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сигнальных и движительных комплексов 
водных животных

Д.С. Павлов, А.Я. Супин, Е.В. Романенко, В Д. Барон

Слуховая система

Анатомические адаптации

Слуховая система китообразных глубоко адаптирована к условиям под­
водного слуха, в то же время сохраняя особенности, обусловленные ее про­
исхождением от слуховой системы наземных млекопитающих. Прежде все­
го эта адаптация проявляется в анатомической организации наружного, сре­
днего и внутреннего уха. Эта организация изменена таким образом, чтобы 
обеспечить эффективное восприятие звука не в низкоимпедансной среде 
(воздухе), как у наземных млекопитающих, а в высокоимпедансной среде -  
воде. Наружное ухо утеряло характерные для воздушного слуха звукопрово­
дящие пути (ушная раковина отсутствует, наружный слуховой проход за­
крыт). В соответствии с этим барабанная перепонка не функционирует как 
звукоприемная мембрана: она сильно утолщена и не способна к высокочас­
тотной вибрации.

Тем не менее слуховые косточки среднего уха (которые у наземных 
млекопитающих служат для передачи сигнала от барабанной перепонки к 
внутреннему уху) присутствуют у китообразных, но они существенно от­
личаются от таковых у наземных млекопитающих. М олоточек не соеди­
няется с барабанной перепонкой, утерявшей свои звукоприемные функ­
ции, а вместо этого через вновь сформированный отросток -  processus 
gracilis -  соединен с тонкой костной стенкой полости среднего уха -  тим­
панальной пластинкой. Эта костная пластинка становится функциональ­
ным заменителем барабанной перепонки -  она работает как звукоприем­
ная мембрана, чувствительная к колебаниям звукового давления, и ее 
входной акустический импеданс хорошо соответствует относительно вы­
сокому импедансу воды (Nummela et al., 1999 а, b). Дальше воспринятые 
молоточком колебания передаются к внутреннему уху обычным путем -  
через наковальню и стремечко, основание которого, вибрируя, заставля­
ет колебаться мембрану овального окна, откуда эти колебания передают­
ся во внутреннее ухо.

Существенно модифицирована, по сравнению с наземными млекопитаю­
щими, базилярная мембрана внутреннего уха китообразных: она приспособ­
лена к восприятию значительно более высоких частот. Для этого мембрана 
стала узкой и утолщенной в базальной части (Ketten, 1992 a,b).
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Вызванные потенциалы 
как инструмент исследования функций 
слуховой системы китообразных

При исследованиях слуха китообразных этические и экономические 
соображения не позволяют использовать обширный арсенал физиологи­
ческих методов исследования, которые в той или иной степени приводят 
к травматизации животных или создают риск гибели (внутричерепная ре­
гистрация электрической активности мозга, микроэлектродная регистра­
ция активности нейронов, хирургические вмешательства и др.). Одним 
из немногих доступных методов остается неинвазивная регистрация вы ­
званных потенциалов -  электрических реакций мозга на сенсорные сти­
мулы.

У китообразных описано несколько типов слуховых вызванных по­
тенциалов (СВП) как при инвазивной (интракраниальной), так и при не­
инвазивной (от поверхности тела) регистрации. При интракраниальной 
регистрации слуховые вызванные потенциалы были зарегистрированы 
на нескольких уровнях слуховой системы от ствола мозга до слуховой ко­
ры (Bullock et al., 1968; Попов, Супин, 1976 а,б; Воронов, Стосман, 1977). 
Что касается неинвазивно регистрируемых СВП, из них наиболее изучен 
и широко используется коротколатентный стволомозговой вызванный 
потенциал (КСВП) (Попов, Супин, 1985; Popov, Supin, 1990а, b) (рис. 1). 
Вследствие сильного развития слуховых центров мозга амплитуда КСВП 
у китообразных в несколько раз выше, чем у других млекопитающих 
и человека при аналогичных условиях отведения. Другой тип неинва­
зивно регистрируемых СВП -  вызванный потенциал слуховой коры 
мозга.

Различные участки слухового частотного диапазона вносят неодина­
ковый вклад в генерацию КСВП: высокие частоты намного более эф ф е­
ктивны в этом отношении, чем низкие частоты (Popov, Supin, 2000). П о­
этому КСВП наиболее удобен для изучения слуховых процессов в высо­
кочастотном диапазоне. Однако и относительно низкочастотные звуки 
способны вызывать КСВП достаточно большой амплитуды, так что этот 
вид вызванных потенциалов в принципе может быть использован для изу­
чения слуховых механизмов во всем частотном диапазоне слуха китооб­
разных.

Чувствительность и частотный диапазон 
v слуха китообразных

Метод вызванных потенциалов позволил изучить ряд фундаментальных 
характеристик слуха зубатых китообразных (зубатых китов, дельфинов и 
морских свиней). Прежде всего были установлены пределы чувствительно­
сти и частотный диапазон слуха ряда видов. До начала этого комплекса ис­
следований психофизические измерения уже дали сведения о характеристи­
ках слуха нескольких видов. Было известно, что все зубатые китообразные 
имеют широкий частотный диапазон слуха (более 100 кГц) и высокую чув­
ствительность (абсолютные пороги 40-60 дБ относительно 1 мкПа) на час-

267



v Рис. 1. Типичные формы К С ВП  у нескольких видов китообразных
а: морская свинья Phocoena phocoena\ б: амазонский дельфин Inia geoffrensis\ в: афалина (бутылко­

носый дельфин) Tursiops truncatus\ г: белуха Delphinapterus leucas. д\ белобочка (обыкновенный дельфин) 
Delphinus delphis; е: косатка Orcinus огса. Калибровка (на а) 10 мкВ для всех записей

тотах порядка нескольких десятков кГц (обзор: Аи, 1993). Эти результаты 
были подтверждены и расширены при использовании КСВП для измерения 
абсолютных слуховых порогов: на существенно большем количестве видов 
было показано, что частотный диапазон слуха может превосходить 150 кГц, 
а пороги могут быть не выше 40 дБ относительно 1 мкПа (обзор: Supin et al., 
2001) (рис. 2).
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Частота, кГц

Рис. 2. Аудиограммы нескольких видов китообразных, полученные методом вызванных по­
тенциалов

Tt -  афалина (бутылконосый дельфин) Tursiops truncatus\ Рр -  морская свинья Phocoena phocoena; 
Sf -  соталия Sotalia fluviatilis; D1 -  белуха Delphinapterus leucas\ Dd -  белобочка (обыкновенный дельфин) 
Delphinus delphis’, Ig -  амазонский дельфин Inia geoffrensis

Временное разрешение слуховой системы

Имевшиеся психофизические исследования временного разрешения слухо- 
юй системы китообразных давали противоречивые результаты: время интег­
рирования оценивалось от сотен миллисекунд в экспериментах с временной 
:уммацией (Johnson, 1968) до сотен микросекунд в экспериментах с прямой и 
>братной маскировкой (Moore et al., 1984; Au et al., 1988) и частотной суммаци- 
‘й (Вельмин, Дубровский, 1975; Dubrovskiy, 1990). Исследования, проведенные 
1етодом вызванных потенциалов, позволили во многом прояснить ситуацию.

