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МЕХАНИЗМ ОБОСТРЕНИЯ АМПЛИТУДНО-ЧАСТОТНЫХ 
ХАРАКТЕРИСТИК В УЛИТКЕ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Топорков Н . В ., Черный А . Г .

Проведено сопоставление амплитудно-частотных характеристик 
базилярной мембраны и волокна слухового нерва. Дана количественная 
оценка эффекта обострения. Рассмотрена математическая модель меха
нического взаимодействия между покровной мембраной и кортиевым 
органом, обеспечивающего указанное обострение.

Первым толчком для постановки вопроса о наличии обострения меха
нических характеристик колебания базилярной мембраны в слуховом ре
цепторе позвоночных послужили данные Бекеши [1,2] о низкой частот
ной избирательности улитковой перегородки, которые не позволяли объ
яснить высокую разрешающую способность и малые дифференциальные 
пороги но частоте, свойственные слуховому анализатору в целом. В 1951г. 
Хаггинс и Ликлайдер [3] дали широкий набор возможных механизмов, 
способных увеличить добротность фильтрующей системы слухового ана
лизатора. С тех пор были получены экспериментальные данные, позволив
шие уточнить характеристики колебания базилярной мембраны [4—6] 
и ограничить область поиска предполагаемого механизма обострепия [7], 
но вопрос о количественной оценке явления, т. е. по сути дела вопрос 
о наличии или отсутствии эффекта, до последнего времени оставался от
крытым. Для его решения необходимо было сравнить характеристики 
колебапия базиляриой мембраны с характеристиками волокна слухового 
нерва, полученными в единых условиях и измеренными в одинаковых 
единицах. Такое сопоставление было проведено в 1982 г. для частотно
пороговых характеристик участков базиляриой мембраны кошки и морской 
с в и н к и  на частотах в районе 20 кГц и пороговых характеристик волокон 
слухового церва этих же животных с близкими характеристическими час
тотами и совпадающими добротностями [8, 9]. В обеих работах отмечено 
достоверное подавление низкочастотного склона пороговой характеристи
ки волокна на 14—15 дБ. Количественное сопоставление добротностей ме
ханических и электрофизиологических характеристик специально не про
водилось. Сопоставление такого рода вообще сопряжено с большими труд
ностями, обусловленными в основном значительным разбросом электро
физиологических данных. Так, ыа частотах около 20 кГц для волокон 
слухового нерва кошки добротности Qi0 дг. изменяются от 4 до 8, а для 
морской свинки —от 1 до 9 [10]. Поскольку ухудшение избирательности 
улитки на уровне слухового нерва может быть вызвано целым рядом при
чин, например нарушением кровоснабжения вследствие операционного 
вмешательства, разбросом чувствительности волосковых клеток и другими, 
для суждения о потенциальных возможностях механизма обострения 
разумно использовать максимальные значения добротностей. Тогда верх
няя оценка увеличения добротности — 1,4—1,5 раза.

С другой стороны, сравнение пороговых характеристик — не единст
венный подход к оценке эффекта обострения. Было проведено аналогич
ное сопоставление для амплитудно-частотных характеристик базилярной 
мембраны и волокна слухового нерва по данным Роде [6, 11]. Для этого 
в частотно-разрядных характеристиках волокна осуществлен переход час
тота разряда — амплитуда входного воздействия. При этом амплитудная 
характеристика волокна, отражающая зависимость плотности разряда от 
амплитуды входного воздействия, была найдена из того соображения, что
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Фиг. 1. Нормированные амплитудно-частотные характери
стики колебания точки базилярной мембраны (животное 73- 
104 [6]): 7 - 6 5  дБ, 2 - 8 5  дБ; и волокна слухового нерва по 

данным [И ]: 3  -  90 дБ, 4  -  80, 5  -  70, в  -  50 дБ

тиев орган, 2  -  покровная мембрана; 3  -  базилярная мембра
на; 4  -спи ральная вырезка; 5  - а р к а  Корти; £ —ретикуляр
ная пластина; 7  -  внутренняя колосковая клетка; 8  -  наруж

