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Одной из основных функций сенсорных систем является осуществление внутривидового общения, 
которое часто проходит путем обмена коммуникационными звуковыми сигналами. Естественно воз-
никает гипотеза о том, что излучение и прием этих сигналов должны быть согласованы. В самом деле, 
обычно наблюдается сходство характеристик звуков видового общения и приемных устройств слухового 
анализатора. Однако степень такого соответствия в нейронных структурах головного мозга остается 
предметом оживленных дискуссий. В обзоре рассматриваются исследования, направленные на решение 
вопроса о специализированном кодировании видовых сигналов у разных наземных позвоночных. В те-
чение многих десятилетий исследователи стремились найти нейроны, служащие детекторами сигналов 
внутривидового общения. Однако анализ литературы не выявляет существования областей прямого 
слухового пути, специализированных для выделения только этой категории звуков. Представляется, 
что функция нейронов, составляющих его ядра, состоит в выделении особенностей временного течения 
звуков, воспринятых слуховым нервом. Этот процесс осуществляется на обучаемых синаптических свя-
зях в процессе перманентной эволюции, определяемой сенсорным окружением. В центральных отделах 
могут формироваться динамически организуемые ансамбли нейронов, синхронно реагирующих при 
действии определенного звука. Такие ансамбли могут рассматриваться в качестве выходных структур 
слухового анализатора, определяющих восприятие сигнала и моторные реакции организма.
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ВВЕДЕНИЕ

Слуховая система играет значительную роль 
как в пищевом и охотничьем поведении живот-
ных, так и при внутривидовом общении. Если 
при поиске пищи животному обычно надо раз-
личать разнообразные стимулы, то при видовом 
общении или поиске полового партнера набор 
возможных сигналов обычно сравнительно не-
велик. Несомненно, анализ конкретных видовых 
коммуникационных сигналов имеет важное эко-
логическое значение для многих видов позвоноч-
ных, включая людей, иных приматов, хищников, 
грызунов, амфибий и рептилий.

При этом звуки внутривидового общения, ко-
торые обычно называются коммуникационными, 
должны быть выделены из звукового окружения 

и привести к ответной реакции со стороны ре-
ципиента. Для обеспечения эффективной связи 
и ослабления шума разумно согласовать пара-
метры принимающего устройства и излучаемого 
сигнала (Endler, 1993). Такое согласование может 
быть довольно грубым, ограничиваясь достиже-
нием приблизительного соответствия спектров, 
но может быть и более тонким, учитывающим 
разные частотно-временные параметры излуча-
емого звука.

Множество поведенческих экспериментов 
продемонстрировали преимущество использо-
вания коммуникационных звуков для иссле-
дования реакций целостного организма при 
решении поведенческих задач распознавания. 
В нейрофизиологических экспериментах также 
иногда удавалось показать преимущество именно 



	 СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ     ТОМ 38     № 2     2024

4	 БИБИКОВ	

коммуникационных видовых сигналов для вызо-
ва реакции нейронов.

Однако до сих пор остается нерешенным во-
прос о наличии в прямом слуховом пути назем-
ных позвоночных, от слухового нерва и до коры, 
ядер или зон, узкоспециализированных для об-
работки таких звуков. Согласно иному взгляду, 
в  прямом слуховом пути коммуникационные 
сигналы анализируются принципиально теми 
же механизмами, которые существуют и для ана-
лиза иных сложных звуков. Только в мультисен-
сорных высших отделах мозга или даже в струк-
турах, получающих от них эфферентные связи, 
реализуются условия, при которых возбуждение 
определенного ансамбля клеток ведет к поведен-
ческой реакции животного.

На наш взгляд, именно последнее предполо-
жение подтверждается большим объемом лите-
ратуры, описывающей особенности нейронного 
кодирования различных акустических особен-
ностей воспринимаемого сигнала. То, каким об-
разом критически важные для поведения звуки 
внутривидового общения представлены в актив-
ности нейронов на этапах слуховой обработки 
у разных животных, является предметом данного 
обзора.

Хотя и остается еще много неясных вопросов, 
имеющиеся данные не  противоречат гипотезе 
о  том, что описание коммуникационных зву-
ков нейронами прямого слухового пути назем-
ных позвоночных осуществляется посредством 
общих механизмов анализа сложных слуховых 
образов. Поскольку обычно коммуникационные 
звуки представляют собой комбинации спек-
трально-временных характеристик, правдопо-
добность последней позиции подтверждается 
анализом большинства публикаций. Остается 
в  значительной мере открытым вопрос о  роли 
генетического фонда, обучения, памяти и непо-
средственного слухового опыта в обработке этих 
сигналов (Poremba et al., 2013).

Заметим, что мы  не  анализируем эту про-
блему в отношении такой специализированной 
группы позвоночных, как птицы с их весьма раз-
нообразными и видоспецифичными звуковыми 
сигналами.

БЕСХВОСТЫЕ АМФИБИИ

Интересно отметить, что именно бесхвостые 
амфибии, относительно слуховых способно-
стей которых еще до сороковых годов прошло-
го столетия существовали серьезные сомнения 
(Adrian,1938), стали едва ли не первыми живот-
ными, у  которых начали проводить специаль-
ные исследования связи между особенностями 

слуховой системы и  экологически значимыми 
видовыми коммуникационными звуками.

Первоначальные сомнения слуховых возмож-
ностей этих животных определялись отсутствием 
их видимой реакции на предъявление даже весь-
ма интенсивных шумовых или тональных отрез-
ков. Однако когда к 60-м годам двадцатого сто-
летия в качестве стимулов начали использовать 
видовые коммуникационные сигналы, исследо-
ватели обнаружили выраженные поведенческие 
реакции лягушек как на брачные сигналы сам-
цов, так и на некоторые иные коммуникацион-
ные сигналы.

Примерно в то же время были начаты и кор-
ректные работы по  регистрации импульсной 
активности нейронов слуховой системы этих 
животных. В  1965  г. были описаны реакции 
одиночных нейронов слухового центра средне-
го мозга (полукружного торуса) лягушки-быка 
на искусственные тональные звуки (Potter, 1965), 
а  в  1968  г. была опубликована работа, которая 
на несколько десятков лет во многом определи-
ла направление работ большинства зарубежных 
авторов, исследовавших слуховую систему этих 
животных (Frishkopf et al., 1968).

Даже в названии этой публикации “Нейрон-
ное кодирование в  слуховой системе лягуш-
ки-быка – подход с точки зрения поставленной 
цели” постулировалась теснейшая связь слухо-
вого анализа с  восприятием коммуникацион-
ного сигнала. На  самом деле авторам удалось 
получить довольно надежную поведенческую 
реакцию самцов этого животного (ответное ква-
канье) в ответ на воспроизводимый через гром-
коговоритель коммуникационный сигнал друго-
го самца.

В дальнейшем еще более убедительную и на-
правленную реакцию исследователи обнаружили 
и подробно изучили у самок разнообразных мел-
ких амфибий, обычно относящихся к семейству 
квакш (Hyladae), которые двигались к источни-
ку звуков, издаваемых самцами. Таким образом, 
высокая селективность поведенческих ответов 
на коммуникационные сигналы была прекрасно 
аргументирована. Особенно четко она проявля-
лась именно в брачном поведении самок. 

Фактически все последующие годы акустиче-
скую коммуникацию амфибий зарубежные авто-
ры рассматривали главным образом с точки зре-
ния нейроэтологии брачного поведения (Ryan, 
Rand,1993; Wilczynski, Ryan, 2010). Известно, что 
у большинства видов самцы собираются вместе 
в  предполагаемых зонах спаривания, издавая 
характерные звуки, которые обычно называют-
ся брачными криками. Эта акустическая ком-
муникация служит как для привлечения самок, 
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так и для мечения территории. У многих видов 
этот сигнал можно использовать в  поведенче-
ских экспериментах с самцами, издающими от-
ветное кваканье, или с самками, направленно 
движущимися к источнику брачного крика. Для 
определения чувствительности амфибий к  па-
раметрам коммуникационных сигналов были 
разработаны различные методические приемы 
(Бибиков, 2019). 

Задолго до проведения успешных поведенче-
ских экспериментов физиологами и анатомами 
было установлено, что во внутреннем ухе бесхво-
стых амфибий имеется, по меньшей мере два при-
емника звуковых колебаний. Один из них (бази-
лярный сосочек) обычно настроен на восприятие 
довольно узкого диапазона высоких частот (как 
правило, выше 1 кГц), а другой (амфибиальный 
сосочек), имеющий выраженную тонотопиче-
скую организацию, воспринимает более низко-
частотные сигналы. Конкретные спектральные 
характеристики каждого из приемников и сте-
пень перекрытия их частотных диапазонов су-
щественно различаются у разных видов.

Именно на  этих результатах базировалась 
гипотеза, выдвинутая в работе (Frishkopf et al., 
1968; Capranica, Moffat, 1983). Предполагалось, 
что после периферического разделения сигна-
лов по спектру в слуховом центре среднего моз-
га (полукружный торус) должны превалировать 
элементы, осуществляющие нелинейное сум-
мирование сигналов от двух сосочков или даже 
реагирующие только на эти сигналы. Очевидно, 
что эта гипотеза была навеяна очень популяр-
ной в те годы работой, касающейся выделения 
детекторов пятна в зрительной системе лягушек 
(Lettvin et al., 1959).