Эксперименты с временной суммацией (Popov, Supin, 1990а; Supin, Popov, 
995b) показали, что как амплитуда, так и порог КСВП зависят от длитель- 
[ости звукового стимула в диапазоне приблизительно до 0.5 мс. Эксперимен- 
ы  с исследованием циклов восстановления КСВП при парных стимулах с 
ороткими интервалами (Супин, Попов, 1985; Popov, Supin, 1990а; Supin, 
'opov, 1995с) показали, что повторный КСВП появляется при столь корот­
их интервалах, как 200-300 мкс, хотя полное восстановление амплитуды от- 
етов требует интервалов до 2-10 мс и более (в зависимости от интенсивно- 
ги стимулов). Согласующиеся результаты были получены и с использова- 
ием другого теста на временную разрешающую способность: обнаружение 
ороткой паузы в шуме. Такой звуковой сигнал вызывал КСВП при дли- 
^льности паузы менее миллисекунды, а порог составлял около 100 мкс 
Jupin, Popov, 1995b; Popov, Supin, 1997).

На основании этих данных была вычислена временная передаточная 
ункция слуховой системы дельфинов, для чего была применена модель с не- 
анейной (квазилогарифмической) характеристикой вход-выход. Вычислен­
ия временная передаточная функция имела начальную фазу с быстрым спа­
зм (приблизительно 300 мкс до уровня -3 дБ) и последующую фазу медлен­
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ного спада с крутизной порядка 
35-40 дБ/декада. Эквивалентная 
прямоугольная длительность такой 
функции составляет около 300 мкс. 
Модель хорошо объяснила экспери­
ментальные данные, полученные 
при различных формах эксперимен­
тов. -  как с временной суммацией, 
так и с парными стимулами.

Другой способ измерения вре­
менной разрешающей способности 
слуховой системы -  использование 
ритмических сигналов в виде тонов, 
синусоидально модулированных по 
амплитуде. Такие стимулы вызыва­
ют ритмическую реакцию, состав­
ленную последовательно возникаю­

щими и частично перекрывающимися друг с другом КСВП -  реакция следо­
вания огибающей (РСО). Зависимость амплитуды РСО от частоты модуля­
ции тона может быть принята в качестве частотно-модуляционной переда­
точной функции (МПФ). МПФ слуховой системы дельфинов, измеренная та­
ким способом, выглядит как характеристика фильтра нижних частот с час­
тотой среза (на уровне 0.1) около 1700 Гц (Dolphin, 1995; Dolphin et al., 1995; 
Supin, Popov, 1995a) (рис. 3). Такая частота среза соответствует времени ин­
тегрирования около 300 мкс.

Таким образом, все использованные тесты дают приблизительно одина­
ковую оценку временной разрешающей способности слуховой системы 
дельфинов -  порядка 300 мкс во временной шкале, что соответствует при­
близительно 1700 Гц в частотной шкале. Это исключительно высокая разре­
шающая способность: для сравнения у человека аналогичный показатель со­
ставляет 7-10 мс или 50-70 Гц.

Частотная селективность слуха китообразных

В литературе описаны несколько попыток измерить остроту частотной 
селективности слуха дельфинов психофизическим методом (Johnson, 1971; 
Johnson et al., 1989; Thomas et al., 1990; Au, Moore, 1990). Для этого использо­
вались экспериментальные схемы критических отношений, критических по­
лос и тональной маскировки. Результаты характеризовались большим раз­
бросом и не позволили составить определенное представление об остроте 
частотной селективности.

Более определенные данные были получены электрофизиологическим 
методом -  путем определения частотно-зависимых порогов тональной мае- 
кировки КСВП и РСО (Supin et al., 1993; Popov et al., 1995; Klishin et al., 2000). 
Полученные кривые частотной настройки характеризовались очень высо­
кой остротой в основном на высоких звуковых частотах: эквивалентная пря­
моугольная добротность Qer (отношение центральной частоты к эквива-
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Рис. 3. Частотно-модуляционная передаточ­
ная функция слуховой системы дельфина 
афалины, полученная по показателю ампли­
туды реакции следования огибающей



Рис. 4. Семейство кривых тональной маски­
ровки в слуховой системе дельфина афали­
ны, полученные по показателю порогов ма­
скировки реакции следования огибающей 

Приведенные кривые -  аппроксимация экс­
периментальных данных (порогов маскировки 
как функции частоты тонального маскера) функ­
цией скругленной экспоненты (гоех-функция). 
Символы под вершинами кривых -  частота и ин­
тенсивность тест-сигнала для каждой кривой

лентной прямоугольной ширине фильтра) до 35, a Ql0 (добротность, оценен­
ная по ширине настроечной кривой на уровне 10 дБ от пика) до 18 (рис. 4). 
Измерения, выполненные по другой экспериментальной схеме -  маскировка 
с шумом со спектральной прорезью переменной ширины, -  дали аналогич­
ные результаты: QER до 35 (Popov et al., 1997). Эти значения в несколько раз 
превышают показатели частотной селективности у человека. В соответст­
вии с такими высокими показателями частотной селективности оказались 
очень низкими и пороги частотного различения (способность воспринимать 
небольшие сдвиги частоты чистого тона) -  до 0.1% (Supin, Popov, 2000).

Дирекциональная избирательность

Попытки психофизического измерения дирекциональной избирательно­
сти слуховой системы китообразных осуществлялись косвенными методами 
как зависимость порога маскировки от углового расстояния между источни­
ками маскирующего и тестового звуков (Зайцева и др., 1975; Au, Moore, 1984; 
Dubrovskiy, 1990). Оценки ширины приемного луча, полученные таким спо­
собом, сильно варьировали. Минимальный различимый угол между источни­
ками звука оценивался более чем 3°.

Метод вызванных потенциалов позволил выполнить прямые измерения ди­
рекциональной избирательности как зависимости порога возникновения 
КСВП от азимутального положения источника звука (Попов, Супин, 1988; 
Popov, Supin, 1990b; Klishin et al., 2000). Ширина луча приема, определенная та­
ким способом, варьировала от ±6 до ±11° у разных видов китообразных (рис. 5).