ные вол исковые клетки; 9  -  вестибулярная губа

в области низкочастотного «хвоста» колебания базилярной мембраны ли
нейны [5, 6] и в предположении, что частота разряда волокна определя
ется амплитудой колебания базилярной мембраны и мало зависит от час
тоты возбуждения. По экспериментальным данным [11] была найдена 
усредненная амплитудная характеристика волокна (усреднение по диапа
зону от 1 до 3 кГц), а но ней построены амплитудно-частотные характе
ристики для этого волокна с характеристической частотой примерно 7 кГц, 
которые нормировали но усредненной частотной характеристике колеба
ния молоточка [5] и сопоставили с частотными характеристиками колеба
ния участка базилярной мембраны с близкой характеристической часто
той (животное 73—104 [6]).

Как следует из анализа данных, представленных на фиг. 1, применен
ный подход дал результат очень сходный с обсуждавшимся выше. Отли
чие заключается в том, что подавление низкочастотного «хвоста» в дан
ном случае составляет 25 дБ, а добротность на волокне больше, чем на
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мембране, в 1,7 раза. При этом увеличение добротности в основном опре
деляется увеличением крутизны низкочастотного склона в области макси
мума (в 3 раза при измерении по уровню —5 до —25 дБ от максимума).

Таким образом, на высоких частотах (где проведено сравнение) уве
личение добротности составляет 1,4—1,7 раза, а подавление низкочастот
ного склона характеристики волокна —15 до —25 дБ.

В пространственном представлении эффект обострения можно интер
претировать как сужение области возбуждения волосковых клеток по срав
нению с огибающей бегущей волны. Возбуждение волосковых клеток 
обусловлено изменением сопротивления апикальной поверхности при от
клонении стереоцилий [12]. В свою очередь отклонение стереоцилий внут- 
ренных волосковых клеток, вершины которых не прикреплены к покровной 
мембране, определяется смещениями жидкости в субтенториальном про
странстве в направлении поперек ретикулярной пластины. В таком случае 
процесс обострения сводится к уменьшению поперечных перемещений 
жидкости на склонах огибающей бегущей волпы. Полагаем, что тем зве
ном, которое может создавать отличие движения жидкости в субтектори
альном пространстве от движения, задаваемого базилярной мембраной,, 
является покровная мембрана кортиева органа. Отметим, что предполо
жение о роли покровной мембраны в обострепии близко к гипотезам, вы
двинутым ранее [3,13].

Обратимся к структуре слухового рецептора (фиг. 2). Покровная мем
брана представляет собой массивное вязкоупругое тело, шарнирно соеди
ненное с краем вестибулярной губы [14]. Она соединена с кортиевым ор
ганом вязкой и упругой связью, причем последняя реализуется в основном 
за счет присоединения вершин стереоцилий наружных волосковых кле
ток. При смещении базилярной мембраны кортиев орган поворачивается 
вокруг точки закрепления арки на хряще. При этом ретикулярная пласти
на смещается как нормально, так и тангенциально относительно внутрен
ней поверхности покровной мембраны. Однако, поскольку ретикулярная 
пластина у большинства видов млекопитающих наклонена в сторону спи
ральной вырезки, а в апикальной части угол наклона может достигать 40°
[15], можно считать, что основная часть поверхности ретикулярной пла
стины совершает преимущественно нормальные колебания. В подобном 
представлении комплекс покровная мембрана — кортиев орган может рас
сматриваться как колебательная система, входным воздействием для ко
торой являются нормальные к поверхности смещения ретикулярной 
пластины, а выходным — среднее по толщине • субтекториального слоя: 
поперечное перемещение жидкости относительно внутреннего края рети
кулярной пластины (места расположения стереоцилий внутренних во
лосковых клеток).

