S. M. Novoselova O SISTEME SV˚ZANNYH REZONATOROV V ULITKE UHA

Vvedenie

NesmotrØ na to, qto ulitka uha intensivno izuqaetsØ so vremen G. L. F. Gel~mgol~ca [1], mehanizm preobrazovaniØ akustiqeskih signalov v nervnye impul~sy ostaetsØ zagadkoæ do nastoØwih dneæ. Po mere razvitiØ ffksperimental~noæ tehniki vy- ØvlØ¸tsØ vse novye i podqas neoßidannye svoæstva fftoæ mikrosistemy, vynußda¸wie peresmatrivat~ uße sloßivxiesØ teorii na novom urovne.

V nastoØwee vremØ v literature aktivno obsußda¸tsØ funkcii narußnyh voloskovyh kletok (ONS, Outer Hair Cells). Kogdato oni sqitalis~ (narØdu s vnutrennimi voloskovymi kletkami) sluhovymi receptorami, preobrazu¸wimi mehaniqeskie kolebaniØ v fflektriqeskie razrØdy. V naqale 80-h bylo zameqeno, qto travma ONS v processe izmereniØ kolebaniæ bazilØrnoæ membrany privodit k snißeni¸ qastotnoæ izbiratel~nosti membrany [2, 3]. Bylo otmeqeno, qto, v otliqie ot vnutrennih voloskovyh kletok, ONS innerviru¸tsØ preimuwestvenno (∼ 80%) centrobeßnymi nervnymi voloknami, pereda¸wimi informaci¸ iz central~noæ nervnoæ sistemy na periferi¸, sledovatel~no, oni edva li mogut vypolnØt~ funkcii receptorov. K fftomu ße periodu otnositsØ otkrytie otoakustiqeskoæ ffmissii: okazalos~, qto uxi l¸deæ i drugih vysxih pozvonoqnyh s horoxim sluhom oblada¸t sposobnost~¸ izluqat~ slabye zvukovye signaly [4, 5]. Bylo estestvenno svØzat~ i otoakustiqesku¸ ffmissi¸, i izmeneniØ qastotnoæ izbiratel~nosti s aktivnost~¸ ßivyh ONS.

Izuqenie izolirovannyh iz ulitki narußnyh voloskovyh kletok vyØvilo ih sposobnost~ oscillirovat~ v akustiqeskom i fflektriqeskom polØh s qastotoæ polØ [6]. Pri fftom menØetsØ dlina i radius kletki pri sohranenii postoØnnogo ob¨ema. OscillØcii v fflektriqeskom pole ob¨ØsnØ¸tsØ fflektriqeskim 197

198 S. M. NOVOSELOVA

zarØdom, raspredelennym po cilindriqeskoæ poverhnosti kletki [7].

VyØvlen i drugoæ, medlennyæ, tip dvißeniØ fftih kletok, poluqivxiæ nazvanie “turgor”, kogda kletka medlenno razbuhaet v ob¨eme, priblißaØs~ k xaroobraznoæ forme, ili, naoborot, medlenno vytØgivaetsØ v dlinu s zametnym umen~xeniem ob¨ema i vnutrikletoqnogo davleniØ [8].

Naibolee populØrnoæ sovremennoæ gipotezoæ, ob¨ØsnØ¸weæ oscillØcii narußnyh voloskovyh kletok (i ostavlØ¸weæ v storone medlennye dvißeniØ) ØvlØ¸tsØ modeli aktivnoæ ulitki. V osnove gipotezy leßit dopuwenie, qto ONS oblada¸t sposobnost~¸ generirovat~ silu, i ih aktivnost~ vkl¸qaetsØ s pomow~¸ cepoqki obratnoæ svØzi takim obrazom, qto aktiviziruetsØ tol~ko uqastok v centre pika amplitudy, obostrØØ fftot pik. Modeli aktivnoæ ulitki vkl¸qa¸t celyæ rØd promeßutoqnyh zven~ev, nußda¸wihsØ v dopolnitel~nyh gipotezah. Kritiku fftogo napravleniØ moßno naæti, naprimer, v rabotah [9, 10].

Niße rassmatrivaetsØ bolee prostaØ i estestvennaØ model~, ob¨ØsnØ¸waØ vyxepereqislennye i mnogie drugie ffksperimental~nye nabl¸deniØ s poziciæ teorii kolebaniØ sistem so mnogimi stepenØmi svobody. Predvaritel~naØ poluintuitivnaØ versiØ fftoæ modeli s priloßeniem k mnogoqislennym ffksperimental~nym dannym byla opublikovana ranee [11].

