропусках стимулов в их гомоген�
ной последовательности (Yabe et al. 1997). Эти
многочисленные исследования показали, что
НР может служит объективной мерой слухово�
го различения акустических параметров звуко�
вых сигналов.

Изучение СВП в различных слуховых ситуа�
циях дополнилось в последние годы исследова�
нием магнитных коррелятов СВП с помощью
магнитоэнцефалографии (МЭГ). При записи
МЭГ�ответа регистрируется экстракраникальное
магнитное поле на уровне поверхности черепа,
продуцируемое определенным нейрональным
событием. Анализ МЭГ�ответа позволяет опре�
делить на скальпе локализацию максимумов
исходящих и входящих линий магнитного поля
и воспроизвести топографическую карту про�
странственного распределения амплитуды
и полярности магнитных полей, возникающих
с определенным латентным периодом. Магнит�
ное поле головы рассматривается как диполь�
ное, где его крайние участки с противоположной
полярностью демонстрируют симметричность.
МЭГ имеет два основных свойства: позволяет
определить локализацию источников вызван�
ных полей с точностью до миллиметра и реги�
стрирует только тангенциальный компонент
мозговой активности (в основном, коркового
уровня). В литературе собрано достаточно све�
дений относительно соответствия и различий
отдельных компонентов СВП (Р1, N1, Р2 и MMN)
и их магнитных эквивалентов. С помощью МЭГ�
ответов определена локализация генераторов
этих компонентов при решении некоторых слу�
ховых задач (восприятие различных частот и
длительностей стимулов, фонетических и музы�
кальных звуков и т.д.), рассмотрена структурная
и функциональная асимметрия височных долей
правого и левого полушарий мозга человека
(Kaiser et al., 2002; Lutkenhoner, Steinstrater,1998;
Naatanen/Наатанен, 2000; 2001; Pantev et al.,
1998; Tervaniemi et al., 1999; Woldorff et al., 1998).
Во многих появившихся к настоящему време�
ни работах с помощью регистрации СВП и НР
исследуется фундаментальное свойство слухо�
вой системы – временная интеграция (Gage,
Roberts, 2000; Mc. Evoy et al., 1997; Loveless et al.,
1996; Poppel, 1997; Sussman et al., 1999; Winkler

et al., 1998; Yabe et al., 1998; 2001). В этих работах
показано, что в сенсорной (экоической) памя�
ти существует определенное временное окно
(«окно интеграции») длительностью 150–170 мс.

Использование в последние годы современ�
ных методов, основанных на количественном
отображении локальных мозговых кровотоков
(позитронно�эмиссионная томография, функ�
циональное картирование мозга с помощью
магнитного резонанса) дало дополнительную
и весьма существенную возможность определе�
ния активированных зон мозга при обработке
слуховых признаков (Tervaniemi еt al., 2000). В
последние годы резко увеличилось число работ,
исследующих характеристики различных СВП
(их магнитных эквивалентов) и НР, возникаю�
щих при выполнении одной из важнейших осо�
бенностей слуховой функции – локализации

источника звука в пространстве. Бинау�
ральное взаимодействие как основа процесса
локализации звука исследуется довольно давно
(Альтман, Вайтулевич, 1992). В большинстве
работ изучалось отдельно влияние на пара�
метры коротколатентных СВП либо инте�
рауральной задержки по времени, либо ин�
терауральной разницы по интенсивности,
вызывающих у испытуемых ощущение латера�
лизации звукового образа либо в одном и том
же направлении, либо в противоположных
(Brantberg et al.,1999 a, b; Furst et al., 1985). В ча�
стности, было показано, что первый негатив�
ный компонент бинауральной разницы потен�
циалов, образующийся на временном уровне
волны V коротколатентных СВП, становится
невыраженным при величинах интераураль�
ных разностей, превышающих 1,6 мс и 16 дБ,
т.е. была установлена обратная корреляция
между появлением первого негативного компо�
нента бинауральной разности потенциалов и
психофизическим явлением латерализации
(McPherson, Starr, 1985). В другой работе (Riedal,
Kollmeier, 2002) исследовали бинауральную
разницу потенциалов в условиях феномена ла�
терализации. Установлено, что амплитуды би�
науральной разности потенциалов и волны V
коротколатентных СВП одинаковым образом
зависят от условий стимуляции: наибольшие
амплитуды наблюдаются при положении сти�
мула по средней линии головы, наименьшие –
при его латеральном положении. Значительная
разница в реакциях при действии  этих двух
видов стимулов позволила авторам сделать вы�
вод о том, что интерауральные разницы по вре�
мени и интенсивности не обрабатываются не�
зависимо. Это утверждение поддерживает
гипотезу о том, что информация о латерализа�
ции источника звука у людей уже представлена
на уровне ствола мозга.