Сколь-нибудь подробной эксперименталь-
ной апробации гипотезы, выдвинутой в  рабо-
те (Frishkopf et  al., 1968), о  выделении комму-
никационных сигналов лягушки-быка (Rana 
с. catesbeiana) в нейронах прямого слухового пути 
этого животного за счет резкого усиления отве-
та именно на сумму двух частотных компонент 
коммуникационного стимула так и не появилось.

В пионерской работе, посвященной активно-
сти нейронов полукружного торуса, такие ней-
роны описаны не были (Potter, 1965), а дальней-
шей проверки этой простой и привлекательной 
гипотезы именно на лягушке-быке так и не по-
явилось, что можно расценивать как косвенное 
ее опровержение. 

Наиболее выраженная разница в спектраль-
ных параметрах базилярного и амфибиального 
сосочков наблюдается у некоторых представи-
телей квакш, причем именно у тех видов, сам-
ки которых часто использовались в  успешных 

поведенческих экспериментах. Естественно, что 
изучение реакций нейронов основного слухово-
го центра этих объектов на синтетические сиг-
налы, состоящие из двух частотных компонент 
(соответственно оптимальных для базилярного 
и амфибиального сосочков), представляло осо-
бый интерес для проверки гипотезы, выдвинутой 
в работе (Frishkopf et al., 1968).

Такое систематическое исследование было вы-
полнено только в 2017 г. на зеленой квакше (Hyla 
cinerea) (Lee et  al., 2017). Коммуникационный 
сигнал самцов этого животного характеризует-
ся выраженными спектральными максимумами 
на  частотах 0.9  и  2.7  кГц, что приблизительно 
соответствует характеристикам соответственно 
амфибиального и  базилярного сосочков. Рас-
пределение оптимальных частот нейронов полу-
кружного торуса также имеет максимумы при-
близительно на тех же частотах.

Авторы обнаружили, что предъявление то-
нальной пары, включающей и высокочастотные, 
и низкочастотные компоненты, нередко вызыва-
ет довольно резкие нелинейные эффекты в оди-
ночных нейронах полукружного торуса. Однако 
при этом только в  6.4% случаев ответ на  пару 
оказался выше суммы ответов на каждый из сиг-
налов в отдельности. Еще столько же отвечали 
приблизительно линейной суммацией, а во всех 
остальных случаях ответ на пару был слабее сум-
мы ответов на два тона.

Поскольку большинство клеток демонстри-
ровало тормозные эффекты при действии одного 
из составляющих пары, ответ на пару мог ока-
заться даже слабее, чем на предъявление одного 
из тонов. Можно констатировать, что по проше-
ствии более чем полувека после выдвижения из-
ложенной гипотезы свидетельств ее реализации 
в нейронах прямого слухового пути амфибий об-
наружено не было.

Однако в публикации, посвященной регистра-
ции суммарных ответов таламических ядер этого 
объекта, были приведены единичные примеры 
суммарных вызванных потенциалов, в которых 
ответ на  сумму компонент был существенно 
выше ответов на каждый компонент в отдельно-
сти (Mudry, Capranica, 1987).

После этого последовала еще одна работа, 
в которой также в таламусе, а возможно, и в пре-
тектальных ядрах леопардовой лягушки (Rana 
p. pipiens), были описаны нейроны, реакция ко-
торых на пару тональных сигналов также суще-
ственно превышала ответы на каждый из тонов 
в отдельности (Fuzessery, Feng, 1983).

Нелишне обратить внимание на то, что у ля-
гушки-быка этот эффект наблюдался при периодах 
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предъявления сигналов, составляющих десятки 
или даже сотни секунд (Mudry, Capranica,1987), что 
позволяет связать эффекты скорее с гормональ-
ной, чем с чисто нейронной функцией.

Что касается леопардовой лягушки, то в пу-
бликациях, описывающих реакции на звук в пре-
текальных и таламических ядрах этого объекта 
(Fuzessery, Feng, 1983; Hall, Feng, 1987), период 
предъявлений не был указан, но, судя по незна-
чительному числу усредняемых ответов, он также 
была крайне велик. К сожалению, дальнейших 
исследований того, как обеспечиваются мотор-
ные реакции амфибий на  звуковые стимулы, 
и принимают ли в них участие некие, не нейро-
нальные этапы, до сих пор не осуществлено.

Надо отметить, что среди европейских бесхво-
стых амфибий обычно не наблюдали столь рез-
кой дифференциации одиночных нейронов слу-
ховой на  две группы с  различными частотами 
настройки. Особенно заметно это для обычной 
бурой травяной лягушки (Rana t. temporaria), у ко-
торой спектральный максимум коммуникаци-
онного сигнала брачного хора самцов находит-
ся в районе 600 Гц, т. е. в частотном диапазоне 
между приемными структурами амфибиального 
и базилярного сосочков (Бибиков,1974).

У озерной лягушки (Rana r. ridibunda) и в ос-
новном коммуникационном сигнале, и в распре-
делении характеристических частот одиночных 
нейронов бимодальность спектрального состава 
налицо. Однако в прямом слуховом пути выра-
женной фасилитации ответа при суммировании 
низкочастотных и  высокочастотных составля-
ющих этого сигнала нам выявить не  удалось. 
Единственная область, в которой мы отмечали 
уверенную фасилитацию нейронных ответов 
на отрезки, содержащие низко- и высокочастот-
ные составляющие, находилась в  истмальной 
зоне, получающей эфферентные выходы из полу-
кружного торуса (Бибиков, 2002). Не исключено, 
что у этого объекта выделение коммуникацион-
ных сигналов осуществляется не в центральных 
отделах головного мозга, а в эфферентных путях, 
идущих от полукружного торуса непосредствен-
но к ядрам, связанным с моторной активностью.

 Были также попытки получить свидетель-
ства того, что в  слуховой системе выделяются 
не спектральные, а временные́ особенности ви-
дового коммуникационного сигнала. Такие ис-
следования проводили с  двумя видами серых 
квакш, сигналы которых существенно различа-
лись по частоте модуляции. Хотя и было отме-
чено некоторое предпочтение ответов нейронов 
слухового центра к временным́ параметрам видо-
вого сигнала, это предпочтение являлось только 

количественным и не очень ярко выраженным 
(Gupta et al., 2021).

При изучении реакций на амплитудно-моду-
лированные сигналы у озерной лягушки были 
отмечены клетки, оптимально реагирующие 
в диапазоне частот модуляции, характерном для 
коммуникационного сигнала. Более того, это 
предпочтение иногда проявлялось и в наличии 
периодической составляющей фоновой импуль-
сной активности клеток (Bibikov, 1993).

Работ, посвященных прямой регистрации 
нейрональных ответов на  коммуникационные 
сигналы у различных видов амфибий, довольно 
много. Приблизительное соответствие излучае-
мых и воспринимаемых звуков отмечено в боль-
шинстве опубликованных работ. Заметим, что 
оно может возникать и из простых физических 
соображений, связывающих массу тела с  раз-
мерами тимпанальной мембраны и  голосовых 
связок (Tonini et  al., 2020). В  то  же  время мне 
не известны работы, в которых были бы описаны 
выраженные детекторы, возбуждающиеся только 
при действии видового коммуникационного сиг-
нала или очень близких к нему моделей.

Типичный пример такого исследования был 
проведен на нейронах полукружного торуса евро-
пейской озерной лягушки (Rana r. ridibunda). От-
веты регистрировались при воздействии пяти ви-
довых коммуникационных сигналов, из которых 
два были видоспецифичными (Бибиков,1987). 
Можно было отметить некоторое преимущество 
видовых сигналов над сигналами, характерными 
для симпатрических видов, однако избиратель-
ность была далеко не полной. Сходная ситуация 
наблюдается и у близкой по экологии американ-
ской леопардовой лягушки.

Хотя у большинства видов бесхвостых частот-
ные диапазоны звуков, воспринимаемых амфи-
биальным и базилярным сосочками, разделены, 
даже соответствие этих диапазонов с параметра-
ми коммуникационного крика встречается дале-
ко не во всех случаях.

Одно из наиболее ярких несоответствий па-
раметров коммуникационного видового сигнала 
и  воспринимающей слуховой системы описа-
но у двух видов брахицефальных лягушек. Эти 
животные генерируют негромкие узкополосные 
высокочастотные звуки. При этом в соответству-
ющем частотном диапазоне их пороги слуха на-
столько высоки, что, судя по всему, слышать эти 
сигналы они не способны (Goutte et al., 2017).

Столь же очевидное несоответствие наблюда-
ется и у австралийской квакши (Amolop storrentis) 
(Zhao et  al., 2016). У  этих лягушек есть выра-
женный максимум слуховой чувствительности 
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в районе 1.5–2 кГц. Между тем коммуникацион-
ный сигнал является весьма узкополосным с ча-
стотой в районе 4 кГц, т. е. в том диапазоне, в ко-
тором пороги слуховой чувствительности резко 
повышены.