1. Postanovka zadaqi

Ulitka vnutrennego uha predstavlØet soboæ volnovod razdelennyæ prodol~no uprugoæ peregorodkoæ s medlenno i monotonno menØ¸weæsØ ßestkost~¸ i massoæ seqeniØ. Gidromehaniqeskie VKB-modeli ulitki (naprimer, 12, 13) horoxo ob¨ØsnØ¸t i approksimiru¸t ffksperimental~nye dannye v lineænom priblißenii. Model~ s neodnorodnym popereqnym seqeniem [13, 14] obladaet dostatoqnymi resursami qtoby s bol~xim zapasom vosproizvesti ostru¸ qastotnu¸ izbiratel~nost~ samyh tonkih na segodnØxniæ den~ ffksperimentov.

V fftih modelØh peregorodka ulitki approksimirovalas~ odnoæ ploskoæ uprugoæ anizotropnoæ plastinkoæ. Qtoby issledovat~ nelineænye ØvleniØ, obuslovlennye prisutstviem v ulitke voloskovyh kletok, neobhodimo vvesti v model~ bolee sloßnoe popereqnoe seqenie.

O SISTEME SV˚ZANNYH REZONATOROV V ULITKE UHA 199

Real~naØ ulitka ustroena nastol~ko sloßno, qto bez gruboæ i vo mnogom naugad sdelannoæ approksimacii ee nevozmoßno vosproizvesti daße v samom podrobnom atlase. Ris. 1 predstavlØet soboæ odnu iz takih approksimaciæ, zaimstvovannu¸ iz gistologiqeskoæ raboty [15]. AnizotropnaØ plastinka – bazilØrnaØ membrana – neset na sebe kletki Kortieva organa, sredi kotoryh nahodØtsØ rØdy ONS, raspoloßennye vdol~ sredneæ linii bazilØrnoæ membrany. Na verhuxkah ONS raspolaga¸tsØ puqki voloskov, samye dlinnye iz kotoryh – stereocillii – prikrepleny k narußnomu kra¸ tektorial~noæ membrany.

Ris. 1. Popereqnoe seqenie srednego kanala ulitki mlekopita- ¸wih po A. Kronester-Frei [15].

BM – bazilØrnaØ membrana; RM – membrana Reæssnera; T M – tektorial~naØ membrana; OHC i IHC – narußnye i vnutrennie voloskovye kletki; L – limb; S – sul~kus (kanal, zapolnennyæ ffndolimfoæ); OL – kostØnaØ plastinka; SL – spiral~naØ svØz- ka. V rabote [11] pokazano, qto tektorial~nu¸ membranu moßno approksimirovat~ ploskoæ tonkoæ anizotropnoæ plastinkoæ, odin iz dlinnyh kraev kotoroæ opert na nepodvißnyæ limb, a drugoæ pokoitsØ na verhuxkah voloskovyh kletok. Pri fftom gravitacionnaØ sila uravnovexivaetsØ gidrostatistiqeskim davleniem ßidkosti v ulitke.

V cilindriqeskih stenkah narußnyh voloskovyh kletok obnarußeny spiral~nye volokna, obrazu¸wie citoskelet kletki.

200 S. M. NOVOSELOVA

Spiral~naØ prußina i massa kletki obrazu¸t rezonansnu¸ sistemu. V ffksperimentah s izolirovannymi voloskovymi kletkami ustanovleno, qto rezonansnye qastoty kletok priblizitel~- no sovpada¸t s rezonansnymi qastotami seqeniæ, iz kotoryh ffti kletki vzØty [16, 17].

Takim obrazom, model~¸ ulitkovoæ peregorodki moßet slußit~ sistema iz dvuh tonkih anizotropnyh plastinok, soedinennyh rØdom prußin, to est~ sistema svØzannyh rezonatorov (Ris. 2).

Ris. 2. Model~ popereqnogo seqeniØ ulitkovoæ peregorodki. T M i BM – plastinki, modeliru¸wie tektorial~nu¸ i bazilØrnu¸ membrany sootvetstvenno; OHC – prußinka, izobraßa¸waØ narußnu¸ voloskovu¸ kletku kortieva organa.