Рис. 5. Диаграммы ориентационной избира­
тельности нескольких видов дельфинов (за­
висимость порога от азимутального поло­
жения источника звука)

Tt -  афалина (бутылконосый дельфин) 
Tursiops truncatus; Sf -  соталия Sotalia fluviatilis\ 
Ig -  амазонский дельфин Inia geoffrensis

Азимут, град
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Техника регистрации КСВП раз­
дельно от правого и левого уха поз­
волила также измерить диаграмму 
дирекциональной селективности для 
каждого уха -  правого и левого -  раз­
дельно (Supin et al., 1991; Popov, Supin, 
1992). Оказалось, что направление 
наибольшей чувствительности для 
каждого уха отклонено от средней 
линии на величину порядка 10°.

Раздельное измерение диаграмм 
направленности для правого и лево­
го уха позволило также оценить 
межушную разность интенсивно­
стей, которая является одним из 
ключевых признаков для бинаураль­

ной локализации источника звука. Эта разность доходила до 20 дБ при ази­
мутах положения источника звука всего лишь 10-15° (рис. 6). В этом диапа­
зоне азимутов крутизна зависимости межушной разности интенсивностей от 
положения источника звука доходила, таким образом, до 2 дБ/град. При по­
роге различения межушной разности интенсивностей порядка 1 дБ, возмож­
но, таким образом, локализовать положение источника звука с точностью 
порядка 0.5° -  исключительно высокая точность по сравнению с большинст­
вом других млекопитающих и человеком.

Зрительная система

Обитание на границе двух сред -  воды, среды с высоким коэффициентом 
преломления света, и воздуха -  среды с низким коэффициентом преломле­
ния -  существенно повлияло на макроанатомию глаза китообразных. Гео­
метрия глаза характеризуется центральной симметрией: центр полусфериче­
ского глазного бокала совпадает с центром сферического хрусталика. Силь­
но выпуклый, практически сферический хрусталик обеспечивает эмметро- 
пию под водой, где практически не происходит преломления света на грани­
це вода-роговица (Kroger, Kirschfeld, 1994). Однако на воздухе, где добавля­
ется рефракция на поверхности роговицы, возможна значительная миопия 
(Dral, 1972; Dawson et al., 1987). Аккомодация осуществляется не изменением 
формы хрусталика, как у наземных млекопитающих, а аксиальным смеще­
нием хрусталика (Dral, 1972; Dawson et al., 1987b).

Возможность воздушной миопии устраняется несколькими морфологи­
ческими особенностями. Сокращение зрачка происходит таким образом, что 
создается (/-образная щель, а при дальнейшем сокращении она распадается 
на два точечных отверстия, расположенных против периферийных частей 
роговицы (Dawson et al., 1979; Herman et al., 1975). Роговица против этих от­
верстий имеет значительно меньшую кривизну, чем в центре (Dawson et al., 
1987), что минимизирует воздушную миопию.

Сетчатка глаза содержит преимущественно палочковые фоторецепторы 
и лишь в небольшом количестве колбочковые. Характерной особенностью

Азимут, град

Рис. 6. Зависимость межушной разности ин­
тенсивности (МРИ) от азимутального положе­
ния источника звука у амазонского речного 
дельфина
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Рис. 7. Распределение плотности 
ганглиозных клеток в сетчатке 
дельфина афалины

Плотность указана в количестве 
клеток на единицу телесного угла слоя 
зрения (град2) плотностью штриховки в 
соответствии со шкалой справа. Коор­
динаты сетчатки указаны в градусах по­
ля зрения. Т -  темпоральный (височ­
ный) полюс сетчатки; Н -  назальный 
полюс; Д -  дорсальный; В -  вентраль­
ный полюсы

0-10
10-20
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30-40
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В

сетчатки является большой размер ганглиозных клеток, разделенных боль­
шими межклеточными пространствами. Топографическое распределение 
ганглиозных клеток сетчатки китообразных имеет характерную особен­
ность, не встречающуюся у других млекопитающих: в ней присутствуют не 
одна, а две зоны высокой концентрации ганглиозных клеток (зоны наилуч­
шего вйдения). Они расположены в височной и назальной частях сетчатки 
(Dral, 1983, 1975, 1977; Масс, 1993; Mass, Supin, 1986, 1995а,b; Murayama et al., 
1995) (рис. 7). Такое расположение зон наилучшего вйдения -  напротив то­
чечных отверстий, образующихся при сужении зрачка и областей роговицы 
с малой кривизной -  обеспечивает минимизацию воздушной миопии именно 
для зон высокого разрешения сетчатки, создавая, таким образом, достаточ­
но высокую остроту зрения как в воде, так и в воздухе. Две зоны наилучше­
го вйдения -  назальная и височная -  по-разному используются при подвод­
ном и надводном зрении: в воздухе максимально используется височная зона, 
под водой -  обе зоны. Острота зрения в зонах наилучшего вйдения у морских 
дельфинов составляет 9-12 угловых минут; у пресноводных дельфинов, оби­
тающих в мутной воде, она существенно снижена.

Состояние исследований 
кинематики хвостовой лопасти дельфина

Экспериментальные исследования кинематики 
хвостовой лопасти

Западные ученые и ученые США значительно (на 20-30 лет) отстают от 
российских и украинских ученых в исследовании кинематики дельфинов во­
обще, и в частности кинематики хвостовой лопасти. Новым в исследовании 
зарубежных ученых является расширение числа изучаемых видов. В техни­
ческих отчетах Центра военных космических и морских систем (Space and 
Naval Warfare Systems Center, San Diego) (Rohr и др. 1998; Fish и др., 1999) при­
ведены экспериментальные данные по исследованию ряда кинематических 
параметров хвостовой лопасти четырех видов атлантических дельфинов
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Рис. 8. Частота колебаний хвостовой лопасти в зависимости от скорости плавания

СDelphinapterus, Orcinus, Pseudorca и Tursiops). В нашей стране исследованы 
черноморские виды (Tursiops, Delphinus delphis, Phocaena phocaena) (Каян, 
1979; Каян, Пятецкий, 1977, 1978).

Авторы отчетов (Rohr и др., 1998; Fish и др., 1999) измеряли частоту бие­
ний хвоста, амплитуду, угол наклона лопасти к горизонтальной оси и угол 
атаки в зависимости от скорости плавания животных.

На рис. 8 приведен результат изменения частоты колебаний хвостовой 
лопасти четырех видов дельфинов, плывущих прямолинейно, от скорости 
плавания, выраженной в длинах тела в секунду. Сплошными линиями пока­
заны линии регрессии, усредняющие экспериментальные данные. Приведен­
ные данные для Tursiops хорошо согласуются с данными (Каян, 1979; Каян, 
Пятецкий, 1977, 1978), полученными в бывшем СССР в начале 70-х годов 
прошлого века.