Отметим также, что в недавних поведенческих 
экспериментах не всегда выявляли достоверное 
предпочтение самок именно к сигналу самцов 
собственной популяции. Так, были проведены 
поведенческие исследования вида Pleurodema 
thaul, распространенного от Патагонии до Мек-
сики вдоль тихоокеанского берега Южной Аме-
рики (Velásquez et al., 2015; 2018). Параметры ком-
муникационного сигнала, издаваемого самцами 
этого вида, сильно различаются в разных попу-
ляциях этого ареала, однако в  поведенческих 
экспериментах все самки предпочитают сигналы 
самцов наиболее южной популяции.

Столь же  подробный анализ и  сопоставле-
ние излучаемых и  воспринимаемых сигналов 
было осуществлено для комплекса популяций 
подвидов Allobates femoralis, распространенных 
на  большой территории в  бассейне Амазонки 
(Betancourth-Cundar et al., 2016). В этом случае 
также соответствие излучаемых животными сиг-
налов и воспринимающей их слуховой системой 
реципиента оказалось далеко не оптимальным. 
Примерно такая же картина далеко не полного 
соответствия слуховой чувствительности с пара-
метрами излучаемого сигнала наблюдали у раз-
ных видов семейств круглоязычных амфибий 
(Alytes), распространенных в средиземноморском 
бассейне (Penna et al., 2015).

Кроме того, необходимо отметить, что неко-
торые амфибии способны довольно существенно 
менять параметры излучаемых сигналов в зави-
симости от внешних условий (Ziegler et al., 2011). 
Соответствующей подстройки системы, воспри-
нимающей звуки, отмечено не было.

Довольно неожиданные результаты были не-
давно получены на полуводной лягушке Xenopus 
laevis методом регистрации отоакустической 
эмиссии на частоте кубичного комбинационного 
тона (Cobo-Cuan, Narins, 2020). Подчеркивается, 
что у животных этого вида самцы и самки изда-
ют различающиеся по спектру звуки. При этом 
авторы отмечают, что звуки самцов оптимально 
воспринимаются самками, и наоборот. Этологи-
ческое преимущество такого подхода не вполне 
очевидно. Кроме того, частотные характеристики 
слуха, оцененные данным методом, довольно су-
щественно отличаются от тех, которые были по-
лучены путем регистрации вызванных слуховых 
потенциалов (Bibikov, Elepfandt, 2005).

Подводя итоги, можно сделать вывод о том, 
что в  прямом слу ховом пути бесхвостых 

амфибий, несмотря на многочисленные попыт-
ки, не было отмечено нейронов, которые можно 
было бы характеризовать в качестве детекторов 
видового коммуникационного сигнала. Однако 
спектральные особенности приемных устройств 
обычно (хотя и не всегда) согласованы с характе-
ристиками излучаемых звуков.

Несомненно, на заключительном уровне пря-
мого слухового пути, которым у  амфибий яв-
ляется, видимо, полукружный торус, проходит 
эффективное кодирование многих временных́ 
особенностей разнообразных сигналов. К числу 
таких особенностей относятся время нарастания 
и спада огибающей (Bibikov, Grubnik, 1997); глу-
бина и частота амплитудной модуляции (Bibikov, 
Nizamov, 1996; 2017); наличие шумовой состав-
ляющей модулирующей функции (Bibikov, 2002) 
и ряд других параметров.

РЕПТИЛИИ

Крайне слабо исследованы нейрональные ре-
акции на видовые коммуникационные сигналы 
у рептилий, хотя некоторые виды этих животных 
имеют в своем репертуаре неплохо выраженные 
звуки внутривидового общения. Обычно для 
изучения соответствия звукоизлучающих и зву-
ковоспринимающих структур у этих животных 
использовали довольно простые методики ре-
гистрации суммарных потенциалов или оцен-
ки частотной характеристики колебаний при-
емного устройства – тимпанальной мембраны 
животного.

Надо отметить, что современные рептилии 
характеризуются чрезвычайным разнообразием 
приемных устройств и  сенсорного нейронно-
го представления слуховой информации. После 
своего появления в раннем меловом периоде они 
быстро разделились на несколько семейств, что 
привело к чрезвычайной вариабельности как пе-
риферических, так и центральных отделов слухо-
вой системы.

Морфология основного рецептора звуковых 
колебаний – базилярного сосочка специфична 
для каждого семейства и  нередко различается 
даже у разных видов одного и того же рода. Пред-
полагается, что входные характеристики слухо-
вой системы могли оказаться сравнительно ней-
тральными по отношению к давлению отбора, 
причем такая независимость привела к огромно-
му разнообразию наблюдаемых периферических 
устройств. При этом нет специальных оснований 
полагать, что наблюдаемое разнообразие прием-
ников тесно связано со специфической видовой 
акустической коммуникацией. Конечно, грубое 
соответствие спектрального состава излучаемых 
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животным сигналов и частотных характеристик 
слухового восприятия обычно (хотя и не всегда) 
имеет место, однако более тонких корреляций 
обнаружить не удается.

Исследование реакции нейронов слуховой 
системы рептилий до сих пор находится в зача-
точном состоянии, так что характер их реакции 
на видовые коммуникационные сигналы доволь-
но трудно проследить. Однако в ряде работ иссле-
довали соответствие спектра видовых акустиче-
ских сигналов общим характеристикам слуховой 
системы – частотным параметрам тимпанальной 
мембраны или суммарным, вызванными потен-
циалами разных отделов слуховой системы. Как 
правило, исследования ограничивались толь-
ко сравнением частотных свойств излучаемых 
и воспринимаемых звуков.

Известно, что среди ящериц наиболее разно-
образные звуки издают различные гекконы, ко-
торые имеют и неплохие слуховые способности. 
Неоднократно предпринимались попытки найти 
соответствие между спектром излучаемого иссле-
дуемым видом звукового сигнала и частотным 
диапазоном воспринимаемых звуков. Подобное 
совпадение постулировалось даже в  названии 
одной из работ, в которой сравнивали параметры 
излучаемого звука с пороговой кривой суммар-
ного вызванного ответа нейронов ствола мозга 
на тональные отрезки у геккона Gekko subpalmatus 
(Chen et al., 2016).

Это соответствие на самом деле сводилось ис-
ключительно к ослаблению мощности излучае-
мого сигнала на высоких частотах там, где слухо-
вая чувствительность снижается у большинства 
ящериц. В  оптимальном частотном диапазоне 
этих животных 1–2.5  кГц пороги вызванного 
ответа были примерно постоянны, а мощность 
излучаемого сигнала значительно возрастала 
с частотой. Фактически максимум спектральной 
плотности звука 3 кГц приходился уже на нача-
ло участка повышения порогов. Примерно такие 
же результаты с неполным соответствием слухо-
вой чувствительности спектру видового комму-
никационного сигнала были получены и у других 
видов гекконов.

Несколько неожиданно у одной из австралий-
ских групп безногих пигоподов, принадлежа-
щих к тому же семейству Geckonidae, частотный 
диапазон слуха, определяемый в данном случае 
по вызванным ответам слухового нерва, был су-
щественно расширен, иногда достигая 15–20 кГц. 
При этом оптимум слуховой чувствительно-
сти соответствовал 4–5  кГц, а  спектральный 
максимум излучаемого звука был около 8  кГц 
(Manley, Kraus, 2010). Тот факт, что у этих живот-
ных, по сравнению с другими представителями 

семейства, диапазон воспринимаемых звуков 
и спектр излучения сместились в высокочастот-
ную сторону, может рассматриваться как косвен-
ное свидетельство искомого соответствия излу-
чающих и приемных систем.

Интересно, что у одного из видов аноловых 
ящериц (Anolis carolinensi), принадлежащих к се-
мейству Polychrotidae и  вовсе не  издающих ни-
каких коммуникационных звуковых сигналов, 
частотный диапазон слуховой чувствительно-
сти также существенно расширен, достигая 10–
12 кГц (Brittan-Powell et al., 2010).

 В Чили есть две популяции ящериц одного 
вида, ареалы обитания которых пространственно 
сильно разделены. Коммуникационные сигналы 
у этих популяций существенно различны. Между 
тем параметры тимпанальной мембраны у обоих 
видов близки, соответствуя спектру коммуника-
ционного сигнала только одной из популяций 
(Labra et al., 2021).

Весьма интересные данные были получены 
при поведенческих исследованиях слуховой си-
стемы крокодилов, которую, как полагают мно-
гие исследователи, следует сопоставлять скорее 
с птицами, чем с рептилиями.

Хотя слуховая система этих животных воспри-
имчива только к сравнительно низким частотам 
(ниже 3–4 кГц), уже вскоре после рождения мо-
лодых особей у  них обнаруживается поведен-
ческая реакция на коммуникационный сигнал 
(обычно контактный) своих братьев и  сестер 
(Vergne et al., 2012). По своим спектральным свой-
ствам эти сигналы довольно близки, представ-
ляя собой гармонические комплексы с широким 
спектром и с монотонно уменьшающейся основ-
ной частотой.

Поведенческие эксперименты не  выявили 
видовой избирательности нильских крокодилят 
к сигналам своего вида по сравнению с сигнала-
ми детенышей двух других видов. Выраженный 
положительный фонотаксис достигался даже тог-
да, когда вместо четырех-шести гармонических 
компонент предъявлялся один ниспадающий 
по частоте основной тон. Однако ответ полно-
стью отсутствовал в случае постоянства частоты 
компонент гармонического комплекса по  ходу 
сигнала (Mathevon et al., 2013).