Vvedem dekartovu sistemu koordinat. Napravim os~ X vdol~ vyprØmlennoæ spirali ulitki, i pomestim naqalo koordinat v ploskosti kakogo-libo seqeniØ x = x_0, kak pokazano na qerteße (Ris. 2).

Budem sqitat~, qto medlennym izmeneniem svoæstv ulitki vdol~ osi X v dannom nulevom priblißenii moßno prenebreq~. Togda svobodnye kolebaniØ popereqnogo seqeniØ kaßdoæ iz plastinok udovletvorØ¸t uravneni¸: D_i ∂^4U_i ∂y^4 + μ_i ∂^2U_i ∂t^2 = 0, i = τ, β, (1.1)

gde U_i – ffto normal~noe smewenie kaßdoæ iz plastin, D_i i μ_i – ßestkost~ na izgib i poverhnostnaØ plotnost~. Indeksy β i

O SISTEME SV˚ZANNYH REZONATOROV V ULITKE UHA 201

τ ukazyva¸t na bazilØrnu¸ ili tektorial~nu¸ membrany sootvetstvenno. Sily treniØ opuweny bez poteri obwnosti, ih moßno vpisat~ pozdnee.

Graniqnye usloviØ dlØ seqeniØ nißneæ plastinki – bazilØrnoæ membrany – opredelim po sloßivxeæsØ tradicii kak xarnirno zakreplennye kraØ:

U_β (y_0) =

∂^2U_β(y_0) ∂y^2 = 0,

U_β (y_0 + b) =

∂^2U_β(y_0 + b) ∂y^2 = 0.

(1.2)

Zdes~ y = y_0(x) i y = y_0(x) + b(x) – linii zakrepleniØ dlinnyh kraev bazilØrnoæ membrany, b(x) – ee xirina.

Vnutrenniæ (levyæ na qerteße) dlinnyæ kraæ verhneæ plastinki – tektorial~noæ membrany – svobodno opert:

U_τ (0) =

∂^2U_τ ∂y^2 = 0. (1.3)

Narußnyæ kraæ tektorial~noæ membrany xarnirno prikreplen k rØdu prußinok, sledovatel~no, pererezyva¸waØ sila Q_τ (η, t) na vnexnem kra¸ plastinki y = η(x) ravna vosstanavliva¸weæ sile F (t) prußinki, otnesennoæ k edinice dliny bazilØrnoæ membrany: Q_τ (η, t) = D_τ ∂^3U_τ (η, t) ∂y^3 = F (t) Δx . (1.4)

Zdes~ Δx – rasstoØnie meßdu sosednimi voloskovymi kletkami vdol~ dliny ulitki.

Qetvertoe graniqnoe uslovie dlØ tektorial~noæ membrany opredelØetsØ zavisimost~¸ meßdu izgiba¸wim momentom M_τ i pererezyva¸weæ siloæ:

M_τ (η) = D_τ

∂^2U_τ (η) ∂y^2 = Q_τ (η) · η. (1.5)

Vosstavnavliva¸waØ sila prußiny F (t) proporcional~na raznosti normal~nyh smeweniæ dvuh plastinok v ploskosti y = η:

F (t) = S(U_τ − U_β) + m

∂^2 (U_τ − U_β) ∂t^2 | | y=η . (1.6)

202 S. M. NOVOSELOVA

Zdes~ S i m oznaqa¸t ßestkost~ i massu voloskovoæ kletki.

Soprotivlenie prußinok vozdeæstvuet i na bazilØrnu¸ membranu, vyzyvaØ razryv pererezyva¸weæ sily vdol~ linii voloskovyh kletok:

Q_β (η + 0) − Q_β(η − 0) = − F Δx . (1.7)

2. Rexenie

Rexenie sistemy (1.1)–(1.7) stroitsØ s pomow~¸ klassiqeskogo metoda Fur~e. Dopustim, qto smeweniØ U_τ i U_β ØvlØ¸tsØ proizvedeniØmi funkciæ, zavisØwih tol~ko ot odnoæ iz dvuh nezavisimyh peremennyh: U_i(y, t) = W_i(y) · T (t), i = τ, β. (2.1) Podstanovka fftogo vyraßeniØ v uravnenie (1.1) daet ravenstvo, v kotorom levaØ qast~ zavisit tol~ko ot koordinaty, a pravaØ tol~ko ot vremeni, tak qto obe ØvlØ¸tsØ konstantami otnositel~no fftih dvuh peremennyh: D_i μ_i W^{′′′′}_i (y) W_i(y) = − T^{′′}(t) T (t) = const . (2.2)