Вопрос о том, является ли обработка инфор�
мации об интерауральных различиях стимуля�



ции по времени и амплитуде единым или раз�
дельными процессами, обсуждается и в рабо�
тах, регистрирующих определенные компо�
ненты длиннолатентных СВП и НР. В одной
из работ исследовались НР, вызывемые одним
из трех девиантов, определяемым или интерау�
ральной задержкой по времени, или интерау�
ральным различием по интенсивности, или
этими двумя разницами совместно. Получен�
ные НР на отдельно предъявляемые девианты,
обусловленные задержкой по времени или ин�
тенсивности, существенно не отличались. В то
же время НР, полученные при совместном дей�
ствии задержек по времени или различий по
интенсивности, имели большую амплитуду
((Schroger, 1996). Это обстоятельство, по мне�
нию автора, наилучшим образом объясняется
тем, что интерауральные задержки по времени
и различия по интенсивности могут частично
обрабатываться одновременно и в тоже время
независимо. В какой�то степени эти выводы
подтверждаются и другой работой (Ungan P. et
al., 2001), где рассматривалось местоположе�
ние дипольных источников компонента N1
длиннолатентных СВП при действии сигналов
с интерауральными задержками по времени и
различиями по интенсивности. Авторы уста�
новили, что характеристики компонента N1,
вызванного или временными задержками, или
амплитудными различиями стимуляции, разли�
чались по скальповой топографии. Отмечена
также значительная разница в местоположении
и ориентации диполей, образованных времен�
ными и амплитудными различиями. Авторы
делают вывод о том, что интерауральные задерж�
ки по времени и интенсивности обрабатыва�
ются различными путями и/или в различных
областях слуховой коры. Продолжаются иссле�
дования характеристик НР, возбуждаемых оп�
ределенными пространственно�локализацион�
ными параметрами двух сигналов. Так, не
установлена значимая разница в амплитудах
НР при разнесении в градусах по азимуту стан�
дартных и девиантных стимулов (Paavilainen et
al., 1989; Colin et al., 2002). Приведенные данные
свидетельствуют о том, что окончательные вы�
воды о способах и путях кодирования времен�
ных и интенсивностных интерауральных раз�
личий по критерию СВП, лежащих в основе
локализации звука в пространстве, далеки от
разрешения.

Изложенное касалось локализации непод�
вижного источника звука. Что касается иссле�
дования локализации в пространстве движу�

щегося источника звука, то в зарубежных
работах оно началось значительно позже, чем
в отечественных. В последние годы в связи с
использованием современных методов – fMRI
и ПЭТ – появились несколько спорные, но дос�
таточно революционные выводы. В цикле ра�

бот Гриффитса с соавт. (Griffiths et al., 2000)
было показано, что интерауральные временные
(фазовые) и амплитудные различия билате�
рально активируют премоторную кору и темен�
ную кору справа, т. е. анализ движения звука в
пространстве осуществляется и за пределами
первичной слуховой коры. Эти же авторы ут�
верждают, что узор активности не меняется при
изменении направления движения звука. Таким
образом, была подтверждена гипотеза о завер�
шающих этапах локализации вне пределов
«классической» слуховой системы и о роли пра�
вой теменной области коры как уровня отсчета
(«схема тела») при локализации источника зву�
ка (см. обзор Альтман, 2003). С другой стороны,
результаты работ группы Гриффитса в опреде�
ленной степени коррелируют с предположения�
ми о функциональном разделении процессов
идентификации («что») и локализации («где»)
слуховых событий по двум специализирован�
ным слуховым путям (Alain et al., 2001; Rausche�
cker et al., 1997; Romanski et al., 1999). Это каса�
ется и разделения этой информации в слуховой
и фронтальной коре, а также в обязательной
активации при пространственных задачах пра�
вой теменной области коры. До некоторой сте�
пени аналогичные выводы сделаны и в работе
(Anourova et al., 2001), где при выполнении задач
по определению высоты и локализации звука ус�
тановлена разница в латентности и амплитуде
компонентов N1 и N1m длиннолатентных СВП.