На рис. 9 приведены результаты изменения амплитуд колебаний хвосто­
вой лопасти тех же видов дельфинов в зависимости от скорости плавания. 
У большинства изученных видов амплитуда колебаний хвоста практически 
не зависит от скорости плавания и составляет около 20% длины тела. Лишь 
у Delphinapterus амплитуда уменьшается с увеличением скорости.
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Рис. 9. Амплитуды колебаний хвостовой лопасти в зависимости от скорости плавания

На рис. 10 приведены данные об угле наклона лопасти к горизонтальной 
оси в зависимости от скорости плавания. Абсолютные значения для дельфи­
на Tursiops заключены в пределах 33-40°. Эти результаты хорошо согласу­
ются с нашими данными (Романенко, 2001; Romanenko, 2002).

Рис. 11 иллюстрирует результаты измерения максимальных значений уг­
лов атаки хвостовой лопасти дельфина Tursiops truncatus. Эти данные не совсем 
корректны. Не имеет смысла акцентировать внимание на максимальных зна­
чениях углов атаки, которые появляются главным образом в моменты пере- 

- кладки крыла. Рабочие значения углов атаки соответствуют максимальным 
значениям скорости движения лопасти сверху вниз и снизу вверх, а также мак­
симальным значениям углов наклона лопасти к горизонтальной оси. А в эти 
моменты угол атаки близок к минимальным значениям (2-4°). Это обстоятель­
ство иллюстрирует рис. 12, взятый из нашей работы (Романенко, 2001).

Аналогичные результаты можно наблюдать на рис. 13, взятом из отчета 
(Fish et al., 1999), где показаны значения углов наклона лопасти и атаки. Вид­
но, что углы атаки, соответствующие максимальной скорости движения ло­
пасти и максимальным углам наклона лопасти, минимальны, на что авторы 
отчета не обратили внимания (рис. 13).
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3 о
Скорость, длина тела/с

Рис. 10. Углы наклона лопасти к гори­
зонтальной оси

Скорость, длина тела/с

Рис. 11. Максимальные значения углов 
атаки хвостовой лопасти дельфина 
Tursiops truncatus в зависимости от ско­
рости плавания

В работе (Fish et al., 1999) оценен усредненный по 14 видам коэффициент 
полезного действия движителя дельфина, который оказался близок к 90%. 
Там же представлены интересные результаты вычисления чисел Струхаля

для четырех видов дельфинов по экспериментальным данным (Sh = — ■,

здесь со -  круговая частота, b -  хорда крыла, U -  скорость плавания) (рис. 14).
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Рис. 12. Сводные данные результатов изме­
рений углов атаки (7), амплитудной функции 
(2), функции угла наклона траектории (3) и 
функции угла наклона лопасти (4) к горизон­
тальной оси в зависимости от времени

Время, с

Рис. 13. Скорость вертикальных колебаний, 
углы наклона лопасти и атаки в зависимости от 
времени
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Рис. 14. Числа Струхаля для четырех видов Рис. 15. Параметр флюгирования в зависи- 
дельфинов мости от скорости плавания

Видно, что числа Струхаля уменьшаются с ростом скорости. Иначе ведет
и ьсебя рассчитанный параметр флюгирования 9 = -----. (Здесь -9 -  угол наклона
со h

хвостовой лопасти к горизонтальной оси, h -  амплитуда колебаний). Эти дан­
ные иллюстрирует рис. 15. Однако следует заметить, что значения, предста­
вленные на рис. 16, явно занижены. Дело в том, что в расчетной формуле, 
которая справедлива лишь для малых углов, следует использовать не угол 
наклона лопасти -9, a tg-9, так как угол уже нельзя считать малым.
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Теоретическое и экспериментальное моделирование

Очень важным является круг вопросов, связанных с теоретическим и 
экспериментальным моделированием работы хвостовой лопасти дельфина. 
До недавнего времени рассматривали главным образом малоамплитудные 
модели (Романенко, 2001; Romanenko, 2002). В последние годы появилось не­
сколько теоретических моделей (двумерных и трехмерных), учитывающих 
большую амплитуду линейных и угловых колебаний крыла, а также положе­
ние оси его вращения. Чаще всего лопаеть дельфина моделируют жестким 
крылом (Зайцев, Федотов, 1986; Anderson и др., 1998; Шеховцов, 1999; Рома­
ненко, 2001; Romanenko, 2002; Романенко и др., 2005).

В работах (Зайцев, Федотов, 
1986; Anderson и др., 1998; Шехов­
цов, 1999) описаны нелинейные чис­
ленные (компьютерные) модели, 
основным недостатком которых яв­
ляется то, что они не дают расчет­
ных формул, которые позволили 
бы всем желающим проводить опе­
ративные оценки гидродинамиче­
ских сил, развиваемых крылом. Ма­
тематическая модель, лишенная 
этого основного недостатка, разра­
ботана и представлена в работах 
(Романенко, 2001; Romanenko, 2002; 
Романенко и др., 2005). Эта модель 
позволяет получить не очень 
сложные расчетные формулы, ко­

торые позволяют вычислять гидродинамические силы, развиваемые кры­
лом в широком диапазоне кинематических параметров.

На рис. 16 приведена схема, поясняющая постановку задачи. В системе ко­
ординат 0XYZ, движущейся в направлении оси 0Х с постоянной скоростью t/0, 
движение крыла задано периодическим законом у х = asincor колебаний точки х{ 
и законом изменения угла наклона плоскости крыла к оси 0Х й = fycoscot.

Подробное описание модели приведено в работах (Романенко, 2001; 
Romanenko, 2002; Романенко и др., 2005). Здесь мы приведем основные рас­
четные формулы.

Тяга крыла:

* _Р*

Рис. 16. Схема, поясняющая постановку задачи

Ca v V +1у и пс Y ус L

/ 0 * ла _ 2ш_
у р Sb

Ьпс sin9c -  Су 2 b2 (i>z sin 0С - bC®z CO cos’d

-СрЩ  cosd
( 1)

Здесь и далее Tc -  тяга, m* -  присоединенная масса крыла, -нормаль­
ная скорость, р -  плотность среды, 0С -  угол между набегающим на крыло
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потоком и горизонтальной осью, Ср -  коэффициент сопротивления формы 
крыла, Uс -  мгновенная скорость потока, набегающего на крыло, b -  хорда
крыла, S -  его площадь (одной стороны). С®,С^ ,C“Z ,C“Z -  аэродинамиче­
ские производные (Белоцерковский, 1958). Наличие индекса «с» у некото­
рых величин означает, что эти величины пересчитаны к центру крыла. 

Входящие в формулу (1) усредненные величины имеют вид:

v „ c V y c  =  v „ V y +  A . (2)

v«Vy = U *± -
Кр

vA/> 8 2!
4-

5
16 4!

35 Я?
128 6!