Oboznaqim fftu konstantu qerez ω^2_0 i opredelim funkci¸ vremeni T (t):

ω^2_0 = − T^{′′}(t) T (t) =⇒ T (t) = e^{iω0t}. (2.3)

Iz vyraßeniØ (2.3) sleduet, qto formal~no vvedennaØ konstanta

ω_0 ØvlØetsØ obweæ sobstvennoæ qastotoæ seqeniØ, ili, kak ee

prinØto nazyvat~, normal~noæ qastotoæ svØzannoæ sistemy.

Dalee, podstavlØØ (2.1) v uravnenie (1.5), nahodim:

F (t) = (S − mω^2_0 )(W_τ − W_β ) | y=η · T (t). (2.4) Oboznaqim qerez k^4_i otnoxenie, stoØwee v levoæ qasti uravneniæ (2.2): W^{′′′′}_i (y) W_i(y) = k^4_i . (2.5)

Klassiqeskoe rexenie fftogo uravneniØ sostoit iz trigonometriqeskih i giperboliqeskih funkciæ:

W_i = a_{1i} sin k_iy + a_{2i} cos k_iy + a_{3i}sh k_iy + a_{4i}ch k_iy, (2.6)

O SISTEME SV˚ZANNYH REZONATOROV V ULITKE UHA 203

gde a_{ji} (j = 1, 2, 3, 4) – neopredelennye kofffficienty.

Graniqnye usloviØ (1.3) i (1.5) opredelØ¸t sobstvennu¸ funkci¸ verhneæ plastinki – tektorial~noæ membrany:

W_τ (y) = a_{1τ} ( sin k_τ y + sin λ_τ − λ_τ cos λ_τ sh λ_τ − λ_τ ch λ_τ sh k_τ y ) , (2.7)

λ_τ = k_τ η. (2.8)

Volnovoe qislo k_τ opredelØetsØ iz uravneniæ (2.2), (2.3) i (2.5):

k^4_τ = μ_τ D_τ ω^2_0 (2.9)

Rassmotrim nißn¸¸ plastinku. Oboznaqim qast~ rexeniØ vlevo ot linii razryva ego tret~eæ proizvodnoæ qerez W_l, a rexenie dlØ pravoæ poloviny qerez W_r. PodstavlØØ vyraßenie (2.6) v graniqnye usloviØ (1.2) poluqim:

W_l = a_{1l} sin k_β(y − y_0) + a_{3l}sh k_β(y − y_0)

W_r = a_{1r} sin k_β(y_0 + b − y) + a_{3r}sh k_β(y_0 + b − y).

(2.10)

UsloviØ nepreyvnosti rexeniØ W_β (y) i ego proizvodnyh^{∂Wβ}_{∂y} i ∂2W_β ∂y2 v toqke y = η pozvolØ¸t opredelit~ tri iz qetyreh neopredelennyh kofffficientov uravneniØ (2.10).

Bez poteri obwnosti moßno poloßit~:

η = b, y_0 = η/2. (2.11)

UsloviØ (2.11) priblißenno vypolnØ¸tsØ v ulitkah mlekopita- ¸wih i zametno uprowa¸t vykladki. V fftom sluqae:

a_{1r} = a_{1l}, a_{3r} = a_{3l}, a_{3l} = −a_{1l} cos λ_β ch λ_β , gde λ_β = k_βb 2 , k^4_β = μ_β D_β ω^2_0 . (2.12)

PodstavlØØ ffti vyraßeniØ v (2.10), naædem:

W_β (y) = a_{1β} sin k_β(y − y_0) −^{cos λβ}_{ch λβ} sh k_β(y − y_0),

esli y_0 6 y 6 η

sin k_β(y_0 + b − y) −^{cos λβ}_{ch λβ} sh k_β(y_0 + b − y),

esli η 6 y 6 y_0 + b.