Краткое заключение. Если коротко сумми�
ровать широкий фронт исследований по фи�
зиологии слуха, то наиболее важные задачи
исследования условно можно разделить на ряд
основных, актуальных проблем:

1. В психоакустических исследованиях:

а) переход исследования множественных
различительных способностей слуховой систе�
мы человека от простых сигналов к сигналам
многокомпонентным, изменяющим спектр со�
ставляющих во времени;

б) изучение пространственного слуха, осо�
бенно в рамках нового и оригинального мето�
да акустической виртуальной реальности.

2. В электрофизиологических исследованиях:

а) всестороннее (с применением разнообраз�
ных методов картирования) исследование про�
странственно упорядоченного представитель�
ства различных параметров звука в нейронной
сети разных по иерархии слуховых центров;

б) анализ на основе приемов акустической
виртуальной реальности особенностей реак�
ций нейронов слуховых центров и тем самым
определение нейрональных механизмов фор�
мирования этой реальности;

в) исследование нейрофизиологических
механизмов движения источника звука;



г) частным случаем перечисленных выше
(пп. а–в) исследований является регистрация
вызванных потенциалов человека и картирова�
ние их проявления, в основном, при решении
наблюдателем задач пространственного слуха.

Следует подчеркнуть, что проблематика и
результаты исследований в России по физиоло�

гии слуха полностью актуальны в рамках меж�
дународных исследований. Так, в институтах
РАН, где практически сосредоточены основные
научные силы по исследованию физиологии
слуха, нижеприведенный перечень демонстри�
рует сказанное.

Систематические исследования восприятия
человеком движущихся в пространстве источ�
ников звука (звуковых образов) проводятся в
Институте физиологии им. И.П. Павлова РАН.
Основные результаты – характеристика вос�
приятия источника звука при его движении в
вертикальной плоскости, характеристика по�
мехоустойчивости слуховой системы при лока�
лизации неподвижных и движущихся источни�
ков звука (бинауральное освобождение от
последовательной маскировки); анализ этой же
помехоустойчивости слуховой системы по кри�
терию электрических реакций средне�мозгово�
го центра слуховой системы и ее коркового
уровня; описание топографически упорядочен�
ного представительства в нейронах слуховой
области коры животных чувствительности к
межушным фазовым различиям (их картирова�
ние); закономерные изменения слуховых выз�
ванных потенциалов человека при локализации
движущихся звуковых образов, в частности, по
критерию негативности рассогласования.

Вопросы пространственного слуха человека
(локализация движения звукового образа при его
приближении удалении), картирование свойств
нейронов средне�мозгового центра слуховой си�
стемы, отражение спектральных признаков в
нейрональной активности на этом же уровне
слуховой системы при локализации источника
звука в вертикальной плоскости находятся в
центре внимания работ в Институте эволюцион�
ной физиологии и биохимии им. И.М. Сеченова
РАН. В этом же Институте (совместно с Инсти�
тутом физиологии им. И.П. Павлова) проводят�
ся генетические исследования вокализации
беспозвоночных.

В Институте проблем экологии и эволюции
им. А.Н. Северцова РАН получены развернутые
результаты по восприятию человеком сложных
сигналов с гребенчатым спектром. В этом же
Институте продолжаются сравнительно�физио�
логические исследования слуха дельфинов.

В Акустическом Институте также исследует�
ся пространственный слух (освобождение от
маскировки), проводится нейрофизиологиче�
ский анализ временных свойств сигналов, мо�

делирование активности периферических ней�
ронов при действии сложных сигналов.

Степень влияния проводимых в России ра�
бот по физиологии слуха на решение указан�
ных проблем весьма велика. В первую очередь
речь идет о проблеме восприятия движущего�
ся источника звука (звукового образа), кото�
рая впервые была поставлена в отечественных
работах в конце шестидесятых – начале семи�
десятых годов ХХ века. Это же относится к опи�
санию нового класса нейронов�детекторов на�
правления и скорости движения звукового
образа (Институты физиологии и эволюцион�
ной физиологии и биохимии РАН). Приоритет�
ные исследования были выполнены в Акустиче�
ском Институте и Институте проблем экологии
и эволюции им. А.Н. Северцова РАН по различи�
тельным способностям физиологии слуха вод�
ных млекопитающих. К сожалению, эти иссле�
дования сейчас крайне затруднены.