Не столь ярко выраженное, но все же заметное 
предпочтение сигналов с ниспадающей основной 
частотой было описано и у китайских аллигато-
ров, которые в целом характеризовались весьма 
слабой избирательностью реакции (Wang et al., 
2013).

Подводя итоги работам по кодированию ком-
муникационных сигналов рептилиями, скажем, 
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что в опубликованных исследованиях обнаружи-
вается только грубое соответствие частотных ди-
апазонов излучателя и приемника звуков, причем 
и оно в некоторых случаях явно нарушается. Сви-
детельства специализированного анализа комму-
никационных сигналов были получены только 
в весьма специализированной группе рептилий, 
к которой относятся крокодилы, и только в пове-
денческих экспериментах. 

МЛЕКОПИТАЮЩИЕ

У  млекопитающих звуковая коммуникация 
достигает своего полного развития. Большинство 
видов обладают довольно широкими наборами 
коммуникационных звуков, которые обычно ви-
доспецифичны и могут существенно различаться 
даже у близких видов.

 Вопросам, связанным с  кодированием ви-
довых коммуникационных сигналов в коре го-
ловного мозга млекопитающих, посвящена зна-
чительная литература, причем можно выделить 
несколько видов животных, исследования кото-
рых развивались особенно активно. Среди гры-
зунов это прежде всего домовая мышь и морская 
свинка, среди хищных – домашняя кошка, а сре-
ди приматов выделяются работы по изучению ре-
акции на коммуникационные сигналы у некото-
рых видов макак и игрунок (мармосеток).

В  данном обзоре мы  отдельно рассмотрим 
данные, полученные с каждым из этих объектов, 
имея в виду основной вопрос о возможном суще-
ствовании в прямом слуховом пути специализи-
рованных зон, служащих для выделения видовых 
коммуникационных стимулов.

Мышь
Известно, что домовая мышь обладает до-

вольно широким набором коммуникационных 
сигналов, используемых в различных поведен-
ческих ситуациях (Sangiamo, 2020). Попытка 
выделить нейрональные реакции, специализи-
рованные для обнаружения и  классификации 
этих звуков, проводили на различных уровнях 
слухового пути, включая задние холмы (Portfors 
et al., 2009) и нейроны второго порядка, располо-
женные в дорзальном кохлеарном ядре (Roberts, 
Portfors, 2015).

В этих работах сравнивали ответы на тональ-
ные отрезки и довольно большое (от 16 до 35) чис-
ло разнообразных коммуникационных сигналов 
домовой мыши, спектральный состав которых 
нередко включал только крайне высокие частоты 
в районе 50–80 кГц. Между тем многие нейроны 
исследованных ядер, отвечавшие на тональные 

отрезки, только с гораздо более низкими часто-
тами (обычно менее 25 кГц), эффективно и не-
редко избирательно отвечали на указанные ком-
муникационные звуки.

Такое поведение, несомненно, демонстриру-
ет существенную нелинейность преобразования 
сигналов нейронами слухового пути. Однако 
поскольку в указанных работах не исследовали 
ответы на иные сигналы со сложным спектром, 
вывод авторов об избирательности реакции ней-
ронов стволовых отделов мыши именно на ком-
муникационные звуки (Portfors et al., 2009) нельзя 
считать достаточно обоснованным.

Еще в большей степени это замечание отно-
сится и к исследованиям, слуховой коры этого 
животного. Недавняя работа на нейронах первич-
ной слуховой коры в условиях кетамино-ксилак-
сеновой анестезии показала, что избирательность 
нейронов к набору из 18 различных коммуника-
ционных звуков довольно слаба (Royer et al., 2021).

Обычно вне зависимости от своей характери-
стической частоты регистрируемые клетки от-
вечали на большинство предъявляемых звуков 
мышат. Авторы попытались сравнить ответы 
на крики мышат у нерожавших (девственных) са-
мок и у кормящих матерей. Неожиданно выясни-
лось, что ответы на крики мышат были сильнее 
у нерожавших самок. Однако при этом способ-
ность различать эти звуки оказалась несколько 
выше у кормящих матерей за счет выраженного 
сужения частотно-поровых кривых и снижения 
фоновой активности.

Один из  характерных сигналов, восприни-
маемых мышью после рождения детенышей, 
является призывный крик мышат. Этот сигнал, 
как и другие присущие некоторым амфибиям, 
включал в себя узкополосные компоненты, в дан-
ном случае вблизи 5, 10, и 15 кГц. Было вполне 
естественно и в этом случае проверить гипоте-
зу о выраженной фасилитации ответа нейронов 
среднего мозга при предъявлении суммы этих 
компонент для обеспечения таким образом вы-
деления крика мышат.

Ответы нейронов заднего холма и  слуховой 
коры на  данный стимул были изучены у  кор-
мящих самок (Акимов 2013; Akimov et al., 2017; 
Egorova, Akimov, 2020). В большинстве исследо-
ванных клеток ответ на сигнал из трех компонент 
был меньше суммы ответов на эти компоненты, 
представленные по отдельности. Это могло быть 
связано с тем, что нередко один из компонентов 
составного сигнала попадал в тормозную зону 
частотно-пороговой кривой клетки.

Однако в некоторых клетках ответ на сумму 
трех компонент превышал сумму ответов на три 
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отдельных частотных составляющих. Обычно 
это было отмечено в тех случаях, когда реакция 
на  отдельные компоненты наблюдалась толь-
ко в присутствии одного из трех тонов (Egorova, 
Akimov, 2020, их рис. 1). Истинных детекторов 
коммуникационного сигнала, отвечавших толь-
ко при наличии всех трех компонент, обнаружено 
не было. Большинство реакций сводилось к отве-
ту на начало и (или) на окончание звука.

Реакцию на  сигнал с  близкими параметра-
ми в  слуховой коре мыши исследовали также 
методом оценки реактивности нейронов путем 
регистрации выделяемого при активации ней-
ронов маркера c-Fos. В первичном слуховом поле 
не было обнаружено различий в эффективности 
ответов популяции нейронов при предъявлении 
реального звука мышат и  близкого по  спектру 
сигнала, но не вызывающего поведенческой ре-
акции матери (Geissler, Ehret, 2002), однако в не-
которых вторичных зонах такие различия выяв-
лены (Ehret, Geissler, 2005).

Заметим, что похожие результаты были полу-
чены и в слуховой коре крыс. Сравнивали ответы 
на восемь различных коммуникационных зву-
ков в нейронах первичной и одной из вторичных 
зон коры (Carruthers et al., 2015, их рис. 2). Надо 
обратить внимание на то, что из приведенного 
распределения основных параметров множества 
зарегистрированных коммуникационных звуков 
ясно, что выделение именно этих восьми сти-
мулов носит произвольный характер, поскольку 
разделение всего набора на четко обособленные 
группы весьма затруднительно. Избирательность 
ответов в первичной коре была крайне низкой, 
но  во  вторичной зоне несколько обострилась 
именно в пользу воспроизведения конспецифи-
ческого звука.

В  работе, недавно выполненной на  первич-
ной слуховой коре мышей, наркотизированных 
фентанилом, медазоламом и  медетомидином 
(Lu et al., 2023), даже этих данных не удалось под-
твердить. Авторы использовали метод обратной 
триггерной корреляции, анализируя не только 
линейные, но и нелинейные связи между сигна-
лом и ответом нейрона. В качестве предъявляе-
мых сигналов использовали ультразвуковые во-
кализации мышей, а также пение птиц, частота 
которого была смещена так, чтобы примерно со-
ответствовать частоте мышиных сигналов.

Такие звуки использовали в  качестве есте-
ственного, но  этологически нерелевантного 
стимула. Результаты подтвердили, что нейроны 
слуховой коры млекопитающих характеризуют-
ся сложными рецептивными полями, которые 
могут существенно меняться при зондировании 
разными естественными звуками. 

Довольно неожиданно нерелевантный гете-
роспецифический стимул (смещенная по часто-
те песня птицы) оказался весьма эффективным 
сигналом для нейронов слуховой коры головного 
мозга мыши. Рецептивные поля, оцененные при 
помощи этого стимула, обнаружили большее ко-
личество как возбуждающих, так и тормозных 
корреляций между сигналом и ответом, чем было 
выявлено при действии этологически релевант-
ного видоспецифического стимула.

В любом случае эти данные определенно сви-
детельствуют против существования в прямом 
слуховом пути мыши значительного числа ней-
ронов, специализированных только на восприя-
тии видовых коммуникационных звуков.

Морская свинка
В течение определенного времени эталонным 

объектом для изучения ответов на видовые ком-
муникационные сигналы были морские свинки. 
Достоинство этого объекта, состоящее в сравни-
тельно большом, но все же четко ограниченном 
наборе коммуникационных звуков и близости 
воспринимаемых и излучаемых частот с диапазо-
ном слуха человека, подробно проанализировано 
в работе (Montes-Lourido et al., 2022).