(3)

bit sinO =

b со sin 0 = - ф  / х )А,

ba,Vyc= (b/x)A ,

vnc cos = vn cos + A,

(4)

(5)

(6)

(7)

- 5 -------  1
v„ cos 1b = — U,

■ I* ?
1 14

A 9 9
+

A ;
32 1

\

A 9 Xp 27 1
35 -Ф?

1024

(8)

U cos ~& = U cos 1З + A,

I rc o s tf  = C/, 1 +  -
1 -of

2^p 16A?„

(9)

( 10)

В приведенных выражениях

tfUo(ShYx2 ..2
A =

2b
1 - —

2 Л
l - ^ L

24 ( 11)

S h -(o b /U 0 -  число Струхаля, ^ P = U0/ со a, x _ расстояние оси вращения 
от центра крыла.

Присоединенная масса крыла бесконечного размаха на единицу длины 
вычисляется по формуле
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т ’ = pnb/4, (12)
прямоугольного крыла

т ’ ~ 0.9р1(лЬ2 / 2),

треугольного крыла (Романенко, 2001; Romanenko, 2002)

rn = р%Ь21/6

(13)

(14)
В работе (Романенко и др., 2005) приведены результаты сравнения рас­

четов коэффициента тяги по приведенным формулам с результатами ма­
лоамплитудных теорий и экспери-

Колебания крыльев 
высокой пропульсивной эффективности

Рис. 17. Коэффициент тяги СТ в зависимости 
от параметра к = сос72£/, где со = 2 л / ,/ -  часто­
та колебаний крыла, с -  хорда, U -  скорость 
набегающего потока

Теоретические зависимости: линейная теория 
(1) и нелинейная (о). Эксперимент (х). Наша теория 
для крыла с удлинением, равным 4 (3), и для беско­
нечного крыла (2)

ментов. Здесь же мы приведем 
сравнение наших расчетов с ре­
зультатами экспериментального и 
теоретического исследования пря­
моугольного жесткого крыла с уд­
линением, равным 6, совершающе­
го линейные и угловые колебания 
большой амплитуды (Anderson et 
al., 1998). На рис. 17 представлены 
данные из упомянутой работы. На 
том же графике представлены и 
наши расчеты. Кривая (2) построе­
на для бесконечного крыла, кри­
вая (3) -  для крыла с удлинением 4. 
Дело в том, что значений гидроди­
намических производных для кры ­
ла с удлинением 6 в литературе 
нет. Видно, что наши данные не­
плохо согласуются с теоретически­
ми и экспериментальными данны­
ми авторов работы.

Системы электрогенерации и электрорецепции

Используемые рыбами сигнальные системы в основных своих чертах 
мало чем отличаются от физических модальностей, участвующих во вну­
три- и вневидовом общении других водных животных. Широко известны 
примеры использования рыбами систем зрительной, акустической и хе­
мокоммуникации. Каждая из перечисленных физических модальностей 
нашла свое отражение в эволюции специализированных приемо-переда- 
ющих «устройств», таких, как боковая линия рыб, Веберов аппарат, хемо­
рецепторы и т.п.

В классе рыб, однако, существует совершенно уникальная, нигде бо­
лее не возникшая в животном мире система использования электрических 
сигналов для целей электросигнализации, внутри- и вневидового общения 
и электролокации. Особенности этой системы настолько поразительны,
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что уже на протяжении нескольких столетий привлекают к себе внимание 
ученых самых разнообразных специальностей -  физиологов, физиков, 
этологов и др.

Как и любой другой канал передачи информации с помощью сигналов 
определенной физической модальности, электрокоммуникационный канал у 
рыб следует рассматривать состоящим из трех основных компонентов: 1) пе­
редающая часть, это так называемые электрогенераторные системы или 
электрические органы (ЭО); 2) приемная часть -  сеть специализированных 
приемников сигналов -  электрорецепторов (ЭР); 3) среда, по которой сигна­
лы передаются, это морская вода для морских электрических рыб и вода 
пресных водоемов -  для пресноводных. В представленном ниже материале 
последовательно рассматриваются особенности выше перечисленных ком­
понентов.

Электрические органы. Этими органами обладают электрические рыбы, 
которых принято делить на две категории: так называемые сильноэлектри­
ческие рыбы и рыбы слабоэлектрические (рис. 18). Первых существенно 
меньше -  два представителя группы пресноводных (Malapterurus и 
Electrophorus) и две группы морских (из последних одна принадлежит к хря­
щевым ганоидам (Torpedinidae), а другая (Uranoscopidae) -  к костистым ры­
бам). Причины, по которым человечество познакомилось с рыбами сильно­
электрическими более 5000 лет назад, а со слабоэлектрическими -  менее 
100 лет, очевидны. Шоковые «удары» ската или угря, приводящие в священ­
ный трепет древних людей, ощущались ими без использования каких-либо 
приборов. Именно со времен Древней Греции и Римской империи, главным 
образом благодаря мощному поражающему эффекту своих электрических 
разрядов, электрический угорь и скат Торпедо стали вначале объектом пре­
клонения, а затем и изучения. Выдающиеся философы древности (Платон, 
Аристотель, Плутарх и др.) и ученые разнообразных специальностей (JIo- 
ренцини, Гальвани, Кавендиш, Вольта, Гумбольт, Фарадей, Дарвин) внесли 
свой вклад в исследование и моделирование электрических органов, а меди­
цина того времени активно использовала «удары» сильноэлектрических рыб 
в лечебных целях. История развития знаний об электрических рыбах под­
робно изложена в вышедшей более 10 лет назад монографии П. Моллера 
(Moller, 1995).

Другую, наиболее интересную и многочисленную по семействам и видам, 
группу, составляют так называемые слабоэлектрические рыбы. Сюда вхо­
дят южноамериканские гимнотовые, африканские клюворылообразные 
(мормириды), а также несколько видов слабоэлектрических сомов. Именно 
в открытии слабоэлектрических разрядов среди представителей сомообраз­
ных на протяжении нескольких последних лет принимала участие исследова­
тельская группа Института проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцо- 
ва РАН.

Почему самые интересные из электрических рыб -  рыбы слабоэлектри­
ческие? Дело в том, что электрические разряды сильноэлектрических рыб 
используются ими в довольно примитивных целях. Мощный электрический 
удар -  это орудие охоты на жертву и защиты от хищников. Гораздо более 
сложные и интересные примеры использования электрических сигналов мы 
обнаруживаем у слабоэлектрических рыб. Несмотря на то, что их электри-
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ческие разряды маломощны и не могут принести никакого вреда окружаю­
щим животным, их применение в решении огромного числа экологических и 
поведенческих задач поразительна.