(2.13)

204 S. M. NOVOSELOVA

Rassmotrim pererezyva¸wie sily Q_τ i Q_β, opuskaØ faktor vremeni e^{iωt}:

Q_τ = D_τ W^{′′′}_τ = S − mω^2_0 Δx (W_τ − W_β) | y=η

Q_β(η + 0) − Q_β(η − 0) = ±D_β (W^{′′′}_r − W^{′′′}_l ) =

= S − mω^2_0 Δx (W_β − W_τ ) | y=η.

(2.14)

Dvoænoæ znak v poslednem vyraßenii ukazyvaet na vozmoßnost~ sinfaznyh i protivofaznyh kolebaniæ dvuh plastin; formal~no on voznikaet iz ravnyh vozmoßnosteæ napisat~ W^{′′′}_r − W^{′′′}_l ili W^{′′′}_l − W^{′′′}_r . Vvedem oboznaqeniØ:

w_τ = W_τ /a_{1τ} , w_β = W_β/a_{1β} PodstavlØØ vyraßeniØ (2.7) i (2.13) v (2.14), poluqim sistemu: a_{1τ} {Q_t(η) − w_τ (η)q} + a_{1β}{qw_β(η)} = 0 a_{1τ} w_τ (η)q + a_{1β}{±ΔQ_β − qw_β(η)} = 0, (2.15) gde q = S − mω^2_0 Δx = m Δx (ω^2_c − ω^2_0 ), ΔQ_β = 4D_β k^3_β cos λ_β . (2.16)

Zdes~ ω^2_c = S/m – ffto parcial~naØ sobstvennaØ qastota izolirovannoæ iz sistemy narußnoæ voloskovoæ kletki.

RexaØ sistemu (2.15) naædem:

ω^2_0 =ω^2_c ± Δx m Q_τ ΔQ_β w_βQ_τ ± w_τ ΔQ_β | | y=η , a_{1τ} =a_{1β} qw_β ∓ ΔQ_β qw_τ | | y=η . (2.17)

O SISTEME SV˚ZANNYH REZONATOROV V ULITKE UHA 205

Preobrazuem pervoe iz uravneniæ (2.17), podstavlØØ vyraßeniØ (2.7), (2.13), (2.14) i (2.16):

ω^2_+ = ω^2_c + Δx m 1 r^+_β + r^+_τ

, ω^2_− = ω^2_c − Δx m 1 r^−_β − r^−_τ , (2.18) gde r_β = tg λ_β − th λ_β 4D_β k^3_β

, r_τ =

2 − λ_τ (ctg λ_τ + cth λ_τ ) D_τ k^3_τ (ctg λ_τ − cth λ_τ )

. (2.19)

�to nelineænye uravneniØ, v kotoryh sobstvennye qisla λ_β i

λ_τ zavisØt, v svo¸ oqered~, ot ω_±: (2λ_β )^4 b^4 D_β μ_β = ω^2_± = λ^4_τ η^4 D_τ μ_τ . (2.20)

VyraßeniØ (2.18) opisyva¸t ffffekt raswepleniØ sobstvennoæ qastoty, harakternyæ dlØ sistem so mnogimi stepenØmi svobody. Poskol~ku protivofaznoe kolebanie preodolevaet bol~- xee soprotivlenie prußiny, moßno zakl¸qit~, qto ω_+ est~ qastota protivofaznyh kolebaniæ. UravneniØ (2.18) ime¸t beskoneqnoe mnoßestvo rexeniæ, poskol~ku sobstvennye qisla λ_β i

λ_τ ØvlØ¸tsØ argumentami periodiqeskih funkciæ.

Rassmotrim dva qastnyh sluqaØ normal~noæ qastoty, imenno, kogda libo r_β, libo r_τ beskoneqno veliki. V fftom sluqae

ω_± = ω_c, i sinfaznaØ normal~naØ qastota sovpadaet s protivo-

faznoæ. Esli r_β = ∞, to λ_β = ±(π/2 + nπ), n = 0, 1, 2, . . ., a esli

r_τ = ∞, to ctg λ_τ = cth λ_τ =⇒ λ_τ = ±(5π/4 + nπ), n = 0, 1, 2, . . ..

No ffti znaqeniØ ØvlØ¸tsØ v to ße vremØ sobstvennymi qislami svobodnyh kolebaniæ izolirovannyh iz sistemy membran. Im sootvetstvu¸t parcial~nye sobstvennye qastoty:

ω_{βn} = (2n + 1) π^2 b^2 √ D_β μ_β , n = 0, 1, 2, . . .