При построении математической модели описанной системы сделаны 
следующие допущения. Кортиев орган полностью повторяет колебания 
базилярной мембраны и не влияет па них. Деформацией субтекториально
го слоя можно пренебречь, полагая, что относительные смещения ретику
лярной пластины и покровной мембраны плоскопараллельпы. Пренебрега
ем влиянием со стороны спиральной вырезки.

Вывод основных математических соотношений начнем с рассмотрения 
движения жидкости в слое, которое с учетом ее несжимаемости описыва
ется известным уравнением Навье — Стокса:

(!>•
d t

= —gradP+r)AF,

где V — скорость элемента жидкости, Р — давление, р — плотность жидко
сти, ц — вязкость.

Исходя из того, что толщина слоя ft много меньше его ширины (Ь) 
и наименьшей длины волны колебаний кортиева органа- (km,n=2jt/' 
/{д<р/дх)тах), а амплитуда колебаний кортиева органа при средних уров
нях звукового давления много меньше ft, в уравнении (1) можно исклю
чить из рассмотрения конвективные члены в левой части и пространствен-
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иые производные по х  и z — в правой части, а также пренебречь компо
нентой скорости жидкости, нормальной к поверхности ретикулярной пла
стины.

Оценка показывает, что влиянием сил инерции в слое практически 
можно пренебречь для всего диапазона слуха.

Все изложеппое выше позволяет свести уравнение (1) к системе двух 
уравнений:

dzvx * d2v,
d P /d x= r \- j - r , dP/dz =  r\-^-r . (2)

При этом уравнение неразрывности записывается в виде

где ук и ум — нормальные компоненты, скорости кортиева органа и по
кровной мембраны соответственно, a v0 — скорость их относительного пе
ремещения. Граничные условия системы (2) —(3) сводятся к условиям 
ч<прилипания» на стенках и согласования с окружающим пространством:

Уг|к=л=0; у1|у=0= —аук; у*|в=о=0, yI|v=ft=0; Р(х, 0)=Р(х, Ь)=Р0, (4) 
где а  — доля поперечной составляющей колебания кортиева органа по от
ношению к нормальной, Р0 — давление в срединной полости на выходе из 
■слоя.

Интегрируя систему (2) с учетом граничных условий, имеем
1 дР

Vz=y' 2ц dz
+

vx = у2
1 дР

» ( т -

м -

h дР
2т) dz 

h дР
) -  

)•

a vН1
(5)

2г) dz \  2г) дх
После подстановки в соотношение (3) при условии малости амплитуды 
колебания кортиева органа можно получить соотношение, связывающее 
давление в слое с относительной скоростью v0:

д2Р/dzz+d2P/ дх2= 12 ц v j  h3. (6)
В дальнейшем рассмотрим случай, когда 6<Xmm, что позволяет пре

небречь продольной составляющей скорости жидкости их по сравнению с 
у2. Интегрируя в этих условиях уравнение (6) с учетом соотношений (4), 
получаем

P=6r\v0(z2—zb)/h3+P0.
Погонное воздействие на покровную мембрану со стороны жидкости 

•определяется разностью давлений на ее внутренней и внешней поверх
ностях:

ь ъ .  з

Q(x) =  $ P d z - | р 1£г2= - т , ( — ) IV+ (Р0- Р , ) Ь, (8)
О о

где Pi — давление на внешней поверхности покровной мембраны. Давле
ние Pi складывается из давления в слое жидкости, параллельном внеш
ней поверхности мембраны, и определяемого синфазным движением 
жидкости с поверхностью кортиева органа Р /  и движением поверхности 
покровной мембраны относительно окружающей жидкости Р

Р /= Р 0-р Я
д2дк
dz2 р,"=ьр d2 (gM-g„)

ее (9)

где Н— толщина покровной мембраны, р — плотность эндолимфы, прирав
ненная к плотности воды, qv и qM — пормальные смещения кортиева 
•органа и покровной мембраны относительно состояния покоя. С учетом
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сказанного выше выражение для Q (х ) запишется в виде

