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Исследование посвящено одной из важнейших функций заднего двухолмия, свя-

занных с локализацией источника звука. Работа направлена на изучение предста-
вительства в заднем двухолмии одного из факторов локализации источника зву-
ка – межушных различий по времени прихода звука к правому и левому уху. Сделан 
акцент на выявлении закономерности распределения локализационных признаков 
звука внутри одного изочастотного слоя. Опыты проводились на наркотизиро-
ванных морских свинках. Исследовалась импульсная активность одиночных нейро-
нов заднего холма при бинауральном предъявлении низкочастотных тональных и 
шумовых сигналов (до 2 кГц) с различной величиной межушной задержки (ΔТ). 
Нейронная активность регистрировалась с помощью пучка из 16 микроэлектро-
дов. Изучение топографической организации нейронов заднего холма, избиратель-
ных к величине межушной задержки, показало, что величина оптимальной за-
держки постепенно возрастает при переходе от ростральной области заднего 
холма к его каудальной области. 
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Введение 
 

Локализация источника звука является одной из важных сторон деятель-
ности слуховой системы человека и животных, во многом способствующая 
правильной ориентации в пространстве и формированию на этой основе аде-
кватного поведения. С этой точки зрения важным в теоретическом плане яв-
ляется исследование нейрофизиологических механизмов пространственного 
слуха. В настоящее время изучение нейрофизиологических механизмов лока-
лизации источника звука с помощью электрофизиологического метода ис-
следования проводится достаточно интенсивно [1]. При регистрации актив-
ности одиночных нейронов получен обширный материал, характеризующий 
деятельность основных слуховых центров при стимуляции разными классами 
звуковых сигналов, содержащих те или иные характеристики пространствен-
ного расположения источника звука. 

Заднее двухолмие (ЗД) занимает стратегически важное положение в цен-
тральной слуховой системе, выступая в роли концентратора, или интерфейса, 
между нижними слуховыми путями, слуховой корой и моторными системами 
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[2–5]. В ЗД заканчиваются восходящие волокна нейронов кохлеарных ядер, 
верхней оливы, латеральной петли и нисходящие волокна нейронов слуховой 
коры. Сюда же приходят комиссуральные волокна с противолежащей стороны 
ядра. Таким образом, ЗД является центром слуховой интеграции на уровне сред-
него мозга. 

ЗД участвует в формировании самых разных слуховых функций, и множе-
ство значимых свойств звуковых сигналов представлено на этом уровне слу-
ховой системы. Одна из важнейших функций ЗД связана с локализацией ис-
точника звука [6–8]. Ведущую роль в локализации источника звука играют 
бинауральные механизмы анализа звуковых сигналов в слуховой системе. 

Одним из бинауральных факторов, определяющих локализацию источни-
ка звука, являются межушные различия во времени прихода звука к правому 
и левому уху. Межушная задержка (ΔТ) служит основным признаком локали-
зации звука низкой частоты (до 2 кГц). Величина межушной задержки изме-
няется с изменением азимута источника звука. Диапазон этих изменений за-
висит от размеров головы наблюдателя. 

К настоящему времени вопросы, относящиеся к пространственной орга-
низации системы нейронов бинаурального анализа звуков в ЗД, остаются ма-
лоизученными. ЗД обладает пластинчатой структурой, составляющей основу 
его тонотопической организации. Клеточные пластинки, объединяющие ней-
роны с близкими характеристическими частотами, представляют собой дву-
мерные образования, вытянутые в рострокаудальном и медиолатеральном 
направлениях. В пределах каждой из таких пластинок возможна упорядочен-
ная организация нейронов, выделяющих разнообразные свойства звука, 
включая его локализационные признаки. Поскольку такого рода организация 
остается неизвестной, представлялось целесообразным провести исследова-
ние, направленное на изучение топографической организации нейронов ЗД, 
участвующих в бинауральном анализе звуковых сигналов. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Выборку составили 9 здоровых морских свинок (Cavia porcellus), весом 350–

670 г, с хорошо выраженным рефлексом Прейера. Морские свинки для опытов 
поставлялись из питомника лабораторных животных Российской академии меди-
цинских наук ГП «Рапполово» (пос. Рапполово Ленинградской области). 