В первой публикации активность внутреннего 
коленчатого объекта была исследована при бар-
биталовом наркозе (Tanaka, Taniguchi, 1991). Реги-
стрируемая авторами реакция слуховых нейронов 
весьма незначительна и обычно ограничивалась 
он-ответом на начало стимула. Более того, мно-
гие клетки, отвечавшие на тональные отрезки, 
никак не реагировали на предъявление видовых 
коммуникационных сигналов. Сейчас очевидно, 
что использованный в этой работе наркоз очень 
сильно подавляет реакцию всех нейронов, рас-
положенных на высших уровнях слухового пути, 
что, видимо, и объясняет полученные в работе 
результаты.

Дальнейшие исследования начали активно 
проводить с  начала столетия чешские авторы 
(Syka et al., 1997, 2005; Suta et al., 2003, 2007). За-
тем работы были продолжены в Великобритании 
(Wallace et al., 2005; Grimsley et al., 2011a, 2011b; 
Lu  et  al., 2023), Франции (Gaucher et  al., 2013a, 
2013b; Huerz et al., 2009, 2011; Philibert et al., 2005) 
и США (Montes-Lourido et al., 2021, 2022).

При анализе этих данных особое внимание 
следует уделить состоянию животных во время 
регистрации импульсной активности. В  Пра-
ге нейроны четверохолмия и таламуса изучали 
у наркотизированных объектов, а корковые отве-
ты сравнивали при наркозе и без него. В Париже 
и Ноттингеме обычно работали при уретановой 
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анестезии, а в Питтсбурге была отработана си-
стема регистрации у  не  наркотизированных 
животных.

Чешские исследователи под руководством 
профессора И.  Сыки показали, что в  среднем 
мозге и таламусе большинство нейронов адек-
ватно воспроизводят временную форму четырех 
основных сигналов морской свинки (Suta et al., 
2003, 2007). Избирательность реакции при этом 
была весьма слабой, поскольку нейроны реагиро-
вали обычно на все сигналы и не ослабляли свое-
го ответа при воспроизведении сигналов в обрат-
ном направлении.

Наиболее неожиданные результаты при ис-
следовании этим коллективом реакции на ком-
муникационные сигналы в коре головного мозга 
морских свинок были получены в работе (Syka 
et  al., 2005), где ответы коры анализировали 
в двух состояниях.

В начале эксперимента животное бодрствова-
ло, а затем ему делали инъекцию смеси кетами-
на с уретаном – типичный набор, используемый 
в большинстве современных исследований слу-
ховой системы теплокровных животных. Наркоз 
обычно незначительно изменял такие общие па-
раметры нейрональной активности, как средняя 
частота фоновой импульсации. Однако реакция 
нейронов и (или) мультиклеточных ансамблей 
на коммуникационные сигналы могла изменить-
ся радикально.

В  одном из  состояний (например, при ане-
стезии) наблюдали мощный ответ, хорошо син-
хронизированный с огибающей стимула. В этой 
же точке ответ на тот же стимул без наркоза мог 
полностью отсутствовать. В других точках отве-
дения ситуация могла оказаться прямо противо-
положной – ответ возникал только при отсут-
ствии анестезии. Эти результаты в последующих 
публикациях других лабораторий редко коммен-
тировали специально, хотя состояние объектов 
обычно старались указывать.

 В начале нынешнего столетия весьма актив-
ной была парижская лаборатория (Gaucher et al., 
2013a, 2013b; Huerz et al., 2009, 2011; Philibert et al., 
2005). В одной из публикаций (Huerz et al., 2009) 
авторы все-таки рассматривали вопрос о  вли-
янии уретанового наркоза и пришли к выводу 
о том, что его влияние выражено не столь резко, 
как в работе (Syka et al., 2005).

Однако следует отметить, что эти данные 
не  вполне сопоставимы, поскольку в  работе 
(Huerz et al., 2009) регистрация реакций у нар-
котизированных и не наркотизированных жи-
вотных проводилась в разных опытах. Напом-
ним, что, согласно данным чешских авторов, 

исследовавших влияние наркоза без смещения 
электродов, радикальные изменения характера 
ответа при наркозе могли быть направлены как 
на  увеличение, так и  на  ослабление реакции. 
В  результате общее число возбужденных кле-
ток популяции могло измениться незначитель-
но даже при полной перестройке связей внутри 
исследованной популяции. Причем в указанной 
работе (Huerz et  al., 2009) подчеркивалось, что 
сама эффективность кодирования различных 
вариантов сигналов в отсутствие наркоза была 
существенно выше, чем при его наличии. К со-
жалению, в остальных работах этой группы нар-
коз применяли.

И чешские, и французские авторы не наблю-
дали нейронов четверохолмия, таламуса или пер-
вичной слуховой коры, специально настроенных 
на выделение одного из использованных комму-
никационных сигналов. Ответ возникал при дей-
ствии большинства предъявляемых звуков и не-
плохо воспроизводил изменения его огибающей.

Сравнивали ответы на  вокализацию мор-
ской свинки в  таламусе животных этого вида 
и в таламусе крысы (Philibert et al., 2005). Ответы 
оказались весьма близки. Кроме того, авторам 
не  удалось выявить сколь-нибудь выраженно-
го предпочтения ответов на реальные сигналы 
по сравнению с их версией, воспроизведенной 
в обратном направлении.

Интересно заметить, что ослабление тор-
мозных входов в первичную слуховую кору ин-
гибиторами ГАМК приводило не только к уси-
лению реакции на  коммуникационные звуки, 
но и к контринтуитивному улучшению надеж-
ности распознавания. Этот экспериментальный 
результат авторы довольно произвольно тракто-
вали как снижение избыточности кодирования 
(Gaucher et al., 2013a).

В недавних работах авторы получили данные, 
не подтверждающие распространенное мнение 
о постепенном улучшении кодирования жизнен-
но важных звуков при переходе от субкоркового 
к первичному корковому полю, а затем – к вто-
ричным корковым структурам. В этих публика-
циях (Aushana et al., 2018; Souffi et al., 2020) ученые 
сосредоточили усилия на сравнительном анализе 
четырех вариантов свистового сигнала морской 
свинки, состоящего из нескольких гармониче-
ских составляющих.

Анализ ответов исследованных клеток пер-
вичной зоны коры не  выявил сколь-нибудь 
специализированного подчеркивания различий 
в  представленных вариантах, хотя и  позволял 
их классифицировать, например по продолжи-
тельности или интенсивности ответа.
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Деградация сигналов путем их замены воко-
дерными моделями достоверно ухудшала эффек-
тивность кодирования только при крайне малом 
числе каналов вокодера (Aushana et al., 2018). За-
метим, что этот результат, как и многие другие 
(например, эффективность кохлеарной имплан-
тации) свидетельствует о  значительной избы-
точности нейронального кодирования звуковых 
сигналов на высших уровнях слуховой системы.

В работе (Souffi et al., 2020) авторы сравнивали 
эффективность кодирования тех же вариантов 
свистового сигнала в  тишине и  на  фоне шума 
в пяти разных отделах прямого слухового пути. 
Авторы пришли к  парадоксальному заключе-
нию о  том, что корковое кодирование комму-
никационных сигналов менее эффективно, чем 
кодирование нейронами стволовых отделов. При 
этом в каждом из исследованных ядер снижение 
эффективности классификации было связано 
с вызванным шумом ухудшением кодирования 
динамики огибающей. 

Британские исследователи из г. Ноттингема 
старались найти определенные корреляты ней-
ронной активности, характерной для двух пове-
денчески различных коммуникационных сиг-
налов. В самой низкочастотной зоне первичной 
слуховой коры не было выявлено существенной 
разницы в  эффективности ответов на  эти два 
стимула, хотя пространственно зоны предпо-
чтения несколько различались (Wallace, Palmer, 
2009). При этом в некоторых проходках элект-
родов, идущих перпендикулярно поверхности 
коры, наблюдалась удивительная стабильность 
нейронных ответов.

Приведенные постстимульные гистограммы 
ответов на  коммуникационные сигналы были 
виртуально идентичны при смещении электро-
да от  поверхностных до  самых глубоких слоев 
коры (Wallace, Palmer, 2009, их рис. 3, 5). Заме-
тим, что такое наблюдение косвенно свидетель-
ствует о роли ансамблевой организации в коди-
ровании сигналов на высших уровнях слуховой 
обработки.

В зонах пояса, окружающего первичную зону, 
чисто количественные, но неплохо выраженные 
различия ответов на два разных коммуникаци-
онных стимула имели место. Было, в частности, 
отмечено, что сигнал, соответствующий спокой-
ному состоянию животного (звук типа громкого 
мурлыкания – именуемый “пурр”), эффективнее 
представлен в небольшой ростральной вторич-
ной слуховой зоне, а более агрессивный сигнал 
чаще вызывает ответы в зоне, локализованной 
более вентрально (Grimsley et al., 2011a).

Применительно к  первому из  указанных 
сигналов авторы даже пытались выяснить, 

не  меняется ли  настройка на  него в  процессе 
взросления животного, когда с возрастом умень-
шается его основная частота (Grimsley et  al., 
2011b). Определенная тенденция в этом направ-
лении была отмечена, хотя наблюдались и клет-
ки с прямо противоположными особенностями 
реакций. 