ω_{τl} = ( l + 5 4 )_2 π^2 η^2 √ D_τ μ_τ , l = 0, 1, 2, . . . V svØzannoæ sisteme fftim sobstvennym qastotam sootvetstvuet normal~naØ qastota ω_± = ω_c. Takim obrazom, esli parcial~naØ sobstvennaØ qastota prußiny sovpadaet s odnoæ iz parcial~nyh sobstvennyh qastot kakoæ-libo iz plastinok, – ona ØvlØetsØ odnovremenno i normal~noæ qastotoæ.

206 S. M. NOVOSELOVA

3. Vynußdennye kolebaniØ

Pust~ na sistemu (1.1)–(1.7) deæstvuet periodiqeskaØ vnexnØØ sila P_0e^{iωt}, priloßennaØ k seqeni¸ snizu: D_β ∂^4U_β ∂y^4 − μ_βω^2 = P_0e^{iωt}, (3.1)

D_τ ∂^4U_τ ∂y^4 − μ_τ ω^2U_τ = 0 (3.2)

Poskol~ku sobstvennye funkcii (2.7) i (2.13) seqeniØ modeli ne ØvlØ¸tsØ mnoßestvom vzaimno ortogonal~nyh funkciæ, tradicionnyæ metod razloßeniØ pravoæ qasti v rØd po sobstvennym funkciØm, voobwe govorØ, neprimenim v dannom sluqae. Odnako, v malyh okrestnostØh toqek λ_{bn} = ±(π/2 + nπ), n = 0, 1, 2, . . ., funkcii (2.13) oqen~ blizki k sinusam, i zdes~ spravedlivo priblizitel~noe ravenstvo: U_β ≈ ∞∑ n=0 c_{βk} sin k_{βn}(y − y_0) exp(iωt), k_{βn} = ±

(2n + 1)π b . (3.3)

Podstanovka fftogo vyraßeniØ v uravnenie (3.1) i razloßenie pravoæ qasti uravneniØ (3.1) v rØd Fur~e pozvolØ¸t opredelit~ kofffficienty c_{bn}: c_{βn} ≈ 2P_0(1 − (−1)^n) nπμ_β(ω^2_{0n} − ω^2)

Vospol~zuemsØ vyraßeniem (2.18) dlØ normal~nyh qastot ω_{0n}: c_{βn} ≈ 2P_0(1 − (−1)^n) nπμ_b ( ω^2_c ±^{Δx/m} r_{βn} −r_{τn} − ω 2 ). (3.4)

OstaetsØ opredelit~ smeweniØ tektorial~noæ membrany. Predstavim ih v vide summy sobstvennyh funkciæ s neopredelennymi kofffficientami i priravnØem pererezyva¸wie sily dvuh membran. V rezul~tate poluqim: U_τ (y, t) = D_β D_τ ∞∑ n=0 c_{bn} ( k_{βn} k_{τn} )_3 W_{τn}(y) W_{τn}(η) exp(iωt). (3.5)

O SISTEME SV˚ZANNYH REZONATOROV V ULITKE UHA 207

4. Obsußdenie rezul~tatov

Rassmotrim posledniæ somnoßitel~ znamenatelØ v vyraßenii (3.4). V okrestnosti sobstvennyh znaqeniæ λ_{βn} = ±(π/2 + nπ) ego vtoroe slagaemoe stremitsØ k nul¸, i rezonans nastupaet pri

ω = ω_c. Volnovye qisla k_{βn} = 2λ_{βn}/b = ±(π+2nπ) ØvlØ¸tsØ odno-

vremenno i volnovymi qislami svobodnyh kolebaniæ izolirovannoæ iz sistemy svobodno opertoæ plastinki s sootvetstvu- ¸wimi sobstvennymi qastotami ω_{βn} =^{(2n+1)2π2}_{b2} √_{Dβ} μ_β . Netrudno

ubedit~sØ, qto v svØzannoæ sisteme funkciØ r_b(ω_{0n}) obrawaetsØ v nol~ v tom i tol~ko v tom sluqae, esli ω_{0n} = ω_c. Sledovatel~no, v okrestnosti λ_{βn} = ±(π/2 + nπ) rezonans stanovitsØ naibolee ostrym, esli qastota priloßennoæ sily sovpadaet odnovremenno i s parcial~noæ sobstvennoæ qastotoæ voloskovoæ kletki, i s odnoæ iz parcial~nyh sobstvennyh qastot bazilØrnoæ membra- ny. Analogiqno, esli sila priloßena sverhu k tektorial~noæ membrane, ee smewenie moßet byt~ razloßeno v rØd ortogonal~- nyh sobstvennyh funkciæ dlinnoæ plastinki s odnim opertym i drugim svobodnym kraem vblizi toqek λ_{τn} = ±(5π/4 + nπ),