Согласно принятым допущениям движение покровной мембраны рас
сматриваем как движение пластины, закрепленной с одного края. Такая 
пластина под воздействием давления со стороны субтенториального слоя 
будет испытывать кручение вокруг закрепленного края и плоский изгиб 
(оценка показывает, что в диапазоне рассматриваемых амплитуд натя
жением можно пренебречь). В результате записываем одномерное урав
нение движения покровной мембраны:

где Е и рм— модуль упругости и плотность материала покровной мембра
ны, I  — момент инерции ее поперечного сечения, С — крутильная жесткость,, 
г — коэффициент внутренних потерь, Ь, — расстояние от точки закрепле
ния мембраны до середины ретикулярной пластины (предполагаемой 
точки приложения силы воздействия со стороны слоя), к{ — погонная 
упругость связи мембраны с вестибулярной губой, к2 — погонная упру
гость связи покровпая мембрана — кортиев орган. Множитель 1/Ь,2 в чле
не, описывающем кручение мембраны, обусловлен двумя обстоятельст
вами: угол закручивания приближенно выражен через отношение 
q j b , и реакция покровной мембраны на давление со стороны субтенто
риального слоя записана как отношение создаваемого момента силы на 
плечо Ь{.

Как было указано выше, в качестве выходной величины рассматри
ваем среднее по толщине слоя поперечное смещение жидкости q относи
тельно внутреннего края ретикулярной пластины, которое с учетом 
соотношений (5) и (6) определяется выражением:

где множитель b/2h характеризует коэффициент гидравлического усиле
ния. Проведя в уравнении (11) замену переменной qM на q в соответст
вии с формулой (12) и пренебрегая величиной 2h/b по сравнению с 1 и 
а  по сравнению с b/h, получаем физически наглядное уравнение, связы
вающее поперечное смещение жидкости q с колебанием кортиева органа;

Возможное сужение амплитудно-пространственных характеристик коле
бания жидкости в слое по сравнению с пространственной характеристикой 
колебания кортиева органа определяется весом членов со 2-й и 4-й про
странственными производными в правой части уравнения (13) и макси
мально при условии преобладания в левой части членов, не содержащих 
указанных производных. Следовательно, в рамках принятой модели сте
пень возможного обострения определяется соотношением параметров 
покровной мембраны и вязкоупругой связи. К сожалению, не удалось

( 12)
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найти в литературе точных данных о морфологии базального участка 
улитки саймири, для которой был продемонстрирован эффект обострения 
(фиг. 1), поэтому приведенные ниже значения параметров нужно рас
сматривать только как «реалистические» оценки.

Считаем, что закон изменения ширины ретикулярной пластины 
совпадает с законом изменения ширины базилярной мембраны, тогда 
для базального участка улитки примем . 6=0,3* 10“V 5* м. Ширину 
покровной мембраны положим равной удвоенной ширине ретикулярной 
пластины Ь2=2Ь, а максимальную толщину покровной мембраны — 
ширине ретикулярной пластины II =Ъ. Поскольку покровная мем
брана имеет линзообразную форму и прикреплена с одного края, 
ее момент инерции грубо оцениваем как ■ половину момента инер
ции прямоугольного сечения /=0,562 Я 3/ 12. При этом погоппую 
массу считаем но половине сечения, а плотность полагаем равной 
1,1 плотности воды. По аналогии с белковыми гелями с содержа
нием воды около 90% для модуля упругости покровной мембраны выби
раем среднюю оценку й=2-105 Н/м2, а для модуля сдвига р= 0 ,66-105 Н/м2. 
Крутильную жесткость также вычисляем как половину от жесткости 
прямоугольной пластины, закрепленной по краю C=0,5bz HV3. Толщина 
слоя между покровной мембраной и . ретикулярпой пластиной, принята 
равной 5 мкм. Жесткость прикрепления мембраны к вестибулярной губе 
рассчитываем, как для балки лиизообразпого сечения, если сила прило
жена на уровне середины ретикулярной пластины. Расчетное значение 
/ct=400 Н/м2. Если считать, что стереоцилии наружных волосковых кле
ток представляют собой жесткие стержни [16], а покровную мембрану 
рассматривать по отношению к стереоцилиям как полупространство, то, 
исходя из данных о размерах и количестве стереоцилии па волосковой 
клетке, получаем оценку погонной жесткости связи к2= 5-104 Н/м2. 
Вязкость эндолимфы взята равной 1,2* 10“3 Па*с, а вязкими потерями в 
мембране пренебрегаем по сравнению с потерями, обусловленными вяз
кой связью. Смещения ретикулярпой пластины считаем нормальными к 
поверхности покровной мембраны (сс=0).