Исследование проведено в условиях острого опыта с применением нарко-
за, седативных и обезболивающих средств. Перед операцией проводили пре-
медикацию атропином (0,06 мг/кг подкожно) и дексаметазоном (1 мг/кг 
внутримышечно). После премедикации через 15 мин животное наркотизиро-
вали смесью золетила и ксилазина (соответственно 40 и 10 мг/кг внутрибрю-
шинно). В ходе операции оперативные участки тела животного обезболивали 
2%-ным раствором лидокаина в смеси с адреналином. Во время опыта под-
держивающие дозы наркоза вводили внутримышечно через каждые 45–60 
мин в объеме 1/2 от вводимой дозы. С целью купирования энергетических и 
водно-солевых потерь внутрибрюшинно вводили по 1 мл 10%-ного раствора 
глюкозы и физиологического раствора каждые 3–4 ч. 
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В качестве основного методического приема использовали метод много-
канальной регистрации внеклеточной импульсной активности нейронов с 
помощью пучка микроэлектродов. Пучок состоял из 16 микроэлектродов, 
расположенных 4 рядами по 4 микроэлектрода в каждом с межэлектродным 
расстоянием 400–500 мкм. Опыты проводили в звукозаглушенной электриче-
ски экранированной камере. Параметры камеры: 106×72×61 см, характери-
стики заглушения: – 35 дБ на частоте 1 Гц. Исследование проводили на левом 
центральном ядре заднего холма. Перед началом опыта пучок микроэлектро-
дов, закрепленный в держателе микропогружателя, подводили к поверхности 
заднего холма. Угловое положение пучка выбирали таким образом, чтобы 
обеспечить одновременную регистрацию нейронов с максимально близкими 
характеристическими частотами. 

Регистрацию биопотенциалов осуществляли с помощью специально раз-
работанной в лаборатории программы, выполненной в многооконной среде. 
Управление программой производили через элементы управления и функ-
циональные кнопки интерфейса пользователя на экране монитора. В прове-
денном исследовании частота ввода данных (дискретизации) составляла 
50 кГц, длительность предстимульного участка записи – 300 или 500 мс, дли-
тельность постстимульного участка записи изменялась в зависимости от дли-
тельности звукового сигнала (0,2–2 с) и периода повторения звуковой стиму-
ляции (1–4 с).  

Звуковые сигналы предъявляли на оба уха животного в режиме замкнуто-
го объема. Излучателями служили конденсаторные микрофоны типа МК221 
(Германия), работающие в обратном режиме. На каждом из микрофонов на-
ходилась конусообразная насадка, служащая звуководом. Звуковыми сигна-
лами служили тональные посылки разной частоты и отрезки белого шума, 
различающиеся по частотной полосе. В набор шумовых сигналов входили: 
широкополосный шум с полосой 0,2–40 кГц, низкочастотный шум с полосой 
0,2–1 кГц и полосовые шумы с частотными полосами 1–5, 5–10, 10–15, 15–20, 
20–30 и 30–40 кГц. Сигналы формировали в цифровом виде в программе 
CoolEdit c плавными фронтами нарастания и спада длительностью 25 мс и 
изменением амплитуды на фронтах по закону квадрата косинуса. 

В ходе работы проводилось картирование изочастотных слоев заднего 
двухолмия по характеристикам избирательности нейронов к межушной за-
держке. Для этого по завершению обследования нейронов одного погруже-
ния через отдельный микроэлектрод (17-й в пучке) пропускали ток для соз-
дания электролитической метки. Метку наносили постоянным током величи-
ной 10 мкА и длительностью 20 с. Затем пучок поднимали и вблизи поверх-
ности ядра ставили вторую электролитическую метку. После этого пучок вы-
нимали из ядра, перемещали в другую область и повторяли всю процедуру 
исследования. 

Окончательную обработку экспериментальных данных проводили после 
опыта с помощью специализированной программы обработки нейронной ак-
тивности NeuroExplorer (США). Программа NeuroExplorer предоставляла 
широкие возможности анализа импульсной активности нейронов по множе-
ству функциональных характеристик, включая статистический анализ. В ходе 
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обработки данных анализировали постстимульные гистограммы, скрытый 
период импульсной реакции на звуковые сигналы, количественные измене-
ния импульсной активности в разных промежутках времени, включая пред-
стимульный участок, участок действия звукового сигнала и постстимульный 
участок.  