Отечественный потенциал исследования
физиологии слуха можно оценить как хороший
с учетом весьма ограниченного круга лабора�
торий, занимающихся проблемой. Обеспече�
ние оборудованием следует оценить как удов�
летворительное, за исключением того, которое
необходимо для обеспечения таких современ�
ных методов исследования как магнитоэнцефа�
лография и магнитный резонанс, а также нейро�
фармакологических исследований. Эти методы
по сути отсутствуют из�за огромной для отече�
ственного финансирования науки стоимости
приборов.

II. Исследования по физиологии слуха,
финансируемые РФФИ

По нашим данным за период с 1994 г. РФФИ
поддержал более 20 проектов по указанной
выше проблематике физиологии слуха. Основ�

ные проблемы, которые решались при поддерж�
ке РФФИ:

1. Закономерности восприятия человеком
движущихся источников звука в горизонталь�
ной, вертикальной плоскостях и при приближе�
нии и удалении источника. Функциональная
асимметрия полушарий при локализации дви�
жущегося звукового образа в горизонтальной
плоскости.

2. Помехоустойчивость слуховой системы
человека при локализации сложных звуковых
сигналов и движущихся источников звука (осво�
бождение от маскировки).

3. Различение частоты слуховой системой
человека при использовании сигналов с гре�
бенчатым спектром.

4. Нейрофизиологические механизмы лока�
лизации источника звука в вертикальной плос�
кости.



5. Нейрофизиологические корреляты карти�
рования спектрального состава сигналов и меж�
ушной фазовой чувствительности как призна�
ка при локализации источника звука.

6. Моделирование временных свойств воло�
кон слухового нерва при действии амплитудно�
модулированных сигналов.

Основные результаты по перечисленным
выше проблемам, полученным при поддержке
РФФИ:

1. Установлены время интеграции и диффе�
ренциальные пороги по скорости восприятия
движения источника звука человеком в гори�
зонтальной, вертикальной плоскостях и при
приближении и удалении источника при раз�
ном направлении движения. Установлено взаи�
модействие межушных различий стимуляции
по времени и интенсивности при движении
источника звука в горизонтальной плоскости.
Установлена ведущая роль правого полушария
в различных ситуациях локализации движуще�
гося звукового образа.

2. Установлено, что освобождение от после�
довательной маскировки при локализации че�
ловеком движущихся источников звука прояв�
ляется в сдвиге траектории движения.

3. Описаны закономерности различения ча�
стоты слуховой системой человека при исполь�
зовании сигналов с гребенчатым спектром.

4. Установлены закономерности формирова�
ния избирательной реакции нейронов слухо�
вой системы при локализации источника зву�
ка в вертикальной плоскости.

5. Установлены особенности реакции нейро�
нов разных типов в слуховых центрах и их про�
странственная организация, а также наличие
пространственной организации межушной
фазовой чувствительности.

6. Описаны количественные характеристи�
ки реакций нейронов средне�мозгового и кор�
кового отделов слуховой системы, отражающие
ее помехоустойчивость при последовательной
маскировке движущегося источника звука.

7. Создана функциональная модель свойств
волокон слухового нерва при действии ампли�
тудно�модулированных сигналов.

8. Получены результаты, характеризующие
деятельность слуховой системы дельфина при
анализе временных свойств сигнала и проведе�
но их сопоставление с различением временных
свойств сигнала у человека. Создана функцио�
нальная модель явления.

Практические результаты:

1. Разработаны рекомендации по ориента�
ции оператора в трехмерном пространстве по
акустическому каналу связи (в рамках контрак�
та с НАСА – NASА № 10110, рук. Я.А. Альтман).

2. Создана диагностическая методика, на�
правленная на выявление очага и степени по�
ражения центральных отделов мозга на основе
характеристик восприятия движущихся звуко�
вых образов.

3. Проведен анализ и сопоставление пробле�
матики работ по проектам РФФИ и перечнем
актуальных проблем физиологии слуха на со�
временном этапе развития мировой науки.