Типы разрядов электрического органа (РЭО) 
слабоэлектрических рыб

Общепринятым считалось до недавнего времени деление пресноводных 
слабоэлектрических рыб по типам электрических разрядов на «волновых» 
(непрерывные сигналы квазисинусоидального типа) и «пульсирующих» 
(сигналы в виде коротких импульсов с переменной частотой следования). 
На рис. 19 представлены примеры разрядов обоих типов. В последние два 
десятилетия, однако, были обнаружены представители слабоэлектриче­
ских рыб, разряды которых невозможно отнести ни к одному из двух вы­
шеперечисленных -  некоторые пресноводные и морские сомы (Hagedom et 
al., 1990; Baron et al., 1994a; Baron et al., 1994b; Барон, Орлов, 2005) и много­
пер (Baron, Pavlov, 2003).

Южноамериканские слабоэлектрические рыбы (отряд Gymnotoidei, 6 се­
мейств) имеют в своем составе рыб, демонстрирующих разряды обоих типов. 
Все виды Apteronotidae и Stemopygidae генерируют сигналы волнового типа в 
диапазоне частот от 15 до 800 Гц 
для первого семейства и от 600 до 
1800 Гц -  для второго. Представи­
тели семейств Rhampichthyidae,
Hypopomidae, Gymnotoidae и 
Electrophoridae (помимо сильно­
электрического разряда) генери­
руют сигналы в виде импульсов с 
частотой следования (в покое) от 
1 до 65 имп/с (Hopkins, 1974). Все 
гимнотовые, за исключением 
Apteronotidae (происхождение 
ЭО -  нейрогенное), обладают ЭО 
миогенного происхождения.

Африканские представители ^ис* 19. Примеры разрядов волнового и пульси- 
слабоэлектрических рыб пред- РУ^щего типов (Carlson, Hopkins, 2004)

ставлены большим семейством
мормирид (Mormiridae), одним видом Gymnarchidae и несколькими недавно 
ставшими известными как электрические сомами семейств Clariidae, 
Mochokidae и многопером Polypterus. Среди мормирид, как наиболее широко 
изученной группы слабоэлектрических рыб, имеются многочисленные ви­
ды, представители которых демонстрируют исключительное многообразие 
РЭО, причем не только в плане их видоспецифичности, но также и по поло­
вому и ювенильному признакам (Moller, 1995).

Рис. 18. Некоторые представители электрических рыб, места их обитания и приблизитель­
ные оценки генерируемых сигналов
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Рис. 20. Видовое разнообразие разрядов электрического органа у представителей одного и 
того же рода Campylomormyrus (Hopkins, 1999)

На рис. 20 представлены примеры электрических разрядов 9 видов мор­
мирид рода Campylomormyrus, сосуществующих в бассейне р. Конго, Габон. 
Для всех записей сохранена временная метка, полярность соответствует 
электроположительности головной части туловища (Hopkins, 1999).

Среди африканских слабоэлектрических рыб существует один моноспеци- 
фический вид Gymnarchus niloticus, представители которого генерируют раз­
ряды волнового типа. Амплитуда разряда, измеренная непосредственно меж­
ду головой и хвостом, зависит от размера рыбы и достигает значений 3-7 В 
(измерения вне воды). Частота РЭО зависит от температуры воды, однако в 
условиях постоянной температуры по стабильности не уступает волновым 
хгимнотовым (коэффициент вариации -  0,0014%, что сравнимо с точностью хо­
да кварцевых часов). Среди отдельных особей РЭО обладают разнообразием 
частот -  «личные частоты» (Kramer, 1990).

Обнаружение электрических разрядов у многочисленной группы сомо­
образных существенно изменило картину распределения рыб, использую­
щих слабые электрические поля для решения задач внутри- и вневидового 
общения электрокоммуникации и локации. До недавнего времени только 
две группы вышеупомянутых пресноводных рыб активно исследовались во 
многих лабораториях мира благодаря наличию у них уникальных систем ге­
нерации электрических сигналов в воду и не менее уникальных систем их 
электровосприятия.
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Начало 90-годов ознаменовалось обнаружением слабой электрической 
активности у представителей новой группы рыб -  пресноводных сомообраз­
ных (Hagedom et al., 1990). Могут возникнуть вопросы: «А насколько это 
важно и интересно -  обнаружение слабых электрических разрядов у рыб, ра­
нее относящихся к группе неэлектрических? Что меняется в картине мира, 
если будет на несколько таксонов слабоэлектрических рыб больше, чем бы­
ло известно до того? Ведь почти 100 лет рыбы двух хорошо известных сла­
боэлектрических групп исследовались широким фронтом со всех возмож­
ных позиций -  поведение, электрофизиология, моделирование и т.д. Что мо­
жет добавить нового появление еще нескольких слабоэлектрических таксо­
нов?». И ответ на эти вопросы, на мой взгляд, может быть один: обнаруже­
ние слабоэлектрических сомов -  случай совершенно уникальный в электро­
ихтиологии1.

Во-первых, можно сказать, что наконец-то закрылась «брешь», наруша­
ющая, так сказать, симметрию в мире электрических рыб. Отметим, что в 
морях среди хрящевых рыб существуют сильноэлектрические скаты 
(Torpedinidae) и многочисленные виды скатов слабоэлектрических (Rajidae); 
среди морских костистых также есть сильноэлектрические (Astroscopus) и 
слабоэлектрические (Uranoscopus); среди пресноводных: на Американском 
континенте -  сильноэлектрический угорь Electrophorus плюс многочислен­
ные слабоэлектрические гимнотиды. И только среди сомообразных сущест­
вовала до последнего времени асимметрия -  единственный сильноэлектри­
ческий сом Malapterurusl И все это еще и при том немаловажном обстоятель­
стве, что все изученные к настоящему времени сомы (и морские, и пресно­
водные) обладают чрезвычайно высокой электрочувствительностью.

Во-вторых, сам характер электрогенераторной активности у большинст­
ва слабоэлектрических сомов уникален. Если и мормириды, и гимнотиды ге­
нерируют свои разряды постоянно на протяжении всей жизни (первые -  в ви­
де отдельных коротких импульсов, а вторые -  синусоидальными волнами), 
то у сомов (большинства) разряды обнаруживаются при агрессивно-оборо­
нительном взаимодействии пары особей. Одиночно содержащийся сом, на­
пример, Synodontis schall, не генерирует специфических разрядов, однако бу­
квально через 10-15 мин после подсаживания к нему в бассейн другой особи 
начинаются взаимные атаки, сопровождающиеся сериями электрических 
разрядов. Таким образом, мы наблюдаем совершенно уникальный случай в 
эволюции электрогенераторных систем: сами разряды -  слабоэлектриче­
ские, а ситуации, при которых они возникают, характерны для поведения 
рыб сильноэлектрических.