n = 0, 1, 2, . . . V fftom sluqae, esli parcial~naØ sobstvennaØ qa-

stota voloskovoæ kletki blizka k odnoæ iz parcial~nyh qastot membrany, voznikaet rezonans na fftoæ qastote.

S poziciæ rassmotrennoæ vyxe modeli stanovØtsØ ponØtnymi i medlennye dvißeniØ voloskovyh kletok, kotorye qasto nazyva¸t tainstvennymi (misterious). Izmenenie ob¨ema i vnutrikletoqnogo davleniØ neizbeßno vlekut za soboæ izmenenie parcial~noæ sobstvennoæ qastoty kletki. Var~iruØ parcial~nu¸ sobstvennu¸ qastotu, moßno formirovat~ vysotu i xirinu rezonansnogo pika svØzannoæ sistemy. Variacii budut soprovoßdat~sØ nekotorymi sdvigami normal~noæ qastoty sistemy, a vmeste s neæ i pozicii pika amplitudy na bazilØrnoæ membrane. �ti ffffekty nabl¸da¸tsØ v mnogoqislennyh ffksperimentah [10, 18], ØvlØØs~ ob¨ektom pristal~nogo izuqeniØ.

Na osnove rassmotrennyh zakonomernosteæ moßno zakl¸qit~, qto kogda hozØinu uha nußno utoqnit~ vysotu tona slabogo ili srednego po intensivnosti zvuka, voloskovye kletki mogut podognat~ svo¸ parcial~nu¸ qastotu k qastote odnoæ iz membran, i rezonans stanovitsØ osobenno ostrym. Pri sverhmownyh zvu-

208 S. M. NOVOSELOVA

kah, qtoby snizit~ verhuxku pika i tem predohranit~ sistemu ot povreßdeniØ, voloskovye kletki mogut izmenit~ sobstvennu¸ qastotu, otvodØ ee ot parcial~noæ qastoty membrany, i rezonans rasweplØetsØ, stanovØs~ xirokim i nizkim. Bolee togo, xirokopolosnye fil~try s ploskoæ verhuxkoæ neobhodimy dlØ vremennógo analiza zvukov, osobenno qeloveqeskoæ reqi.

Takim obrazom, medlennye dvißeniØ narußnyh voloskovyh kletok moßno rassmatrivat~ kak metod nastroæki sluhovoæ sistemy libo na ostru¸ qastotnu¸ izbiratel~nost~, libo na xirokopolosnu¸ fil~traci¸.

Celyæ rØd raznoobraznyh i kazalos~ by, protivoreqivyh ffksperimental~nyh dannyh stanovØtsØ ponØtnymi i vzaimosvØzannymi s poziciæ mehaniki kolebaniØ sistem so mnogimi stepenØmi svobody. �ti priloßeniØ rassmotreny v [11].

Avtor blagodarit professorov V. M. Babiqa i E. de Bura za obsußdenie i cennye zameqaniØ. Rabota vypolnena pri podderßke Rossiæskogo Fonda Fundamental~nyh Issledovaniæ, grant 93–011–16148.

Literatura

1. H. L. F. Helmholtz, On the sensation of tone. New York (republication of the 1885 edition), Dover, 1954.

2. S. M. Khanna, G. B. Leonard, Basilar membrane tuning in the cat cochlea. —

Sci 215 (1982), 305–306.

3. P. M. Sellick, R. Patuzzi, B. M. Johnstone, Measurements of basilar membrane motion in the guinea pig using the Mössbauer technique. — J. Acoust. Soc. Am. 72 (1982), 131–141.

4. D. T. Kemp, Stimulated acoustic emission from within the human auditory system. — J. Acoust. Soc. Am. 64 (1978), 1386–1391.

5. D. T. Kemp, A. M. Brown, Wideband analysis of otoacoustic intermodulation.

In: Peripheral Auditory Mechanisms, eds J. B. Allen, J. L. Hall, A. Hubbard, S. T. Neely, and A. Tubis. Berlin, Springer, pp. 306–313.