При восстановлении формы огибающей бегущей волны колебания 
базилярной мембраны по известной амплитудно-частотной характеристи
ке исходим из предположения, что форма последней — А (я, х р) — инва
риантна относительно частоты возбуждения в интересующей области мак
симума, т. е. А (х, х р) = А ( х —Хр). Связь между координатой точки резо
нанса базилярной мембраны х р и резонансной частотой /р принята, как 
в работе [17]: /Р=0,1654Х(ioe0(L-*)—1), где L  — длина базилярной 
мембраны; размерность /  — кГц, х — м, а /р тах принята равной 20 кГц.

При построении фазовой пространственной характеристики колеба
ния базилярной мембраны сделано допущение, что закономерность изме
нения фазовой характеристики с частотой совпадает с таковой для дву
мерной модели улитки [18] (см. фиг. 3).

На фиг. 3 представлено также решение уравнения (13), полученное 
на ЭВМ. Сопоставление кривых показывает, что при заданных значениях 
параметров покровной мембраны и связующего слоя степень обострения 
на уровне 10 дБ составляет 2,5 раза. Средняя крутизна переднего склона, 
измеренная на участке между точками, отстоящими на 10 дБ от максиму
ма и минимума, увеличена в 1,5 раза. Задний склон на участке — 10...—20 дБ 
от максимума стал круче в 5,4 раза. В пологой части заднего склона 
крутизна огибающей бегущей волны и решения различаются мало. Дина
мический диапазон со стороны переднего фронта увеличеп па 28 дБ, 
а  со стороны заднего — на 42 дБ.

Сопоставление полученного решения с амплитудпо-частотиой харак
теристикой волокна слухового нерва осуществлено па фиг. 4. Сравнение 
показывает хорошее совпадение характеристик в области максимума. 
Несколько большее, чем ожидалось, подавление пространственной харак
теристики возбуждения волосковых клеток в области заднего склона, 
по-видимому, может быть объяснено определенной идеализацией модели 
и некоторым несоответствием заданных параметров.
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Фиг. 3. Амплитудные (а) и  фазовые ( б )  пространственные характеристики колеба
ния базилярной мембраны - 1  и решения уравнения (13) - 2 .  По оси абсцисс -  рас
стояние вдоль улитки, см; па верхней оси, параллельной оси абсцисс,— частотная 
шкала. По оси ординат в амплитудной характеристике — относительная амплитуда,.

дБ, в фазовой -  фазовый набег, рад
Фиг. 4. Амплитудно-пространственные характеристики: 1  -  поперечных смещений 
жидкости в слое; 2 - 5  -  возбуждения волосковых клеток по длине улитки (восстанов

лены из 3 —6  фиг. 1). Обозначения но осям, как на фиг. 3

Таким образом, в работе дана количественная оценка эффекта обост
рения и показана принципиальная возможность его реализации за счет 
воздействия между кортиевым органом и покровной мембраной. Кроме 
того, если проведенное рассуждение справедливо, то можно заключить, 
что в улитке млекопитающих нет специализированного механизма, нап
равленного только на реализацию эффекта обострения — обострение 
является неотъемлемым свойством механизма возбуждения волосковых 
клеток и должно рассматриваться в рамках этого механизма.
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