Из недавно обнаруженных слабоэлектрических сомообразных наибо­
лее полно исследовались представители семейства Mochokidae (Орлов и 
др., 1993: Барон и др., 1994: Baron et al., 1994). К настоящему времени заре-

1 Электроихтиология -  термин, берущий начало от первых исследований, связанных с изу­
чением электрических рыб. В медицинских университетах Древнего Рима специальность 
«электроихтиолог» присваивалась врачам, использующим в своей практике разряды силь­
ноэлектрических рыб при лечении ряда заболеваний. В настоящее время в этот раздел их­
тиологии следует включать весь круг проблем, связанных с использованием электрических 
полей биотического и абиотического происхождения в целях электросигнализации, комму­
никации, активной и пассивной электролокации.
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Рис. 21. Примеры электрических разрядов двух видов синодонтисов S. nigrita (а-в) и S. schall 
(г-ж)

Справа вверху: гистограмма распределения импульсов в «пачке» -  левый пик и между «пачками» -  
правый пик у S. nigrita (Baron et al., 1994b)

гистрированы электрические разряды вблизи особей 12 видов этого семей­
ства. Было обнаружено, что электрические сигналы возникают, как прави­
ло, во время агрессивно-оборонительного взаимодействия (Baron et al., 
1994; Барон, Моршнев, 1998). На рис. 21 представлены примеры электри­
ческих разрядов двух видов p. Synodontis (Mochokidae). Осциллограммы 
РЭО некоторых синодонтисов показаны на рис. 22.

Обнаружены были также электрические разряды и вблизи представителей 
других семейств сомообразных (Baron et al., 1994b; Барон и др., 1996; Моршнев, 
Ольшанский, 1997; Baron, Pavlov, 2003; Барон, Орлов, 2005). Некоторые приме­
ры электрических разрядов из цитируемых работ представлены на рис. 23 и 
рис. 24. Впервые также была выполнена регистрация разрядов слабоэлектри­
ческих сомов в естественной среде их обитания (Барон и др., 2001).

Две основные задачи способны решать слабоэлектрические рыбы, ис­
пользуя собственные электрические сигналы. Первая -  это электрокомму­
никация, т.е. вне- и внутривидовое общение по электрическому каналу. 
Сюда входит обнаружение партнеров по виду и симпатрических слабоэлект­

286



рических рыб, определение полового признака и степени зрелости особей 
своего вида, оценка состояния потомства и многие другие.

Вторая функция -  электролокационная. Создавая во время генерации 
электрического разряда вокруг себя электрическое поле, рыба способна 
улавливать и анализировать малейшие его искажения, вызванные близлежа­
щими объектами с отличной от воды электропроводностью. И вот здесь ста­
новится очевидным, что для выполнения и той, и другой функции нельзя 
обойтись без специальной высокоразвитой системы рецепции слабых элект­
рических полей.

S. c la r ia s

J

S. cau dovita tu s

\ Г X

J
В. batensoda

Рис. 22. Примеры электрических разрядов нескольких представителей рода Synodontis
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Электрорецепция. Рецепторы, чувствительные к слабым электриче­
ским полям, обнаружены к настоящему времени у животных, стоящих на 
различных ступенях эволюционной лестницы -  от круглоротых до прими­
тивных млекопитающих (австралийский утконос). У рыб это довольно 
сложные образования, произошедшие из обыкновенных рецепторов боко­
вой линии. Чувствительность рыб, обладающих развитой электрорецеп- 
торной системой, поразительна. Некоторые пресноводные сомы способ­
ны чувствовать поля с напряженностью менее 1 мкВ/см, а морские скаты 
и акулы -  ниже 5 нВ/см (0,000000005 В/см!). Чтобы представить себе по­
добного рода электрочувствительность наглядно, можно привести такой 
пример. Напряжение обычной батарейки от карманного фонаря, опущен­
ной в воду, может ощущаться акулой или скатом на расстоянии более 1 ки­
лометра!

Сопоставление электрорецепторов представителей разных отрядов рыб 
(мормирид, гимнотид, скатов, акул, сомов и др.) с учетом физиологических 
особенностей электрорецепторов позволило разделить их на две большие 
категории: ампулярные (ampullary) и бугорковые (tuberous) рецепторные ор­
ганы (рис. 25).

Поверхность тела слабоэлектрических и электрочувствительных рыб 
покрыта сетью электрорецепторов, которые воспринимают электрические 
сигналы из окружающей среды, трансформируют их в нервные импульсы и 
передают по нервным волокнам в специальные отделы центральной нерв­
ной системы (головной мозг). В этих отделах (электроренепторные зоны) 
обрабатывается и анализируется информация, поступающая от всей сети 
электрорецепторов. Выполнение и электрокоммуникационной, и электро- 
локационной функций обеспечивается согласованной работой этих зон с 
центрами генерации электрических разрядов.

Электрорецепторная система рыб участвует в составе нескольких комп­
лексов электроориентации, сигнализации и локации. Первый из них -  так на­
зываемая пассивная электроориентация (без участия электрических орга­
нов). Аналогичными возможностями обладают также и представители неко­
торых видов неэлектрических рыб, в частности, сомовых, скатов и осетро­
вых. Пассивное электроориентационное поведение требует для удачного 
функционирования только развитой «приемной части», подобно тому, как 
для ориентации в акустических полях животному требуются только органы 
слуха. Функция же активной ориентации предполагает использование жи­
вотным собственного источника физического поля той или иной модально­
сти (наиболее распространенный пример -  эхолокация летучих мышей, 
когда излучаемый ими ультразвуковой сигнал используется и для зондирова­
ния окружающего пространства, и для целей коммуникации). Существует, 
однако, фундаментальное отличие электрических сигналов от акустических, 
поскольку первые являются не распространяющимися волнами, а электро- 
статистическими полями. Это отличие сводит диапазон электрической ком­
муникации к ближнему полю электростатического диполя, тем самым сни-

----------
Рис. 24. Электрические разряды сомов Clarias при агрессивно-оборонительном поведении 
(Baron et al., 1994а)

10. Фундаментальные исследования. Кн. 2 289
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мая проблемы реверберации, 
отражения и рефракции, 
имеющие место для звуко­
вых сигналов.

Общий принцип актив­
ной электролокации всех 
пресноводных электриче­
ских рыб весьма прост. Раз­
личаемыми системой элект­
рорецепции могут стать лю ­
бые близлежащие предме­
ты, искажающие собствен­
ное электрическое поле ры ­
бы (Heiligenberg, 1977). Та­
ким образом, в случае, когда 
электропроводность объек­
та выше электропроводно­
сти воды, силовые линии 
«сгущаются», а в противопо­
ложном случае -  «расталки­
ваются» (рис. 26). Далее, по­
скольку силовые линии поля 
«замыкаются» через по­
верхность тела рыбы, по­
крытой сетью электроре­
цепторов, то последние и 
улавливают искажения поля 
и после определенного типа 
кодирования передают сигналы в центральную нервную систему рыбы, 
где и происходит «распознование» объекта.