6. W. E. Brownell, C. R. Bader, D. Bertrand Y. de Ribaupierre,, Evoked mechanical responses of isolated cochlear outer hair cells. — Sci. 227 (1985), 194–196.

7. D. H. Jen, C. R. Steele, Electrokinetic model of cochlear hair cell motility. — J.

Acoust. Soc. Am 85(2) (1987), 1667–1678.

8. W. E. Brownell, W. E. Shehata, J. B. Imredy, Slow electrically and chemically evoked volume changes in guinea pig outer hair cells. In: Biomechanics of active movement and deformation of cells (ed. N. Akkas). New York, Springer-Verlag, 1989, pp. 493–498.

9. E. de Boer, No sharpening? A challenge for cochlear mechanics. — J. Acoust.

Soc. Am. 73 (1983), 567–573.

O SISTEME SV˚ZANNYH REZONATOROV V ULITKE UHA 209

10. E. L. LePage, G. Reuter, S. Hong, H. P. Zenner, Summating baseline shifts and mechanical adaptation in a guinea pig cochlear explant shown with two optical displacement-sensing techniques. In: Biophysics of hair cell sensory systems (H. Duifhuis, J. W. Horst, P. van Dijk, S. M. Netten eds.). Singapore, World Scientific, 1993, pp. 240–248.

11. S. M. Novoselova, Transversal~nye mody kolebaniØ tektorial~noæ membrany i oscillØcii voloskovyh kletok. — Zap. nauqn. semin. POMI 218 (1994), 138–148.

12. V. M. Babiq, S. M. Novoselova, O kolebanii bazilØrnoæ membrany vo vnutrennem uhe mlekopita¸wih. — Zap. Nauqn. Semin. LOMI 89 (1979), 54–62.

13. S. M. Novoselova, A possibility of sharp tuning in a linear transversely inhomogeneous cochlear model. — Hear. Res. 41(2) (1989), 125–136., Errata: Hear. Res. (1990) 46(1/2), 179–180.

14. S. M. Novoselova, LineænaØ model~ ulitki s vysokoæ qastotnoæ izbiratel~nost~¸. — Zap. Nauqn. Semin. POMI 210 (1993), 213–240.

15. A. Kronester-Frei, Ultrastructure of the different zones of the tectorial membrane.

— Cell Tiss. Res. 193 (1978), 11–23.

16. L. Brundin, A. Flock, B. Canlon, Tuned motile responses of isolated cochlear outer hair cell. — Acta Oto-Laryngol 467 (1989), 229–234.

17. L. Brundin I. Russel, Sound induced movements and frequency tuning in outer hair cells isolated from the guinea pig cochlea. In: Biophysics of hair cell sensory systems. (Duifhuis, H., Horst J. W., van Dijk P., and van Netten, SM., eds). Singapoure, World Scientific, 1993, pp. 182–191.

18. M. C. Teich, C. Heneghan, S. M. Khanna, A. Flock, L. Brundin, M. Ulfendahl, Analysis of dynamical motion of sensory cells in the organ of Corti using the spectrogram. In: Biophysics of hair cell sensory systems. (Duifhuis, H., Horst J. W., van Dijk P., and van Netten, SM., eds). Singapoure, Word Scientific, 1993, pp. 272–279.

Novoselova S. M. A system of linked resonators in cochlea.

The cochlear partition is modelled with two parallel long elastic plates connected with a raw of springs. This system of linked resonators is studied by means of multi-degree-of-freedom systems theory. The normal frequencies of the cross section are calculated. It is found that if the partial eigenfrequency of isolated outer hair cell (spring) coincides with any of partial eigenfrequencies of any of two membranes – this frequency is also a normal frequency of the linked system, and the resonance at this frequency is especially sharp. It is concluded, that the slow changes of outer hair cell volume and intracellural pressure can be an effective tool for adjusting of the tuned system, while the fast oscillations remain to be simply forced mechanical vibration. The shifts in the resonance frequency, in magnitude and width of the tuning curve are found to be the

210 S. M. NOVOSELOVA

results of slow motility of the outer hair cells.

Postupilo 10 sentØbrØ 1996 g.

S.-Peterburgskoe otdelenie Matematiqeskogo instituta im. V. A. Steklova RAN