Эти наблюдения, несомненно, требуют даль-
нейшей проверки, ибо существование вторич-
ных зон коры, специализированных на анализе 
коммуникационных сигналов, совпадает с не-
гласно существующим, но пока еще недостаточ-
но подтвержденным мнением о локализации со-
ответствующих детекторов если не в первичной 
слуховой коре, то в зонах, окружающих эту об-
ласть и получающих из нее прямые афферентные 
входы.

Также следует отметить работы американских 
авторов (Montes-Lourido et  al., 2021; Kar et  al., 
2021), изучавшиx ответы на восемь коммуника-
ционных сигналов в различных слоях первичной 
слуховой зоны коры морской свинки. Обнаружи-
лось существенное различие реакций, регистри-
руемых в четвертом слое коры, где расположены 
клетки, получающие прямые входы из таламуса, 
и в более поверхностных слоях, клетки которых 
иннервируются исключительно корковыми во-
локнами. Хотя общая избирательность реакции, 
как в четвертом слое, так и в поверхностных сло-
ях, была невелика, однако нейроны поверхност-
ных слоев выделяли некоторые особенности, 
присущие именно коммуникационным сигна-
лам. Это позволило авторам построить модель 
классификации коммуникационных звуков 
морской свинки на основе реальных данных (Kar 
et al., 2021).

Модель включала три последовательных бло-
ка. Первый обеспечивал подробное спектрально-
временное представление стимула и  соответ-
ствовал преобразованию сигнала улиткой 
внутреннего уха. Во  втором блоке выделяли 
около 20 спектрально-временных́ особенностей 
сигнала, моделируя этим всю обработку ин-
формации в слуховом пути животного, вплоть 
до поверхностных слоев первичной зоны. Тре-
тий блок модели включал простую решающую 
схему по принципу “Лучший получает все”. Вы-
ход этого блока сопоставлялся с поведенческими 
экспериментами по выбору коммуникационных 
сигналов реальными животными. 

Результаты оказались весьма обнадеживаю-
щими. Авторы сделали вывод, что первичный 
слуховой путь формирует только основные пред-
посылки для эффективной классификации сиг-
налов на основе анализа синхронно реагирую-
щих клеточных ансамблей. 
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Кошка
Первая работа, касающаяся кодирования 

в первичной слуховой коре кошки сложных зву-
ковых сигналов, была выполнена финским ис-
следователем Совиярви (Sovijarvi, 1975). Вместо 
общего наркоза автор использовал нейролепта-
налгезию в сочетании с миорелаксантами. Рабо-
та вполне убедительно показала невозможность 
эффективно предсказать ответ корковых нейро-
нов на сложные звуковые сигналы, исходя только 
из знания реакции на тональные отрезки в диа-
пазоне до 20 кГц. Какого-либо преимущества ви-
довых коммуникационных звуков по сравнению 
с другими стимулами отмечено не было. Более 
того, на иллюстрированном примере типичной 
клетки первичной коры демонстрировалось по-
давление нейронной активности при действии 
чистого тона и мяуканья при возбуждающем от-
вете на пение соловья.

В последующие годы исследование корковых 
ответов кошки на мяуканье проводилось глав-
ным образом в  двух лабораториях: канадской 
(Gehr et  al., 2000; Gourévitch, Eggermont, 2007) 
и совместной японо-китайской (Qin et al., 2008; 
Ma et al., 2013).

В первой из этих работ подробно сравнива-
ли ответы на нормальное предъявление сигнала 
и на его воспроизведение в обратном направле-
нии. Хотя в последнем случае время нарастания 
сигнала было существенно больше, чем при нор-
мальном воспроизведении, преимущества пря-
мого воспроизведения отмечено не было. Кро-
ме того, сравнивали реакции на полный сигнал 
с ответом на сигналы, включающие только низ-
кие и только высокие частоты.

Напомним, что такой подход мог быть связан 
с гипотезой о нелинейной суммации разных ча-
стотных составляющих, выдвинутой давно при 
изучении слуховой системы амфибий (Frishkopf 
et  al., 1968; Capranica, Moffat, 1983). Реакция 
на полный сигнал была существенно слабее сум-
мы реакций на низкочастотные и высокочастот-
ные его составляющие, что авторы объясняли 
эффектом латерального торможения.

В  следующей работе группы (Gourévitch, 
Eggermont, 2007), также выполненной на кошках, 
находящихся под уретановым наркозом, авторы 
анализировали ответы нейронов различных об-
ластей слуховой коры на нормальное мяуканье, 
его воспроизведение в обратном направлении, 
а  также на  версии этого сигнала, сжатые или 
растянутые во времени или смещенные по ча-
стоте несущей.

Мультиклеточная активность, зарегистри-
рованная в  первичной слуховой коре, обычно 

сводилась к ответу на начало сигнала и только 
иногда воспроизводила последующие максиму-
мы огибающей. Было отмечено некоторое отли-
чие дорсальной и  вентральной зон первичной 
коры в  кодировании вокализаций. Нейроны 
дорсальной зоны предпочтительно кодировали 
спектральный состав звука, а в вентральной зоне 
более выраженные изменения реакции нейро-
нов наблюдали при сравнении ответов на есте-
ственное мяуканье и  мяуканье, обращенное 
во времени. Тонические нейроны задней экто-
сильвиевой извилины неплохо воспроизводили 
временную огибающую как естественного сигна-
ла, так и сигнала, обращенного во времени. Чет-
ко выраженной избирательности реакции к како-
му-то одному типу из предъявляемых стимулов 
обнаружено не было.

В работах другой группы исследователей (Qin 
et al., 2008; Ma et al., 2013) реакции на сложные 
коммуникационно значимые сигналы были опи-
саны в слуховой коре бодрствующих кошек. В ка-
честве стимулов авторы предъявляли пять вари-
антов кошачьего мяуканья и пять гласных звуков 
японского языка. Все предъявляемые сигналы 
имели сравнительно ограниченный частотный 
диапазон ниже 5 кГц, представляя собой набор 
из нескольких гармоник, частота которых могла 
плавно изменяться во времени.

В первой работе (Qin et al., 2008), выполненной 
на первичной слуховой коре, авторы прямо фор-
мулируют вывод о том, что они не обнаружили 
данных, свидетельствующих о предпочтительно-
сти нейронов реакции нейронов на видовые ком-
муникационные стимулы.

В работе (Ma et al., 2013), сопоставляющей ре-
акции в антериорной и постериорной зонах слу-
ховой коры, были получены схожие результаты. 
В антериорной слуховой зоне только один или 
два нейрона тонически реагировали во  время 
предъявляемых стимулов, а у остальных клеток 
ответ ограничивался реакцией на начало и окон-
чание стимула. Ответы на естественный сигнал 
и на сигнал с временной реверсией не отличались 
по своей эффективности, хотя соответствующие 
постстимульные гистограммы различались в со-
ответствии с динамикой сигнала.

Более половины всех исследованных нейронов 
реагировали не менее чем на 13 из 15 использо-
ванных сигналов. Ни один нейрон не выделял 
единственный из стимулов. У нейронов с опти-
мальными частотами в диапазоне выше 10 кГц 
реакция на предъявляемые коммуникационные 
сигналы была весьма слабой либо вовсе отсут-
ствовала как в  передней, так и  постериорной 
зоне.
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Авторы не  выявили качественно значимой 
разницы в ответах на все исследованные кате-
гории (пять прямых и пять реверсивных мяука-
ний, и пять гласных звуков) ни по общему числу 
спайков, ни по степени максимального ответа. 
Фактически единственное выявленное отличие 
между передней и постериорной зоной состоя-
ло в  большей выраженности тонической ком-
поненты ответа в постериорной зоне. Нейронов, 
специфически реагирующих только на наиболее 
распространенный видовой коммуникационный 
сигнал домашней кошки (мяуканье), обнаружено 
не было.

Приматы
Литература, касающаяся кодирования комму-

никационных сигналов в головном мозге прима-
тов, довольно обширна (Romanski, Averbeck, 2009) 
и нередко сопровождается попытками сопоста-
вить особенности такого кодирования с анали-
зом речи у человека.

Исследования ответов одиночных нейронов 
коры бодрствующих приматов на видоспецифи-
ческие звуковые сигналы начались еще полвека 
назад. Уже в первых работах, выполненных на бе-
личьей обезьяне (Newman, Wollberg, 1973a, 1973b; 
Winter, Funkenstein, 1973), были выявлены основ-
ные особенности этих реакций.

В  первичной слуховой зоне коры обычно 
не обнаруживалось выраженной специфики ре-
акции именно на видовые коммуникационные 
звуки. Большинство нейронов отвечало более 
чем на половину предъявляемых звуков, причем 
прямо связать характер реакции на такие сиг-
налы с частотной избирательностью клеток при 
действии тонов удавалось далеко не всегда.

В работе (Newman, Wollberg, 1973а) исследо-
вали ответы на девять вариантов одного из ти-
пичных коммуникационных звуков этого жи-
вотного. Обычно ответы можно было выявить 
при действии всех вариантов, хотя временной 
узор импульсации мог существенно различаться. 
Правда, в другой работе этих же авторов (Winter, 
Funkenstein, 1973) был приведен ответ одной 
клетки, у  которой исследователи не  выявляли 
ни  фоновой активности, ни  активности, вы-
званной тональными отрезками. При этом клет-
ка генерировала спайковую активность только 
в ответ на два из десяти предъявляемых видовых 
коммуникационных криков. Это наблюдение, 
несомненно, требует подтверждения и  внима-
тельного анализа стабильности выявленной ре-
акции на протяжении достаточно длительного 
интервала времени.