Следует отметить, что проблематика работ,
финансируемых РФФИ, находится в полном
соответствии с рядом ключевых направлений
в мировой литературе по физиологии слуха.
Так, психофизические исследования в области
физиологии слуха касаются таких важнейших
проблем как локализация источников звука и
восприятие движения этих источников в
трехмерном акустическом пространстве. Ис�
следуются различные аспекты движения зву�
кового образа в горизонтальной плоскости
(д.б.н. Е.А. Радионова, грант 03�06�80371а, к.м.н.
Н.Н. Полевая, грант 97�06�80286), в вертикаль�
ной плоскости (д.м.н. Я.А. Альтман, гранты 96�
04�48030, 99�04�49826) и при приближении и
удалении источника (д.б.н. И.А. Вартанян, грант
97�04�48224а). Важной проблеме помехоустой�
чивости слуховой системы при локализации
посвящены работы к.ф�м.н. В.Н. Телепнева, ка�
сающиеся обнаружения сложных звуковых сиг�
налов (грант 95�04�11944а) и д.б.н. И.А. Варта�
нян (00�04�48600, 03�04�49411), связанные с
исследованием помехоустойчивости слуховой
системы при приближении и удалении звуко�
вого образа. Различные стороны разрешающей
способности слуховой системы человека при
использовании сигналов с частотным гребен�
чатым фильтром систематически и плодотвор�
но исследуются д.б.н. А.Я. Супиным (96�04�
48036а и 99�04�48345).

Нейрофизиологический анализ операций,
осуществляемых слуховой системой при разли�
чении звуковых сигналов, также проводится в
актуальных направлениях изучения физиоло�
гии слуха. Исследование общих вопросов вре�
менного анализа сложных звуковых сигналов
в слуховой системе амфибий и функциональ�
ное моделирование этого процесса проводит�
ся д.б.н. Н.Г. Бибиковым (гранты 96�04�49197а,
99�04�49110). Оригинальны разработки Н.А. Дуб�
ровского по экспериментальному исследова�
нию пространственного слуха у дельфина и
человека (97�04�49091, 00�04�49311). Проблемам
структурно�функционального картирования
активности слуховых нейронов средне�мозгово�
го слухового центра посвящены исследования
И.А. Вартанян по международному гранту ДФГ�
РФФИ�96�04�00122), установивших соотноше�
ния возбуждающих и тормозных зон рецептив�



ных полей 4�х типов нейронов при действии
двухтоновых стимулов.

Значительная группа работ, проведенных в
рамках грантов РФФИ, касалась нейрофизио�
логического анализа механизмов простран�
ственного слуха. В первую очередь отметим свя�
занное с вышеизложенными исследованиями
по картированию установление и дальнейшее
изучение топографической организации ме�
жушной фазовой чувствительности в слуховой
области коры (Я.А. Альтман, 99�04�49826 и к.б.н.
Л.М. Котеленко, грант 02�04�49092). Развернуты
и продолжаются исследования по нейрофизи�
ологическим механизмам локализации источ�
ника звука в вертикальной плоскости (к.б.н.
Е.С. Малининой (гранты 97�04�48312, 00�04�
48516, 03�04�48033). Значительная часть работ
выполнена по исследованию помехоустойчи�
вости слуховой системы при локализации ис�
точника звука. Так, нейрональные механизмы
помехоустойчивости при освобождении от
последовательной маскировки изучены на
уровне средне�мозгового центра слуховой сис�
темы к.б.н. Н.Н. Бехтеревым (грант 00�04�49436)
и на уровне слуховой коры при движении зву�

кового образа Я.А. Альтман (грант 02�04�48044).
Помехоустойчивость слухового восприятия
звуковых образов, движущихся по азимуту и в
радиальном направлении, анализирована по
критерию слуховых вызванных потенциалов
человека (Я.А. Альтман 02�04�48044 и И.А. Вар�
танян 00�04�48600).

Отдельные исследования посвящены срав�
нительной физиологии слуха: изучается слухо�
вое поведение дельфинов (упомянутые выше
гранты) и насекомых (д.б.н. А.В. Попов, грант
00�04�48879)

Таким образом, гранты, поддержанные РФФИ,
разрабатывают ряд актуальных проблем физио�
логии слуха. Следует, однако, отметить, что в то
время как изучение вопросов пространственно�
го слуха ведется широко и разнонаправленно,
такая важная проблема, как функциональное кар�
тирование в слуховой системе, осуществляется в
единичных работах, поддержанных РФФИ. Кро�
ме перечисленных выше групп исследователей
научные школы по физиологии слуха, насколь�
ко нам известно, в России отсутствуют, хотя есть
отдельные квалифицированные специалисты,
работающие в разных учреждениях РФ.
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