На основе количественных характеристик импульсной активности опре-
деляли функциональную зависимость нейронных ответов от параметров зву-
кового сигнала. По данным, полученным при варьировании частоты тональ-
ного сигнала, определяли частотную зону ответа нейронов и ее основные ха-
рактеристики: оптимальную частоту (по положению максимума ответа), ши-
рину частотной настройки, наличие и протяженность тормозных зон. Путем 
сопоставления частотных и бинауральных характеристик нейронов произво-
дили оценку взаимосвязи между частотно-избирательными и бинауральными 
свойствами нейронов. Для топографического анализа данных обследованные 
нейроны сортировали по значению характеристической частоты, т.е. по при-
надлежности к одному изочастотному слою. В пределах отдельной изочас-
тотной группы нейронов, представляющих различные участки заднего холма, 
проводили анализ топического распределения бинауральных характеристик 
нейронов в рострокаудальном и медиолатеральном направлениях. На основа-
нии данных картирования множества изочастотных полосок анализировали 
пространственное распределение бинауральных свойств нейронов в направ-
лении частотного градиента тонотопической организации заднего холма. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Топографическое представительство межушной задержки в заднем дву-

холмии было исследовано на 9 животных, во всех опытах наблюдалась вос-
производимость результата. На основе полученных данных и строились все 
дальнейшие выводы. 

При погружении в ЗД разные электроды пучка могут одновременно реги-
стрировать активность нескольких нейронов. При этом нейроны могут разли-
чаться между собой не только по настройке на межушную задержку, но и по 
величине оптимальной частоты. Различия по оптимальной частоте могли 
быть связаны с неточной ориентацией пучка относительно изочастотных по-
лосок. Вместе с тем необходимо отметить, что полоски не являются плоски-
ми и представляют собой изогнутые образования. Это, в частности, подтвер-
ждается тем, что разные электроды в пучке могли регистрировать нейроны с 
одинаковой оптимальной частотой на разной глубине погружения в ЗД. По 
этой причине принадлежность нейрона к определенному изочастотному слою 
устанавливалась по его оптимальной частоте. 

Ламинарная организация центрального ядра является структурной осно-
вой его тонотопической организации, т.е. упорядоченное в пространстве рас-
положение нейронов, настроенных на определенную частоту звуковых коле-
баний. Характерным для нейронов центрального ядра является узкая частот-
ная зона ответа. При погружении микроэлектрода в направлении, перпенди-
кулярном плоскости пластинок центрального ядра заднего двухолмия (ЦЗД) 
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изменение характеристической частоты носит скачкообразный характер [9, 10]. 
На каждом скачке характеристическая частота изменяется в среднем на 0,28–
0,3 октавы. Скачки повторяются с интервалом 150–175 мкм, соответствующим 
среднему расстоянию между фибродендритическими пластинками. Величина 
частотного скачка позволяет рассчитать количество пластинок, необходимых 
для кодирования в ЦЗД слухового диапазона звуковых частот. Концепция дис-
кретного представительства звуковых частот в ЦЗД позволяет рассматривать 
каждую полоску клеток как функциональную единицу, представляющую собой 
отдельный полосовой фильтр. 

Теперь обратимся к полученным данным и рассмотрим пространственное 
распределение настроек на межушную задержку у нейронов с близкими оп-
тимальными частотами при действии шума (рис. 1).  

 

 
 

 
Рис. 1. Топография распределения оптимальной межушной задержки 

в реакции на низкочастотный шум (0,2–1 кГц): 
ΔТ-функции нейронов (а–м). Цифры – величина оптимальной межушной задержки, мкс. 
Диапазон изменения межушной задержки и сторона опережения приведены внизу каждого 

графика. Слева вверху – схема микроэлектродного пучка; черные кружки – места  
регистрации нейронов; буквы – нейроны, данные которых приведены на графиках.  