Дело в том, что уже в этих начальных рабо-
тах были получены принципиально важные ре-
зультаты, касающиеся вопроса об устойчивости 
предпочтения выбора той или иной вокализации 
(Wollberg, Newman, 1972; Manley, Muller-Preuss, 
1978; Glass, Wollberg, 1979). Авторы обнаружили, 
что просто во  время длительной регистрации 
одной и  той же  клетки реакция на  один и  тот 
же сигнал может существенно измениться. Более 
того, даже стабильность предпочтения исследуе-
мым нейроном того или иного сигнала выдержи-
вается далеко не всегда. К сожалению, в после-
дующих работах проблема устойчивости ответов 
нередко не затрагивалась вовсе.

В одной из работ этой же группы исследова-
телей рассматривалось предположение о  том, 
что внутривидовые звуки, включающие в себя 
разные спектральные компоненты и характери-
зуемые различной временной структурой, пред-
ставлены в слуховой коре бодрствующей беличь-
ей обезьяны синхронизированной активностью 
определенного ансамбля нейронов, распределен-
ных по всему кохлеотопическому пространству 
(Pelleg-Toiba, Wollberg, 1991).

Подобный пространственно-временной ме-
ханизм может оказаться толерантен к  лабиль-
ности реакций отдельных клеток  – свойству, 
характерному для многих клеток слуховой коры 
(Manley, Muller-Preuss, 1978; Glass, Wollberg, 1979). 
Более того, такая лабильность может обеспечить 
большую функциональную гибкость, поскольку 
конкретная клетка может быть членом более чем 
одного ансамбля и участвовать в классификации 
нескольких сигналов, т. е. может быть задейство-
ванной при разных обстоятельствах для разли-
чения разных звуков и даже при решении совер-
шенно разных задач. Мы вернемся к обсуждению 
данной гипотезы в заключение работы.

Другим хорошо изученным объектом в отно-
шении анализа видоспецифических звуков была 
макака-резус (Macaca mulatta), обладающая очень 
разнообразными коммуникационными звука-
ми (Romanski, Averbeck, 2008). В одной из работ, 
выполненных на первичной слуховой коре этого 
животного, были получены результаты, несколь-
ко неожиданные для гипотезы о специализиро-
ванном выделении видоспецифических комму-
никационных звуков в этой зоне головного мозга 
(Remedios et al., 2009). Ответы клеток на видо-
специфичные крики оказались достоверно сла-
бее, чем реакции на коммуникационные сигналы 
других приматов и даже на посторонние звуки, 
приблизительно выровненные по амплитуде.

Однако во  вторичной слуховой зоне, лока-
лизованной в  инсулярной области, ситуация 
изменилась, и уже видовые сигналы оказались 
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достоверно предпочтительнее. Различия меж-
ду первичной корой и  слуховой областью ин-
сулы были не  очень резкими, но  абсолютно 
достоверными.

В работе (Recanzone, 2008) были исследова-
ны ответы на четыре разных коммуникацион-
ных звука у нейронов макаки, локализованных 
как в первичной, так и в некоторых вторичных 
зонах коры этого объекта. Практически все ис-
следованные клетки отвечали на все предъявля-
емые стимулы, причем как на натуральные зву-
ки, так и на звуки, воспроизводимые в обратном 
направлении.

Довольно подробное сравнение реакций 
на видовые коммуникационные сигналы и дру-
гие окружающие звуки было проведено при ис-
следовании реакции нейронов еще нескольких 
вторичных слуховых зон животных этого вида 
(Rauschecker,1998; Kusmierek, Rauschecker, 2009). 
Были выявлены довольно существенные и даже 
разнонаправленные различия эффективности 
реакции на эти сигналы в разных зонах, одна-
ко эти различия обычно можно было объяс-
нить за счет особенностей частотно-временных́ 
свойств использованных сигналов, не прибегая 
к аргументам о значимости этих звуков для вы-
живания вида.

В  другой публикации было осуществлено 
исследование вторичных слуховых зон живот-
ных этого же вида, локализованных латерально 
по отношению к первичной слуховой коре (Tian 
et al., 2001). Приведенные в работе примеры сви-
детельствовали в  пользу того, что в  передней 
части латеральной зоны чаще встречаются клет-
ки, специфически реагирующие на конкретный 
коммуникационный стимул, независимо от его 
пространственного положения. Однако в  этой 
же работе была выявлена клетка, расположенная 
в каудальной части этой зоны, которая реагиро-
вала только на один из семи предъявляемых зву-
ков и только при его излучении из определенного 
сектора пространства. 

Есть некоторые основания полагать, что 
специализированные области коры, возможно 
служащие для распознавания и  даже иденти-
фикации голосов сородичей, у  макак (Macaca 
mulatta) присутствуют в вентролатеральной преф-
ронтальной коре. В этой зоне мозга большинство 
клеток реагировали только на небольшое число 
(от двух до пяти) звуков в предъявляемом набо-
ре из десяти возможных вокализаций (Romanski 
et al., 2005; Plakke et al., 2013). Качественно воз-
можную роль этой зоны в идентификации ком-
муникационных сигналов была подтверждена 
методом магнитно-резонансной томографии 
(Petkov et al., 2008). 

Ряд работ выполнен на  южноамериканских 
миниатюрных приматах, называемых игрунка-
ми (marmosets). В  первой статье, выполненной 
на наркотизированных барбитуратами животных 
вида обыкновенная игрунка (Callithrix jacchus), 
особенно подчеркивалось выделение в первич-
ной слуховой коре сигналов, соответствующих 
одному из видовых коммуникационных звуков 
(Wang et al., 1995). Этот звук представлял собой 
последовательность коротких отрезков, различа-
ющихся между собой как спектральным соста-
вом, так и временами нарастания и спада ампли-
туды огибающей.

Авторы отмечали, что в большинстве исследо-
ванных нейронов ответ на натуральный сигнал 
был существенно сильнее, чем на сигнал, воспро-
изводимый в обратном направлении, трактуя это 
наблюдение как свидетельство специфического 
выделения в первичной слуховой коре именно 
коммуникационных звуков.

Однако такая трактовка не  представляется 
достаточно убедительной. В той же работе (Wang 
et al., 1995) наблюдали популяцию, хотя и мень-
шую по  числу клеток, но  демонстрирующую 
прямо противоположные свойства, когда ответ 
на  сигнал, воспроизводимый в  обратном на-
правлении, был сильнее ответа на натуральный 
стимул. При этом преимущество натурального 
сигнала довольно легко можно было связать с из-
вестными особенностями реакции многих кор-
ковых нейронов, предпочитающих резкие време-
на нарастания огибающей сигнала. 

В  последующем было осуществлено даже 
специальное исследование, в  котором ответ 
на эту же пару сигналов анализировали в слу-
ховой коре домашней кошки, где превосходства 
естественного сигнала обезьяны над обращен-
ным сигналом не наблюдали (Wang, 2000; Wang, 
Kadia, 2001). Это вновь пробудило интерес к ги-
потезе о выраженном специализированном вы-
делении именно видовых сигналов в первичной 
слуховой коре. Однако затем в нейронах слухо-
вой коры другого, столь же далекого от приматов, 
объекта (хорьки) после небольшой тренировки 
наблюдалось если не исключительное выделение 
данного звука то, по крайней мере, существенное 
улучшение кодирования его временных́ характе-
ристик (Schnupp et al., 2006).

Авторы отмечают, что эти результаты застав-
ляют сомневаться в функциональной значимости 
нейронов-детекторов, выделяющих именно ком-
муникационные стимулы на уровне первичной 
слуховой коры.

В работе той же лаборатории (Sadagopan, Wang, 
2009) были приведены единичные примеры очень 
резкой нелинейности взаимодействия разных 
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спектрально-временных́ особенностей предъяв
ляемых одновременно сигналов в  первичной 
слуховой коре. Один такой нейрон, не отвечав-
ший на тональные стимулы, реагировал на шесть 
из 20 предъявляемых видовых сигналов, причем 
на один из них особенно интенсивно.

Стоит отметить, что другие, весьма яркие 
иллюстрации резкой фасилитации ответов при 
предъявлении суммы двух тональных компонент 
в работе были описаны вне связи с параметрами 
коммуникационных сигналов (их рис. 2–4). Та-
ким образом, эти результаты скорее свидетель-
ствуют о резкой нелинейности взаимодействия 
разных входов, определяющих реакцию корко-
вых нейронов, чем о выделении именно призна-
ков коммуникационных звуков. 

В  последующих работах при исследовании 
этих южноамериканских широконосых обезьян 
Нового Света особое внимание было уделено эф-
фекту подавления ответов клеток коры на соб-
ственный сигнал в процессе фонации. Такой эф-
фект, хорошо выраженный и у людей, наблюдали 
во многих, хотя и не во всех, клетках первичной 
слуховой коры приматов (Eliades, Wang, 2017; 
Eliades, Tsunada, 2018).