Таким образом, в данном случае природой запатентован способ активно­
го -  с использованием разряда собственного электрического органа -  срав­
нения электропроводности невозмущенной внешней среды с электропровод­
ностью внесенных в нее объектов. Показатели совершенства такого спосо­
ба настолько высоки, что во многих случаях превосходят характеристики из­
вестных технических средств аналогичного назначения.

Пассивная электр о локация подразумевает использование рыбой не ре- 
афферентной электросенсорной информации, связанной с разрядами собст­
венного электрического органа, а информации от внешнего источника: по 
сравнению с другими физическими модальностями, использование сигналов 
в пассивной электролокации ограничено. Например, скорость распростране­
ния сигналов не может быть использована для локализации объектов, по­
скольку электричество в воде имеет характер электростатического поля, а

----------
Рис. 25. Типы электрорецепторов слабоэлектрических рыб (слева) и их распределение (за­
штриховано) на теле некоторых представителей мормирид (справа)

а -  ампулярные; б -е  -  бугорковые

Ампулированный Бугорковый

мВ/см

0.1 1 10 100 1.000 10.000 Hz

Рис. 26. Усредненные частотные характеристики 
чувствительности электрорецепторов

Полоса частот у ампулированных рецепторов, как 
правило, выше, чем у бугорковых, а пороги -  более 
низние (Hopkins, 1983)
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не распространяющихся волн. Кроме того, поскольку источники электриче­
ских сигналов в воде, как правило, дипольного типа, то вектор поля «закру­
чен» и не указывает точно на источник. Наконец, для успешной связи важно 
изучить и свойства канала передачи, а именно законы распространения сиг­
налов в проводящей среде, величины и характеристики окружающих шумов 
и т.п. (рис. 27).

Интерес к исследованиям процессов распространения электрических 
сигналов в воде в связи с электрическими рыбами, возникший в прошлом ве­
ке, не прекращается до настоящего времени (Ольшанский, 2004). Традици­
онные методы решения проблем функционирования электромагнитного ка­
нала связи в воде состоят в применении уравнений Максвелла с той или иной 
степенью аппроксимации. При этом могут рассматриваться как системы рас­
пространения сигналов типа вода -  воздух -  вода (рис. 28), так и непосредст­
венно подводные (рис. 29). Подобного рода теоретический подход дает воз­
можность оценить для заданного дипольного момента источника сигналов 
напряженность поля вблизи электрорецептивной рыбы. Очевидно, однако, 
что полученное значение следует сравнивать, по меньшей мере с двумя пара­
метрами: чувствительностью электрорецепторной системы и с уровнем 
электрических шумов в воде. Именно соотношение этих двух величин и оп­
ределяет возможную дальность передачи электрических сигналов.

В настоящее время исследования систем электрогенерации и электроре­
цепции у слабоэлектрических рыб все более сдвигаются как в сторону натур­
ных экспериментов (длительные многоэлектродные отведения в водоемах 
со значительным видовым разнообразием (Барон и др., 2001), так и в сторо­
ну математического, компьютерного и бионического моделирования (Оль­
шанский, 2004). Последнее направление имеет своей целью попытки пред­
ставить в наглядном виде окружающий этих рыб «электрический мир», оце­
нить разрешающие способности «электровидения», а также проработать 
подходы к практическому применению разнообразных устройств связи и 
электролокации, работающих на принципах, заложенных природой в слабо­
электрических рыб. Многочисленные экспериментальные и модельные ра­
боты по изучению проблемы «электровидения» включают в себя не только

Рис. 27. Искажения электрического поля при разряде, вызываемые проводящим предметом 
(слева) и диэлектриком (справа)
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Дипольный источник 

Рис. 28. Распространение сигналов по типу «вода-воздух-вода»

Z

Горизонтальный 
электрический диполь

Воздух, Д, £р 

/ ^ ^ / Ъ к е а н  д, г,

Рис. 29. Распространение сигналов под водой и обычно используемая в расчетах цилиндриче­
ская система координат, центрированная на поверхности воды непосредственно над излучаю­
щим диполем и определяющая местоположение источника сигнала и электрорецепторной 
рыбы

исследования электросенсорных механизмом восприятия сигналов, но и по­
строения пространственно распределенных источников электрических сиг­
налов, адекватно отображающих реальные электрические органы.

В частности, в работе (Assad et al., 1999) представлен полуаналитический 
анализ (используются реальные измерения потенциалов вблизи поверхности 
тела рыбы и компьютерные вычисления) формирования изображения в моз­
гу слабоэлектрической волновой рыбы Apteronotus sp. Обсуждаются меха­
низмы и алгоритмы обработки сигналов, посредством которых электриче­
ское изображение проводящих и непроводящих , объектов, находящихся
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Рис. 30. Электромоторные ответы на внесение диэлектрического (а) и проводящего (б) 
цилиндра (Assad et al., 1999)

вблизи тела рыбы, может формироваться в ее центральной нервной системе.
Эффективным стимулом для каждого электрорецептора является ло­

кальный транскожный потенциал. Это падение напряжения, в свою очередь, 
соответствует средней плотности тока, протекающего в данном месте кож­
ной поверхности. У пульсирующих рыб (Gymnotus сагаро, например) генери­
руемый разряд имеет сложную форму, при этом каждые 20-50 мс рыба оце­
нивает с помощью реафферентных связей сети электрорецепторов «видео­
изображение», т.е. локальные падения потенциала на поверхности кожи. 
Поднесение какого-либо предмета к поверхности кожи вызывает изменения 
в электромоторной активности (изменения межимпульсных интервалов в 
разряде) и искажения этого изображения, которые можно оценить в экспе­
рименте.

На рис. 30 представлен пример электромоторных ответов на внесение 
цилиндрического объекта (отмечен стрелкой на а и б). Вдоль оси ординат 
показан нормализованный межимпульсный интервал со среднеквадратич­
ным разбросом. Видно, что реакция на внесение объекта (а) заключается в 
резком укорочении первых двух интервалов с последующей кривой релакса­
ции. На рис. 30,6 -  ответ при поднесении проводящего цилиндра (снижение 
амплитуды собственного разряда в противоположность предыдущему при­
меру -  см. непосредственную запись последовательности разрядов на 
рис. 30,в (Assad et al., 1999).



Экспериментальные исследования по «электровидению» активно разви­
ваются в нескольких ведущих лабораториях мира и в настоящее время поч­
ти вплотную подошли к разработке и созданию технических устройств, поз­
воляющих использовать электролокационные принципы слабоэлектриче­
ских рыб для практических целей (исследование структуры дна, обнаруже­
ние конкреций и т.п.).
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