Слева внизу – ориентация пучка относительно заднего холма. Данные одного животного 

рострально каудально

медиально

латерально

Межушная задержка, мкс 
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Каждая кривая представляет ΔТ-функцию отдельного нейрона. Цифры у 
кривых показывают величину оптимальной задержки, соответствующей мак-
симуму ответа. Можно видеть, что величина оптимальной задержки посте-
пенно возрастает при переходе от ростральной области ЗД (слева на рис. 1) к 
его каудальной области (справа на рис. 1). Эта тенденция сохраняется как в 
медиальной части (вверху) ЗД, так и в латеральной его части (внизу). Опре-
деленная тенденция просматривается также в распределении оптимальных 
задержек относительно медиального направления. Изменения в этом направ-
лении характеризуются увеличением значений оптимальной задержки при 
переходе от медиальной и латеральной частей ядра к центру. 

При действии тонов низкой частоты до 2 кГц, несмотря на различия по 
величине оптимальной задержки, пространственное распределение нейронов 
обнаруживает сходную тенденцию возрастания оптимальной задержки в    
рострокаудальном направлении. 

Следует отметить, что полученные данные по топографическому распре-
делению оптимальных межушных задержек не позволяют сделать оконча-
тельный вывод относительно организации представительства межушной за-
держки в заднем холме. Так, нейроны с одинаковыми оптимальными задерж-
ками могут встречаться в разных участках ЗД. Из приведенного примера 
видно, что нейроны, настроенные на нулевую задержку, локализующие в ес-
тественных условиях источник звука по средней линии головы, находятся в 
разных участках: как в ростральной (нейроны «г» и «ж»), так и в латеральной 
(нейрон «л») частях центрального ядра заднего двухолмия. Если такие ней-
роны представляют центры распределения межушной задержки, то можно 
предполагать, что в ЗД имеется не одна, а множество карт представительства 
межушной задержки. Такое множественное представительство могло бы 
обеспечивать бинауральный анализ сигналов при выполнении различных за-
дач, связанных с самыми разными слуховыми функциями. 

 
Заключение 

 
На основании полученных результатов можно сделать вывод о распреде-

лении оптимальной межушной задержки в заднем двухолмии: она обнаружи-
вает тенденцию к увеличению в рострокаудальном направлении. 
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EXPOSURE OF THE TOPOGRAPHIC REPRESENTATIVE OF BETWEENEARS’ 
CHARACTERISTICS OF THE MIDDLEBRAIN SECTION OF THE HEARING 

(INFERIOR COLLICULUS) 
 

The major function of the inferior colliculus is connected with the sound source lo-
calization. The leading role in sound source localization is played by binaural mecha-
nisms of sound signals analysis in the  auditory (aural, acoustic) system. Interaural dif-
ferences in time of sound coming to right and left ears is one of binaural factors which 
define the sound source localization. Interaural delay (ΔТ) serves as a basic sign of low-
frequent sound localization (up to 2 kHz). By nowadays the problem of neuron’s topical 
organization (neurons, which localize sound source) in colliculus inferior is not solved. 
Basic principles of nerve-element’s spatial organization in binaural acoustic system are 
not clear. In this connection the present work was directed to establish topographical 
presentation of signs, which define the place of sound signal, in the acoustic system. The 
main attention is drawn to the revealing of the sound localization signs distribution regu-
larity inside of one isofrequent layer. 

The studying was held on healthy guinea-pigs with well-expressed Prayer’s reflex, in 
the conditions of acute experiment with the application of narcosis, sedatives and anes-
thetics. The method of multichannel registration (by microelectrode beam) was used as 
the basic one in the  investigation of neuron’s extracellular impulse activity. Single neu-
ron’s impulse activity was analysed in binaural presentation of lowfrequent tonal and 
sound signals (up to 2 kHz) with different interaural delay magnitude. By the descrip-
tions of neuronal selectiveness to interaural delay the mapping of inferior colliculus isof-
requent layers was held during this work.  

The investigation of inferior colliculus neuron’s topical organization (of neurons, se-
lective to interaural delay magnitude) showed, that by influence of broadband sound 
magnitude of optimal delay gradually increases while moving from the rostral to caudal 
area of the inferior colliculus. Despite the differences in the magnitude of optimal delay, 
when the influence of lowfrequent sounds occurs, the spatial distribution of neurons re-
veals the similar tendency to optimal delay increasing in the rostracaudal direction. 

So, the distribution of optimal interaural delay in the inferior colliculus reveals the 
tendency to increase in the rostracaudal direction.  

Key words: inferior colliculus; neurophysiology; sound source localization; interau-
ral delay. 
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