Нейроны премоторной (Roy et  al., 2016) 
и фронтальной (Miller et al., 2015) коры этих жи-
вотных специфически реагировали накануне 
и во время излучения звука, напоминая поведе-
ние гомологичных зон человека при произнесе-
нии речевых сигналов. В нейронах фронтальной 
коры выявлено отличие реакций при пассивном 
восприятии звуков и при обмене информацией 
(Miller et al., 2015). Что касается реальной избира-
тельности ответов на различные варианты ком-
муникационных звуков, то в прежние годы этот 
вопрос обычно не затрагивали. 

Однако недавно была опубликована работа 
группы китайских авторов, возможно, позволя-
ющая вновь поставить вопрос о существовании 
выраженных детекторов коммуникационных 
сигналов в головном мозге животных. При реги-
страции импульсной активности нейронов одно-
го из важнейших базальных ядер – миндалины 
у двух обезьян, принадлежащих к виду (Callithri 
jacchus), эти исследователи обнаружили нейроны, 
четко реагирующие только на один из трех ком-
муникационных видовых стимулов и очень слабо 
отвечающие на иные звуки, в том числе довольно 
сложные (Jia et al., 2023).

Интересную попытку вновь обнаружить 
специализированные детекторы коммуникаци-
онных стимулов в первичной слуховой коре пред-
приняли авторы работы (Kanwal, Rauschecker, 
2007), сопоставившие результаты исследования 

ответов на эти сигналы у макак-резусов и усатых 
летучих мышей (Pteronotus parnellii).

Следует заметить, что даже у летучих мышей, 
общающихся между собой короткими звуками 
с выраженной частотной модуляцией, исследо-
вателям не удалось продемонстрировать преиму-
щество нормального предъявления этих звуков 
по сравнению с воспроизведением их в обратном 
направлении (Medvedev, Kanwal, 2004). В анали-
зируемой работе (Kanwal, Rauschecker, 2007) ав-
торы снова вернулись к гипотезе о нелинейной 
суммации нейронами слуховой системы спек-
тральных составляющих сложного звука, сфор-
мулированной ранее применительно к амфибиям 
(Frishkopf et al.,1968; Capranica, Moffat, 1983) и до-
полнительно исследованной на мышах (Akimov 
et al., 2017).

Авторы привели единичные примеры, в кото-
рых реакция на сумму низкочастотного и высо-
кочастотного компонента сигнала количественно 
превышала сумму ответов на эти две составляю-
щие. На рисунке, иллюстрирующем этот эффект 
у  макаки-резуса, нелинейная суммация была 
выражена только в реакции на окончание стиму-
ла при выраженной вариабельности и пачково-
сти ответов на каждое отдельное предъявление 
(Kanwal, Rauschecker, 2007, их рис. 5b).

Несколько более убедительный, но также еди-
ничный пример был приведен одним из этих ав-
торов еще значительно раньше (Rauschecker, 1998, 
рис. 6). Сама длительность временноѓо интерва-
ла между этими публикациями косвенно свиде-
тельствует о том, что нелинейная возбудительная 
суммация различных частотных компонент, если 
и встречается в некоторых зонах слуховой коры, 
не может рассматриваться в качестве основно-
го механизма выделения коммуникационных 
звуков.

Было осуществлено также прямое сопоставле-
ние реакции на коммуникационные звуки и ре-
чевые сигналы в первичной слуховой коре чело-
века и макаки (Macaca fascicularis). Реакции на эти 
стимулы у  исследуемых объектов качественно 
были весьма схожи и тоже не демонстрировали 
специфического выделения сигналов, присущих 
исследуемому виду (Steinschneider et al., 2013). 

Таким образом, и  в  этой группе наземных 
позвоночных на  уровне первичных корковых 
областей не удается обнаружить нейронов – вы-
раженных детекторов какого-либо из коммуни-
кационных сигналов. Вопрос о возможной спец-
ифике реакций в корковых зонах более высокого 
порядка остается открытым, а применительно 
к  людям находится вне рамок данного обзора. 
Учитывая данные работы (Jia et al., 2023), пер-
спективным представляется поиск детекторов 
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коммуникационного сигнала в базальных ядрах 
мозга.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Остается много нерешенных вопросов, од-
нако имеющиеся экспериментальные данные, 
полученные на самых разнообразных объектах, 
свидетельствуют о  том, что нейроны прямого 
слухового пути животных обеспечивают нейрон-
ную репрезентацию коммуникационных звуков 
посредством общих механизмов представления 
сложных слуховых объектов.

Остается неоспоримым факт: нейроны даже 
самых высоких уровней слухового пути обычно 
реагируют на весьма широкий диапазон звуко-
вых сигналов, включая, конечно, и коммуника-
ционные звуки исследуемого вида. 

Поскольку слуховые рецептивные поля услож-
няются по мере того, как исследователь поднима-
ется по иерархии слуховой обработки, специфика 
нейронных реакций на сложные стимулы посте-
пенно повышается на последовательных этапах 
слуховой обработки, и временной паттерн ответа 
клеток становится более разнообразным.

Существует мало систематических дока-
зательств, подтверждающих повышение из-
бирательности этих реакций в  отношении 
эффективности ответа именно на видовые комму-
никационные звуки с формированием истинных 
детекторов того или иного звука (De Cheveigne, 
2001; Nelken et  al., 2003). При этом остается 
не вполне ясным даже простой вопрос о том, ка-
кие именно параметры реакции клеток наиболее 
значимы для принятия решения. Так, при иссле-
довании ответов на коммуникационные сигна-
лы в миндалевидном ядре летучей мыши авторы 
пришли к выводу, что наиболее информативным 
параметром реакции является не частота импуль-
сации ответа, а длительность его последействия 
(Gadziola et al., 2012; Peterson, Wenstrup, 2012).

Подводя итоги, можно сказать, что получен-
ные в течение нескольких десятилетий экспери-
ментальные результаты трудно согласовать с ги-
потезой о том, что слуховая система наземных 
позвоночных эволюционировала с основной це-
лью распознавания коммуникационных звуков. 
Более естественно допустить, что на корковых 
уровнях головного мозга формируются динами-
ческие ансамбли нейронных элементов, импуль-
сация которых при действии определенных сти-
мулов четко синхронизируется во времени.

Импульсация отдельного нейрона даже самых 
высоких уровней прямого слухового пути коры 
передает информацию только об определенных 

частотно-временных́ особенностях воспринима-
емого сигнала, а целостное представление звука 
возникает именно вследствие возникновения 
специфических ансамблей синхронно реагирую-
щих элементов.

При этом кортикальным механизмом, крити-
чески важным для выделения источника, может 
стать анализ когерентности, при помощи которо-
го все совпадающие во времени признаки одного 
источника идентифицируются, группируются и, 
в конечном счете, отделяются от других источ-
ников (De  Charms, 1996). Это может осущест-
вляться на  основе большого числа признаков 
сигнала, выделенных одиночными нейронами, 
как на подкорковых уровнях, так и в первичной 
слуховой коре млекопитающих, а также в иных 
центральных отделах головного мозга наземных 
позвоночных. Несколько лет эта гипотеза нахо-
дит все больше сторонников, причем не только 
среди исследователей слуховой системы (Bizley 
et al., 2010; Metzen et al., 2015; Gansel, 2022). Связь 
подобных ансамблей с базальными ядрами мозга 
еще предстоит исследовать.

Следует предположить, что формируемые 
ансамбли обладают высокой пластичностью, 
быстро адаптируясь, чтобы модулировать свою 
значимость в соответствии с целями и объектом 
внимания (Metzen et al., 2015). В настоящее время 
изучение возникновения и динамического изме-
нения во  времени нейронных ансамблей коры 
мозга все еще в зачаточном состоянии, однако 
есть все основания надеяться на быстрое разви-
тие этого направления исследований.
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One of the main functions of sensory systems is the implementation of intraspecific communication, which often 
occurs through the exchange of communication calls. It is quite natural that the hypothesis arises that the radiation 
and reception of these signals should be coordinated. There is usually a certain similarity in the characteristics 
of specific communication sounds and the receiving devices of an auditory analyzer. However, the degree of such 
correspondence in the neural structures of the brain remains a subject of debate. The review examines studies aimed 
at solving the issue of specialized encoding of such signals in the brains of various terrestrial vertebrates, ranging 
from tailless amphibians to primates. For decades, researchers have been searching for neurons in the direct audito-
ry pathway that could serve as detectors of communication signals. However, an analysis of the extensive literature 
does not reveal the existence of any clearly defined area of the direct auditory pathway that would be specialized 
for analyzing this category of sounds. It seems that the functional significance of the neurons of this pathway con-
sists of highlighting many features of the temporal flow within the entire perceived spectral composition of sound. 
This process is carried out on the trained synaptic connections in the process of permanent evolution, determined 
by the sensory environment. Dynamically organized ensembles of neurons can be formed in the central parts of the 
direct auditory pathway, synchronously reacting to the action of a certain sound. It is precisely such ensembles 
that can be considered as output structures of an auditory analyzer, which can determine the perception and the 
corresponding motor reactions.

Keywords: communication calls, direct auditory pathway, neuronal detectors, evolution
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